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2. EINFUHRUNG

2.1. HISTORISCHER RÜCKBLICK:

Die Libellen umfassen ca. 5.600 beschriebene fossile und rezente Arten und sind eine der
ursprünglichsten und ältesten Ordnungen der geflügelten Insekten. Als "Vater" der Libellenkunde
gilt Baron Selys-Longchamps, der inZusammenarbeitmit Hagen, Brauer, Karsch, MacLachlanund
Kirby die systematischen Grundlagen fur alle späteren Arbeiten legte (SELYS-LONGCHAMPS,
1853,1854,1854-1878,1858,1860-1877,1871-1878, 1883). Seine rein deskriptive Terminologie
des Libellenflügelgeäders löste den unbefriedigenden Deutungsversuch von BURMEISTER (1839)
und HAGEN (1846) ab, war bis Anfang des 20. Jahrhunderts mehrheitlich in Gebrauch und wurde
danach erst durch die Entwicklung stammesgeschichtlich begründeter Systeme obsolet, welche
entweder aufNeedhams Praetracheations-Theorie basierten (COMSTOCK & NEEDHAM, 1898;
NEEDHAM, 1903, 1951; TILLYARD, 1914-1922; HAM!LTON, 1971-1972) oder auf dem von
ADOLPH (1879), REDTENBACHER (1886)und LAMEERE (1922) entdeckten Korrugationsprinzip
beruhten (TILLYARD, 1925-1938;FRAsER, 1938-1957;CARPENTER, 1931-1992;CARLE, 1982;
RIEK&KUKALOVA-PECK, 1984). Diegleicbfalls rein deskriptive TerminologievonK!RBY (1889)
konnte sich hingegen nicht durchsetzen.

Basierend auf seiner Praetracheations-Theorie machte NEEDHAM (1903) den ersten ernst­
haften Versuch, dieMerkmale des Flügelgeäders fur eine genealogischeUntersuchung der Libellen
zu verwenden. Er teilte die Libellen ein in Zygoptera (Agrionidae & Calopterygidae) und
Anisoptera (Aeschnidae &Libellulidae). Die "Anisozygoptera" klassifizierte er als Calopterygidae,
die australische Reliktgattong Hemiphlebia als Agrionidae (= Coenagrionidae). Eine sehr ähnliche
Klassifikation hatte auch CALVERT (1893) vorgeschlagen, der in der gleichen Publikation zudem
die erste umfassendere Darstellung der Morphologie, Anatomie, Biologie und Phylogenie der
Libellen erarbeitete.

HANDLIRSCH (1906-1908) listete die seinerzeit bekannten fossilen Libellenarten auf und
errichtete die Unterordnung "Anisozygoptera" fur eine Reihe jurassischer Libellen und die rezente
Gattong Epiophlebia, die Handlirsch als zwischen den Zygoptera und Anisoptera vermittelnde
Formen ansah. Diese Anisozygoptera betrachtete Handlirsch als älteste und ursprünglichste
Gruppe der Odonata (exklusive "Protodonata" I), von der alle rezenten Formen abzuleiten seien
(Abb. 2.). Dieser Auffassung schlossen sich später u.a. auch SCHMIDT (1915) und SCHRÖDER
(1925) an.

MUNZ (1919) kam bei seiner gründlichen Untersuchung des Flügelgeäders der Zygoptera,
unter Anwendung der Geäder-Interpretation nach NEEDHAM (1903), zu dem Resultat, daß die
Zygoptera durch sukzessiveReduktion desGeäders aus"Anisozygoptera" entstanden seinmüssen.
In seinemStammbaumbilden die "Calopterygoidea" folglich eineparaphyletische Gruppe inBezog
auf die übrigen Zygoptera. Das Fehlen der basalen Begrenzongsader der Diskoidalzelle bei den
beiden australischen Gattongen Chorismagrion und Hemiphlebia sah Munz als abgeleitet und
konvergent entstanden an. Auch KENNEDY (1919) vermutete, daß die Zygoptera und Anisoptera
auf anisopterenähnliche Vorfuhren zurückgehen und unterschiedliche Spezialisationsrichtungen
zur Vermeidung neuer Freßfeinde, insbesondere der modemen Vögel, darstellen.

Neben Selys-Longchamps, Calvert und Needham sind Tillyard und Fraser wohl zweifellos die
bedeutensten Odonatologen. Das Standardwerk von TILLYARD (1917) über die Biologie der
Libellen ist bis heute die einzige derart umfassende Abhandlung dieses Themas geblieben und hat
seither kaum an Bedeutung verloren. Der darin wiedergegebene Stammbaum spiegeh die
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damaligen Vorstellungenvon der Stammesgeschichte der Libellen. Aus heutiger Sicht ungewöhn­
lichwar insbesondere die Annahme, daß die "Anisozygoptera" teils zu denLestidae und teils zu den
Calopterygidae gehören sollten. TILLYARD (1917, 1928c) orientierte sich zwar ebenfalls an der
Geäder-InterpretationnachNEEDHAM (1903), hieh aber eineAbstammung allerrezenten Odonata
von den permischen "Protozygoptera" t fiir wahrscheinlich (Abb. 2.). Später schloß sich Tillyard
der Auffassung von CARPENTER (1931) an, der die "Anisozygoptera" und Anisoptera von den
permischen Protanisoptera I, die Zygoptera aber von den permischen "Protozygoptera" 1herleiten
wollte (TILLYARD, 1935, 1938)(Abb. 2.). Dieser Meinungswandel Tillyards wurde von FRAsER
(1957) fiirunberechtigt gehalten, unter anderem auch wegen derhypothesenimmanenten Notwen­
digkeit, eine großeAnzahlübereinstimmenderMerkmale aller rezenten Odonata alsKonvergenzen
erklären zuIDÜssen. TILLYARD (1925a)und TILLYARD & FRAsER (1938-1940) erarbeiteten eine
neueInterpretationdesLibellenflügelgeäders. Die entsprechende Terminologie setzte sich daraufhin
gegenüber der älteren Terminologie von COMSTOCK & NEEDHAM (1898)und NEEDHAM (1903)
durch.

Nachdem FRAsER (1937, 1938b, 1938c, 1939, 1942b, 1944, 1945, 1948) verschiedenste
Aspekte des Flügelgeäders intensiv studiert und Needhams Praetracheations-Theorie widerlegt
hatte (FRAsER, 1938a), errichtete er, aufder Grundlage von TILLYARD & FRAsER (1938-1940),
eine neue Klassifikation der Libellen (FRAsER, 1954, 1957), welche nochheute fast ausschließlich
in Gebrauch ist. Erunterteihe dabei die rezenten Odonata in die Unterordnung Zygoptera, mit den
Überfamilien Hemiphlebioidea, Lestinoidea, Coenagrionoidea und "Calopterygoidea", in die
Unterordnung "Anisozygoptera", mitden Überfamilien "Tarsophlebioidea" tund "Heterophlebioidea"
(einschließlich Epiophlebiidae), und in die Unterordnung Anisoptera, mit den Überfamilien
"Aesbnoidea", "Cordulegastroidea" und Libelluloidea. Fraser klassifizierte auf der Basis von
gemeinsamen Primitivmerktnalen (Symplesiomorphien) und errichtete daher zahlreiche
paraphyletische Taxa. Außerdem sind seine Angaben zu den Verwandtschaftsbeziehungen
mancher Gruppen vollkommen unvereinbar miteinander, da sie sich gegenseitig widersprechen
oder imWiderspruch zu seinem Stammbaum(Abb. 3.) der Libellen stehen (PFAU, 1991: 123-124).
Beispielsweise bezeichnete er innerhalb einer einzigen Arbeit die Gattung Thaumatoneura
einerseits als Bindeglied zwischen den Megapodagrionidae und Pseudostigmatidae
(Coenagrionoidea) (FRASER, 1957: 51), andererseits aber als Bindeglied zwischen den
"Pseudolestidae" und Amphipterygidae ("Calopterygoidea") (FRAsER, 1957: 64). In derselben
PublikationklassifizierteFraserdieGattungenHetaerinaundMnesarete alsUnterfamilieHetaerininae
der Calopterygidae (FRAsER, 1957: 81), in seinem Stammbaum (FRASER, 1957: 1) hingegen als
eigene Familie Hetaerinidae, welche er nicht einmal als Schwestergruppe der Calopterygidae
betrachtete.

ST. QUENTIN (1966-1969) befaßte sich mit evolutionsbiologischen Aspekten des
Libellenflügelgeädersund schlug eineneue Terrninologie vor (ST. QUENTIN, 1967), die die Namen
der nicht umstrittenen Adern beibehieh und alle umstrittenen Adern mit neutralen Bezeichnungen
versah. Da diese Terminologie quasi einen Rückfall in eine, zumindest teilweise, rein deskriptive
Terminolgie darstellte, wurde sie meines Wissens von keinem späteren Autor verwendet, nicht
einmal von St.Quentin selbst (vergL ST. QUENTIN & BEIER, 1968).

Die erste phylogenetisch-systematische Erörterung der Verwandtschaftsbeziehungen inner­
halb der Libellen findet sich in Wiili Hennigs "Stammesgeschichte der Insekten" (HENNIG, 1969,
1981), wobei sich Hennig aber weitgehend aufeine phylogenetische Interpretation der Arbeiten
Frasersbeschränkte(Abb. 4. )und dessenHypothese eineszygopteroidenFlügehypusimGrundplan
der rezenten Libellen übernahm. Von großer Bedeutung ist, daß Hennig erstmals explizit das
Problem der möglichen Paraphylie der Zygoptera ansprach, das sich aus Frasers Hypothese
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zwangsläufig erglot. In seinem posthum veröffentlichten Werk (HENNIG, 1986) erwog Hennig
allerdings auch die Möglichkeit, daß es sich bei den Zygoptera und den "Anisozygoptera" &
Anisopterajeweilsummonophy1etische Gruppenhandelnkönne, die beispielsweise imBereich der
Hinterleibsanhänge altemativ-autapomorphe Merkmalsausprägungen zeigen.

Aufbauend auf den Arbeiten von SCHMIDT (1915) und KENNEDY (1919, 1920) zum
sekundären Kopulationsapparat sowie von ST. QUENTIN (1962) zum Ovipositor und von
TANNERT (1958) zur Flügeigelenkung, kam PFAU (1971, 1975, 1985, 1986, 1991) nach
sorgfaltiger Untersuchung dieser Strukturen zu demErgebnis (Abb. 7.), daß "Anisozygoptera" und
Anisoptera Schwestergruppen sind. Hinsichtlich der Frage der Monophylie oder Paraphylie der
Zygoptera kam Pfau jedoch zu keinem Ergebnis. Allerdings entdeckte er die Vergrößerung des
vorderen und die Reduktion des hinteren Tergalsklerites im Metathorax als eventuelle
Synapomorphien fiir die "Calopterygoidea" & Coenagrionoidea, unter Ausschluß der Lestinoidea
und Hemiphlebioidea. Pfau kritisierte Frasers Klassifikation mittels Symplesiomorphien und
äußerte Bedenken gegen die Verwendung von Flügelgeädermerkmalen, da es sehr schwierig sei
derenfunktionell-adaptiven 'Wert"und somitderenLesrichtungundKonvergenzwahrscheinlichkeit
zu ermitteln (PFAU, 1991). Einige seiner eigenen phylogenetischen Schlußfolgerungen, z.B. sein
Taxon "Petaluroidea", beruhen jedoch nur aufwenigen Merkmalen, die von Pfau allerdings sehr
sorgfliltig untersucht wurden. Problematisch ist dabei aber die Tatsache, daß er alle anderen,
teilweise deutlich widersprechenden, Merkmale ("conflicting evidence") vollkommen
unberücksichtigt gelassen hat und die Lesrichtung seiner wenigen Merkmale oft nur durch
"funktionelle Spekulationen" begründet.

HEYMER(1973a, 1973b, 1975a, 1975b)postulierteaufgrundvonkaryologischen, ethologischen
und rasterelektronenmikroskopischen Untersuchungen an verschiedenen Vertretern der
"Calopterygoidea" einen Stammbaum dieses Taxons, wobei er zu der Schlußfolgerung gelangte,
daß die Euphaeidae und Polythoridae Schwestergruppen seien und nicht näher mit den übrigen
"Calopterygoidea" verwandt seien. Ungeachtet der methodologischen Schwächen seines
typologischen Ansatzes, hat Heymer mit der Oberflächenfeinstruktur des Pterostigrnas ein neues
Merkmal von beachtlicher phylogenetischer Relevanz entdeckt, welches von NIELSEN (19??)
näheruntersuchtwurde, dessenunveröffentlichteDiplomarbeit (UniKopenhagen)mirbislang aber
leider nicht zugänglich war. Durchaus plausibel ist auch Heymers Auffassung, daß die
Merkmalsverteilung gegen einen zygopteroiden Flügeltypus im Grundplan der rezenten Libellen
spricht. Der Libellenstammbaum von HEYMER (1973a) ist aus phylogenetisch-systematischer
Sichtweise allerdings irrelevant, da die Gruppen nicht im einzelnen begründet wurden und die
Ausführungen Heymers deutlich erkennen lassen, daß er autapomorphe Unterschiede als Indizien
gegen eine phylogenetische Verwandtschaft ansah und Symplesiomorphien als Indizien fiir eine
solche Verwandtschaft verwendete.

LINDLEY (1978) gab eine kurze Einführung und Übersicht über die Evolution des
Libellenflügelgeäders und dessen unterschiedliche Interpretationen, jedoch ohne eigene Erkennt­
nisse oder Hypothesen hinzJ!zllfiigen.

PRrrYKINA (1980, 1981) fUhrte, aufgrund von Untersuchungen an fossilen Libellen, eine neue
"evolutionäre Klassifikation" der Odonatoptera ein, die sichjedoch nicht durchsetzen konnte und
auchin deutlichemWiderspruch zu denfimdamentalen Prinzipien derPhylogenetischenSystematik
steht. Pritykina war, ohne nähere Begründung, derAuffassung, daß sichZygoptera undAnisoptera
bereits seit dem Karbon getrennt entwickelt hätten, was durch den Fossilbericht aber nicht zu
belegen ist. Von erheblicher Bedeutung fiir die Rekonstruktion der Evolution des
Libellenflügelgeäders ist jedoch die, von ihr neu errichtete, Infraordnung Triadophlebiomorpha t.

Dieses sehr wahrscheinlich monophyletische Taxon triassischer Libellen aus Kitgisien besaß
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deutlich gestielte Flügel mit einem echten Nodus, aber ohne Pterostigma. Als ungerechtfertigt
erwies sich Pritykinas Auffassung, daß es sich bei derrezenten "Anisozygoptere" Epiophlebia um
einen hochspezialisierten Vertreter der Anisoptera handele (BECHLY, 1993c, 1993d).

CARLE (1982b) gab einen gründlichen Überblick der geschichlichen Entwicklung der unter­
schiedlichenFlügeladerterminologienund schlug, basierend aufdenErgebnissen seinerDissertation
(CARLE, 1982a), u.a. eineneueHomologisierung und Terminologie des Libellenflügelgeädersvor,
welche sichjedoch nicht durchsetzenkonnte und an Erklärungswert nicht an das Systemvon RIEK
& KUKALOVA-PECK (1984) heranreicht. Bemerkenswert ist aber die Tatsache, daß Carle als
bislang erster und einziger Autor eine Liste ursprünglicher und abgeleiteter Grundplanmerkmale
der Odonata erstellte, welche auf einem Außengruppenvergleich mit den Ephemeroptera und
"Protodonata" t beruht. In diesem Zusammenhang ist allerdings unerfindlich warum Carle, ähnlich
wie zuvor schon MUNZ (1919), das Fehlen der basalen Begrenzungsader der Diskoidalzelle nicht
als ursprüngliches, sondern als abgeleitetes Merkmal ansah. Sein Stammbaum (Abb. 5.) ist zudem
nicht explizit durch Synapomorphien begründet, obwohl sich Carle zur Methodologie der
Phylogenetischen Systematik bekannte. Diese z.1. unvollständige Dokumentation macht Carles
Ergebnisse in einigen Bereichen nur schwer nachvollziehbar, obgleich CARLE (1986), CARLE &
WIGHTON (1990) und CARLE & LourON (1994) eine Reihe von potentiellen Synapomorphien
erwähnten, die Carles Stammbaum zumindest teilweise begründen könnten.

Eine sehr wichtige Arbeit ist die neue Homologisierung des Flügelgeäders durch RIEK &
KUKALOVA-PECK (1984), welche nur möglich wurde durch die Entdeckung zweier sehr
urprünglicher Stammgruppenvertreter der Libellen aus dem Namurium Argentiniens. Der überle­
gene Erklärungswert dieser neuen Sichtweise des Libellenflügelgeäders ist übrigens vollkommen
unabhängigvon der Richtigkeit der sonstigen, durchaus umstrittenen (PFAU, 1986; MEIER, 1993),
Hypothesen von Dr. Kukalova-Peck, z.B. hinsichtlich des Baues der Extremitäten im Grundplan
der Insecta oder der Evolution des Insektenflügels (KUKALOVA-PECK, 1978, 1983, 1991), bzw.
auch unabhängig von Kritik an Kukalova-Pecks Vorgehensweise bei der Begründung
phylogenetischer Verwandtschaftshypothesen. Die Überzeugungskraft der neuen Interpretation
desLibellenflügelgeäders fuhrte zu einerungewöhnlichhohen Akzeptanz derneuen Terminologie.
die injüngerer Zeit daher zunehmend an Bedeutung gewinnt. Viele der früheren Überlegungen zur
Evolution des Libellenflügels (z.B. NEEDHAM, 1903 oder FRAsER, 1957), die auf anderen
Interpretationen desFlügelgeädersberuhten, sind durch die Arbeitvon RIEK & KUKALOVA-PECK
(1984) obsolet geworden. Eine Reihe von ergänzenden Hinweisen findet sich bei KUKALOVA­
PECK (1991).

TRUEMAN (1991) hat das erste und bislang einzige Kladogramm der Odonata vorgelegt
(Abb. 8.), das die meisten wesentlichen Taxa (46) berücksichtigt und aufder kladistischen Analyse
einer größeren Anzahl (96) von Flügelgeädermerkmalen beruht. Leider war das mir zugängliche,
unveröffentlichte Manuskript (TRUEMAN, 1991) noch etwas unzureichend dokumentiert und die
Datenmatrix enthieh zudem eine Reihe von Fehlern und zweifelhaften Lestichtungsentscheiden.
Darüberhinaus sind Trueman einige klassifikatorische Irrtümer unterlaufen, die zu beträchtlichen
Mißverständnissen fUhren können. Beispielsweise hat er die Meganisoptere Tupus permianus t als
VertreterderPalaeodictyoptera t eingestuft. In seinerjüngst eingereichtenDissertation (TRUEMAN,
1993), welche mir bedauerlicherweise noch nicht zugänglich war, hat Trueman auch eine neue
Interpretation des Verlaufes der Medianader bei den Libellen vorgestellt, welche von allen
bisherigen Interpretationen (einschließlich RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984) abweicht (siehe
Kapitel 5.2.).

Die ersten phylogenetisch-systematische Untersuchungen zur Verwandtschaft fossiler
Odonatoptera wurden von BRAUCKMANN & ZESSlN (1989) fur die "Protodonata" t und von
ZESSlN (1991) fur die Archizygoptera t vorgenommen (Abb. 6.). In beiden Arbeiten wurden die
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Homologie-HypothesenvonRIEK &KUKAWVA-PECK(1984)zurIntezpretation desFlügelgeäders
verwendet.

Das Gleiche gih für die Arbeiten von NEL & HENROTAY (1992) zu den Protomyrmeleon­
tidaet(Archizygopterat), NEL &MARTINEZ-DELCLOS (1993) zu den Aeschnidiidaet (Anisoptera)
und NEL et al. (1993) zu den "Anisozygoptera" (Abb. 9.). NEL & HENROTAY (1992) gelangten
allerdings zu einer anderen Homologisierung des Flügelgeäders der Archizygoptera t als ZESSIN
(1991). Die Arbeit von NEL et al. (1993), die zu dem Ergebnis kamen, daß die "Anisozygoptera"
paraphyletisch in Hinsicht auf die Anisoptera sind, ist die bisher umfangreichste kladistische
Untersuchung innerhalb der Odonata und lieferte wichtige Ergänzungen zu den Homologie­
Hypothesen von RIEK & KUKALOVA-PECK (1984). Allerdings wurde die Schwestergruppe der
"Anisozygoptera" & Anisoptera nicht ermitteh, was zur Folge hat, daß die Lesrichtung einiger
Flügelgeäder-Merkmale zweifelhaft bleibt.

Neben den Arbeiten von HEYMER (1973b, 1975a)zum Pterostigma und von D'ANDREA &
CARFI (1988, 1989, 1994)zurBedomung derFlügeladern sind die Untersuchungenvon NEWMAN
(1982), RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) und NEL et al. (1993) die Einzigen, die sich näher mit
der Detailmorphologie des Libellenflügelgeäders befaßten. Allerdings wurden in diesen Arbeiten
jeweils nur Teilaspekte der Flügelgeädermorphologie berücksichtigt und beispielsweise das
Vorkommen von Macrotrichen niemals untersucht oder auch nur erwähnt. Dieser geringen Zahl
an vergleichend-morphologischen Untersuchungen steht die Tatsache gegenüber, daß das
Flügelgeäder der Libellen einen Strukturreichtum wie das keiner zweiten Insektengruppe besitzt.
Weit besser bekannt sind hingegen die funktionellen Aspekte des Libellenflügels.

Unter anderem basierend auf den Arbeiten von NEVILLE (1960), NORBERG (1972, 1975),
NEWMANetal. (1977), SAVAGE & NEWMAN & WONG (1979), CARLE (1982a, 1982b), NEWMAN
(1982), AzuMAetal. (1985), SOMPS &LUITGES (1985), NEWMAN & WOOTTON(1986), PFAU
(1986) und RÜPPELL (1989), faßten PFAU (1991) und WOOTTON (1991) den Stand der
Erkenntnisse zur Flugmechanik und Funktionsmorphologie des Libellenflugapparates zusammen.
DieseundzahlreicheweitereArbeitenhaben zurFolge, daß der Libellenflug, neben demVogelflug,
das bestuntersuchte und bestverstandene biologische Flugsystem darstellt.
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2.2. DIE ZIELSETZUNG DIESER ARBEIT:

Nachdem Willi Hennig mit seiner Phylogenetischen Systematik einen Paradigmenwechsel in der
systematischen Biologie allgemein und der Entomologie im besonderen herbeigefiihrt hatte,
wurden die meisten Großgruppen der Inseeta phylogenetisch überarbeitet und die traditionellen,
typologischen Klassifikationen durch konsequent-phylogenetische Systeme abgelöst. Für die
Libellen gibt es aber bislang keine einzige phylogenetische Gesamtbearbeitung, die aufmöglichst
breiter Merkmalsbasis versucht, die phylogenetischen Verwandtschaftsbeziehungen der höheren
Libellentaxa aufZuklären. Soweit einzelne GruppenvonverschiedenenAutorenuntersuchtwurden
(z.B. Archizygoptera I, AnisopterenfumiJien etc.) sind die Ergebnisse sehr widersprüchlich. Wie
bereits erwähnt, basiert das heute mehrheitlich in Gebrauch befindliche System der LJ.1>ellen noch
fast vollständig aufFRAsER (1957), der aufgrundvon "persistent archaic charaeters" klassifizierte,
also explizit aufgrund von Symplesiomorphien. Dementsprechend desolat ist die derzeitige
Situation der Libellensystematik aus konsequent-phylogenetischer Sichtweise. Dies ist umso
erstaunlicher angesichts der Tatsache, daß schon vor nahezu 80 Jahren TILLYARD (1917) zurecht
feststellen konnte, daß es sich bei den Libellen um die am gründlichsten untersuchte und am besten
bekannte Ordnung der Insecta handelt.

Abgesehen von dem Umstand, daß jede biologisch-systematische Klassifikation aufunserer
KenntnisderPhylogenie derbetreffenden Gruppeberuhen sollte, sind gutgesichertephylogenetische
Verwandtschaftshypothesen auchdieVoraussetzungfiirevohrtionsbiologischeundbiogeographische
Studien. Selbst im Bereich des Biotop- und Artenschutzes werden phylogenetische Analysen
immer wichtiger, da deren Ziele letztlich die EIhaltung einer maximalen Biodiversität sein müssen
(FAITH, 1992;VRANA&WHEELER., 1992;SrSTEMATICSAGENDA 2000,1994). DieTatsache, daß
es sich bei den Libellen um eines der ältesten und ursprünglichsten Taxa der Pterygota handelt,
macht eineumfassendephylogenetischeKenntnis dieserGruppezudembesonderswichtigfiirunser
Verständnis der geflügelten Insekten, welche mehr als 90% aller bekannten Tierarten umfassen.

Diese Diplomarbeit soll u.a. durch die Klärung der folgenden drei Punkte einen Beitrag zur
Aufklärung der phylogenetischen Verwandtschaftsverhältnisse der fossilen und rezenten Libellen
leisten:

1.) Welche phylogenetisch relevanten Merkmale können der Morphologie des Flügelgeäders
der Odonata (bzw. Odonatoptera) entnommen werden?

2.) Wie sieht das Flügelgeäder im Grundplan der *Odonata aus?
3.) Sind die Zygoptera (Kleinh1>ellen) eine monophyletische Gruppe oder paraphyletisch in

Hinsicht aufdie "Anisozygoptera" & Anisoptera?

Zukünftige phylogenetisch-systematische Analysen der Libellen werden großteils auf
Flügelgeädermerkmalen basieren müssen, da diese nicht nur traditionell fiir systematische und
phylogenetische Untersuchungen an Libellen die wichtigste Rolle gespielt haben (HEYl'vfER.,
1975a), sondern zudem die Mehrzahl der fossilen Libellen nur als FIügelabdrücke erhalten sind.
Voraussetzung fiir eine phylogenetisch-systematische Auswertung der Flügelgeädermerkmale ist
jedoch eine Homologisierung des Flügelgeäders der Libellen untereinander und mit den übrigen
Pterygota. Da diese Homologien des Libellenflügelgeäders zu den umstrittensten Fragen in der
Entomologie überhaupt zählen (CARLE, 1982a; siehe Kapitel 5.2.) und eine Vielzahl unterschied­
lichster Terminologien vorgeschlagen wurden, ist das Hauptziel dieser Diplomarbeit die Lösung
der offenen Homologieprobleme und Interpretationsschwierigkeiten des Libellenflügelgeäders
sowie die Formulierung einer einheitlichen, aufHomologien basierenden Terminologie.
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Wichtig war mir außerdem die gründliche vergieichend-molphologische Untersuchung des
Flügelgeäders als strukturreiches und komplexes dreidimensionales Organsystem unter Berück­
sichtigungphylogenetischerund funktioneller Zusammenhänge, da dasLibellenflügelgeäder in der
Vergangenheit oftmals nur als funktionsloses zweidimensionales Linienmuster betrachtet wurde
und durch eine solche ungerechfertigte Übersimpli.fizierung eine Vielzahl mOlphologischer Daten
unbeachtet blieben. Aufbauend aufden Ergebnissen dieser Diplomarbeit sollen imRahmen meiner
geplanten Dissertation über 100 Vertreter aller wesentlichen Taxa auf ca. 300 Flügel-Merkmale
untersucht werden sowie auch andere mOlphologische Merkmale, insbesondere larvale und
imaginaleKopfinolphologie, berücksichtigtund fiireinenmfassendekladistische "Total-Evidence"­
Analyse der Odonatoptera verwendet werden, welche später u.a. auch durch eine kladistische
Analyse von DNA-Sequenzen (z.B. 18S rDNA) ergänzt und übexprüft werden sollte. ImRahmen
dieser kladistischen Parsimonie-Analyse werden die hier formulierten Homologiehypothesen
zudem übexprüft bzw. getestet werden.
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3. MATERIAL UND METHODE

3.1. MATERIAL:

Bei dem untersuchten Libellenmaterial handelt es sich ausschließlich um luftgetrocknete oder
mittels Aceton bzw. Essigether getrocknete Imaginal-Exemplare, teils genadeh und gespannt,
überwiegend aber ungenadeh aufbewahrt in sogenannten "Schmetterlingstütchen". Mit wenigen
Ausnahmenbefinden sich alleuntersuchten Exemplare inmeinerprivaten Sammhmg. Da sämtliche
Libellenarten in der BRD unter Naturschutz stehen wurden die mitteleuropäischen Arten aus­
schließlich in Frankreich gefimgen. Von den sehenen neuwehlichen Gattungen Amphipteryx,
Thaumatoneura, Perilestes, PhylolestesundPhenes wurdenmirfreundlicherweiseLeibexemplare
aus der Privatsammlung von Dr. Rosser Garrison (USA) überlassen. Ein weiteres Exemplar der
Gattung Thaumatoneura erhieh ich vomNaturalHistoJYMuseumin Londongeliehen. Platycypha
caligataund Calopteryxatrata sowie diverse weitereArten der Gattung Calopteryx konnte ich bei
HerrnDipl-Biol. MartinLindeboom(Fre:iburg)untersuchen. Daten desFlügelgeädersvon fossilen
lJ.l>ellenundeinigen schwerbeschaflbarenrezentenTaxa (Hemiphlebia, Chorismagrion, Nubiolestes.
Lestoidea, Coryphagrion,1sosticta, Calicnemia, Pseudolestes, Philoganga, Diphlebia, Caliphaea,
Epiophlebia, Uropetala, Austropetalia, Neopetalia, Chlorogomphus und Synthemis) wurden,
soweit dies eben möglich war, den verfugbaren Abbildungen und Beschreibungen in der Literatur
entnommen. Die Überprüfung von Merkmalen an Hand von Abbildungen ist zwar unbestritten
problematisch, war aber unvermeidlich, da sich z.B. das betreffende Fossilmaterial größtenteils in
amerikaniscuenundrussischenMuseumsarchivenbefindetundmir somit ausZeit-undKostengründen
nicht zugänglich war. Um hrtümer aufgrund von Artefakten, Aberrationen und ungenauen oder
gar fehlerhaften Abbildungen zu vermeiden, wurde stets versucht mehrere Abbildungen unter­
schiedlicher Exemplare der betreffenden Taxa heranzuziehen. Relativ unproblematisch war
außerdem die Auswertung von guten Fotografien fossiler Flügelabdrücke, da daraufid.R. sowohl
das Flügelgeäder als auch die "Knitterstruktur" ausgezeichnet zu erkennen sind.

Bei der Auswahl der Arten wurden Vertreter von nahezu allen Taxa berücksichtigt, die in
bisherigen Klassifikationen Familienrang erhiehen. Bei einigen besonders artenreichen Familien
wurden mehrere Arten ausgewählt, und zwar sowohl eher ursprüngliche, als auch stärker
abgeleitete Vertreter. Des weiteren wurden eine Reihe von isolierten Gattungen unsicherer
Verwandtschaft in die Analyse mit einbezogen. Soweit irgend möglich wurden von jeder der
ausgewählten Arten mehrere Exemplare beiderlei Geschlechtes untersucht, mit dem Ziel aus­
schließlich artkonstante, erbliche Strukturen zu berücksichtigen. Bei allen fossilen Taxa wurden
nach Möglichkeit die arn besten erhaltenen Vertreter ausgesucht.

Das Flügelgeäder der folgenden Taxa der Odonatoptera wurde analysiert:
(Liste entsprechend der traditionellen Klassifikation, allerdings mit einigen Aktualisierungen; paraphyletische
wurden Taxa durch Anführungszeichen, fossile Taxa durch ein nachgestelltes Kreuz gekennzeichnet)

"PROTODONATA" t :

"Eugeropteridae" t: Eugeropteron lunatum t, Geropteron arcuatum t; "Erasipteridae" t:
Erasipteron larischi t, Whalleyala bolsoveri t; Paralogidae t: Paralogus aeschnoides t;
"Meganeuridae" t: Namurotypus sippeli t, Stephanotypus schneideri t, Meganeuropsis
americana t, Megatypus schucherti t.

PROTANlSOPTERA t :

Ditaxineuridae t: Ditaxineura anomalostigma t; Permaeschnidae t: Polytaxineura stanleyi t.

14



KAPITEL 3.: Material und Methode

TRIADOPHLEBIOMORPHA t :

Piroutetüdae t: Piroutetia liasina t; Zygophlebüdae t: Zygophlebia ramosa t;
Xamenophlebüdae t: Xamenophlebia omata t; Mitophlebiidae t Mitophlebia enormis t;
Triadophlebiidae t: Triadophlebia madygenica t, Neritophlebia elegans t, Cladophlebia
parvula t, Paurophlebia lepida t.

"PROTOZYGOPTERA" t :

Permepallagidae t: Permepallage angustissima; Permolestidae t: Permolestes gracilis t;
Kennedyidae t: Kennedya fraseri t; Permagrionidae t: Permagrion falklandicum t;
Triassolestodeidae t: Triassolestodes asiaticus t; BatkeDÜdae t: Batkenia pusilla t.

ARCIDZYGOPTERA t :

Protomyrmeleontidae t: Terskeja paula t, Triassagrion australiense t, Protomyrmeleon
baseharagensis t.

ZVGOPTERA:
Incertae sedis: Congqingia rhora t (Congqingädae t); Triassolestes epiophlebioides t

(Triassolestidae t).
Hemiphlebioidea: Hemiphlebiidae: Hemiphlebia mirabilis.
Lestinoidea: Cretacoenagrionidaet: Cretacoenagrion alleni t; Chorismagrionidae: Chorismagrion

risi; Perilestidae: Nubiolestes diotima, Perilestes kahli; Synlestidae: Phylolestes ethelae,
Chlorolestes (Euchlorolestes)fasciata, Chlorolestes (Euchlorolestes) tesselata;Megalestidae:
Megalestes major; Lestidae: Chalcolestes viridis, Arehilestes grandis, A. latialatus, Lestes
tikalus, L. tenuatus, L. forficula; Sieblosiidae t: Oligolestes grandis t, Parastenolestes
oligoeenicus t.

Coenagrionoidea: "Megapodagrionidae": Lestoidea eonjuneta (Lestoideinae), Hypolestes clara
(Hypolestinae),Megapodagrion(Allopodagrion) maeropus,M. venale (Megapodagrioninae),
Philogenia eassandra, Paraphlebia zoe, Heteragrion albifrons, H alienum, H bariai, H
ehrysops, H pemon, Oxystigma williamsoni, Dimeragrion percubitale (Argiolestinae);
Platystictidae: Palaemnema clementina, P. melanostigma, P. domina (Palaenmematinae);
Coryphagrionidae: Coryphagriongrandis; Pseudostigmatidae: Meeistogaster (Meeistogaster)
linearis, Meeistogaster (Xanthostigma) omata, Pseudostigma aeeedens, Mieostigma
rotundatum, Megaloprepus eoerulatus; Protoneuridae: Neoneura myrthea (Protoneurinae),
Isostieta banksi (Isostictinae); Platycnemididae: Calienemia eximia (Calicnemidinae),
Platyenemis acutipennis(Platycnemidinae); Coenagrionidae: Enallagmacyathigerum, Ischnura
elegans (Ischnurinae), Pyrrhosoma nymphula, Coenagrion puella (Coenagrioninae).

"Calopterygoidea": Steleopteridae t: Auliella erueigera t; Euarchistigmatidae t: Euarehistigma
atrophiumt;Dysagrionidaet: Phenaeolestes mirandust;Pseudolestidae: Pseudolestes mirabilis;
Thaumatoneuridae: Thaumatoneura inopinata; Diphlebüdae: Diphlebia lestoides;
Philogangidae: Philoganga montana; Amphipterygidae: Rimanella areana, Amphipteryx
agrioides; Chlorocyphidae: Aristocypha fenestrella, Platycypha ealigata; Zacallitidae t:
Zaeallites balli t; Euphaeidae: Litheuphaea earpenteri t, Euphaea guerini; Polythoridae:
Euthorefaseiata,E. plagiata, E.fastigiatameridiana (Euthorinae), Chaleopteryxrutilansund
C. seintillans (polythorinae ?), Coracyane (polythorinae);Dicteriadidae: Heliocharisamazona;
Calopterygidae: Caliphaea eonfusa (Caliphaeinae), Hetaerina eaja dominula, H moribunda,
Hoceisa (Hetaerininae), Iridietyon myersi, 1. trebbaui, Sapho eiliata, S. bieolor, Umma
eineta, Calopteryx splendens, C. viro meridionalis, C. xanthostoma, C. haemorrhoidalis,
Calopteryx atrata (Calopteryginae).
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"ANISOZYGOPTERA":
Tarsophlebioideat: Tarsophlebüdaet: Tarsophlebiopsismayit, Tarsophlebiaeximiat;Euthemistidae

t: Euthemis cellulata t.

Epiophlebioidea: Stenophlebiidaet: Stenophlebia latreilieit;Epiophlebüdae: Epiophlebiasuperstes.
Isophlebioidea t: Oreopteridae t: Oreopteron asiaticum t, Sogdopteron leve t; Archithemistidae t:

Archithemis liassina t; Progonophlebiidae t: Progonophlebia woodwardi t;
Campterophlebüdae t (= Karatawüdae): Campterophlebia elegans t, Shurabiola nana t,
Xanthohypsa praeclara t; Selenothemistidae t: Selenothemis liadis t; Turanothemistidae t:
Turanothemis nodalis t; Isophlebüdae t: Isophlebia aspasia t, Anisophlebia helle t.

Heterophlebioidea t: Myopophlebüdae t: Paraheterophlebia marcusi t; Liassophlebüdae t:
Liassophlebia magnifica t; Heterophlebiidae t: Heterophlebia buckmani t.

ANISOPTERA:
"Aeshnoidea": Aeschnidüdae t: Aeschnidium densum t, Iberoaeschnidium conquensis t;

Liassogomphidae t: Phthitogomphus angulatus t; Aktassüdae I: Aktassia magna I;
Cymatophlebüdaet: Libellulium longialatat; Sonüdaet: Sona nectest;Petaluridae: Protolindenia
wittei t, Phenes raptor, Tachopteryx thoreyi, Tanypteryx hageni, Uropetala carovei;
Austropetalüdae: Austropetaliapatricia;AeShnidae: Aeshnacyanea,A. qffinis, Coryphaeschna
viriditas (Aeshninae, Aeshnini), Anax imperator (Aeshninae, Anactini); Gomphidae:
Phyllogomphoides undulatus (Lindeniinae), Hagenius brevistylus (Hageniinae),
Onychogomphus uncatus (Onychogompbinae).

"Cordulegastroidea": Cordulegastridae: Zoraena bilineata (Zoraeninae), Cordulegaster
(Taeniogaster) obliqua, C. (Lauragaster) diadema, C. (Kalyptogaster) erronea
(Cordulegastrinae); Neopetalüdae: Neopetalia punctata; Hemeroscopidae t: Hemeroscopus
baissicus t; Chlorogomphidae: Chlorogomphus campioni.

Libelluloidea: Synthemistidae: Synthemis eustalacta;Macromiidae: Macromiageorgina,Didymops
floridiensis; "Cordulüdae": Oxygastra curtisii ("Gomphomacromiinae"); Macrodiplacidae:
Macrodiplax balteata; Libellulidae: Libellula (platetrum) depressa, Orthetrum cancellatum,
0. brunneum (Libellulinae), Zenithoptera fasciata, Diastatops spec., Perithemis lais
(palpopleurioae),Sympetrumfonscolombii, Erythrodiplaxspec. ,Erythemisspec. (Sympetrinae),
Trapezostigma (= Tramea) spec. (Trameinae).

Konserviertes Material einer großen Zahl weiterer Arten rezenter Libellen, insbesondere
außereuropäische Zygoptera und zahlreiche Libellulidenarten, wurden zu Vergleichszwecken
untersucht. Außerdemwurden alsAußengruppeund zuVergleichszwecken einige Ephemeroptera
(Bojophlebiaprokopit, Ephemeradanica), Plecoptera (Perlaspec.), Orthoptera-Ensifera (Tettigonia
viridissima), Neuroptera-Planipennia (Chrysoperla carnea und Libelluloides longicornis) und
Mecoptera (Panorpa meridionalis) untersucht.

3.2. LICHTMIKROSKOPIE:

Die Untersuchung des Flügelgeäders und der übrigen Strukturen des Libellenflügels, wurde mit
einemLabor-Stereomikroskop derFirma EUROMEX Typ EH 2 vorgenommen (Vergrößerungen
20*, 40*, 60* und 120*). Für Zeichnungen kam die systemeigene Prismen-Zeicheneinrichtung
MIC 418 zur Anwendung, fur Mikrofotografie der Kamera-Adapter MA 150 mit einer Kamera
vom Typ CANON T 70 (Film: Dford XP2 S.W.-Negativfilm).
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Eine umfassende mikroskopische Untersuchung der Detailmorphologie (Junktionen, Domen,
Macrotrichen etc.) aller Feinstrukturen des LIoellenflügelgeäders wurde bei 120* Vergrößerung
bei den folgenden ausgewählten Taxa vorgenommen: Perilestidae: Perilestes kahli (männl);
Synlestidae: Chlorolestes (Euchlorolestes)fasciata(männl. );Lestidae: Archilestesgrandis(männl);
Chlorocyphidae: Aristocypha fenestrella (männl); Polythoridae: Euthore plagiata (WeIo!.);
Euphaeidae: Euphaea guerini (männl.); Dicteriadidae: Heliocharis amazona (männl.);
Calopterygidae: Hetaerina caja dominula (mäDnl.), Calopteryx virgo meridionalis (weib!.);
Amphipterygidae: Amphipteryxagrioides(männl ),Rimanellaarcana(weib!.); Thaumatoneuridae:
Thaumatoneura inopinata (weIol.); "Megapodagrionidae": Hypolestes clara(männl), Philogenia
cassandra (mäDnl.), Oxystigma williamsoni (männl); Megapodagrion (Allopodagrion) venale
(männl); Pseudostigmatidae: Mecistogaster linearis (männl.); Platystictidae: Palaemnema
clementina (männl); Protoneuridae: Neoneura myrtae (männl ); Platycnemididae: Platycnemis
acutipennis (männl); Coenagrionidae: Pyrrhosoma nymphula (weib!.); Petaluridae: Tachopteryx
thoreyi (männl); Aeshnidae: Aeshna cyanea (männl); Gomphidae: Phyllogomphoides undulatus
(männl); Cordulegastridae: Cordulegaster {Lauragaster} diadema (männl); Macromiidae:
Didymops jloridiensis (männl); "Corduliidae": Oxygastra curtisii (WeIo!.); Macrodiplacidae:
Macrodiplax balteata (männl); Libellulidae: Orthetrum brunneum (mäDnl.), Perithemis lais
(weib!.).

Ergänzend wurden einzelne Aspekte auch bei zahlreichen weiteren Taxa untersucht (siehe
Text). Zwei wichtige Taxa (Hemiphlebia mirabilis und Epiophlebia superstes) konnten mangels
Material in dieser Diplomarbeit leider noch nicht berücksichtigt werden.

3.3. RASTERELEKTRONENMIKROSKOPIE:

Zur Untersuchung der Oberflächenfeinstruktur des Pterostigmas wurden die Flügel mit Aceton
entfettet und gereinigt; eine besondere Fixierung erfolgte nicht. Nach anschließender staubfreier
Lufttrocknung wurden die Flügelapices mit dem Pterostigma mit einer Mikroschere extrahiert und
aufselbstklebenden Objektträgern montiert. Die Objektewurden danachmit 10nmGold-Paladium
Sputtercoating versehen. Die Untersuchung wurde am Institut fiir Spezielle Zoologie der
Universität Tübingen mit einem Rasterelektronenmikroskop vom Typ CAMBRIDGE
STEREOSCAN 250 MI<. 2 mit einem Sechsfachträger bei einem Winkel von 45° und einem
Arbeitsabstand von 10 mm vorgenommen. Die Aufuahmen erfolgten auf Dford FP4 S.W.­
Negativfilm, i.d.R bei Vergrößerungen von 100* und 1.500*.

Das Pterostigma folgende Spezies wurden rasterelektronenmikroskopisch untersucht:
Synlestidae: Chlorolestes tesselata (männl.);Lestidae: Archilestesgrandis(männl.); Chlorocyphidae:
Aristocyphafenestrella (männl); Polythoridae: Euthorefasciata (weib!.); Euphaeidae: Euphaea
guerini (männl); Dicteriadidae: Heliocharis amazona (männ1 ); Calopterygidae: Calopteryx virgo
meridionalis (WeIo!.); Amphipterygidae: Rimanella arcana (männl); "Megapodagrionidae":
Philogeniacassandra(weIol );Platystictidae: Palaemnemaclementina(männl. );Pseudostigmatidae:
Mecistogaster linearis (weib!. und männl); Protoneuridae: Neoneura myrtaea (männl.);
Platycnemididae: Platycnemis acutipennis (männl); Coenagrionidae: Pyrrhosoma nymphula
(weib!.), Ischnura elegans (männl); Aeshnidae: Aeshna cyanea (männl), Anax imperator
(mäDnl.); Gomphidae: Phyllogomphoides undulatus (männl), Onychogomphus uncatus (mäDnl.);
"Corduliidae": Oxygastra curtisii (weib!.); Libellulidae: Erythrodiplax spec. (weib!.), Libellula
depressa (männl).
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Aufgrund der Identifizierung vier distinkter Formen von Mikroskulpturen mittels der
Rasterelektronenmikroskopie, war es möglich das Vorhandensein eines dieser Strukturtypen bei
verschiedenen weiteren Arten lichtmikroskopisch nachzuweisen: Perilestidae: Perilestes kahli;
Synlestidae: Phylolestes ethelae, Chlorolestes fasciata; Lestidae: Archilestes latialatus, Lestes
forjicula, 1. tikalus, 1. tenuatus; Chlorocyphidae: Platycypha caligata; Polythoridae: Euthore
fastigiata meridiana,E. plagiata, Chalcopteryxrutilans, C. scintillans, Cora cyane; Calopterygidae:
Hetaerina moribunda, H. occisa, Sapho ciliata, S. bicolor; Amphipterygidae: Amphipteryx
agrioides; Thaumatoneuridae: Thaumatoneura inopinata; "Megapodagrionidae": Hypolestes
clara,Megapodagrionmacropus,M venale,Paraphlebiazoe, Oxystigmawilliamsoni,Dimeragrion
percubitale, Heteragrion albifrons, H. alienum, H. bariai,H. chrysops, H. pemon; Platystictidae:
Palaemnemadomina; Coenagrionidae: Coenagnonpuella;Petaluridae: Phenesraptor, Tachopteryx
thoreyi, Tanypteryx hageni; Gomphidae: Hagenius brevistylus; Cordulegastridae: Cordulegaster
(Kalyptogaster) e"onea; Macromiidae: Macromia georgina; Macrodiplacidae: Macrodiplcrx
balteata; sowie diversen Libellulidae, z.B. Orthetrum cancellatum und Perithemis lais.

Die Daten einiger wichtiger Taxa (Devadatta aryoides, Epallage fatima, Caliphaea confUsa
und Hemiphlebia mirabilis), die mir leider nicht zur Verfugung standen, wurden aus der Literatur
ergänzt (HEYMER, 1975a).

3.4. HOMOLOGIE-PROBLEMATIK:

Dievorliegende Untersuchungbasiert aufderMethodik der Phylogenetischen Systematik im Sinne
von HENNIG (1982) und Ax (1984, 1988), allerdings unter Einbeziehung einiger Elemente des
sogenannten TransformiertenKladismus("pattern cladism") (PLATNICK, 1977, 1979, 1982, 1985,
1989, 1993; NELSON & PLATNICK, 1981, 1984, 1991; NELSON, 1978, 1979, 1985, 1989, 1992,
1993; BRADY, 1979, 1982, 1983, 1985; PATTERSON, 1982a, 1982b, 1983, 1988a, 1988b;
RIEPPEL, 1983, 1984, 1985, 1988, 1989a, 1989b, 1991, 1992). Im Gegensatz zur Auffassung des
Transformierten Kladismus bin ichjedoch der Überzeugung, daß als Grundlage der Biologischen
Systematikdie Existenz einer, aufEvolutionbasierenden, hierarchischen Ordnung der Organismen
axiomatisch vorausgesetzt werden muß.

Die Lesrichtung der Merkmale wurde, soweit möglich, mittels der indirekten Methode des
Außengruppenvergleiches (WATROUS & WHEELER, 1981) ermittelt, die auf dem Parsimonie­
Prinzip basiert (RlEPPEL, 1988, 1989b). Eine generelle Bevorzugung der ontogenetischen
Polarisationskriterien, die von manchen "Pattem-Kladisten" nachdIiicklich empfohlen wurde
(NELSON, 1978b, 1985; PATTERSON, 1982b, 1983), da sie eine direkte Polarisation ermöglichen,
ist zumindest bei Insekten nicht unbedingt praktikabel, da die Ontogenese nur in Ausnahmefillen
hinreichend bekannt ist, manche Strukturen (z.B. Flügelgeäder) kaum eine beobachtbare
ontogenetische Transformation durchlaufen und zudem caenogenetische Larvaladaptionen die
Interpretation dieser Polarisationskriterien erschweren können. Die Feststellung, daß es sich beim
Außengruppenvergleichumeine Parsimonie-Entscheidunghandeh, sei anfolgendemBeispielkurz
erläutert (Abb. 1. Fall 1): Von den drei zu untersuchenden Taxa a, b und c, seien bund c durch
zahlreiche und/oder komplexe Synapornorphien als "sicheres" Monophylum ausgewiesen. Das
Merkmal x liegt bei den Taxa a und b in der Ausprägung 0 und bei Taxon c in der Ausprägung 1
vor. DurchVerwendungvon Taxon aalsAußengruppe ergibt sich, daß die Ausprägung 1in Taxon
c als abgeleitet anzusehen ist und folglich die Monophylie dieses Taxons begründen kann
(Interpretation 1). Eine alternative Interpretation wäre jedoch die Annahme einer konvergenten
Reduktion von Ausprägung 1 in den Taxa a und b (Interpretation 2). Die Verwerfung dieser
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Interpretation kann lediglich damit begründet werden, daß jede Interpretation von Ausprägung 1
als plesiomorph fiir a&b&c mindestens einen zusätzlichen Evolutionsschritt erfordern würde. Der
Außengruppenvergleichläßt sich also aufdie Anwendung des Prinzipes der sparsamstenErklärung
zurückfUhrenund zwar inForm einerMerkmalsoptimierung aufein gegebenes Kladogramm, unter
Verwendung des Parsimonie-Kriteriu.ms (LUNDBERG, 1972; NELSON & PLATNICK, 1981: 38;
FARRIS, 1982: 329; LoRENZEN, 1993: 13-14; NIXON &CARPENTER, 1993). An diesem Beispiel
ist auchleicht ersichtlich,warumderAußengruppenvergleichvoraussetzenmuß, daß die Innengruppe
monophyletischist, da ansonstenkeineEntscheidungmöglichwärezwischen denzweigleichermaßen
sparsamen Hypothesen: Monophylie von b&c mit a als Außengruppe oder Monophylie von a&b
mit c als Außengruppe (Interpretation 3).

Die Tatsache, daß der Außengruppenvergleich auf einem gegebenen Kladogramm basiert,
welches zumindest die Monophylie der Innengruppe spezifiziert, ist kein Widerspruch zur
kladistischen Methodik, dakeine naturwissenschaftliche Analyse amPunktNullbeginnenkann und
dieses Kladogrammjederzeit überprüft und ggf korrigiert werden kann. Zu beachten ist allerdings
die Tatsache, daß die Errechnung eines Kladogrammes mittels computerisierten
Parsimoniealgorythmen primär keinen Lesrichtungsentscheid benötigt. Der Algorythmus kann
aufgrundunpolarisierterMerkmale einen "unrootedtree" der Innengruppen-undAußengruppentaxa
berrechnen, dessen Wurzel nachträglich mit der Außengruppe spezifiziert wird (NIXON &
CARPENTER, 1993), woraulhin sich durch die parsimone Optimierung der Merkmale auf das
erhaltene Kladogramm die Lesrichtung der Merkmale ergibt. Die Polarisationvon Merkmalen und
das "rooting" vonKladogrammen sindbei einer kladistischenAnalyse daheridentische Prozeduren.
Die Außengruppenmethode als kladistisches "rooting"-Verfahren ist jedoch zu unterscheiden von
derindieser Arbeitvorgenommenen aprioriMerkmalspolarisationmittelsAußengruppenvergleich,
ohne vorausgehende kladistische Parsimonie-Analyse aller Merkmale.

Als Außengruppe fiir die Odonatoptera ("Protodonata" t & Odonata) wurden die
Palaeodietyopteroidea t, EphemeropteraundPlecoptera gewähh; alsAußengruppefiir die *Odonata
(Kronengruppen-Odonata) wurden die ''Non-*Odonata'' (einschließlich Protanisoptera t und
Triadophlebiomorphat) gewähh. In beiden Fällen diente also eine paraphyletische Gruppierung als
sogenannte komplexe bzw. multiple Außengruppe, da diese Vorgehensweise die
Lesrichtungsentscheidungen sicherer macht. Diese erhöhte Sicherheit beruht auf dem Umstand,
daß bei Anwendung einer paraphyletischen Außengruppe die alternativen Interpretationen (siehe
oben) wesentlich unparsimoner sind als bei Anwendung einer einzelnen, monophyletischen
Außengruppe (Abb. 1. Fall 2: Interpretation 1 und 2). Allerdings gih dies nur, falls aufgrund der
Einzigartigkeit des Merkmalszustandes in der Innengruppe oder aufgrund der Komplexität des
Merkmals und dessen adaptiver Bedeutung davon ausgegangen werden kann, daß eine Reduktion
mit anschließender konvergenter Neuentstehung extrem unwahrscheinlich ist. Ansonsten wäre,
vollkommenunabhängig von dem Grad der Paraphylie der Außengruppe, die alternative Interpre­
tation zum Außengruppenvergleich stets nur einen Schritt länger, wodurch eine Erhöhung der
Sicherheit des Lesrichtungsentscheides entfallen würde (Fall 2: Interpretation 3).

Die Frage, ob der gemeinsameBesitz eines abgeleiteten Merkmals aufSynapomorphie (also auf
Homologie) oder auf Konvergenz, bzw. Parallelismus (also aufHomoplasie) beruht, ist nicht a
priori zu entscheiden, da es keine a-priori-Kriterien zum Erkennen von Homologien grot (contra
REMANE, 1989). Die Homologiefrage kann daher nicht vom Einzelmerkmal her entschieden
werden (HENNIG, 1984: 310). Homologien werden auf Grund von Ähnlichkeiten hypothetisiert
und durch Kongruenz, also mittels Parsimonie, getestet (WILEY, 1975, 1981; PLATNICK, 1977;
GAFFNEY, 1979; ELDREDGE & CRACRAFT, 1980; PATTERSON, 1982b, 1988b; RIEPPEL, 1982,
1988;BRADY, 1985; KLUGE & STRAUSS, 1985; SCHOCH, 1986;BROOKS & McLENNAN, 1991;
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PrNNA, 1991; LIPSCOMB, 1992). Die, auf der Feststellung von Ähnlichkeit beruhenden,
Homologievermutungen werden als topographische Homologien (R!EPPEL, 1980, 1983) oder
primäre Homologien (PlNNA, 1991) bezeichnet. Diejenigen, welche den Parsimonie-Test
(einschließlich Merkmalsoptimierung) erfolgreich überstanden haben, werden als phylogenetische
Homologien (RIEPPEL, 1980, 1983) oder sekundäre Homologien (PrNNA, 1991) bezeichnet,
wobeimeines Erachtens derBegriff"kladistischeHomologie" treffenderwäre, zumal der Terminus
"phylogenetische Homologie" besser fiir tatsächliche, evolutionistische Homologie verwendet
werden sollte. Diese meines Erachtenswichtige Begriffsdifferenzierung findet sich u.a. auch schon
beiLANKESTER (1870), der zwischen Homologie (= topographische Homologie) undHomogenie
(= phylogenetische Homologie) unterschied und auch den Begriff Homoplasie prägte. Die
sogenannten "Homologiekriterien" von REMANE (1952) oder das "principe des connexions" von
GEOFFROY SAINT-HILAIRE (1830) sind aus kladistischer Sichtweise lediglich als heuristische
Prinzipien zur Feststellung topographischer Homologien anzusehen und als solche durchaus von
hohem Wert.

Zu beachten ist allerdings der Umstand, daß schon die verbale Formulierung von Merkmalen
spezifische Homologisierungen darstellt, die im Rahmen einer simplen Parsimonie-Analyse nicht
wieder "enthomologisiert" werden können. Wäre beispielsweise in dieser Arbeit die sogenannte
"anal crossing" des Libellenflügelgeäders mit einer normalen Querader homologisiert worden, so
könnte keine computerisierte Parsimonie-Analyse von Merkmalen, die auf dieser Hypothese
basieren, dazu fUhren, daß im Ergebnis die "anal crossing" als Rudiment des Cubitus posticus
(= CuP-Kreuzung) interpretiert würde. Dies ist nur möglich durch eine erneute Überprüfung der
Merkma1sbypothesen, auf der Grundlage der erhahenen phylogenetischen Hypothesen bzw.
Kladogramme. Diese Verfahrensweise kann sich gegebenfalls mehrfach wiederholen und sich
sukzessive der "Wahrheit" annähern. Es scheint sich daher meines Erachtens eherum ein iteratives
als ein hermeneutisches Verfahren ("wechselseitige Erhellung" sensu Hennig) zu handeln. Inner­
halb der vorliegenden Arbeit wurden die Homologiehypothesen mittels einer phylogenetischen
Arbeitshypothese (Abb. 10.) überprüft, die auf einer manuellen Auswertung zahlreicher
Flügelmerkmale sowie einerReihe sonstigermorphologischer Merkmale der Larvenund Imagines
beruht (BECIn-Y, 1993b und unveröffentlichte Vorstudien zum Dissertationsthema). Diese
Arbeitshypothese wurde zwar mehr oder weniger "intuitiv" erstellt, also ohne Anwendung einer
computerunterstützten Parsimonie-Analyse, dürfte aber dem sparsamsten Kladogrammrecht nahe
kommen. Eine wirkliche kladistische Analyse der erwähnten Merkmale mittels dem Parsimonie­
Computerprogramm PAUP wird im Rahmen meiner geplanten Dissertation erfolgen.

In diesem Zusammenhang sei hier noch auf einige weitere prinzipielle Grenzen der
Homologienforschung hingewiesen, die auf der Tatsache beruhen, daß die Postulation von
evolutionistischen Homologien nur mittels der Phylogenetik möglich ist, bei der es sich im Prinzip
um eine historische Wissenschaft handelt:

1.) Es kann beimAuftreten zweier äquivalenter, abgeleiteter Merkmale in zwei Schwestergruppen
niemals erkannt werden, ob der gemeinsame Merkmalszustand auf Synapomorphie
(evolutionistischer Homologie) oder auf Schwestergruppenhomoplasie (z.B. Paral1elismus)
beruht.

2. )BeihomoplastischenMerkmalenistid.R. nicht entscheidbar, obdieHomoplasie auf"Homogenie",
also gleicher genetischer Basis, beruht (Parallelismus, Hybridisation oder horizontaler
Gentransfer) oder auf "Heterogenie" beruht, also auf einer unabhängigen genetischen Basis
(Konvergenz). AufHomogenieberuhende Homoplasien(Parallelismen)wurdenvonBRUNDIN
als "trend", von SAETHER(1979, 1983) als "underlying apomorphy" undvon alsHEADS (1985)
"tendency" bezeichnet. Letzterer sah in derartigen Phänomenen einen grundlegenden
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Widerspruch zu den "Axiomen" der Phylogenetischen Systematik, der deren Wert in Frage
stelle. Meines Erachtens sind die erwähnten Phänomene jedoch lediglich verschiedene,
mögliche historische Erklärungen ("historical explanations" sensu HEMPEL, 1974) fiir festge­
stellte Homoplastizität.

3. ) Bei Vorhandenseinvon Homoplasie k3IlD., zumindest bei gleicherParsimonie, nicht unterschie­
den werden, ob die Homoplastizität aufeiner muhiplen,homoplastischen Merkmalsentstehung
oder auf einer multiplen, homoplastischen Merkmalsreduktion beruht. Die meisten
Evolutionsbiologen werden aber subjektiv dazu neigen, bei gleicher Sparsamkeit, die letztere
Interpretation zu bevorzugen, die auch durch den Merkmalsoptimierungs-Algorythmus
ACCTRAN in das Parsimonieprogramm PAUP implementiert wurde.

In Übereinstimmung mit NELSON (1989) interpretiere ich die individuellen Organismen als
Homologa, die Homologa (homologe Strukturen) als Teile haben; Taxa hingegen als Homologien
(Synapomorphien), die wiederum Homologien (Synapomorphien) als Teile haben. Entsprechend
dieser Sichtweise werden Taxa folgerichtig nicht als Groppen von Organismen, sondern als deren
relative, genealogische Verwandtschaftsbeziehungen per se interpretiert. Diese Präzisierung von
Nelsons Ausfiihrungen macht die Kritik von R!EPPEL (1991) gegenstandslos, der daraufhinwies,
daß Taxa zweifelsohne Groppen von Organismen seien. Dies ist zwar absolut richtig, würden Taxa
jedoch ontologisch als Groppen von Organismen interpretiert, so wären diese nur dann real, wenn
sie den Charakter von Individuen hätten. Der Grund hierfiir ist der nominalistische Syllogismus,
welcher laut WilhehnOckhambesagt, daß alleswas realist auch individuell seinmuß, während alles
was universal ist nur als Schöpfung des menschlichen Geistes existiert. Die Individuennatur setzt
voraus, daß ein "Ding" einen Anfang, ein Ende und eine einheitliche Geschichte hat. Den Anfang
teilt ein Monophylum stets mit seinem Adelphotaxon; sein Ende ergäbe sich nur durch ein
unabhängiges Aussterben aller Mitgliedsarten bzw. Einzelorganismen. Das einzig Einheitliche an
der Geschichte eines Monophylums ist die gemeinsame Genealogie bis zur letzten gemeinsamen
Stammart. Nach derenAufspaltung erfolgt die weitereEntwicklungvölligunabhängig voneinander
(SUDHAUS & REHFELD, 1992: 132. Zitat: "Im Gegensatz zu Arten gibt es bei supraspezifischen
Taxa keinen inneren Zusammenhalt durch aktuelle Wirkungsbeziehungen, sondern nur einen
historischen Bezug über einen gemeinsamen Ausgangspunkt in der Vergangenheit. Für
supraspezifische Einheiten giot es keine (System-)Eigenschaften, die ihnen den Charakter einer
abgeschlossenen (realen) Natureinheit verleihen." Zitatende). Im rezenten Zeithorizont hat
beispielsweise ein Fuchs mit einem Wolfgenauso wenig reale Gemeinsamkeit, wie eine Tulpe mit
einem Goldfisch, einmal abgesehen von der Tatsache, daß Fuchs und Wolf Mitglieder einer
logischenÄhnlichkeitsklasse sind, welche durchgemeinsame Genealogie erklärbar ist. Als Groppe
hat das Taxon Canidae daher keine reale Existenz, wohl aber dann, wenn es als die genealogische
Verwandtschaft an sich betrachtet wird. Ein Organismus ist nur deshalb der Vertreter eines
bestimmten Taxons, weil er von einem Solchen geboren wurde, d.h. die Groppenmitgliedschaft
wirdvererbtwie einMerkmal Die Zugehörigkeitzn bestimmten Taxa ist also quasi einepatristische
Eigenschaft der betreffenden Organismen; es gehören daher die Taxa zu den Organismenund nicht
etwa umgekehrt.

Dies impliziert, daß die Begriffe Homologie, Synapomorphie und Monophylie im weitesten
Sinne als sinnverwandt (abernicht synonym !) erachtet werden. Der Einwand von Ax (1984), daß
Homologie und Synapomorphie nicht synonym sein könnten, weil auch Symplesiomorphien
homolog seien, ist daher zwar formal berechtigt, geht aber dennoch am Kernpunkt der Sache
vorbei: Symplesiomorphien sind nur deshalb homolog, weil sie auf einer übergeordeten
Hierarchieebene eine Synapomorphie darstellen (PATIERSON, 1982b; RIEpPEL, 1988, 1989b;
P!NNA, 1991). Die Aussage zwei Strukturen seien homolog bedeutet daher nicht mehr und nicht
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weniger alsdie Hypothese, daß diese Struktur auIJrgendeiner Hierarchieebene eine Synapomoxphie
darstellt. Zweifelsohne ist der BegriffHomologie jedoch nicht in jedem Falle durch den Begriff
Synapomoxphie zu ersetzen, da er deutlich unbestimmter ist. Es sollte aber stets danach gestrebt
werden, Homologien in Formvon Synapomoxphien auszudrücken. Da es denkbar unwahrschein­
lich ist, daß zweiunabhängige Synapomoxphien "gleichzeitig" in einer StammJinie entstanden sind.,
entsprichtjedereinzelnen Synapomoxphie, alseinzigartiger"Abstammlmgsgemeinschaft" homologer
Strukturen, eine einzigartige Abstammungsgemeinschaft homologer Organistnen. In diesem Sinne
sind also auch Synapomoxphie und Monophylie als sinnverwandte Begriffe anzusehen. Die
Monophylie ist sozusagen ein Spezia1fa l1 der Synapomoxphie, welcher genau dann vorliegt wenn
wir nicht nur, mehr oder weniger willkürlich abgegrenzte, homologe Strukturen betrachten,
sondern die vollständigen und folglich objektiv abgegrenzten, homologen Organistnen.

In Form von Merkmalen liefert eine sorgfaltige Strukturanalyse, unter Berücksichtigung von
Formund Funktion ("formfunction complex" sensu BOCK & WAHLERT, 1965), die empirischen
Grundlagen jeglicher systematischer oder phylogenetischer Untersuchungen. Die kladistische
Analyse aller verfugbaren Merkmale leistet dagegen eine Verarbeitung (Synthese) der bisherigen
Erkenntnisse zu einer übergeordneten, strukturalistischen Hypothese über die hierarchische
Ordnungder Organistnen, welchezudemalle ''Fakten'' optimalfunktionalistischund evolntionistisch
erklärbar macht (RIEPPEL, 1988). Als Resuhat dieser Analyse kann daher das Kladogramm als
Ausgangspunkt fiir Grundplanrekonstruktionen dienen, welche wiederum die Voraussetzung fiir
den hermeneutischen Entwurf ("wechselseitige Erhellung" sensu Hennig) plausibler
evolntionsbiologischer Szenarien sind (MAIER, 1993a, 1993b, 1993c;HOFFMANN & REIF, 1988).
Dieser Begriff des "Szenarios" wurde gelegentlich kritisiert, weil er einen Drehbuchschreiber
impliziere, den es in der realen Evolution nicht gibt. Aus genau diesem Grund halte ich den Begriff
des "Evolntionären Szenarios" jedoch fiir sehr treffend., da diese Szenarien eben keine empirisch
beschreibbarenRealitäten derNatur sind., sondemnurplausible, menschlicheDenkmodelle darüber
darstellen, wie die Evolution abgelaufen sein könnte. Abgesehen davon müßte man beikonsequen­
ter Anwendung der erwähnten Argumentation auch eine Reihe weiterer etablierter Begriffe, wie
z.B. den Grundplan, durch andere Termini ersetzten.

3.5. BESCHREIBUNG VON LAGEBEZIEHUNGEN IM flÜGEL:

Da der absoluten Größe des Flügels kaum eine besondere phylogenetische Bedeutung zuzukom­
men scheint, d.h. stark unterschiedliche Flügelspannweiten bei nahe verwandten Taxa mit
weitgehend identischem Flügelgeäder häufig vorkommen, sollten zukünftig die Mehrzahl der
Lagebeziehungen, bzw. Größen- und Längenangaben, als Prozentsätze eines spezifischen
Referenzwertes ausgedrückt werden, insbesondere wenn derartige Lagebeziehungen als Merkma­
le fiir einephylogenetisch-systematische Analyse dienen sollen. Als derartigerReferenzwert eignet
sich insbesondere die Flügellänge von der Mitte der Flügelbasis bis zum Flügelapex. Diese Gerade
stellt eine Intexpolation der radialen Achse dar, welche die funktionelle Hauptachse des Flügels ist
(WOODWORTH, 1906; SEGUY, 1959, 1973 in GRASSE; CARLE, 1982b; NEWMAN, 1982;
WOOTTON, 1991, 1992)und einehohe phylogenetischeKonstanz besitzt. Sie ist daherweitgehend
unbeeinflußt von Änderungen der Flügelform, welche in der Regel nur die Ausbildung des
Cubitoanalraumes betreffen.

Die generelle Anwendung dieser Vorgehensweise hätte allerdings zur Konsequenz, daß alle
Flügel so behandeh würden, als hätten sie die gleiche absolute Größe. Die absolute Größe des
Flügels muß jedoch bei denjenigen Merkmalen berücksichtigt werden, die eine funktionelle
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Korrelation mit der Flügelgröße haben ("functional constraints"). Zum Beispiel ist die Anzahl der
Antenodalqueradern nicht nur abhängig von der relativen Lage des Nodus hinsichtlich der
Flügelbasis, sondem auch von der absoluten Größe des Flügels, da diese Queradem eine wichtige
mechanische Versteifungsfunktion erfiillen. Aus diesem Grund müßte dieses Merkmal definiert
werden als: "Mittlerer Abstand zwischen den Antenodalqueradem = Länge des Antenodalraumes
in mm / Anzahl der Antenodalia". Das Gleiche gilt im Prinzip auch fur die Postnodal- und
Postsubnodalqueradem, oder die Anzahl der Queradem unterhalb des Pterostigmas etc..
Hingegen ist das ausschließliche Vorhandensein von nur zwei verstärkten Antenodalia (primäre
Antenodalverspantungen) bei den Lestinoidea und Coenagrionoidea ganz offensichtlich unabhän­
gig von der absoluten Flügelgröße; es handelt sich daher um ein gesondertes, genetisch fixiertes
Merkmal, welches definiert werden müßte als: "Durch Reduktion aller übrigen Antenodalia sind
stets nur die zwei primären Antenodalverspantungen vorhanden, unabhängig von der absoluten
Länge des Antenodalraumes".

DiezukünfligeVerwendung einesobjektivenReferenzwerteszurAngabe derLagebeziehungen
(z.B. als Abstand von der Flügelbasis in Prozent der Flügellänge) wird sehr wichtig sein, um
Interdependenzen solcher Lagebeziehungen zu vermeiden. Eine unzureichende Beachtung dieses
simplen Zusammenhanges hat in früheren Publikationen teilweise zu erheblichen Fehlern gefiihrt.
Dies gilt insbesondere fur FRASER (1954, 1957), der die Lage des Ursprungs des lR3 und R4+5
(sensu Fraser) stets in Bezug zum Subnodus angab, was dazu gefiihrt hat, daß er eine Verlagerung
dieser Aderursprünge bei Taxa konstatierte, bei denen eine solche keineswegs vorliegt, sondern
stattdessen eine Verlagerung des Nodus und Subnodus. Ähnliches gilt fur Frasers Angaben zur
Lage des Arculus bezüglich der Lage der primären Antenodalia (FRASER, 1937). Calverts
warnender Hinweis aufdiese Problematik (zitiert in MUNZ, 1919: 31-32: "migration may be real
or apparent") wurde von späteren Bearbeitern meist nicht berücksichtigt und die unkritische
Übernahme von Frasers unrichtigen Angaben hat bis in die jüngste Zeit zu beträchtlichen
Verwirrungen gefiihrt (vergl. HENNIG, 1969; PFAU, 1986, 1991; NEL et a1., 1993; siehe Kapitel
5.3.3. II.)).

Werden dieLagebeziehungen zweier StrukturenAund B zueinanderbeschrieben, so kann eine
scheinbar veränderte Lage von A oder B drei verschiedene Ursachen haben und somit auf drei
verschiedene Weisen beschrieben werden:

- Veränderung der Lage von A
- Veränderung der Lage von B.
- Unterschiedliche Veränderung der Lage von A und B.

Andererseits kann eine scheinbar unveränderte Lage von A oder B zwei verschiedene Ursachen
haben und somit aufzwei verschiedene Weisen beschrieben werden:

- Keine Veränderung der Lage von A und B.
- Gleichartige Veränderung der Lage von A und B.

Wird hingegen die Lage von A und B jeweils in Bezug aufeinen neutralen Punkt beschrieben, so
gibt es stets auch nur jeweils eine Lagebeschreibung fur A und B. Unterschiede zwischen
verschiedenenTaxahinsichtlich dieserLagebeschreibungen stellendann dieeigentlichenMerkmale
der kladistischen Analyse dar. Für jede Lageänderung gJ.Dt es aber dennoch stets zwei mögliche
historische Erklärungen (= ''historical explanations" sensu HEMPEL, 1974):

- Eine Lageänderung der einzelnen Struktur selbst, z.B. eine Verlagerung des Nodus in
Richtung der Flügelbasis.

- Eine allometrische Änderung dergesamten Flügelgestalt, z.B. eine "Ausdehnung" des distalen
Flügelabschnittes.
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Beide Prozessefuhren zum selbenResultat, imerwähntenBeispiel also m einer relativbasalenLage
des Nodus. Welche der beiden Möglichkeiten tatsächlich mtrifR, entzieht sich daher in der Regel
dem naturwissenschaftlichen Erkenntnisvermögen.

3.6. TERMINOLOGIE:

Die mr Beschreibung des Flügelgeäders verwendeten Begriffe und Abkürmngen sind imAnhang
tabellarisch aufgefiihrt (Tabellen1-3). Sie entsprechen, mit Ausnahme der Längsadem,
weitgehend dertraditionellenTerminologie des lJ.'bellenfl.ügelgeäders. Hinsichtlich derBenennung
der Längsadern wurde die Terminologie von RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) verwendet. Für
eine AnzahlvonBegriffen, die bislang ausschließlich in englischer Sprache mr Verfiigung standen,
habe ich geeignete deutsche Begriffe eingefiihrt. Eine Reihe von neuen Begriffen wird an den
entsprechenden Stellen im Beschreibungsteil (Kapitel 4.) vorgeschlagen, insbesondere fur diverse
Versteifungsstrukturen.

DefinitionenwesentlicherBegriffewurden bewußt in denDiskussionsteil(KapiteIS.1.)verlegt,
da die Ergebnisse dieser Arbeit und theoretische Erwägungen erst die Grundlage fur Modifikation
alter Definitionen bzw. die Formulierung neuer Definitionen bildete.

Die in dervorliegenden Arbeitverwendete taxonomische Nomenklatur ist in Übereinstimmung
mit dem aktuellsten Katalog der Odonata (BRIDGES, 1993; BECHLY, in Vorber. c). Soweit
vermutliche oder gar erwiesenermaßen paraphyletische Taxa im Text erwähnt wurden, habe ich
diese in Anführungszeichen gesetzt (z.B. "Protodonata" t oder "Anisozygoptera").
Kronengmppentaxa wurden entsprechend HENNIG (1969) mit einem vorangestellten Sternchen
gekennzeichnet(z.B. *Odonata oder*Anisoptera). FossileTaxawurdenstetsdurcheinnachgestelhes
Kreuz kenntlich gemacht (z.B. Pennagrion/alklandicumt ). Bei den in dieser Arbeit wiedergege­
benen Stammbaumdarstellungen anderer Autoren (Abb. 2.-9.) wurde deren Nomenklatur, mr
Vereinheitlichung und Erleichterung von Vergleichen, an die hier verwendete Nomenklatur
angepaßt.

Die verwendeten Zeitschriften-Kurztitel imLiteraturteil (Kapitel 7.) sind in Übereinstimmung
mit der World List 0/Scientific Periodicais.
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4. ERGEBNISSE

4.1. BESCHREIBUNG DES FLÜGELGEÄDERS DER LIBELLEN:

4.1.1 . Basalverspantung

DieBasa1verspantung liegtbei allen *Odonata zwischen dem Costalrandund der ScP an deIjenigen
Stelle, wo der Costalrandmit derHumeralplatte (= Intermediär-SIderit) gelenkt (Abb. 28., 29., 31.,
35., 36., 39., 40.). Die Oberkante der Verspantung ist, im Gegensatz zu den sehr ähnlichen
Antenodalverspantungen, nicht gewinkeh sondern ausnahmslos geradlinig. Die Basa1verspantung
ist innen hohl und verschmilzt am anterioren Ende mit der posterioren Blutlakune (= ScA') des
Costalrandes.

Bei den "Protodonata" I, Protanisoptera 1 und "Protozygoptera" 1 sowie vermutlich auch den
Triadophlebiomorpha lundArchizygoptera I, ist eine Basa1verspantungnicht wie bei den *Odonata
ausgebildet: Bei manchen "Protodonata" t (z.B. Megatypus I) liegt jedoch weiter distal eine
vollständige und verstärkte Antenodalquerader, die der Basa1verspantung homolog sein könnte.
Sicherhomolog ist eine ebenfallsweiter distalgelegene und deutlich schräge (anterioresEndebasal
des posterioren Endes) Aderstruktur bei den Protanisoptera 1 (Abb. 17.) und "Protozygoptera" 1

(Kennedya I) sowie den Ephemeroptera (Abb. 67., 83.). Diese besteht aus einem konvexen,
anterioremAnteil zwischen Costalrand und ScP, der der ScA bei den Protanisoptera trelativ weit
distal der Humeralplatte entspringt, während er bei Kennedya t bereits einen ähnlichen Ursprung
hat wie bei den *Odonata, nährnlich nahe des distalen Endes der Humeralplatte. Unterhalb
(zwischen ScPundRA) und gegenständig zu diesemanterioremAnteilbefindet sichbereitsbei den
basalsten Odonatoptera, nichtjedochbei den Ephemeroptera, eine Querader, die in gleicher Weise
schräggestellt ist wie dieser. Zumindest bei den Protanisoptera 1 sind diese beiden gegenständigen
Adem etwas dicker als die Antenodalqueradem, sie sind aber nicht durch eine Chitinleiste
verbunden.

Bei den Zygoptera ist der posteriore Anteil der Basa1verspantung (zwischen ScP und RA) in
der ventralen Flügelmembran nicht zu erkennen (Abb. 64.), während er bei den Anisoptera stets
sehr deutlich ausgeprägt ist (Abb. 30.) und damit einer Antenodalquerader der subcostalen Reihe
gleicht. Das Fehlen derAusprägung in derventralenFlügelmembran derZygoptera beruht offenbar
nicht aufderen Reduktion, sondern aufeiner Überlagerung der Ausprägung durch eine erweiterte
SIderotisierung der Flügelbasis. Der anteriore Anteil(= ScA")ist dagegen wederbei denZygoptera
noch bei den Anisoptera in der ventralen Membran ausgeprägt (Abb. 30. und 64.) und ähnelt in
diesem Punkt eher einer konvexen Längsader als einer Antenodalquerader der costalen Reihe.

Domen und Macrotrichen sind auf der Dorsalseite der Verspantung grundsätzlich nicht
vorhanden. Auf der Ventralseite trägt der subcostale Anteil nur bei den Macrodiplacidae
(Macrodiplax) und einigen wenigen Libellulidae (insbesondere den Palpopleurinae Zenithoptera,
Diastatops, Perithemis sowie Micrathyria) id.R 1-4 lange Domen. Im Gegensatz zu Orthetrum
brunneumträgtdersubcostaleAnteilderBasalverspantungbeiOrthetrumcancellatum(I.abellulidae:
Libellulinae) nicht nur 4-6 sehr lange Ventraldomen, sondern ist in der ventralen Flügelmembran
auch besonders deutlich ausgeprägt sowie sehrhochund schmalund hat daher den Charakter einer
zusätzlichen ventralen Verspantung. BeiMacrodiplax balteata (Macrodiplacidae) sind zusätzlich
zu den erwähnten Domen auch Macrotrichen aufdem subcostalen Anteilvorhanden. BeiLibellula
(platetrum) depressa, Sympetrum fonscolombii, Oxygastra curtisii ("Corduliidae") und den
Macromiidae (Didymopsjloridiensis, Macromia georgina) trägt er zwar keine Domen, aber dafiir
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zahlreiche Macrotrichen (Oxygastra id.R. nur eine und Sympetrum nur z.T. im Vorderflügel). Bei
den Aeshnidae (Aeshna affinis,Anaximperator) istgelegentlich eine einzelneMacrotriche aufdem
subcostalenAnteilzufinden. AllenübrigenuntersuchtenAnisoptera fehlen aufderVentralseite der
Basalverspantung Domen und Macrotrichen ausnabmslos.

4.1.2. Antenodalqueradem

1.) Morphologie der Antenodalqueradern:
Die Antenodalqueradern aller untersuchten rezenten Libellen sind sowohl in der ventralen

als auch der dorsalen Flügelmembran ausgeprägt. Die Antenodalqueradern liegen senkrecht
zwischen den begrenzenden Längsadern (Costalrand, ScP und RA) und inserieren an diesen
ausnahmslos mit sekundären Junktionen (Abb. 35.-40.). Sie sind mehr oder minder zahlreich
stets vomanden und entweder gegenständig (= vollständige Antenodalia) oder wechselständig
(= unvollständige Antenodalia), d.h. die Antenodalia der costalen Reihe (zwischen Costalrand
und ScP -) und der subcostalen Reihe (zwischen ScP- und RA+) liegen entweder unmittelbar
untereinander oder sindversetzt angeordnet. Extremlateral abgeflacht sind die Antenodalia der
Chlorocyphidae (z.B. Aristocyphafenestrella). Eine Sonderform gegenständigerAntenodalia
bilden die Antenodalverspantungen. Diese werden durch eine costale und eine subcostale
Antenodalquerader gebildet, die dorsal durch eine Chitin-Doppelmembran verbunden sind,
welche die Flügelfalte zwischen diesen Queradern spantenartig schließt (Abb. 35.-40.). An
quergeschnittenen Antenodalverspantungen, beispielsweise von Mecistogaster linearis
(Pseudostigmatidae) und Orthetrum brunneum (Libellulidae), ist deutlich erkennbar, daß diese
"Spanten" stets hohl sind und eine offene Verbindung zum Lumen der Antenodalquerader
besteht. Diesbeweist, daß das Lumen dieser Strukturen invivovonHaemolymphe durchflossen
wird. DieAushöhlung der Verstrebungen dient also offensichtlichnicht der Gewichtsersparnis,
sondern ist sehr wahrscheinlich konstruktionsbedingt ("material constraints" = bautechnische
Zwänge sensu SEILACHER, 1970).

Bei den Spezies der Gatrung Orthetrum (LIoellulidae) ist die subcostale Reihe der
Antenodalia sowie die darunter gelegenen Queradern des basalen Radialfeldes, so hell gefubt,
daß die entsprechenden Flügelbereiche mit bloßem Auge queraderfrei wirken. Sehr wahr­
scheinlich handelt es sich hierbei um eine Autapomorphie dieser Gatrung.

DieAntenodalqueraderntragen beifast allenuntersuchtenLibellenartenkeineMacrotrichen.
Eine besonders auffällige Ausnahme bilden die Antenodalverspantungen von Euphaeaguerini
(Euphaeidae),beiderinsbesondere diebasalliegendenAntenodalia zahlreichelangeMacrotrichen
aufder Dorsal- und Ventralseite tragen (Abb. 37.). Auch sonst gxot es vereinzelt Ausuahmen,
z.B. trägt Orthetrum cancellatum, Zenithopterafasciata, Diastatops. spec. und Micrathyria
spec. (Libellulidae) vereinzelte Macrotrichen aufder Dorsalseite der Antenodalverspantungen
und bei Perithemis lais (Libellulidae) gelegentlich auch auf der Ventralseite der subcostalen
Reihe der Antenodalverspantungen. Ähnliches gilt fur einige andere Libellulidenarten,
Macrodiplax balteata (Macrodiplacidae: vereinzelt ventral der subcostalen Antenodalia),
Didymops jloridiensis (MacroJnÜdae: gelegentlich eine Macrotriche dorsal der axl) und
Calopteryxvirgo (Calopterygidae: vereinzeltventralderbasalen, subcostalenAntenodalia), bei
denen diese Macrotrichen allerdings nur sehr sporadisch auftreten. Auffallend ist die Tatsache,
daß Antenodal-Macrotrichen nur bei Taxa zu finden sind, deren Antenodalia zu sekundären
Antenodalverspantungenumgebildet sind. Da eineNervenversogung die Voraussetzungfur die
Bildung von Macrotrichen darstellt, ist dies vermutlich damit zu erklären, daß das Einwachsen
von Nervenin dieAntenodalverspantungen, durch derenLumenvergrößerungbegünstigtwird.
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BeidenbasalenAnisopterenfamilien(Petahuidae,Aeshnidae, Gomphidaeund Cordulegastridae)
tragen die Antenodalia stets Domen. Diese sind entweder auf die Ventralseite der costalen
Antenodalia beschränkt (z.B. Phyllogomphoides undulatus) oder dort zumindestens zahl­
reicher und deutlicher ausgeprägt als aufder Ventralseite der subcostalen Antenodalia oder der
Dorsalseite derAntenodalia. MitwenigenAusnahmen tragen die erwähntenbasalenAnisoptera
auchDomen aufder Ventralseite derprimären Antenodalverspantungen, zumindestjedoch der
ax2. Dorsale Domen sind id.R. auf die costalen, wechselständigen Antenodalia beschränkt
(Ausnahme: z.B. Aeshnacyanea). ZahJreicheExemplarevon Tachopteryx thoreyi (petaluridae)
tragen sogar auf der Dorsalseite der ax2 kurze Domenzähne. Unbedomt sind die
Antenodalqueradem der Zygoptera (außer Phylolestes) und der meisten LibelluJ.oidea
(Macromiidae, "Corduliidae", Macrodiplacidae und Libellulidae). Didymops jloridiensis
(Macromiidae) besitzt allerdings im distalen 3. Antenodalraum noch jeweils einen einzelnen
Dom aufder Ventralseite der subcostalen Antenodalia. Manche Libehillidae besitzen ebenfalls
noch (oder wieder) bedomte Antenodalia, z.B. Zenithoptera und Orthetrum. Bei letzterer ist
teilweise sogar die Dorsalseite der Antenodalverspantungen bedomt. Phylolestes ethelae
(Synlestidae)besitzt aufder Ventralseite, insbesondere des costalenAnteils derbeiden primären
Antenodalverspantungen i.d.R. vier lange Domen. Amphipteryxagrioides (Amphipterygidae)
besitzt vereinzehe Domen aufden unvollständigen Antenodalqueradem im 3. Antenodalraum.

Perithemis lais (Libelluidae) und die beiden Zygopterenfamilien Euphaeidae und
Calopterygidae (einschließlich Hetaerina), die ansonsten keine Domen auf den Antenodalia
tragen, besitzen Junktionsdomen auf den Antenodalia (Perithemis nur aufaxl und ax2) und
zwar beidseitig ventral an der ScP sowie dorsal anterior des RA&RP bzw. RA. Letzteres gilt
möglicherweise auch für die Chlorocyphidae, da Aristocypha dorsal anterior des RA&RP bzw.
RA ein Zähnchen besitzt, das etwas größer ist als die übrige Zähnelung der Antenodalia. Bei
manchen Gattungen der Libellulidae, die ansonsten gleichfalls keinerlei Domen auf den
Antenodalia tragen, ist die Antenodalschrägader zumindest durch einen kleinen Dom aufder
Ventralseite bedomt (z.B. Erythrodiplax, Erythemis), teilweise aber auch ventral und dorsal
mitmehrerenDomenversehen, z.B. bei derunvollständigenAntenodalschrägaderimVorderflügel
von Micrathyria.

Bei folgenden Taxa sind die beiden primären Antenodalverspantungen axI und ax2 dorsal
fein gezähnelt, alle übrigen Libellen besitzen eine glatte Dorsalkante der primären
Antenodalverspantungen, wenn man von nur gelegentlich vorhandenen, kurzen Dorsaldomen
bei Orthetrum brunneum (Libellulidae) und Tachopteryx thoreyi (Petaluridae) absieht:

a) nur der costale Anteil ist gezähneh: Phylolestes ethelae (Synlestidae) und., sehr schwach
ausgeprägt, auch bei der Unterfamilie Megapodagrioninae der Megapodagrioinidae (z.B.
Megapodagrion macropus und M. venale).

b) sowohl der costale als auch der subcostale Anteil sind gezähneh, aber der costale Anteil ist
zumindest imanteriorenAbschnitt deutlichergezähneh: Synlestidae (Chlorolestes tesselata
und C. fasciata), Lestidae (Archilestes), Platystictidae (Palaemnema), Protoneuridae
(eventuell einschließlich der Isostictinae, die von mir nicht untersucht wurden).

c) sowohl der costale als auch der subcostale Anteil sind gleichmäßig gezähnelt: alle
Platycnemididae und Coenagrionidae. Bei Aristocypha (Chlorocyphidae) und den
Amphipterygidae (Rimanella, Amphipteryx) sind die Dorsalseite und Ventralseite aller
Antenodalia, zumindest costal, fein gezähnelt.
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2.) Ausbildung einer Antenodalschrägader:
BeizahlreichenAnisoptera ist imVorderfiügeldiedistalsteAntenodalquerader, welche dem

Nodus unmittelbar benachbart ist, auffiilJig schräggestellt und zwar derart, daß das anteriore
Endedistal desposteriorenEndesgelegenist (Abb. 16. und 55.-57. ). DieseAntenodalschrägader
ist entweder unvollständig, d.h. nur in Form einer Antenodalquerader der costalen Reihe
ausgebildet (Abb. 57.) oder vollständig, d.h. eine schräge Antenodalquerader der costalen
Reihe befindet sich gegenständig zu einer gleichermaßen schrägstehenden Antenodalquerader
der subcostalen Reihe (Abb. 16.). Eine deutliche, vollständige Antenodalschrägader ist bei den
"Corduliidae" (außer Oxygastra) und Macrodiplacidae in beiden Flügelpaaren fast immer
vorhanden, desgleichen bei einigen ursprünglichen Libellulidae (Tetrathemis, Orthetrum,
Leucorrhinia, Libellula). Bei diesen Taxa sind allerdings ohnehin alle Antenodalqueradem
gegenständig orientiert. Das gleiche gilt im Prinzip ror die Macromiidae, deren
Antenodalschrägader jedoch nur "semi-vollständig" ist, da der costale und subcostale Anteil
zwar nahe beieinander liegen, jedoch nicht präzise gegenständig sind. Bei der Mehrzahl der
Aeshnidae, Gomphidae (mit zahlreichen Ausnahmen, wie z.B. Phyllogomphoides),
Cordulegastridae, Chlorogomphidae und Synthemistidae ist die Antenodalschrägader nur
undeutlich ausgebildet, wie die übrigen Antenodalqueradem (außer axl und ax2) fast immer
unvollständig (primär) und von diesen auch nicht im Vorhandensein oder Fehlen von Domen
unterschieden. Sehr wahrscheinlich sekundär unvollständig ist dagegen die sehr deutlich
ausgebildete Antenodalschrägader im Vorderflügel zahlreicher "abgeleiteter"
Libellulidengattungen (Crocothemis, Sympetrum, Pantala, Erythrodiplax, Perithemis,
Diastatops, Zenithoptera), bei denen diese Ader die einzigeunvollständige Antenodalquerader
darstellt (Ausnahme: Diastatops und Zenithoptera).

Individuelle Ausnahmen von diesen Regelflillen sind aber durchaus nicht sehen, beispiels­
weise besitzt ein von miruntersuchtes Exemplar von Cordulegaster (Lauragaster) diadema in
einemVorderflügeleinevollständige, imanderen eineunvollständigeAntenodalschrägaderund
bei abberanten ExemplarenvonPerithemis lais fehh die Antenodalschrägader in allen Flügeln.
Bei Perithemis lais (Libellulidae) ist die vollständige Antenodalschrägader im Hinterfiügel
allerdings ohnehin stets (sekundär) fehlend. Bei den Zygoptera, den Epiophlebiidae und allen
Stammgruppenvertretern der Anisoptera (fossile "Anisozygoptera") sowie den
Aeschnidiidae 1und Liassogomphidae 1ist eine Antenodalschrägader nicht ausgebildet. Bei den
Petaluridae (Abb. 14.), Austropetaliidae, Aeshnidae (außerBoyeriaund Aeshninae; Abb. 55.)
und Gomphidae (außer Hagenius; Abb. 56.) sowie Cordulegastridae, Chlorogomphidae und
Synthemistidae ist sie meist nur undeutlich ausgebildet oder gar nicht zn erkennen.

Wie bereits erwähnt wurde ist die Antenodalschrägader bei einigen Libellulidenarten
bedomt, obwohl diese ansonsten keine Domen aufden Antenodalqueradem tragen.

3.) Ausbildung von Antenodalverspantungen:
Antenodalverspantungen fehlen allen "Protodonata" t, Protanisoptera I,

Triadophlebiomorpha I, "Protozygoptera" 1 (contra FRAsER, 1957) und vermutlich auch den
Archizygoptera t. Alle *Odonata besitzen, abgesehen von individuellen Abberationen, zumin­
dest zweiAntenodalverspantungen, diehier als primäreAntenodalverspantungen (ax1 und ax2)
bezeichnet werden (Abb. 14.-16., 28.-29., 32., 35.-36., 39.-41., 49.), während znsätzliche
Antenodalverspantungen als sekundäre Antenodalverspantungen bezeichnet werden (Abb. 35.
und 37.-39.). Lediglich bei der Gattung Tarsophlebia 1("Anisozygoptera": Tarsophlebiidae I)
scheinen die beiden primären Antenodalverspantungen zu fehlen, während sie bei den übrigen
Gattungen dieser Familie (Tarsophlebiopsis 1und Turanophlebia t) deutlich vorhanden sind.
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Außer den Gattungen Euthore (Euthorinae; Abb. 36.) und Chalcopteryx besitzen die übrigen
Gattungen der Polythoridae (Miocorinae und Polythorinae) nur eine distale
Antenodalverspantung (ax2). Entgegen der Auffassung von FRAsER (1957) besitzt auch die
Gattung Chalcopteryx (z.B. C. scintillans) beide primäre Antenodalverspantungen, was die
derzeitige Einordnung in die Unterfamilie Polythorinae meines Erachtens sehr fragwürdig
macht. Beider fossilen AnisopterengattungLleidoaeschnidium I(AeschnidiidaeI) ist die distale
Antenodalverspantung (ax2) kaum noch zu erkennen (NEL & MARTINEZ-DELCLOS, 1993),
da sie sekundär wechselständig ist und folglich nicht mehr durch eine Chitinmebran verbunden
ist. Dercostaleund subcostaleAnteil derax2 sind abernoch etwas stärker ausgebildetund näher
beieinander liegend als die zahlreichen übrigen wechselständigen Antenodalia.

Die Gattung Devadatta (Amphipterygidae) besitzt, neben den beiden primären
Antenodalverspantungen und einigen wechselständigen Antenodalia auch zwei zusätzliche,
sekundäre Antenodalverspantungen basal der axl. Bei den Euphaeidae und Calopterygidae
(einschließlich Caliphaeinae und Heterininae) sind alle Antenodalia, id.R. mit Ausnahme
einiger, sehr distal gelegener Antenodalqueradem, gegenständig orientiert und zu dünnen
Antenodalverspantungen umgebildet (Abb. 37.-38.), deren Höhe nach distal abnimmt. Die
beiden primären Antenodalverspantungen sind bei diesen beiden Taxa daher nicht mehr
identifizierbar. Die australischen Synthemistidae (Anisoptera)besitzen imHinterflügel ca. funf
Antenodalverspantungen die mit unverstärkten aber snychronen Antenodalia alternieren. Die
Libelluloidea (Macromiidae, "Corduliidae", Macrodiplacidae und Libellulidae) besitzen in
beiden Flügelpaaren auschließlich gegenständige Antenodalia, die durch Chitinleisten über­
brückt werden, deren Höhe zu den distalen Antenodalia hin sukzessive abnimmt (Abb. 16., 35.,
39.). Bei den "Corduliidae" sind die basalsten beiden Antenodalverspantungen stets deutlich
stärker als die übrigenund somit als primäre Antenodalverspantungen zu identifizieren. Bei den
Macrodiplacidae sind die beiden primären Antenodalverspantungen im Hinterflügel nicht zu
identifizieren, im Vorderllügel aber sehr deutlich zu erkennen, da nur die basalen zwei
Antenodalia zu "Spanten" umgebildet sind, während alle distal davon gelegenen Antenodalia
zwar stets gegenständig sind, aber nur von einer sehr niedrigen Membran verbunden werden.
Bei den Macromiidae und Libellulidae sind die beiden primären Antenodalverspantungen in
beiden Flügelpaaren, wie bei den Euphaeidae und Calopterygidae, nicht mehr von den
sekundären Antenodalverspantungen zu unterscheiden.

In dieserArbeit konnte mit derneotropischen LibellulideZenithopterafasciata erstmals fur
die Libelluloidea eine Art nachgewiesen werden, die im Vorderllügel ausschließlich
wechselständige Antenodalia besitzt, wodurch die primären Antenodalverspantungen zum
Vorschein kommen (Abb. 40.). Dadurch ist es nunmehr möglich empirisch nachzuweisen, daß
die primären Antenodalverspantungen auch bei den Libellulidae stets die beiden basalsten der
zahlreichenAntenodalverspantungen sind. Die Ursache fur eine sekundäre Wechselständigkeit
der Antenodalia bei Zenithoptera könnte in der starken Sklerotisierung der dunkel gefubten,
antero-basalen Flügelregion liegen, die eine zusätzliche Stabilisation mittels sekundärer
Antenodalverspantungen überflüssig macht. Außerdem könnte die Ausbildung eines stark
eingebuchteten Costalrandes die gegenständigeOrientierung derAntenodalia "zerstört" haben.
Für diese Hypothese spricht die Tatsache, daß bei der vermutlichen Schwestergattung
Diastatops, die auch eine Costalbucht und eine verstärkte Flügelmembran besitzt, einige der
distalen Antenodalia im Vorderllügel ebenfalls wechselständig sind, während sie im normal
geformten Hinterllügel alle gegenständig sind. Bei der Gattung Palpopleura sind dagegen in
beidenFlügelpaaren alleAntenodalia gegenständig, obwohlauch diese Gattung eine Costalbucht
im Vorderllügel besitzt (Synapomorphie der Palpopleurinae).
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4.) Anzahl und Verteilung der Antenodalia:
Die Palaeodictyopteroidea t(außer Megasecoptera t), Ephemeroptera und die basalen Taxa

der Neoptera ("Protorthoptera" t, Caloneurodea t, Plecoptera, Mantodea, Phasmatodea,
Saltatona, Megaloptera, Raphidioptera, Planipennia) haben zahlreiche Queradem zwischen
der ScPunddemCostalrand, die aufgrundihrer Lage alshomolog den Antenodalqueradem der
*Odonata angesehen werden müssen (Abb. 83.). Diese Queradern sind in keinem Falle
gegenständig zu den darunter liegenden Queradern zwischen ScP und RA. Sie liegen im
allgemeinen schräg zwischen der ScP und dem Costalrand. Lediglich bei den Ephemeroptera
(außer Bojophlebüdae t), Caloneurodea t, Plecoptera und manchen Planipennia (Chrysopidae,
Mantispidae und Myrmeleontoidea) liegen die Queradern ebenfalls senkrecht zu den
begrenzenden Längsadern; mit Ausnahme der Ephemeroptera und Caloneurodea t, liegen aber
auchbei diesen Taxa zumindest die distalen"Antenodalqueradern" deutlich schräger als bei den
Odonatoptera.

Die "Protodonata" t ("Eugeropteridae" t, "Erasipteridae" t, Paralogidae t und
Meganeuridae t) und die Mehrzahl der Triadophlebiomorpha t (z.B. Zygophlebüdae t,
Neritophlebia t und Triadophlebia t) haben ebenfalls zahlreiche wechselständige
Antenodalqueradern. Bei den Zygophlebüdae t sind die beiden basalsten Antenodalia offenbar
gegenständig, während die beiden Triadophlebüdengattungen Paurophlebia t und
Cladophlebia t keine oder nur vereinzehe Antenodalqueradern zu besitzen scheinen (Abb.
18.b). Von den Protanisoptera t besitzen insbesondere die Permaeshnidae t zahlreiche,
wechselständige Antenodalia, während deren Anzahl bei den Ditaxineuridae taufjeweils 3-4
zwischen Costalrand und ScP bzw. ScP und RA reduziert ist (Abb. 17.). Innerhalb der
"Protozygoptera" tbesitzen die Permepallagidaetzahlreiche, wechselständigeAntenodalia; die
Permolestidae t, Batkenüdae t und anscheinend auch Triassolestodes asiaticus t besitzen drei,
alle übrigen "Protozygoptera" t (Kennedyidae t und Permagrionidae t) nur zwei, mehr oder
weniger gegenständige Antenodalia. Letzteres gilt, entgegen früheren Auffassungen, auch für
die Archizygoptera t (Protomyrmeleontidae t), da die Gattung Terskeja paula t und T.
tenuis t sowie Triassagrionaustraliense tund Protomyrmeleon bascharagensis t deutlichzwei,
gegenständige Antenodalia besitzen (Abb. 19.), während alle übrigen Protomyrmeleontidae t
maximal eine einzige, distal gelegene und recht undeutlich ausgebildete Antenodalquerader
besitzen, diegegenständigzuderdarunterliegenden Querader orientiertist (Reduktionsmerkma1).

Mehr oder weniger zahlreiche, wechselständige Antenodalia finden sich ferner bei folgenden
Taxa der *Odonata:

Odonata incertae sedis: Mesophlebüdae t, Triassoneuridae t
Zygoptera: Triassolestidae t, Steleopteridae t, Zacallitidae t, Philogangidae (außer Philoganga

loringae), Chlorocyphidae, Polythoridae (Abb. 36.) und Dicteriadidae. Die
Dysagrionidae t, Thaumatoneuridae, Philogangidae (außer Philoganga montana),
Diphlebüdae und Amphipterygidae (außer Rimanella arcana) besitzen, zusätzlich zu den
beidenprimärenAntenodaiverspantungenundvereinzehen,dazwischenliegenden Queradern,
nur 2-6 Antenodalqueradern im 3. Antenodalraum zwischen ScP und Costalrand. Die
Gattungen Anomisma abnorme (Pseudostigmatidae) und Trineuragrion percostale
("Megapodagrionidae") besitzen nur eine einzige solche Antenodalquerader.

"Anisozygoptera": Tarsophlebüdae t (einschließlich Tarsophlebiopsis mayi t),
Euthemistidae t, Stenophlebüdae t, Epiophlebiidae, Selenothemis liadis t
(Selenothemistidaet), Progonophlebiawoodwardit(Progonophlebüdaet), Campterophlebia
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elegans t (Campterophlebüdae t), Caraphlebia antarctica t (Turanothemistidae t ?),
lsophlebüdae t und Myopophlebüdae t. Die Heterophlebüdae t und Liassophlebüdae t
besitzen zusätzlich zu den zwei primären Antenodalverspantungen id.R nur vier bis
maximal zehn Antenodalqueradern im 3. Antenodalraum zwischen ScP und RA. Das
Gleiche gihfiir diemeisten Gattungen der Campterophlebüdae t, deren Antenodalqueradem
jedochzahlreicher sind sowie einige Gattungen derArchithemistidae t, dieteilweisenur zwei
derartige Antenodalqueradem besitzen (z.B. Cyclothemis sogjutensis t). Die
Oreopteridae t und Asiopteridae t (Oreopteroidea t) besitzen, zusätzlich zu den beiden
primären Antenodalverspantungen, id.R vier Antenodalqueradem im 3. Antenodalraum
zwischen ScP und RA.

Anisoptera: Aeschnidiidae t(Abb. 21.), Aktassüdae t, Sonidaet, Liassogomphidae t, Petaluridae
(Abb. 14.), Austropetalüdae, Aeshnidae (Abb. 15.), Gomphidae, Cordulegastridae,
Neopetalüdae, Hemeroscopidae t, Chlorogomphidae und die Libellulidengattung
Zenithoptera (nur im Vorderflügel; Abb. 40.).

Bei den folgenden Taxa sind zahlreiche Antenodalqueradern voIhanden und deren costale und
subcostale Reihe stets gegenständig orientiert:

Zygoptera: Euphaeidae (einschließlichLitheuphaea carpenteri t; Abb. 37.) und Calopterygidae
(einschließlich Caliphaeinae und Hetaerininae; Abb. 38.). Bei den Calopterygidae sind die
distal gelegenen Antenodalia allerdings noch wechselständig (Abb. 52.-53.), während bei
den Euphaeidae nur bei einigen Arten (z.B. Euphaea guerini) die distalsten Antenodalia
wechselständig sind. Die Arten Neurolestes trinervis ("Megapodagrionidae") und
Amphipteryx agrioides (Amphipterygidae) besitzen zwischen den beiden primären
Antenodalverspantungen eine einzelne Antenodalquerader, die gegenständig zu der darun­
ter gelegenen Querader orientiert ist. Die AmphipterygidengattungDevadatta besitzt basal
der beiden primären Antenodalverspantungen, zwei gegenständige Antenodalia, die eben­
falls zu Antenodalverspantungen umgebildet sind (siehe oben).

"Anisozygoptera": Mit Ausnahme von Prostenophlebiajurassica t (Stenophlebüdae t?) gIbt
es keinen Vertreter des "anisozygopterous grade", der zusätzlich zu den beiden primären
Antenodalverspantungen über gegenständige Antenodalia verfUgt.

Anisoptera: Macromüdae (im Vorderflügel id.R noch einige wechselständige Antenodalia),
"Cordulüdae" (Abb. 16.), Macrodiplacidae und Libellnlidae. Bei den Synthemistidae sind
die basalen Antenodalia gegenständig und die distalen Antenodalia, zumindest im
Vorderflüge~wechselständig.

Folgende Taxa der *Odonata besitzen nur zwei Antenodalqueradem in Gestalt der beiden
primären Antenodalverspantungen:

Zygoptera: Cretacoenagrionidaet, Hemiphlebüdae, Chorismagrionidae,Perilestidae, Synlestidae,
Megalestidae, Lestidae (Abb. 14.,32.,41.), Sieblosüdae t, Petrolestidae t, Pseudolestes
mirabilis (pseudolestidae), Euarchistigrnatidae t, "Megapodagrionidae" (einschließlich
Lestoidea und Hypolestes; außer Trineuragrion und Neurolestes), Platystietidae,
Coryphagrionidae, Pseudostigrnatidae (außer Anomisma; Abb. 28.), Protoneuridae (ein­
schließlich lsostietinae), Platycnemididae, Coenagrionidae.

Bei diesen Zygoptera ist der Besitz von nur zwei Antenodalqueradem unabhängig von
der absoluten Größe des Antenodalraumes, dessen Länge zwischen 4 mmbei den kleinsten
Arten (Hemiphlebia: FlügelIänge ca. 11 mm) und 14 mm bei den größten Arten
(Megaloprepus: Flügellänge ca. 90 mm) beträgt. Eine Antenodalraumlänge von 14 mmhat
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aber auch Archilestes grandis, obwohl deren Flügellänge nur 41 mm beträgt, während
Paraphlebia zoe bei gleicher Flügellänge nur eine Antenodalraumlänge von 8 mm besitzt.
Es fallt dennoch auf; daß bei den beiden Familien mit den größten Flügellängen
(Coryphagrionidae und Pseudostigmatidae) die relative Länge des Antenodalraumes mit
16-23 % deutlich geringer ist als bei den übrigen kleinflügeligeren Taxa (30-38 %). Einen
Sonderfall bilden die Perilestidae und Platystictidae, die trotz kleiner Flügellängen (ca. 23
mm) eine geringe relative Antenodalraumlänge besitzen (ca. 26-28 %).

"Anisozygoptera": Nur wenige Gattungen der Campterophlebiidae 1 (Shurabiola nana t,

Xanthohypsa praeclara t) und der Turanothemistidae 1 (Turanothemis nodalis I). Die
Congqingiidae 1besitzen zwar ebenfalls nur die beiden primären Antenodalverspantungen,
sind aber meines Erachtens eher Vertreter der Zygoptera.

Anisoptera: Es gibt keinen fossilen oder rezenten Vertreter mit nur zwei Antenodalia!

Nur Tarsophlebiopsis mayi 1 (Tarsophlebiidae t ?) und die Stenophlebiidae t sowie die
Philogangidae (nur Philoganga montana), Amphipterygidae (nur Devadatta), Polythoridae
(Abb. 36.) und Dicteriadidae (Abb. 64.) besitzen auch Antenodalia im 1. Antenodalraum, also
zwischenFlügelbasisund axl; diese sindbeiPhilogangidae stetsundbei denDicteriadidaeid.R.
unvollständig und liegen zwischen ScP und RA. Für die Euphaeidae und Calopterygidae ist ein
Vorhandensein dieser Adern nur zu vermuten, da die primären Antenodalverspantungen bei
diesen beiden Familien nicht von den übrigen Antenodalia (sek. Antenodalverstrebungen)
unterschieden werden können und somit die Antenodalraumgrenzen nicht identifizierbar sind
(Abb. 37.-38.). Die Aeschnidiidae I, Chlorogomphidae und Synthemistidae sowie wenige
Gomphidae (z.B. Phyllogomphoides undulatus oderGomphoides stigmatus;vergl. NEEDHAM
& WESTFALL, 1955: Fig. 41) sind die einzigen Anisoptera mit derartigen Queradem, wobei die
letzteren beiden Taxa im 1. Antenodalraum nur eine einzelne Querader zwischen ScP und RA
besitzen.

1m2. Antenodalraum, also zwischen axl und ax2, sind Antenodalia nur bei folgenden Taxa
vorhanden: Neurolestes trinervis (mit einer vollständigen Antenodalquerader), Zacallitidae 1

(nurzweisubcostaleAntenodalia),Philogangidae (PhilogangamontanamitzweiundPhiloganga
loringae mit einer subcostalen Antenodalquerader(n», Diphlebiidae (gelegentlich mit einer
subcostalen Antenodalquerader) und Amphipterygidae (Amphipteryx mit einer vollständigen
Antenodalquerader; Rimanella arcana nur gelegentlich im Hinterflügel mit einer costalen
Antenodalquerader). Bei einigen Chlorocyphidae (z.B. Aristocypha), allen Polythoridae und
Dicteriadidae sowie vermutlich auch den Euphaeidae und Calopterygidae, sind stets mehrere,
wechselständige Antenodalia im2. Antenodalraumvorhanden. Das gleiche gilt fiir die meisten
"Anisozygoptera" (einschließlichEpiophlebia) sowie alle Anisoptera (außer Libelluloidea). In
der Stammlinie derLibelluloidea wurde der 2. Antenodalraumdeutlichverkürztund dieAnzahl
der darin befindlichen Antenodalqueradem folglich reduziert. Die basalsten Libelluloidea
(Synthemistidae und Macromiidae) besitzen nur noch eine Querader zwischen axl und ax2,
während bei den höheren Libelluloidea ("Corduliidae", Macrodiplacidae und Libellulidae) der
2. Antenodalraum stets frei von Queradern ist (Abb. 16., Abb. 35. und Abb. 39.-40.).

Bei den höheren "Calopterygoidea" (Chlorocyphidae, Polythoridae, Euphaeidae,
Dicteriasidae, Calopterygidae) ist die Dichte der Antenodalia deutlich höher als bei anderen
Odonatoptera mit zahlreichen Antenodalqueradem. Der mittlere Abstand zwischen den
Antenodalia liegtbeiden erwähnten"Calopterygoidea" i d.R. deutlich unter 1,0 mm(meist 0,3­
0,6 mm), während er bei den übrigen Odonatoptera stets erheblich größer als 1,2 mm ist
(Ausnahmen: die fossile "Anisozygopteren" Tarsophlebiopsis 1 und Stenophlebia t, einige
Aeschnidiidae 1und einige rezente Synthemistidae). Die Gattung Chalcopteryx (Polythoridae)
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ist ein gutes Beispiel dafiir, daß das Vorhandensein zahlreicher Antenodalia nicht etwa
auschließlich von der absoluten Länge des Antenodalraumes abhängt. Bei dieser Gattung, die
sehr zahlreiche Antenodalia besitzt (ca. 22-25), ist der Antenodalraum wesentlich kürzer als
beispielsweise beiArchilestes (Lestidae), die nur die beidenprimären Antenodalverspantungen
besitzt.

4.1.3. Postnodalqueradem und Postsubnodalqueradem

1.) Morphologie:
Als Postnodalqueradem werden die Queradern distal der Nodalquerader bezeichnet, die

zwischen Costalrandund RAgelegen sind. Eskönnen dabeidie substigmalenPostnodalia (basal
des Pterostigmas) von den poststigmalen Postnodalia (distal des Pterostigrnas) unterschieden
werden (Abb. 14.). Als Postsubnodalia werden die Queradern distal der Subnodalschrägader
bezeichnet, die zwischen RA und RP' bzw. RPI gelegen sind (Abb. 14.). Diese beiden Reihen
von Queradern sind bei allen Odonatoptera wechselständig, mit Ausnahme der
Permagrionidae t, Lestinoidea (Perilestidae, Synlestidae, Megalestidae, Lestidae) und
Coenagrionoidea("Megapodagrionidae", Platystietidae, Coryphagrionidae, Pseudostigmatidae,
Protoneuridae (einschließlich lsostictinae), Platycnemididae und Coenagrionidae (Abb. 58.­
59.)). Bei den erwähnten Ausnahmen ist zumindest die basale Hälfte der substigmalen
Postnodalia gegenständig zu den Postsubnodalia orientiert. Bei einigen Synlestidae (z.B.
Chlorolestes fasciata) sind diese gegenständigen Queradern zudem lateral stark abgeflacht,
sodaß sie nahezu den Charakter von Verspantungen haben.

Die Postnodalia und Postsubnodalia der Odonatoptera stehen allgemein senkrecht zu den
angrenzenden Längsadern; lediglich bei den Triadophlebiomorpha t stehen sie, besonders in der
distalen Hälfte des Postnodal- und Postsubnodalraumes, auffallig schräg (außer bei
Xamenophlebiat und Neritophlebiat; Abb. 18.). Bei den "Corduliidae", Macrodiplacidae und
Libellulidae ist die erste Postnodalquerader zumindest im Vorderflügel deutlich schräggestellt
und zwar mit umgekehrter Neigung wie die Antenodalschrägader dieser Taxa (Abb. 16. und
57.). Wie die Antenodalschrägader ist auch diese Postnodalschrägader bei den höheren
Libellulidae am deutlichsten ausgeprägt. Auch die basale und distale Begrenzungsader des
Pterostigmas wird durch eine verstärkte Postnodalquerader gebildet, die meist wie der RA
dorsal gezähnelt ist (siehe Kapitel 4.1.5.).

Da bei den Palaeodictyopteroidea t, Ephemeroptera und Neoptera die ScP id.R erst am
Flügelapex mit dem Costalrand verschmilzt, also kein Nodus ausgebildet ist, glot es bei diesen
Taxa auch keine Queradem, die mit den Postnodalqueradem und Postsubnodalqueradem der
Odonatoptera homologisiert werden könnten. Alle Odonatoptera besitzen dagegen mehr oder
weniger zahlreiche Postnodal- und Postsubnodalqueradem distal des Nodus bzw. der
Versclunelzungsstelle der ScP. Die permischen Kennedyidae t ("Protozygoptera" t) und
Ditaxineuridae t (Protanisoptera t) besitzen nur maximal 3-4 dieser Queradern (Abb. 17.),
während die Gattung Permaeschna t (Protanisoptera t: Permaeschnidae t) offenbar überhaupt
keine besitzt. Die geringste Anzahl dieser Queradern (ca. 9-10) unter den rezenten Odonata
besitzendiewinzigenHemiphlebüdaeunddie Macrodiplacidae sowie einige andereLibeIluloidea
(z.B. Oxygastra und Cordulephya; Abb. 16.). Besonders zahlreich sind sie dagegen bei
großwüchsigen Arten mit basal liegendem Nodus, also Taxa mit einem verlängerten
Postnodalraum und Postsubnodalraum, wie z.B. die Triadophlebiomorpha t (über 100 px bei
Triadophlebia t; Abb. 18.), Euarchistigmatidae t (ca. 55 px), Thaumatoneuridae (ca. 80 px),
Coryphagrionidae und Pseudostigmatidae (über 80 px bei Megaloprepus). Bei den
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Isophlebüdae t beruht die große Anzahl von über 50 Postnodalia und Postsubnodalia, trotz
medianer Position des Nodus, vor allemaufder enormen Flügellängevon über 10 cm. Ebenfalls
mehr als 50 Queradem, trotz medianer Position des Nodus, besitzen die Aeschnidüdae t und
Aktassüdae t sowie einige rezente Calopterygidae (Vestalis, Matrona, Neurobasis und
Calopteryx), da diese Taxa insgesamt ein extrem dichtes Quergeäder haben, sodaß der
durchschnittliche Abstand der Postnodalia und Postsubnodalia kleiner ist als 0,4 mm.

DieAeschnidüdaetbesitzenals einzige OdonatopterazweiZellreihenbasaldesPterostigmas,
da distal des Nodus eine sekundäre Schaltader ausgebildet ist (Abb. 21.). Bei Aktassia t
(Aktassüdae t) sowie Microstigma und Megaloprepus (Pseudostigmatidae) ist die
Postsubnodalreihe ab derFlügelmitte durch eine Interkalarader in zweiZellreihenunterteilt; bei
letzteren sind außerdem im apikalen Abschnitt des Postnodal- und Postsubnodalraumes zwei
bis drei parallele Zellreihen vorhanden (auch beiMecistogaster). Distal des Pterostigmas sind
zudem bei Polythore (Polythoridae), Devadatta und Amphipteryx (Amphipterygidae),
Litheuphaea t (Euphaeidae), Thaumatoneura (Thaumatoneuridae) und einigen
"Megapodagrionidae (Dimeragrion, Podopteryx und Paraphlebia) sowie Turanothemis t

(Turanothemistidae t), Erichschmidtia tund Heterophlebia t (Heterophlebüdae t) zwei bis drei
Zellreihen vorhanden.

Bei den Libelluloidea (Synthemistidae, MacroillÜdae, "Cordulüdae", Macrodiplacidae und
Libellulidae; Abb. 16. und 57.) gibt es in der basalen Hälfte des Postsubnodalraumes, stets eine
charakteristische Lücke, die frei von Postsubnodalqueradem ist. Diese "Libelluliden-Lücke"
stellt eine auff3lli.ge Synapomorphie der Libelluloidea dar.

Bei den meisten Anisoptera sind die Postsubnodalqueradem beidseitig bedomt, wobei die
dorsalen Domen deutlich kürzer sind als die ventralen und oft nur aufden basalen Queradern
vorhanden sind. Die Postnodalqueradem sind dorsal meist unbedomt bzw. nur gezähneh und
besitzenventral längere Domen. DiePetaluridaeund mancheAeshnidae (z.B. Aeshnacyanea),
Gomphidae (z.B. Hagenius brevistylus) und Cordulegastridae sowie die Gattung Orthetrum
(Libellulidae) besitzen Domen auf der Dorsal- und Ventralseite beider Queraderreihen. Bei
Phyllogomphoides undulatus fehlen Dorsaldomen völlig und bei Macrodiplax balteata
(Macrodiplacidae) sind alle Postnodalia und Postsubnodalia beidseitig unbedomt. Bei den
meisten LIl>ellulidae tragen nur die basalen Postnodalia ventrale Domen.

Bei den meisten Zygoptera sind die Postnodalia und Postsubnodalia dorsal nur gezähnelt,
während sie zumindest distal mehr oder weniger lange Ventraldomen tragen. Generell nimmt
die Länge und Anzahl der Domenvon basalnach distal zu. Die Synlestidae und Lestidae tragen
dorsal kurze und ventral lange Domen auf den Postnodalia und Postsubnodalia, wobei die
basalen Queradern dorsal meist nur gezähneh sind. Bei den Perilestidae ist die Ventralseite
domenlos und nur winzig gezähnelt, während die Dorsalseite kräftig gezähneh ist. Bei den
Thaumatoneuridae sind beiden Seitenbasal gezähnelt, während sie distal kurze Domen tragen.
Die Amphipterygidae sind die Postnodalia und Postsubnodalia dorsal nur schwach gezähneh
und tragenventralvereinzelte, relativkurze Domen, derenAnzahlnach distal zunimmt. Bei den
Chlorocyphidae und Polythoridae sind die meisten dieser Queradern dorsal und ventral
gezähnehund besitzen nur distal kurze Ventraldomen. Bei den Euphaeidae, Dicteriadidae und
Calopterygidae (einschließlich Hetaerina) sind sie fast glatt, da sie dorsal nur sehr schwach
gezähneh sind und ventralnur aufden distalen Postnodalia vereinzehe kurze Domen besitzen.
Bei den meisten Argiolestinae ("Megapodagrionidae") geht die kräftige dorsale Zähnelung bei
den distalen QuerademinkurzeDomenüber, sodaß diese beidseitigkurzbedomt sind, während
bei Oxystigma williamsoni diese Queradem gar keine Domen tragenund auch kaum gezähnelt
sind und beiPhilogenia cassandra die basalen Queradern dorsal und ventral glatt sind und nur
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die distalen Postnodalia und Postsubnodalia kurze Ventral- und Dorsaldomen tragen. Bei
Hypolestes (Hypolestinae) sind relativ lange Domen auf der Ventralseite aller und der
Dorsalseite der distalen Queradem vorhanden, während die basalen Postnodalia und
Postsubnodalia dorsal glatt sind. BeiMegapodagrion (Megapodagrioninae) ist die Dorsalseite
der Postnodalia gezähneh, die Postsubnodalia basal glatt und distal mit einzelnen kurzen
Domenversehen, während dieVentralseitebeider QueraderreihenkurzeDomenträgt, diebasal
spärlicher sind als distal Bei den Platystictidae und Pseudostigmatidae sind die meisten dieser
Queradem dorsal und ventral gezähnelt (Palaemnema im Hinterflügel ventral glatt) und
besitzen nur distal kurze Ventraldomen.Bei den höheren Coenagrionoidea (Protoneuridae,
Platycnemididae und Coenagrionidae) sind die Postnodaliaund Postsubnodalia dorsal deutlich
gezähnelt, während sie ventral lange Domen tragen, die allerdings bei den Protoneuridae und
Platycnemididae im Hinterflügel völlig fehlen.

An denPostnodalia aller Odonatafehlen Junktionsdomen ausnahmslos, da diese Queradem
auch niemals gelenkige Junktionen mit Längsadem besitzen (Abb. 65.). Ähnliches gilt fur die
Postsubnodalia, dielediglichbeieinigenhöheren Coenagrionoidea(z.B. Neoneura, Pyrrhosoma,
Enallagma) einen ventralen Junktionsdom bem RPI besitzen.

Mit Ausnahme der Euphaeidae (z.B. Euphaea guerini) tragen die Postnodalia niemals
Macrotrichen. Die Postsubnodalia tragen nur sehr sehen vereinzelte Macrotrichen, z.B. bei
Euphaeaguerini (insbesondereventral), Aeshnaaffinis (nurunterhalb desPterostigmasventral
mit je einer Macrotriche) und Perithemis lais (dorsal).

2.) Ausbildung einer Stigmalstützader, Stigmalverstrebung und Stigmalverspantung:
Bei den Lestinoidea (Cretacoenagrionidaet, Chorismagrionidae, Perilestidae, Synlestidae,

Megalestidae, Lestidae;Abb. 14.und 59.)und denbasalenAnisoptera (insbesonderePetaluridae,
Aeshnidae, Gomphidae und Neopetaliidae sowie die fossilen Liassogomphidae t; Abb. 14.-15.
und 61.) ist eine Postsubnodalquerader gegenständig zu der Basalseite des Pterostigmas
gelegen (bei Euchlorolestes allerdings oft wechselständig), wie diese auffällig schräggestellt
und verstärkt (Stigmalverstrebung). Außerdem ist die Stigmalstützader bei den Perilestidae,
Lestidae, Petaluridae, Aeshnidae und Gomphidae domenlos oder zumindest spärlicher und
kürzer bedomt als dieübrigen Postsubnodalquerdem. Bei denAeshnidae und insbesondere den
Gomphidae ist diese Stigmalstützader aufder Ventralseite mit der Basalseite des Pterostigmas
durch eine Chitinleiste verbunden (Stigmalverspantung).

Bei folgenden Taxa ist die Stigmalstützader zwarvorhanden, abernur undeutlich ausgebil­
det, da sie kaum schräggestellt und verstärkt ist sowie oft nicht präzise gegenständig und auch
kaum abweichend bedomt ist: Hemiphlebiidae, wenige "Megapodagrionidae" (Lestoidea,
Podopteryr, Trineuragrion), die Platystictidae (Palaemnema), Protoneuridae, Platycemididae
und Coenagrionidae, wobei allerdingsbeidenvierletztgenanntenFamiliendie Stigmalstützader
relativ deutlich schräg steht und ventralwie der RPI gezähnelt ist (Autapomorphie derhöheren
Coenagrionoidea).

Bei den meisten "Megapodagrionidae" (einschließlich Megapodagrion und Hypolestes)
und den Thaumatoneuridae, Pseudolestidae (Pseudolestes mirabilis), Congqingidae t,
Sieblosiidae t, Diphlebiidae, Amphipterygidae (einschließlich Rimanella), Chlorocyphidae,
Polythoridae, Euphaeidae, Dicteriadidae und Calopterygidae (einschließlich Hetaerina) ist
überhaupt keine Stigmalstützader zu erkennen. Die Pterostigmata fast aller dieser Taxa haben
eine extrem schräge und verlängerte Basalseite, die dem RA mit einer primären Junktion
entspringt und dieselbe dorsale Zähnelung besitzt; das Pterostigma scheint somit basal durch
eine Gabelung des RA begrenzt zu sein (Abb. 60.). Diese Umbildung der Stigmabasalseite in
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eineY-formige Scheingabelung des RAistvermutlich ein funktioneller Ersatz fiir die reduzierte
Stigmalstützader (NEEDHAM, 1903; MUNZ, 1919).
Mit Ausnahme der Gattungen Tarsophlebiopsis I, Tarsophlebia t (Tarsophlebüdae I) und
Selenothemis 1(Selenothemistidae I) ist bei den "Anisozygoptera" (einschließlich Epiophlebia)
die Stigmalstützader nur undeutlich ausgebildet oder sogar völlig fehlend.

Bei den Pseudostigmatidae, denen ein echtesPterostigma sekundär fehlt (Abb. 81. und 86.),
ist ebenfalls keine Stigmalstützader ausgebildet, während die vermutliche Schwestergruppe
Coryphagrionidae (BECHLY, 1993b, in Vorber. b) noch ein echtes Pterostigma mit
Stigmalstützader besitzt. Den Calopterygidae fehlte die Stigmalstützader zweifellos schon vor
der Reduktion des Pterostigmas (Abb. 82.), da einige ursprüngliche Arten (Caliphaea confusa,
Hetaerina moribunda, H. occisa, Umma cincta, Sapho ciliata, S. bieolor) zwarnoch ein echtes
Stigma besitzen, jedoch keine Stigmalstützader. Bei den fossilen "Protozygoptera" t und
Archizygoptera 1 (Abb. 19.) sowie den Oreopteridae I, Congqingiidae t, Sieblosüdae t,
Dysagrionidae t fehlt die Stigmalstützader ebenfalls. Epiophlebia und zahlteiche fossile
"Anisozygoptera" besitzen zwar auch keine Stigmalstützader, diese scheint aber dennoch zu
den Grundplanmerkmalen der "Anisozygoptera" & Anisoptera zu gehören, da einige andere
fossile "Anisozygoptera", z.B. die sehr basal stehenden Tarsophlebüdae I, eine sehr deutlich
ausgeprägte Stigmalstützader aufweisen.

Bei zahlteichen "abgeleiteten" Anisoptera (Austropetaliidae, Chlorogomphidae und
Libelluloidea) ist die Stigmalstützader sekundär mehr oder weniger wechselständig orientiert
und kaum verstärkt, da sie id.R. etwas nach distal, unterhalb des posterioren Stigmalrandes
verschoben wurde, was besonders bei den Macrodiplacidae und Libellulidae sehr deutlich
ausgeprägt ist (Abb. 16. und 62.).

BeiderMehrzahl der *Odonata liegt die Stigmalstützaderbei etwa 80-90 % derFlügellänge,
während sie bei den Petaluridae (einschließlich Protolindenia wittei I) und den Anactini
(Aeshnidae) bei etwa 70 % der Flügellänge liegt, also stark nach basal verschoben wurde und
zwar ungef3hr in die Mitte des Postsubnodalraumes (Abb. 14.-15. und 23.). Das Pterostigma
ist mit Ausnahme von Protolindenia wittei 1und Phenes raptor dennoch gegenständig zu der
Stützader gelegen, da entweder das Pterostigma ebenfalls basad verschoben wurde (Anactini;
Abb. 15.) oder in Basalrichtung extrem verlängert ist (Petaluridae; Abb. 14.).

4.1.4. Nodus

1.) MOIphologie:
Der Nodus der *Odonata ist eine komplexe Struktur im Costalrand, die durch folgende

Strukturelemente gebildet wird:
a) ScP-Biegung: Die ScPmacht amNodus eine Biegung nach anteriorundverschmilzt mit dem

Costalrand. Diese Biegung tritt erstmals bei den Protanisoptera t (Abb. 17.),
Triadophlebiomorphat(Abb. 18.) und "Protozygoptera" 1auf; während sich die ScPbei den
"Protodonata" 1(Abb. 68.-71.) dem Costalrand fließend nähert, um mit diesem erst relativ
weit distal zu verschmelzen. Bei den erwähnten Taxa ist diese Biegung aber noch sehr flach
und das Gleiche gilt auch noch fiir die Epiophlebüdae, Hemiphlebüdae, Lestinoidea (Abb.
20., 48.) und Coenagrionoidea (Abb. 49.). Innerhalb der "Calopterygoidea" ist ein relativ
sanfte Biegung der ScP nur noch bei wenigen Taxa festzustellen (z.B. Thaumatoneuridae),
während bei der Mehrzahl der Familien die Biegung sehr steil verläuft (Abb. 50.-53.) und
bei einigen (Chlorocyphidae, Polythoridae) die ScP abrupt rechtwinkelig nach anterior
abknickt, umdannwiederumwiederumrechtwinkelig umzubiegenundmit demCostalrand
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zu verschmelzen (Z-fomiger Doppelknick = "kink" sensu RIEK & KUKALOVA-PECK,
1984). LetztererMerkmalsmstandfindet sich auch bei allen rezentenAnisoptera, wobei die
Biegung der ScP bei den sehr ursprünglichen Petaluridae etwas weniger steil ist (Abb. 54.),
als bei den übrigen Anisoptera (Abb. 55.-57.). Lediglich bei Calopteryr ist die Biegung
etwas flacher (Abb. 53.), was aber offenbar eine sekundäre Erscheinung ist, da die nahe
verwandten Heteraeninae und Dicteriadidae gleichfalls eine sehr steile ScP-Biegung
besitzen (Abb. 52.). Durch den flachen Verlauf der ScP-Biegung unterscheidet sich der
Nodus der Lestinoidea (außer Archilestes; Abb. 58.) erheblich von dem der Anisoptera,
entgegen der Ansicht von NEL et al. (1993: 51), die in der Gestalt des Nodaleinschnittes den
einzigen nennenswerten Unterschied sahen.

b) CP-Terminalknick: Die CP, welche dieventraleB1utlakunae desbasalen Costalrandesbildet,
endet am Nodus (Abb. 27.), in dem sieunmittelbar davornach posterior abknickt und in der
Flügelmembran vor der ScP blind endet (äußerliche Sklerotisation) bzw. mit der ScP
verschmilzt (Blutlakunae). Dieser Knick ("kink") der CP ist bei den Anisoptera, mit
Ausnahme der Aeschnidiidae 1 (Abb. 21.), extrem deutlich ausgebildet (Abb. 27. und 54.­
57.). Bei den Epiophlebüdae und den Zygoptera ist er, ebenso wie die ventrale B1utlakunae
des basalen Costalrandes (CP), mehr oder weniger zurückgebildet. Relativ deutlich zu
erkennen ist er noch bei den Lestinoidea, speziell bei den Sieb10siidae 1 (Abb. 20.),
Phylolestes und Archilestes (Abb. 58.), jedoch nicht bei den Perilestidae (Abb. 48.).
Ebenfalls erkennbar ausgebildet ist der CP-Knick bei den "Ca1opterygoidea" (speziell bei
Hetaerina; Abb. 52.) und schwächer auch bei den basalen Coenagrionoidea
("Megapodagrionidae", PseudostigmatidaeundP1atystictidae), während erbeidenhöheren
Coenagrionoidea (Protoneuridae, Platycnemididae, Coenagrionidae) nur sehr rudimentär
vorhanden ist bzw. oftmals gar nicht zu erkennen ist. Der CP-Terminalknick gehört
sicherlich znm Grundplan der *Odonata, es ist derzeit abernochunklar, ob er imNodus der
Protanisoptera t, Triadophlebiomorpha 1, "Protozygoptera" t und Archizygoptera t bereits
ausgebildet war.

c) Nodaleinschnitt: Am Nodus ist der Costalrand durch eine Einschnitt (Nodaleinschnitt)
unterbrochen, der den Costalrand in einen basalen und einen distalen Abschnitt teilt (Abb.
14) und durch eine membranöse Zone überbrückt wird ("nodal furrow" sensu COMSTOCK
& NEEDHAM, 1898-1899: 236; "scissure nodale" sensu NEL et al., 1993: 51). Bei den
meisten Zygoptera, insbesondere den Hemiphlebüdae, Lestinoidea und Coenagrionoidea,
liegt das distale Ende des basalen Costalrandes dem proximalen Abschnitt des distalen
Costalrandes auf; sodaß der Nodaleinschnittund die membranöse Zone verdeckt sind(Abb.
28., 48.-50. und 58.). Bei den höheren "Calopterygoidea", deren ScP-Biegung fast
rechtwinkelig verläuft, stoßen die beiden Costalränder aneinander und der Nodaleinschnitt
und die membranöse Zone sind daher deutlicher zu erkennen, wodurch der Nodus dieser
Taxa eine gewisse Ähn1ichkeit mit dem Nodus der Anisoptera besitzt (Abb. 51.-53.). Bei
allen Zygoptera (einschließlich der Lestinoidea und "Calopterygoidea"; contra NEL et al.,

1993: 53) ist jedoch der basale und distale Costalrand znm Nodus hin einwärtsgebogen,
sodaß der Costalrand amNoduskonkav eingebuchtet ist (Abb. 48.-49.), während der basale
und distale Costalrand der "Anisozygoptera" (einschließlich Epiophlebia) und Anisoptera
in einer Linie liegen (Abb. 14.-16.,27. und 54.-57.). Auch bei den "Calopterygoidea" liegt
daher der basale Costalrand dem distalen Costalrand geringfugig auf (Abb. 50.-53.),
während dies bei den "Anisozygoptera" und Anisoptera niemals der Fall ist (Abb. 27. und
54.-57. ). EinNodaleinschnittund eineEinbuchtung des Costalrandes scheintbereitsbei den
Triadophlebiomorpha t (Abb. 18.) und zahlreichen "Protozygoptera" t (z.B. Permolestes 1,
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Permagrion I, Kennedyal, Triassolestodes I) ausgebildet gewesen zu sein (contra NEL et al.,

1993: 53), während diese Strukturen im Flügel der Archizygoptera t (Abb. 19.), mancher
"Protozygoptera" 1(z.B. Batkenia I) und der Sieblosüdae t (Abb. 20.) völlig fehlen, was
jedoch sehr wahrscheinlich eine sekundäre Erscheinung ist. Deutlich reduziert ist der
Nodaleinschnitt auch bei den Aeschnidiidae 1 (Abb. 21.).

d) Membransklerotisationen: Zwischen dem Abwärtsknick der CP und dem Costalrand bzw.
demAufwärtsknick der ScP ist dieFlügelmembran stark sklerotisiert (Abb. 27.). Außerdem
ist die Flügelmembran zwischen Costalrand und ScP unmittelbar basal des Nodus meist
leicht sklerotisiert. Am deutlichsten ausgeprägt sind diese sekundären Sklerotisationen bei
den Anisoptera (Abb. 54.-55.), Lestinoidea und "Calopterygoidea" (Abb. 48. und 50.),
wobei bei letzteren oft auch die Flügelmembran zwischen Costalrand und RA, die distal
unmittelbar an den Nodus angrenzt, leicht sklerotisiert ist (Abb. 51. und 53.). Weniger
deutlich, aber i d.R durchausvorhanden, sind dieMembransklerotisationenbei den basalen
Coenagrionoidea, während sie bei den stärker abgeleiteten Familien (Protoneuridae,
Platycnemididae und Coenagrionidae) oft kaum zu erkennen sind. Bei den Sieblosüdae t

(Abb. 20.) ist die Sklerotisation zwischen CP-Knick und ScP-Knick sekundär fehlend,
aufgrund der starken Basadverschiebung des CP-Terminalknickes.

e.)Nodalqueraderund Subnodalschrägader sowiederenventraleundggf dorsaleVerspantungen
(siehe unten).

Eine dem echten Nodus der *Odonata ähnliche Struktur findet sich, allerdings in anderer
Realisationsform, auch außerhalb der Odonatoptera, z.B. am medianen Flügelvorderrand der
Cicadoidea(Hemiptera: Auchenorhyncha)und anderBasisdes "Pterostigmas" derHymenoptera.

2.) Relative Lage des Nodus im Flügel:
Im. Gegensatz zu allen Odonatoptera verschmilzt die ScP bei den Palaeodictyopteroidea I,

Ephemeroptera (einschließlich Bojophlebia I) und den basalen Neoptera (z.B. Orthoptera)
meist erst am Flügelapex, also jenseits von 80 % der Flüge11änge, mit dem Costalrand. Bei den
"Protodonata" 1liegt der "Nodus", bzw. der Verschme1zungspunkt von ScPund Costalrand, bei
50-80 % der Flügellänge; bei den Protanisoptera 1 bei etwa 60 %, bei den
Triadophlebiomorpha 1bei durchschnittlich 30 %, bei den "Protozygoptera" 1bei 30-40 % und
bei den Archizygoptera 1 bei 25-35 % der Flügellänge. Bei den Anisoptera liegt die relative
Position des Nodus im Vorderflügel bei 51 % und imHinterflügel bei 43 % der Flügellänge. In
derselben Größenordnung liegen die Werte bei den "Anisozygoptera", z.B. liegt der Nodus bei
Epiophlebia im Vorderflügel bei 51 % und im Hinterflügel bei 46 % der Flüge11änge. Bei den
Hemiphlebioidea befindet sich der Nodus bei 38 %, bei den Lestinoidea bei 30-35 %
(Perilestidae bei 27 %), bei den "Calopterygoidea" bei 35-45 % (Thaumatoneuridae bei 17 %)
und bei den Coenagrionoidea bei 30-35 % (Coryphagrionidae und Pseudostigrnatidae bei etwa
22 %) der F1üge11änge.

Bei den Protanisoptera 1 und Triadophlebiomorpha 1 (einschließlich Triadotypus t und
Piroutetia t, aber außer Cladophlebia t) liegt der Subnodus beim Ursprung des RP" (Abb. 17.­
18.), während das vermutliche Homologon der "Subnodalschrägader" bei den
"Protodonata" 1 beim RP2-Ursprung gelegen ist. Der Subnodus der meisten
"Protozygoptera" t (einschließlich Pennagrion t; Ausnahme: Batkenia t) und Archizygoptera 1

liegt dagegen etwas basal des RP"-Ursprunges (Abb. 19.). Bei allen Anisoptera (außer
Perithemis lais) und der Mehrzahl der "Anisozygoptera" (einschließlich Epiophlebia) ist die
Position des Subnodus stets zumUrsprung desRP2 absolut gegenständig orientiert (Abb. 14.­
16., 21., 23. und 54.-57.), der allerdings nicht verstärkt ist und auch nicht dorsal mit der
Subnodalschrägader verspantet ist. Bei einigen Isophlebioidea t (Progonophlebia I,
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Selenothemisl, Shurabiolal, Oreopterom)und der rezenten LibellulidePerithemis lais liegt der
Subnodusbasal des RP2-Ursprungs, bei den Stenophlebiidael etwas distal davon. Innerhalb der
Zygoptera ist der SubnodusnurbeidenZacallitidael,Diphlebiidae, RimanellaundPentaphlebia
(Amphipterygidae) sowie höheren "Calopterygoidea" (Chlorocyphidae, Polythoridae,
Euphaeidae, Dieteriadidae und Calopterygidae) gegenständig zum RPz-Ursprung orientiert
(Abb. 52.-53.); diese gegenständige Lage scheint aber weit weniger fixiert zu sein als bei den
Anisoptera, da bei jedem der erwähnten rezenten Taxa Vertreter vorkommen, bei denen der
Subnodus etwas basal oder distal des RPz-Ursprunges gelegen ist, oftmals sogar innerhalb
derselben Spezies oder in den verschiedenen Flügeln eines Individuums. Bei den höheren
Lestinoidea (Megalestidae, Lestidae), einigen "Calopterygoidea" (Dysagrionidae I,

Steleopteridae I, Sieblosiidae I, Congqingidae I, Pseudolestes, Philoganga, Amphipteryx,
Devadatta, Libellago)und einigen "Megapodagrionidae" (Hypolestes,Lestoidea,Rhipidolestes)
ist der Subnodus stets zwischen den Ursprüngen des RP2 und IR2 gelegen (Abb. 14. und 58.),
dieweitauseinanderliegen. BeidenHen:riphlebiidae, Cretacoenagrionidael, manchen Synlestidae
(Phylolestes) und den höheren Coenagrionoidea (einige "Megapodagrionidae", z.B.
Megapodagrion sowie fast allen Pseudostigmatidae, Platystictidae, Protoneuridae,
Platycnemididae und Coenagrionidae) ist der Subnodus stets absolut gegenständig zum
Ursprung des IR2, der beiden erwähnten Coenagrionoidea zumindestverstärkt ist, meistjedoch
zusätzlich dorsal mit der Subnodalschrägader verspantet ist (siehe Punkt 5.). Bei allen der
genannten Familien gtot esjedoch auch einzelne Gattungen bei denen der Subnodus beimRP"­
Ursprung gelegen ist (z.B. Heteragrion und Dimeragrion), der sich nur etwas basal des IR2­
Ursprunges befindet (Ausnahme: Oxystigma). Auch bei Chorismagrion (Chorismagrionidae)
und Chlorolestes (Synlestidae) liegt der Subnodus beim RP"-Ursprung. Bei Euarchistigma 1

und Thaumatoneura ist der Subnodus stets in der Mitte zwischen den Ursprüngen des IR2 und
RP" gelegen, die extrem nach basal verschoben sind. Die Perilestidae sind die einzigen
Odonatoptera bei denen der Subnodus deutlich basal des RP"-Ursprunges gelegen ist (Abb.
48.), wenn man von der ursprünglichsten Spezies Nubiolestes diotima absieht, bei der der
Subnodus gegenständig zum Ursprung des RP" ist.

3.) Nodalquerader und Nodalverspantung:
Die Nodalquerader ist bei allen Odonatoptera (mit Ausnahme der "Protodonata" I)

vorhanden und liegt im allgemeinen mehr oder weniger schräg zwischen der ScP-Biegung und
dem RP, sodaß das anteriore Ende basal des posteroren Endes gelegen ist (Abb. 14.-21. und
48.-58.). Sehr schräg ist die Nodalquerader bei den Perilestidae (Abb. 48.), Philogangidae,
Amphipterygidae (Abb. 50.), Zacallitidae t, Chlorocyphidae, Polythoridae (extrem schräg;Abb.
51.), Euphaeidae, Hetaerininae (Abb. 52.), Pseudostigtnatidae (Abb. 28.) und Platystietidae
(Abb. 49.). Nur wenig schräg bzw. weitgehend senkrecht ist sie bei den einigen
Triadophlebiomorpha t (Abb. 18.), den meisten "Protozygoptera" 1(außer Permolestidae 1und
Permagrionidae I), Archizygoptera 1(einschließlich Terskeja I; Abb. 19.), Sieblosiidae 1(Abb.
20.), Lestidae und Dieteriadidae sowie insbesondere allen rezenten Anisoptera (Abb. 54.-57.),
während sie bei Ditaxineura 1 (Protanisoptera ,; Abb. 17.), Triassolestodes 1

("Protozygoptera" t) undStenolestes1(Sieblosiidae I; sieheNEL & PAlCHELER, 1994: 36) sogar
eine umgekehrte Neigung besitzt (anteriores Ende distal des posterioren Endes). Bei den
Anisoptera (außer Libelluloidea) ist die Nodalquerader mit dem ScP-Knick durch eine dorsale
Chitinleiste (Nodalverspantung) verbunden (Abb. 55.-56.), die bei den sehr ursprünglichen
Petaluridae besonders deutlich ausgebildet ist und teilweise sogar Domenzähne trägt (z.B. bei
Tachopteryx thoreyi), während sie bei den Cordulegastridae teilweise und den Libelluloidea
nahezu vollkommen reduziert wurde. Eine ähnliche Noda1verspantung wird innerhalb der
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Zygoptera (konvergent) bei den Lestidae und Dicteriadidae durch eine enorme, pyramidale
Verdickung der Nodalquerader gebildet.
Bei den abgeleiteten Sieblosüdengattungen Paraoligolestes I, Stenolestes 1 und
Parastenolestes 1 ist die Nodalquerader, gemeinsam mit dem CP-Terrninalknick und der
Subnodalschrägader nach basal verschoben und daher ein deutliches Stück entfernt von der
Verschmelzungsstelle der ScP mit dem Costalrand (Abb. 20.). Da zudem die
Membransklerotisation reduziert wurde, die den Zwischenraumursprünglich ausfiillte, durch­
kreuzt ein kurzer, freier Abschnitt ScP den Nodal-Komplex aus CP-Terrninalknick und
Nodalquerader, um erst etwas weiter distal mit dem Costalrand zu verschmelzen (NEL &
MARTINEZ-DELCLOS, 1993: 77;NEL&PAICHELER, 1994: 36). Die scheinbareDurchkreuzung
des Nodal-Komplexes durch die ScP bei den Aeschnidiidae 1 (Abb. 21.) und einigen rezenten
Anisopterenarten (Abb. 54.) beruht hingegen auf der Bildung einer Pseudo-ScP aus dem
Postnodalquergeäder (siehe Kapitel 5.2.2. Punkt 4.)

4.) Subnodalschrägader und Subnodalverspantung:
Eine typische Subnodalschrägader findet sich bei allen Odonatoptera, mit Ausnahme der

"Protodonata" I, zwischenRA und RP, id.R. direktunterhalb der Nodalquerader(Abb. 14.-21.
und 48.-58.). Bei einer Schrägader zwischen dem RA und RP, die im distalen Flügelabschnitt
einigerer "Protodonata" 1 ("Meganeuridae" t, außer Namurotypus t, Oligotypus 1 und
Kargalotypus t) nahe dem RP2-Ursprung gelegen ist, könnte es sich um eine der
Subnodalschrägader homologe Struktur handeln.

Besonders schräg verläuft die Subnodalquerader bei einigen Triadophlebiomorpha t
(Mitophlebüdae tund Triadophlebüdae t;Abb. 18.b) und "Protozygoptera" 1(Permolestidae I),
sowie zahlreichen Lestinoidea (Lestidae; Abb. 58.) und "Calopterygoidea" (Philogangidae,
Amphipterygidae, Zacallitidae t, Chlorocyphidae undPolythoridae; Abb. 50.-52.). Weitgehend
senkrecht ist sie bei den wenigen Triadophlebiomorpha t (Zygophlebüdae I), den meisten
"Protozygoptera" t(außer Permolestidae tund Permagrionidae t), Archizygoptera t(einschließ­
lich Terskeja t; Abb. 19.), Sieblosiidae t (Abb. 20.) und Aeschnidiidae t (Abb. 21.), während sie
bei Triassolestodes t ("Protozygoptera" t) und Stenolestes t (Sieblosiidae t; siehe NEL &
PAICHELER, 1994: 36) sogar eine umgekehrte Neigung besitzt (anteriores Ende distal des
posterioren Endes).

Bei einigen wenigen Taxa, die einen echten Nodus besitzen, ist die Subnodalschrägader
etwasnach distadverschoben, sodaß sienichtmehr direktunterhalb der Nodalqueradergelegen
ist. Dies ist beispielsweise bei Ditaxinaura t (Protanisoptera t: Ditaxineuridae t; Abb. 17.),
Progonophlebia t ("Anisozygoptera": Progonophlebüdae t), Cyclothemis t und Shurabiola t
("Anisozygoptera": Carnpterophlebüdae t) der Fall. Bei den meisten "Protozygoptera" t (außer
Permolestidae tundPermagrionidae t)und Archizygoptera t(einschließlich Terskeja t; Abb. 19.)
sowie den Sieblosiidae t (außer Oligolestes I; Abb. 20.), ist dagegen die Subnodalschrägader,
gemeinsammit der Nodalquerader, deutlichnachbasalverschoben. Für die Interpretation einer
sekundären Basalverschiebung bei diesen Taxa spricht die Tatsache, daß bei den wesentlich
ursprünglicheren Protanisoptera tund Triadophlebiomorpha t(einschließlich Triadotypus tund
Piroutetia t) die entsprechenden Adern eine ähnliche Lage besitzen wie bei den *Odonata
(Abb. 17.-18.). Bei abberanten Exemplaren von Epallagefatime (Euphaeidae), die nicht
besonders sehen zu sein scheinen, ist nur die Subnodalschrägadernachbasalverschoben, sodaß
Nodalquerader und Subnodalschrägader nicht mehr gegenständig sind und folglich auch nicht
mehr ventral verspantet sein können.

Auf der Flügelunterseite aller rezenten *Odonata ist die Subnodalschrägader mit der
Nodalquerader durch eine deutliche Chitinleiste verspantet (Subnodalverspantung), die die
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FlügelfaheüberbIÜckt, welche entlang demRAverläuft (Abb. 50. und 53.-58.). Bei zahlreichen
höheren Coenagrionoidea (z.B. Platycnemis acutipennis und Pyrrhosoma nymphula) ist die
Subnodalverspantung gezähnelt, während sie bei denübrigen Odonata (außerAristocypha und
Amphipteryx) mehr oder weniger glatt ist.

5.) Interradialverspantung:
Bei einigen UMegapodagrionidaeu(z.B. Philogeniacassandra, Megapodagrion venaleund

M. macropus) und fast allen Pseudostigmatidae (Abb. 28.), Platystictidae (Abb. 49.),
Protoneuridae, Platycnemididae und Coenagrionidae ist der Ursprung des IR2 verstärkt und
gegenständigznmSubnodus. MitAusnahrnevonPhilogeniaunddermeistenPseudostigmatidae
(außer Megaloprepus) ist der Ursprung des IR2 mit der Subnodalschrägader zudem dorsal
verspantet (Abb. 49.), d.h. durch eine Chitinleiste verbunden, die den RP überkreuzt. Diese
Interradialverspantung ist sehr wahrscheinlich eine Synapomorphie dieser Taxa. Bei den
Platystictidae, Protoneuridae, PlatycnemididaeundCoenagrionidaeistdie Interradialverspantung
meist dorsal gezähnelt.

4.1.5. Pterostigma

1.) Gestalt:
Bei allen *Odonata ist das Pterostigma, soweit es nicht sekundär reduziert wurde, stets in

beidenFlügelpaarenvomandenundwirdanterior durch den Costalrandund posterior durch den
RA begrenzt (Abb. 14.-16. und 59.-62.). Die basale und distale Begrenzung wirdjeweils durch
eine verstärkte Postnodalquerader gebildet (basale und distale Stigrnalquerader). Die
StigrnalquerademderAnisoptera (Abb. 61.-62.), Perilestidae (Abb. 59.) undEuphaeidae sowie
von Oxystigma williamsoni (UMegapodagrionidaeU) sind dorsal und ventral weitgehend glatt.
Bei den übrigen Zygoptera zeigt zumindest die distale Stigrnalquerader dieselbe dorsale
Zähnelung wie der RA (Abb. 100.-102. und 1l0.). Bei Rimanella (Amphipterygidae),
Megapodagrion (UMegapogagrionidaeU) undPalaemnema (Platystictidae; Abb. 110.) ist auch
die basale Stigrnalquerader dorsal gezähnelt und bei den Lestidae (z.B. Archilestes grandis),
Thaurnatoneuridae, Amphipterygidae (außer Rimanella), Polythoridae, Protoneuridae,
Platycnemididae und Coenagrionidae sind alle Stigmalrandadem dorsal und ventral gezähnelt
(Abb. 100.-102.). Das Pterostigma selbst ist frei von Queradem, wenn man von individuellen
Abberationen absieht: Ein paarjuvenile Libelluliden in meiner Sammlung, lassen in ihremnoch
transparenten Pterostigma rudimentäre Queradern erkennen, die jedoch nicht auf dem
MembranprofilinErscheinungtreten. DieWeibchenvonDevadattaagrioides(Amphipterygidae)
und die Männchenvon Ischnura (=Anomalagrion) hastata (Coenagrionidae) sind die einzigen
bekannten Libellen, bei denen das Pterostigma keinen Kontakt zu Costalrand des Flügels hat
(ST. QUENTIN, 1966).

Das sogenannte Pterostigma der Protanisoptera t (Abb. 17.) wird, im Gegensatz zum
Pterostigma aller *Odonata, vom RA durchkreuzt und ist auch sonst nicht durch Flügeladern
begrenzt. Eine verblüffend ähnliche Struktur gibt es bei den völlig unverwandten
Permothemistidae I (Palaeodictyopteroideat). DasvermeintlichePterostigmavonMeganeuropsis
americana t (uProtodonataUt: Meganeuridae t) scheint dagegen nur aufeiner Verdickung des
distalen Costalrandes zuberuhen, verursacht durch dieEinmündung derzwei, sehr dichtparallel
verlaufenden, Längsadern ScP und RA. Diese vorläufige Interpretation bedarfallerdings noch
der Bestätigung durch Untersuchung des Originalfossils, da mir bislang leider nur relativ
unzulängliche Abbildungen zugänglich waren (CARPENTER, 1992: Fig. 38/6).
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Ein dunkel gefubter und deutlich sklerotisierter Blutsinus am apikalen Flügelvorderrand
(= "Pterostigma") kommt auch bei folgenden Taxa, außerhalb der Odonatoptera vor:
Permothemistidae I, Martynoviidae t und Biarmohymenidae 1 (nur bei diesem Taxon ist das
Pterostigma ebenfalls posterior durch den RA begrenzt) sowie einige Aphidina (Hemiptera:
Stemorhyncha) und die Zoraptera, Psocoptera, Hymenoptera, Mecoptera, Raphidioptera und
Planipennia. Das Pterostigma wird jedoch bei diesen Taxa niemals basal und distal durch eine
Queraderbegrenztund ist, mitAusnahme derBiarmohymenidael, auchniemalsposterior durch
denRA begrenzt. Unter den rezenten Pterygota besitzennur dieMecoptera, Raphidiopteraund
Planipennia, wie die Odonata, ein Pterostigma in beiden Flügelpaaren, während alle übrigen
erwähnten Taxa ein solches Stigma nur im Vorderflügel besitzen.

Der Querschnitt des Odonaten-Pterostigmas zeigt, daß die beiden Flügelmembranen im
Bereich des Pterostigmas stark sklerotisiert und auseinandergewichen sind (Abb. 26.). Der
dadurch geschaffene Hohlraum(Stigrnallumen) kommuniziert mit den umgebendenAdem, die
auf der dem Pterostigma zugewandten Seite offen sind, wodurch das Pterostigma zu einem
Blutsinuswird. Besonders deutlich ausgeprägt ist diese Aderperforation am Costalrand bei den
Anisoptera.

Der Basalrand des Pterostigmas steht beifast allen Odonata, mit Ausnahme der Perilestidae
(Abb. 59.) und einiger Libelluloidea (Abb. 62.), etwas schräger als die benachbarten
Postnodalqueradem. Besonders schräggestellt und deutlich verlängert ist die basale
Stigmalquerader bei zahlreichen "Megapodagrionidae" und allen "Calopterygoidea"
(Abb. 60.), soweitbei letzteren dasPterostigmanicht reduziert ist. Diese Taxa stimmen sämtlich
darin überein, daß eine besondere Stigrnalstützader nicht ausgebildet ist. Bei den Argiolestinae
und Rhipidolestes ("Megapodagrionidae") sowie den Thaumatoneuridae, Diphlebüdae,
Amphipterygidae (Abb. 60.), Zacallitidae I, Chlorocyphidae, Polythoridae, Euphaeidae,
Dicteriadidae und Calopterygidae, steht die basale Stigmalquerader so schräg, daß sie den
Charakter eines Astes des RA hat (siehe Kapitel 4.1.3.). Dieser Eindruck einer scheinbaren
Radius-Gabelung wird verstärkt durch die Verdickung der Stigrnalquerader und die Tatsache,
daß sie dem RA mit einer primären Junktion "entspringt" und id.R. wie dieser auf der
Dorsalseite gezälmeh ist. Bei den meisten der erwähnten Taxa, insbesonderebei den Gattungen
Dimeragrion und Oxystigma ("Megapodagrionidae), Thaumatoneura (Thaurnatoneuridae),
Diphlebia (Diphlebüdae), Amphipteryx (Abb. 60.) und Devadatta (Amphipterygidae),
Litheuphaea 1 (Euphaeidae) und allen Polythoridae, sind sogar mehrere Queradem zwischen
der schrägen Stigmalquerader und dem Costalrand ausgebildet (Hyperstigrnalqueradem).

Bei den höheren Coenagrionoidea (Protoneuridae, Platycnemididae und Coenagrionidae)
sind dagegen der stigrnale RA-Abschnitt und die beiden Stigmalqueradem deutlich erweitert
und bilden eine einheitliche, U-formige Struktur, die das Pterostigma lateral und posterior
begrenzt (Abb. 100.-102.). Der RA basal und distal des Pterostigmas ist deutlich dünner und
scheint daher in der Aufsicht mit einer sekundären Junktion an dieser Struktur zu inserieren.
Zumindest in Ansätzen ist diese Merkmalsausprägung auch bei Perilestes (Perilestidae; Abb.
59.), Megapodagrion ("Megapodagrionidae") undPalaemnema (Platystictidae; Abb. 110.) zu
erkennen.

2.) Länge des Pterostigmas und Lage der basalen und distalen Begrenzungsader:
Bei den "Protozygoptera" 1und Archizygoptera1ist das Pterostigma i d.R. 2,7-4 ma11änger

als breit (Ausnahme: Terskejal 5,7). ImVorderflügelvon Triassolestodeslist es 7,5 ma11änger
als breit, während es im Hinterflügel nur 3,5 mal länger als breit ist. Einen solchen
Längenunterschied gibt es bei keiner anderen Odonatoptere. Die merkwürdige Form des
Hinterflügels, der nur 75 % der Länge des Vorderflügels erreicht, wirft meines Erachtens die
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Frage auf ob hier nicht die Möglichkeit einer Deformation des Fossils besteht (diagenetische
Stauchung), ähnlichwie diesvon GENTILINI & PETERS (1993) fiireinigefossileAeshnidenflügel
beschrieben wurde.

Bei den "Calopterygoidea" (einschließlich der fossilen Congqingiidae 1 Sieblosiidae I,

Dysagrionidae I, Zacallitidael) ist das Pterostigma, mit wenigen Ausnahmen (z.B. Congqingia,
Pseudolestes, Libellago, Caliphaea, Hetaerina) 4-7 mal länger als breit und es liegen
mindestensvier, meist sogarmehr als fiinfQueradern darunter. Alle übrigenZygoptera besitzen
ein kürzeres Pterostigma, bei dem maximal vier Queradern darunter liegen (Ausnahme:
Chlorolestes fasciata, Archilestes grandis und Philogenia cassandra mit 5 Queradern). Bei
den Hemiphlebüdae, Perilestidae (Ausnahme: Nubiolestes mit 3 Queradern), Platystictidae
(Ausnahme: Palaemnema mit 3 Queradern), Protoneuridae (einschließlich Isostictinae; Aus­
nahme: Phylloneura mit 3 Queradern), Platycnemididae und Coenagrionidae sowie einigen
"Megapodagrionidae (z.B. Megapodagrion und Trineuragrion) ist das Pterostigma sehr kurz
(maximal 3 mal länger als breit, meist weniger als doppelt so lang wie breit) und es liegen nur
zwei Queradern (also eine Zelle) unterhalb des Pterostigmas. Bei einigen Protoneuridae
(z.B. Neoneura myrtae) liegt sogar nur die nach distad verschobene Stigmalstützader, als
einzige Querader unterhalb des Pterostigmas.

Unter den "Anisozygoptera" besitzen die Euthernistidae I, Epiophlebiidae,
Progonophlebüdae t, Selenothemistidae I, Turanothemistidae I, Myopophlebüdae 1 und
Heterophlebüdae t ein relativ kurzes Pterostigma (ca. 2-5 mal länger als breit); die
Oreopteridae t sogar nur ein sehr kurzes Pterostigma, das nur etwa 1,3 mal länger ist als breit.
Die Stenophlebiidae I, Liassophlebiidae I, Archithernistidae t, Isophlebiidae t und
Campterophlebüdae t (außer Shurabiola I) besitzen hingegen ein sehr langes Pterostigma
(ca. 7-12 mal länger als breit).

Die basalen Anisoptera (Liassogomphidae t, Aktassiidae t, Petaluridae, Aeshnidae,
Gomphidae, Cordulegastridae, Hemeroscopidae t und Chlorogomphidae) besitzen ein langes
Pterostigma (5-7 mal länger als breit), id.R. mit mindestens vier darunterliegenden Queradern
(Ausnahme: Cordulegaster (Lauragaster) diadema mit 2-3 Queradern darunter). Die
Libelluloideabesitzen dagegen einkürzeresPterostigma (3-4,5 mal länger alsbreit)mitmaximal
vier darunterliegenden Queradern. Bei denhöheren Libellulidae (z.B. Sympetrum) liegen id.R.
maximal zwei Queradern unter dem Pterostigma, bei den stärker abgeleiteten Gattungen der
"Corduliinae" (z.B. Somatochlora) sogar nur die distad verschobene Stigmalstützader.

DasPterostigmaistbesonderslanggestrecktbei den Campterophlebüdae I, Cordulegastridae
und Anactini (Aeshnidae) (ca. 9 mal länger als breit) und vor allem bei den Petaluridae
(Abb. 14.) und Isophlebüdae 1 (12-15 mal länger als breit I). Diese Verlängerung beruht nicht
aufeiner Erweiterung nach distal, sondern aufeiner starken Verschiebung des Basalrandes in
Richtung Nodus. Da bei den lsophlebüdae t und den meisten übrigen Isophlebioidea t

(z.B. Archithemis I, Campterophlebia 1 und Xanthohypsa I) auch der Distalrand nach basal
verschobenist (Lagebei 78-83 % derFlügellänge, im Gegensatz zu ca. 90-95 % bei denübrigen
Odonata), ist das Pterostigma in Flügelapexfi:agmenten der Isophlebiidae 1 oft nicht zu
erkennen, weswegenwohl CARLE(1982b) irrtümlichglaubte, daß diesen einPterostigmavöllig
fehle.

3.) Stigmalstützader bzw. Stigmaiverspantung (siehe Kapitel 4.1.3.).

4.) Mikroskulpturen (vergl. HEYMER, 1973b, 1975a):
Die dorsaleundventraleMembrandesPterostigmasistbeidenAnisoptera stark sklerotisiert,

aber in der Regel mehr oder weniger glatt (Abb. 61.-62. und 88.-91.). Bei den meisten
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"Corduliidae" und Libellulidae grot es allerdings eine transversale Rippelung der Ober- und
Unterseite (Abb. 62.). Nurbei Oxygastracurtisii ("Corduliidae"; Abb. 90. )undPerithemis lais
(Libellulidae) ist diese Rippelung zu einer intensiven Knitterung des Pterostigmas umgebildet,
die der Faltengebirgsstruktur der Coenagrionidae ähneh (Konvergenz). Ansonsten grot es bei
den Anisoptera keine Mikroskulpturierung des Pterostigmas.

Bei den Zygoptera sind hingegen stets besondere Kutikularstrukturen (Mikroskulpturen)
ausgebildet (Abb. 59.-60. und 92.-111.), welche der sklerotisierten Stigmalmernbran sowohl
aufder Dorsalseite als auch aufder Ventralseite des Pterostigmas aufgelagert sind. Bei meiner
rasterelektronenmikroskopischen Untersuchung der Mikroskulpturen des Pterostigmas der
Zygoptera konnte ich die folgenden vier Grundtypen feststellen:

a)Wabenstruktur: Einevol1flächigintakteWabenstruktur istbeidenPolythoridae, Dicteriadidae,
Caliphaeinae (HEYMER, 1975a), Thaumatoneuidae, zahlreichen "Megapodagrionidae"
(Argiolestinae: Oxystigma, Philogenia, Heteragrion) und den Platycnemididae
(Calicnemidinaenichtuntersucht)vorhanden(Abb. 92.-100. ). Eine deutliche, aber teilweise
obliterierte, Wabenstruktur findet sich auch bei den Diphlebüdae (vergl. HEYMER, 1975a),
die leichtzerissene Waben besitzen. Beider "Megapodagrionide" Dimeragrionpercubitale
ist die Wabenstruktur nur peripher vorhanden, während in der Stigmamitte eine typische
Faltengebirgsstruktur ausgebildet ist. BeiallenAmphipterygidae (einschließlichRimanella;
Abb. 95.) ist die Wabenstruktur gleichfalls nur in den Randbereichen des Pterostigmas zu
erkennen, während die übrige Stigmafläche eine Knitterung (Rimanella) oder eine charak­
teristische LängsIältelung besitzt (Abb. 60.), die ausschließlich bei den
Amphipterygidengatungen Amphipteryx und Devadatta vorkommt.

Die Ausbildung eines Wabenmusters aus Chitinleisten stellt sehr wahrscheinlich den
Grundplanzustand, zumindest der "Calopterygoidea" & Coenagrionoidea, dar. Dies ergrot
sichnichtnur aus der sparsamstenInterpretation derMerkmalsverteilung, sondern zeigt sich
u.a. auch daran, daß bei der Faltengebirgsstruktur noch Reste des Wabenmusters zu
erkennen sind (Abb. 103.). DieWabenstrukturfindet sich meist auch aufBegrenzungsadern
des Pterostigmas (Abb. 102. und 110.) aller Zygoptera (außer Chlorocyphidae) und zwar
unabhängig vom Miroskulpturtypus des Pterostigmas (HEYMER, 1975a). Zumindest bei
den Amphipterygidae (z.B. Devadatta) finden sich diese Waben auch aufdem RA und RP
(D'ANDREA &CARFI, 1988: Fig. 4 und 5c), also deutlichräumlichgetrenntvomPterostigma.
HEYMER(1975a)hieh dieseWaben offenbarfiirnicht homolog. Für eineHomologie spricht
aber, abgesehen von identischer Form (Hexagone) und Größe (Durchmesser etwa 15­
20 11m), insbesondere die Tatsache, daß bei einigen Taxa (z.B. Rimanella; Abb. 96.) ein
fließender Übergang von Randaderwaben und Flächenwaben festzustellen ist.

Sehr wahrscheinlich sind retikuläre bzw. polygonale Mikroskulpturen der Cuticula­
Oberfläche sogar ein Grundplanmerkmal der Arthropoda (KRELL, 1994). Sie entstehen
durch sekretorischeAktivität derMikrovillisäume entlang derZellgrenzen derHypodermis.
Das Muster der Mikroskulpturen grot also das Zel1mnster der Hypodermis wieder, dessen
polygonale Ausprägung eine maximale Packungsdichte ermöglicht. Die ''Waben'' des
Libellenpterostigmas sind zwar deutlich größer als die Polygone (ca. 6 11m), die KRELL

(1994) auf der Cuticula von Aphodius (Coleoptera: Scarabaeidae) feststellen konnte, sie
beruhen aber sicherlich auf den selben Konstruktionsprinzipien.

b)Faltengebirgsstruktur. DieFaltengebirgsstrukturfindet sichlediglichbeidenhochabgeleiteten
Familien Protoneuridae (Isostictinae nicht untersucht) und Coenagrionidae (Abb. 101.­
103.), sowie einigen "Megapodagrionidae" (z.B. Hypolestes, DimeragrionundParaphlebia).
Bei letzteren ist die Faltengebirgsstruktur zwar vol1flächig ausgebildet, jedoch sind
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rudimentäreWaben ebenfalls deutlichzu erkennen. SeinenNamen erhieh dieser Strukturtyp
wegen der verblüffenden Ähnlichkeit mit der Ansicht eines Fahengebirges aus der
Vogelperspektive. Diese Mikroskulpturist offenbar durch eineAuffaltung bzw. Knitterung
des ursprünglichen Wabenmusters entstanden, wodurch die Waben zerissen wurden und
nur noch als unzusammenhängende Chitinleisten dem Fahengebirge aufliegen (Abb. 103.;
vergl. Abb. 94.-96.). Teilweise sindjedochnoch zusammenhängende Pentagone erkennbar,
was dieseHypothese deutlich bestätigt (vergl auch Rimanella; Abb. 97.). Die neotropische
SpeziesDimeragrionpercubitalekann alsidealesBeispieldes ÜbergangesderWabenstruktur
in die Faltengebigsstruktur angesehen werden, da diese Libelle im peripheren Bereich des
StigmaseineintakteWabenstrukturbesitzt, die zentralin einetypische Fahengebirgsstruktur
übergeht. DieserProzeß istbeiParaphlebiazoe nochweiter fortgeschritten, sodaßnurnoch
rudimentäre Waben innerhalb der Fahengebirgsstruktur zu erkennen sind.

Das Pseudopterostigma der Pseudostigmatidae und Calopterygidae (Abb. 86.-87.)
besitzt eine relativ flache Knitterung auf der keinerlei Chitinleisten erkennbar sind. Diese
Oberflächenstruktierung unterscheidet sich in diesem Punkt auffallend von der oben
beschriebenen Fahengebirgsstruktur. Bei den ursprünglichen, afrikanischen Gattungen
Sapho, Umma und Phaon sowie manchen Arten der neotropischen Gattung Hetaerina
(z.B. H. moribunda und H. occisa), welche noch ein echtes Pterostigma besitzen, sind
zudemteilweise rudimentäre Waben in der Knitterung erkennbar (vergl. HEYMER, 1973b:
Bild 3, 1975a: Abb. 10 und 11). Die Knitterung des Pseudopterostigmas, der
Pseudostigmatidae und Calopterygidae (Abb. 86.-87.) beruht daher offenbar auf einer
Obliteration des gesamtenPterostigmasund ist sehrwahrscheinlichnicht gleichzusetzen mit
der Fahengebirgsstruktur, da keine Chitinleisten erkennbar sind. Die Merkmalsverteilung
spricht dafiir, daß zumindest das Pterostigma im Grundplan der Calopterygidae dem
Wabentypus angehörte.

c) Stemstruktur: Dieser Strukturtyp findet sich, mit einer Ausnahme, ausschließlich bei den
Perilestidae (Abb. 59.), Synlestidae (Abb. 104.) und Lestidae und könnte somit eine
Synapomorphie der Lestinoidea sein. Megapodagrion (= Allopodagrion) macropus und
M venale ("Megapodagrionidae": Megapodagrioninae) sind die einzigen Vertreter des
Sternstruktur-Typus, dienichtzu denLestinoidea gehören, sondemzu den Coenagrionoidea.
Lediglich bei Archilestes grandis (Lestidae), ist die Stemstruktur durch Obliteraton nur
noch sehr undeutlich ausgeprägt und scheint ein "Übergangsstadium" zur
Faltengebirgsstruktur darzustellen (Abb. 105.), wohingegen bei Archilestes latialatus die
SternstrukturtrotzbeginnenderObliterationnoch deutlich zu erkennenist. Die Stemstruktur
der Lestinoidea könnte leicht aus der Pyramidenstruktur, insbesondere von Hemiphlebia
oder derWabenstrukturhergeleitetwerden. Da letzterejedochausschließlichbeiVertretern
der "Calopterygoidea" und Coenagrionoidea auftritt, die wahrscheinlich gemeinsam eine
monophyletische Gruppebilden(sieheKapite15.4.),wäre auchdenkbar, daß dasWabenmuster
erst in der Stammlinie dieses Monophylurns von den Randadern aufdie Pterostigmafläche
ausgedehnt wurde. Die Ableitung der Stern-Struktur der Lestinoidea von der speziellen
Pyramidenstruktur der Hemiphlebüdae wäre auch insofernplausibel, als einige Larval- und
Imaginalmerkmale fur eine phylogenetische Verwandtschaft dieser beiden Taxa sprechen
(BECHLY, 1993b, in Vorber. a). Eine Ableitung der Stemstruktur aus der
Fahengebirgsstruktur ist aufgrund folgender Überlegungen sehr unwahrscheinlich:

Die spezifische Ähnlichkeit und Einzigartigkeit der Sternstruktur bei allen Lestinoidea
macht deren Homologie sehr wahrscheinlich, zumal es sich bei den Lestinoidea um ein
Monophylumhandeh. Die mehr oder weniger deutliche Obliteration der Stemstruktur zu
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einer "Faltengebirgsstruktur" innerhalb der Synlestidae (Phylolestes ethelae) und Lestidae
(Archilestes grandis) kann daher nur alsjeweilige (konvergente) Autapomorphie gedeutet
werden. Esist allerdingskaumein Selektionsdruckvorstellbarderzunächst eineUmbildung
der Faltengebirgsstruktur in die Stemstruktur bewirkt, um dann diesen Evolutionsschritt
wieder umzukehren.

d) Pyramidenstruktur: Diese auffaIlige Oberflächenstrukturierung findet sich ausschließlichbei
den Hemiphlebüdae (allerdings auch mit großen Ähnlichkeiten zur Stem-Struktur der
Lestinoidea; vergl. HEYMER, 1975a: Abb. 14-15), Chlorocyphidae und Euphaeidae sowie
den Platystictidae (Abb. 106.-111.). Da diese Taxa, eventuell mit Ausnahme der
Chlorocyphidae und Euphaeidae, keinesfalls eine monophyletische Gruppe bilden, muß
dieser Strukturtypus innerhalb der Zygoptera drei- oder viermal konvergent entstanden
sein. DieseHypothese einer mehIfach konvergenten Evolution derPyramidenstrukturwird
zudemplausibel durch die Tatsache, daß bei vielen Termiten verblüffend ähnlich geformte
Mikroskupturen auf der Flügelmembran zu finden sind ("micrasters" sensu Roonwal),
obwohl diese deutlich kleiner sind (ROONWAL, 1985).

Halbkugelige Mikrostrukturen, die HEYMER (1973b, 1975a) fiir alle Euphaeidae
postulierte, konnte ich nicht bestätigen. Da mir, im Gegensatz zu Heymer, jedoch nur
getrocknetes Libellenmaterial zur Verfugung stand, ist nicht völlig auszuschließen, daß die
Pyramidenstruktur der Euphaeidae auf Schrumpfungsartefakten halbkugeliger Granula
beruht.

NurbeiEuphaeaguerini(Euphaeidae) ist dieMikroskulpturdesPterostigmasauch stellenweise
aufder benachbarten Flügelmembran zu finden und zwar in Form von "Pyramiden"-Gruppen
auf der Membran der antero-basal und/oder distal des Stigmas gelegenen Flügelzelle. Die
Flügelmembran ist imBereich der Mikroskulpturierungen nur geringfügig stärker sklerotisiert
als die übrige Membran der betreffenden Zellen. Diese scheinbare Abberation war in 12 von 20
untersuchten Flügelu und bei jedem der fiinf Exemplare feststellbar und scheint daher,
zumindest bei dieser Art, eher den Normalzustand darzustellen. Ein ähnliches Phänomen war
beieinenWeibchenvonEuthoreplagiata (Polythoridae)inmeiner Sammlungfestzustellen. Bei
diesem Tier waren in der Flügelzelle, die an die basale Stigmalquerader grenzt, partielle
Sklerotisierungen vorhanden (außer im rechten Vorderflügel), die die gleiche Wabenstruktur
aufweisenwie das Pterostigma. Hierbei scheint es sich aber tatsächlichnurum eine individuelle
Abberation zuhandeln, da den übrigen untersuchten Exemplaren dieserArt sowie allenübrigen
untersuchten Polythoridae diese Merkmalsausprägung fehlt.

5.) Färbung:
Das Pterostigma ist id.R hellbraunbis dunkelbraun gefubt, oft sogar nahezu schwarz. Bei

Platycnemisacutipennis ist dasPterostigma gelblich, beiNeoneuramyrtaeundPerilesteskahli
rötlichgefiirbt. NurIschnurapumilio (Coenagrionidae) sowieLestes barabarus(Lestidae)und
die Synlestiden-Untergattung Euchlorolestes besitzen ein zweifarbiges Pterostigma, bei dem
die basaleHälfte dunkelbraunbis schwarzund die distale Hälftehellbraunbiscremeweiß gefubt
ist. Innerhalb der Anisoptera ist das Pterostigma bei den Libellulidae bei zahlreichen Arten
unterschiedlicher Gattungen auffiillig gefarbt, z.B. weiß-gelb (Leucorrhinia caudalis,
Brachymesiagravida,Neurothemisstigmatizans, Sympetrumpedemontanum weJ.ol) oder rot­
orange (Libellulajesseana, Celithemis elisa, Sympetrum pedemontanum männl ).

Die Pterostigmata von Amphipteryx agrioides besitzen einen metallischen Kupferglanz.
BeiAristocyphafenestrellawurdevonmiraufder Unterseite desPterostigmas derHinterflügel
eine merkwürdige intensiv-hellblaue Färbung entdeckt, die als Strukturfarbe nur bei

46



KAPITEL 4.: Ergebnisse - Beschreibung des Flügelgeäders der Libellen

bestimmtenEinfallswinkelndesLichtesauftritt. Bei?latycypha caligatawar dieseErscheinung
nicht zu beobachten. Da ich leider nur ein getrocknetes Exemplar von Aristocypha zur
Verfiigung hatte war nicht feststellbar ob es sich um einen natürlichen Effekt handelt oder um
ein konsevierungsbedingtes Artefakt. Da dieser Effekt jedoch beikeiner anderen getrockneten
Libelle feststellbar war, auch nicht bei denjenigen mit einer äquivalenten Mikroskulpturierung
des Pterostigmas, ist durchaus möglich, daß er auch im Lebendzustand vorhanden ist. Eine
Signalfunktion wäre insofern recht plausibel, da diese Gattung ihre Flügel in der Ruhehaltung
dorsal zusammenlegt, sodaß nur die Unterseite der Hinterflügel erkennbar ist. Aufgrund der .
Lichtverhältnisse an denhabitattypischen Urwaldbächen(schattig mit einzelnen"Sonnenflecken")
wäre ein Strukturglanzeffekt besonders wirkungsvoll als intraspezifisches Signal

6.) Atrophierung des Pterostigmas:
Bei zahlreichen Calopterygidae (Hetaerina caja, Iridictyon, Calopteryx-Männchen) und

allen Pseudostigmatidae ist das Pterostigma völlig reduziert (Abb. 81.-82. und 86.-87.). Das
weißliche Pseudostigma der weiblichen Calopteryginae ist vermutlich durchaus homolog dem
echten Pterostigma, da es am gleichen Ort gelegen ist, einen Blutsinus und eine Sklerotisierung
der Membran (mit flacher Knitterung) darstellt. Die Tatsache, daß esvon mehreren Queradern
durchkreuzt wird (Abb. 87.) ist kein Argument gegen eine Homologie, da als Abberation auch
im (noch transparenten) PterostigmajuvenilerAnisoptera gelegentlich Queradern zu erkennen
sind (siehe oben). Das Gleichegiltvermutlich auchfur dasPseudostigma der Pseudostigmatidae
(Abb. 86.), obwohl dieses extrem apikalgelegen ist und bei der Gattung Anomisma sogarvöllig
fehlt.

Ebenfalls atrophiert und von Queradern durchzogen (Pseudopterostigma) oder völlig
reduziert ist das Pterostigma bei einigen Gattungen der Aeschnidiidae ! (NEL & MARTINEZ­
DELCLOS, 1993). Entgegen der Ansicht von CARLE (1982b) besitzen die Isophlebiidaet ein
völlig normal ausgebildetes Pterostigma, das sogar besonders groß ist (siehe Punkt 2.).

Auffiillig ist, daß alle Taxa, bei denen eine Atrophierung des Pterostigmasvorliegt, ein sehr
dichtes Flügelgeäder besitzen und id.R zumindest deren apikaler Flügelbereich deutlich
gefiirbt ist.

4.1.6. Arculus und Diskoidaladern

1.) Arculus und Arcularverspantung:
Der sogenannte Arculus der Mecopteroidea (Panorpoid-Complex sensu Tn..LYARD, 1918)

istnichthomologisierbarmit demArculus der Odonata (Tn..LYARD, 1918-1919; ST. QUENTIN,
1969), da der anteriore Anteil nicht durch den RP&MA gebildet wird, sondern durch eine
m-cu-Querader (Stützader zwischen MP und CuA) und der posteriore Anteil nicht durch eine
Querader, sondern durch den CuA gebildet wird (KUKALOVA-PECK, 1991). Dies gilt im
Prinzip auch fur den Arculus einiger Plecoptera sowie der Psocoptera, Zoraptera und
Hemiptera, einschließlich der Gerarodea ! & Caloneurodea t (KUKALOVA-PECK &
BRAUCKMANN, 1992; KUKALOVA-PECK & PECK, 1993). Der Arculus einiger Planipennia
(Abb. 79.) wird anterior durch eine r-m-Querader gebildet und posterior durch eine m-cu­
Querader gebildet. Der Arculus der Embioptera wird hingegen anterior durch den RP und
posterior durch den Mediastamm bzw. MA gebildet (contra ST. QUENTIN, 1969).

Der Arculus der Odonata ist eine Struktur des basalen Flügelgeäders mit stets konvexer
Korrugation und wird durch eine Biegung des Ursprunges des RP bzw. des RP&MA am
doppelten Radialstamm (RA&RP) und ggf: eine diese Biegung stützende Querader gebildet.
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DerArcu1usist entwedervoDständig, d.h. einebasaleDiskoidalquerader schließtdieDiskoidalzelle
undbildet denposteriorenArcu1usoderunvollständig, d.h. dieDiskoidalzelleistbasaloffenund
der Arculus wird nur vom anterioren Arculus (RP&MA) gebildet (Abb. 66.b-78.).
Die "Protodonata" 1 (Abb. 66.b, 68.-71.), Protanisoptera 1 (Abb. 17. und 66.b),
Triadophlebiomorphal(Abb. 18., 66.bund 72.-74.), "Protozygoptera" 1 (Abb. 66.b, 75.-76.)
und Archizygoptera 1 (Abb. 19. und 66.b) sowie die Tarsophlebioidea 1(Tarsophlebiidae 1und
Euthemistidae 1; Abb. 78.a) besitzen in beiden Flügel einen unvollständigen Arculus. Die
Cretacoenagrionidae t Hemiphlebiidae, Chorismagrionidae und die Oreopteridae 1besitzen im
Hinterflügel einen vollständigen und im Vorderfl.ügel einen unvollständigen Arculus. Bei
manchen "Anisozygoptera" (Campterophlebiidae 1, Liassophlebiidae 1und Myopophlebiidae t)
ist ein posteriorer Arcu1us im Vorderfl.ügelbei einigen Exemplaren ausgebildet, während er bei
anderen fehlt oder nur durch eine inkomplete Querader angedeutet ist (NEL et al., 1993). Alle
übrigen *Odonata(Zygoptera, "Anisozygoptera"undAnisoptera)besitzeninbeidenFlügelpaaren
einen vollständigen Arcu1us (Abb. 14.,22.,28.,32.,34.-41.,43.-44.,48.-49., 66.b und 77.­
78.b-d). Die ursprünglichsten "Protodonata" t ("Eugeropteridae" 1und "Erasipteridae" 1; vergI.
Bojophlebiidae t), bei denen RA und RP basal noch unverschmolzen sind, besitzen einen
vollständigen Pseudo-Arculus (Abb. 66.b-71.), dessen posteriorer Anteil bei den
"Eugeropteridae" durch eine r-m-Queradergebildetwird, die demEinfangen derMA durch den
RP vorausging. Bei den "Erasipteridae" wird der posteriore Pseudo-Arcu1us nicht mehr durch
die r-m-Querader, sondern durch einbasales Stück derMAgebildetwird, dievomMedialstamm
abzweigt und punktuell mit dem RP verschmi1zt. (Radiomedialanastomose). Bei den höheren
"Protodonata" t, bei denen derRPbasalmit demRAzueinemkonvexen, doppehen Radialstamm
verschmolzen ist (wie bei allen übrigen Odonatoptera), ist dieser kurze Media-Abschnitt nicht
mehr erkennbar, da die MA, unter Verlust ihrer VeIbindung zum Media-Stamm, von RP
eingefangen wurde. Bei allen "Protodonata" t sind in der, der Basalzelle und Diskoidalzelle
homologen, Flügelregion zwischen M&Cu bzw. MP und RP&MA zwar zah1reiche Queradern
vorhanden, von denen jedoch keine durch eine besondere Verstärkung oder Schräglage
hervorgehoben ist, sodaß der Arculus bei diesen Formen als unvollständig zu bezeichnen ist.

Der posteriore Abschnitt des echten Arculus der *Odonata ist dagegen stets durch eine
deutliche Verdickung hervorgehoben und meist sogar mit dem anterioren Arcu1us dorsal
verspantet(Arcularverspantung). Den Perilestidae, Lestidae, Po1ythoridae (Abb. 36.)fehlt eine
Arcularverspantung sekundär und auch bei den Libellu10idea (Abb. 35., 39.-40.) wurde diese
weitgehend reduziert. Alle übrigen *Odonata (einschließlich Synlestidae) besitzen eine mehr
oder weniger deutliche Arcularverspantung, die bei den "Calopterygoidea", den basalen
Coenagrionoidea ("Megapodagrionidae", Pseudostigmatidae) und den basalen Anisoptera
(''Non-Libellu1oidea'') besonders kräftig ausgebildet ist (Abb. 28., 37.-38. und 66.b). Diese
Arcularverspantung besteht aus einer hohlen Chitin1eiste, die den anterioren und posterioren
Arculus aufder Flügeloberseite verbindet und als vertikale Wand die Basalzelle distalbegrenzt.
In der Aufsicht scheinen daher anteriorerund posteriorer Arcu1us eine einheitliche Struktur zu
bilden (außer bei den Lestinoidea und den Po1ythoridae; Abb. 36.), die stets eine konvexe
Korrugation besitzt (Abb. 37.-38.).

Bei den Zygoptera ist der anteriore Anteil in der ventralen Flügelrnembran stets weniger
deutlich ausgeprägt als der posteriore Anteil (Ausnalune: Hetaerina), bei den Anisoptera sind
dagegen beide Anteile gleichermaßen schwach ausgeprägt. Auf der Ventralseite des Arculus
der meisten Zygoptera ist am Ursprung der Arcu1ussektoren, zumindest jedoch am Ursprung
desRP, einemembranöseZone (Arcularnodus;Abb. 41.) ausgebildet. Innerhalb derAnisoptera
ist ein derartigerArcularnodusnurbei den Aeshnidae (z.B. Aeshna cyanea) deutlich erkennbar.

48



KAPITEL 4.: Ergebnisse - Beschreibung des Flügelgeäders der Libellen

Bei den meisten Zygoptera, insbesondere den meisten Coenagrionoidea, ist die Oberkante der
Arcularverspantung, bzw. zumindest deren anteriorer Anteil, gezähnelt wie die Dorsalseite der
MA. Diese Zähnelung ist bei den Perilestidae, Chlorocyphidae, Polythoridae, Dicteriadidae,
Calopterygidae, Amphipterygidae, Thaumatoneuridae, Hypolestinae ("Megapodagrionidae")
und Pseudostigmatidae allerdings nur sehr undeutlich ausgebildet oder fehlt sogar völlig. Der
posterioreArculus der Chlorocyphidae (z.B. Aristocypha) ist auch ventral schwach gezähnelt.
Bei den Anisoptera ist die Arcularverspantung stets ungezähneh, bei den sehr basal stehenden
Petaluridae sindjedoch dorsal kurze Domen ausgebildet (Abb. 43.), die den Dorsaldomen des
RP-Anteils des doppehen Radialstammes und der MA entsprechen. Gelegentlich sind solche
Domen auch noch bei den Aeshnidae zu finden (Abb. 34.), während der Arculus der übrigen
Anisoptera stets mehr oder weniger glatt ist (Abb. 35. und 39.-40.). Von der erwähnten
Ausnahmen abgesehen, ist sowohl die Dorsal- und Ventralseite des Arculus aller rezenten
Odonata frei von Domen. Macrotrichen sind auf dem anterioren Arculus nur bei manchen
Cordulegastridae (z.B. Cordulegaster diadema mit einer ventralen Macrotriche) und einigen
Libelluloidea (z.B. Didymops jZoridiensis mit mehreren ventralen Macrotrichen, Oxygastra
curtisii mit einer ventralen Macrotriche und Perithemis lais mit dorsalen und ventralen
Macrotrichen) vorhanden, während sie amArculus allerübrigen rezenten Odonata stets fehlen.

Der anterioreArculus(RPund MA) entspringt demdoppeltenRadialstammbeiden basalen
Odonatoptera mit einem sehr spitzen Winkel (Abb. 66.b) und dies gilt auch noch fur einige
*Odonata (Hemiphlebüdae, Chorismagrionidae, Perilestidae; Abb. 48. und 66.b). Bei den
übrigen *Odonata entspringt der anteriore Arculus dem doppelten Radialstamm mit einen
deutlich Knick, sodaß der anteriore Arculus relativ steil verläuft und nicht selten sogar
rechtwinkelig zum Radialstamm orientiert ist (z.B. Hypolestes und Rimanella). Meist ist der
anteriore Arculus der *Odonata als Z-furmiger Doppelknick ("kink") ausgebildet (Abb. 22.,
28.,34.,35.,37.-40.,43.-44. und 66.b), d.h. er ist nicht nur zum Radialstamm, sondern auch
zurMAhin abgewinkelt (außerbei denPerilestidae, Platystictidaeund Protoneuridae;Abb. 48.­
49.). Soweit ein vollständiger Arculus, mit deutlichen anterioren und popsteriorem Anteil,
ausgebildet ist, bilden diese beide Anteile einen Winkel, dessen Spitze nach distal weist
(gebrochener oder geknickter Arculus; Abb. 66.b). Bei einigen Taxa stehen anteriorer und
posteriorer Arculus dagegen in einer schrägen Linie (gerader Arculus; Abb. 66.b). Dieser
Merkmalszustand ist bei Heliocharis amazona (Dicteriadidae) und den Hetaerininae
(Calopterygidae; Abb. 38.), manchen Gomphidae (z.B. Phyllogomphoides) und allen
Libelluloidea (außer Synthemi.stidae;Abb. 16.,35. und 39.-40.) deutlich vorhanden sowie bei
den Chlorogomphidaeund Synthemistidae, also den basalenLibelluloidea, zumindest angedeu­
tet. Bei den Polythoridae (Abb. 36.) und Lestidae (Abb. 41.) wurde der anteriore Arculus
extrem verkürzt, sodaß die Sektoren des Arculus (RP und MA) an einem Punkt direkt dem
Radialstammzu entspringen scheinen, während der eigentliche Arculuspraktisch ausschließlich
durch die basale Diskoidalquerader (=posteriorer Arculus) gebildet wird. Bei den Hetaerininae
(Calopterygidae; Abb. 38.) und Libelluloidea (Abb. 16.,35. und 39.-40.) wurde dagegen der
posteriore Arculus sehr stark verkürzt, sodaß deren Arculus hauptsächlich vom anterioren
Arculus gebildet wird. Die unterschiedlichen Typen des Arculus sind in Abb 66.b schematisch
dargestellt.

Bei manchen basalen Anisoptera (petaluridae und Aeshnidae; Abb. 44.), den Lestinoidea
(Abb. 41.) und Polythoridae (Abb. 36.) sowie Amphipteryx und Thaumatoneura, entspringen
die Arculussektoren (RP und MA) an einem Punkt dem Radialstamm, wodurch der anteriore
Arculus entwedervöllig fehlt (Lestidae, Polythoridae) oder nahezu auschließlich durch die MA
gebildet wird. Bei allen übrigen *Odonata erfolgt die Trennung von RP und MA erst distal des
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Radialstammes, sodaß der anteriore Arculus teilweise oder änzlichvomRP&MA gebildet wird
(Abb. 66.b). Da auch bei allen basalen Odonatoptera ("Protodonata" t, Protanisoptera t,

Triadophlebiomorpha t, "Protozygoptera" t und Archizygoptera t) eine Trennung von RP und
MA erst distal desRadialstammes stattfindet, stellt das Vorhandensein eines anteriorenArculus
vom RP&MA-Typus offensichtlich den plesiomorphen Merkmalszustand dar (Abb. 66.b-76.).
DiebeidenArculussektoren entspringen demArculus beiderMehrzahlder *Odonata mehr oder
weniger weit getrennt ("ungestieher Arculus";Abb. 22., 34., 37.,43., 66.bund 78.). Bei den
Hetaerininae (Calopterygidae; Abb. 38.), Chlorogomphidae und den Libelluloidea (Abb. 16.,
35.,39.-40. und 66.b) entspringen sie dem Arculus gemeinsam und divergieren von diesem
Punkt aus, während siebei den meistenLibellulidae sogar distal des Arculusnoch ein Stückweit
verschmolzen sind ("gestieher Arculus"). Zumindest bei allen Odonata mit deutlich getrennten
Ursprüngen der Arculussektoren, entspringt die MA aufder Dorsalseite des Arculus stets mit
primärer oder intermediärer Junktion, der RP dagegen stetsmit sekundärer Junktion (Abb. 28.,
34., 36., 43. und 49.).

Bei zahlreichen Zygoptera ist die distale Antenodalverspantung ax2 gegenständig zum
Arculus: Permagrionidae t, Cretacoenagrionidae t, Synlestidae, Lestidae (Abb. 41.),
Zacallitidae t, Congqingiidae t, Pseudolestidae, Sieblosiidae t, Thaumatoneuridae, Philogangidae
(außerPhiloganga loringae), Amphipterygidae(außerRimanella), zahlreiche Chlorocyphidae
(z.B. Rhinocypha), Pseudostigmatidae, zahlreichen Protoneuridae und Platycnemididae und
den meisten Coenagrionidae sowie den Megapodagrionidengattungen Megapodagrion,
Hypolestes, Philogenia. Bei den übrigen Taxa ist die Lage dieser beiden Strukturen dagegen
nicht korreliert:

a) Der Arculus liegt deutlich distal der ax2: Hemiphlebüdae, Chorismagrionidae, Perilestidae
(Abb. 48.) und Platystictidae (Palaemnema; Abb. 49.) sowie manche Protoneuridae
(Eoprotoneura t und alle Isostictinae). Bei den "Protozygoptera" t und Archizygoptera t

(außer Triassagrion t; Abb. 19.) liegt der Arculus zwar gleichfalls unterhalb der zweiten,
der beiden einzigen Antenodalqueradem, diese sind jedoch nicht verspantet.

b) Der Arculus liegt geringfiigig distal der ax2: bei den Gattungen Lestoidea, Paraphlebia,
Dimeragrion,Heteragrion, OxystigmaundParaphlebia(''Megapodagrionidae"),Neoneura
myrtae (Protoneuridae)undPlatycnemisacutipennis (Platycnemididae) sowie den Gattun­
gen Ceratura und Agriocnemis (Coenagrionidae). Die Polythoridae sind die einzigen
Vertreter der"Calopterygoidea", bei denen der Arculus mehr oder weniger weit distal der
ax2 gelegen ist (bei Euthore jedoch fast gegenständig zur ax2; Abb. 36.).

c) Der Arculus liegt etwas basal der ax2: Philogangidae (außer Philoganga montana),
Diphlebüdae, Rimanella (Amphipterygidae) und zahlreiche Chlorocyphidae
(z.B. Aristocypha).

d) Der Arculus liegt ungefuhr in der Mitte zwischen axl und ax2: manche Libelluloidea
(z.B. Didymops, Oxygastra, Orthetrum; Abb. 16.,35. und 39.) und im Vorderllügel von
Aeshna cyanea.

e) Der Arculus liegt näher bei der axl: Dicteriadidae und alle "Anisozygoptera" (einschließlich
Epiophlebia; Abb. 22.) und alle Anisoptera (außer manchen Libelluloidea; Abb.14.-15.,
35.,39.-40. und 78.). Dies gilt vermutlich auch fur die Euphaeidae und Calopterygidae,
deren primäre Antenodalverspantungen jedoch nicht mehr identifizierbar sind (Abb. 37.­
38.).
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2.) basale Diskoidalquerader (bdcv = posteriorer Arculus):
a) Vorkommen: Bei allen "Protodonata" t, Protanisoptera t, Triadophlebiomorpha t,

"Protozygoptera" t (einschließlich Triassolestodes t, aber ausschließlich Triassolestes t, die
wahrscheinlich bereits ein Stammgruppenvertreter der Zygoptera ist) und
Archizygoptera t fehh die basale Diskoidalquerader (= posteriorer Arculus) in beiden
Flügelpaaren, die folglich eine basal offene Diskoidalzelle und einen unvollständigen
Arculus besitzen (Abb. 17.-19. und 66.b-76.). Das Gleiche gilt auch fiir die
Tarsophlebiidae t (Abb. 78.a) und vermutlich auch fiir die Euthemistidae t, obwohl von
diesen nur Vorderflügel bekannt sind, die aber eine monophyletische Gruppe mit den
Tarsophlebiidae t bilden (NEL el al., 1993). Einige Isophlebioidea t (Oreopteridae t und
Campterophlebiidae t) besitzen einen unvollständigen Arculus im Vorderflügel, während
derHinterflügel stets einebasal geschlosseneDiskoidalzellebesitzt(Abb. 78.b). Dieskönnte
auch fiir die basalen Heterophlebioidea t (Liassophlebiidaet und Myopophlebiidae t) gelten,
die allerdings oft eine ''halbe'' basale Diskoidalquerader besitzen, die frei endet ohne den
anterioren Arculus zu errreichen.

Alle übrigen "Anisozygoptera" (einschließlich Epiophlebia) sowie alle Anisoptera und
alle rezenten Zygoptera (außer Hemiphlebia, Chorismagrion und Cretacoenagrion t)
besitzen in beiden Flügelpaaren stets einen vollständigen Arculus (Abb. 66.b und 78.c-d),
wenn man von sehr seltenen Abberationen absieht, die wohl als Atavismen zu deuten sind.
Die Hemiphlebiidae und Chorismagrionidae sind die einzigen rezenten Odonata, die eine
basal offeneDiskoidalzelle (allerdingsnurimVorderflügel)besitzen. EinenurimVorderflügel
unvollständigen Arculus besaßen vermutlich auch die Cretacoenagrionidae t. Obwohl der
einzig bekannte Flügel dieses fossilen Taxons nicht eindeutig als Vorder- oder Hinterflügel
zu identifizieren ist, kann diese Aussage daraus deduziert werden, daß es sich bei
Cretacoenagrion t offensichtlichum einen basalen Vertreter derLestinoidea handelt, der im
System zwischen Hemiphlebia und Chorismagrion stehen dürfte. Alle übrigen *Odonata
besitzen in beiden Flügelpaaren eine basale Diskoidalquerader, also auch eine basal
geschlossene Diskoidalzelle und einen vollständigen Arculus. Laut NEL el al. (1993: 47 und
Fig. 75d)unterscheidet sich derArculus imHinterflügelvonEpiophlebiasuperstesvon dem
aller übrigen Odonata in der Tatsache, daß sein posteriorer Anteil durch zwei Queradern
gebildet wird, die sehr eng beieinander liegen und sich sogar etwas überkreuzen. Sollte
dieser merkwürdige Befundjedochnur aufeinem Exemplarberuhen, so könnte es sich eher
um eine individuelle Abberation handeln. Mangels Material war es mir leider nicht möglich
dies nachzuprüfen.

EingewissesProblemfiir die Interpretation derEvolution derbasalen Diskoidalquerader
stellt die Tatsache dar, daß von einer Reihe permischer und triassischer zygopterenartiger
Libellen (Triadophlebiomorpha t, "Protozygoptera" t und Archizygoptera t) jeweils nur
einzelne Flügelabdruck bekannt sind, die einen Flügel mit basal offener Diskoidalzelle
zeigen, der aber nicht eindeutig als Vorder- oder Hinterflügel zu identifizieren ist. Als
Arbeitshypothesekannallerdings, imAnalogieschluß zudenübrigenbekanntenzygopteroiden
Libellen, davon ausgegangen werden, daß diese Fossilien sehr wahrscheinlich zwei mehr
oder weniger ähnlich gestaltete Flügelpaare besaßen. Diese Hypothese ist insofern berech­
tigt, als es nur extrem wenige Ausnahmefalle (stets Autapomorphien) von signifikant
ungleichflügeligen zygopteroiden Libellen gibt (z.B. Triassolestodes t und Pseudolestes).
Ein entscheidendesProblem stelltjedoch dieFrage dar, ob beidiesen Taxa die Diskoidalzelle
in beiden Flügelpaaren basal offen war oder im (fehlenden) Flügelpaar basal geschlossen
war. Fast alle rezenten Libellen sowie deren nächste fossile Verwandte, besitzen
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geschlossene Diskoida1zelleninbeidenFlügelpaaren. EsgIot aber eine ganzeAnzahlfossiler
Libellen und zwei rezente Libellenarten bei denen nur der Hinterflügel eine geschlossene
Diskoidalzelle besitzt sowie einige fossile Gruppen bei denen beiden Flügelpaare offene
Diskoidalzellen besaßen (siehe oben). Da jedoch keine einzige Libelle mit offener
Diskoidalzelle im Hinterflügel und geschlossener Diskoidalzelle im Vorderflügel bekannt
ist, erscheint mir zumindest die folgende Schlußfolgerung berechtigt: Wenn ein einzelner
Flügel einer fossilen Libellenan, der nicht eindeutig als Vorder- oder Hinterflügel zu
identifizieren ist, eine offene Diskoidalzelle zeigt, dann ist davon auszugehen, daß diese
Spezies zumindest im Vorderflügel eine offene Diskoidalzelle besessen hat, selbst wenn es
sich bei dem. einzig bekannten fossilen Flügel um einen Hinterflügel handeln sollte.

Bei einpaar Fossilien der Triadophlebiomorpha1(z.B. TriadDphlebia madygenica Iund
Neritophlebia vicinal), der "Protozygoptera" 1(Kerul2dy carpenteri I, Batkeniapusilla tund
Triassolestodes asiaticus t; letztere contra CARPENTER, 1992: 78, der Triassolestodes 1zu
den Triassolestidae trechnete und diesen eine geschlossene Diskoidalzelle imHinterflügel
zuschrieb, was zumindest hinsichtlich Triassolestodes t keinesfalls zutreffend ist) und der
Archizygoptera 1 (Terskeja paula I, Protomyrmeleon bascharagensis t und P.
handlirschi I) existieren allerdings Fossilien, die zumindest die basale Flügelhälfte beider
Flügelpaareerkennenlassen(PRITYKINA, 1981;ZESSIN, 1991;NEL&HENRarAY, 1992).
Da diesen durchweg eine basale Diskoidalquerader fehlt, ist als sparsamste Interpretation
davon auszugehen, daß dies bei allen Vertretern der Triadophlebiomorpha t,
"Protozygoptera" lund Archizygoptera I derFallwar. Zusätzlichwurdefur die Einzelflügel­
Fossilien der Archizygoptera 1 mit der Lage des Pterostigtnas ein mögliches Indiz fur die
Einordnung als Vorder- oderHinterflügelbeschrieben (ZESSIN, 1992), dessenZuverlässig­
keit abernochumstritten ist (NEL & HENRarAY, 1992). Auch statistisch läßt sich plauSlOei
machen, daß alle Triadophlebiomorpha I, "Protozygoptera" 1und Archizygoptera tinbeiden
Flügeln eine offene Diskoidalzelle besaßen, da extrem unwahrscheinlich ist, daß es sich bei
allen derzahlreichen bekannten Flügelfossilien ausschließlichum Vorderflügelhandelt. Für
die 12 bekannten Einzelflügel der Triadophlebiomorpha I, aufdenen die Diskoidalzelle zu
erkennen ist, beträgt die Wahrscheinlichkeit beispielsweise nur 1 : 8192, daß es sich
ausschließlich um Vorderflügel handelt, zumindest wenn man davon ausgeht, daß die
Fossilisationswahrscheinlichkeit fur Vorder- und Hinterflügel gleich groß ist..

b) Morphologie der basalen Diskoidalquerader: Bei allen *Odonata, die eine basale
Diskoidalquerader (= posteriorer Arculus) besitzen, ist diese Querader deutlich verstärkt
gegenüber den "normalen" Queradern des Flügelgeäders (siehe oben). Die einzigen
*Odonata bei denen eine gewisse Atrophierung der basalen Diskoidalquerader stattgefun­
den hat, sind einige Vertreter der mesozoischen Aeschnidiidae t (Anisoptera) (NEL &
MARTINEZ-DELCLOS, 1993: 79). Bei diesen Arten kann die basale Diskoidalquerader
kaum noch identifiziert werden, da sie nicht stärker ist als die übrigen, der zahlreich
vorhandenen, Queradern in der Basalzelle und Diskoida1zelle. Eine mögliche Erklärung fur
dieses Phänomen wird in Kapitel 5.2.2. vorgestellt.

Bei den Polythoridae entspringt die basale Diskoidalquerader dem M&Cu mit einer
primären Junktion undhat daher den Charakter einer sekundäen Gabelung dieser konkaven
Längsader (Abb. 36.). Bei allen übrigen *Odonata (außer Thaumatoneura und einigen
wenigen Anisopterenarten) entspringt die basale Diskoidalquerader dem M&Cu mit einer
sekundären Junktionundhatniemals den Charakter einer scheinbaren Gabelung derM&Cu
(Abb. 28.,32.,34.-35.,37.-41.,43.-44. und 48.-49.). Am anterioren Arculusinseriert die
basale Diskoidalquerader id.R. mit einer primären oder zumindest intermediären Junktion.
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Nur bei den Lestinoidea (Abb. 41. und 48.) und den Polythoridae (Abb. 36.) inseriert sie
deutlich sekundär. Bei Thaumatoneura inseriert die basale Diskoidalquerader auf der
Dorsalseite primär und auf der Ventra1seite sekundär am anterioren Arculus.
Mit Ausnahme einer gelegentlichen dorsalen Zähnelung (siehe oben), besitzt die basale
Diskoidalquerader kaum besondere Spezialisationen der Oberflächenstruktur. Bei den
Petaluridae (z.B. Tachopteryx thoreyi) sind die kurzen, dorsalenDomenzähne desanterioren
Arculus, meist auch aufden posteriorenArcu1us ausgedehnt. Beimanchen Polythoridaeund
Euphaeidae (z.B. Euthore plagiata, Euphaea guerini) ist regelmäßig auf der Dorsalseite
eine einzelne Macrotriche zu finden; bei Didymops floridiensis (MacroIDÜdae) selten
Macrotrichen auf der Ventralseite.

3.) distale Diskoidalader (ddv = MAb ?):
Die distale Diskoidalader ist eine Ader konvexer Korrugation, die zwischen MA und MP

gelegen ist und die Diskoidalzelle distal begrenzt. Sie ist bei allen Odonatoptera, mit Ausnahme
der "Protodonata" 1und Protanisoptera 1eindeutig zu erkennen (Abb. 14.-19., 22., 28., 32., 34.­
41., 48.-49. und 66.b-78.). Bei den "Protodonata" 1 sind in dem betreffenden Flügelfeld zwar
zahlreiche Queradern vorhanden, von diesen ist jedoch keine besonders hervorgehoben. Es ist
allerdings auch denkbar, daß die distale Diskoidalader gar nicht einer dieser Intermedian­
Queradern homolog ist, sondem dem posterioren MA-Gabelast der "Protodonata" t (siehe
Kapitel 5.2.2. Punkt 7c). Bei den Protanisoptera t ist der, der BasaIzelle und Diskoidalzelle
homologe Flügelbereichfreivon Queradern, sodaß die erste "Querader" zwischen MAund MP
der distalen Diskoidalader homolog sein könnte (Abb. 17.), zumal diese einen deutlichere
SchrägsteIlung a11s die übrigen Queradern besitzt.

Bei denjenigen Odonatoptera (außer Protanisoptera 1 und Archizygoptera t), deren
Diskoidalzellebasal offen ist (unvollständigerArculus), entspringt die distaleDiskoidalquerader
sehr nahe beim Arcu1us und stützt somit die Aderbiegung des RP&MA. Bei den übrigen
Odonatoptera (einschließlich Protanisoptera 1 und Archizygoptera t) entspringt die distale
Diskoidalquerader der MA erst deutlich distal des Arculus der MA. Besonders weit nach distal
verschoben ist diese Aderbei den Protomynneleontidae t(Archizygoptera t; Abb. 19. und 66.b),
mit Ausnahme deren basalster Gattung Triassagrion I. Bei den meisten Odonatoptera liegt die
basale Diskoidalader mehr oder weniger schräg und zwar derart, daß ihr posteriores Ende
deutlich distal des anterioren Endes gelegen ist. Dadurch liegt sie in Flügeln mit basal offener
Diskoidalzelle (außerProtanisoptera t) in einerLinie mit dem anteriorenArcu1us(Abb. 18., 66.b,
72.-74.,76. und 78.a), während sie bei den Protanisoptera t (Abb. 17.), Archizygoptera t (Abb.
19.) und in Flügelnmit basal geschlossener Diskoidalzelle durch einhorizontales Stück der MA
vom anterioren Arcu1us getrennt ist. Sehr schräg verläuft diese Ader bei den Lestinoidea
(Synlestidae, Megalestidae, Lestidae; Abb. 41.), Arnphipterygidae, Megapodagrioninae,
Pseudostigmatidae (Abb. 28.) und Coenagrionidae. Bei einigen "Protozygoptera" t
(Permepallagidae I, Kennedyidae I, Batkeniidae I) und den Archizygoptera 1(Abb. 19., 66.bund
75.), den meisten "Calopterygoidea" (außer Steleopteridae t, Philogangidae, Arnphipterygidae,
Chlorocyphidae;Abb. 36.-38. und42. ) undeinigen Coenagrionoidea (Lestoidea, Platystictidae,
Protoneuridae, Platycnemididae; Abb. 49.) sowie den Stenophlebüdae tund imHinterflügel der
Epiophlebüdae und einiger Stammgruppenvertreter der Anisoptera (z.B. Xanthohypsa I,

lsophlebia t; Abb. 22. und 78.b-c), liegt sie mehr oder weniger rechtwinkelig zwischen derMA
und MP. Bei einigen Calopterygidae (z.B. Neurobasis und Calopteryx) und allen rezenten
Anisoptera (Abb. 14.-16., 34.-35., 39.-40., 66.b und 78.d) hat sie gar eine umgekehrte
Schräglage (anteriores Ende distal des posterioren Endes), die im Hinterflügel der meisten
Anisoptera (außerAeschnidiidaetund Chlorogomphidae)undinsbesonderebeidenFlügelpaaren
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der Aeshnidae (Abb. 15. und 34.) so extrem ist, daß die distale Diskoidalader nahezu parallel
zum Flügelhinterrand verläuft.

Bei den "Anisozygoptera" (einschließlich Epiophlebia) und Anisoptera ist der Winkel
zwischen MA und der distalen Diskoidalquerader in beiden Flügelpaaren meist sehr unter­
schiedlich und zwar im Vorderflügel stets kleiner als im Hinterflügel Lediglich bei den
Stenophlebüdae t, Aeschnidiidae t, Aeshnidaeund Cordulegastridae ist er inbeidenFlügelpaaren
nahezu identisch, was aber sicherlich einen abgeleiteten Merkmalszustand darstellt. Die
Winkelvergrößerung beginnt in der Stammlinie der Anisoptera im Hinterflügel, was sich u.a.
darin äußert, daß selbst bei der Schwestergruppe der Anisoptera (Heterophlebioidea I), bei der
die distale Diskoidalader imHinterflügelbereits eineumgekehrte Schräglage (Winkelüber 90°)
hat, die Schräglage im Vorderflügel noch "normal" (Winkel deutlich unter 90°) ist.

Die distale Diskoidaladerverläuft fast immer geradlinig, nur bei den Aeshnidae (Abb. 15.
und 34.), Hagenius (Gomphidae) und im Hinterflügel der Sonidae 1und mancher Petaluridae
(Protolindenial, Tachopteryx) ist sie sigmoidalgebogen. MitAusnahme derbasalen Lestinoidea
(z.B. Perilestes und Chlorolestes) und der meisten Coenagrionoidea, ist bei den rezenten
Odonata die Junktion der distalen Diskoidalader mit der MA i.d.R. zumindest dorsal vom
primären Typ, es handeh sich also um eine scheinbare Gabelung der MA (Abb. 22., 28., 34.­
35.,37.-40. und 42.). Da die distale Diskoidalader meist auch dieselbe Oberflächenstruktur
(Zähnelung, Domen, Macrotrichen) wie die MA besitzt, wird dieser Eindruck einer MA­
Gabelung noch verstärkt. Auf der Ventralseite ist diese Junktion allerdings bei den meisten
*Odonata sekundär (außer Lestidae, Amphipterygidae, Chlorocyphidae, Euphaeidae,
Dicteriadidae, Calopterygidae, zah1reiche "Megapodagrionidae" und einige Coenagrionidae;
Abb. 41.-42.). Aufder Ventralseite ist auch die Junktion zwischen distaler Diskoidalader und
MP sekundär, auf der Dorsalseite ist diese Ader jedoch mit der Subdiskoidalader (= CuA­
Ursprung) einheitlich sklerotisiert und scheint daher die MP zu überkreuzen
(Diskoidalverstrebung; siehe Punkt 4.).

DieDorsalseiteder distalenDiskoidalader istbeidenZygoptera entwederglatt (Perilestidae,
Euphaeidae, Dicteriadidae, Calopterygidae, Thaumatoneuridae, Pseudostigrnatidae) oder
gezähneh (siehe Punkt 4.; Abb. 49.), niemals jedoch mit richtigen Domen versehen. Bei den
basalsten Anisoptera (Petaluridae, Aeshnidae) und wenigen Libellulidae (z.B. Orthetrum
brunneum) trägt die Dorsalseite kurze Domen, bei den übrigen Anisoptera ist sie glatt. Mit
Ausnahme von Rimanella (Amphipterygidae) trägt die Ventra1seite der distalen Diskoidalader
bei den Zygoptera keine langen Domen, selbst wenn diese bei der MA vorhanden sind. Bei
zahlreichenAnisoptera (Tachopteryx, Phyllogomphoides, Cordulegaster, Didymops, Oxygastra
und den meistenLibe11ulidae) sindhingegen lange Ventraldomenvorhanden. Macrotrichen sind
auf der Ventra1seite zah1reicher Anisoptera, insbesondere der Libelluloidea, aber nur sehr
weniger Zygoptera (Rimanella, Euphaea) vorhanden.

Bei den Anisoptera ist die relative Länge der distalen Diskoidalader, mit 6-10 % der
Flügellänge, deutlich höher als bei allen übrigen Odonata, bei denen diese Länge mit sehr
wenigen Ausnahmen unter 5 % liegt. Bei den erwähnten Ausnahmen handelt sich, abgesehen
von Mitophlebia 1(Triadophlebiomorpha I), ausschließlich um fossile "Anisozygoptera", also
um Starmngruppenvertreter der Anisoptera. Extrem kurz ist die distale Diskoidalader bei
einigen "Protozygoptera" 1 (Permepallagidae, Kennedyidae, Batkeuüdae) und den
Archizygoptera I, sowie den meisten "Calopterygoidea" (außer Steleopteridael, Philogangidae
und Amphipterygidae) und einigen Coenagrionoidea (Lestoidea, Platystictidae). Alle diese
Taxa stimmen darinüberein, daß ihre distaleDiskoidaladerrechtwinkelig zwischen MAundMP
verläuft.
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4.) Diskoidalnodus, Diskoidalverstrebung und Diskoidalverspantung:
Bei allen *Odonata entspringt der CuAbeider Spitze derDiskoidalzelle derMP&CuA, d.h.

die distale Diskoidalader (=MAb ?)und die Subdiskoidalader(= abgewinkelter CuA-Ursprung)
liegen in einer Linie untereinander und bilden dadurch eine Diskoidalverstrebung (= "discal
brace" sensu CARLE, 1982b)(Abb. 14.,22., 24.c, 28., 34., 36.-38., 41., 42., 49. lDld 77.-78.).

Aufder Ventralseite aller Flügel aller *Odonata (außer Epiophlebia) ist bei der Spitze der
Diskoidalzelle, also amJunktionsort von distaler Diskoidalader lDld Subdiskoidalader (= CuA)
mit derMP, eine membranöse Zone ausgebildet (Diskoidalnodus = "discalnode" sensu CARLE,
1982b), die auch die MP in einen basalen lDld einen distalen Abschnitt unterteilt (Abb. 32. und
41.-42.). Bei den Perilestidae (außer Nubiolestes diotima) ist der Diskoidalnodus kaum
ausgebildet (Abb. 48.), da bei den beiden Gattungen Perilestes und Perissolestes die distale
Diskoidalader an den FlügeIhinterrand grenzt, sodaß die Subdiskoidalader sekundär völlig
fehlt, obwohl derCuAkeineswegsreduziert ist. Sehr schwach ausgebildet istderDiskoidalnodus
auch bei den Platystictidae (insbesondere imHinterflügel; Abb. 49.) und derProtoneuridae. Bei
diesenbeiden Taxaist zwardie Subdiskoidaladervorhanden, doch der übrige CuAwurdevöllig
reduziert, sodaß das posteriore Ende der Subdiskoidalader an den FlügeIhinterrand grenzt.

Die Tatsache, daß der Diskoidalnodus bei Epiophlebia völlig fehlt wurde von CARLE
(1982b: 29) als Indizdafiir angesehen, daß dieserbeidenZygopteraundAnisopterakonvergent
entstanden ist. Diese Schlußfolgerung ist jedoch aus kladistischer Sichtweise keineswegs
zwingend, da die alternative Interpretation einer Reduktion dieser Struktur bei Epiophlebia
nichtnurgenauso sparsamist, sondern auch plausiblererscheint, da sie eine einmaligeEvolution
dieser Struktur voraussetzt.

Auf der Dorsalseite sind die distale Diskoidalader und die Subdiskoidalader bei allen
*Odonata durch eine übergreifende Sklerotisation verbunden, sodaß diese beiden Adern den
Charakter einer einheitlichen Struktur haben, die die MP überkreuzt (Diskoidalverstrebung
s.str.; Abb. 34.). Bei den rezenten Zygoptera ist zudem eine deutliche Chitinleiste ausgebildet
(Synapomorphie), die einevertikaleWand amEnde derDiskoidal- und Subdiskoidalzellebildet
(Diskoidalverspantung; Abb. 24.c, 28., 36.-37. und 49.). Lediglich bei den Perilestidae und
Protoneuridae ist die Diskoidalverspantung, wie auch der Diskoidalnodus, nur undeutlich
ausgebildet, während bei den Platystictidae die Diskoidalverspantung kaum reduziert ist. Bei
den meisten Zygoptera ist die Oberkante der Diskoidalverspantung deutlich gezähnelt (Abb.
49.), bei einigen Taxa ist sie dagegen mehr oder weniger glatt (Thaumatoneura, Euphaea,
Heliocharis, Calopteryx,Amphipteryx,Philogenia)bzw. nur sehr schwachgezähnelt(Perilestes,
Aristocypha,Hetaerina,Mecistogaster).DieOberkantederDiskoidalverstrebungderAnisoptera
ist stets ungezähnelt (Abb. 34.). Bei den Petaluridae trägt sie allerdings, wie alle konvexen
Aderstrukturen, kurze Domenzähne, während sie bei den übrigen Anisoptera völlig glatt ist.

5.) costale Trigonalquerader (tcv):
Die costale Trigonalquerader unterteilt bei einigen fossilen "Anisozygoptera" und allen

Anisoptera die Diskoidalzelle in eine anteriore Hypertrigonalzelle und eine posteriore
Trigonalzelle; siebildet daher die Oberseite (Costalseite) desFlügeldreiecks (Abb.14.-16., 34.­
35., 39.-40., 66.b und 78.c-d). Sie findet sich bei den Stenophlebiidae t und Anisoptera
(einschließlich Aeschnidiidae t, Liassogomphidae t etc.) stets in beiden Flügelpaaren, während
sie bei den Heterophlebioidea t (Schwestergruppe der Anisoptera) nur im Hinterflügel
ausgebildet ist; bei den Liassophlebiidae t sogar nur als unvollständige Ader, die frei in der
Flügelmembran die Diskoidalzelle endet (Autapomorphie; contra NEL et al., 1993: 288).
Sie endet bei allen rezenten Anisoptera id.R. in der Distalecke der Trigonalzelle mit einer
sekundären Junktion. Bei den Heterophlebioidea t und den Liassogomphidae t sowie im
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Hinter:flügelvonMacrodiplaxbalteata(Macodiplacidae) endet sieaufderdistalenDiskoidalader,
sodaß die Hypertrigonalzelle eine viereckige Gestalt hat. Bei den rezenten Gattungen
Archaeogomphus (oomphidae), Idiophya und Cordulephya ("Cordulüdae") endet sie im
Vorderllügel etwas basal der Distalecke aufder MA, sodaß die Trigonalzelle eine viereckige
Gestalt hat. Bei den Arten der Libelluliden-Unterfamilie Tetrathemistinae ist dies sogar in
beiden Flügelpaaren stetsüberaus deutlich der Fall. Auch abberante Exemplare mit einer mehr
oder weniger viereckigen Trigonalzelle sind bei den Libelluloidea durchaus nicht sehen,
beispielsweise im Vorderflügel eines Männchens von Orthetrum brunneum (Libellulidae) in
meiner Sammlung.

Die costale Trigonalquerader der Anisoptera entspringt der MP stets mit einer primären
Junktion (Abb. 34.-35. und 39.-40.). Da sie zudem verdickt ist, eine konvexe Korrugation
besitzt und id.R. wie die MP dorsal Macrotrichen und ventral kurze Domen trägt, hat die
costale Trigonalquerader den Charakter eines sekundären Astes der MP. Bei einigen Taxa
fehlen die dorsalen Macrotrichen (z.B. Phyllogomphoides undulatus und Cordulegaster
diadema) sowohl aufder M&Cu als auch aufder costalen Trigonalquerader. Gelegentlich sind,
insbesondere bei Vertretern der Libelluloidea (z.B. Didymopsfloridiensis, Oxygastra curtisii,
Macrodipl= balteata) auch vereinzehe, relativ kurze Macrotrichen auf der Ventralseite der
costalen Trigonalquerader zu finden.

Im Vorderflügel ist sie am längsten bei den Aeshnidae (über 10 % der Vorderflügellänge)
und am kürzesten bei den Petaluridae und Libelluloidea (unter 5 % der Vorder:ll.ügellänge),
insbesondere den Libellulidae (unter 3 % der Vorderflügellänge). Im Hinterflügel ist sie
ebenfalls bei den Aeshnidae am längsten ( ca. 10 % der Hinterflügellänge) und am kürzesten
bei den Petaluridae (ca. 5-6 % der Hinterflügellänge). Bei den fossilen Aescbnidiidae t ist die
costale Trigonalquerader in beiden Flügel relativ kurz (5-6 % der Vorder:ll.ügellänge und
4-5 % im Hinter:ll.ügellänge).

4.1.7. Costalrand

1.) Verlaufund Gestalt des Costalrandes:
Der Costa1rand verläuft von der Humeralplatte (= Intermediärsklerit), mit der er gelenkig

verbunden ist, bis zum Flügelapex, wo er fließend in den Flügelhinterrand übergeht, was nicht
nur äußerlich der Fall ist, sondern auch fur die Blutlakune zutriffi. Der basale Costalrand
(= Costalrandbasaldes Nodus) allerrezenten Odonataund allerfossilen Odonatopterea (außer
"Protodonata" t) hat eine konvexe Korrugation, während der distale Costalrand (= Costalrand
distal desNodus) eine konkave Korrugation besitzt. Der Costalrand der "Protodonata" tist auf
der gesamtenLängekonvex, lediglichbeidenParalogidae tist er stetskonkav(Autapomorphie).

Der Costalrand ist imLibellenflügel stets diejenige "Ader" mit dem größten Durchmesser
und der stärksten Sklerotisierung. Im Querschnitt sind, zumindest im basalen Abschnitt des
Costalrandes der Anisoptera, drei deutlich getrennte Blutlakunen zu erkennen (Abb. 25.), die
erst weiter distal zu einen einheitlichen Lumen verschmelzen (Abb. 26. und 65.). Bei den
Zygoptera ist die ventrale Blutlakunae äußerlich kaum zu erkennen oder nur angedeutet
(Abb. 24.c und 48.-53.), während bei den Anisoptera die ventrale Blutlakunae sowohl basal
des Nodus (CP) als auch distal des Nodus (ScP) stets sehr deutlich zu erkennen ist, da sie eine
tubuläre Struktur darstellt, die durch eine deutliche Furche bzw. Sutur im lateralen Costalrand
abgesetzt ist (Abb. 25.-27., 30., 54.-56.).

Der Costa1rand trägt stets zwei parallele Domenreihen, die auf der Dorsalseite der
anteriorenund derposteriorenBlutlakune sitzen (Abb. 24.-27., 29.-31., 35.-40. und48.-62.),
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während die ventrale Blutlakune basal des Nodus (CP) niemalsund distal des Nodus (ScP)nur
sehr selten(z.B. bciHageniusbrevistylus, Onychogomphusuncatusund Orthetrum cancellatum)
Domen trägt. Die anteriore Domenreihe beginnt bei allen rezenten Odonata direkt an der
Gelenkung des Costalrandes mit der Humeralplatte, während die posteriore Domenreihe,
außer bei den Lestinoidea und den meisten Coenagrionoidea, erst deutlich distal dieser
Gelenkung beginnt (Abb. 28.-30., 35,-37. und 39.-40.). Am Nodus werden die beiden
Domenreihen durch eine Einkerbung (Nodaleinschnitt) unterbrochen (Abb. 27. und 49.-57.),
die durch cine membranöse Zone überbrückt wird. Distal des Nodus setzen sich die beiden
Domenreihenjedoch in gleicher Wcise fort wie basal des Nodus. In der Nähe des Flügelapex
werden die Domen zunehmend klciner und gehen dann in die Domendoppelreihe des
Flügelhinterrandes über. Das Ende der Costalranddomenreihen ist dennoch cindeutig zu
erkennen, da deren Domen am Apex mit der Spitze in die entgegengesetzte Richtung zeigen
wiedieDomendesFlügelhinterrandes.BcidenZygopteraninnntdieDichtederCostalranddomen
znmFlügelapexhin deutlichzu(D'ANDREA& CARFI, 1994),währenddiesbcidenEpiophlebiidae
und Anisoptera nicht der Fall ist. Die Gestalt der Domen ist im Detail zwar recht variabel,
entspricht aber bei fast allen *Odonata einem Grundtypus (Abb. 29.-31.), von dem nur die
hakenartigen Costalranddomen der Gattung Megaloprepus (pseudostigmatidae) erheblich
abweichen.

Eine winzige Macrotriche (kleiner als 0,1 mm) ist i.d.R. an jeder Domenbasis beider
Costalrand-Domenreihen bei allen rezenten Odonata vorhanden. Diese Macrotrichen waren
nurbeieinigenwenigen Taxa (Perilestes,Archilestes,Amphipteryx, Thaumatoneura, Oxystigma,
Megapodagrion, Palaemnema und Didymops) trotz gründlicher Suche bei großer
Mikroskopvergrößerung nicht zu erkennen (vergl D'ANDREA & CARFI, 1994: Fig. 1.,3. und
4.). Ich vermutete aber, daß mit geeigneteren Mitteln, z.B. einer rasterelektronen-mikrosko­
pischen Untersuchung, auch bci diesen Taxa die Costalrand-Macrotrichen nachgewiesen
werden könnten.

DerCostalrandist zwischen denbeidenDomenreihenbeidenAnisoptera(außerGomphidae)
deutlichkonkav gewölbt (Abb. 29.), währendbei den meisten Zygoptera zumindest der basale
Costalrand nur sehr wenig eingebuchtet ist. Bei den Lestinoidea, Dicteriadidae und
Coenagrionoidea (außer Pseudostigmatidae) ist der gesamte Costalrand kaum eingebuchtet
und der basale Costalrand entweder plan oder sogar konvex gewölbt. Bei der Gattung
Calopteryx ist der gesamte basale Costalrand extrem abgeflacht.

An der Basis des Costalrandes aller *Odonata befindet sich eine breite, vollständig
sklerotisierte Zone zwischen den beiden Domenreihen, die als Costaldreieck bezeichnet wird
und deren posteriore Begrenzung durch die ScA' gebildet wird (Abb. 28. und 29.). Es handelt
sich um cine kräftige Sklerotisierung der Flügehnembran des Praesubcostal- und Costalfeldes
(siehe Tabelle 1.) (Abb. 31. und 66.a). Bei den ursprünglicheren fossilen Odonatoptera
(z.B. "Protodonata" I, Protanisoptera 1und "Protozygoptera" I) war diese Region offenbarnoch
nicht sklerotisiert (Abb. 17. und 68.-71.) und wurde meist als "precostal area" bezeichnet
(ZESSIN, 1983; RIEK & KUKALovA-PECK, 1984; KUKALOVA-PECK, 1991).

Bei den Libellulidengattungen Palpopleura, Diastatops und Zenithoptera (Abb. 40.) ist
imVorderflügel eine charakteristische Ausbuchtung des Costalrandesvorhanden, dievermut­
lich eine Synapomorphie derPalpopleurinae darstellt und lediglichbei der Gattung Perithemis
fehlt. Da Perithemis mit der Gattung Palpopleura in hochabgeleiteten Merkmalen überein­
stimmt(FlügelfiirbungundMiniaturisierung)undbeide GattungenHymenopterenmjmikrieren
(Batessche Mimikri) ist anzunehmen, daß es sich um Schwestergattungen handelt und somit
die Costalbucht bei Perithemis als sekundär fehlend interpretiert werden muß.
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Eine vergleichbare Ausbuchtung des Costalrandes findet sich ansonsten nur noch im. männli­
chen Hinterflügel der Gattung Anisopleura (Zygoptera: Euphaeidae).

Bei einigenLestidae, insbesonderebei derGattungArchilestesmacht derbasale Costalrand
einen deutlichen Knick (abb. 14. und 32.), was damit zusammenhängt, daß die distale, primäre
Antenodalverspantung (ax2) deutlich länger ist als die basale (ax1).

Bei zahlreichen Anisoptera ist die Costalrandvorderkante auffiillig gelb oder grün getarbt,
abweichend von der dunklen, braunschwarzen Färbung des übrigen Flügelgeäders, z.B. bei
Austropetalia (Austropetaliidae), Hemianax, Anax und einige Aeshna-Arten (Aesbnidae),
Gomphus (Gomphidae), Didymops (Macromiidae), Eusynthemis und Synthemis
(Synthemistidae). Innerhalb der Zygoptera konnte ich dieses Phänomen dagegen bei keinem
der untersuchten Taxa feststellen.

1.) Verlaufund Gestalt der beteiligten Längsadern:
Die CAund CP sindbei den rezenten OdonatanurnochinFormder anteriorenundventralen

Blutlakunae des Costalrandes erhalten (24.-27. und 29.-30.). Aufgrund derenLageist abernoch
immer die konvexe Korrugation der CAund die konkave Korrugation der CP zu erkennen. Die
Tatsache, daß die anteriore Blutlakunae, im. Gegensatz zur ventralen Blutlakunae, dorsale
Domen vom Sc-Typus trägt ist eben.fa1ls in Übereinstimmung mit deren Interpretation als
konvexe Längsader. Die Tatsache, daß die ventrale Blutlakunae zum größten Teil in der
ventralenFlügelmembran ausgeprägt ist, steht andererseits inEinklangmit deren Interpretation
alskonkave Längsader. Beide Adembzw. Blutlakunenentspringen getrennt derHumeralplatte,
die das costale Basivenale darstellt. Die betreffenden Blutlakunen sind zumindest im. basalen
Costalrand räumlich getrennt, wie ein Querschnitt erweist (siehe oben).

Laut KUKALOVA-PECK (1991 und pers. Mitt.) ist die CP bei den "Protodonata" 1

(Eugeropterum I, Geropteron I, Erasipteron I, Megatypus I), Protanisoptera 1 (Ditaxineura I)
und "Protozygoptera" 1(Kennedya I) an der Basisnochnichtmit demCostalrandverschmolzen,
sondernentspringtderHumeralplatte(= Intermediär-Sklerit) alsgesonderte,konkaveLängsader.
Aufden, teilweisenoch unveröffentlichten, Zeichnungenvon Dr. Knkalova-Peck ist dies in der
Tat deutlich zu erkennen. Dajedoch in den OriginalbeschreJ.oungen der betreffenden Fossilien
diese Strukturentwederübersehenwurde oder alsUnterkante dersklerotisierten Costalrandbasis
interpretiertwurde,bedarfdieseneueInterpretationmeinesErachtenseinerkritischenVerifikation
an den Originalfossilien. Hinsichtlich des Verlaufes der ScA und ScP siehe Kapitel 4.1.8;
hinsichtlich der Spezialisierungen des Costalrandes am Nodus siehe Kapite14.1.4..

4.1 .8. Subcosta

1.) Verlauf der ScA und ScP:
Einbasaler, freier Abschnitt der ScAist bei den Anisoptera sehr deutlich zu erkennen, wenn

die Costalplatte und Humeralplatte des Flügelgelenkes abpräpariert werden (Abb. 31.). Die
ScA entspringt am Ursprung der ScP (subcostales Basivenale) und verläuft schräg zum
Costalrand, wo sie etwa inHöhe der Costalrandge1enkungmit dem Costalrandverschmilzt und
dessen posteriore B1utlakunae und Domenreihe bildet. Bislang wurde diese Struktur meist
übersehen oder als Querader interpretiert (PFAU, 1986; siehe Kapitel 5.2.2. Punkt 2.), was
aufgrund ihrer Lage und ihres Verlaufes höchst unwahrscheinlich ist. Auch der anteriore
Abschnitt der Basalverspantung, die ''basal brace" der Protanisoptera 1 (Abb. 17.) und die
"costal brace" der Ephemeroptera (Abb. 67. und 83.) wird durch einen Ast der ScA gebildet
(RiEK & KUKALOVA-PECK, 1984; KUKALOVA-PECK, 1985, 1991; siehe Kapite14.1.1.).
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Da eine topographisch homologe Struktur auch innemalb der Palaeodictyopteroidea t auftritt
scheint eine derartigebasale Gabelung der ScAin ScA' (verschmolzenmit Costalrand)und ScA"
(schrägeAder zwischen Costalrandund ScP)bereits zumGrundplan derPterygota zu gehören.

Die ScP ist eine Längsader konkaver Korrugation (Abb. 24.-25.), sie entspringt der
Radioanalplatte nahe dem Ursprung des doppehen Radialstammes (Abb. 29.-31.). Sie verläuft
biszumNodusfreiund ohne Gabelungen, macht amNodus eine deutliche Biegungnach anterior
und verschmilzt mit dem Costalrand (siehe oben). Bei den Anisoptera ist sie auch distal des
Nodus noch deutlich zu erkennen, da sie als tubuläre Struktur durch eine Furche bzw. Sutur
vom Costalrand abgesetzt ist (Abb. 26.-27. und 54.-57.), während sie bei den Zygoptera nicht
mehr identifizierbar ist (Abb. 48.-53., 58.-59. und 65.). Bei den Gattungen Nonymophlebiat,
Neritophlebia t, Cladophlebia t und Paurophlebia t (Triadophlebiomorpha t:

Triadophlebüdae t) ist die ScP basal des Nodus mit dem RA bzw. dem doppehen Radialstamm
(RA&RP) verschmolzen (Abb. 18.b), was eine einzigartige und hochabgeleitete
Merkmalsausprägung innerhalb der Odonatoptera darstelh. Bei der Gattung Terskeja t

(Archizygoptera t) macht die ScP eine scharfen Knick nach anterior bei der, stark nach basad
verlagerten, Nodalquerader. Zum Phänomen einer tatsächlichen oder scheinbaren Verlänge­
rung der ScP durch den Nodushindurch (Pseudo-ScP) siehe Kapitel 4. 1.4. Punkt 3. (Abb. 21.
und 54.).

2.) Oberflächenstruktur der ScP:
a) Domen: Die Dorsalseite der ScP ist basal des Nodus stets frei von Domen, eine dorsale

Zähnehmg der ScP bei den Epiophlebüdae und den Caloptergoidea (D'ANDREA & CARFI,
1989: 177) konnte ich zumindest hinsichlich der "Calopterygoidea" lichtmikroskopisch
nicht bestätigen. Die Dorsalseite der ScP ist distal des Nodus nicht exponiert ist, da diese
Ader amNodusmit demCostalrandverschmilzt; das Merkmal der dorsalenBedomung und
Behaarung ist dahernicht anwendbar. Die Ventralseiteist hingegen durchaus exponiert und
i.d.R glatt, jedoch bei einigen wenigen Taxa partiell mit kurzen Domen besetzt Hagenius
brevistylus, Onychogomphus uncatus und Orthetrum cancellatum (vergl. D'ANDREA &
CARFI, 1994: 25 & 28). Die Ventralseite der ScP basal des Nodus ist meist deutlich
gezähneh (die meisten Zygoptera) oder mit kurzen Domenzähnen versehen (Hypolestes
und diemeistenAnisoptera). Bei denLestinoidea,Hetaerina (Calopterygidae), Amphipteryx
(Amphipterygidae), "Megapodagrionidae", Pseudostigmatidae und Platystictidae sind die
Zähnchen extrem winzig und oft nur mit Mühe überhaupt zu erkennen. Bei einigen
Anisoptera (z.B. Aeshna cyanea, Phyllogomphoides undulatus, Didymops floridiensis,
Orthetrum brunneum) ist die Ventralseite der ScP weitgehend glatt.

b) Macrotrichen: Zahlreiche Anisoptera besitzen lange Macrotrichen auf der Dorsalseite der
ScP. Sehr spärlich sind diese bei denPetaluridaeundAeshnidae (Abb. 29. und 31.), während
sie den Gomphidae und Cordulegastridae völlig fehlen. Fast innner vorhanden und meist
recht zahlreich, insbesondere basal der aXZ, sind diese Macrotrichen bei den libelluloidea
(MacroIDÜdae, "Corduliidae", Macrodiplacidae und Libellulidae; Abb. 35. und 39.), bei
denen sie nur bei wenigen Arten fehlen (z.B. Micrathyria spec.). Von den Zygoptera
besitzen nur die Euphaeidae (Abb. 37.) und Dicteriadidae (Abb. 64.) zahlreiche lange,
dorsaleMacrotrichen. KurzeMacrotrichen aufderVentralseite der ScPbesitzennahezu alle
Zygoptera (Abb. 64.). Besonders zahlreich sind sie bei einigen "Calopterygoidea"
(Polythoridae, Amphipterygidae), während sie bei den Coenagrionoidea nur spärlich
vorkommen. Nicht sicher nachgewiesen werden konnten derartige Macrotrichen lediglich
beiPerilestes,MegapodagrionundNeoneura. BeidenAnisoptera sindkurzeMacrotrichen
aufder Ventralseite der ScP niemals vorhanden.
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4.1 .9. Radius

1.) Verlaufdes RA und RP:
Der RA verläuft als konvexe Längsader (Abb. 24.-26. und 29.-31.) ohne Gabelungen bis

zum Flügelapex. Er entspringt dem anterioren Abschnitt der Radioanalplatte und ist bei allen
Odonatoptera, mit Ausnahme der sehr ursprünglichen "Eugeropteridae" t und
"Erasipteridae" 1(Abb. 68.-70.), mit demRP basal zu einemkonvexen, doppeltenRadialstamm
verschmolzen.. Am Arculus trennen sich RP und RA, die beide distal des Arculus stets
unverschmolzen sind. Lediglichbei einigen Triadophlebiomorpha 1ist der RA basal des Nodus
mit der ScP verschmolzen (Abb. 18.b; siehe Kapitel 4.1.8. ).

Ansonsten gJ.ot eshinsichtlich des Verlaufes des RA kaum auffiillige Abweichungen bei den
unterschiedlichen Taxa der Odonatoptera, da der RA stetsparallelzum Costalrandverläuftund
dieposteriore Begrenzung des Pterostigmas bildet, soweit diesesvorhanden ist. Eine auffiillige
Spezialisierung gJ.ot es lediglich bei den Perilestidae, deren RA, insbesondere basal des Nodus,
sehr stark verdickt ist (Abb. 48.). Beim freien RA, distal des Arculus, kann ein ''basaler RA"
(zwischen Arculus und Subnodus) und ein "distaler RA" (zwischen Subnodus und Apex)
unterschieden werden (Abb. 14.). Der distale RA kann zudem in eine substigrnalen, stigrnalen
und poststigrnalen Abschnitt gegliedert werden. Der stigrnale Abschnitt ist bei den Odonata
id.R. etwas verdickt.

Der stets konvexe doppelte Radialstamm wird aufder Dorsalseite von einer longitudinalen
Furche bzw. Sutur unterteilt, die den RA und RP noch als separate Strukturen erkennen läßt,
die i.d.R. jeweils eine Reihe von kleinen Domenzähnen tragen (Abb. 25., 28.-29., 31., 34.-41.
und 43.). Der doppelte Radiastamm ist daher, neben den Flügelrändern (Costalrand &
Flügelhinterrand), die einzige Aderstruktur im Flügel der Odonatoptera, die zwei parallele
Längsreihen von Domen aufWeist. Die Ventralseite ist stets unbedomt und auch eine Sutur ist
kaum zu erkennen (Abb. 30., 32., 41. und 44.).

Der RP ist eine konkave Längsader. Die Angabe von NEL et al. (1993), daß der RP, bei der
Gattung Aeshna, seine Korrugation zwischen den Ursprüngen des RP3&4 (hier: RP') und des
IR2 zweimal ändere, konnte ichnichtbestätigen. Der RP verläuft bei allen Odonata, einschließ­
lich aller von mir untersuchten Vertreter der Gattung Aeshna, stets im Knick einer konkaven
Flügelfalte. Bei den "Eugeropteridae" t und "Erasipteridae" t ist der basale RP-Stamm noch
unverschmolzen mit dem RA-Stamm und besitzt daher bis zur Flügeibasis eine konkave
Korrugation (Abb. 68.-70.). Bei allen übrigen Odonatoptera ist er basal mit dem RA-Stamm
verschmoIzen, wodurch der RP-Starnm eine sekundär konvexe Korrugation erhielt (siehe
oben). Der Ort an dem der RP den doppelten Radialstammverläßtwird alsArculus bezeichnet.
Da bei all diesen Odonatoptera die MA durch den RP eingefangenwurde (siehe Kapitel 4. 1. 10)
ist auch der basalste Abschnitt des freien RP sekundär konvex und bildet zusammen mit dem
basalsten Abschnitt der MA den ebenfalls konvexen anterioren Arculus (siehe Kapitel 4. 1.6.).
Dieser Struktur entspringt der konkave RP meist mit einer sekundären Junktion (Abb. 34., 36.­
40.,43., und 49.).

Mehr oder weniger weit distal des Arculus gabelt sich der RP primär und dichotom in den
RP undRP' (Abb. 14.-19. und 67.-78.). Der RP'verläuftzumFlügelhinterrand und zwar stets
alsunverschmolzene, konkaveLängsader. Bei denmeisten Odonatopteraist derRP'ungegabeh,
bei den Triadophlebiomorpha 1 (einschließlich Triadotypus t und Piroutetia I) ist der RP'
dagegen (sekundär) dichotom gegabelt in der RP'a und RP''b und diese Gabeläste oft sogar
nochmals dichotom gegabelt (Abb. 18.). Auch bei den Protomyrmeleontidae t

(Archizygoptera I) gJ.ot es eine Gabelung des RP' in RP"a und RP'b, die jedoch völlig anders
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gestaltet ist und zudem bei der basalsten Gattung Triassagrion 1 noch nicht ausgebildet ist
(Abb. 19.). Ähnliches gilt fur die apikale Gabelung des RP" bei einigen Pseudostigmatidae
(Anomisma, Microstigma und Megaloprepus). Die sekundäre Gabelung des RP' bei den
Triadophlebiomorpha I, Archizygoptera 1und Pseudostigmatidae ist daher sehr wahrscheinlich
nicht homolog.

Deutlich distal der primären Gabelung des RP in RP und RP' (= basale RP-Gabelung) ist
der RP aller Odonatoptera ebenfalls primär und dichotom gegabelt (Abb. 14.-19.) in den RP!
und RP2 (= distale RP-Gabelung). Bei allen Odonatoptera ist der RP! stets ungegabeh, mit
Ausnahme einiger weniger "Protodonata" 1 (z.B. Geropteron t). Da Gleiche gilt fur den RP2,
mit Ausnahme der Triadophlebiomorpha 1 (einschließlich Triadotypus t, aber außer
Piroutetial; Abb. 18.)und Archizygoptera 1(einschließlich Triassagriom; Abb. 19.), bei denen
der RP2 dichotom in den RP2a und RP2b gegabelt ist, sehr wahrscheinlich sekundär und
konvergent. Die Erasipteridengattung Whalleyala 1("Protodonata" t) weicht von allen übrigen
Odonatoptera darin ab, daß RP und RP', durch die enorme Aufgabelung der MA, so dicht
zusammengedrängtwurden, daß sieparallelzueinanderverlaufenund alle dazwischenliegenden
Längsadern, insbesondere RPz, IR! und IR2 völlig reduziert sind.

Bei den Protanisoptera1(Abb. 17.)ist der RP! nachposterior ausgebuchtet wasv=utlich
aufdie Bedrängung durch das "Pterostigma" zurückzufiihren ist. Bei den Pseudostigmatidae
und deren vermutlichem Adelphotaxon Coryphagrion macht der RP! an der Flügelspitze eine
scharfe Biegung (fast 90°) nach posterior, vermutlich zur Stabilisierung des apikalen
Flügelabschnitts dieser extrem langflügeligen Libellen. Bei den Austropetaliidae, Aeshnidae
(Abb. 15.)und Cymatophlebiidael sowiewenigen Gomphidae(z.B. Cacoides [atra), ist derRP2
unterhalb des Pterostigmas deutlich nach anterior, also in Richtung des Pterostigmas,
ausgebuchtet. Der RP' verläuft bei den meisten Odonatoptera mehr oder weniger gestreckt,
lediglich bei den Campterophlebiidae 1 ("Anisozygoptera") ist er sehr stark gewellt.

Bei den höheren "Calopterygoidea" (Chlorocyphidae, Euphaeidae, Dicteriadidae und
Calopterygidae) ist der RP unmittelbar nach der basalen RP-Gabelung deutlich nach anterior
gewölbt und verläuft daher sehr nahe am RA (Abb. 37.-38.). Bei zahlreichen Taxa (außer
Chlorocyphidae) ist der RP' sogar ein stückweit an den RA angeschmolzen (Abb. 38.). Durch
die erwähnte Biegung und die Annäherung an den RA wird der basale Abschnitt des RP
sekundär konvex und scheint direkt in die konvexe Interkalarader IR2 überzugehen, sodaß der
distale Abschnitt des konkaven RP scheinbar dem konvexen IR2 mit sekundärer Junktion
entspringt. Bei einigen Chlorocyphidae und allen Polythoridae (Abb. 36.) ist der RP dagegen
nicht nach anterior gewölbt, was möglicherweise auf einer sekundären Merkmalsreversion
beruht, da diese Taxa offensichtlich innerhalb des Monophylurns der übrigen höheren
"Calopterygoidea" einzuordnen sind.

BeidenArchizygoptera t kommt eszu einer einzigartigen, autapomorphen Veränderung des
RP-Verlaufes (Abb. 19.). Der RP2 entspringt nicht demRP (außer bei Triassagrion t), sondern
der Interkalarader IR2, mit der er basalverschmolzen ist und deren Ursprung vomRP aufden
RP' verschoben ist (schon bei Triassagrion I). Außerdemist auch noch die Interkalarader IR!
mit dem RP2-1R2-Sta= verschmolzen. Nur bei den Zygophlebiidae t

(Triadophlebiomorpha I) gibt es konvergent eine ähnliche Spezialisierung (siehe PRITYKlNA,
1981: Fig. 17.-19.): Auch bei diesem Taxon sind IR!, RP2 und IR2 basal verschmolzen. Die
resultierende konvexe Ader entspringt jedoch dem RP und gabelt sich dann dichotom in IR!
und IR2, während der RP2 dem IR! mit sekundärer Junktion entspringt. Der frühere Ursprung
des RP2 ist nochrudimentär als Schrägader zwischen demRP und der komplexenKonvexader
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erhalten. Bei einer ganzen Reihe von "Protozygoptera" t (z.B. Permolestes t, Solikamptilon I,

Terskeja I, Voltzialestes I) gt1>t es zumindest eine Tendenz zur einer derartigen Verlegung der
Ursprünge der IRl auf den RP2, des RP2 auf den IR2 und des IR2 aufden RP'.

2.) Lage und Gestalt der basalen und distalen RP-Gabelung:
a) Lage der basalen RP-Gabelung (in RP' und RP'; = Mittelgabel): "Protodonata" t (40-60 %;

außer Whalleyala t und Meganeuropsis t); Protanisoptera t (ca. 60 %);
Triadophlebiomorpha t (30-35 %; außer Mitophlebia I); "Protozygoptera" t (32-46 %);
Archizygoptera 1 (30-36 %); Hemiphlebüdae (ca. 40 %); basale Lestinoidea
(Chorismagrionidae, Perilestidae, Synlestidae; 30-34 %), höhereLestinoidea (Megalestidae
& Lestidae; 20-26 %), "Calopterygoidea" (10-22 %, meist deutlich unter 20 %),
Coenagrionoidea (28-35 %;mitAusnahme der Coryphagrionidae & Pseudostigtnatidaemit
ca. 24 % und der Hypolestinae mit ca. 21 %). Bei den fossilen"Anisozygoptera" bei 22-39
% und bei den rezenten Epiophlebiidae bei ca. 32 %. Bei den Anisoptera bei ca. 28-40 %.
Eine abgeleitete Gemeinsamkeit in Form einer Basalverschiebung der Mittelgabel (ein­
schließlich des IR2-Ursprunges) bei den Lestinoidea und "Calopterygoidea" (Zygoptera)
einerseitsund den"Anisozygoptera" & Anisoptera andererseits, wie sievon FRAsER( 1954,
1957)nachdrücklichpostuliert wurde, ist folglichnicht existent(zur Ursache diesesIntums
siehe Kapitel 3.4.). Eine Basalverschiebung liegt nur bei den höheren Lestinoidea und
insbesondere den "Calopterygoidea" vor, während die Merkmalsausprägung der
"Anisozygoptera" & Anisoptera sowie aller übrigen Zygoptera dem Grundplan der
*Odonata entspricht.

b) Lage der distalen RP-Gabelung (in RPl und RP2): Bei den "Protodonata" t (60-80 %),
Protanisoptera 1 (75-80 %), Triadophlebiomorpha 1 (55-65 %), "Protozygoptera" 1 (65-75
%; außer den GattungenBatkeniatund Triassolestodesl, diejedochmeinesErachtensnäher
mit den Archizygoptera 1 verwandt sind) und Archizygoptera t (45-50 %). Bei den
"Anisozygoptera" (einschließlich Epiophlebiidae) und Anisoptera (45-55 %; meist ca. 55
% im VfI.. und 45 % imHfI.). Bei den Hemiphlebioidea (ca. 58 %), Lestinoidea (50-65 %;
außer Lestidae mit 40 %), "Calopterygoidea" (40-45 %; außer Libellago mit 58 % und
Thaumatoneura mit 50 %) und Coenagrionoidea (45-55 %; außer Platycnemididae und
zahlreiche Coenagrionidae mit ca. 60 %)

Bei zahlreichen "Protodonata" 1 und "Protozygoptera" 1 sowie den "Anisozygoptera" (ein­
schließlich Epiophlebia) und den Hemiphlebiidae gabelt sich der RP gleichmäßig, mit primärer
Junktion, in den RP' und den RP". Bei den Protanisoptera 1 (Abb. 17.),
Triadophlebiomorpha 1 (Abb. 18.), einigen "Protozygoptera" t und allen Archizygoptera 1

(Abb. 19.), den "Anisozygoptera" (vergl. NEL eta!., 1993) sowie den rezentenZygoptera (außer
den Hemiphlebüdae und einigen "Calopterygoidea")verläuft der RP in einerLiniemit demRP­
Stamm, während der RP' am Ursprung gebogen ist und demRP mit einer sekundären Junktion
entspringt (Abb. 28., 32., 36., 41. und 49.). Bei denbereits erwähntenhöheren "Calopterygoidea"
(Chlorocyphidae, Euphaeidae, Dicteriadidae und Calopterygidae) und Meganeuropsis
americana 1("Protodonata" I) verläuft dagegen der RP' mehr oder weniger in einer Linie mit
dem RP-Stamm, während der RP am Ursprung gebogen ist und dem RP mit einer sekudären
Junktion entspringt (Abb. 37.und 38.). Bei den Anisoptera ist der RP zwar ebenfalls am
Ursprung zumindest etwas gewölbt (Abb. 14.-16.,23.,45.-46. und 78.), die Junktion ist aber
aufder Ventralseite vomintermediären oderprimären Typ (außerbei einigen Libellulidae, z.B.
Perithemis); bei einigen Taxa gilt dies sogar fur beide Flügelseiten (z.B. Tachopteryx,
Cordulegaster und Didymops). Die Junktion von RP und RP' ist also bei den Anisoptera
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keineswegs stets sekundär, wie dies von NEL et aL (1993: 58 und 271) als Synapomorphie der
Liassogomphidae t & Anisoptera postuliert wurde (Abb. 45.-46.)

Bei fast allen Odonatoptera (außer Zygophlebüdae t, Protomyrmeleontidae t,

Sieblosiidae t und Euarchistigmatidae t) verläuft der RPI in einer Linie mit dem RP', während
der RP2 am Ursprung gebogen ist und dem RP' zumindest auf der Dorsalseite mit einer
sekundären Junktion entspringt (Abb. 14.-19. und 51.-59.). Der RP" ist zudem id.R. auch
deutlich dünner als der RPI. Bei den Anisoptera ist allerdings die RP2-Junktion auf der
Ventralseite des Flügels stets vom intermediären oder primären Typ; bei einigen Taxa gilt dies
sogar fiir beide Flügeiseiten (z.B. Tachopteryx, Cordulegaster und Didymops). Bei den
Sieblosiidae t und Euarchistigmatidae t gabeh sich der RP' gleichmäßig in den RPI und RP2.

3.) Domen und Macrotrichen des RA und RP:
Die Macrodiplacidae und Libellulidae besitzen häufig Stacheln (einzeln oder als Büschel)

an der ventralen Basis des doppehen Radialstammes. Diese Stacheln konnten bei folgenden
Taxa nachgewiesen werden: Macrodiplax balteata (1-2), Micrathyria spec. (1-2), Perithemis
lais (0-1), Zenithopterajasciata(O-2), Orthetrum cancellatum);Sympetrumjonscolombii(nur
1im Vorderllügel). Bei den Libelluliden Diastatops spec., Orthetrum brurmeum und Libellula
(platetrum) depressa waren dagegen keine Domen zu erkennen. Bei allen übrigen
Anisopterenfilmjljen (einschHeßlich "Corduliidae") und allen Zygoptera fehlen diese Domen
ebenfalls. Es könnte sich daher bei diesen Stacheln um eine "underlying synapomorphy" (sensu
SAETHER, 1979, 1983) der Macrodiplacidae und Libellulidae handeln, die aufeinernur ihnen
gemeinsamen genetischen Praedisposition beruht. Bei Aeshna affinis (Aeshnidae) sitzen zwar
auch zweilange Domen aufder Ventralseite des basalenRA&RP, sie sind aber deutlich entfernt
von der eigentlichen Radialbasis und daher sehr wahrscheinlich nicht homolog den
Radialbasisdomen der Libellulidae.

Bei den Chlorocyphidae, Polythoridae, Calopterygidae (einschHeßlich Hetaerina),
Amphipterygidae (Rimanella), Thaurnatoneuridae, manchen "Megapodagrionidae" (Hypolestes,
Oxystigma, Megapodagrion), Platystictidae, Protoneuridae, Platycnemididae und
Coenagrionidae ist die Dorsalseite des RA imBereich des doppehen Radialstarnmes gezähnelt;
bei den Lestinoidea, Dicteriadidae (Heliocharis) und manchen "Megapodagrionidae"
(Philogenia; große Domenzähne !) sowie den meisten Anisoptera trägt der basale RA kurze
Dorsaldomen (Abb. 25.,29., 31., 34., 39.-40. und 43.), während er bei den Perilestidae
(Perilestes; Abb. 48.), Euphaeidae (Euphaea; Abb. 37.), Amphipteryx (Amphipterygidae),
Oxystigma ("Megapodagrionidae") und den Pseudostigmatidae (Mecistogaster; Abb. 28.)
sowie wenigen Anisoptera (z.R Cordulegaster und Didymops) dorsal weitgehend glatt ist.

Die Dorsalseite des RA distal des Arculus ist bei den Chlorocyphidae, Polythoridae
(Abb. 51.), Euphaeidae, Dieteriadidae, Calopterygidae (einschHeßlich Hetaerina; Abb. 52.),
Amphipterygidae, Thaumatoneuridae, manchen "Megapodagrionidae" (Hypolestes,
Megapodagrion), Pseudostigmatidae, Platystictidae, Protoneuridae, Platycnemididae und
Coenagrionidaegezähneh;beidenLestinoideaundmanchen "Megapodagrionidae" (Philogenia)
sowie allenAnisoptera trägt derRAkurze Domen(Abb. 34., 39.-40., 43., 45., 47.,55. und 65.).
Bei Amphipteryx sind zusätzlich zur Zähnelung im medianen Abschnitt des RA vereinzehe
größere Domenzähne vorhanden. Die Ventralseite des RA ist im Bereich des doppehen
Radialstammes bei allen rezenten Odonata freivon Domen. Die Ventra1seite des RA distal des
Arculus ist basal des Nodus stets glatt und auch distal des Nodus bei den meisten rezenten
Odonata frei von Domen. Lediglich bei den Synlestidae (Chlorolestes, Phylolestes) und
manchen Coenagrionidae (Pyrrhasoma) sowie denmeisten Libelluloidea (außerMacrodiplax)
sindimapikaienBereich(poststigmalerRA) läng1jcheDomenvoIhanden;beieinigenLibelluloidea
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(z.B. Perihemis lais) allerdings schon ab dem Arculus. Bei den Polythoridae (Euthore),
Amphipteryr(Amphipterygidae), Thaumatoneura (Thaumatoneuridae) ist dieVentralseite des
RA apikal gezähnelt.

Bei den meisten Zygoptera sind alle Bereiche des RP dorsal weitgehend glatt (Abb. 65.).
Einige längere Domen sind nur aufdem distalen RPI von Chlorolestesfasciata (Synlestidae),
demRP" und distalen RP2 von Heliocharis amazona (Dicteriadidae) und dem basalen RP2 von
Philogenia casscmdra ("Megapodagrionidae") vorhanden. Laut D'ANDREA & CARFI (1988:
323) solldergesamteRPI beiDevadattapodolestoides (Amphipterygidae) langeDorsaldomen
tragen, was ich bei der vermutlichen Schwestergattung Amphipteryr nicht feststellen konnte.
Bei den Euthore plagiata (Po1ythoridae) sind die distalen Abschnitte aller RP-Äste dorsal sehr
fein gezähnelt. Bei den Anisoptera sind dagegen stets längere Domen, zumindest aufbestimm­
ten Abschnitten des RP vorhanden (Abb. 61.): Petaluridae (Tachopteryr thoreyi: distaler RP"
und RP2), Aeshnidae (Aeshna cyanea: RPI und RP2, relativ kurze Domen), Gomphidae
(Phyllogomphoides undulatus: RP2), Cordulegastridae (Cordulegaster diadema: distalerRP",
RPI undRP2),Macromiidae(Di~mopsfloridiensis:distalerRP", RPI undRP2), "Cordulüdae"
(Oxygastra curtisii: RPl, RP2 und distaler RP"), Macrodip1acidae (Macrodiplax balteata: RPI
und RP2), Libellu1idae (Orthetrum brunneum: RPI und RP2 sowie ein vereinzelter Dom auf
RP'; Perithemis lais: basaler RPI und RP2 sowie distaler RP").

Die Ventralseite des RP, RP', RP", RPI und RP2 ist bei den meisten Zygoptera (außer
Lestinoidea) gezähnelt (Abb. 65.). Bei Heliocharis (Dicteriadidae) und Rimanella
(Amphipterygidae) ist allerdings der RP und RP' ungezähnelt. Der RP (= RP-Stamm) von
Megapodagrion ("Megapodagrionidae") und Mecistogaster (Pseudostigmatidae) sowie der
gesamte RP von Palaemnema (Platystictidae) ist ventral glatt. Philogenia cassandra
("Megapodagrionidae") sowie die Synlestidae und Lestidae besitzen kurze Dornen auf der
Ventralseite des gesamten RP, während der RP der Perilestidae ventral glatt ist, abgesehen von
einer winzigen Zähne1ung des basalen RP2. Bei den Anisoptera trägt die Ventralseite des RP
stetskurzeDomen (Abb. 26. und43.-44.): Petaluridae(Tachopteryr thoreyi: RP, RP',RP", RPl
und RP2), Aeshnidae (Aeshna cyanea: RP, RP" und RP2), Gomphidae (Phyllogomphoides
undulatus: basaler RP2), Cordulegastridae (Cordulegaster diadema: basaler RP, distaler RP"
und RPI sowie gesamter RP2), Macromiidae (Di~ops floridiensis: distaler RP", RPI und
RP2), "Cordulüdae" (Oxygastra curtisii: RP, RP', RP", RPI und RP2), Macrodiplacidae
(Macrodiplax balteata: RP, RP', RP", RPl und RP2), Libellu1idae (Orthetrum brunneum: RP,
RP', RP", RPI und RP2; Perithemis lais: RP", RP2 und RPI sowie undeutlich aufdemRP').

Bei den Polythoridae, Euphaeidae, Calopterygidae (Hetaerina, Calopteryx),
Amphipterygidae (Amphipteryr), Thaumatoneuridae, "Megapodagrionidae" (Hypolestes,
Philogenia, Oxystigma) sindaufderDorsalseitedesdoppeltenRadialstammeskurzeMacrotrichen
vorhanden; bei den Polythoridae, Calopterygidae (Hetaerina, Calopteryr), Thaumatoneuridae
und manchen "Megapodagrionidae" (Philogenia) auch am RA zwischen Arculus und Nodus.
Allen Anisoptera fehlen derartige dorsale Macrotrichen auf dem RA grundsätzlich. Bei den
Euphaeidae, Dicteriadidae (nur 1 I), Calopterygidae (Calopteryr; relativ kurz) sowie den
meisten Aeshnidae und Libelluloidea trägt der doppelte Radialstamm auf der Ventralseite
relativ lange Macrotrichen, während der RA distal des Arculus nur sehr selten ventrale
Macrotrichen besitzt, z.B. bei den Euphaeidae und den erwähnten Anisoptera. Bei den
Lestinoidea und den meisten Coenagrionoidea (außer Hypolestes und den Argiolestinae, aber
einschließlich Megapodagrion) ist der RA völlig frei von Macrotrichen.

Relativ lange, dorsale Macrotrichen sind aufdem RP folgender Taxa vorhanden (Abb. 35.,
40. und 45.): Polythoridae (Euthore: RP' und RP", nur im Hinterflügel und nur basal),
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Euphaeidae (Euphaea: RP" und RP2), Dicteriadidae (Heliocharis: RP, RP', RP", vereinzelt),
Petaluridae (Tachnpteryx: RP und RP'), Aeshnidae (AesJma: RP, RP', RP", RPl und RP2),
Macromiidae (Didymops: RP und RP'), "Corduliidae" (Oxygastra: RP, RP', RP"),
Macrodiplacidae (Macrodiplax: RPundRP"), Libellulidae (Orthetrum brunneum: RPundRP",
nur im Hinterflügel; Perihemis lais: RP, RP', RP", RPl und RPZ). Den Gomphidae und
Cordulegastridae fehlen dorsale Macrotrichen arn RP. Kurze, ventrale Macrotrichen sind auf
dem RP folgender Taxa vorhanden: Chlorocyphidae (Aristocypha: RP, RP', RP", RPl und
RPz), Polythoridae (Euthore: RP, RP', RP", RPl und RPz, nur imHinterfl.ügel), Dicteriadidae
(Heliocharis: RP, RP', RP"), Calopterygidae (Hetaerina: RP, RP', RP", RPl und RPZ; dito bei
Calopteryx, aber nur sehr vereinzelt), Amphipterygidae (Rimanella: RP', RP", RPl und RPz;
Amphipteryx ohne Macrotrichen), Thaurnatoneuridae (Thaumatoneura: RP' und RPl). Allen
Anisoptera fehlen ventrale Macrotrichen arn RP. Bei den Lestinoidea und Coenagrionoidea
fehlen, von individuellen Ausnahmen vereinzelter Macrotrichen abgesehen, jegliche dorsalen
oder ventralen Macrotrichen auf allen Abschnitten des RP.

4.1.10. Media

1.) Media-Stamm:
Bei allen Odonatoptera (außer "Eugeropteridae" t) ist der Stamm derMedia mit dem Stamm

des Cubitus zu einem konkaven Mediocubitalstamm verschmolzen, der in einer Linie mit der
MP verläuft (Abb. 14.-19., 29.-30, 32.-41., 48.-49., 64. und 70.-78.). Bei den
"Eugeropteridae" t ist der konvexe Mediastamm noch völlig vom Cubitalstamm getrennt
(Abb. 68.-69.), während bei den übrigen "Protodonata" t und einigen Protanisoptera t
(Ditaxineuridae t), Triadophlebiomorpha t (Zygophlebüdae t, Mitophlebüdae t und
Neritophlebia t), "Protozygoptera" t (Permolestidae t und Kennedyidae t) und
Tarsophlebiopsis mayi t ("Anisozygoptera": Tarsophlebüdae t) nur noch ein basales, konvexes
Rudiment des Media-Stammes erhalten ist (Abb. 17., 70.-73., 75. und 78.). Bei den ist
'''Eugeropteridae'' t ist, wie auch bei Bojophlebia t (basaler Stammgruppenvertreter der
Ephemeroptera), eineverstärkte, schräge Queraderzwi5chen demCuAund demMedia-Stamm
ausgebildet (Abb. 67.-69.), die offenbar eine Vorstufe der Verschmelzung darstellt
(Mediocubitalanastomose). Bei den Bojophlebüdae t (Ephemeroptera) war der freie Media­
Stamm offenbar konkav (RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984; KUKALOVA-PECK, 1985), was
meines Erachtens keine Plesiomorphie sondern eine Autapomorphie darstellt. Da die MA und
MP im Grundplan der Pterygota bereits einen gemeinsamen Media-Stammbesaßen und dieser
zwischen den konkaven Stämmen des RP und Cu gelegen war, würde eine konvexer Media­
Stamm im Grundplan eine höhere Stabilität im Bereich der Flügelbasis bieten und auch dem
Bauplan eines ncherartigen Flügels eher entsprechen. Die Tatsache, daß der Media-Stamm
aller Odonatoptera, die noch einen freien Media-Stamm oder zumindest dessen Rudiment
besitzen, stets eine konvexe Korrugation hat, ist ebenfulJ.s in Übereinstimmung mit dieser
Hypothese.

2.) Verlaufund Gestalt der MA:
Die MA ist eine konvexe Längsader, die bei allen Odonatoptera (außer

"Eugeropteridae" tund "Erasipteridae" t), unter Verlust ihrer Verbindung zum Media-Starnm,
vomRP eingefangen ist (Abb. 66.-71.) und dem Arculus i.d.R. zumindest aufder Dorsalseite
mit einer primären Junktion entspringt (Abb. 28., 32., 34.-36., 43.-44. und 48.-49.). Bei den
"Eugeropteridae" t und "Erasipteridae" t entspringt die MA noch gemeinsam mit der MP dem
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Media-Stamm Bei den "Eugeropteridae" t ist sie, wie bei den basalsten Ephemeroptera
(Bojoph/ebia t), nur durch eine verstärkte, schräge Queradermit dem RP verbunden, während
sie bei den "Erasipteridae" t bereits punktuell mit dem RP verschmolzen ist
(Radiomedialanastomose).

Sieverläuftbei allen Odonatoptera, einschließlich Triadotypus tundPiroutetia t,jedochmit
Ausnahme aller "Protodonata" t, stets ohne Gabelungen zumFlügelhinterrandwennman davon
absieht, daß die distale Diskoidalader meist den Charakter eines MA-Gabelastes (MAb) besitzt
(siehe Kapitel 4.1.6.). Auf der Ventralseite des Flügels von Archilestes grandis (Lestidae),
Euphaea guerini (Euphaeidae) und Aeshna cyanea (Aeshnidae) scheint die basale MA
kontinuierlich in die distale Diskoidalader überzugehen, während die distale MA bei der
Scheingabelung mit einer sekundären Junktion inseriert. Alle "Protodonata" t

("Eugeropteridae" t, "Erasipteridae" t, Paralogidae t und "Meganeuridae" t) besitzen eine
zumindest einfach dichotomgegabelte MA Bei den Paralogidaetist die MA sogarumfangreich
pektinat gegabelt. Ansonsten ist die MA nur bei einigen Pseudostigmatidae (Anomisma,
Microstigma und Megaloprepus) gegabelt, was jedoch zweifellos ein sekundäres Phänomen
ist, da den übrigen Pseudostigmatidae, ebenso wie allen übrigen *Odonata eine derartige
Gabelung stets fehlt. Bei dem, lediglich auf zweidimensionalen Abbildungen, scheinbar
voxhandenen MA-Gabelast derProtanisoptera t(Abb. 17.)undmancherAnisoptera (Lindeniini,
z.B. Phyllogomphoides undulatus und Cordulegastridae, z.B. Cordulegaster diadema) han­
delt es sich um eine konkave Interkalarader (IMA - bzw. Mspl -). Da die MA bei den
Palaeodictyoptera t, Ephemeroptera (einschließlich Bojoph/ebia t) und basalen Neoptera
(z.B. Plecoptera und Mantodea) ebenfalls gegabelt ist, ist der ungegabelte Zustand innerhalb
der Odonatoptera als apomorph anzusehen (Synapomorphie der Non-Protodonaten).

Der Abschnitt der MA, der die anteriore Seite der Diskoidalzelle bildet ist bei den
Hetaerininae (Calopterygidae; Abb. 38.), Gomphidae und den Libelluloidea (Abb. 16., 35. und
39.-40.)deutlichnachanterior (costal)gewölbt, sodaß dieDiskoidalzellebzw. Hypertrigonalzelle
in Richtung des Costalrandes konvex ausgebuchtet ist.

Die relative Lage der Versclunelzung der MA mit dem Flügelhinterrand, also die relative
Länge der MA, hat folgende Werte: "Protodonata" t (72-98 %, meist ca. 85 %);
Protanisoptera t (84-89 %); Triadophlebiomorpha t (68-74 %, außer den Schwestergattungen
Cladophlebia t und Paurophlebia t mit 81-82 %); "Protozygoptera" t (80-90 %; außer den
GattungenBatkeniatund Triassolestodestmit65 bzw. 75 %, diejedochmeinesErachtensnäher
mit den Archizygoptera t verwandt sind); Archizygoptera t (55-65 %); Hemiphlebioidea (ca.
78 %); Lestinoidea (ca. 78 %; außer Synlestidae mit 72 % und Lestidae mit 62 %);
"Calopterygoidea" (60-70 %); Coenagrionoidea (72-83 %; außer Platystictidae,
Coryphagrionidae und Pseudostigmatidae mit 90-95 %); Epiophlebüdae (ca. 75 %) und fossile
"Anisozygoptera" (70-80 %, im Hinterflügel oft nur 65 %); Anisoptera (im Vorderflügel 70­
75 % und im Hinterflügel 65-70 %; außer Petaluridae, Aeshnidae, Macrodiplacidae und
Libellulidae im Vorderflügel ca. 65 % und im Hinterflügel ca. 60 %). Auffiillig ist die
Verlängerung der MA bei den Platystictidae, Coryphagrionidae und Pseudostigmatidae.

Bei nahezu allen Zygoptera ist die Dorsalseite der MA dorsal gezähnelt, während sie bei
Philogenia ("Megapodagrionidae") und allen Anisoptera kurze Dorsaldomen trägt. Bei den
Perilestidae, Chlorocyphidae, Polythoridae, Euphaeidae, DieteriadidaeundPseudostigmatidae
ist die dorsale Zähnelung allerdings nur sehrfein bis extremwinzig. Langeventrale Domen sind
zumindest im distalen Abschnitt der MA bei den meisten Zygoptera und allen Anisoptera
ausgebildet. BeiPerithemis(Libellulidae)undRimanella (Amphipterygidae) ist auch derbasale
Abschnitt der MA ventral bedomt. Bei Thaumatoneura (Thaumatoneuridae), Orystigma
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("Megapodagrionidae"), Mecistogaster (Pseudostigmatidae), Pa/aemnema (Platystictidae)
und Phy//ogomphoitks (Gomphidae) sind nur extrem distal einige wenige längere Domen
vorhanden, ansonsten ist die Ventralseite derMAweitgehend glatt. Euphoea(Euphaeidae) und
Euthore (polythoridae) besitzen nur imHinterflügellängere Ventraldomen, während die MA
im Vorderflügelventralglatt ist (Euphaea) odernur distal fein gezähnelt ist (Euthore). Bei den
Calopterygidae sind die Ventraldomen zwar in beiden Flügelpaaren vorhanden, jedoch im
Hinterflügelmerklichzahlreicher(vergl. D'ANDREA& CARFI, 1988). BeiPeri/estes(Perilestidae)
ist die MAventral glatt, beiAmphipteryx (Amphiptetygidae) nur winzig gezähnelt aber frei von
Domen.

Lange ventrale Macrotrichen besitzen die Chlorocyphidae, Polythoridae (bei Euthore nur
imHinterflügel, beiCora inbeidenFlügelpaaren), Euphaeidae(Abb. 37.), Dicteriadidae(relativ
kurzeHaare), Calopterygidae (Ca/opteryx: relativkurzeHaare;Hetaerina: MA stetsunbehaart),
Amphipterygidae (Amphipteryx; Rimane//a: relativ kurze Haare) und mehr oder weniger
zahlreich auch alleAnisoptera (Abb. 44.), mit Ausnahme der Gomphidaeund Cordulegastridae.
Kurzedorsale Macrotrichenbesitzenlediglichdie Thaurnatoneuridae, denen dafiirdieventralen
Macrotrichenderübrigen "Calopterygoidea" fehlen. BeidenLestinoidea(perilestidae, Synlestidae
und Lestidae), Hetaerina (Calopterygidae) und allen Coenagrionoidea (einschließlich der
"Megapodagrionidae") sowie den Gomphidae und Cordulegastridae ist die MA völlig frei von
jeglichen Macrotrichen.

3.) Verlaufund Gestalt der MP:
Die MP ist eine konkave Längsader, die bei allen Odonatoptera (außer

Triadophlebiomorpha I) stets ungegabelt ist, wenn man davon absieht, daß die basale
Diskoidalquerader (posteriorer Arculus) der Polythoridae (Abb. 36.) und die costale
Trigonalquerader der Anisoptera den Charakter eines MP-Gabelastes haben (siehe Kapitel
4.1.6.). Während die MP der Ephemeroptera (einschließlich Bojoph/ebia I) deutlich gegabeh
ist (Abb. 67.), scheint eine derartige Gabelung nicht zum Grundplan der Odonatoptera zu
gehören, sodaß die Gabelung der MP bei den Triadophlebiomorpha t (einschließlich
Triadotypus t und Piroutetia I; Abb. 18.) als Autapomorphie zu interpretieren ist. Bei den
basalen Anisoptera ist die Junktion der MP bei der Scheingabelung in MP und costale
Trigonalquerader id.R. vomprimären Typ (Abb. 34.), während sie bei zahlreichen Aeshnidae
und insbesondere den Libelluloidea meist vom sekundären Typ ist (Abb. 35. und 39.-40.). An
der Spitze derDiskoidalzelle scheint die MP aufderDorsalseite stetsunterbrochen, da sie durch
eine sekundärvereinheitlichte SklerotisierungderdistalenDiskoidaladerund der Subdiskoidalader
(= Diskoidalverstrebung)überquenwird(Abb. 24.c, 28., 34. und 36.-40.). AufderVentralseite
ist die MP an dieser Stelle durch eine membranöse Zone unterbrochen (Diskoidalnodus;
Abb. 32. und 41.-42.).

Bei den meisten Odonatoptera ist die MP zumindest geringfiigig sigmoidal gebogen
(Abb. 14.a, 17. und 68.-71.), während sie bei allen Odonatoptera, die einen deutlichen Petiolus
besitzen (Triadophlebiomorpha I, "Protozygoptera" I, Archizygoptera t und Zygoptera, mit
Ausnahme der meisten "Calopterygoidea") mehr oder weniger gestreckt verläuft (Abb. 14.b
und 18.-19.). Ein scharfer Z-rormiger Doppelknick ("kink") der MPbildet die basale Seite der
Trigonalzelle der Anisoptera (Abb. 14.a., 34.-35.,39.-40. und 78.). Bei den übrigen *Odonata
bildet dieserKnick dieposteriore Seite derDiskoidalzelle, ist aberweniger deutlich ausgebildet,
da er sanfter und flacher gebogen ist. Am deutlichsten ist diese Doppelbiegung der MP bei den
Lestidae (Abb. 14.bund 32.)und den "Anisozygoptera" (einschließlichEpioph/ebia), während
sie bei den meisten "Calopterygoidea" (außer Philogangidae, Diphlebiidae, Amphipterygidae),
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den Coryphagrionidae und Pseudostigmatidae sowie einigen Protoneuridae (Eoprotoneura t

und lsostictinae) und der Gattungen Lestoidea ("Megapodagrionidae") kaum ausgebildet ist.
Bei den Triadophlebiomorpha t (Abb. 18.), Choristnagrionidae, Perilestidae, Synlestidae,

Lestidae (Archilestes; Abb. l4.b und 32.), Auliella I (Steleopteridae t) und Rimanella
(Amphipterygidae) macht die MPbei der Spitze der Diskoidalzelle eine Biegung nach anterior,
die insbesondere bei den basalen Lestinoidea besonders deutlich ausgeprägt ist. Bei den
Hetaerininae (Calopterygidae)gibt es eine ähnlicheBiegung derMP, diejedoch erst etwasdistal
der Spitze der Diskoidalzelle einsetzt (Abb. 38.).

Bei einigenLibellulidae (z.B. Orthetrum brunneum) scheint die basale MP an der Analecke
der Trigonalzelle zu enden und die distale MP an der distalen Diskoidalader (= MAb + ?) mit
sekundärer Junktion zu entspringen (Abb. 39.). Auchbei 120*Vergrößerung istwederventral
noch dorsal eine Spur der Verschmelzung dieser beiden Adern erkennbar; weder eine
Verdickung, noch eine Sutur oder abweichende Oberflächenstruktur.

Die relative Lage der Verschmelzung der MPmit demFlügelhinterrand, also relative Länge
der MP, hat folgende Werte: "Protodonata" t (58-74 %); Protanisoptera I (54-55 %);
Triadophlebiomorpha I (66-72 %, außer den Schwestergattungen Cladophlebia t und
Paurophlebia I mit 78-80 %); "Protozygoptera" t (78-83 %); außer den Gattungen
Batkenia I und Triassolestodes I mit 39 bzw. 68 %, die jedoch meines Erachtens näher mit den
Archizygoptera I verwandt sind); Archizygoptera t (53-60 %); Hemiphlebioidea (ca. 76 %);
Lestinoidea (ca. 70-80 %; außer Lestidae mit ca. 60 %); "Calopterygoidea" (46-70 %, meist
55-65 %); Coenagrionoidea (60-78 %; außer Lestoideinae, Isostictinae und Protoneuridae mit
30-37 %, den Platystictidae mit 54 % sowie den Coryphagrionidae und Pseudostigmatidae mit
85-90 %); Epiophlebüdae (ca. 65 % im Vorderflügel und 57 % im Hinterflügel) und fossile
"Anisozygoptera" (sehrunterschiedlich; 49-72 % imHinterflügel);Anisoptera(imVorderflügel
ca. 48-67 %, meist 50 %, bzw. im Hinterflügel ca. 35-60 %, meist ca. 45 %; am längsten bei
den Liassogomphidae t und Austropetalüdae; am kürzesten bei den Petaluridae, Anactini und
Libel1uloidea). Auffallig ist die extreme Verkürzung der MP bei Batkenia t

("Protozygoptera" I), Disparocypha (Chlorocyphidae)Lestoidea (''Megapodagrionidae''), den
Protoneuridae (einschließlich Eoprotoneura I und den Isostictinae) und einigen Platystictidae
(außerPalaemnema) sowie die deutliche Verlängerung der MP bei den Coryphagrionidae und
Pseudostigmatidae.

Bei allen Anisoptera besitzt zumindest der distale Abschnitt der MP lange Dorsaldomen.
Bei fast allen Zygoptera ist die Dorsalseite der MP dagegen glatt. Nur die Dieteriadidae tragen
aufder distalenHälfte derMP längereDomen. Bei denPolythoridae (Euthore) ist dieMP dorsal
zwar unbedomt, in ihrem distalenAbschnitt jedoch winzig gezähneh. Bei allen Anisoptera sind
aufder Ventralseite der MP zumindest kurze Domen vorhanden, die im basalen oder distalen
Abschnitt der MP aber auch relativ lang sein können. Durchweg lang sind die Ventraldomen
beispielsweise bei Phyllogomphoides undulatus (Gomphidae) und Didymops floridiensis
(Macromiidae). Bei den Zygoptera kommen längere Ventraldomen niemals vor. Meist ist die
MPventralnurmehr oderweniger deutlichgezähneh(polythoridae, Euphaeidae, Calopterygidae,
Amphipterygidae, Thaumatoneuridae, "Megapodagrionidae",Pseudostigmatidae, Platystictidae,
Protoneuridae, Platycnemididae und Coenagrionidae). Kurze Ventraldomen trägt dagegen die
MP der Synlestidae, Lestidae, Chlorocyphidae(Aristocypha)und einigen ''Megapodagrionidae''
(Hypolestes, Philogenia). Bei den Heliocharis (Dieteriadidae) ist die MP im Vorderflügelnur
gezähneh, während sie imHinterflügel kurze Domenträgt. BeiHetaerina (Calopterygidae) ist
sie dagegen im Vorderflügel fast glatt und imHinterflügel gezähnelt. Die MP der Perilestidae
ist beidseitig glatt.
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Kurze ventrale Macrotrichen sind aufdemMediocubitalstamm (M&Cu -) und der basalen MP
(= MP&CuA) der Lestidae (spärlich), Chlorocyphidae, Polythoridae (bei Euthore speziell im
Hintedlügel), Euphaeidae, Dicteriadidae(Abb. 64.), Calopterygidae(einschließlichHetaerina),
Amphipterygidae, Thaumatoneuridae, "Megapodagrionidae" (Hypolestes, Philogenia,
Oxystigma), Pseudostigmatidae sowie der Petaluridae, Cordulegastridae (Cordulegaster
diadema: zahlreiche kurze Haare !) und einiger Libelluloidea (vereinzelt bei Oxygastra)
vorhanden; bei den Chlorocyphidae, Polythoridae (bei Euthore nur im Hinterflügel),
Calopterygidae, Arnphipterygidae (Rimanella), Thaumatoneuridae sowie den Petaluridae,
Cordulegastridae und einigen Libelluloidea (vereinzelt beiMacrodiplax) auch aufder distalen
MP. Relativ lange dorsale Macrotrichen sind aufdem Mediocubitalstamm (M&CU -) und der
basalen MP (= MP&CuA) der Polythoridae, Euphaeidae (Abb. 37.) und Dicteriadidae (sehr
lang; Abb. 64) sowie der meisten Anisoptera (außer Gomphidae und Cordulegastridae;
Abb. 35. und 39.-40.) vorhanden; bei zahlreichen Anisoptera (z.B. Tachopteryx, Didymops,
Macrodiplax und Perithemis) auch auf der distalen MP. Der M&Cu und die MP der
Perilestidae, Synlestidae, Megapodagrioninae, Platystictidae, Protoneuridae, Platycnemididae
und Coenagrionidae sowie der Gomphidae ist beidseitig völlig frei von Macrotrichen.

4.) Medialanastomose der Aeshnidae:
Bei den höheren Aeshnidae (Aeshnini & Anactini) gibt es im distalen Drittel der MA eine

einzigartige Struktur inbeiden Flügelpaaren, dievermutlich, wie auch das stark gebogene Mspl,
der Festigung des Medianfeldes gegen passive Biegungen dient: Durch Ausbildung einer
konvexen Sekundärader scheint die MA mit dem RP" zu verschmelzen (Medialanastomose;
Abb. 63.), da diese Sekundärader genauso gestaltet istwie die MAund diesermit einerprimären
Junktion entspringt. Die eigentliche MAwird kurznach dieser scheinbaren Aufgabelung fiir die
Längevon 1-2 Zellen konkav und bildet dadurch eine Mulde imFlügel (Aeshniden-Mulde), um
dann wieder deutlich konvex zu werden und am Flügelhinterrand., zusammen mit den kokaven
Adern RP" und Mspl, die steilste Flügelfalte überhaupt zu bilden (Abb. 63.). Es handelt sich
hierbei, neben dem RP' der höheren "Calopterygoidea" (siehe Kapitel 4.1.9.), um den einzigen
Fall inneIhalb der Odonata, daß eine Längsader ihre eigentliche Korrugation partiell ändert.

4.1.11. Cubitus

1.) Cubitalstamm:
Bei allen Odonatoptera (außer "Eugeropteridae" t) ist der Stamm des Cubitus mit dem

Stamm der Media zu einemkonkavenMediocubitalstammverschmolzen, der in einer Linie mit
der MP verläuft (Abb. 14.-19., 29.-30, 32.-41., 48.-49., 64. und 70.-78.). Bei den
"Eugeropteridae" t ist der CubitalstammnochvölligvomMediastammgetrennt (Abb. 68.-69.),
während bei den übrigen "Protodonata" t und einigen Protanisoptera t (Ditaxineuridae t),
Triadophlebiomorpha t (Zygophlebiidae t, Mitophlebiidae t, Neritophlebia t),
"Protozygoptera" t (permolestidae t und Kennedyidae t) und Tarsophlebiopsis mayi t
("Anisozygoptera": Tarsophlebiidae t) nur noch ein basales, konkaves Rudiment des
Cubitalstammes erhaltenist (Abb. 17.,70.-73.,75. und 78.). Bei den "Eugeropteridae" tist, wie
auch bei Bojophlebia t(basaler Stammgruppenvertreter der Ephemeroptera), eine verstärkte,
schräge Querader zwischen dem CuA und dem Media-Stamm ausgebildet (Abb. 67.-69.), die
offenbar eine Vorstufe dieser Verschmelzung darstellt (Mediocubitalanastomose). Bei einigen
stark abgeleiteten Triadophlebiomorphat(Abb. 18. und 73.-74.)ist derMediocubitalstammmit
der AA verschmolzen (Mitophlebiidae t und Triadophlebiidae t) oder sogar mit dem
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Flügelhinterrand verschmolzen (einige Triadophlebüdae I: Triadophlebia I, Cladophlebia I,

Paurophlebia t).
Bei den "Eugeropteridae" 1entspringen CuPundCuA einer Gabelung des Cubitus(Abb. 68.­

69.). Durch die Verschmelzung des Cubitalstammes, einschließlich der Gabelung in CuP und
CuA, mit dem Stamm der Media, entspringen der CuA und CUP bei den meisten übrigen
"Protodonata" 1("Erasipteridae" t, Paralogidae t und "Meganeuridae" t; Abb. 70.-71.) und den
Protanisoptera 1 (Abb. 17.) getrennt dem Mediocubitalstamm. Bei den stärker abgeleiteten
permischen "Protodonata" 1 (z.B. Megatypus 1 und Meganeuropsis I; Abb. 71.) und den
Triadophlebiomorpha 1(Abb. 18. und 72.-74.) entspringt der CuA dagegen dem CuP. Da CuA
und CUP schon bei den ursprünglicheren "Protodonata" t (außer Eugeropterum I) und den
Protanisoptera t (außer Ditaxineura t) distal ihrer getrennnten Ursprünge, ein kurzes Stück
versclunolzenwaren,mußte dazulediglich dergesonderte Ursprung des CuAreduziertwerden.
Bei den "Protozygoptera" t (Abb. 75.-76.), Archizygoptera 1 (Abb. 19.) und allen *Odonata
(Abb. 14.,22., 24.c, 34., 36.-38., 41.-42., 48.-49. und 77.-78.) wurde der CuA, unter Verlust
seiner Verbindung zum CuP, von der MP eingefangen, analog zum Einfangen der MA durch
den RP. Im Gegensatz zu letzterem Fall, liegt jedoch hier ohnehin ein gemeinsamer basaler
Stamm der beiden betreffenden Längsadem vor. Zur Morphologie des Mediocubitalstammes
siehe Kapitel 4.1.1o. Punkt 3.

2.) Verlaufund Gestalt des CuA:
Der CuA ist eine Längsader mit konvexer Korrugation. Wie bereits erwähnt, ist der CuA

bei allen *Odonata sowie den "Protozygoptera" tundArchizygoptera tvon derMP eingefungen.
Bei den *Odonata ist der basale Abschnitt umgebogen (Subdiskoidalader = sdv), genständig
zur distalenDiskoidaladerund mit dieser dorsaleinheitlich sklerotisiert (Diskoidalverstrebung;
siehe Kapitel 4.1.6.). Der CuA entspringt daher bei allen rezenten Odonata aufder Dorsalseite
der Diskoidalverstrebung mit einer primären Junktion, während er aufder Ventralseite, wegen
des membranösen Diskoidalnodus und der durchgegenden MP, stets sekundär inseriert. Zur
Non-Homologie der scheinbaren Subdiskoidalader beiPermagrion 1("Protozygoptera" I) und
Zygophlebia t (Triadophlebiomorpha t) siehe Kapitel 5.2.2. Punkt 12.

Bei Bojophlebia t (Ephemeroptera"; Abb. 67.), den "Eugeropteridae" t ("Protodonata" I;
Abb. 68.-69.) und Triadotypus 1 (Triadophlebiomorpha) ist der CuA dichotom gegabelt. Bei
einigen "Protodonata" I, den meisten "Anisozygoptera" (außer Tarsophlebüdae I,

Euthemistidae 1und Epiophlebia) und allen Anisoptera ist der CuA mehrfach pektinat gegabelt
(Abb. 14.-15. und 78.). Bei letzteren fallt dabei insbesondere die basalste Gabelung auf; deren
Zweig (CuA") zumindest ein kurzes Stück in Richtung der Flügelbasis verläuft und im
Hinterflügel ggf. die distale Begrenzung der Analschleife bildet (Abb. 14., 16. und 34.-35.),
während der übrige CuA (CuA') in Richtung Flügelapex verläuft. Bei den Libelluloidea sind die
Anzahl der Gabelungen imHinterflügel reduziert (Abb. 16.), sodaß nur noch die Gabelung in
CuA' und CuA" übrig geblieben ist. Diese wurde nach distalverschoben, sodaß das sogenannte
Gaff; also der Abschnitt des CuA zwischen der Spitze der Diskoidalzelle und der ersten
Gabelung, deutlich länger ist alsbei den anderenAnisoptera. Bei denProtanisoptera t (Abb. 17.)
sind die CuA-Gabelungen stark obliteriert, sodaß der CuA weitgehend ungegabeh erscheint.
Bei den Triadophlebiomorpha 1 (außer Triadotypus t, einschließlich Piroutetia I; Abb. 18.),
"Protozygoptera" t, Archizygoptera 1(Abb. 19.), einigen "Anisozygoptera" (Tarsophlebüdae I,

Euthemistidae 1 und Epiophlebia) und den meisten Zygoptera (außer Polythoridae und
Calopterygidae) ist der CuA dagegen ungegabelt (Abb. 14.b). Es ist dabei sehr auffällig, daß
die Gabelung des CuA fast auschließlich bei Libellen mit gestieltemFlügel reduziert wurde. Bei
einigen Polythoridae (Euthore, Chalcopteryx, Polythore und Cora) ist der CuA sekundär
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triadisch gegabeh (bei Josocora dichotom, laut FRAsER, 1957), d.h. zwischen die dichotomen
Gabeläste des CuA ist median eine konkave Interkalarader eingeschahet, wodurch die
Gabehmg quasi das Aussehen eine Mistforke erhäh. Das Gleiche ist bei einem abberanten
ExemplarvonHeliocharisamazona(Dicteriadidae)derFall, dasunterdemNamen Cyanocharis
valgabeschriebenwurde (SynonymienachDUNKLE, 1991). Bei denGattungen Thaumatoneura
(Thaumatoneuridae), Podopteryx ("Megapodagrionidae") und einigen Pseudostigmatidae
(Anomisma, Microstigma und Megaloprepus) ist der CuA mehrfach pektinat gegabelt (nicht
bei Euarchistigma t), wobei die einzelnen Gabehmg ebenfalls triadischen Charakterhaben. Bei
den Calopterygidae (außer Caliphaeinae und Hetaerininae; Abb. 38.) ist der CuA dichotom
gegabeh (Abb. 42.), wobei der posteriore Ast (CuAb) vertikal zum Flügelhinterrand verläuft,
während der anteriore Ast (CuAa) LW.S. parallel zum Flügelhinterrand verläuft.

DieGabehmg desCuAin CuAaund CuAbbeidenPolythoridae(Abb. 36.)undCalopteryginae
(Calopterygidae;Abb. 42.) sowie in CuA'und CuA"beidenAnisoptera (Abb. 14.-16.,22.-23.,
34.-35.,39.-40. und 78.), erfolgt zumindest dorsal stets mit einer primären Junktion. Aufder
Ventralseite der CuA-Gabehmgin CuA' und CuA" befindet sich beiAeshnacyanea(Aeshnidae)
eine membranöse Zone (Cubitalnodus), ähnlich der ventralen, membranösen Zone bei der
Spitze der Diskoidalzelle (Diskoidalnodus), am Arculus (Arcularnodus) und am eigentlichen
Nodus.

Der Hauptast des CuA verläuft bei den "Protodonata" t (Abb. 68.-71.), Protanisoptera t
(Abb. 17.), "Anisozygoptera" (einschließlichEpiophlebia, außer Oreopteridaet; Abb. 78. )und
Anisoptera (Abb. 14.-16. und 78.) sowie den meisten "Calopterygoidea" (einschließlich
Sieblosiidae t) sigmoidal, während er bei den Triadophlebiomorpha t (Abb. 18. und 72.-74.),
"Protozygoptera" t(Abb. 75.-76.), Archizygoptera t(Triassagriom;Abb. 19.)Hemiphlebiidae,
allenLestinoidea(Abb. 14.b), einigen"Calopterygoidea" (Chlorocyphidae, Steleopteridaetund
Dicteriadidae sowie Miocora, Caliphaea, Rimanella, Pseudolestes und Euarchistigma t) und
fast allenCoenagrionoidea (außereiniger ''Megapodagrionidae'': z.B. Rhipidolestes,Podopteryx,
Paraphlebia) weitgehend gestreckt verläuft. Ein gestreckter Verlauf des CuA ist also offen­
sichtlich korreliert mit einer gestiehen, schmalen Flügelgestah. Bei den Euphaeidae und
Calopterygidae macht der CuA jenseits der Subdiskoidalader eine deutliche Biegung nach
posterior (anal), in Richtung des Flügelhinterrandes (Abb. 37.-38.).

Deutlich verkürzt ist der CuA bei den Kennedyidae t ("Protozygoptera" t; Abb. 75.) und
Rhipidolestes ("Megapodagrionidae"), während er bei einigen "Protozygoptera" t
(Triassolestodes t, Batkenia t, Voltzialestes t) und den Archizygoptera t (außer Triassagrion t;
Abb. 19.) sowie Disparocypha (Chlorocyphidae), Lestoidea ("Megapodagrionidae"), den
Platystictidae (Abb. 49.) und Protoneuridae (einschließlich Eoprotoneura t und Isostictinae)
nur noch in Form der Subdiskoidalader vorhanden ist, die als "Querader" zwischen MP und
Flügelhinterrand liegt. Bei dem scheinbaren CuA der Protozygoptere Triassolestodes
asiaticus t(PRITYKINA, 1981: 41), handeh es sichvermutlichnurumeinekonvexeInterkalarader.

Bei einigen Odonata ist zwar der distale CuA nicht verkürzt, der basale, umgebogene
Abschnitt (Subdiskoidalader) wurde aberverkürzt (Hinterflügel derPetaluridae, Macromiidae
und "Corduliidae", Vorderflügel der Gomphidae, beide Flügelpaare der Aeshnidae und
Cordulegastridae sowie derLestidae, Dicteriadidae und Calopterygidae; Abb. 14., 34., 38. und
41.) bzw. völlig reduziert (Hinterflügel der Gomphidae, Macrodiplacidae und Libellulidae;
Abb. 35. und 39.-40.). Letzteres gilt auch fiirbeide Flügelpaare der Perilestidae (Abb. 48.),
außer deren ursprünglichster Spezies Nubiolestes diotima, bei denen die Verkürzung der
Subdiskoidaladerjedoch daraufberuht, daß die Spitze der Diskoidalzelle den Flügelhinterand
berührt. Extrem lang ist die Subdiskoidalader dagegen bei den Polythoridae (Abb 36.).
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Der CuA ist bei der Mehrzahl derrezenten Odonata dorsal fein gezähnelt (alle Calopterygoidea
und Coenagrionoidea, außer Philogenia) oder mit kurzen Domen besetzt (Synlestidae,
Lestidae, Philogenia und alle Anisoptera), während seine Ventra1seite i d.R zumindest distal
lange Domen trägt (Synlestidae, Lestidae, Chloroc)1lhidae, Polythoridae, Euphaeidae,
Dieteriadidae, Calopterygidae, Amphipterygidae, die meisten "Megapodagrionidae",
Pseudostigmatidae, Protoneuridae, PlatycnemididaeundCoenagrionidae sowiealleAnisoptera).
BeiRimanella (Amphipterygidae)undMegapodagrion ("Megapodagrionidae") ist der gesam­
te CuA, einschließlich Subdiskoidalader, in beiden Flügelpaaren mit langen Ventraldomen
besetzt. Bei einigen Polythoridae (Euthore) sowie den Euphaeidaeund Calopterygidae sind die
langen Ventraldomen entweder nur im Hinterflügel vorhanden (z.B. Euphaea guerini) oder
dort zumindest zahlreicher als im Vorderfl.ügel Bei den Perilestidae und Thaumatoneuridae,
sowie Oxystigmawilliamsoni ("Megapodagrionidae")undPalaemnema(platystictidae)ist der
CuA zwar dorsal gezähnelt (Perilestes nur distal), jedoch ventral weitgehend glatt und
bestenfalls sehr distal mit einige kurze Ventraldomen besetzt.

Die Dorsa1seite des CuA ist bei allen rezenten Odonata stets frei von Macrotrichen.
Zahlreiche Odonata tragen jedoch längere, ventrale Macrotrichen, z.B. die Chloroc)1lhidae,
Polythoridae (Euthore jedochnur imHinterflügel), Euphaeidae, Calopteryginae, Amphipteryx
(Amphipterygidae)und zahlreiche Anisoptera, z.B. Tachopteryx thoreyi (Petaluridae),Aeshna
cyanea (Aeshnidae), Oxygastra curtisii ("Corduliidae"), Macrodiplax balteata
(Marcodiplacidae) und Orthetrum brunneum (Libelhilidae). Bei den erwähnten Anisoptera
kommen die ventralen Macrotrichen allerdings am CuA meist nur vereinzelt vor; lediglich bei
Macrodiplax balteata sind sie recht zahlreich. Der CuA der Lestinoidea, Dieteriadidae,
Hetaerininae (Calopterygidae), Rimanella (Amphipterygidae), Thaumatoneuridae und aller
Coenagrionoidea sowie derGomphidae, Cordulegastridae(selten kurze, ventrale Macrotrichen)
und einiger Libelluloidea (z.B. Didymopsfloridiensis undPerithemis lais) ist auchventral frei
von Macrotrichen.

3.) Verlaufund Gestalt des CuP:
Der CUP ist bei den meisten Odonatoptera, bei denen überhaupt noch ein freier, konkaver

CuP vorhanden ist ("Protodonata" I, Protanisoptera I?, Triadophlebiomorpha I), ungegabelt
(Abb. 17., 18. und 67.-72.). Lediglich bei einigen Triadophlebiomorpha 1 (Triadotypus I,

Zygophlebüdae t und Triadophlebia madygenica t) findet sich eine (sekundäre) Gabelung des
CuP (Abb. l8.a).

Der CuP entspringt nur bei den "Eugeropteridae" moch einemunabhängigen Cubitalstamm
(Abb.68.-69.),beiallenübrigenOdonatopterajedochdemverschmolzenenMediocubitalstamm
(M&Cu -). Er macht bei allen Odonatoptera (einschließlich "Eugeropteridae" I) einen
Z-forrnigen Doppelknick ("kink" sensu RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984). Bei
Eugeropterum 1 ist dieser "kink" nur durch eine Querader mit dem CuAverbunden (Abb. 68.),
bei Geropteron t (Abb. 69.) und allen übrigen Odonatoptera ist der CuP (bzw. CuP&AA') mit
demCuA, distal der Ursprünge, punktuell oderüber einen mehr oder weniger langenAbschnitt
verschmolzen (RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984). Bei den basalen Odonatoptera
("Protodonata" t und Protanisoptera I; Abb. 17. und Abb. 68.-71.) verläuft der "vertikale"
Abschnitt des CuP-Doppelknickes relativ schräg, während er bei den höheren Odonatoptera
weitgehend rechtwinkeligzumMediocubitalstammverläuft. Da dieAAl bei allen Odonatoptera
am CuP-Doppelknick mit diesem verschmilzt (Abb. 14. und 68.-78.) und sich bei den
"Protozygoptera" 1 (Abb. 75.-76.), Archizygoptera" 1 (Abb. 19.a) und *Odonata (Abb. 14.),
denen der distale konkave CUP sekundär fehlt, als konvexer CuP&AA' fortsetzt, hat der
vertikale Abschnitt des CuP-Doppelknickes bei diesen Taxa den Charakter eine
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Cubitoanalquerader (CuP-Kreuzung). Diese CuP-Kreuzung istbei allen Odonata stetsvorhan­
den. Lediglich bei einigen Triadophlebiomorpha t (Mitophlebüdae t und Triadophlebüdae t;
Abb. 18. und 73.-74.), bei denen die AA und der Mediocubitalstammverschmolzen sind, fehlt
logischerweise auchdieCuP-Kreuzung. Einekleinebasale "Querader" zwischenFliigelhinterrand
und dem verschmolzenen Aderstamm (M&Cu&AA) kann aufgrund des Aderverlaufes
unmöglich der CuP-Kreuzung homolog sein, sondern muß die AArepräsentieren, die an dieser
Stelle den Flügelhinterrand verläßt um mit dem M&Cu zu verschmelzen (Abb. 73.).
Bei den "Protozygoptera" t(Abb. 75. )und den Platystictidae(Abb. 49.) liegt die CuP-Kreuzung
extrem basal.

Der CuP (CuP-Kreuzung) aller rezenten Odonata entspringt dem konkaven
Mediocubitalstamm(M&Cu-) stets mit sekundärer Junktion (Abb. 28.-29., 32.-41. und 49.)
und inseriert auch an der konvexen AA (bzw. AAl&CuP) fast immer mit einer sekundären
Junktion (Ausnahme: Thaumatoneura zumindest ventral mit primärer Junktion). Die CuP­
Kreuzung besitzt (sekundär) eine neutrale Korrugation und ist folglich stets in beiden
Flügelmembranseiten gleichermaßen ausgeprägt, wie eine gewöhnliche Querader. Da sie
außerdem, wie die basalen Queradern id.R. nicht oder nur spärlich bedornt ist und nur selten
Macrotrichen trägt, ist die CuP-Kreuzung morphologisch kaumvon einer Cubitoanalquerader
zuunterscheiden. Die Homologie mit demCuP erglot sich ausschließlich aufgrund derLage und
den fossilen Zwischenformen (Abb. 67.-78.). Gegen eine Interpretation als Querader spricht
auch die absolute Konstanz im Auftreten und der Lage dieser Struktur. Bei den Polythoridae
und Calopterygidae ist die CuP-Kreuzung, durch das zahlreiche Vorhandensein von echten
Cubitoanalqueradem dennoch nicht eindeutig zu identifizieren (Abb. 36. und 38.). Bei den
wenigen Anisoptera, die zahlreiche Cubitoanalquerader besitzen (einige Aeshnidae sowie alle
Chlorogomphidae, Synthemistidae und Macromiidae), kann durch Vergleich mit nahe ver­
wandten Taxa, dagegen plauSloel gemacht werden, daß die CuP-Kreuzung stets die basalste
"Cubitoanalquerader" darstellt (Ausnahme: Aeschnidiidae t).

Bei zahlreichen *Odonata sind Junktionsdomen aufden CuP vorhanden und zwar bei den
Chlorocyphidae (Aristocyphafenestrella: ventralbei M&Cu), Euphaeidae (Euphaeaguerini:
ventral bei M&Cu und AA), Calopterygidae (Hetaerina caja: dorsal bei M&Cu und AA),
Petaluridae (Tachopteryx thoreyi: dorsal bei M&Cu), Aeshnidae (Aeshna cyanea: dorsal bei
M&Cu), "Corduliidae" (Oxygastra curtisii: ventralbeiM&Cu), Macrodiplacidae(Macrodiplax
balteata: beidseitig bei M&Cu) und Libellulidae (Orthetrum brunneum: dorsal bei M&Cu;
Perithemis lais: beidseitigbeiM&CuundAA). Abgesehenvon den erwähnten Junktionsdomen
sind Domen aufder CuP-Kreuzung nur bei einigen Anisoptera zu finden, z.B. bei Tachopteryx
thoreyi (dorsal kurz, ventral lang), Aeshna cyanea (beidseitig kurze Domen im Vorderflügel),
Macrodiplax balteata (zahlreiche lange Ventraldomen) und Perithemis lais (zahlreiche lange
Ventraldomen). BeiEupheaguerini (Euphaeidae) ist dieCuP-KreUZlIDg die einzige "Querader"
die eine deutliche, dorsale Zähnehmg besitzt.

Macrotrichenfinden sich aufder CuP-KreuzungnurbeisehrwenigenAnisoptera (Oxygastra
curtisii: .lange, dorsale Macrotrichen; Orthetrum brunneum: vereinzeh eine lange, dorsale
Macrotriche), jedoch niemals bei den Zygoptera.

4.1.12. Analis

1.) Verlauf der AA:
Die AA ist die hinterste konvexe Längsader im Flügel der Libellen. Sie gabelt sich primär

zweifach dichotom (Abb. 67.-70.): Basal gabeh sich der AA-Stamm in die AA' und AA"
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(= AA3&4 sensu Kukalova-Peck), distal gabelt sich die AA' in die AAl und AAl. Bei allen
Odonatopteraist dieAAl kurznach ihremUrspnmgmit demCUP(CUP-Kreuzung)verschmolzen

. (subbasale Cubito-Anal-Anastomose = "anal brace" sensu RlEK & KUKALOVA-PECK, 1984).
Der geschilderte Zustand ist jedoch nur noch bei den basalsten Odonatoptera
("Eugeropteridae" I) und Ephemeroptera (Bojophlebüdae I) deutlich zu erkennen. Bei allen
übrigen Odonatoptera sind die AAl und AA" entweder nicht mehr sicher zu identifizieren, da
zahlreiche sekundäreAA-Äste ausgebildet sind (Abb. 71.), oder sie sind reduziert bzw. mit dem
Flügelhinterrand verschmolzen. Bei den "Protodonata" 1(Abb. 68.-71.), Protanisoptera 1(Abb.
17.) und Triadophlebiomorpha t (Abb. 18. und 72.-74.) ist aber immerhin die AAl noch mehr
oder weniger deutlich zu erkennen. Bei diesen Taxa (außer "Eugeropteridae" t und
"Erasipteridae" I) ist der Urspnmg der AAl jenseits der CuP-Kreuzung verschoben. Dies hat
zur Folge, daß CuA, CuP und AAl aus einem gemeinsamen, konvexen Aderstamm
(CuA&CuP&AA') entspringen. Nur bei Triadotypus t und Triadophlebia madygenica 1

(Triadophlebiomorpha t) ist die AAl, wie bei Bojophlebia t (Ephemeroptera), dichotom
gegabelt (Abb. 18.a und 67.); bei allen übrigen Odonatoptera ist sie, soweit überhaupt noch
voIhanden, stets ungegabelt. Die scheinbare Gabelung der AAl bei den "Eugeropteridae" 1

(Abb. 68.-69.), ist keine echte Gabelung dieserAder, da der posterioreAst konkav istund somit
offensichtlich eine Interkalarader darstellt.

Das Fehlen der AA" bei all denjenigen Odonatoptera, denen auch die AP fehlt
(Triadophlebiomorpha t, "Protozygoptera" t, Archizygoptera I, *Odonata), ist amplausibelsten
damit zu erklären, daß sie wie auch die AP mit dem Flügelhinterrand verschmolzen ist (Abb.
14.-19. und 72.-78.). Bei den "Protodonata" 1 (Abb. 68.-71.) kann dies noch nicht der Fall
gewesen sein, da diese Taxa auchnoch eine freie APbesitzen. Das Gleiche gilt möglicherweise
auch fiir dieProtanisoptera1(contra Abb. 17.). Durch die sekundäre Ausbildungvon konvexen
Analis-Ästen, die vom horizontalen AA-Stamm ausgehend vertikal zum Flügelhinterrand
verlaufen und insbesondere bei den Paralogidae 1und "Meganeuridae" 1 sehr zahlreich sind, ist
nicht entscheidbar welcher dieser Analis-Äste der AA" homolog sein könnte (Abb. 71.).

Da also bei allen "Protozygoptera" t, Archizygoptera und *Odonata die primären Gabeläste
derAA" und AAl fehlen und der CuA durch die MP eingefangenwurde (siehe Kapitel4. 1.11.),
verläuft die AA' parallel zum Flügelhinterrand von der Basis bis zur CuP-Kreuzung und setzt
sich jenseits der CuP-Kreuzung als konvexer CuP&AA' fort, der bei der Subdiskoidalader
(= CuA-Urspnmg) endet bzw. dort mit dem CuA verschmilzt.

Die rezenten Anisoptera und einige ihrer Stammgruppenvertreter (Isophlebioidea t und
Heterophlebioidea I) besitzen im Hinterflügel einen konvexen Analisast, der basal der CUP­
Kreuzungvon der AA' abzweigt und rechtwinkelig frei zumFlügelhinterrandverläuft. Erbildet
stetsdieDistalseite des Analdreiecks (Abb. 14., 16.,33. und 78.), soweit einsolchesvoIhanden
ist und bei den Heterophlebioidea 1 (Schwestergruppe der Anisoptera) zudem die basale
Begrenzung der Analschleife (Abb. 78.c). Aufgrund seiner Gestalt und Lage ist dieser Analis-'
Ast daher der AAl der basalen Odonatoptera topographisch homolog. Die Tatsache, daß die
Interpretation als tatsächliches Homologon der AAl (phylogenetische Homologie) deutlich
weniger sparsam ist als die Interpretation als Neubildung, macht eine solche Homologie
allerdings zumindest zweifelhaft, weswegen ich diese Ader als AAlb bezeichnet habe. Der
Urspnmg dieser AAlb liegt bei den erwähnten Stammgruppenvertretern der Anisoptera,
insbesonderejedoch bei den lsophlebioidea1(z.B. Progonophlebia I), deutlich weiter distal als
bei den rezenten Anisoptera (Abb. 78.). Bei den Isophlebioidea 1ist der CuP&AA' zudemnach
posterior gebogen und endet daher nicht bei der Subdiskoidalader (CuA), sondern auf dem
CuA" (NEL et al., 1993). Bei einigen Taxa der Isophlebioidea 1ist diese Verbindung sehr weit
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nach posteriorverschoben (z.B. Pternopteront) oder sogarvöllig obliteriert (Isophlebiat). Bei
diesen Taxa geht der CuP&AA' daher mit einer Biegung fließend in die AA.2b über.

Bei demkonvexenAnalisast, der bei den rezentenAnisoptera distal der CuP-Kreuzung dem
konvexen CuP&AA' entspringt und die Basalseite der Analschleife bildet (siehe auch Kapitel
4.1.17), handeh es sich zweifellos um eine sekundäre Bildung (AAlb), da diese Ader bei allen
"Anisozygoptera" nicht vorhanden ist (Abb. 14., 16., 34.-35. und 78.d). Zweifellos sekundär
ist auch die Bildung einer Subtrigonalzelle bei einigen Anisoptera durch eine scheinbare
Gabelung des konvexen CuP&AA', deren anteriorer Ast als Pseudo-Analis zur Basalecke der
Trigonalecke verläuft, während der posteriore Ast zur Analecke ("Spitze") der Trigonalzelle
verläuft. Durch Vergleich des Fliigelgeäders der Vorder- und Hinterflügel sowie der unter­
schiedlichen Anisopterentaxa, läßt sich eindeutig nachweisen, daß der anteriore "Gabelast"
(= Pseudo-Analis) durch die Umbildung einer Cubitoanalquerader entsteht (siehe Kapitel
4.1.15 Punkt 3j). Die Neubildung von vertikalen Analisästen bei den Anisoptera, beruht sehr
wahrscheinlich aufderen starker, sekundärerErweiterung des CubitoanalraumesimHinterflügel,
denn im Grundplan der *Odonata war der Cubitoanalraum imHinterflügelnur etwas weiter als
im Vorderflügel (siehe Kapitel 5.3.3. und 5.4.).

Bei allen gestieltflügeligen Libellen ("Protozygoptera" t, Archizygoptera t, Zygoptera,
Epiophlebiidae t, Stenophlebiidae t, Oreopteridae t) gJ.Dt es keinerlei primäre oder sekundäre
Äste der AA, die vertikal zum Fliigelhinterrand verlaufen. Nur die Triadophlebiomorpha t

besitzen noch eine freie AA.2, deren Ursprung jedoch sehr weit distal gelegen ist und die eher
parallel zum Flügelhinterand verläuft (Abb. 18. und 72.-74.). Bei den "Protozygoptera" t
(Abb. 75.-76.), Archizygoptera t (Abb. 19.) und Zygoptera (Abb. 14.b) ist auch die AA.2
reduziert bzw. nur noch in Form einer schrägen "Querader" unterhalb der Subdiskoidalader
(CuA) vorhanden. Bei diesen Taxa ist die gesamte AA daher nur noch als kurzes konvexes
Aderstück erhalten, das parallel zum Fliigelhinterrand von der Flügelbasis zur CuP-Kreuzung
verläuft (AA'-Stamm) und sich distal davon als konvexer CUP&AA' fortsetzt, bis zur Spitze der
Diskoidalzelle, wo diese Ader endet bzw. mit dem CuA verschmilzt.

Da die AA' beidengestieltflügeligenLibellen (außer Triadophlebiomorphatund Oreopteron
asiaticum t; siehe Kapitel 4.2.4. Punkt 3.) im Bereich des Petiolus mit dem Flügelhinterrand
verschmolzen ist und einen"doppehen Fliigelhinterrand" bildet, ist bei diesen id.R. bestenfalls
ein relativ kurzes Stück des M noch frei vorhanden. Letzteres ist der Fall bei Triassagrion t

(Archizygopterat; Abb. 19.a)und denHemiphlebiidae, Cretacoenagrionidaet, einigen Synlestidae
(Phylolestes), Megalestidae, Lestidae (Abb. 14.b und 41.), Zacallitidae t, zahlreichen
Chlorocyphidae (außer Disparocypha), Polythoridae (Abb. 36.), Dicteriadidae,
Steleopteridae t, Amphipterygidae, Pseudolestidae (Pseudolestes), Sieblosiidae t,

Dysagrionidae t, Euarchistigmatidae t, Philogangidae, Diphlebiidae, Thaumatoneuridae,
einigen "Megapodagrionidae" (Hypolestes, Megapodagrion Trineuragrion, Podopteryx),
Coryphagrionidae, Pseudostigmatidae (Abb. 28.), wenigen Protoneuridae (z.B. Neoneura)
sowie allen Platycnemididae und Coenagrionidae. Bei all diesen Taxa ist folglich auch der
gesamtekonvexe CUP&AA' freivorhanden,währendzahlreiche "Calopterygoidea" (Euphaeidae,
Calopterygidae, Congqingiidae; Abb. 37.) und die gestieltflügeligen "Anisozygoptera" (ein­
schließlich Epiophlebiidae) sogar eine mehr oder weniger weit unverschmolzene AA' besitzen.
Bei zahlreichen gestieltflügeligen Libellen ist jedoch auch der CuP&AA' großteils mit dem
Flügelhinterrand verschmolzen, sodaß dieser nur sehr kurz frei verläuft (Chorismagrion,
NubiolestesundChlorolestessowiedieMegapodagrionidengattungenRhipidolestes,Philogenia,
Dimeragrion, Neurolestes), bzw. bei den meisten "Protozygoptera" t (Permepallagidae t,
Permagrionidae tundKennedyidae t; Abb. 75.-76.) nur den Charakter einer Querader zwischen
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Flügelhinterrand und Subdiskoidalader (CuA) hat. Bei einigen UProtozygopteraU 1

(Triassolestodes I, Batkenia I, Voltzialestes I) und den Archizygoptera 1(außer Triassagrion t,

aber einschließlich Terskejal;Abb. 19.),Perilestidae(außerNubiolestes;Abb. 48. ),Disparocypha
(Chlorocyphidae), Lestoidea (UMegapodagrionidaeU), Platystictidae (Abb. 49.) und zahlrei­
cher Protoneuridae (einschließlichEoprotoneura1und lsostictinae, aber mit Ausnahme einiger
Gattungen, wie z.B. Neoneura) ist der CuP&AA' dagegen restlos mit dem Flügelhinterrand
verschmolzen.

2.) Gestalt der AA:
Der basale Abschnitt der AA' ist bei den Euphaeidae und insbesondere den Calopterygidae

(einschließlich Hetaerina) lateral abgeflacht und verbreitert. Durch die dorsale und ventrale
Domenreihe hat dieser Analisabschnitt daher große Ähnlichkeit mit dem Costalrand, obwohl
er im Gegensatz zum Costalrand beidseitig von der Flügelmembran umgeben ist.

Die vertikalen Äste der AA', einschließlich der AA2b und AAlb, entspringen bei allen
rezenten Anisoptera aufbeiden Flügelseiten mit einer sekundären Junktion (Abb. 29., 33.-35.
und 39.-40.), bzw. sehen dorsal mit einer intermediären Junktion (z.B. Tachopteryx thoreyi,
Aeshna cyanea, Cordulegaster diadema), was inÜbereinstimmung mit deren Interpretation als
sekundären Analis-Ästen ist. Auch der Ursprung der AAU&AP ist, mit Ausnahme von Flügeln
mit Analdreieck, stets vom sekundären Typus (siehe unten).

Bei den Zygoptera ist die AA' bzw. CUP&AA', soweit diese überhaupt frei vorhanden ist,
dorsal gezähnelt (Synlestidae, Lestidae, Chlorocyphidae, Polythoridae, Euphaeidae,
Calopterygidae, Amphipterygidae, Thaumatoneuridae, UMegapodagrionidaeu, Protoneuridae,
Platycnemididae, Coenagrionidae) odermit kurzen Domenbesetzt (Heliocharis amazona: AA'
und CuP&AA', obwohl der CuA dorsal nur gezähnelt ist; Rimanella arcana: nur der AA'­
Abschnitt, nicht der CuP&AA', der gezähneh ist; Megapodagrion venale: obwohl die AA' im
Bereich des Petiolus zum udoppehen Flügelhinterrandu verschmolzen ist, ist sie ist von der
Flügelbasis an mit kurzen Dorsaldomen besetzt; Philogenia cassandra: nur der CuP&AA' ist
frei und bedomt). Ventral ist diese Aderbei den Zygoptera meist weitgehend glatt (Calopteryx
virgo jedoch mit einigen kurzen Ventraldomen) und nur sehr sehen längere Ventraldomen
vorhanden (Aristocyphafenestrella, Rimanella arcana, Platycnemisacutipennis, Pyrrhosoma
nymphula). Bei Euthore plagiata (polythoridae), Amphipteryx agrioides (Amphipterygidae)
und Mecistogaster linearis (pseudostigmatidae) ist sie beidseitig weitgehend glatt.

Der Analis-Stamm (A +, nicht im Sinne von AA + oder AA' +) ist bei den Anisoptera id.R.
beidseitig unbedomt und trägt nur bei Phyllogomphoides undulatus (Gomphidae) dorsale
DomenundnurbeiMacrodiplax balteata (Macrodiplacidae)ventraleDomen. Ansonsten trägt
die AA zumindest partiell kurze Dorsaldomen und lange Ventraldomen. Bei Tachopteryx
thoreyi (Petaluridae) trägt die AA' bzw. CuP&AA' stets kurze Dorsaldomen und lange
Ventraldomen und dies gih auch fiir die sekundären Äste AAlb und AA2b, wobei letztere nur
basal einige Ventraldomen besitzt. Dies gih auch fiir Oxygastra curtisii (UCorduliidaeU) und
Macrodiplax balteata (Macrodiplacidae), wobei letzterer jedoch die Dorsaldomen der AA2b
fehlen. Bei den Libelluliden Orthetrum brunneum und Perithemis lais besitzen die AA',
CuP&AA', AAlbkurzeDorsaldomen (Orthetrum auch aufAA2b)unddieAAlbundAA2b auch
lange Ventraldomen, die bei der AA' bzw. CUP&AA' fehlen. Bei Aeshna cyanea (Aeshnidae),
Cordulegaster diadema (Cordulegastridae) und Didymops jloridiensis (Macromiidae) trägt
nur die AAlb lange Ventraldomen, während AA', CuP&AA' und AA2b ventral glatt sind und
der AA2b auch die kurzen Dorsaldomen weitgehend fehlen. BeiPhyllogomphoides undulatus
(Gomphidae) fehlen jegliche Ventraldomen und bei der AA2b auch die Dorsaldomen.
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Bei den meisten Zygoptera fehlen aufbeiden Seiten der AA' bzw. CUP&AA', soweit diese
überhaupt frei vorhanden ist,jegliche Macrotrichen. Das Gleiche gilt auch fiir alle Bereiche der
AA bei den Gomphidae und Cordulegastridae, abgesehen von der Tatsache, daß bei manchen
Cordulegastridae (z.B. Cordulegaster diadema) die Ventralseite der AAlb und AA2b relativ
kurzeMacrotrichenträgt. Dorsale, kurzeMacrotrichen sind auschließlichbeiden CalopteI)'gidae
(Hetaerinacajadominula, Calopteryxvirgomeridionalis) sowie einigenAnisoptera (petaluridae:
Tachopteryx thoreyi; Macromiidae: Didymops jloridiensis) zu finden. Ventrale, längere
Macrotrichen dagegen bei den Polythoridae (bei Euthore nur im Hinterflügel), Euphaeidae
(Abb. 37.), Dicteriadidae und einigen Amphipterygidae (Rimanella arcana: relativ kurz;
Amphipteryx agrioides: ohne Macrotrichen) sowie den meisten Anisoptera (Petaluridae:
Tachopteryx thoreyi; Aeshnidae: Aeshna cyanea; Macromiidae: Didymops jloridiensis;
"Corduliidae": Oxygastra curtisii; Macrodiplacidae: Macrodiplax balteata; Libellulidae:
Orthetrum brunneum, Perithemis lais). Bei denAnisoptera ist die AAlbmeist in gleicherWeise
''behaart'' wie die AA' und CuP&AA', während die AA2b id.R nur vereinzehe oder gar keine
Macrotrichen trägt.

3.) Verlaufund Gestalt der AP:
Die AP ist nur imHinterflügel der basalen Ephemeroptera (z.B. Bojophlebiidae t; Abb. 67.)

und Neoptera (z.B. Ascalaphidae; Abb. 79.) sowie der "Protodonata" t (insbesondere
"Eugeropteridae" t; Abb. 68.-71.) und eventuell auch der Protanisoptera t (contra Abb. 17.)
noch als freie, konkave Längsadervorhanden (RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984; KUKALOVA­
PECK, 1983, 1985, 1991 und pers. Mitt. 1994). Bei allen übrigen Odonatoptera (Abb. 14.-19.
und 72.-78.), einschließlich aller rezenten Odonata, ist diese Ader offenbar mit dem
Flügelbinterrand verschmolzen. Dabei ging die ursprünglich konkave Korrugation dieser Ader
verloren, da der Flügelbinterrand zumindest im basalen Abschnitt konvex ist; vermutlich u.a.
wegen der Verschmelzung der konvexen AA" mit dem Flügelbinterrand (siehe oben).

Die AA"&AP, also der basale, konvexe Flügelbinterrand, entspringt dem Analis-Stammbei
allen rezenten Odonata mit einer sekundären Junktion (Abb. 35., 37. und 39.-40.) und ist auf
der Ventralseite durch einemembranöseZone(Analnodus)vondiesemgetrennt (vergl. CARLE,
1982b: 29). Nur imHinterflügel deIjenigen männlichen Anisoptera, bei denen ein Analdreieck
und ein Analwinkel ausgebildet ist, entspringt der Flügelbinterrand (Analrand bzw. Basalseite
des Analdreiecks) mit einer primären Junktion der Analis und gIot sich dadurch als Gabelung
der Analader zu erkennen (Abb. 33.).

Bei manchen Anisoptera (Macrodiplacidae, Libellulidae) ist die Ventral- bzw. Innenseite
der AA"&AP (Analrand) von knitteriger Struktur, ähnlich der Membranula, und bei einigen
Taxa sogar stacheldrahtartig mit kräftigen Domen besetzt. Zum Vorkommen von Domen und
Macrotrichen aufder AA"&AP, also dem Analrand des Flügels, siehe Kapitel 4.1.13. Punkt 2.

4.1.13. JugaJis und Flügelhinterrand

1.) Jugaladem JA und JP:
Die Jugaladem fehlen bei allen rezenten und fossilen Odonatoptera, wahrscheinlich mit

Ausnahme der ''Protodonata'' t (Abb. 68.-71.), da RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) bei
Eugeropterum t und Geropteron t ("Eugeropteridae" t) sowie Erasipteron t ("Erasipteridae" t)

und Megatypus t (Meganeuridae t) eine konvexe JA und konkave JP erkannt haben, die
allerdings, zumindest hinsichtlich der beiden letztgenannten Taxa, von anderen Autoren nicht
gesehen wurden (vergl. TILLYARD, 1925a).
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2.) FlügeIhinterrand:
Der FlügeIhinterrand verläuft bei fast allen Odonatoptera in einer gleichmäßigen Biegung

zum Flügelapex (Abb. 14.-19.). Bei den Mitophlebiidae t (Triadophlebiomorpha t) ist der
FlügeIhinterrand im medianen Teil stark konkav eingebuchtet; bei den Xamenophlebiidae t

(Triadophlebiomorpha t) ist er sogar mehrfach konkav eingebuchtet undverläuft daher extrem
wellenfOrmig ("undulierend"). Eine weitere Ausnahme vom gleichmäßigen Verlauf des
FlügeIhinterrandes gibt es im Hinterflügel zahlreicher Anisoptera, bei denen ein Analdreieck
und Analwinkel ausgebildet ist (siehe KapiteI4.1. 17. und 4.2.4.). Der FlügeIhinterrand besitzt
bei allen rezenten Odonata im basalen Abschnitt eine konvexe Korrugation (Analrand),
während der mediane und distale Abschnitt eine neutrale bis konkave Korrugation hat.

Bei allen rezenten Odonata, die einen gestiehen Flügel besitzen, wird der Analrand im
Bereich des Petiolus von zwei verschmolzenen Aderstruktuxen gebildet, die durch eine
longitudinale Sutur getrennt sind (Abb. 24.c, 28., 32., 36.-37. und41.). Bei der anteriorenAder
handelt es sich um die AA' bzw. den CUP&AA', bei der posterioren Ader dagegen um den
eigentlichen Analrand (AA"&AP).

Der FlügeIhinterand ist deutlich sklerotisiert, wenn auch bei weitem nicht so stark wie der
Flügelvorderrand. Er ist aberwie letzterer ebenfallsmit zweiLängsreihenvon Domen versehen
(Abb. 28., 33., 35.-36., 38.-41., 48.-49. und 63.-65.), dieeventuelldieDomenderAA"undAP
bzw. der JA und JP darstellen, da diese Adern bei allen Odonata mit dem FlügeIhinterrand
verschmolzen sind. Wiebereits erwähntwurde entspringt derFlügeIhinterrand(bzw. Analrand)
an der Flügelbasis dem Stamm der Analis id.R. mit einer sekundären Junktion, die ventral
zudem durch eine membranöse Zone ergänzt wird (Analuodus). Der FlügeIhinterrand geht am
Flügelapexfließend in den Costalrand über. Ein Querschnitt des FlügeIhinterrandesimBereich
derFlügehnittevonAnax imperator (Aeshnidae) zeigt, daß es sichbei derFlügeIhinterrandader
(= "ambient vein") nicht nur um eine bloße Sklerotisierung des FlügeIhinterrandes handelt,
sondern um eine echte Flügelader mit Lumen (vergl. NEWMAN, 1982), die im Lebenzustand
bei allen Odonata (aber auch bei den Ephemeroptera und den meisten N eoptera) nachweislich
von Haemolymphe durchflossen wird (ARNOLD, 1964).

Die Domen des FlügeIhinterrandesbeginnen bei allen Zygoptera entweder unmittelbar bei
der Flügelbasis odernur unweit distal davon (Abb. 36., 49.). Bei den Anisoptera (einschließlich
Macrodiplacidae und Libellulidae) beginnen sie erst weiter distal (Abb. 33., 35., 39.-40. ) und
zwar entweder bereits auf dem Analrand basal des Analwinkels (Petaluridae: Tachopteryx
thoreyi; Gomphidae: Phyllogomphoides undulatus) oder erst am Analwinkel (Aeshnidae:
Aeshna cyanea; "Corduliidae": Oxygastra curtisii)bzw. etwas distal davon(Cordulegastridae:
Cordulegaster diadema; Macromiidae: Didymops floridiensis). Sie nehmen in der Nähe der
Flügelbasis anHäufigkeit ab, d.h. amAnalrand gibt es größere Abstände zwischen denDomen.
AmFlügelapexgehtdieDomendoppelreihedesFlügeIhinterrandes stetsindieDomendoppelreihe
des Costalrandes über. Das Ende der Hinterranddomenreihen ist dennoch eindeutig zu
erkennen, da deren Domen am morphologischen Apex mit der Spitze in die entgegengesetzte
Richtung zeigen wie die Domen des Costalrandes (D'ANDREA & CARFI, 1994).

In der Nähe der Flügelbasis sind die Domen eherhakenartig spitz, werden dann zunehmend
spatelformig und haben distal ungeflihr die Gestalt wie der Grundtypus der Costalranddomen.
Die basalen Domen des Analrandes im Vorderflügel der Anisoptera (außer Gomphidae)
unterscheiden sich mehr oder weniger deutlich von denjenigen des Hinterflügels in der
Tatsache, daß sie länger, spitzerundhakenformiger sind. Besonders extrem ausgeprägt ist dies
bei Cordulegaster diadema (Cordulegastridae) und Oxygastra curtisii ("Corduliidae"),
währendbei den Gomphidae (z.B. Phyllogomphoides undulatusund Onychogomphusuncatus)
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kaum ein Unterschied zwischen den basalen Vorder- und Hinterflügeldomen feststellbar ist.
D'ANDREA & CARFI (1994) entdeckten eine charakteristische herzfonnige Gestah der
Flügelhinterranddomenimmedianenund distalenAnschnittdesFlügelhinterrandesderAnisoptera
(Abb. 63.), die jedoch bei allen untersuchten Libelluloidea fehlen soll, die die am stärksten
abgeleiteten Vertreter der Anisoptera darstellen. Meine Untersuchung bestätigen zwar das
Vorkommen dieser Domen bei allen basalen Anisoptera (''Non-Libelluloidea''), nicht jedoch
das völlige Fehlen bei den Libelluloidea (Macromiidae, "Corduliidae", Macrodiplacidae und
Libellulidae), die diese herzfonnigen Hinterranddomen durchaus besitzen, wenn auch nur
partiell (distaler Flügelhinterrand) und in einer etwas abgewandelten bzw. reduzierten Form.
Diese Reduktion deutet sichbereitsbeiden Cordulegastridae an, die mit den Libelluloideanäher
verwandt sind als die Petaluridae, Aeshnidae und Gomphidae.

Der Flügelhinterrand trägt, wie der Costalrand, bei allen rezenten Odonata unauffiillige
Macrotrichen (maximal 0,1 mm) an den Domenbasen, insbesondere der unteren Domenreihe.
Diese Macrotrichen sind bei zahlreichen, kleineren Zygoptera allerdings kaum oder gar nicht
lichtrnikroskopisch zu erkennen. Sie konnten von mir jedoch nicht nur bei allen untersuchten
Vetretem derAnisopteranachgewiesenwerden (Petaluridae: Tachopteryx thoreyi; Aeshnidae:
Aeshna cyanea; Gomphidae: Phyllogomphoides undulatus; Cordulegastridae: Cordulegaster
diadema; "Corduliidae": Oxygastra curtisii; Macrodiplacidae: Macrodiplax balteata;
Libellulidae: Orthetrum brunneum und Perithemis lais), außer Didymops floridiensis
(Macromniidae), sondern auch bei Vertretern der drei großen Zygopterenüberfamilien:
Lestinoidea (Synlestidae: Chlorolestes fasciata; Lestidae: Archilestes grandis ?),
"Calopterygoidea" (Euphaeidae: Euphaeaguerini; Calopterygidae: Hetaerina caja dominula
und Calopteryx virgo meridionalis; Thaumatoneuridae: Thaumatoneura inopinata ?) und
Coenagrionoidea ("Megapodagrionidae": Hypolestes clara und Philogenia cassandra;
Pseudostigmatidae: Mecistogaster linearis; Platystictidae: Palaemnema clementina ?;
Protoneuridae: Neoneura myrtae; Coenagrionidae: Pyrrhosoma nymphula). Es kann daher
kaum ein Zweifel bestehen, daß das Vorhandensein dieser Macrotrichen zu den
Grundplanmerktnalen der *Odonata zählt.

4.1.14. Interkalaradem

1.) Interkalaradern IR! +, IR2 + und Rspl-:
a) Interradius IR! +:

Der IR! ist bei fast allen Odonatoptera, insbesondere bei ausnahmslos allen rezenten
Odonata, stets vorhanden (Abb. 14.-19. und 59.). Er fehlt lediglich Whalleyala bolsoveri t

("Erasipteridae" t), bei der auch RP2 und IR2 reduziert sind sowie Paraplagiophlebia
jurassicus t (Myopophlebiidae t) und zwei Arten der Aeschnidiidae t (NEL et al., 1993: 163;
NEL & MARTINEZ-DELCLOS, 1993: 94). Da der IR! bei allen übrigen Odonatoptera
vorhanden ist und zudem auch bei den Ephemeroptera (einschließlich Bojophlebia t und
Protereisma t) eine vergleichbare Ader zu finden ist, ist die Annahme von NEL et al. (1993:
57), daß es sich beim Vorhandensein des IR! innerhalb der Odonata um ein abgeleitetes
Merktnal handele, sehr wahrscheinlich unzutreffend.

Der IR! ist einekonvexe InterkalaraderzwischenRP! undRP2, die demZwischengeäder
entspringt und stets ungegabeh ist (Ausnahme: Archilestes grandis gelegentlich triadisch
gegabelt). Bei den Protanisoptera t entspringt der IR! dagegen anscheinend dem RPl. Bei
Permolestes t und Solikamptilon t ("Protozygoptera" t: Permolestidae t) sowie den
Archizygoptera t entspringt der IR! dem RP2 (Triassagrion t; Abb. 19.a), bzw. einem
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gemeinsamen Stamm von RP2 und IR2 (Protomyrmeleon t; Abb. 19.b). Letzteres gih auch
fur die Zygophlebüdae t (Triadophlebiomorpha t). Bei den meisten Zygoptera ist der IR!
auffiillig langgestrecktundgeradlinigverlaufend(Abb. 14.b). LediglichbeidenHemiphlebiidae
und Perilestidae (Abb. 59.) ist er relativ kurz; bei Perilestes kahli mit einer Länge von nur
3 Flügelzellen sogar extrem kurz. Bei den Anisoptera ist er nur bei wenigen basalen Taxa
vergleichbar deutlich ausgebildet (Aktassüdae t, Petaluridae und einige Austropetaliidae,
Aeshnidae und Gomphidae; Abb. 14.a), während er bei den übrigen Anisoptera großteils
durch eine starke Zickzackung imZwischengeäder "verschwimmt" (Abb. 16.). Bei einigen
Liassogomphidaet(z.B. Phthitogomphus t) ist der IR! sogarnurnochrudimentärvorhanden
(NEL et a1., 1993: 280), während er bei den Aeschnidiidae t (außer Wightonia t) scheinbar
völlig fehlt. Bei den meisten "Anisozygoptera" (einschließlich Epiophlebia) ist der IR!
deutlicher ausgebildet, obwohl er auch bei diesen Taxa i.d.R weniger gestreckt verläuft als
bei den Zygoptera, deren Merkrnalsausprägung daher synapomorph sein könnte. Dessen
ungeachtet ist der IR! jedoch stets die längste, konvexe Interkalarader zwischen RP! und
RP2.

Die Bedornung des IR! entspricht i.d.R deIjenigen des distalen Quergeäders; nur bei
Philogenia cassandra ("Megapodagrionidae") trägt der IR! dorsal kurze Dornen, obwohl
die QueradernlangeDorsaldornenbesitzenundbeiPalaemnemaclementina (platystictidae)
ist er beidseitig gezähnelt, obwohl die Queradern lange Ventraldornen tragen.

b) Interradius IR2 +:
Der IR2 ist eine, id.R ungegabelte, konvexe Interkalarader zwischen RP2 und RP' und

bei allen Odonatoptera stets vorhanden (Abb. 14.-19., 65. und 68.-78.), ausgenommen
Whalleyala bolsoveri t ("Erasipteridae" t), bei der auch RP2 und IR! reduziert sind. Auch bei
denbasalenEphemeroptera (z.B. Bojophlebiat) isteine entsprechendekonvexe Interkalarader
zu finden (Abb. 67.).

Der IR2 entspringtid.R demRP mit einer sekundären Junktion (Abb. 28.,32.,36.,45.­
46.,49.,57. und 59.). Lediglich bei einigen "Calopterygoidea" (Euphaeidae, Dicteriadidae
und Calopterygidae) ist diese Junktionvomprimären Typ, wegen der besonderer Gestalt des
RP' dieser Taxa (siehe Kapitel 4.1.9. Punkt 1.). Bei Rimanella arcana (Amphipterygidae)
befindet sich unmittelbar distal des IR2-Ursprunges eine Schrägader zwischen RP' und IR2,
der daher zwei Ursprunge am RP' zu besitzen scheint. Zur Gegenständigkeit, Verstärkung
und dorsalen Verspantung des IR2-Ursprunges mit dem Subnodusbei den Coenagrionoidea
(Abb. 28. und 49.) siehe KapiteI4.1.4. Punkt 5.

Bei Triassagrion t (Archizygoptera t; Abb. 19.a), Permolestes t und Solikamptilon t
("Protozygoptera" t: Permolestidae t), Euarchistigma t (Euarchistigrnatidae t) und
Thaumatoneura (Thaurnatoneuridae) sowie den Heterophlebüdae t entspringt der IR2
zumindest scheinbar dem RP". Bei den "Meganeuridae" t, Perilestidae (einschließlich
Nubiolestes; Abb. 59.), einigen Synlestidae (Euchlorolestes) und der Gattung Oxystigma
("Megapodagrionidae") entspringt er im Zwischengeäder, ähnlich dem IR!. Bei einigen
Perilestidae liegt dieser Zwischengeäderursprung sehr weit distal, im Bereich des basalen
RP2. Ein Sonderfall bilden die Archizygoptera t (außer Triassagrion t), deren IR2 basal mit
dem RP2 verschmolzen ist und mit diesem gemeinsam dem RP" entspringt (Abb. 19.b; siehe
oben). Ähnliches gih fur die Zygophlebüdae t (Triadophlebiomorpha t), bei denen IR2, RP2
und IRl zu einem gemeinsamen, konvexen Stammverschmolzen sind, der dem basalen IR2
entspricht (siehe Kapitel 4.1.9. Punkt 1.).

Die relative Lage des IR2-Ursprunges in Prozent der Flügellänge (vergl Lage der
Mittelgabel; Kapitel 4.1. 9.) hat folgende Werte: "Protodonata" t (53- 68 %);
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Protanisoptera t(65-70 %); Triadophlebiomorpha t (37-51 %); "Protozygoptera" t (53-62 %;
außer den Gattungen Batkenia t und Triassolestodes t mit 38 bzw. 41 %, die jedoch meines
Erachtens näher mit den Archizygoptera t verwandt sind); Archizygoptera t (35-58 %);
Hemiphlebüdae (ca. 42 %); Lestinoidea (34-47 %; außer Perilestidae mit 62 % sowie
Megalestidae & Lestidaemit 21-29%), "Calopterygoidea" (14-30 %), Coenagrionoidea (30­
41 %; mit Ausnahme der Coryphagrionidae & Pseudostigmatidae und der Hypo1estinae mit
ca. 25 %). Bei den fossilen "Anisozygoptera" bei 26-40 % (meist ca. 35 %) und bei den
rezenten Epiophlebüdae bei ca. 35 %. Bei den Anisoptera im Vorderflüge1 bei ca. 39-49 %
(außer Petaluridae mit ca. 33-34 %) und im Hinterflüge1 bei 30-39 %. Eine abgeleitete
Gemeinsamkeit in Form einer Basalverschiebung des IR2-Ursprunges (und der Mittelgabel)
bei denLestinoideaund "Calopterygoidea" (Zygoptera) einerseitsund den "Anisozygoptera"
& Anisoptera andererseits, wie sie von FRASER (1954, 1957) nachdrücklich postuliert
wurde, ist folglich nicht existent (zur Ursache dieses Irrtums siehe Kapitel 3.4.). Eine
Basalverschiebung liegt nur bei den höheren Lestinoidea und insbesondere den
"Calopterygoidea"vor, währenddieMerkmalsausprägungder "Anisozygoptera" & Anisoptera
sowie aller übrigen Zygoptera, dem Grundplan der *Odonata entspricht. Extrem distal liegt
der Ursprung des IR2 bei den rezenten Perilestidae (Abb. 59.), deren IR2 daher auch deutlich
verkürzt ist.

Eine sekundäre Gabelung des distalen IR2 (Abb. 47.) findet sich bei den meisten
Aeshnidae (außer Gomphaeschninae, z.B. Boyeria; siehe WIGHrON & WILSON, 1986), die
zudem oft mehrere sekundäre, konvexe Äste des IR2 zwischen diesem und der konkaven
Interkalarader Rspl besitzen, welche bei den Anactini besonders zahlreich und deutlich
ausgebildet sind (Abb. 15.). Auch dieAnactinibesitzen zweifelsfrei eine distale Gabelung des
IR2 (contra PETERS, 1987), die jedoch aufgrund der "Bedrängung" durch den Rspl etwas
reduziertwurde (Abb. 15.), sodaß der sekundäre IR2-Ast etwasdünner ist alsbeiden übrigen
Aeshnidae und im Gegensatz zu diesen mit einer sekundären Junktion am IR2 inseriert. Eine
Obliteration der IR2-Gabelung liegt auch bei Aeshnajuncea und Aeshna caerulea vor. Eine
sekundäre Gabelung des IR2 gibt es zudem nahe der Lestiden-Schrägader bei den
Cordulegastridae (Gabelung basal der Schrägader)und den Lindeniini (sensu CARLE, 1986;
Gabelung distal der Schrägader) sowie weiter distal und relativ undeutlich auch bei
zahlreichen anderen Gomphidae, z.B. Onychogomphus und Phyllogomphoides. Nurbei den
Aeshnidae (außer Anactini sowie außer Aeshna caerulea und auch A. juncea; contra NEL
etaI., 1993) gabeh sich der IR2 mit einerprimären Junktion (Abb. 47.). Bei allen anderen Taxa
inseriert der sekundäre IR2-Ast stetsmit einer sekundären Junktion am eigentlichen IR2. Der
sekundäre IR2-Ast der Cordulegastridae und Lindenüni (z.B. Cacoides latro) wurde bisher
meist unzutreffend als Rspl interpretiert (FRASER, 1957; NEL & PAICHELER, 1992; NEL &
MARTINEZ-DELCLOS, 1993: 92), obwohl er konvex ist wie der IR2 und nicht konkav wie
das Rsp1 der Aeshnidae und Libenuloidea. Dieser Non-Homologie scheinen sich zumindest
FRAsER (1933-1936) und CARLE (1986) bewußt gewesen zu sein, da sie die betreffenden
Adern begrifilich vom Rspl unterschieden.

Der IR2 der meisten Zygoptera ist dorsal gezähnelt, bzw. bei den Synlestidae, Lestidae
und Philogenia ("Megapodagrionidae") kurz bedornt, und trägt auf der Ventralseite,
zumindest distal, lange Dornen. Bei Euthore plagiata (Polythoridae) und den Euphaeidae
(z.B. Euphaeaguerini) besitzt der IR2 nur imHinterflügel lange Ventraldornen, während im
Vorderflügel die Ventralseite weitgehend glatt oder nur fein gezähnelt ist (Euthore).
Ähnliches gilt fur einige Calopterygidae (z.B. Hetaerina), die im Vorderflüge1 nur wenige,
distale Ventraldornenbesitzen. Bei Calopteryx virgo (Calopterygidae) und Thaumatoneura
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inopinata (Thaumatoneuridae) sind nur distal einige Ventraldomen vorhanden, die zudem
relativ kurz sind. BeiAmphipteryx agrioides (Amphipterygidae) ist die Ventralseite lediglich
gezähnelt, während bei Rimanella areana (Amphipterygidae) der gesamte IR2 mit langen
Ventraldomen besetzt ist. Bei Perilestes kahli (Perilestidae) und Oxystigma williamsoni
("Megapodagrionidae") ist die Ventralseite des IR2 völlig glatt. Der IR2 der Anisoptera
besitzt stets kurze Dorsaldomen (winzig bei Perithemis) und zumindest distal auch lange
Ventraldomen (außer Phyllogomphoides undulatus).

Bei einigen "Calopterygoidea" (Chlorocyphidae: Aristocyphafenestrella; Polythoridae:
Euthore plagiata, nur im Hinterflügel; Euphaeidae: Euphaea guerini; Amphipterygidae:
Amphipteryx agrioides und Rimanella arcana, relativ kurz) und den meisten Anisoptera
(außer Gomphidae, Cordulegastridae und Macrodiplax: balteata) sind aufdem IR21ängere,
ventrale Macrotrichen vorhanden. Dorsale Macrotrichen sind aufdem IR2 niemals voman­
den, abgesehen von vereinzehen Macrotrichen, die bei wenigen Libellulidae gelegentlich
nahe des Ursprungs zu finden sind (Abb. 45.). Der IR2 der Lestinoidea, Dieteriadidae
(Heliocharis amazona), Calopterygidae (Hetaerina caja dominula, Calopteryx virgo
meridionalis), Thaumatoneuridae (Thaumatoneura inopinata) und aller Coenagrionoidea
(einschließlich "Megapodagrionidae") sowie der Gomphidae, Cordulegastridae und
Macrodiplax: balteata (Macrodiplacidae) ist völlig frei von Macrotrichen.

c) Radialsupplement (Rspl-):
Das echte Rspl ist stets eine konkave Interkalarader, die mehr oder wenigerparallel zum

IR2 verläuft und an deren posteriorer Seite zumindest eine, meist jedoch mehrere, konvexe
Schaltadem inserieren. Ein solches Rspl ist bei den Aeschnidiidae t, Aktassiidae t,

Sonidae t, Cymatophlebüdae t, Petaluridae, Austropetalüdae, Aeshnidae,
Hemeroscopidae t und den Libelluloidea (einschließlich Macromüdae) zumindest
andeutungsweise vorhanden, jedoch nur bei den Aeshnidae (Abb. 15.), "Corduliidae"
(Abb. 16.), Macrodiplacidae und LIoellulidae (Abb. 57.) deutlich ausgebildet und oft in
Richtung des Flügelhinterrandes ausgebuchtet. Bei den Anaetini ist diese Biegung des Rspl
besonders extrem ausgeprägt, sodaß dessen distales Ende nicht zum Flügelhinterrand,
sondem zum Costalrand zeigt (Abb. 15.). Entgegen der Ansicht von NEL & MARTINEZ­

DELCLOS (1993: 92) fehh den Cordulegastridae und Gomphidae (einschließlich Lindeniini)
ein Rspl (siehe Punkt b). Obwohl das Rspl eine konkave Ader ist, trägt es abweichend von
den konkaven, primären Längsadem (ScP, RP, MP) stets beidseitig relativ lange Domen,
wie das Quergeäder der Anisoptera. Ein typisches Radialsupplement, das sich von einer
"gewöhnlichen" konkaven Interkalarader deutlich unterscheidet, ist zwar nur innerhalb der
Anisopteravorhanden, es gJ.otjedochbei zahlreichen"Anisozygoptera" und Zygoptera eine
"gewöhnliche" konkave Interkalarader, die parallel zum IR2 verläuft, z.B. bei den Lestidae
(Abb. 14.b), allen Calopterygoidea, manchen "Megapodagrionidae" (z.B. Philogenia).
Auch das vermeintliche Rspl der Tarsophlebioidea t (NEL et al., 1993: 71) ist eine solche
"gewöhnliche" Interkalarader.

2.) Interkalarader Mspl- und IMA-:
Das echteMspl ist stets eine konkaveInterkalarader, die mehroderwenigerparallelzurMA

verläuftund an derenposteriorer Seite zumindest eine konvexe Schaltaderinseriert. Ein solches
Msplistnurbei denAeschnidiidaet, Cymatophlebüdaet, Aeshnidae(Abb. 15. und 63.), wenigen
"Corduliidae" (Idomacromia, Hemicordulia) sowie allen Macrodiplacidae und Libellulidae
(außer Tetrathemistinae) deutlich ausgebildetund insbesondere bei den Aeshnidae inRichtung
des Flügelhinterrandes ausgebuchtet (Abb. 15.). Ein undeutliches Mspl ist jedoch auch bei den
Aktassiidae t, Petaluridae (Tachopteryx thoreyi), Macromiidae (Didymops jloridiensis) und
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einigen "Corduliidae" (z.B. Somatochlora) vorhanden, während es den Gomphidae (einschl.
Lindeniini), Cordulegastridae, Synthemistidae, Gomphomacromiidae sowie zahlreichen
"Corduliidae" (z.B. Oxygastra curtisii) völlig fehh. Im Gegensatz zu den konkaven, primären
Längsadem, trägt das konkave Mspl beidseitig relativ lange Domen, wie das Quergeäder der
Anisoptera.

Dasvermeintliche Mspl der Lindeniini (sensu CARLE, 1986) ist nicht konkav, wie das Mspl
der Aeshnidae und Libelluloidea, sondern eine konvexe Schaltader, die einen scheinbaren Ast
der MA bildet. Ebenfalls vorhanden, wenn auch sehr viel undeutlicher ausgebildet, ist dieser
scheinbare Ast der MA bei den nahe verwandten Gomphoidini (z.B. Phyllogomphoides
undulatus). Das Mspl der Tarsophlebioidea t (NEL et al., 1993: 71) ist zweifellos eine
Konvergenz zum Mspl der Anisoptera, da es den übrigen "Anisozygoptera" (einschließlich
Epiophlebia) fehlt, obwohl diese näher mit den Anisoptera verwandt sind als die
Tarsophlebioidea t. Die Protanisoptera t besitzen ebenfalls eine konkave Schaltader, die parallel
zur MAverläuft (Abb. 17.). Da diese Interkalaraderjedoch sehr wahrscheinlich nicht demMspl
der Anisoptera homolog ist, sondern eine Autapomorphie der Protanisoptera t darstellt, wird
sie besser als Intermedia (IMA -) bezeichnet (CARPENTER, 1992).

3.) Interkalaradern Cuspl- und Aspl-:
Die konkave Interkalarader, die bei den "Corduliidae" (Abb. 16.), Macrodiplacidae und

Libellulidae (Abb. 35.) die "Mittelrippe" der Analschleife bildet, wird als Cubita1supplement
(Cuspl-) bezeichnet (siehe auch Kapitel 4. 1. 17.). Das Cuspl inseriert an der CUP&AA' stets mit
einer sekundären Junktionund istbei denMacrodiplacidaeundLibellulidae gegabelt (Abb. 35.).
Der anteriore Teil dieser Gabelung inseriert mit sekundärer Junktion am Cuspl, ist relativ kurz
und verläuft etwa parallel zum Flügelhinterrand. Derposteriore Ast der Gabelung inseriert mit
primärer funktion, ist deutlich länger und verläuft weitgehend vertikal zum Flügelhinterand.
DerposterioreAst entspricht daher demeigentlichen distalenAbschnitt des Cuspl, während der
anteriore Ast eine sekundäre Bildung ist, die als "Sporn des Cuspl" die stiefelfurmige Gestalt
der Libelhiliden-Analschleife ("italian loop") bewirkt (Abb. 35.). Das Cuspl besitzt bei den
"Corduliidae" und Macrodiplacidae meist lange Domen und lange Macrotrichen auf der
Dorsalseite (z.B. Oxygastra curtisii undMacrodiplax balteata), ist aber bei den Libelhilidae
id.R dorsal glatt, also frei von solchen Domen und Macrotrichen (z.B. Orthetrum brunneum,
Perithemis lais). Die Ventralseite des Cuspl ist dagegen bei allen Vettretem stets mit relativ
langen Domen besetzt, jedoch meist frei von Macrotrichen, mit Ausnahme von Orthetrum
brunneum (Libellulidae), die auf der basalen Ventralseite einige lange Macrotrichen trägt.

Als Analsupplemente (Aspl-) werden die konkaven Interkalaradern zwischen den zahlrei­
chen sekundären AA-Ästen der Aeschnidiidae t bezeichnet (NEL & MARTINEZ-DELCLOS,
1993: 66). Das AspII (sensu Nel & Martinez-Delclos) liegt jedoch zwischen dem CuA" und
einemsekundärenAst derAA' (vermutlichAAlb), sodaß dieseAder demCusplderLibellu10idea
topographisch homolog ist. Obwohl aufgrund der Merkmalsverteilung sehr unwahrscheinlich
ist, daß diese Adern auch phylogenetisch homolog sind, sollte das AspII der Aeschnidiidae t

besser als Cuspl bezeichnet werden (contra NEL & MARTINEZ-DELCLOS, 1993).

4.) Zusätzliche Schaltadern:
Zahlreiche Interkalaradern zwischen den Längsadern finden sich bei den Ephemeroptera,

Odonata (Abb. 14.) und einigen Planipennia (z.B. Palpares libelluloides). Die Mantodea,
Phasmatodea und Saltatoria (z.B. Tettigonia viridissima) besitzen gleichfalls Interkalaradern,
allerdings i.d.R nur jeweils eine zwischen zwei primären Längsadern. Den meisten
Palaeodictyopteroidea t fehlen Interkalaradem (Ausnahme: Syntonopteridae t).
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Die Interkalaradem sind entwederkonvex oderkonkav undverlaufenvomFlügeIhinterrand ins
Zwischengeäder, wo sie id.R frei enden indem sie sich Y-fiirmig aufgabeln. lhre Bedomung
entspricht derjenigen des Quergeäders, aus dem sie hervorgingen. Das gleiche gilt fiir das
Vorhandensein oder Fehlen von Macrotrichen. Innerhalb der Odonata fehlen Interkalaradern
(außer IRI und IR2) nur den Hemiphlebiidae, Chorismagrionidae und Perilestidae (einschließ­
lichNubiolestes; Abb. 59.) sowie den höheren Coenagrionoidea (Platystictidae, Protoneuridae,
Platycnemididae und Coenagrionidae).

Bei den unterschiedlichen Taxa der rezenten Zygoptera finden sich derartige Interkalaradern
zwischen den folgenden Längsadern:
Zwischen RI und IRI: Chlorocyphidae (Aristocypha), Euphaeidae (Euphaea), Dieteriadidae

(Heliocharis), Calopterygidae (Hetaerina, Calopteryx), Thaumatoneuridae
(Thaumatoneura), Pseudostigmatidae (Mecistogaster)

Zwischen: IRI und R2: Synlestidae (Chlorolestes), Lestidae (Archilestes), Chlorocyphidae
(Aristocypha), Polythoridae (Euthore), Euphaeidae (Euphaea), Dieteriadidae
(Heliocharis), Calopterygidae (Hetaerina, Calopteryx), Amphipterygidae
(Amphipteryx, Rimanella), Thaumatoneuridae (Thaumatoneura),
"Megapodagrionidae" (Hypolestes, Philogenia, Oxystigma, Megapodagrion)

Zwischen R2 und IR2: Synlestidae (Chlorolestes), Lestidae (Archilestes), Chlorocyphidae
(Aristocypha), Euphaeidae (Euphaea), Dieteriadidae (Heliocharis), Calopterygidae
(Calopteryx), Amphipterygidae (Amphipteryx, Rimanella), Thaumatoneuridae
(Thaumatoneura), "Megapodagrionidae" (Philogenia, Megapodagrion)

Zwischen IR2 und RP': Synlestidae (Chlorolestes), Lestidae (Archilestes), Chlorocyphidae
(Aristocypha), Polythoridae (Euthore), Euphaeidae (Euphaea), Dieteriadidae
(Heliocharis), Calopterygidae (Hetaerina, Calopteryx), Amphipterygidae
(Amphipteryx, Rimanella), Thaumatoneuridae (Thaumatoneura),
"Megapodagrionidae" (Hypolestes, Philogenia)

Zwischen RP' und MA: Synlestidae (Chlorolestes), Lestidae (Archilestes), Chlorocyphidae
(Aristocypha), Polythoridae (Euthore), Euphaeidae (Euphaea), Calopterygidae
(Hetaerina, Calopteryx), Amphipterygidae (Amphipteryx, Rimanella),
Thaumatoneuridae (Thaumatoneura), "Megapodagrionidae" (Philogenia,
Megapodagrion)

Zwischen MA und MP: Euphaeidae (Euphaea), Dieteriadidae (Heliocharis), Calopterygidae
(Hetaerina, Calopteryx), Amphipterygidae (Amphipteryx, Rimanella),
Thaurnatoneuridae (Thaumatoneura), "Megapodagrionidae" (Hypolestes)

Zwischen MP und CuA: Polythoridae (Euthore), Euphaeidae (Euphaea), Calopterygidae
(Calopteryx), Amphipterygidae (Amphipteryx, Rimanella), Thaurnatoneuridae
(Thaumatoneura)

Zwischen CuA und FlügeIhinterrand: Euphaeidae (Euphaea), Calopterygidae (Hetaerina,
Calopteryx), Amphipterygidae(Amphipteryx),Thaurnatoneuridae (Thaumatoneura)

Bei den unterschiedlichen Taxa der rezenten Anisoptera finden sich derartige Interkalaradern
zwischen den folgenden Längsadem:
Zwischen RI und IRI: Petaluridae (Tachopteryx), Aeshnidae (Aeshna cynea), Gomphidae

(Phyllogomphoides), Cordulegastridae(Cordulegaster), Macromiidae(Didymops),
"Corduliidae" (Oxygastra), Macrodiplacidae(Macrodiplax), Libellulidae (Orthetrum,
Perithemis)
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Zwischen: IRl und R2: Petaluridae (Tachopteryx), Aeshnidae (Aeshna cynea), Gomphidae
(Phyllogomphoides), Macrodiplacidae (Macrodiplax), Libelhilidae (Perithemis)

Zwischen R2 und IR2: Petaluridae (Tachopteryx),
Zwischen IR2 und RP": Petaluridae (Tachopteryx), Aeshnidae (Aeshna cynea), Gomphidae

(Phyllogomphoides), Cordulegastridae (Cordulegaster), Macromiidae(Didymops),
"Corduliidae" (Oxygastra), Macrodiplacidae (Macrodiplax), Libelhilidae(Orthetrum,
Perithemis)

Zwischen RP" und MA: Petaluridae (Tachopteryx), Gomphidae (Phyllogomphoides),
Cordulegastridae (Cordulegaster)

Zwischen MA und MP: Petaluridae (Tachopteryx), Aesbnidae (Aeshna cynea), Gomphidae
(Phyllogomphoides), Cordulegastridae(Cordulegaster), Macromiidae (Didymops),
"Corduliidae" (Oxygastra), Macrodiplacidae (Macrodiplax), Libelhilidae(Orthetrum,
Perithemis)

Zwischen MP und CuA: Petaluridae (Tachopteryx), Aeshnidae (Aeshna cynea), Gomphidae
(Phyllogomphoides), Macromiidae (Didymops), Libelhilidae (Orthetrum)

4.1.15. Quergeäder

1.) Archaedictyon:
Ein primäres Archaedictyon ist nur von fossilen Taxa bekannt und zwar von zahlreichen

Palaeodictyopteroidea I und "Protorthoptera" I sowieursprünglichen Stammgruppenvertretern
der Ephemeroptera und Odonatoptera ("Eugeropteridae" Iund "Erasipteridae" I). Die rezenten
Odonata und Ephemeroptera, einige ursprüngliche Plecoptera sowie Orthoptera (iw. S.) und
Neuroptera (Planipennia) besitzen zwar ein polyneurales Queradersystem., aber kein
Archaedictyon (= unregelmäßiges Maschenwerk), da die Zellen des Zwischengeäders regel­
mäßig polygonal geformt sind. Dies gilt auch fiir die meisten fossilen Odonatoptera. Die
Saltatoria (z.B. Tettigonia viridissima)besitzen imVorderflügel, der stärker sklerotisiert ist als
der Hinterflügel (Tegmina), ein typisches Archaedictyon (Abb. 80.), das aber vermutlich
sekundären Ursprungs ist (SHAROV, 1966). Ein solchesArchaedictyon findet sichinnerhalb der
*Odonata ausschließlich im distalen Vorderflügel der rezenten, neotropischen Gattung
Microstigma rotundatum (Pseudostigmatidae) (BECHLY, in Vorber. b). Es ähneh verblüffend
dem sekundären Archaedictyon der Heuschrecke Tettigonia (Abb. 81) und ist zweifellos
sekundären Ursprunges. Die Adern dieses Archaedictyons sind kräftig gelb gefiirbt, sodaß
aufgrund der hohe Dichte des Ademetzes, die gesamte Vorderflügelspitze gelb erscheint.

2.) Morphologie der Queradern:
Relativ weitmaschig ist das Quergeäder bei den Ditaxineuridae t (Protanisoptera t),

Kennedyidae t ("Protozygoptera" t) und Protoneuridae l. Generell ist das Quergeäder der
Hemiphlebioidea, Lestinoidea und Coenagrionoidea meist weniger dicht, als das der
"Calopterygoidea", "Anisozygoiptera" undAnisoptera. Extremengmaschigist das Quergeäder
beiPolythore (polythoridae),Litheuphoeat(Euphaeidae), Neurobasis,Matronaund Calopteryx
(Calopterygidae), Thaumatoneura (Thaumatoneuridae), Megaloprepus (Pseudostigmatidae),
Neurothemis und Diastatops (LI1>elhilidae) sowie den Aeschnidiidae I und Aktassiidae l.

Auffiillig ist, daß zumindest die rezentenVertreter der erwähntenTaxa mit extrem engmschigen
Flügelgeäder einen deutlich gefiirbten Flügel besitzen, was die Vermutung nahelegt, daß ein
Zusammenhang zwischen Geäderdichte und Flügelf3rbung bestehen könnte (siehe Kapitel
4.2.1.).
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Die Queradern aller Anisoptera sind weitgehend drehrund, während die Queradem aller
Zygoptera, zumindest in der distalen Flügelhälfte, stets deutlich lateral abgeflacht sind. Da die
Queradernbei denEphemeropteraundNeopteraid.R. nicht abgeflacht sind, ist diesesMerkmal
vermutlich eine Autapomorphie der Zygoptera.

Bei den meisten Zygoptera ist das Quergeäder dorsal mehr oder weniger deutlich gezähnelt
(Sc-spines) und längere Domen (L-spines) auschließlich auf der Ventralseite vorhanden
(Abb. 65.). Dies ist der Fall bei den Perilestidae, Chlorocyphidae, Polythoridae, Dicteriadidae,
Hetaerininae (Calopterygidae), Amphipterygidae (bei Amphipteryr distal auch kurze
Dorsaldomen), einige "Megapodagrionidae" (z.B. Oxystigma), Pseudostigmatidae,
Platystictidae, Protoneuridae, Platycnemididae und Coenagrionidae. Das Quergeäder der
Euphaeidae (z.B. Euphaea guerini) ist dorsal glatt, ohne Domen oder Zähnelung, und ventral
mit langen Domenbesetzt. BeiCalopteryr (Calopterygidae) ist dagegen die dorsale Zähnelung
besonders kräftig ist und ähnelt eher den relativ kurzen Domen mit denen die Ventralseite
besetzt ist. Bei den Synlestidae (einschließlich Phylolestes), Lestidae und einigen
"Megapodagrionidae" (z.B. Hypolestes, Paraphlebia,Philogenia) sowie der "Anisozygoptere"
Epiophlebia (D'ANDREA & CARFI, 1989) und allen Anisoptera tragen die Queradern auch
dorsal relativ lange Domen (Se-Spines) und ventral noch längere Domen (L-spines). Bei
Megapodagrion ("Megapodagrionidae") sind die dorsalen Domen zwar relativ kurz, aber
länglich geformt, während die Ventralseite relativ lange Domen trägt. Das Quergeäder von
Megaloprepus (Pseudostigmatidae) besitzt, neben einer kräftigen dorsalen Zähnelung nur
verhältnismäßigwenige undkurzeVentraldomen, imGegensatzzu derGattungMecistogaster,
deren Ventraldomen zahlreicher und länger sind, während die Dorsalseite der Queradern nur
schwach gezähnelt ist. Die Megaloprepus oberflächlich zwar sehr ähnliche, aber nicht näher
verwandte Gattung Thaumatoneura (Thaumatoneuridae) besitzt aufbeiden Seiten ebenfalls
nur relativ kurze Domen, die ventral nur geringfiigig länger sind als dorsal.

Generell nimmt die Anzahl und Länge der Domen des Quergeäders von basal nach distal
zu. BeidenPolythoridae(speziellEuthore), Euphaeidaeund Calopterygidae(speziellHetaerina)
ist die Anzahlund Länge derVentraldomenimHinterflügeldeutlich größer als imVorderflügeL
Bei den Zygoptera sind die Queradern der BasaJ.., Cubital-, Diskoidal- und Subdiskoidalzelle,
soweit übemaupt vorhanden, meist glatt oder zumindest deutlich schwächer bedomt als das
distale Quergeäder. Bei den Anisoptera tragen die entsprechenden Queradern dagegen meist
langeVentraldomenund Dorsaldomen, die allerdingsmerklichkürzer sind als dieDorsaldomen
der übrigen Queradem, außer bei den Aeshnidae und Gomphidae.

Bei manchen Anisoptera (z.B. Tachopteryr thoreyi, Cordulegaster diadema, Didymops
jloridiensis, Macrodipl= balteata, Perithemis lais) sowie den Chlorocyphidae (Aristocypha
fenestrelia), Polythoridae (bei Euthore speziell im Hinterflügel), Euphaeidae (Euphaea
guerini; Abb. 37.), Dicteriadidae (Heliocharis amazona) und manchen Calopterygidae
(Calopteryx virgo, Calopteryr atrata, Umma cincta) tragen die Queradern dorsal und/oder
ventral vereinzelte Macrotrichen. Bei den erwähnten Anisoptera sind die Macrotrichen
insbesondere in der basalen Flügelhälfte und in der näheren Umgebung der Längsadern zu
finden. Bei Umma eineta (Calopterygidae) trägt sogar nahezu jede Querader eine einzelne
Macrotriche. Bei den Lestinoidea und Coenagrionidea besitzen die Queradem keinerlei
Macrotrichen. BeidenpolyneuralenVertretem derNeoptera (z.B. Ascaiaphidae;Abb. 79.) sind
ebenfalls nicht selten Macrotrichen auf den Queradem zu finden

VerschiedenartigeFormenvonunflexiblenundgelenkigen Querader-Längsader-Junktionen,
mit oder ohne membranöse Zonen, Anschwellungen oder Junktionsdomen, wurden in ihrer
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Gestah, Verteilung und Funktionvon NEWMAN (1982) recht detailliert beschrieben, sodaß auf
deren Untersuchung und nochmalige BeschreIoung hier verzichtet wurde (Abb. 65.).

3.) Transversaladerbildung:
Die Bildungvon Transversaladern durch Gleichrichtung der Queraderreihen zwischen RPl

und CuA, unterhalb dergegenständigenPostnodaliaundPostsubnodalia, findet sich ausschließ­
lich innerhalb Coenagrionoidea (Abb, 28.), Folgende Unterschiede in Anzahl und Ausprägung
der Transversaladern sind festzustellen:

"Megapodagrionidae": Hypolestes clara (nur I basale Transversalader, bis zum CuA),
Philogenia cassandra (4-5 Transversaladem, bis zum CuA, aber nicht völlig präzise
gegenständig), Oxystigma williamsoni (keine Transversaladem, außer einer rudimentären),
Megapodagnon venale (2 basale Transversaladern, bis zum CuA, recht präzise gegenständig);
Coryphagrionidae: Coryphagrion grandis (mehr als 10 Transversaladem, bis zum CuA, sehr
präzisegegenständig);Pseudostigmatidae: Mecistogaster linearis (mehr als lOTransversaladem,
bis zum CuA, sehr präzise gegenständig); Platystictidae: Palaemnema clementina (4 basale
Transversaladem, bis zum CuA,jedochnicht präzise gegenständig); Protoneuridae: Neoneura
myrtae (4-5 basale Transversaladem, aber nur bis zur MA, da MP und CuA verkürzt sind);
Platycnemididae: Platycnemis acutipennis (4 basale Transversaladem, bis zum CuA, aber auch
distal angedeutete Tansversaladem); Coenagrionidae: Pyrrhosoma nymphula (ca. 4
Transversaladern, bis zum CuA, aber teils relativ unpräzise gegenständig orientiert)

Evolutivbeginnt dieBildung derTransversaladern stetsbeiderbasalstenPostnodalquerader
und schreitet dann nach distal voran. Die ursprünglichsten Coenagrionoidea besitzen daher
maximal eine Transversalader unterhalb der basalsten Postnodalquerader; bei den meisten
Coenagrionoidea sindbasal 4-5 Transversaladern ausgebildet und einige stark abgeleitete Taxa
(z.B. CoryphagrionidaeundPseudostigmatidae)besitzensogar sehrzahlreiche Transversaladern.

Bei den Perilestidae (z.B. Perilestes kahli) sind Transversaladern nur andeutungsweise
vorhanden (Abb. 59.), da die betreffenden Queraderreihen nicht präzise gegenständig sind.
Ähnliches giltfur einige Synlestidae(z.B. Chlorolestesfasciata), derenbasalePostnodalia zwar
zu Transversaladern ergänzt sind, die sichjedoch nur bis zur MP erstrecken, da die Queradern
zwischen MP und CuA sowie zwischen CuA und Flügelhinterrand nicht gegenständig sind.

4.) Spezielle Queradern:
a) Antenodalqueradem, Postnodal- und Postsubnodalqueradem, einschließlich Antenodal­

und Postnodalschrägader sowie der Stigmalstützader (siehe Kapitel 4.1.2. und 4.1.3.).
b) Queradern des basalen Radialfeldes (= basalen Radialraumes):

Das basale Radialfeld, also das Feld zwischen RA und RP basal der Subnodalschrägader,
ist bei folgenden Taxa stets frei von Queradern: Einige Triadophlebiomorpha t

(Zygophlebiella t, Nonymophlebia t, Mitophlebia t, Paurophlebia t und Cladophlebia t;
Abb. 18.), wenige "Protozygoptera" t (z.B. Scytolestes t, Progoneura t, Triassolestodes t),
Archizygoptera t (Protomynneleontidae t; Abb. 19.), Shurabiola t ("Anisozygoptera":
Carnpterophlebüdae t), Hemiphlebüdae, Chorismagrionidae, Perilestidae (Abb. 48.),
Synlestidae, Megalestidae, Lestidae (Abb. 14.), Sieblosüdae t, Congqingüdae t,

Dysagrionidae t, Thaumatoneuridae, Pseudolestes mirabilis (Pseudolestidae), Rimanella
und Pentaphlebia (Amphipterygidae), "Megapodagrionidae" (alle Unterfamilien),
Platystictidae (Abb. 49.), Coryphagrionidae, Pseudostigmatidae (Abb. 28.), Protoneuridae
(einschließlich Isostictinae), Platycnernididae und Coenagrionidae.

Die Ditaxineuridae t (Protanisoptera t; Abb. 17.), einige Triadophlebiomorpha t
(Triadophlebia t; Abb. 19.) und die meisten "Protozygoptera" t sowie die Steleopteridaet
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(Auliellat), Diphlebiidae, Amphipterygidae und Macrodiplacidae haben nur sehr wenige
Queradern (maximal3) imbasalenRadialfeld. Alleübrigen Odonatoptera, insbesondere die
höheren "Calopterygoidea" (Abb. 36.-38. und 51.-53.), "Anisozygoptera" (einschließlich
Epiophlebia) und Anisoptera (Abb. 14.-16., 34.-35. und 39.-40.), besitzen zahlreiche
Querademimbasalen Radialfeld, wobei allerdingszu beachten ist, daß dasbasale Radialfeld
bei den "Protodonata" t mangels echtem Nodus nicht klar abgegrenzt ist. Bei den
Chlorocyphidae (einschließlich Disparocypha) ist der basale Teil des basalen Radialfeldes
frei von Queradern (Chlorocyphiden-Lücke), während distal einige Queradern vorhanden
sind (Autapomorphie der Chlorocyphidae). Bei denHemeroscopidaetund Cordulegastridae
(einschließlich Zoraena) ist dagegen nur der distale Abschnitt des basalen Radialfeldes frei
von Queradern (Cordulegastriden-Lücke), was vermutlich eine Synapomorphie dieser
beiden Taxa darstellt.

Fast alle Zygoptera und die meisten Libelluloidea besitzen keinerlei Domen auf den
Queradern des basalen Radialfeldes, wenn manvon den z.T. vorhandenen Junktionsdomen
absieht. Bei den Chlorocyphidae sind die Queradern dorsal und ventral gezähnelt; bei den
Euphaeidaetragen sie nurventralvereinzelte kurze Domen (Zähne) und Macrotrichen. Bei
zahlreichenAnisoptera tragen diese Queradern dagegen echteDomen, wobeizumindest ein
Dom aufder Ventralseite der distalen Querademvorhanden ist: Petaluridae (Tachopteryx,
Tarrypteryx, Phenes), Aeshnidae (Aeshna cyanea beidseitig), Gomphidae (Hagenius
beidseitig, Orrychogomphus ventral, Phyllogomphoides ohne Domen), Cordulegastridae
und Macromiidae sowie einige Libellulidae (z.B. Orthetrum brunneum und Zenithoptera
fasciata).

Junktionsdomen sind auf den Queradern des basalen Radialfeldes nur bei einigen
"Calopterygoidea" und wenigen Anisoptera zu finden: Einen dorsalen Junktionsdom beim
RA besitzen die Euphaeidae (Euphaea) und Calopterygidae (Hetaerina, Calopteryx).
Einen ventralen Junktionsdom beim RP besitzen die Chlorocyphidae (Aristocypha),
Euphaeidae (Euphaea), Dieteriadidae (Heliocharis) und Calopterygidae (Hetaerina,
Calopteryx). Die Calopterygidae besitzen zudem einen ventralen Junktionsdom beim RA
sowie einen dorsalen Junktionsdom beim RP. Bei Euthore (Polythoridae) besitzen die
basalen Queradern zwar keine Junktionsdomen, aber gelenkige Junktionen am RA&RP.
Macrodiplax balteata (Macrodiplacidae) und Perithemis lais (Libellulidae) besitzen als
einzige untersuchte Vertreter der Anisoptera dorsale Junktionsdomen beim RA Bei den
Gomphidae und Libellulidae (außer Libellula ?) sowie Coryphaeschna (Aeshnidae)
besitzen die Enden der Queradem gelenkartige Anschwellungen am RA, jedoch keine
typischen Junktionsdomen.

c) Queradern des Arcularraumes:
Die Queradern des Arcularraumes, also des Flügelraumes zwischen RP und MA distal

des Arculus und basal der Mittelgabel, werden auch als Antefurcalia bezeichnet. Sie fehlen
bei einigen "Protozygoptera" t (Batkenia t, Terskeja t, Triassolestodes t) und
Archizygoptera t (Protomyrmeleon t; Abb. 19.) sowie den Hemiphlebioidea, Lestinoidea
(einschließlich Cretacoenagrion t; Abb. 14.), Coenagrionoidea (Abb. 28. und 49.),
Sieblosiidaet, Dysagrionidaet, Congqingiidaet, Pseudolestidae, Philogangidae, Diphlebiidae,
Amphipterygidae, Euarchistigmatidaet, Thaumatoneuridae, ChIorocyphidae, Polythoridae
(Abb. 36.) sowie den Oreopteridaet und bei Paraheterophlebiat (Myopophlebiidaet),
Shurabiolat und Cyc!othemist (Campterophlebiidaet). Stets vorhanden sind sie bei den
Zacallitidae t, Euphaeidae (einschließlich Litheuphaea t; Abb. 37.), Dieteriadidae und
Calopterygidae (Abb. 38.), die jedoch ebenfalls nur wenige (1-4) dieser Adern besitzen.
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Auch die "Protodonata" I, Protanisoptera 1 (Abb. 17.), zahlreiche Triadophlebiomorpha 1

(Abb. 18.) und "Protozygoptera" 1 (einschließlich Permagrion I) sowie Triassagrion 1

(Archizygoptera I; Abb. 19.a) besitzen zumindest eine Antefurcalquerader, meist sogar
mehrere. Relativ zahlreich sind die Antefurcalia bei den "Anisozygoptera" (einschließlich
Epiophlebia) und insbesondere den Anisoptera (Abb. 14.-16.,34.-35. und 39.-40.), bei
denen deren Anzahl nur im Hinterflügel höheren Gomphidae (z.B. Onychogomphus
uncatus) deutlich reduziert ist.

d) Queradem des Brückenraumes und Subnodalraumes:
Ein Brückenraum, also ein Flügelraum zwischen RP' und IR2 basal der Lestiden­

Schrägader, istnurbeiden meistenLestinoidea (Cretacoenagrionf, Nubiolestes, Synlestidae,
Megalestidae und Lestidae) und fast allen "Anisozygoptera" & Anisoptera (außer
Oreopteridael) ausgebildet (Abb. 14.-16. und 54.-58.). Bei den erwähnten Lestinoidea sind
stets zahlreiche Queradem im Brückenraum vorhanden ("lestine long bridge"), bei den
Anisoptera zumindest eine Querader (= Brückenquerader), meist jedoch mehrere. Bei den
übrigen Odonatoptera sind in dem entsprechenden Flügelbereich (FlügelraumzwischenRP'
und IR2 basal des RP2-Ursprunges), derjedoch distalnicht durch eine Schrägaderbegrenzt
ist, i.d.R. mehrere Queradem vorhanden. Bei Eugeropterum 1 ("Protodonata" t:
Eugeropteridael), TerskEjat (Archizygoptera I) und den rezenten Hemiphlebüdae ist nur
eine solche Querader vorhanden, während einigen Protanisoptera t (Ditaxineuridae;
Abb. 17.) und "Protozygoptera" t (Permolestidaet, Kennedyidaet und Triassolestodest) die
entsprechenden Queradem völlig fehlen.

Bei den Anisoptera ist zumindest eine Querader des Brückenraumes fast immer
vorhanden, die unmittelbar unteIhalb des Subnodus gelegen ist. Diese Querader wird als
Brückenquerader bezeichnet (Abb. 14., 54.-55. und 57.) und unterteilt den Brückenraum
in einen distalen Brückenraumund einen basalen Brückenraum(= Subnodalraum). Bei den
basalen Anisoptera (Aeschnidiidae t, Liassogomphidae I, Sonidae I, Cymatophlebüdae t,

Austropetalüdae, Gomphidae, Hemeroscopidae t, Cordulegastridae, Chloiogomphidae
und Synthemistidae) und ihren Stammgruppenvertretem (z.B. Heterophlebioidea t) sind
i.d.R mehrere QuerademinbeidenAbschnittenvorhanden. Bei denLibelluloidea, außer der
Synthemistidae und einiger Libellulinae (z.B. Libellula depressa), wurde die Anzahl der
Queradem im Subnodalraum deutlich reduziert (Abb. 16. und 57.). Bei den Petaluridae,
Aeshnidae und Libelluloidea (außer Synthemistidae und MacroIDÜdae) ist die Anzahl der
Queradem im distalen Brückenraum reduziert (Abb. 16. und 57.), da die Schrägadernach
basal verschoben wurde und der Brückenader nun unmittelbar benachbart ist. Bei den
Aeschnidiidae 1 und Austropetalüdae wurde die Anzahl der Queradem im distalen
Brückenraum durch eine Distalverschiebung der Schrägader deutlich erhöht. Bei einigen
Anisoptera (z.B. Uropetala und Petalura) wurde durch Ausbildung einer akzessorischen
Schrägader(Abb. 14.a), distalderLestiden-Schrägader, ein scheinbarer distalerBrückenraum
(Pseudo-Brückenraum) geschaffen, der zahlreiche Queradem beinhaltet.

e) Queradem der Diskoidalzelle, bzw. der Hypertrigonalzelle und Trigonalzelle:
Zum Verschluß der Diskoidalzelle durch Ausbildung einer basalen Diskoidalquerader

(posteriorer Arculus) sowie die Unterteilung der Diskoidalzelle in Hypertrigonalzelle und
Trigonalzelle durch die Ausbildung einer sekundären Querader (costale Trigonalquerader)
siehe Kapitel 4.1.6..

Die (ungeteilte) Diskoidalzelle der meisten Odonatoptera, namentlich aller
Hemiphlebioidea, Lestinoidea (Abb. 14., 32.,41. und 48.) und Coenagrionoidea (außer
Anomisma; Abb. 28. und 49.), ist frei von Queradem, selbst wenn die Diskoidalzelle noch
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basal offen ist (Abb. 17.-19.; Ausnahme: "Protodonata" I). Die Diskoidalzelle der
Epiophlebüdae ist nur als individuelle Abberation gelegentlich im Hinterflügel durch eine
Querader geteilt (FRASER, 1938c, 1957: 82-83). Bei einigen fossilen "Anisozygoptera"
(z.B. Isophlebüdael; Abb. 22.) sowie den Chlorocyphidae (einschließlich Disparocypha),
Polythoridae (Abb. 36.), Euphaeidae (Abb. 37.; außer einiger Gattungen, z.B. Epallage;
contra FRASER, 1957: Fig. 40, dessen Abbildung fehlerhaft beschriftet ist), Dicteriadidae
und Calopterygidae (Abb. 38. und 42.) sind dagegen Queradern in der Diskoidalzelle
vorhanden, die bei den Calopterygidae besonders zahlreich sind. Bei den Zacallitidae I, die
den erwähnten"Calopterygoidea" naheverwandt sein dürften, ist dieDiskoidalzellefreivon
Queradern. Von den übrigen Zygoptera ist nur die Diskoidalzelle der Gattung Devadatta
(Amphipterygidae) und Anomisma (Pseudostigrnatidae) durch Queradern unterteilt.

Die Trigonalzelle der Stenophlebüdael (nurHinterflügel) und zahlreicherAnisoptera ist
durch Queradern unterteilt: Die Liassogomphidael, Petaluridae (Abb. 14.a und 23.),
Austropetalüdae und Aeshnidae (Abb. 15. und 34.) sowie zahlreiche Gomphidae (z.B.
Phyllogomphoides und Hagenius) und Cordulegastridae (z.B. Cordulegaster diadema)
besitzen nur eine oder wenige Queradern, die Aeschnidüdae I, Aktassüdae t und
Cymatophlebüdae 1 dagegen zahlreiche, vemetzte Queradern. Die Trigonalzelle der
Heterophlebioidea I, Sonidae I, zahlreicher Gomphidae (z.B. Onychogomphus),
Hemeroscopidaet,wenigerCordulegastridae(z.B. Cordulegaster boltoni), Chlorogomphidae
und Libelluloidea (Synthemistidae, Gomphomacromüdae, Macromüdae, "Corduliidae",
Macrodiplacidae, Libellulidae) ist i.d.R ungeadert (Abb. 16. und 35.), mit Ausnahme von
Epophthalmia (Macromüdae) und einigen Libellulidae (oft im Vorderflügel, sehr selten im
Hinterflügel mit Queradern; Abb. 39.-40.).

Die HypertrigonalzellebesitztbeiUropetala carovei (petaluridae), den Austropetaliidae,
einigenbasalen Gomphidae (Lindeniiniund Gomphoidini), manchen Cordulegastridae (z.B.
Cordulegaster diadema), den Synthemistidae und wenigen "Corduliidae" (Idiophya und
Idionyx) und Libellulidae (z.B. Orthetrum brunneum und Zenithopterafasciata) id.R nur
eine einzige Querader im Vorderflügel, bei den Austropetalüdae sowie den erwähnten
Petaluridae, Gomphidaeund Libellulidae auch imHinterflügel (Abb. 14.3, 35. und 39.-40. ).
Bei den Aeschnidüdael, Cymatophlebüdael, Aeshnidae (Abb. 16. und 34.) und einigen
basalen Gomphidae (Lindeniini, Gomphoidini, z.B. Phyllogomphoides) sowie den
Chlorogomphidae und Macromüdae (außer Macromia und Didymops) sind dagegen meist
mehrere, parallele Queradern vorhanden. Die Hypertrigonalzelle der Heterophlebioidea t,
Liassogomphidael, Aktassüdaet, Petaluridae (außer Uropetala), Sonidaet, zahlreicher
Gomphidae (z.B. Hagenius und Onychogomphus), Hemeroscopidae t, mancher
Cordulegastridae (z.B. Cordulegaster boltoni), "Corduliidae" (z.B. Oxygastra curtisii;
Abb. 16.), Macrodiplacidae und der meisten Libellulidae ist frei von Queradern.

f) Queradem der Basalzelle:
Die Basalzelle ist bei den allermeisten Odonatoptera frei von Queradem. Bei den

"Protodonata" 1 beinhaltet der, der Basalzelle entsprechende Flügelraum, zahlreiche
Queradern. Ansonsten sindin derBasalzellenurbeidenPolythoridae(Abb. 36.), abberanten
Exemplaren von Heliocharis amazona (Dicteriadidae), Hetaerininae (Calopterygidae;
Abb. 38.) sowie den Aeschnidüdae I, wenigen Aeshnidae (Cephalaeschna =Indophlebia,
Dendroaeschna, Gynacanthaeschna, Periaeschna, Petaliaeschna, Heliaeschna,
Antipodophlebia, Telephlebia), Chlorogomphidaeund SynthemistidaeQueradernvorhan­
den. Bei Amphipteryx agrioides (Amphipterygidae) ist gelegentlich, als Abberation, eine
einzelne Querader in der Basa1zelle zu finden (FRASER, 1948: 48). Die Basalzelle von
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Stenophlebia latreillei t (Stenophlebüdae t) ist entgegen der Abbildung bei CARPENTER
(1992: Fig. 54) stets ungeadert (NEL et a1., 1993).

g) Cubitoanalqueradern (einschließlich Queradern der Cubitalzelle, Subdiskoidalzelle und
Subtrigonalzelle):

Die Queradern zwischen der M&Cu bzw. MP&CuA und der AA' bzw. CUP&AA'
werden als Cubitoanalqueradem bezeichnet. Dabei ist zu differenzieren zwischen den
sekundären Queradern des Flügelraumes zwischen Flügelbasis und CuP-Kreuzung
(Cubitalzelle) und des Flügelraumes zwischen CuP-Kreuzung und Subdiskoidalader
(Subdiskoidalzelle). Bei den Anisoptera kann die Subdiskoidalzelle zudem durch die
Ausbildung einerPseudo-Analis (sieheunten) in die basale Subdiskoidalzelleund die distale
Subdiskoidalzelle (= Subtrigonalzelle) unterteilt werden, in denen jeweils sekundäre
Queradern ausgebildet sein können oder nicht.

Die Cubitalzelle ist bei der Mehrzahl der Odonatoptera frei von Queradern. Bei den
"Protodonata" t beinhaltet der, der Cubitalzelle entsprechende Flügelraum, zahlreiche
Queradem. Ansonsten sindnur bei Polytaxineurat (Protanisopterat) (2), den Polythoridae
(Abb. 36.)und Calopterygidae(Abb. 38.), denArtenDevadattaargyoides(Amphipterygidae)
(3), Neurolestes trinervis (3), Dimeragrion percubitale (2), Podopteryx roseonotata
("Megapodagrionidae") (1), Anomisma abnorme (Pseudostigmatidae) sowie wenigen
fossilen "Anisozygoptera" und den Aeschnidüdaet Queradern in der Cubitalzelle vorhan­
den; mehr als drei Queradern jedoch nur bei den Polythoridae, Calopterygidae und
Aeschnidüdae. Die Cubitalzellevon Stenophlebia latreilleit (Stenophlebüdaet) ist entgegen
der Abbildung bei CARPENTER (1992: Fig. 54) stets ungeadert (NEL et a1., 1993). Das
gleiche gilt fiir die Epiophlebüdae und alle rezenten Anisoptera (!).

Die Subdiskoidalzelle der meisten Zygoptera (Hemiphlebioidea, Lestinoidea,
Coenagrionoidea, Dicteriadidae) ist ungeadert (Abb. 28., 32., 41. und 48.), die der
Chlorocyphidae, Polythoridae (Abb. 36.), Euphaeidae (Abb. 37.; einschließlich
Litheuphaeat, aber außer einigen rezenten Gattungen, wie z.B. Epallage), Calopterygidae
(Abb. 38. und 42.) sowie von Devadatta argyroides (Amphipterygidae), Phenacolestes
mirandust(Dysagrionidaet),Thaumatoneurainopinata(Thaumatoneuridae)undAnomisma
abnorme (pseudostigmatidae) ist durch Queradern unterteilt. Relativ zahlreich sind diese
abernur bei den Polythoridae und Calopterygidae. Eine Ausnahmebilden diePlatystictidae
(Abb. 49.), die als einzige Coenagrionoidea Queradem(3)in der Subdiskoidalzellebesitzen.
Bei den Epiophlebüdae ist nur im Hinterflügel eine Querader in der Subdiskoidalzelle
vorhanden. Das gleiche gilt fiir zahlreiche fossile "Anisozygoptera", einschließlich der
Heterophlebioideat. Bei den Liassogomphidaet (Anisoptera) sind in beiden Flügelpaaren
mehrere Queradern in der Subdiskoidalzelle vorhanden, von denenjedoch keine besonders
spezialisiert ist. Bei den übrigen Anisoptera ist in beiden Flügelpaaren id.R. zumindest eine
schrägstehende Querader vorhanden, die die Subdiskoidalzelle unterteilt.

Bei einigen Taxa ist diese Querader zu einer Pseudo-Analis umgebildet (siehe unten),
während diese Struktur im Hinterfliigel einiger "Cordulüdae" (z.B. Hemicordulia) sowie
allerMacrodiplacidaeund Libellulidaereduziert ist, deren SubdiskoidalzelleimHinterflügel
daher sekundär ungeadert ist (Abb. 35.). Inbeiden Flügelpaaren aller Austropetalüdae und
der meisten Gomphidae (z.B. Hagenius und Onychogomphus), der Sonidae t,
Hemeroscopidae t und Cordulegastridae sowie im Hinterfliigel der Petaluridae (außer
Uropetala) und "Cordulüdae" (Abb. 16.) ist nur diese eine Queradervorhanden. Derbasale
Abschnitt der Subdiskoidalzelle ist bei den Aeschnidiidae t, Aktassiidae t, Aeshnidae
(Abb. 15.und 34.),wenigen Gomphidae (z.B. Lindeniiniund Sieboldius), Chlorogomphidae
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Synthemistidae und Macromiidae in beiden Flügelpaaren durch weitere Queradern unter­
teih. Das gleiche gilt fiir den distalen Abschnitt der Subdiskoidalzelle (Subtrigonalzelle)

Aeschnidiidae 1 (beide Flügelpaare), Aktassiidae 1 (zumindest im Hinterflügel),
Cymatophlebiidae1(beide Flügelpaare), Petaluridae (mit Ausnahme von Uropetala nur im
Vorderflügel; Abb. 14.a), Aeshnidae (beide Flügelpaare; Abb. 15. und 34.), basalen
Gomphidae (Lindeniini nur Vorderflügel, Gomphoidini in beiden Flügelpaaren),
Chlorogomphidae(beideFlügelpaare), Macrodiplacidae(nurVorderflügel)undLibellulidae
(nur Vorderflügel; Abb. 39.-40.).

h) Pseudo-Analis:
Im Vorderflügel aller Petaluridae (einschließlich Protolindenia witteil; Abb. 14.a und

23.), mancher Gomphidae und aller Libelluloidea (Synthemistidae, Gomphomacromiidae,
Macromiidae, "Corduliidae", Macrodiplacidae, Libellulidae; Abb. 16. und 39.-40.) sowie
in beiden Flügelpaaren der Aeschnidiidae 1 und mancher Gomphidae (Gomphoidini sensu
CARLE, 1986;z.B. Phyllogomphoides undulatus) scheint sich die konvexe Ader CuP&AA'
basalder Subdiskoidaladerzu gabelnund derenanteriorerAstzurBasaleckederTrigonalzelle
zuverlaufen, während der posteriore Ast zurAnalecke ("Spitze") der Trigonalzelle verläuft
und gegenüber dem anterioren Ast reduziert ist, bzw. bei den Libellulidae sogar den
Charaktervon Quergeäderangenommenhat. DiesebeidenAdernbegrenzen eine Flügelzelle,
die als Subtrigonalzelle bezeichnet wird. Ein Vergleichvon Vorder- undHinterflügel sowie
dem Flügelgeäder der übrigen Anisoptera und "Anisozygoptera" zeigt, daß es sich bei den
anterioren Ast um eine sekundäre Bildung handelt (Pseudo-Analis; = AAo sensu NEL &
MARTINEZ-DELCLOS, 1993), welche aus einer Cubitoanalquerader heIVorgegangen ist
(Abb. 16., 34. und 78.), die sich bei allen Anisoptera (einschließlich Stammgruppe) findet.
Der posteriore Ast stellt, trotz seiner meist deutlich schwächeren Ausbildung, den wahren
Verlaufder CUP&AA' dar. Die Bildung einer Pseudo-Analis ist auffallig korreliert mit dem
Vorhandensein einer transversal gedehnten Trigonalzelle.

Die Cubitoanalquerader (siehe oben), die das Ausgangsmaterial der Pseudo-Analis
darstellt, findet sich in beiden Flügelpaaren der Liassogomphidae t, Cymatophlebiidae I,

Sonidael, Austropetaliidae, Aeshnidae, einiger Gomphidae (z.B. Hagenius brevistylusund
Onychogomphus uncatus), Cordulegastridae, Hemeroscopidae I, Neopetaliidae,
Chlorogomphidae sowie im Hinterflügel der Petaluridae (einschließlich Protolindenia
wittei I), Synthemistidae, Gomphomacromiidae, Macromiidae und "Corduliidae". Bei den
Macrodiplacidae und Libellulidae fehlt diese Querader imHinterflügel; sehr wahrscheinlich
sekundär. Bei Sona nectest (Sonidaet), einigen Gomphidae und den Synthemistidae ist im
Vorderflügel diePseudo-Analis-Bildungbereits angedeutet. Eine QueraderähnlicherLage,
aber fraglicher Homologie, ist auch im Hinterflügel einiger "Anisozygoptera" (z.B.
Epiophlebia superstes) vorhanden.

Die Pseudo-Analis gleicht dem basalen Abschnitt der AA' bzw. CuP&AA' in Durch­
messer ("Stärke"), Oberflächenstrukturund derkonvexenKorrugation. Sie inseriertbei der
Scheingabelnng der CuP&AA' stets mit einer primären Junktion (beidseitig), während der
Hauptast der echten CUP&AA' bei den Libellulidae dieser Gabelung mit einer sekundären
Junktion entspringt. Die entsprechende Cubitoanalquerader inseriert dagegen stets mit
einer sekundären Junktion, ist stets dünner als die CuP&AA' und besitzt eine neutrale
Korrugation sowie meist auch eine abweichende Oberflächenstruktur.

i) Schrägadern:
Bei den Libellen kommt eine typische Schrägader in der Flügelmitte zwischen demRPz

unddemIR2 derLestinoidea, "Anisozygoptera" undAnisopteravor (Abb. 14.-16.,54.-55.,
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57. und 58.) und wurde häufig generell als Lestiden-Schrägader ("lestine oblique vein")
bezeichnet, obwohlkeineswegs sicher ist, daß die Struktur in allen erwähnten Taxahomolog
ist. Die ähnliche Gestalt und relative Lage der Lestiden-Schrägader, welche im GrundpIan
der Lestinoidea und Anisoptera bei 60 % der Flügellänge zu finden ist, spricht fur die
Homologie der Lestiden-Schrägader bei den Lestinoidea (Cretacoenagrion t 60 %,
Nubiolestes 64 %, Synlestidae 62 %, Megalestidae 56 %, Lestidae 47 %), Sieblosüdae
(50 %), Epiophlebüdae (ca. 65 %)und den fossilen "Anisozygoptera" (50-65 %, meist ca.
55 %) sowie allen Anisoptera (52-64 % im Vorderflügel, meist ca. 60 %; außer bei den
Petaluridae nur ca. 48 % und bei den Austropetalüdae ca. 67 %). Bei Hemiphlebia,
Chorismagrion, Perilestes und Perissolestes fehlt die Lestiden-Schrägader vermutlich
sekundär.

Eine zweite, akzessorische Schrägader distal der primären Lestiden-Schrägader findet
sichbeidenrezentenPetaluridengattungen Uropetala undPetalura (Abb. 14.a), abberanten
Exemplaren von Cordulegaster und den fossilen Anisopteren Leptaeschnidium latum I,

Petalura (?) acutipennis I, Cymatophlebiella euryptera t und Protolindenia
deichmuelleri I, den fossilen "Anisozygoptera" Selenothemis liadis t, Oreophlebia lata I,

Xanthohypsa tillyardi 1und X praeclara 1 sowie angeblich auch bei einigen Aeshnidae und
einer anscheinend noch unbeschriebenen Anisoptere aus demWealden von Sussex, welche
Libelluliummahestehen dürfte (dieseAussagebasiert aufeinemFarbdia des Fossils, dasmir
von Ray Andress / London zur Verfugung gestellt wurde). Protolindenia deichmuelleri t

besitzt sogar eine dritte, distale Schrägader zwischen RP2 und IR2.
Auch der Subnodus derLibellen stellt, aufgrund seinerLage, Neigungund Tracheation,

eine echte Schrägader dar und ist in Kapitel 4.1.4. näher beschrieben. Diese Subnodal­
schrägader ist bei allen *Odonata sowie den Protanisoptera I, Triadophlebiomorpha 1

(einschließlich Triadotypus 1 und Piroutetia t) und einigen "Protozygoptera" t
(Permolestidae t) und Archizygoptera t (Triassagrion I) deutlich ausgebildet. Bei den
meisten "Protozygoptera" 1und Archizygoptera I, ist die Subnodalschrägader, wie bei den
Sieblosiidaet (Zygoptera), senkrecht gestellt und basad verschoben, woduch sie oft nicht
mehr eindeutig unterschieden werden kann von anderen Queradem, die im Bereich des
NoduszwischenRAundRPliegen. Eine der Subnodalschrägadermöglicherweisehomologe
Schrägader findet sich weiter distal zwischen RA und RP bereits bei den
"Meganeuridae" 1(außer Namurotypus t, Oligotypus t und Kargalotypus I), obwohl diese
noch gar keinen echten Nodus besitzen (siehe Kapitel 5.2.). Eine ähnliche Schrägader
besitzen auch die Protanisopteral (außer Ditaxineurellal; Abb. 17.).

Alle Triadoplebüdaet (TriadophlebiomorphaI) besitzen sowohl einen echtenNodus mit
Subnodalschrägader, als auch eine besondere Triadophlebüden-Schrägader im distalen
FlügelabschnittzwischenRAundRP(Abb. 18.). Eineweitere, charakteristische Schrägader
findet sichzwischenRPl undIRl derasiatischenLibellengattungPhiloganga(Philogangidae),
was dafur sprechen könnte, daß bei dieser Gattung der IRl tracheenversorgt ist, im
Gegensatz zu allen übrigen Odonata.

DiekleineundgroßeLibelhiliden-Schrägader(= "libelhilidobliquevein" sensuNEEDHAM
& BROUGIITON, 1927) sind keine echten Schrägadem (im Sinne der Definition in Kapitel
5.1.), da sie eine umgekehrte Neigung haben und keine Tracheen fUhren. Es handeh sich
vielmehr um "normale Queradern, die nurverlängert und derart schräggestellt wurden, daß
das posteriore Ende deutlich basal des anterioren Endes zu liegen kommt. Die große
Libelluliden-Schrägader findet sich in beiden Flügelpaaren der Macrodiplacidae und
Libellulidae (außer Tetrathemistinae) zwischen RPl und RP2 und stellt in diesemFlügelfeld
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stets die zweite Querader dar (Abb. 57.). Die kleine Libelluliden-Schrägader findet sich in
beiden Flügelpaaren IIlJIllcher LJ.bellulidae (z.B. Sympetrum; Abb. 57.) zwischen IR2 und
RP" und stellt in diesem Flügelfeld id.R. die zweite oder dritte Querader dar.

4.1.16. Flügelzellen

1.) Basalzelle und Cubitalzelle:
Die Basalzelle (Abb. 14) liegt zwischen dem konvexen doppehen Radialstamm (RA&RP)

und demkonkavenMediocubitalstamm(M&Cu). Sie wirdbasal durch die Flügelbasisbegrenzt
und distal durch den konvexen Arculus. In Flügeln mit einem unvollständigemArcu1us (rezent
nur im Vorderflügel von Hemiphlebia und Chorismagrion), also einer basal offenen
Diskoidalzelle, geht dieBasalzelle fließend in die Diskoidalzelleüber (Abb. 17.-19., 72.-76. und
78.a). Bei den "Eugeropteridae" t und "Erasipteridae" 1("Protodonata" I) wird das Flügelfeld,
welches der Basalzelle entspricht anterior durch den konkaven RP -, posterior durch den
konvexen Media-Stamm (M +) und distal durch die konvexe MA und deren Anastomose mit
dem RP (Pseudo-Arculus) begrenzt (Abb. 67.-71.).

Die Cubitalzelle der Odonata (Abb. 14.) liegt zwischen demkonkaven Mediocubitalstamm
(M&Cu) und der konvexen AA', bzw. bei gestielten Flügeln demkonvexen Petiolushinterrand
(AA'&AA"&AP). Sie wird basal durch die Flügelbasis begrenzt und distal durch die neutrale
CuP-Kreuzung. Bei den "Eugeropteridae" t und "Erasipteridae" 1("Protodonata" I) liegt das
Flügelfeld, welches der Cubitalzelle entspricht, zwischen dem konkaven Cubitalstamm
(Cu -) und der konvexen AA' und wird distal durch den konkaven CuP (CuP-Kreuzung)
begrenzt (Abb. 67.-71.). Bei einigen Triadophlebiomorpha 1 (Mitophlebüdae t und
Triadophlebüdae I) fehlt die CuP-Kreuzung und die Cubitalzelle (Abb. 18. und 73.-74.), da die
AA' mit dem M&Cu verschmolzen ist. Bei Mitophlebia ist dafiir eine Pseudo-Cubitalzelle
ausgebildet, die zwischen dem M&Cu und dem Flügelhinterrand (AA'&AA"&AP) liegt, und
distal durch die queraderartige AA' begrenzt wird (Abb. 73.). Bei zahlreichen
"Protozygoptera" I(außerPermolestesl, Kennedyal, Permepallage lund Triassolestodes t)und
den Archizygoptera t (außer Triassagrion t) ist die Cubitalzelle nicht klar abgrenzbar
(Abb. 19.b), da die CuP-Kreuzungnicht zu erkennen ist, wasmöglicherweisenur daraufberuht,
daß sie wegen ihrer extrembasalen Lage (vergl. Kennedya t) id.R. nicht fossilisiert wurde. Die
vermeintliche Cubitalzelle der "Protozygoptera" t (z.B. Permagrion I) entspricht der
Subdiskoidalzelle der Odonata, da sie distal nicht durch die CuP-Kreuzung, sondern durch die
Subdiskoidalader begrenzt wird (contra FRASER, 1957).

2.) Diskoidalzelle:
DieDiskoidalzelleliegt zwischenMAundMP. Siewirdbasalbegrenzt durch eine sekundäre

Querader (basale Diskoidalquerader), die auch den posterioren Anteil des Arculus bildet, und
wird distal begrenzt durch eine konvexe Ader (distale Diskoidalader), die der MA entspringt
(Abb. 14.). Da bei den Protanisoptera I, Triadophlebiomorpha I, "Protozygoptera" I,

Archizygoptera 1 und Tarsophlebioidea t sowie im Vorderflügel zahlreicher fossiler
"Anisozygoptera" und der rezenten Hemiphlebüdae und Chorismagrionidae, die basale
Diskoidalquerader primär fehh, wird deren Diskoidalzelle als "basal offen" bezeichnet
(Abb. 17.-19., 69.b, 72.-76. und 78.a). Es ist auffii.llig, daß dies, mit Ausnahme der zwei
australischen Reliktarten Hemiphlebia mirabilis und Chorismagrion risi, ausschließlich bei
fossilen Odonatoptera der Fall ist. Die "Protodonata" 1besitzen keine Diskoidalzelle, da ihnen
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sowohlbasale Diskoidalquerader als auch distale Diskoidalader fehlen (Abb. 67.-71.), obwohl
zahlreiche unspezialisierte Queradern zwischen MA und MP vorhanden sind.

Die Diskoidalzelle der Zacallitidae I, weniger Chlorocyphidae (z.B. Disparocypha), der
Polythoridae (Abb. 36.), Euphaeidae (Abb. 37.), Calopterygidae (außer Caliphaeinae;
Abb. 38.), Diphlebüdae, Euarchistigmatidae I, und Thaumatoneuridae, der Gattung Lestoidea
(nMegapodagrionidaen), derPlatystictidae (Abb. 49.)undeinigerProtoneuridae(zB.Isostictinae)
und Platycnemididae ist weitgehend rechteckig, während die der übrigen Odonata distal einen
mehr oder weniger spitzen Winkel bildet. Distal extrem spitz zulaufend ist die Diskoidalzelle
der höheren Lestinoidea (Synlestidae, Megalestidae, Lestidae; Abb. 32. und 41.) und der
Coenagrionidae sowie der Epiophlebüdae (nAnisozygopteran). Die anteriore Seite (MA+) der
Diskoidalzelle der Polythoridae (Abb. 36.) ist nach posterior gewölbt (konkav). Die gesamte
Diskoidalzelle der Hetaerininae (Abb. 38.) ist nach anterior gewölbt (konvex). Bei den
zahlreichen Zygoptera ist die Diskoidalzelle im Hinterflügel zumindest geringfugig länger als
im Vorderflügel (Polythoridae: Euthore plagiata; Dicteriadidae: Heliocharis amazona;
Amphipterygidae: Rimanella areana; nMegapodagrionidaen: Megapodagrion venale;
Pseudostigmatidae: Mecistogaster linearis;Protoneuridae: Neoneuramyrtae;Platycnemididae:
Platycnemis acutipennis). Bei den Gattungen Chalcopteryx (Polythoridae), Amphipteryx
(Amphipterygidae) und Pseudolestes (Pseudolestidae) ist diese Längendifferenz besonders
deutlich ausgeprägt. Beiden Chlorocyphidaeund Oxystigmawilliamsoni(''Megapodagrionidaen)
ist die Diskoidalzelle in beiden Flügelpaaren extrem verlängert.

Bei den Stenophlebüdae und Anisoptera (einschließlich Liassogomphidae 1 und
AeschnidiidaeI) ist dieDiskoidalzelleinbeidenFlügelpaarenin eineanteriore Hypertrigonalzelle
und eine posteriore Trigonalzelle unterteilt (Abb. 14.), während dies bei den
Heterophlebioidea 1 (Schwestergruppe der Anisoptera) nur im Hinterflügel der Fall ist. Die
Hypertrigonalzelle und Trigonalzelle sind id.R. von dreieckiger Form. Lediglich bei den
Heterophlebioidea t (Abb. 78.c) und den Liassogomphidae 1 sowie im Hinterflügel von
Macrodiplax balteata (Macodiplacidae) hat die Hypertrigonalzelle eine viereckige Gestalt,
während bei sehrwenigen Gomphidae (Archaeogomphus: nur imVorderflügel), nCordulüdaen

(Idiophya und Cordulephya: nur im Vorderflügel) und Libenulidae (Tetrathemistinae: beide
Flügelpaare) die Trigonalzene eine viereckige Gestalt hat. Außerdem ist eine viereckige
Trigonalzelle bei einigen Vetretem der Libellu10idea (zB. Orthetrum; Abb. 39.) gelegentlich
als Abberation zu finden. Die anteriore Seite der Hypertrigonalzelle der Gomphidae und
Libellu10idea (Abb. 16., 35., 39.-40. und 66.b) ist stark nach anterior gewölbt (konvex),
während sie bei den übrigenAnisoptera gerade oder nur geringfugig gewölbt ist (Abb. 14.-15.,
23.,34. 66.b und 78.).

Falls die Trigonalzelle nicht gleichschenklig ist wird sie als transversal gedehnt bezeichnet,
wenn die Costalseite (anteriore Seite) die kürzeste Seite ist und als longitudinal gedehnt
bezeichnet falls die Costalseite die längste Seite ist. Die Trigonalzelle der Liassogomphidae 1

(Hinterflügel) ist etwa gleichschenklig, die der Austropetalüdae und Hemeroscopidae 1 in
beiden Flügelpaaren nur geringfugig longitudinal gedehnt. Die Trigonalzelle der Aeshnidae
(Abb. 15. und 34.), Hageninae (Gomphidae: Sieboldius und Hagenius) und Cordulegastridae
ist in beiden Flügelpaaren deutlich longitudinal gedehnt. Die Trigonalzelle der
Aeschnidiidae 1ist in beiden Flügelpaaren extremtransversal gedehnt. Eine solche transversale
Dehnung in beiden Flügelpaaren findet sich ansonsten nur noch bei einigen Gomphidae
(zB. Phyllogomphoides),jedochinweitausgeringeremUmfimg. Bei den Sonidael, Petaluridae
(Abb. 14. und 23.), den meisten Gomphidaeund den Libellu10idea (Abb. 16.,35. und 39.-40.)
ist die Trigonalzelle desVorderflügels, imVergleichzu derjenigen desHinterflügels, transversal
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gedehnt. Besondersstarktransversalgedeht istdie Trigona1zelleimVorderflügelderLibellulidae
(außer Tetrathemistinae) und der Gattung Petalura (petaluridae). Die Chlorogomphidae sind
das einzige Taxon bei dem die Trigona1zelle im Hinterflügel, gegenüber deIjenigen des
Vorderflügels, etwas transversal gedehnt ist.

Einer der Odonaten-Diskoidalzelle ähnlicheBildungfindet sich außerhalb der Odonatoptera
bei einigen Myrmeleontoidea (Neoptera: Planipennia: Ascalaphidae und Myrmeleontidae,
insbesondere Stilbopteryginae), deren Flügelgeäderauch sonst einigeÄhnlichkeitenzu dem der
Libellen besitzt, z.B. längliche Flügelform mit zahlreichen Längsadern und Queradern
(Symplesiomorphie), zahlreiche vertikale Queradern am Costalrand (Symplesiomorphie) und
gelenkige Querader-Längsader-Junktionen (Konvergenz bei den Ascalaphidae) sowie ein
Petiolus bei einigen Ascalaphiden-Gattungen (z.B. Neuroptynx). Bei der uDiskoida1zelleu der
Myrmeleontoidea handeh es sich zweifellos um eine Konvergenz, da diese Struktur, im
Gegensatz zu den Odonata, distal durch eine Verschmelzung des CUP mit einem CuA-Ast
begrenzt wird.

3.) Subdiskoidalzelle und Subtrigonalzelle:
Die Subdiskoida1zelle liegt zwischen der konkaven MP (bzw. MP&CuA) und dem

konvexen CuP&AA' (Abb. 14., 32., 35. und 41.). Sie wird basal durch die neutrale CuP­
Kreuzung begrenzt und distal durch die Subdiskoidalader (= CuA). Bei den UProtodonata" t,

Protanisoptera I und Triadophlebiomorpha t ist eine solche Subdiskoida1zelle nicht im eigent­
lichen Sinne vorhanden, da der CuA noch nicht durch die MP eingefangen ist und somit keine
Subdiskoidalader als distale Begrenzung existiert (Abb.17.-18. und 68.74.). Die scheinbare
Subdiskoida1zelle von Zygophlebia I (Triadophlebiomorpha r, Abb. 72.) wird distalnicht durch
dieSubdiskoidalader, sondemdurch eineschrägeQueraderbegrenzt (Pseudo-Subdiskoidalzelle).
Bei den "Protozygoptera" I (z.B. Permagriont) ist die Subdiskoidalzellenach basalverschoben
und ähnelt daher eher einer Cubitalzelle (siehe oben). Die scheinbare Subdiskoidalzelle dieser
Taxa ist eine sekundäreZelle (Pseudo-Subdiskoidalzelle), die basal durch die Subdiskoidalader
und distal durch eine schräge Querader begrenzt wird (Abb. 76.). Bei den Tarsophlebioidea I

("Anisozygoptera") ist die Diskoidalzelle im Hinterflügel offen und relativ klein, während die
Subdiskoidalzelle deutlich vergrößert ist und Gestalt und Funktion einer geschlossenen
Diskoida1zelle angenommenhat. Diese Strukturwurdevon NEL etal. (1993) daher als "Pseudo­
Diskoidalzelle" bezeichnet. Die Subdiskoidalzelle der lsophlebiidael (UAnisozygopteraU) ist
distaloffen, da sich der CUP&AA' imQuergeäder auflöst bevor erdie Subdiskoidalader (= CuA)
erreicht (Abb. 22.).

BeizahlreichenAnisoptera(Abb.14.-16., 23., 34. und 78. ) wird die Subdiskoida1zelle durch
eine umgebildete Cubitoanalquerader (bzw. Pseudo-Analis) unterteilt in eine basale
Subdiskoidalzelle und eine distale Subdiskoidalzelle (siehe Kapitel 4.1.15.). Diese distale
Subdiskoidalzelle ist deutlich vergrößert und von dreieckiger Gestah. Da sie posterobasal des
Flügeldreiecks (Trigona1zelle) gelegen ist wird sie als Subtrigona1zelle bezeichnet. Eine solche
Subtrigona1zelle findet sich im Vorderflügel aller Petaluridae (einschließlich Protolindenia
witteit; Abb. 14. und 23.), mancher Gomphidae und aller Libelluloidea (Synthemistidae,
Gomphomacromiidae, Macromiidae, uCorduliidae", Macrodiplacidae, Libellulidae; Abb. 14.,
16. und 39.-40.) sowie in beiden Flügelpaaren der Aeschnidiidae I und mancher Gomphidae
(Gomphoidini sensu CARLE, 1986; z.B. Phyllogomphoides undulatus).

4.) Zellen der Flügelfläche:
In der anterioren Flügelregion, bzw. entlang des Flügelvorderrandes, aller Odonatoptera

(außer Aeschnididae I und dem distalen Flügelabschnitt der Pseudostigmatidengattung
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Megaloprepus) sind auschließlich rechteckige Zellen vorhanden, während in der posterioren
Flügelregion, bzw. entlang des Flügelhinterrandesid.R. polygonale Flüge1zellen domininieren,
sofernnicht alle Flüge1zellenrechteckig sind (Abb. 14.-19.,34.-40. und 57.-59.). Die erwähnte
anteriore Flügelregion erstreckt sich von der FlügeIbasis bis zum Pterostigma, bzw. bis zum
Apex fa1ls kein Stigma vorhanden ist; sie wird anterior begrenzt durch den Costalrand und
posterior begrenzt durch den RA&RP, RP-Stamm, RP' und RPI.

Bei den meisten Odonatoptera dominieren im posterioren Bereich die polygonalen Zellen,
währendbeizahheichenZygoptera (Perilestidae, Chlorocyphidae, Polythoridae, Dicteriadidae,
Caliphaeinae, Calopteryginae, Thaumatoneuridae, "Megapodagrionidae", Pseudostigmatidae,
Platystictidae, Protoneuridae, Platycnemididae und Coenagrionidae) überwiegend oder aus­
schließlich rechteckige Zellenvorhanden sind (Abb. 59.). Bei denHemiphlebiidae, Synlestidae,
Lestidae, Euphaeidae, Hetaerininae, Amphipterygidae und wenigen Coenagrionoidea
(z.B. Pyrrhosoma) sind dagegen sowohl rechteckige als auch pentagonale Zellen zahheich
vorhanden(Abb. 14.). HexagonaleZelle sindnurbeiallen "Anisozygoptera" (außerEpiophlebia)
undAnisoptera(mitwenigenAusnahmen, z.B. Perithemis) dominierendbzw. häufig (Abb. 14.­
16.). Relativ häüfig sind hexagonale Zelle außerdem bei den Epiophlebiidae sowie den
Sieblosiidae 1, Philogangidae, Diphlebiidae und manchen Amphipterygidae (Pentaphlebia,
Devadatta). Nur partiell vorhanden sind sie bei den Synlestidae, Chlorocyphidae, Euphaeidae
(außerLitheuphaeat), Dicteriadidae, Calopterygidae, derAmphipterygidengattungAmphipteryx,
Thaumatoneuridae, einigen "Megapodagrionidae", (Hypolestes, Philogenia), während sie bei
den Perilestidae, Lestidae, Polythoridae, der Amphipterygidengattung Rimanella, zahheichen
"Megapodagrionidae" (Orystigma, Megapodagrion) und den übrigen Coenagrionoidea
(Pseudostigmatidae, Platystictidae, Protoneuridae, Platycnemididae und Coenagrionidae)
meistvollkommenfehlen. MitwenigenAusnahmenist also eine deutlicheReduktion desAnteils
hexagonaler Zellen bei den Zygoptera festzustellen.

4.1.17. Analschleife und Analdreieck

1.) Analschleife:
Als Analschleife wird eine charakteristische Figur aus konvexen Längsaderästen im

Hinterflügel der Anisoptera und einiger ihrer Stammgruppenvertreter bezeichnet (Abb. 14.,
16.,34.-35. und 78.). Bei den Anisoptera wird die Ana1schleife basal durch einen sekundären
Ast der AA' (AAlb) begrenzt und distal durch den ersten Gabelast des CuA (CuA"). Bei den
Heterophlebioidea 1, also der Schwestergruppe der Anisoptera ist ebenfalls eine Analschleife
ausgebildet, diejedoch extremklein ist (nur eine einzigeZelle !)undsich zudeminzweiweiteren
Punkten von deIjenigen der Anisoptera unterscheidet (Abb. 78.c):

a) Die basale Begrenzung wird durch die AA2b gebildet, also denjenigen, sekundären Ast der
AA', derzumAnalwinkelverläuft. Da eineAAlbplesiomorph fehltund eineBasalverschiebung
der AA2b in der Stammgruppe der Anisoptera nachgewiesen werden kann, handelt es sich
bei dieser Merkma1sausprägung um eine Plesiomorphie.

b) Die posteriore Begrenzung wird nicht durch eine sekundäre Verstärkung des Quergeäders
gebildet, wie bei denAnisoptera, sondern durch den CuA", derparallelzumFlügelhinterrand
in Richtung FlügeIbasis verläuft (NEL et al., 1993). Der CuA" bildet also sowohl die distale
als auch die posteriore Begrenzung der Ana1schleife, während der CuA" der Anisoptera
vertikal zum Flügelhinterrand verläuft. Da der CuA" auch bei den ursprünglicheren
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Isophlebioidea t vertikal zum Flügelhinterrand verläuft handelt es sich bei dieser
Merkrna1sausprägung um eine Autapomorphie der Heterophlebioidea t.

Möglicherweise handelt es sich bei der Analschleife der Heterophlebioidea t ohnehin um eine
konvergente Bildung, da die basalsten Anisoptera (Liassogomphidae t, Aeschnidiidae t und
Aktassiidae t) noch keine Analschleife besitzen. Diese fehlt auch den Cymatophlebüdae t sowie
einigen Petaluridae (z.B. Männchen von Phenes raptor), Gomphidae (z.B. Gomphus,
Archaeogomphus und Cyanogomphus, "Cordulüdae" (Cordulephya) und Libellulidae
(Tetrathemistinae). Die Analschleife der Sonidae t ist nur eine einzige Zelle groß und auch die
Analschleife der Petaluridae (z.B. Tachopteryx thoreyi mit 3-4 Zellen, Tanypteryx hageni mit
3-4 Zellen), Austropetalüdae (z.B. Austropetalia patricia mit 3 Zellen) und Gomphidae
(z.B. Phyllogomphoides undulatus mit 3 Zellen, Hagenius brevistylus mit 3-4 Zellen und
Onychogomphus uncatus mit 2 Zellen) ist nur maximal 3-4 Zellen groß, sofern sie überhaupt
zu erkennen ist. Eine mehr als 4 Zellen große Analschleife besitzen lediglich die Aeshnidae
(z.B. Aeshna cyanea mit 12 Zellen), manche Cordulegastridae (z.B. Zoraena bilineata und
Cord.ulegaster erronea mit 5-6 Zellen, C. diadema und C. obliqua mit 5 Zellen), die
Hemeroscopidae t (Hemeroscopus baissicus t mit 16 Zellen) und Chlorogomphidae
(z.B. Chlorogomphus campioni mit 10 Zellen) sowie die meisten Libelluloidea (Macromüdae:
Macromia georgiana und Didymops jloridiensis mit 6 Zellen; "Cordulüdae": Oxygastra
curtisü mit 12 Zellen; Macrodiplacidae: Macrodiplax balteata mit 15 Zellen; Libellulidae:
Orthetrum brunneum mit 25 Zellen, Perithemis lais mit 15 Zellen).

Die Analschleife der "Non-Libelloidea" und der basalen Libelluloidea (Synthemistidae,
Gomphomacromüdae und Macromüdae) ist rundlich und besitzt keine konkave Mittelrippe
(Cuspl -). Sie wird posterior durch eine horizontale Ader abgeschlossen, die durch eine
sekundäreVerstärkung desQuergeäders entsteht(Abb. 34.). FehltdieseposterioreBegrenzung
(z.B. beiMännchenvonPhenes) so wird in derLiteraturmeist derBegriff"offeneAnalschleife"
verwendet, obwohl eigentlich überhaupt keine Analschleife ausgebildet ist (Abb. 23.).

DieAnalschleife der"Cordulüdae",MacrodiplacidaeundLibellulidaeistdagegen langestreckt
und wird durch eine konkave Interkalarader Cuspl- (Mittelrippe) in zwei Längshälften geteilt
(Abb. 16. und 35.). Sie wird posterior durch eine Verschmelzung von AAlb und CuA"
abgeschlossen. Letzteres findet sich innerhalb der "Non-Libelluloidea" lediglich bei weiblichen
Exemplaren von Phenes raptor (Petaluridae). Die Analschleife der Macrodiplacidae und
insbesondere der LJoellulidae hat zudem durch die Ausbildung eines Cuspl-Spornes einen
stiefelformigenUmriß, weswegen sievon TILLYARD(1914) als "italianloop" bezeichnet wurde
(Abb. 35.). Dieser Sporn ist ein sekundärer, konkave Seitenzweig des Cuspl, der stetsmit einer
sekundären Junktion entspringt. Auffiillig ist bei den Libellulidae die Gestaltähnlichkeit der
transversalgedehntenTrigonalzelle imVorder:fl.ügelmit der ebenfallslanggestrecktenAnalschleife
im HinterflügeL

Zusätzlich zu der primären Analschleife besitzen zahlreiche Aeshnidae (z.B. Aeshna
cyanea) auch ein bis zwei akzessorische Analschleifen, die seitlich durch den CuA" und CuA'­
Äste begrenzt werden. Bei Aeshna cyanea enthält diese akzessorische Analschleife beispiels­
weise ca. 13 Zellen und ist damit mindestens genauso groß wie die primäre Analschleife
(Abb.34.).

InderAnalschleife derLJoelluloidea (Abb. 16. und 35.) istnaheder SpitzederDiskoidalzelle
eine auffiillige, schräge Querader ausgebildet, die vom CuA ("Gaff') zum Cuspl ("Mittelrippe"
derAnalschleife) verläuft. Eine dieser Queraderhomologe Ader ist auch in der Analschleife der
meisten übrigen Anisoptera (außer Aeshnidae; Abb. 34.) nachzuweisen, jedoch weit weniger
deutlich ausgebildet.
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2.) Analdreieck:
hn Hinterfliigel aller männlichen Anisoptera, die einen Analwinkel besitzen, ist auch ein

Analdreieck ausgebildet (Abb. 14., 16., 23., 33. und 78.). Es fehlt daher lediglich den
Aeschnidiidae t (siehe Kapitel 4.2.4. Punkt 5.), Anactini (Aesbnidae), wenigen "Corduliidae"
(Hemicordulia) sowie allen Macrodiplacidae und Libellulidae (Abb. 35.). Es wird basal durch
den Analrand (AA"&AP) begrenzt und distal durch die AA2b, also einen sekundären Ast der
AA'. Anterior wird das Analdreieck durch die AA' begrenzt, während seine posteriore Spitze
durch eine Verschmelzung von Analrand und AA2b entsteht, die unmittelbar am Analwinkel
erfolgt (Abb. 33.). Mit Ausnahme den Libelluloidea und einiger Gomphidae ist innerhalb des
Analdreiecks der rezenten Anisoptera stets ein vertikal verlaufender, sekundärer Ast der AA'
zufinden (AA'b), der sich distal einmal aufgabeh, sodaß dasAnaldreieck in dreiZellenunterteilt
ist (Abb. 33.), die bei einigen Arten zusätzlich sekundär unterteilt sein können, Bei den
lsophlebioidea t, Heterophlebioidea t und den Liassogomphidae t ist ebenfalls ein Analdreieck
ausgebildet. DessenBasalseiteistjedochweniger geradeund seineFläche istwesentlichgrößer,
da die AA2b noch weiter distal entspringt, während sie in der Stammlinie der rezenten
Anisoptera nach basal verschoben wurde (Abb. 78.).
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4.2. BESCHREIBUNG ANDERER FLÜGELMERKMALE DER LIBELLEN:

4.2.1. Flügelmembran

1.) OberfiichenstIUktur:
Die imaginale Flügelmembran der Ephemeroptera und Odonata ist 2-3 /-lm stark und

vollkommenglatt (Symplesiomoxphie), d.h. es fehlen nichtnurkutikuläre Mikroskulpturen, die
beispielsweise aufden Flügelmembran der lsoptera zu finden sind (ROONWAL, 1985), sondern
auchjeglicheMicrotrichen(Aculeae/ Trichome= unechteHaare), imGegensatzzu denmeisten
Neoptera, einschließlich der rechtursprünglichen Plecoptera. Desgleichenfehlen Macrotrichen
(Setae = echteHaare) aufderFlügelmembran derEphemeroptera und Odonatavöllig (Abb. 82.­
84.), obwohl diese bei den Neoptera sehr verbreitet sind, z.B. zahlreich bei den Mecoptera
(Panorpa; Abb. 85.) und spärlich bei den Ascalaphidae (z.B. Libelluloides longicomis). Die
glatteFlügelmembrander"Palaeoptera" beruht aber sehrwahrscheinlich aufSymplesiomoxphie
und kann somit deren Validität als monophyletisches Taxon nicht begründen.

Als Abberation können jedoch gelegentlich vereinzelte Macrotrichen in der basalen
Flügelmembran zu finden sein, z.B. im Cubitoanalraum des Hinterllügels von Tachopteryx
thoreyi (Petaluridae). Bei Euphaea guerini (Euphaeidae) waren in 18 von 20 untersuchten
Flügeln Macrotrichen auf der Dorsalseite der BasaIzelle zu finden, meist sogar mehrere
Macrotrichen in einer Reihe. Zumindest bei dieser Art scheint daher die vermeintliche
"Abberation" den Normalzustand darzustellen. Ebenfulls beiEuphaea guerini sind regelmäßig
die Mikroskupturen des Pterostigmas auch auf der benachbarten Flügelmembran zu finden
(siehe Kapitel 4.1.5.).

2.) Färbung:
Eine Färbung größerer Bereiche der Flügelmembran durch Pigmentfarben findet sich

insbesondere bei zahlreichen Arten der höheren "Calopterygoidea" (Chlorocyphidae,
Polythoridae, Euphaeidae und Calopterygidae) sowie bei den Libelluloidea (Synthemistidae,
"Corduliidae", Macrodiplacidae und Libellulidae). Bei den Polythoridae ist oft nur der
Hinterflügel gefärbt. Bei den Austropetaliidae und Neopetaliidae ist die Flügelmembran am
Costalrand rotbraun gefleckt. Alle übrigen rezenten Libellen haben mit wenigen Ausnahmen
stets eine klar-transparente Flügelmembran, die bestenfulls im Bereich der Basis und/oder des
Apex getrübt (opak) oder auch leicht gelblich oder bräunlich gefärbt sein kann. Bei den
erwähntenAusnahmenhandeltes sichumfolgende Taxa: Chlorolestes (Synlestidae), Indolestes
(Lestidae), Orolestes (Lestidae), Paraphlebia (Megapodagrionidae), Megaloprepus
(Pseudostigmatidae), Chloroneura (Protoneuridae), Acanthallagma (Coenagrionidae),
Thaumatoneura (Thaurnatoneuridae),Diphlebia (Diphlebiidae),Pseudolestes (pseudolestidae)
und Telephlebia (Aeshnidae). BeiderZygoptereMicrostigmarotundatum (pseudostigmatidae)
kommt diekräftiggelbeFärbung desdistalenF1ügelabschntttsdurch einsekundäresArchaed.ictyon
gelber Flügeladern zustande (Abb. 81.).

DiemetallischblauglänzendenFlügelzahlreichermännlicherCalopterygidae(z.B. Calopteryx
virgo) kommennicht durch eine entsprechende Färbung derFlügelmembran zustande, sondern
beruhen auf einer Strukturfärbung der Flügeladern selbst, die zudem ein besonders dichtes
Netzwek bilden. Der Interferenzglanz des Flügelgeäders wird durch eine dunkel-opake
Pigmentfärbung der Flügelmembran unterlegt und dadurch verstärkt. Bei den Euphaeidae
(z.B. Euphaea guerini) beruht der sehr ähnliche Glanzeffekt hingegen auf einer lackartigen
Strukturfärbung der Flügelmembran, während die Flügeladern matt-schwarz gefärbt sind.
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Während bei zahlreichen anderen Insekten ein Strukturglanzeffekt durch spezielle
Kutikularschuppen erreicht wird, z.B. Hoplia (Coleoptera: Scarabaeidae), Phyllobius
(Coleoptera: Curcolionidae), Morpho (Lepidoptera: Morphidae) beruht der Metallglanz bei
den Odonata stets auf einer entsprechenden Spezialisierung der flächigen Kutikula. Der
irisierende Perlmuttglanz der ungefärbten Flügelmembran, insbesondere juveniler Imagines,
basiert dagegen aufder Interferenzwirkung der zweiparallelen Membranschichten (WEBER &
WEIDNER., 1974: 32).

Auffiillig ist die Tatsache, daß bei denjenigen Taxa, die eine glänzende FlügeIßrbung und
eine geschlossene Flügelruhehaltung besitzen (z.B. Aristocypha fenestrella und Calopteryx
virgo), beiden Seiten des Flügels diesen Glanzeffekt aufweisen, während bei Taxa mit offener
Flügelruhehaltung (z.B. ChalcopteryxscintillansundEuphaeaguerini) nurdieFlügeloberseite
den Glanzeffekt zeigt.

Fossil erhaltene Flügelfarbungen sind, mit Ausnahme einiger tertiärer Fossilien
(z.B. Zacalittesl; siehe auch GENTILINI &PETERS, 1993), bei Libellen nicht bekannt. Es kann
aber aufgrund anderer Indizienbzw. plausiblerAnalogieschlüssehypothetisiert werden, daß die
mesozoischen Aeschnidiidae t einen dunkel gefärbten Flügel mit metallischem Glanzeffekt
besessen haben (siehe Kapitel 5.2.2. 13.».

4.2.2. Dornen und Haare der Flügeladern

1.) Domen:
Im Gegensatz zu allen übrigen Pterygota tragen sämtliche Flügeladern der Odonata stets

echteDomen, die einenmehrzelligenUrsprunghabenundanderenBildungalleKntikularschichten
beteiligt sind (Abb. 25.-27., 34.-35., 39., 43.-47., 54.-56., 58., 61.-62., 65., 90., 92.. und 100.­
102.). Bei den untersuchten Taxa wurde folgende Verteilung der Domen festgestellt:

Perilestidae (Perilestes kahli): Costalrand (Se-Domen-Doppelreibe), ScP (dorsalglatt Iventral
weitgehendglatt), RA&RP (dorsalglatt I ventral glatt), distalerRA (dorsalvereinzeh kurze
Se-Domen I ventral glatt), RP (dorsal glatt I ventral glatt), RP' (dorsal glatt I ventral glatt),
RP" (dorsal glatt I ventral glatt), RPI (dorsal glatt I ventral glatt), RP2 (dorsalglatt I ventral
nur basal einige winzige Se-Domen), IR2 (dorsal gezähnelt, kurze Se-Domen I ventral
glatt), MA (dorsal winzig gezähneh, kurze Se-Domen I ventral glatt), M&Cu bzw.
MP&CuA (dorsal glatt I ventral glatt), MP (dorsal glatt I ventral glatt), CuA (dorsal nur
distal gezähneh, kurze Se-Domen I ventral glatt), CuP-Kreuzung (dorsa glatt! I ventral
glatt), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal glatt I ventral glatt), Flügelhinterrand (Se-Domen­
Doppelreilie), Quergeäder (dorsal kräftig gezähneh, Se-Domen I ventral relativ lange
L-Domen, nicht sehr zahlreich)

Synlestidae (Chlorolestes fasciata): Costalrand (Se-Domen-Doppelreilie), ScP (dorsal glatt I
ventral winzige Se-Domen), RA&RP (dorsal winzige Se-Domen auf RA und kurze
Se-Domen aufRP I ventral glatt), distaler RA (dorsal kurze Se-Domen I ventral lange
L-Domen, nur distal), RP (dorsal glatt I ventralwenige kurze Se-Domen), RP' (dorsal glatt
I ventralkurze Se-Domen), RP" (dorsalglatt Iventralkurze Se-Domen), RPI (dorsalrelativ
lange L-Domen, nur distal I ventral kurze Se-Domen), RP2 (dorsal glatt I ventral kurze
Sc-Domen), IR2(dorsalkurze Se-Domen IventrallangeL-Domen), MA(dorsalgezähneh,
kurze Se-Domen I ventral lange L-Domen, nur distal), M&Cubzw. MP&CuA (dorsal glatt
I ventralkurze Se-Domen), MP (dorsal glatt I ventralkurze Se-Domen), CuA (dorsalkurze
Se-Domenlventrallange L-Domen), CuP-Kreuzung (dorsalglatt Iventralglatt), AA' bzw.
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CuP&AA' (dorsal gezähnelt, kurze Sc-Domen / ventral glatt), Flügelhinterrand
(Se-Domen-Doppelreihe), Quergeäder (dorsal relativ lange Se-Domen / ventral lange
L-Domen)

Lestidae (Archilestes grandis): Costalrand (Se-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal glatt /
ventral vereinzeh winzige Se-Domen), RA&RP (dorsal kurze Se-Domen auf RA und
Zähneiung aufRP / ventral glatt), distaler RA (kurze Se-Domen / ventral glatt), RP (dorsal
-glatt / ventral kurze Se-Domen), RP' (dorsal glatt / ventral kurze Se-Domen), RP' (dorsal
glatt / ventral kurze Se-Domen), RPI (dorsal glatt / ventral kurze Se-Domen), RP2 (dorsal
glatt / ventral kurze Se-Domen), IR2 (dorsal gezähneh, kurze Se-Domen / ventral lange
L-Domen), MA (dorsal gezähneh, kurze Se-Domen / ventral lange L-Domen), M&Cu
bzw. MP&CuA (dorsal glatt / ventralwenige kurze Se-Domen), MP (dorsal glatt / ventral
glatt), CuA(dorsalkurze Sc-Domen/ventral langeL-Domen), CuP-Kreuzung(dorsalglatt
/ ventral glatt), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal gezähneh, kurze Se-Domen / ventral glatt),
Flügelhinterrand (Se-Domen-Doppelreihe), Quergeäder (dorsal relativ lange Se-Domen /
ventral lange L-Domen)

Cblorocyphidae (Aristocyphafenestrella): Costalrand (Se-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal
glatt/ventraldicht gezähneh, kurze Se-Domen), RA&RP (dorsalgezähneh aufRAund RP,
kurze Se-Domen / ventral glatt), distaler RA (dorsal dicht gezähneh, kurze Se-Domen /
ventral glatt), RP (dorsal glatt / ventral dicht gezähnelt, kurze Se-Domen), RP (dorsal glatt
/ ventraldicht gezähnelt, kurze Sc-Domen), RP" (dorsalglatt / ventraldicht gezähnelt, kurze
Se-Domen), RPI (dorsalglatt / ventraldicht gezähnelt, kurze Se-Domen), RP2 (dorsal glatt
/ ventral dicht gezähneh, kurze Se-Domen), IR2 (dorsal fein gezähneh, kurze Sc-Domen
/ ventrallange L-Domen, nur distal), MA (dorsal fein gezähneh, kurze Se-Domen / ventral
lange L-Domen, nur distal), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal glatt / ventral kurze
Se-Domen), MP (dorsal glatt / ventral kurze Se-Domen), CuA (dorsal gezähnelt, kurze
Se-Domen / ventral lange L-Domen), CuP-Kreuzung (dorsal glatt / ventral glatt, außer
Junktionsdom bei M&Cu), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal fein gezähneh, kurze Se-Domen
/ ventralvereinzelt langeL-Domen), Flügellrinterrand(Se-Domen-Doppelreihe), Quergeäder
(dorsal gezähneh, Se-Domen / ventral lange L-Domen)

Poiythoridae (Euthoreplagiata): Costalrand(Se-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsalglattbzw.
winzig gezähnelt /ventral fein gezähnelt, kurze Se-Domen), RA&RP (dorsal fein gezähnelt
aufRA, kurze Se-Domen / ventral glatt), distaler RA (dorsal gezähnelt, kurze Se-Domen
/ ventralglattbzw. apikal fein gezähnelt), RP(dorsalglattbzw. apikalfeingezähnelt/ventral
gezähnelt, kurze Se-Domen),RP (dorsalglattbzw. apikal fein gezähnelt /ventralgezähnelt,
kurze Se-Domen), RP' (dorsal glatt bzw. apikal fein gezähnelt / ventral gezähnelt, kurze
Se-Domen), RPI (dorsal glatt bzw. apikal fein gezähnelt / ventral gezähnelt, kurze
Se-Domen), RP2 (dorsal glatt bzw. apikal fein gezähnelt / ventral gezähnelt, kurze
Sc-Domen), IR2 (dorsal fein gezähnelt, kurze Se-Domen / ventral im Hinterflügellange
L-Domen, im Vorderflügel nur distal gezähnelt), MA (dorsal fein gezähnelt, kurze
Sc-Domen / ventral gezähnelt), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal glatt / ventral gezähneh,
kurze Se-Domen), MP (dorsal glatt bzw. distal winzig gezähnelt / ventral gezähnelt, kurze
Se-Domen), CuA(dorsalfein gezähnelt, kurze Se-Domen/ventralnurdistalfeingezähnelt,
lange L-Domen nur aufdem CuAb, spezien im Hinterflügel), CuP-Kreuzung (dorsal glatt
/ ventral glatt), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal glatt bzw. kaum gezähnelt, kurze Se-Domen
/ ventral glatt), Flügellrinterrand (Se-Domen-Doppelreihe), Quergeäder (dorsal deutlich
gezähnelt, Se-Domen / ventral relativ kurze L-Domen)
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Euphaeidae (Euphaea guerini): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal glatt /
ventral fein gezähnelt, kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsal kurze Sc-Domen aufRP, kaum
aufRA / ventral glatt), distaler RA (dorsal fein gezähnelt, kurze Sc-Domen / ventral glatt),
RP (dorsal glatt / ventral fein gezähneh, kurze Sc-Domen), RP' (dorsal glatt / ventral fein
gezähneh, kurze Sc-Domen), RP" (dorsal glatt / ventral fein gezähnelt, kurze Sc-Domen),
RPI (dorsal glatt / ventral fein gezähnelt, kurze Sc-Domen), RP2 (dorsal glatt / ventral fein
gezähneh, kurze Sc-Domen), IR2 (dorsal fein. gezähneh, kurze Sc-Domen / ventral lange
L-Domen, nur im Hinterllügel), MA (dorsal extrem winzig gezähnelt, kurze Sc-Domen /
ventral lange L-Domen, nur imHinterllügel), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsalglatt / ventral
kurze Sc-Domen), MP (dorsal glatt / ventral glatt), CuA (dorsal winzig gezähnelt, kurze
Sc-Domen/ventrallangeL-Domen,nur imHinte:rfl.U.gel), CuP-Kreuzung (dorsalgezähnelt,
kurze Sc-Domen / ventral glatt, außer Junktionsdom bei M&Cu und AA'), AA' bzw.
CuP&AA' (dorsal winzig gezähneh, kurze Sc-Domen / ventral glatt), Flügelhinterrand
(Sc-Domen-Doppelreihe), Quergeäder (dorsal weitgehend glatt / ventral lange L-Domen)

Dicteriadidae (Heliocharis amazona): Costalrand(Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal glatt
/ ventral fein. gezähnelt, kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsal kurze Sc-Domen aufdem RA
und RP / ventral glatt), distaler RA (dorsal fein gezähnelt, kurze Sc-Domen / ventral glatt),
RP (dorsalglatt / ventralglatt), RP' (dorsalglatt / ventralglatt), RP" (dorsal lange L-Domen
/ ventral distal fein gezähnelt, kurze Sc-Domen), RPI (dorsal glatt / ventral fein gezähnelt,
kurze Sc-Domen), RP2 (dorsal lange L-Domen, nur distal / ventral fein gezähnelt, kurze
Sc-Domen), IR2 (dorsal fein gezähnelt, kurze Sc-Domen / ventral lange L-Domen, nur
distal), MA (dorsal fein gezähnelt, kurze Sc-Domen / ventral lange L-Domen, nur distal),
M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal glatt / ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), MP (dorsal
lange L-Domen, nur distal / ventral im Vorderflügel gezähnelt, im Hinterflügel kurze
Sc-Domen), CuA (dorsal fein gezähnelt, kurze Sc-Domen / ventral lange L-Domen, nur
distal), CuP-Kreuzung (dorsal glatt / ventral glatt), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal kurze Sc­
Domen / ventral glatt), Flügelhinterrand (Sc-Domen-Doppelreihe), Quergeäder (dorsal
winzig gezähnelt, Sc-Domen / ventral lange L-Domen)

Calopterygidae /Hetaerininae(Hetaerinacajadominula): Costalrand(Sc-Domen-Doppelreihe),
ScP (dorsal glatt / ventral glatt bzw. nur sehr winzig gezähnelt, kurze Sc-Domen), RA&RP
(dorsal dicht gezähnelt aufRAund RP, kurze Sc-Domen/ ventralglatt), distalerRA (dorsal
dicht gezähneh, kurze Sc-Domen / ventral glatt), RP (dorsal glatt / ventral speziell im
Hinterflügel deutlich gezähneh, kurze Sc-Domen), RP' (dorsal glatt / ventral speziell im
Hinterflügel deutlich gezähnelt, kurze Sc-Domen), RP" (dorsal glatt / ventral speziell im
Hinterflügel deutlich gezähnelt, kurze Sc-Domen), RPI (dorsal glatt / ventral speziell im
Hinterflügel deutlich gezähnelt, kurze Sc-Domen), RP2 (dorsal glatt / ventral speziell im
Hinterflügel deutlich gezähnelt, kurze Sc-Domen), IR2 (dorsalgezähnelt, kurze Sc-Domen
/ ventral lange L-Domen, im Vorderflügel nur distal), MA (dorsal gezähnelt, kurze
Sc-Domen / ventral lange L-Domen, im Hinterflügel zahlreicher), M&Cu bzw. MP&CuA
(dorsalglatt / ventral speziellimHinterllügel gezähnelt, kurze Sc-Domen), MP (dorsalglatt
/ ventral speziellimHinterflügelgezähnelt, kurze Sc-Domen), CuA(dorsalgezähnelt, kurze
Sc-Domen/ventralrelativ langeL-Domen), CuP-KrellZUD.g(dorsalglatt, außerJunktionsdom
beiM&CuundAA' / ventralglatt), AA' bzw. CuP&AA' (dorsalgezähnelt, kurze Sc-Domen
/ventralglatt),Flügelhinterrand(Sc-Domen-Doppelreihe), Quergeäder(dorsalfeingezähnelt,
Sc-Domen, basal eher glatt / ventral lange L-Domen)

Calopterygidae / Calopteryginae (Calopteryx virgo meridionalis): Costalrand (Sc-Domen­
Doppelreihe), ScP (dorsal glatt / ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsal
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gezähnelt aufRA und RP, kurze Sc-Domen I ventral glatt), distaler RA (dorsal gezähnelt,
kurze Sc-Domen/ventralglatt), RP(dorsal glatt Iventralgezähnelt, kurze Sc-Domen), RP
(dorsal glatt I ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), RP' (dorsal glatt I ventral gezähnelt,
kurze Sc-Domen), RPI (dorsal glatt I ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), RP2 (dorsal
glatt I ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), lR2 (dorsal gezähnelt, kurze Sc-Domen I
ventralrelativkurzeL-Domen, nur distal), MA(dorsalgezähnelt, kurze Sc-Domen Iventral
relativ kurze L-Domen, nur distal), M&Cubzw. MP&CuA (dorsalglatt Iventralgezähnelt,
kurze Sc-Domen), MP (dorsal glatt I ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), CuA (dorsal
gezähnelt, kurze Sc-Domen I ventral relativ kurze L-Domen, nur distal), CuP-Kreuzung
(dorsal glatt I ventral glatt), AA' bzw. CUP&AA' (dorsal gezähnelt, kurze Sc-Domen I
ventral glatt bzw. nur basal wenige kurze L-Domen), FlügeIhinterrand (Sc-Domen­
Doppelreihe), Quergeäder (dorsal spärlich grob gezähnelt, Sc-Domen, basal und anterior
eher glatt I ventral relativ kurze L-Domen)

Amphipterygidae (Amphipteryxagrioides): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP(dorsal
glatt I ventralwinzig gezähnelt, kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsalgezähnelt aufRP, kurze
Sc-Domen I ventral glatt), distaler RA (dorsal gezähnelt und im medianen Abschnitt
zusätzlich vereinzelt Domenzähne, kurze Sc-Domen I ventral glatt bzw. distal fein
gezähnelt), RP (dorsalglatt I ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), RP (dorsalglatt I ventral
gezähnelt, kurze Sc-Domen), RP' (dorsal glatt I ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), RPI
(dorsal glatt I ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), RP2 (dorsal glatt I ventral gezähnelt,
kurze Sc-Domen), lR2 (dorsal gezähnelt, kurze Sc-Domen I ventralnur winzig gezähnelt),
MA (dorsal gezähnelt, kurze Sc-Domen I ventral nur winzig gezähnelt), M&Cu bzw.
MP&CuA (dorsal glatt I ventral kurze Sc-Domen), MP (dorsal glatt I ventral glatt), CuA
(dorsalgezähnelt, kurze Sc-Domen I ventral wenige lange L-Domen, ansonstennurwinzig
gezähnelt), CuP-Kreuzung (dorsal glatt I ventral glatt), AA' bzw. CUP&AA' (dorsal glatt
I ventral glatt), FlügeIhinterrand (Sc-Domen-Doppelreihe), Quergeäder (dorsal gezähnelt,
mit vereinzelten kurzen Domen, Sc-Domen I ventral lange L-Domen)

Amphipterygidae (RJmanella arcana): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP(dorsalglatt
I ventral fein gezähnelt, kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsal kurze Sc-Domen aufRA und
RP I ventral glatt), distaler RA (dorsal fein gezähnelt, kurze Sc-Domen I ventral glatt), RP
(dorsal glatt I ventral glatt), RP (dorsal glatt I ventral glatt), RP' (dorsal glatt I ventral
gezähnelt, kurze Sc-Domen), RPI (dorsal glatt I ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), RP2
(dorsal glatt I ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), lR2 (dorsal fein gezähnelt, kurze
Sc-Domen/ventrallangeL-Domen, bereits ab Ursprung), MA(dorsal fein gezähnelt, kurze
Sc-Domen I ventral lange L-Domen, bereits ab Arculus), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal
glatt I ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), MP (dorsal glatt I ventral gezähnelt, kurze
Sc-Domen), CuA (dorsal fein gezähnelt, kurze Sc-Domen I ventral lange L-Domen,
einschließlich Subdiskoidalader), CuP-Kreuzung (dorsal glatt I ventral glatt bzw. leicht
gezähnelt), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal fein gezähnelt bzw. basalkurze Sc-Domen Iventral
lange L-Domen, nur distal), FlügeIhinterrand (Sc-Domen-Doppelreihe), Quergeäder
(dorsal gezähnelt, Sc-Domen I ventral lange L-Domen)

Thaumatoneuridae (Thaumatoneura inopinata): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP
(dorsal glatt I ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsal gezähnelt aufRA und
RP, kurze Sc-Domen I ventral glatt), distaler RA (dorsal gezähnelt, kurze Sc-Domen I
ventral glatt bzw. distal des Pterostigmas gezähnelt), RP (dorsal glatt I ventral gezähnelt,
kurze Sc-Domen), RP (dorsalglatt I ventralgezähnelt, kurze Sc-Domen), RP' (dorsalglatt
I ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), RPI (dorsal glatt I ventral gezähnelt, kurze
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Sc-Domen), RP2 (glatt / ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), lR2 (dorsal gezähnelt, kurze
Sc-Domen / ventral relativ kurze L-Domen, nur distal), MA (dorsal gezähnelt, kurze
Sc-Domen / ventral glatt bzw. nur extrem distal relativ kurze L-Domen), M&Cu bzw.
MP&CuA (dorsal glatt / ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), MP (dorsal glatt / ventral
gezähnelt, kurze Sc-Domen), CuA (dorsal gezähnelt, kurze Sc-Domen / ventralglatt bzw.
nur extrem distal relativ kurze L-Domen), CuP-Kreuzung (dorsal glatt / ventral glatt), AA'
bzw. CUP&AA' (dorsal gezähnelt, kurze Sc-Domen / ventral glatt), Flügelhinterrand
(Sc-Domen-Doppelreihe), Quergeäder (dorsal relativ kurze Se-Domen / ventral relativ
kurze L-Domen, länger als dorsale Domen)

"Megapodagrionidae" IHypolestinae (Hypolestes c!ara): Costalrand(Sc-Domen-Doppelreihe),
ScP (dorsal glatt / ventral vereinzelt kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsal gezähnelt aufRA
und RP, kurze Sc-Domen / ventral glatt), distaler RA (dorsal gezähnelt, kurze Sc-Domen
/ ventral glatt), RP (dorsal glatt / ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), RP' (dorsal glatt /
ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), RP" (dorsal glatt / ventral gezähnelt, kurze
Sc-Domen), RPI (dorsal glatt / ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), RP2 (dorsal glatt /
ventralgezähnelt, kurze Sc-Domen), lR2(dorsalgezähnelt, kurze Sc-Domen/ventrallange
L-Domen, nur distal), MA (dorsal gezähnelt, kurze Sc-Domen / ventral lange L-Domen,
nur distal), M&Cubzw. MP&CuA(dorsalglatt/ventralkurze Sc-Domen), MP (dorsalglatt
/ ventral glatt), CuA (dorsal gezähnelt, kurze Sc-Domen / ventral lange L-Domen),
CuP-Kreuzung (dorsal glatt / ventral glatt), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal gezähnelt, kurze
Sc-Domen /ventralglatt), Flügelhinterrand (Sc-Domen-Doppelreihe), Quergeäder (dorsal
relativ lange Se-Domen / ventral lange L-Domen)

"Megapodagrionidae" / Argiolestinae (Philogenia cassandra): Costalrand (Sc-Domen­
Doppelreihe), ScP (dorsal glatt / ventral nur basal einige winzige Sc-Domen), RA&RP
(dorsalrechtgroße Sc-Domen/ventralglatt), distaler RA(dorsalkurze Sc-Domen/ventral
glatt), RP (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen), RP' (dorsal glatt / ventral kurze
Sc-Domen), RP" (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen), RPI (dorsal glatt / ventral kurze
Sc-Domen), RP2 (dorsalglatt, nurbasal einige lange L-Domen/ventral kurze Sc-Domen),
lR2 (dorsal kurze Sc-Domen / ventral lange L-Domen, nur distal), MA (dorsal kurze
Sc-Domen / ventral lange L-Domen, nur distal), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal glatt /
ventral kurze Sc-Domen), MP (dorsal lange L-Domen / ventral kurze Sc-Domen), CuA
(dorsal kurze Sc-Domen/ ventral lange L-Domen, nur distal), CuP-Kreuzung (dorsal glatt
/ ventral glatt), AA' bzw. CUP&AA' (dorsal kurze Sc-Domen, nur distal / ventral glatt),
Flügelhinterrand (Sc-Domen-Doppelreihe), Quergeäder (dorsal lange Se-Domen / ventral
sehr lange L-Domen)

"Megapodagrionidae" / Argiolestinae (Oxystigma williamsoni; Abb. 65.): Costalrand
(Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal glatt / ventral glatt bzw. nur sehr winzig gezähnelt,
kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsalkleine Sc-Domen aufRP, kaurnaufRA / ventral glatt),
distaler RA (dorsal winzig gezähnelt, kurze Sc-Domen / ventral glatt), RP (dorsal glatt /
ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), RP' (dorsal glatt / ventral gezähnelt, kurze
Sc-Domen), RP" (dorsal glatt / ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), RPI (dorsal glatt /
ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), RP2 (dorsal glatt / ventral gezähnelt, kurze
Sc-Domen), lR2 (dorsalgezähnelt, kurze Sc-Domen/ ventralglatt), MA(dorsalgezähnelt,
kurze Sc-Domen / ventral glatt, nur extrem distal einpaar relativ kurze L-Domen), M&Cu
bzw. MP&CuA (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen), MP (dorsal glatt / ventral kurze
Sc-Domen), CuA (dorsal gezähnelt, kurze Sc-Domen / ventral glatt, nur extrem distal ein
paar relativ kurze L-Domen), CuP-Kreuzung (dorsal glatt / ventral glatt), AA' bzw.
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CUP&AA' (dorsal gezähnelt, kurze Sc-Domen I ventral glatt), Flügelhinterrand
(Sc-Domen-Doppelreihe), Quergeäder (dorsal gezähnelt, Sc-Domen I ventral lange
L-Domen)

"Megapodagrionidae" I Megapodagrioninae (Megapodagrion venale): Costalrand
(Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal glatt I ventral glatt bzw. nur sehr winzig gezähnelt,
kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsal gezähnelt aufRA und RP, kurze Sc-Domen I ventral
glatt), distaler RA(dorsalwinzige Sc-Domen Iventralglatt), RP(dorsalglatt Iventralglatt),
RP' (dorsalglatt I ventralgezähneh, kurze Sc-Domen), RP" (dorsalglatt I ventralgezähnelt,
kurze Sc-Domen), RPI (dorsal glatt I ventral gezähneh, kurze Sc-Domen), RP2 (dorsal
glatt I ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), IR2 (dorsal gezähnelt, kurze Sc-Domen I
ventral lange L-Domen, nur distal), MA (dorsal gezähnelt, kurze Sc-Domenl ventral lange
L-Domen, nur distal), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal glatt I ventral gezähnelt, kurze
Sc-Domen), MP(dorsalglatt I ventralgezähnelt, kurze Sc-Domen), CuA(dorsalgezähnelt,
kurze Sc-Domen/ventrallangeL-Domen), CuP-Kreuzung (dorsalglatt Iventralglatt), AA'
bzw. CUP&AA' (dorsal kurze Sc-Domen, ab Basis I ventral glatt), Flügelh.interrand
(Sc-Domen-Doppelreihe), Quergeäder (dorsal relativ kurze Se-Domen I ventral relativ
lange L-Domen)

Pseudostigmatidae(Mecistogaster linearis): Costalrand(Sc-Domen-Doppelreihe), ScP(dorsal
glatt I ventral weitgehend glatt), RA&RP (dorsal glatt I ventral glatt), distaler RA (dorsal
fein gezähnelt, kurze Sc-Domen I ventral glatt), RP (dorsal glatt I ventral glatt), RP' (dorsal
glatt I ventral extrem fein gezähnelt, kurze Sc-Domen), RP" (dorsal glatt I ventral fein
gezähnelt, kurze Sc-Domen), RPI (dorsal glatt I ventral fein gezähneh, kurze Sc-Domen),
RP2 (dorsal glatt I ventral fein gezähnelt, kurze Sc-Domen), IR2 (dorsal fein gezähnelt,
kurze Sc-Domen I ventral lange L-Domen, nur distal), MA (dorsal fein gezähnelt, kurze
Sc-Domen I ventral lange L-Domen, nur sehr distal), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal glatt
I ventral fein gezähnelt, kurze Sc-Domen), MP (dorsal glatt I ventral fein gezähnelt, kurze
Sc-Domen), CuA(dorsal extremfeingezähneh, kurze Sc-Domen IventrallangeL-Domen,
nur distal), CuP-Kreuzung (dorsal glatt I ventral glatt), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal glatt
I ventral glatt), Flügelh.interrand (Sc-Domen-Doppelreihe), Quergeäder (dorsal schwach
gezähneh, Sc-Domen I ventral lange L-Domen, nur mäßig zahlreich)

Platystictidae (Palaemnema clementina): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal
glatt I ventral fast glatt, nur einzelne winzige Sc-Domen), RA&RP (dorsal kaumgezähnelt,
kurze Sc-Domen I ventral glatt), distaler RA (dorsal gezähnelt, kurze Sc-Domen I ventral
glatt), RP (dorsal glatt I ventral glatt), RP' (dorsal glatt I ventral glatt), RP" (dorsal glatt I
ventral glatt), RPI (dorsal glatt I ventral glatt), RP2 (dorsal glatt I ventral glatt), IR2 (dorsal
gezähnelt, kurze Sc-Domen I ventral lange L-Domen, nur distal), MA (dorsal gezähnelt,
kurze Sc-Domen I ventral wenige lange L-Domen, nur distal), M&Cu bzw. MP&CuA
(dorsal glatt I ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), MP (dorsal glatt I ventral gezähnelt,
kurze Sc-Domen), CuA(dorsalgezähneh, kurze Sc-Domen I ventralglatt), CuP-Kreuzung
(dorsalglatt Iventralglatt), AA'bzw. CuP&AA' (dorsalglatt Iventralglatt), Flügelh.interrand
(Sc-Domen-Doppelreihe), Quergeäder (dorsal deutlich gezähnelt, Sc-Domen I ventral
lange L-Domen)

Protoneuridae (Neoneura myrtae): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal glatt I
ventral gezähneh, kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsal gezähnelt auf RA und RP, kurze
Sc-Domen I ventral lange L-Domen), distaler RA (dorsal gezähnelt, kurze Sc-Domen I
ventral glatt), RP (dorsal glatt I ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), RP' (dorsal glatt I
ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), RP" (dorsal glatt I ventral gezähnelt, kurze
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Se-Domen), RPI (dorsal glatt / ventral gezähneh, kurze Se-Domen), RP2 (dorsal glatt /
ventralgezähneh, kurze Se-Domen), IR2(dorsalgezähneh, kurze Se-Domen/ventrallange
L-Domen), MA (dorsal gezähneh, kurze Se-Domen / ventral lange L-Domen, nur distal),
M&Cubzw. MP&CuA(dorsalglatt/ventralgezähneh, kurze Se-Domen), MP (dorsalglatt
/ ventral gezähneh, kurze Se-Domen), CuA (dorsal gezähneh, kurze Se-Domen / ventral
lange L-Domen, weniger als MA), CuP-Kreuzung (dorsal glatt / ventral glatt), AA' bzw.
CuP&AA' (dorsal fein gezähnelt, kurze Sc-Domen / ventral glatt), Flügelhinterrand
(Se-Domen-Doppelreihe), Quergeäder (dorsal gezähnelt, Sc-Domen / ventral lange
L-Domen, speziell im Vorderflügel nicht sehr zahlreich)

I'latycnemididae(Platycnemis acutipennis): Costalrand (Se-Domen-Doppelreihe), SeI' (dorsal
glatt / ventral gezähneh, kurze Se-Domen), RA&RP (dorsal gezähneh, kurze Se-Domen
/ ventral glatt), distaler RA (dorsal gezähneh, kurze Se-Domen / ventral glatt), RP (dorsal
glatt / ventral gezähnelt, kurze Se-Domen), RP' (dorsal glatt / ventral gezähnelt, kurze
Se-Domen), RP" (dorsal glatt / ventral gezähnelt, kurze Se-Domen), RPI (dorsal glatt /
ventral gezähnelt, kurze Sc-Domen), RP2 (dorsal glatt / ventral gezähneh, kurze
Se-Domen), IR2(dorsalgezähneh, kurze Se-Domen/ventrallangeL-Domen),MA (dorsal
gezähnelt, kurze Se-Domen/ventral lange L-Domen), M&Cubzw. MP&CuA (dorsalglatt
/ ventral gezähnelt, kurze Se-Domen), MP (dorsal glatt / ventral gezähnelt, kurze
Sc-Domen), CuA (dorsal gezähnelt, kurze Sc-Domen / ventral lange L-Domen),
CuP-Kreuzung (dorsal glatt / ventral glatt), AA' bzw. CUP&AA' (dorsal gezähneh, kurze
Se-Domen/ventrallangeL-Domen, nurdistal), Flügelhinterrand (Se-Domen-Doppelreihe),
Quergeäder (dorsal gezähnelt, Se-Domen / ventral lange L-Domen)

Coenagrionidae (Pyrrhosoma nymphula): Costalrand (Se-Domen-Doppelreihe), SeI' (dorsal
glatt / ventral gezähnelt, kurze Se-Domen), RA&RP (dorsal gezähnelt, kurze Se-Domen
/ ventral glatt), distaler RA (dorsal gezähneh, kurze Se-Domen / ventral glatt), RP (dorsal
glatt / ventral gezähnelt, kurze Se-Domen), RP' (dorsal glatt / ventral gezähnelt, kurze
Se-Domen), RP" (dorsal glatt / ventral gezähnelt, kurze Se-Domen), RPI (dorsal glatt /
ventral gezähnelt, kurze Se-Domen), RP2 (dorsal glatt / ventral gezähneh, kurze
Se-Domen), IR2(dorsalgezähneh, kurze Se-Domen/ventrallangeL-Domen), MA (dorsal
gezähnelt, kurze Se-Domen / ventral lange L-Domen, nur distal), M&Cu bzw. MP&CuA
(dorsal glatt / ventral gezähnelt, kurze Se-Domen), MP (dorsal glatt / ventral gezähneh,
kurze Sc-Domen), CuA (dorsal gezähnelt, kurze Se-Domen / ventral lange L-Domen),
CuP-Kreuzung (dorsal glatt / ventral glatt), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal gezähnelt, kurze
Se-Domen/ventrallangeL-Domen, nur distal), Flügelhinterrand (Se-Domen-Doppelreihe),
Quergeäder (dorsal gezähnelt, Se-Domen / ventral lange L-Domen)

I'etaluridae (Tachopteryx thoreyi): Costalrand (Se-Domen-Doppelreihe), SeI' (dorsal glatt /
ventralkurze Se-Domen), RA&RP (dorsalkurze Se-Domen aufRAund RP / ventralkurz),
distaler RA (dorsal kurze Se-Domen / ventral glatt), RP (dorsal glatt / ventral kurze
Se-Domen), RP' (dorsal glatt / ventral kurze Se-Domen), RP" (dorsal lange L-Domen, nur
distal / ventralkurze Se-Domen), RPI (dorsal glatt / ventral kurze Se-Domen), RP2 (dorsal
lange L-Domen, nur distal / ventral kurze Se-Domen), IR2 (dorsal kurze Se-Domen /
ventral langeL-Domen, nur distal), MA(dorsalkurze Se-Domen /ventrallange L-Domen,
nur distal), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal glatt / ventral kurze Se-Domen), MP (dorsal
lange L-Domen / ventral kurze Se-Domen), CuA (dorsal kurze Se-Domen / ventral lange
L-Domen), CuP-Kreuzung(dorsalkurze Se-DomenundJunktionsdombeiM&Cu/ventral
relativ lange L-Domen), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal kurze Se-Domen / ventral lange
L-Domen), AAlb (dorsal kurze Se-Domen / ventral lange L-Domen), AA2b (dorsal kurze
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Se-Domen/ventrallange L-Domen,nurbasal}, Flügelhinterrand (Se-Domen-Doppelreihe;
mit herzfOrmigen Domen), Quergeäder (dorsal lange Se-Domen / ventral sehr lange
L-Domen)

Aeshnidae (Aeshna cyanea): Costalrand (Se-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal glatt / ventral
weitgehendglatt), RA&RP (dorsalkurze Se-Domen aufRAund RP /ventral glatt}, distaler
RA (dorsal kurze Se-Domen / ventral glatt), RP (dorsal glatt / ventral kurze Se-Domen),
RP' (dorsal glatt / ventral glatt), RP" (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen), RPI (dorsal
relativ kurze L-Domen / ventral glatt), RP2 (dorsal relativ kurze L-Domen / ventral kurze
Se-Domen), IR2 (dorsal kurze Se-Domen / ventral lange L-Domen), MA (dorsal kurze
Se-Domen / ventral lange L-Domen, nur distal), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal glatt /
ventral kurze Se-Domen), MP (dorsal lange L-Domen / ventral kurze Se-Domen}, CuA
(dorsal kurze Se-Domen, nicht aufGaff/ ventral lange L-Domen), CuP-KreUZllllg (dorsal
glatt, außer einem Junktionsdom bei M&Cu im Vorderfliigel / ventral glatt, außer zwei
kurzen Domen im Vorderfliigel), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal kurze Se-Domen / ventral
glatt), AAlb (dorsal kurze Se-Domen / ventral längere L-Domen), AA2b (dorsal glatt /
ventral glatt), Flügelhinterrand (Se-Domen-Doppelreihe; mit herzformigen Domen),
Quergeäder (dorsal relativ lange Se-Domen / ventral lange L-Domen)

Gomphidae(Phyllogomphoides undulatus}: Costalrand (Se-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal
glatt / ventralweitgehend glatt), RA&RP (dorsal kurze Se-Domen aufRAund RP / ventral
lange L-Domen), distalerRA(dorsalkurze Se-Domen, nur distal/ventralglatt), RP (dorsal
glatt / ventral glatt), RP' (dorsal glatt / ventral glatt), RP" (dorsal glatt / ventral glatt), RP I

(dorsal glatt / ventral glatt), RP2 (dorsal relativ lange L-Domen / ventral relativ lange
Se-Domen, nurbasal), IR2 (dorsalkurze Se-Domen /ventral glatt, nur einbasaler L-Dom},
MA (dorsal kurze Se-Domen / ventral lange L-Domen, nur sehr distal), M&Cu bzw.
MP&CuA (dorsal glatt / ventral kurze Se-Domen), MP (dorsal lange L-Domen / ventral
relativ lange Sc-Domen}, CuA (dorsal kurze Sc-Domen / ventral lange L-Domen),
CuP-Kreuzung (dorsal glatt / ventral glatt), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal kurze Se-Domen
/ ventral glatt), AAlb (dorsal kurze Se-Domen / ventral glatt), AA1b (dorsal glatt / ventral
glatt), Flügelhinterrand (Se-Domen-Doppelreihe; mit herzformigen Domen), Quergeäder
(dorsal relativ lange Se-Domen / ventral lange L-Domen)

Cordulegastridae (Cordulegaster diadema): Costalrand(Se-Domen-Doppelreihe), ScP(dorsal
glatt /ventral einige kurze Se-Domen}, RA&RP (dorsalvereinzelt kurze Se-Domen aufRP
/ ventralglatt), distalerRA(dorsalkurze Sc-Domen/ ventral glatt), RP (dorsalglatt / ventral
kurze Se-Domen, nur basal), RP' (dorsal glatt / ventral glatt), RP" (dorsal relativ lange
L-Domen, nur sehr distal / ventral kurze Se-Domen, nur distal), RPI (dorsal relativ lange
L-Domen, nur sehr distal / ventral kurze Se-Domen, nur distal), RP2 (dorsal relativ lange
L-Domen, nur sehr distal/ventralkurze Se-Domen), IR2 (dorsalkurze Se-Domen/ventral
lange L-Domen, nur distal}, MA (dorsal kurze Se-Domen / ventral lange L-Domen, nur
distal), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal glatt / ventral kurze Se-Domen), MP (dorsal lange
L-Domen / ventral kurze Se-Domen, distal relativ lang), CuA (dorsal kurze Se-Domen /
ventral lange L-Domen), CuP-Kreuzung (dorsal glatt / ventral glatt), AA' bzw. CuP&AA'
(dorsal kurze Se-Domen / ventral glatt), AAlb (dorsal kurze Se-Domen / ventral lange
L-Domen), AA1b (dorsalglatt /ventralglatt, außer einemlangenL-Dom}, Flügelhinterrand
(Se-Domen-Doppelreihe; mit etwas reduziert-herzformigen Domen), Quergeäder (dorsal
relativ lange Se-Domen / ventral lange L-Domen)

Macromiidae (Diclymopsfloridiensis): Costalrand(Se-Domen-Doppelreihe), ScP(dorsalglatt
/ventralweitgehend glatt}, RA&RP (dorsalkurze Se-Domen aufRP/ventralglatt}, distaler
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RA (dorsal kurze Sc-Domen / ventral glatt bzw. nur distal des Pterostigmas lange
L-Domen), RP (dorsal glatt / ventral glatt), RP' (dorsal glatt / ventral glatt), RP" (dorsal
lange L-Domen, nur distal / ventral kurze Sc-Domen, nur distal), RPI (dorsal lange
L-Domen, nur distal / ventral kurze Sc-Domen, nur distal), RP2 (dorsal lange L-Domen,
nur distal / ventral kurze Sc-Domen), IR2 (dorsal kurze Sc-Domen / ventral lange
L-Domen, nur distal), MA (dorsal kurze Sc-Domen / ventral lange L-Domen, nur distal),
M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal glatt / ventral Sc-Domen), MP (dorsal lange L-Domen /
ventral relativ lange Sc-Domen), CuA (dorsal kurze Sc-Domen / ventral lange L-Domen,
nicht aufGafi), CuP-Kreuzung (dorsal glatt / ventral glatt), AA' bzw. CUP&AA' (dorsal
kurze Sc-Domen / ventral glatt), AAlb (dorsal relativ lange Sc-Domen / ventral lange
L-Domen), AA2b (dorsal kurze Sc-Domen, nur basal / ventral glatt), Flügelhinterrand
(Sc-Domen-Doppelreihe;mit reduziert-herzformigen Domen), Quergeäder (dorsal relativ
lange Se-Domen / ventral lange L-Domen)

"Corduliidae" (Oxygastra curtisii): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal glatt /
ventralkurze Sc-Domen), RA&RP (dorsalkurze Sc-Domen aufRAund RP /ventralglatt),
distaler RA (dorsal kurze Sc-Domen / ventral glatt bzw. nur sehr distal lange L-Domen),
RP (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen), RP' (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen),
RP" (dorsal lange L-Domen, nur distal / ventral kurze Sc-Domen), RPI (dorsal lange
L-Domen / ventral kurze Sc-Domen), RP2 (dorsal lange L-Domen / ventral kurze
Sc-Domen), IR2 (dorsal kurze Sc-Domen / ventral lange L-Domen), MA (dorsal kurze
Sc-Domen / ventral lange L-Domen), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal glatt / ventral kurze
Sc-Domen), MP (dorsal lange L-Domen / ventral relativ kurze Sc-Domen), CuA (dorsal
kurze Sc-Domen / ventral lange L-Domen), CuP-Kreuzung (dorsal glatt / ventral glatt,
außer Junktionsdom bei M&Cu), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal kurze Sc-Domen / ventral
lange L-Domen), AAlb (dorsal relativ lange Sc-Domen / ventral lange L-Domen), AA2b
(?), Cuspl (dorsal lange L-Domen / ventral relativ lange Domen, distal kürzer),
Flügelhinterrand(Sc-Domen-Doppelreihe;mit reduziert-herzfurmigenDomen), Quergeäder
(dorsal relativ lange Se-Domen / ventral lange L-Domen)

Macrodiplacidae (Macrodiplax balteata): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal
glatt / ventralkurze Sc-Domen), RA&RP (dorsalkurze Sc-Domen aufRAundRP /ventral
glatt), distaler RA (dorsal kurze Sc-Domen / ventral glatt), RP (dorsal glatt / ventral kurze
Sc-Domen), RP' (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen), RP" (dorsal glatt / ventral kurze
Sc-Domen), RPI (dorsal lange L-Domen / ventral kurze Sc-Domen), RP2 (dorsal lange
L-Domen / ventral kurze Sc-Domen), IR2 (dorsal kurze Sc-Domen / ventral lange
L-Domen, nur distal), MA (dorsal kurze Sc-Domen / ventral lange L-Domen, nur distal),
M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal glatt / ventral Sc-Domen), MP (dorsal lange L-Domen /
ventral kurze Sc-Domen, basal relativ lang), CuA (dorsal kurze Sc-Domen / ventral lange
L-Domen, nur distal), CuP-Kreuzung (relativ lange Domen und Junktionsdom bei M&Cu
/ ventral lange Domen und Junktiobsdom bei M&Cu), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal kurze
Sc-Domen / ventral lange L-Domen), AAlb (dorsal kurze Sc-Domen, nur distal / ventral
langeL-Domen), AA2b (dorsalglatt / ventrallange L-Domen), Cuspl (dorsal lange Domen
/ ventral kurze Domen, basal relativ lang), Flügelhinterrand (Sc-Domen-Doppelreihe; mit
deutlich reduziert-herzfiirmigen Domen), Quergeäder (dorsal relativ lange Se-Domen /
ventral lange L-Domen)

Libellulidae / Libellulinae (Orthetrum brunneum): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP
(dorsal glatt / ventral weitgehend glatt), RA&RP (dorsal kurze Sc-Domen aufRA und RP
/ ventralglatt), distalerRA (dorsalkurze Sc-Domen / ventral lange L-Domen, nur distal des
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Nodus), RP (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen), RP' (dorsal glatt bzw. nur ein langer
L-Dom / ventral kurze Sc-Domen), RP' (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen), RPI
(dorsal lange L-Domen, nur basaltventralkurze Sc-Domen), RP2 (dorsal lange L-Domen,
nur basal / ventral kurze Sc-Domen), IR2 (dorsal kurze Sc-Domen, basal etwas länger /
ventral lange L-Domen, nur distal), MA (dorsalkurze Sc-Domen / ventrallange L-Domen,
nur distal), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen), MP (dorsal
lange L-Domen / ventral kurze Sc-Domen, distal relativ lang), CuA (dorsal kurze
Sc-Domen /ventral lange L-Domen), CuP-Kreuzung (dorsal ein JunktionsdombeiM&Cu
/ ventral glatt), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal kurze Sc-Domen / ventral glatt), AAlb (dorsal
kurze Sc-Domen / ventral lange L-Domen, nur distal), ÄA2b (dorsal kurze Sc-Domen /
ventral lange L-Domen), Cuspl (dorsal glatt, außer Junktionsdom bei CUP&AA' / ventral
kurze Sc-Domen,basalrelativlang, außerdemJunktionsdombeiCuP&AA'),FlügeIhinterrand
(Sc-Domen-Doppelreihe;mit deutlichreduziert-herzfönnigenDomen), Quergeäder (dorsal
relativ lange Se-Domen / ventral lange L-Domen)

Libellulidae / Palpopleurinae (Perithemis lais): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP
(dorsalglatt / ventral kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsalkurze Sc-Domen aufRA / ventral
glatt), distaler RA (dorsal kurze Sc-Domen / ventral lange L-Domen, ab Arculus), RP
(dorsal glatt / ventral glatt), RP' (dorsal glatt / ventral weitgehend glatt), RP" (dorsal lange
L-Domen, nur distal / ventral kurze Sc-Domen), RPI (dorsal lange L-Domen, nur basal /
ventral kurze Sc-Domen), RP2 (dorsal lange L-Domen, nur basal / ventral kurze
Sc-Domen), IR2 (dorsal winzige Sc-Domen / ventral lange L-Domen, nur distal), MA
(dorsal kurze Sc-Domen, nur distal / ventral lange L-Domen), M&Cu bzw. MP&CuA
(dorsalglatt/ventralkurze Sc-Domen), MP (dorsalglatt, nurextrem distal lange L-Domen
/ ventral kurze Sc-Domen, basal relativ lang), CuA (dorsal sehr kurze Sc-Domen / ventral
lange L-Domen), CuP-Kreuzung (dorsal glatt, außer Junktionsdom bei M&Cu und AA' /
ventral lange Domenund Junktionsdom bei M&Cu und AA'), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal
kurze Sc-Domen / ventral glatt), AAlb (dorsal fast glatt, nur winzige Sc-Domen / ventral
wenige lange L-Domen, nur distal), ÄA2b (dorsal glatt / ventral wenige lange L-Domen,
nur distal), Cuspl (dorsal weitgehend glatt / ventral relativ lange Domen), FlügeIhinterrand
(Sc-Domen-Doppelreihe;mit deutlich reduziert-herzfönnigen Domen), Quergeäder (dorsal
relativ kurze Se-Domen / ventral lange L-Domen)

Die kurzen Domenzähne (Sc-Domen) des Costalrandes und FlügeIhinterrandes sowie aufder
Dorsalseite der konvexen und der Ventralseite der konkaven Längsadern (einschließlich
Costalrandund FlügeIhinterrand) zeigen mit ihrer Spitze stets nach distal bzw. in Richtung des
Flügelapex, während die langen Domen (L-Domen) der Dorsa1seite der konkaven und der
Ventralseite der konvexen Längsadern vertikal stehen und somit mit der Spitze von der
FlügeIfIächeweg zeigen. AufIällig ist die deutlicheReduktion der langenDorsaldomen aufdem
RP (speziell RPI und RP2) und der MP aller Zygoptera (außer Heliocharis amazona und
Chlorocypha selysii; vergl. D'ANDREA & CARFI, 1988: 322).

Die statistische Untersuchung der Domenverteilung durch D'ANDREA & CARFI (1988,
1989, 1990, 1994) konnte großteils bestätigt werden (siehe Kapitel 5.1. und Abb. 65.), deren
Angaben zurVerteilung der Domentypen sindjedoch teilweise zu starkvereinfachtundwerden
somit der Vielfalt und Variabilität dieser Strukturen nicht ganz gerecht. Darüberhinaus sind
einige ihrer Angaben unrichtig, z.B. bezüglich der Verteilung der Junktionsdomen und deren
angebliche Abwesenheit bei den Polythoridae (siehe unten).

Generell erwies diese Untersuchung, daß die Bedomung der Flügeladern sehr variabel ist
und selbst naheverwandte Arten oft eine sehrunterschiedliche Ausprägungund Verteilung der
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Flügeladerdomen besitzen. Dies schließt zwar eine Verwendung dieses Strukturkomplexes als
taxonomisches bzw. phylogenetisches Merkmal keineswegs aus, es erscheint mir jedoch
unangebracht, an Hand nur weniger untersuchter Arten einen Zustand fiir ein höheres Taxon
zu postulieren, da eine nicht unerhebliche Gefahr besteht, daß zufallige Kongruenzen der
artspezifischen Merkrna1sausprägungen einen scheinbar taxonspezifischen Merkrnalszustand
vortäuschen.

2.) Junktionsdomen:
Als Junktionsdomen werden diejenigen Domen bezeichnet, die die Queradem unmittelbar

beieiner gelenkigen Junktion mit einer Längsadertragen (Abb. 65.). Bei den untersuchten Taxa
wurde folgende Verteilung der Junktionsdomen festgestelh:

Perilestidae (perilestes kahli): RP2 (nur ventral: anterior und posterior), RP" (nur ventral:
anterior und posterior), MP (nur ventral: anterior und posterior)

Synlestidae (Chlorolestes fasciata): RP2 (dorsal und ventral: anterior und posterior), RP"
(dorsal undventral: anterior und posterior), IR2 (dorsal: anterior und posterior; nur basal),
MP (dorsal und ventral: anterior und posterior)

Lestidae (Archilestes grandis): RP' (nur ventral: nur posterior), RP2 (dorsal und ventral:
anterior und posterior; RP" (dorsal und ventral: anterior und posterior), MP (dorsal und
ventral: anterior und posterioq

Chlorocyphidae (Aristocyphafenestrella): RA&RP bzw. basaler RA (nur dorsal: nur anterior;
nur undeutlich, möglicherweise kein echter Junktionsdom), RP' (nur ventral: anterior und
posterior), RP2 (dorsal und ventral: anterior und posterior), RP" (dorsal und ventral:
anterior und posterior), M&Cu (nurventral: nur posterior; nur ein ventraler Junktionsdom
aufder CuP-Kreuzung), MP (dorsal und ventral: anterior und posterior)

Polythoridae IEuthorinae (Euthore plagtata): RP2 (nur dorsal: nur anterior; undeutlich), RP"
(dorsal und ventral: anterior und posterior; relativ undeutlich)

Polythoridae IPolythorinae (Cora cyane): RP2 (dorsalundventral: nur posterior), RP" (dorsal
und ventral: anterior und posterior), MP (dorsal und ventral: nur posterior)

Euphaeidae (Euphaeaguerini): ScP(nurventral: anteriorundposterior), RA&RPbzw. basaler
RA (dorsal: anterior und posterior, ventral: nur posterior und nur distal), RP (dorsal und
ventral: anterior und posterior), RP' (dorsal und ventral: anterior und posterior; nur basal),
RP2 (dorsal und ventral: anterior und posterior), RP" (dorsal und ventral: anterior und
posterior), IR2 (nur dorsal: anterior und posterior; nur basal), MA (dorsal und ventral:
anteriorundposterior),M&CuI MP&CuA/MP (dorsalundventral: anteriorundposterior;
einschließlich ventralem Junktionsdom aufder CuP-Kreuzung), CuA (nur dorsal: anterior
und posterior), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal undventral: anteriorund posterior; einschließ­
lich ventralem Junktionsdom auf der CuP-Kreuzung)

Dicteriadidae (Heliocharis amazona): RP (nur ventral: anterior und posterior; rudimentär),
RP2 (dorsal und ventral: anterior und posterior; undeutlich), RP" (dorsal und ventral:
anterior und posterior; undeutlich), MP (dorsal und ventral: anterior und posterior;
undeutlich)

Calopterygidae I Hetaerininae (Hetaerina caja dominula): ScP (dorsal und ventral: anterior
und posterior; dorsalnur distal), RA&RP bzw. basaler RA (dorsalundventral: anteriorund
posterior), RP(dorsal undventral: anteriorund posterior), RP' (dorsalundventral: anterior
und posterior), RP2 (dorsal und ventral: anterior und posterior), RP" (dorsal und ventral:
anterior und posterior), MA (dorsal und ventral: anterior und posterior; nur basal), M&Cu
I MP&CuA I MP (dorsal und ventral: anterior und posterior; einschließlich dorsalem

111



KAPITEL 4.: Ergebnisse - Beschreibung anderer Flügelmerkmale der LibeIlen

Junktionsdom auf der CuP-Kreuzung), AA' bzw. CUP&AA' (dorsal und ventral: anterior
und posterior; nur basal, einschließlich dorsalem Junktionsdom auf der CuP-Kreuzung)

Calopterygidae / Calopteryginae (Calopteryx virgo meridionalis): ScP (nur ventral: anterior
und posterior), RA&RP bzw. basaler RA (nur dorsal: anterior und posterior), RP (dorsal
und ventral: anterior und posterior), RP' (dorsal und ventral: anterior und posterior), RP2
(dorsalundventral: anteriorundposterior), RP" (dorsalundventral: anteriorundposterior),
IR2 (dorsal: anteriorundposterior, ventral: nurposterior), MA (dorsalundventral: anterior
und posterior; nur basal), M&Cu / MP&CuA / MP (dorsal und ventral: anterior und
posterior), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal und ventral: anterior und posterior; nur basal)

Amphipterygidae (Amphipteryx agrioides): RP2 (dorsal und ventral: anterior und posterior),
RP" (dorsal und ventral: anterior und posterior), MP (dorsal und ventral: anterior und
posterior; nur sehr rudimentär)

Amphipterygidae (Rimanella arcana): RP2 (dorsal und ventral: anterior und posterior), RP"
(dorsalundventral: anteriorund posterior), MP (dorsalundventral: anteriorund posterior),
konkave Interkalaradem (dorsal und ventral: anterior und posterior)

Thaumatoneuridae(Thaumatoneura inopinata): RP" (dorsalundventral: anteriorundposterior)
"Megapodagrionidae" lHypolestinae (Hypolestes clara): RP2 (dorsalundventral: anteriorund

posterior), RP" (dorsalundventral: anteriorundposterior), MP(dorsalundventral: anterior
und posterior)

"Megapodagrionidae" / Argiolestinae (Philogenia cassandra): RP2 (dorsal und ventral:
anterior und posterior), RP" (dorsal und ventral: anterior und posterior), IRI / IR2 (nur
dorsal: anterior und posterior; rudimentär und nur basal), MA (nur dorsal: anterior und
posterior; rudimentär und nur basal), MP (dorsal und ventral: anterior und posterior)

"Megapodagrionidae" / Argiolestinae (Oxystigma williamsoni): RP2 (dorsal und ventral:
anterior und posterior), RP" (dorsal und ventral: anterior und posterior), MP (dorsal und
ventral:anteriorundposterio~

"Megapodagrionidae" /Megapodagrioninae (Megapodagrionvenale): RP2 (dorsalundventral:
anterior und posterior), RP" (dorsal und ventral: anterior und posterior), IR2 (nur dorsal:
anterior und posterior; rudimentärund nur sehr basal), MP (dorsalundventral: anterior und
posterior)

Pseudostigmatidae (Mecistogaster linearis): RP2 (nur ventral: anterior und posterior), RP"
(nur ventral: anterior und posterior), MP (nur ventral: anterior und posterior)

Pseudostigmatidae (Megaloprepus coerulatus): RP" (dorsalundventral: anteriorundposterior)
Platystictidae (palaemnema clementina): RP2 (dorsalundventral: anteriorundposterior), RP"

(dorsal und ventral: anterior und posterior), MP (nur ventral: anterior und posterior; sehr
rudimentär)

Protoneuridae (Neoneura myrtae): RP' (nurventral: anterior und posterior), RPI (nur ventral:
anteriorund posterior), RP2 (nurventral: anteriorund posterior), RP" (nurventral: anterior
und posterior), MP (nur ventral: anterior und posterior)

Platycnemididae (Platycnemis acutipennis): RP2 (nurventral: anterioruildposterior), RP" (nur
ventral: anterior und posterior), MP (nur ventral: anterior und posterior)

Coenagrionidae (Pyrrhosoma nyrnphula): RP' und RPI (nur ventral: anterior und posterior;
Junktionsdomen nur basal und nur sehr schwach ausgebildet), RP2 (nUr ventral: anterior
und posterior), RP" (nur ventral: anterior und posterior), MP (nur ventral: anterior und
posterior)
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Petaluridae (Tachopteryx thoreyi): RP (nur dorsal: nur posterior; relativ undeutlich), M&Cu
(nur dorsal: nur posterior: nur ein Junktionsdom aufder CuP-Kreuzung), RP2 / RP" / MP
(gelenkige Junktionen, aber keine Junktionsdomen)

Aesbnidae (Aeshna cyanea): RP (nur ventral: nur posterior), RP" (nur ventral: anterior und
posterior), MA (nur dorsal: nur anterior), M&Cu (nur dorsal: nur posterior: nur ein
Junktionsdom aufder CuP-Kreuzung), MP (nur ventral: anterior und posterior)

Gomphidae (Phyllogomphoides undulatus): keine Junktionsdomen, sondern nur wulstartige
Junktionstuberkel: RA&RP bzw. basaler RA (nur dorsal: nur posterior), RP (nur ventral:
nurposterior), RP2 (nur ventral: nurposterior), RP" (nur ventral: anteriorund posterior),
IR2 (nur dorsal: anterior und posterior), MP (nur ventral: anterior und posterior)

Cordulegastridae (Cordulegaster diadema): RP (dorsal und ventral: nur posterior; besonders
ventralnur undeutlich), RP" (nur dorsal: anteriorundposterior;undeutlich), MP (nur dorsal:
nur posterior; nur basal)

Macromiidae (Didymops fZoridiensis): keinerlei Junktionsdomen !
"Corduliidae" (Oxygastra curtisii): RP (nur ventral: nur posterior), RP" (nur ventral: anterior

und posterior), M&Cu bzw. MP&CuA (nur ventral: nur posterior; nur ein Dom aufCuP­
Kreuzung), MP (nur ventral: anterior und posterior; posterior nur sehr undeutlich)

Macrodiplacidae (Macrodiplax balteata): RA&RPbzw. basaler RA(nur dorsal: nurposterior),
RP (dorsal und ventral: nur posterior), RP2 (nur ventral: anterior und posterior), RP" (nur
ventral: anterior und posterior), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal und ventral: nur posterior;
einschließlich CuP-Kreuzung), MP(nurventral: nur anterior), AA' (dorsalund ventral: nur
posterior; ventral nur sehr undeutlich)

Libellulidae / Libellulinae (Orthetrum brunneum): alle Junktionsdomen relativ undeutlich:
RA&RP bzw. basaler RA (nur dorsal: nur posterior), RP (nur ventral: anterior und
posterior; nur basal), RP' (nur ventral: nur posterior), RP2 (nur ventral: anterior und
posterior), RP" (nurventral: anteriorund posterior), IR2 (nur dorsal: anteriorundposterior;
nur basal), MA (nur dorsal: nur anterior), M&Cu (nur dorsal: nur posterior; nur ein
Junktionsdom aufder CuP-Kreuzung), MP (nurventral: anteriorundposterior), Cuspl (nur
ventral: anterior und posterior), AAlb (dorsal und ventral: anterior und posterior)

Libellulidae / Palpopleurinae (Perithemis lais): alle Junktionsdomen sehr deutlich: ScP (nur
ventral: anterior und posterior; nur an axl und ax2), RA&RP bzw. basaler RA (nur dorsal:
anterior und posterior), RP (nur ventral: anterior und posterior), RP2 (dorsal: anterior und
posterior, ventral: nur anterior), RP" (dorsal: anterior und posterior, ventral: nur anterior),
IR2 (nur dorsal: anterior und posterior), MA (nur dorsal: anterior und posterior), M&Cu
(nur dorsal: nur posterior; nur ein Dom aufder CuP-Kreuzung), MP (nur dorsal: anterior
und posterior; ventral sehrmdimentär), CuA (nur dorsal: nurposterior), Cuspl(nurventral:
anterior und posterior), AA' und AAlb (nur dorsal: nur posterior)

Die Junktionsdomen der Anisoptera sind, mit Ausnahme mancher kleiner Libellulidae
(z.B. Perithemis und Micrathyria), nur relativ undeutlich ausgebildet. Junktionsdomen finden
sichimNonnalfall bei allenZygopterabeidseitig aufderDorsalseiteundVentralseite derjenigen
Queradem, welche an die Konkavadem RP, RP", RP2 und MP (Syulestidae, Lestidae,
Chlorocyphidae) sowie ggf. konkave Interkalaradem des Radialfeldes (z.B. bei den
Amphipterygidae und "Megapodagrionidae") angrenzen (Abb. 65.). Sie überragen die betref­
fenden Längsadem id.R deutlich, sodaß bei einer Biegung die Spitze der Domen nicht gegen
die Seitenwand der Längsader drücken kann, wie diesvon NEWMAN (1982) postuliert wurde,
der eine stoßdämpfende Funktion der Junktionsdomen vermutete. Wahrscheinlicher ist daher
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eineFunktion alsmechanische "Stopper", die dieVeränderbarkeit derKnitterstrukturlimitieren
(D'ANDREA & CARFI, 1988).

Bei einigenTaxa sind die Iunktionsdomennurundeutlich oder rudimentär ausgebildet, z.B.
bei Heliocharis (alle Domen), Amphipteryx (nur MP) und Palaemnema (nur MP). Die beiden
ähnlichen aber unverwandten Gattungen Thaumatoneura (Thaumatoneuridae) und
Megaloprepus (Pseudostigmatidae) besitzen nur Junktionsdomen beim. RP". Die Perilestidae,
Pseudostigmatidae(außerMegaloprepus),Protoneuridae,PlatycnemididaeundCoenagrionidae
besitzen nur aufder Ventralseite beim RP", RPz und MP beidseitige Junktionsdomen. Bei den
Euphaeidae und Calopterygidae sind wesentlichmehr Junktionsdomen ausgebildet alsbei allen
übrigen Taxa, so u. a. auchventralbei der ScP (Antenodalverspantungen)undbei den konvexen
Längsadem (RA&RPbzw. demRA basal des Nodus, IR2, MA, CuAundAA). BeimRA distal
des Nodus tragen die angrenzenden Queradem niemals Junktionsdomen und besitzen auch
niemalsgelenkige Junktionenmit den erwähntenLängsadem. AmRP' sindnurbei sehrwenigen
Taxa Junktionsdomen ausgebildet und beim RPI fehlen Junktionsdomen sogar fast immer
(Ausnahme Protoneuridae und Coenagrionidae; vergl NEWMAN, 1982). Das weitgehende
Fehlen gelenkiger AdeIjunktionen und Junktionsdomen im Bereich des Flügelvorderrandes
(Abb. 65.) ist erklärbar durch die Tatsache, daß es sich hierbei um eine versteifte Stützzone
("supporting area")handeh, dieals "leadingedge" bezeichnetwird(NEWMAN, 1982;WOOITON,
1992).

DievonD'ANDREA & CARFI (1988: 316)beschriebene Verteilung der Junktionsdomenist,
ganz abgesehen von der unüblichen Anwendung der Begriffe konvex und konkav, nicht
zutreffend("theygenerally occur on concave (+) upper surface or convex(-)lower surfaceveins,
but occasionally appear on adjacent veins ofboth types"). Unzutreffend ist u.a. auch deren
Angabe, daß die Polythoridae keine Junktionsdomen besitzen. Bei den Polythoridae trägt die
Gattung Euthore auf den Queradem beidseitig des RP" dorsal und ventral Junktionsdomen,
während bei der Gattung Cora die übliche Junktionsdomverteilung vorliegt, also dorsal und
ventral beidseitig der Konkavadem MP, RP" und RPz. Die Queradem, welche an den RPI
(= R2 sensu D'ANDREA & CARFI) angrenzen tragen bei Euphaea (Euphaeidae) auf der
Ventralseite definitiv keinen Junktionsdom an der RPI-Junktion. Da D'ANDREA & CARFI
(1988: Fig. 5d) eine rasterelektronenmikroskopische Aufuahme dieser Domen abgebildet
haben, kann es sich bei der gegenteiligen Feststellung nur um einen Lapsus bei der
Abbildungsbeschriftung handeln, wobei die Angabe sehr wahrscheinlich R3 (hier: RPz) lauten
sollte.

3.) Haare (Macrotrichen):
Die Flügelmembran der Odonata ist, wie bereits erwähnt, frei von Macrotrichen

(Ausnahme: Basalzelle von Euphaea guerini), wenn man von individuellen Abberationen
absieht (siehe Kapitel 4.2.1.). Die primären Längsadem und deren Verzweigungen tragen bei
den Odonata und zahlreichen anderen Pterygota echte Haare (= Macrotrichen oder Setae), die
einen einzelligen Ursprung haben. Sehr zahlreich und auffällig sind diese Macrotrichenjedoch
nur im basalen Flügelbereich der Euphaeidae (Abb. 37.), Dieteriadidae (Abb. 64.) und
Anisoptera (Abb. 29., 31., 44.), insbesondere der Libellulidae (Abb. 35., 39.-40., 45.).
Ansonsten sind sie deutlich spärlicherverteilt als bei den meisten N eoptera. Die exokutikulären
Macrotrichen sind flexible Haare, welche sich jeweils aus einer einzelnen, spezialisierten
Hypodermiszellen entwickeln und an ihrem Ursprung von einem Basalring umgeben sind
(SNODGRASS, 1935; SEGUY, 1959, 1973 inGRASSE;WEBER& WEIDNER, 1974). Macrotrichen
benötigen stetseineNervenversorgung, ihrVorkommenist daherein indirekterHinweisdarauf;
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daß die betreffenden Adern Nerven fUhren. Bei den untersuchten Taxa wurde folgende
Verteilung der Macrotrichen aufden Flügeladem festgestellt:

Perilestidae (Perilestes kahli): Costalrand (nicht erkennbar), ScP (keine), RA&RP (keine), RA
(keine), RP (keine), RP' (keine), RP" (keine), RPI (keine), RP2 (keine), IR2 (keine), MA
(keine), M&Cu bzw. MP&CuA (keine), MP (keine), CuA (keine), CuP-Kreuzung (keine),
AA' bzw. CuP&AA' (keine), Flügelhinterrand (nicht erkennbar), Quergeäder (keine)

Synlestidae (Chlorolestesfasciata): Costalrand (winzige Haare vorhanden), ScP (dorsal keine
Iventralwinzige Haare), RA&RP (keine), RA(keine), RP (keine), RP' (keine), RP" (keine),
RPI (keine), RP2 (keine), IR2 (keine), MA (keine), M&Cu bzw. MP&CuA (keine), MP
(keine), CuA(keine), CuP-Kreuzung(keine), AA'bzw. CuP&AA' (keine), Flügelhinterrand
(winzige Haare vorhanden, aber kaum zu erkennen), Quergeäder (keine)

Lestidae (Archilestes grandis): Costalrand (kaum erkennbar), ScP (dorsal keine I ventral
wenige kurze Haare), RA&RP (keine), RA (keine), RP (keine), RP' (keine), RP" (keine),
RPI (keine), RP2 (keine), IR2 (keine), MA (keine), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal keine
I ventral wenige kurze), MP (keine), CuA (keine), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw.
CuP&AA' (keine), Flügelhinterrand (kaum erkennbar), Quergeäder (keine)

Chlorocyphidae (Aristocyphafenestrella): Costalrand (winzigeHaarevorhanden), ScP (dorsal
keine I ventral kurze Haare), RA&RP (keine), RA (keine), RP (dorsal keine I ventral kurze
Haare), RP' (dorsal keine I ventral kurze Haare), RP" (dorsal keine I ventral kurze Haare),
RPI (dorsal keine I ventral kurze Haare), RP2 (dorsal keine I ventral kurze Haare), IR2
(dorsal keine I ventral relativ lange Haare), MA (dorsal keine I ventral relativ lange Haare),
M&Cubzw. MP&CuA(dorsalkeine/ventralkurze Haare), MP (dorsalkeine/ventralkurze
Haare), CuA (dorsal keine I ventral relativ lange Haare), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw.
CuP&AA' (keine), Flügelhinterrand (nicht erkennbar), Quergeäder (ventral sind oft relativ
lange Haare vorhanden)

Polythoridae (Euthore plagiata): Costalrand (winzige Haare vorhanden), ScP (dorsal keine I
ventral zahlreiche kurze Haare), RA&RP (dorsal kurze Haare I ventral keine), RA (dorsal
kurze Haare, nur basal I ventral keine), RP (dorsal keine I ventral kurze Haare, nur im
Hinterflügel), RP' (dorsalkeine, bzw. nur imHinterflügel einigebasale Haare I ventralkurze
Haare, nur imHinterflügel), RP" (dorsalkeine, bzw. nur imHinterflügel einigebasale Haare
I ventral kurze Haare, nur im Hinterflügel), RPI (dorsal keine I ventral kurze Haare, nur im
Hinterflügel), RP2 (dorsal keine I ventral kurze Haare, nur im Hinterflügel), IR2 (dorsal
keine I ventral relativ lange Haare, nur im Hinterflügel), MA (dorsal keine I ventral relativ
lange Haare, nur im Hinterflügel), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal relativ lange Haare I
ventral kurze Haare, im Hinterflügel zahlreicher), MP (dorsal keine I ventral kurze Haare,
nur im Hinterflügel), CuA (dorsalkeine I ventral relativ lange Haare speziell aufCuAa, nur
imHinterflügel), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw. CuP&AA' (dorsalkeine I ventral relativ
lange Haare, nur imHinterflügel), Flügelhinterrand (nicht erkennbar), Quergeäder (ventral
sind oft relativ lange Haare vOIhanden, speziell im Hinterflügel)

Euphaeidae (Euphaeaguerini): Costalrand (winzigeHaare vorhanden), ScP (dorsalzahlreiche
langeHaare I ventralzahlreiche kürzereHaare), RA&RP (dorsalkeine I ventralrelativ lange
Haare), RA (dorsalkeine I ventral relativ lange Haare), RP (keine), RP' (keine), RP" (dorsal
relativ lange Haare I ventral keine), RPI (keine), RP2 (dorsal relativ lange Haare I ventral
keine), IR2 (dorsal keine I ventral relativ lange Haare), MA (dorsal keine I ventral relativ
lange), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal lange Haare I ventral kurze Haare), MP (dorsal
relativ lange Haare I ventral keine), CuA (dorsal keine I ventral relativ lange Haare),
CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal keine I ventral lange Haare),
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FlügeIhinterrand (winzige Haare vorhanden), Quergeäder (dorsal und ventral relativ lange
Haare vorhanden, fast alle Queradern mit einzelnen Haaren)

Dicteriadidae (Heliocharis amazona): Costalrand (winzige Haare vorhanden), ScP (dorsal
zahlreiche sehr langeund kräftigeHaare, einzigartig innerhalb derZygoptera / ventralkurze
Haare), RA&RP (dorsal keine / ventral keine, bzw. nur basal ein langes Haar), RA (keine),
RP (dorsalvereinzeh relativ lange Haare / ventralkurzeHaare),RP' (dorsalvereinzeh relativ
langeHaare / ventralkurze Haare), RP" (dorsalvereinzelt relativ lange Haare / ventralkurze
Haare), RPI (keine), RP2 (keine), IR2 (keine), MA (dorsal nur sehrvereinzeh kurze Haare
/ ventral relativ kurze Haare), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal zahlreiche sehr lange und
kräftige Haare sowie vereinzelt kurze Haare / ventral keine), MP (dorsal lange Haare /
ventral keine), CuA (keine), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw. CUP&AA' (dorsal keine /
ventral lange Haare), FlügeIhinterrand (nicht erkennbar), Quergeäder (regelmäßig mit
relativ langen Haaren, speziell dorsal)

Calopterygidae /Hetaerininae (Hetaerina caja dominula): Costalrand (winzige Haarevorhan­
den), ScP(dorsal keine / ventralkurze Haare), RA&RP (dorsalkurze Haare / ventralkeine),
RA (dorsal kurze Haare, nur basal des Nodus / ventral keine), RP (dorsal keine / ventral
kurze Haare), RP' (dorsal keine / ventral kurze Haare), RP" (dorsal keine / ventral kurze
Haare), RPl (dorsal keine / ventral kurze Haare), RP2 (dorsal keine / ventral kurze Haare),
IR2(keine),MA(keine),M&Cubzw.MP&CuA(dorsalkeine/ventralrelativkurzeHaare),
MP (dorsal keine / ventral relativ kurze), CuA (keine), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw.
CuP&AA' (dorsal kurze Haare / ventral keine), FlügeIhinterrand (winzige Haare vorhan­
den), Quergeäder (keine)

Calopterygidae / Calopteryginae (Calopteryx virgo meridionalis): Costalrand (winzige Haare
vorhanden), ScP (dorsalkeine/ventralkurze Haare), RA&RP (dorsalkurze Haare/ventral
relativ kurze Haare), RA (dorsal kurze Haare / ventral keine), RP (dorsal keine / ventral
vereinzeh kurze Haare), RP' (dorsal keine / ventral vereinzeh kurze Haare), RP" (dorsal
keine / ventralvereinzeh kurze Haare), RPI (dorsal keine / ventralvereinzelt kurze Haare),
RP2 (dorsal keine / ventral vereinzelt kurze Haare), IR2 (keine), MA (dorsal keine / ventral
relativ kurze Haare), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal keine / ventral kurze Haare), MP
(dorsal keine / ventral kurze Haare), CuA (dorsal keine / ventral relativ kurze Haare),
CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw. CUP&AA' (dorsal kurze Haare / ventral keine),
FlügeIhinterrand (winzige Haare vorhanden), Quergeäder (dorsal und ventral sind
vereinzelt relativ kurze Haare vorhanden; bei der Calopterygide Umma eineta tragen
dagegen die meisten Queradern Macrotrichen)

Amphipterygidae (Amphipteryx agrioides): Costalrand (nicht erkennbar), ScP (dorsal keine /
ventral sehr zahlreiche kurze Haare), RA&RP (dorsal kurze Haare / ventral keine), RA
(keine), RP (keine), RP' (keine), RP" (keine), RPI (keine), RP2 (keine), IR2 (dorsal keine
/ ventral relativ kurze Haare), MA (dorsal keine / ventral relativ kurze Haare), M&Cu bzw.
MP&CuA (dorsal keine / ventral kurze Haare), MP (keine), CuA (dorsal keine / ventral
relativkurze Haare), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw. CuP&AA' (keine), FlügeIhinterrand
(nicht erkennbar), konvexe Interkalaradern (dorsal keine / ventral relativ kurze Haare),
Quergeäder (keine)

Amphipterygidae (Rimanella arcana): Costalrand (winzige Haare vorhanden), ScP (dorsal
keine/ventralzahlreichekurzeHaare), RA&RP(keine), RA(keine), RP (keine),RP' (dorsal
keine / ventral kurze Haare), RP" (dorsal keine / ventral kurze Haare), RP1 (dorsal keine /
ventral kurze Haare), RP2 (dorsal keine / ventral kurze Haare), IR2 (dorsal keine / ventral
relativ kurze Haare), MA (dorsal keine / ventral relativ kurze Haare), M&Cu bzw.
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MP&CuA (dorsal keine / ventral kurze Haare), MP (dorsal keine / ventral kurze Haare),
CuA (keine), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal keine / ventral relativ
kurze Haare), Flügelhinterrand (nicht erkennbar), Quergeäder (keine)

Thaumatoneuridae (Thaumatoneura inopinata): Costalrand (kaum erkennbar), ScP (dorsal
keine/ventralkurzeHaare),RA&RP(dorsalkurzeHaare/ventralkeine),RA(dorsalkurze
Haare, nur basal des Nodus / ventral keine), RP (keine), RP' (dorsal keine / ventral kurze
Haare), RP" (keine), RPI (dorsal keine / ventralkurzeHaare), RP2 (keine), lR2 (keine), MA
(dorsal kurze Haare / ventral keine), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal keine / ventral kurze
Haare), MP (dorsal keine / ventral kurze), CuA (keine), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw.
CuP&AA' (keine), Flügelhinterrand (kaum erkennbar), Quergeäder (keine)

"Megapodagrionidae" lHypolestinae (Hypolestes clara): Costalrand (winzige Haare vorhan­
den), ScP (dorsal keine / ventral kurze Haare), RA&RP (dorsal kurz / ventral keine), RA
(keine), RP (keine), RP' (keine), RP" (keine), RPI (keine), RP2 (keine), lR2 (keine), MA
(keine), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal keine / ventral kurze Haare), MP (keine), CuA
(keine), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw. CuP&AA' (keine), Flügelhinterrand (winzige
Haare vomanden), Quergeäder (keine)

"Megapodagrionidae" / Argiolestinae (Philogenia cassandra): Costalrand (winzige Haare
vorhanden), ScP (dorsalkeine / ventralkurze Haare), RA&RP (dorsal kurz / ventralkeine),
RA (dorsal kurze Haare, nurbasal des Nodus / ventral keine), RP (keine), RP' (keine), RP"
(keine), RPI (keine), RP2 (keine), lR2 (keine), MA (keine), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal
keine / ventral kurze Haare), MP (keine), CuA (keine), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw.
CuP&AA' (keine), Flügelhinterrand (nicht erkennbar), Quergeäder (keine)

"Megapodagrionidae" / Argiolestinae(Oxystigmawilliamsoni): Costalrand (kaumerkennbar),
ScP (dorsalkeine / ventral kurzeHaare), RA&RP (dorsalkurz / ventral keine), RA (keine),
RP (dorsal keine / ventralkurze Haare), RP' (keine), RP" (keine), RPI (keine), RP2 (keine),
lR2 (keine), MA (keine), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal keine / kurze Haare), MP (dorsal
keine / ventral kurze Haare), CuA (keine), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw. CuP&AA'
(keine), Flügelhinterrand (kaum erkennbar), Quergeäder (keine)

"Megapodagrionidae" / Megapodagrioninae (Megapodagrion venale): Costalrand (nicht
erkennbar), ScP (keine), RA&RP (keine), RA (keine), RP (keine), RP' (keine), RP" (keine),
RPI (keine), RP2 (keine), lR2 (keine), MA (keine), M&Cu bzw. MP&CuA (keine), MP
(keine), CuA(keine), CuP-Kreuzung (keine), AA'bzw. CuP&AA' (keine), Flügelhinterrand
(nicht erkennbar), Quergeäder (keine)

Pseudostigmatidae (Mecistogaster linearis): Costalrand (winzige Haare vorhanden), ScP
(dorsal keine / ventral kurze Haare), RA&RP (keine), RA (keine), RP (keine), RP' (keine),
RP" (keine), RPI (keine), RP2 (keine), lR2 (keine), MA (keine), M&Cu bzw. MP&CuA
(dorsal keine / ventral kurze Haare), MP (dorsal keine / ventral kurze Haare), CuA (keine),
CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw. CUP&AA' (keine), Flügelhinterrand (winzige Haare
vorhanden, aber kaum zu erkennen), Quergeäder (keine)

Platystictidae (Palaemnema clementina): Costalrand (kaum erkennbar), ScP (dorsal keine /
ventralvereinzeh kurze Haare), RA&RP (keine), RA (keine), RP (keine), RP' (keine), RP"
(keine), RPI (keine), RP2 (keine), lR2 (keine), MA(keine), M&Cubzw. MP&CuA(keine),
MP (keine), CuA (keine), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw. CuP&AA' (keine),
Flügelhinterrand (kaum erkennbar), Quergeäder (keine)

Protoneuridae (Neoneura myrtae): Costalrand (winzige Haare vorhanden), ScP (dorsal keine
/ ventral keine, bzw. nur ein kurzes Haar), RA&RP (keine), RA (keine), RP (keine), RP'
(keine), RP" (keine), RPI (keine), RP2 (keine), lR2 (keine), MA (keine), M&Cu bzw.
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MP&CuA (keine), MP (keine), CuA (keine), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw. CUP&AA'
(keine), Flügelhinterrand (winzige Haare voIhanden), Quergeäder (keine)

Platycnemididae (Platycmmis acutipennis): Costalrand (winzige Haare vorhanden), ScP
(dorsal keine / ventral vereinzeh kurze Haare), RA&RP (keine), RA (keine), RP (keine),
RP (keine), RP' (keine), RPI (keine), RP2 (keine), IR2 (keine), MA (keine), M&Cu bzw.
MP&CuA (keine), MP (keine), CuA (keine), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw. CuP&AA'
(keine), Flügelhinterrand (nicht erkennbar), Quergeäder (keine)

Coenagrionidae (Pyrrhosoma nymphula): Costalrand (winzige Haarevorhanden), ScP (dorsal
keine / ventral vereinzelt kurze Haare, kaum erkennbar), RA&RP (dorsal keine), RA
(keine), RP (keine), RP (keine), RP' (keine), RPI (keine), RP2 (keine), IR2 (keine), MA
(keine), M&Cu bzw. MP&CuA (keine), MP (keine), CuA (keine), CuP-Krel1Zllng (keine),
AA' bzw. CuP&AA' (keine), Flügelhinterrand (winzige Haare voIhanden), Quergeäder
(keine)

Petaluridae (Tachopteryx thoreyi): Costalrand (relativ kurze Haare vorhanden), ScP (dorsal
vereinzelt lange Haare / ventral keine), RA&RP (keine), RA (keine), RP (dorsalvereinzelt
lange Haare / ventral keine), RP (dorsalvereinzelt lange Haare / ventralkeine), RP' (keine),
RPI (keine), RP2 (keine), IR2(dorsalkeine / ventrallange Haare), MA (dorsalkeine /ventral
vereinzelt lange Haare), M&Cubzw. MP&CuA(dorsal lange Haare / ventralkurze Haare),
MP (dorsal lange Haare / ventralkurze Haare), CuA (dorsal keine / ventralvereinzelt lange
Haare), CuP-Krel1Zllng (keine), AA' bzw. CUP&AA' (dorsal kurze Haare / ventral lange
Haare), AAlb (dorsal vereinzelt kurze Haare / ventral lange Haare), AA2b (dorsal kurze
Haare / ventral vereinzelt lange Haare), Flügelhinterrand (kurze Haare voIhanden),
Quergeäder (dorsal und ventral sind vereinzelt relativ lange Haare vorhanden, jedoch nur
im. Cubitoanalraum und nahe der Längsadem)

Aeshnidae (Aeshna cyanea): Costalrand (relativ kurze Haare vorhanden), ScP (dorsal lange
Haare / ventral keine), RA&RP (dorsal keine / ventral lange Haare), RA (dorsal keine /
ventral vereinzelt lange Haare), RP (dorsal einige lange Haare / ventral keine), RP (dorsal
einige lange Haare / ventral keine), RP' (dorsal einige lange Haare / ventral keine), RPI
(dorsal einige lange Haare / ventralkeine), RP2 (dorsal einige lange Haare / ventral keine),
IR2 (dorsal keine / ventral einige lange Haare), MA (dorsal keine / ventral einige lange
Haare), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal lange Haare / ventral keine), MP (keine), CuA
(dorsalkeine / ventralvereinzelt lange Haare), CUP-Krel1Zllng (keine), AA' bzw. CUP&AA'
(dorsalkeine / ventral einige lange Haare), AAlb (dorsalkeine / ventral einige lange Haare),
AA2b (keine), Flügelhinterrand (kurze Haare vorhanden), Quergeäder (keine)

Gomphidae (Phyllogomphoides undulatus): Costalrand (relativ kurze Haare vorhanden), ScP
(keine), RA&RP(keine), RA(keine), RP(keine), RP (keine), RP' (keine), RPI (keine), RP2
(keine), IR2 (keine), MA(keine), M&Cubzw. MP&CuA(keine), MP (keine), CuA(keine),
CuP-Krel1Zllng (keine), AA' bzw. CuP&AA' (keine), AAlb (keine), AA2b (keine),
Flügelhinterrand (kurze Haare vorhanden), Quergeäder (keine)

Cordulegastridae (Cordulegaster diadema): Costalrand (relativ kurze Haare vorhanden), ScP
(keine), RA&RP (keine), RA (keine), RP (keine), RP (keine), RP' (keine, bzw. ventralnur
ein langesHaar), RPI (keine), RP2(keine), IR2 (keine), MA(keine), M&Cubzw. MP&CuA
(dorsal keine / ventral zahlreiche kurze Haare), MP (dorsalkeine / ventral zahlreiche kurze
Haare), CuA(dorsalkeine / ventralnur sehrvereinzelt relativ kurze Haare), CuP-Krel1Zllng
(keine), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal keine / ventral vereinzelt relativ kurze Haare), AAlb
(dorsalkeine /ventralrelativkurzeHaare), AA2b (dorsalkeine /ventralrelativkurzeHaare),
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Flügelhinterrand (kurze Haare vorhanden), Quergeäder (ventral sind vereinzeh relativ
kurze Haare vorhanden, jedoch nur basal und nahe der Längsadem)

MacroIDiidae (Didymops floridiensis): Costalrand (nicht erkennbar), ScP (dorsal lange Haare
/ ventral keine), RA&RP (dorsal keine / ventral lange Haare), RA (dorsal keine / ventral
lange Haare, nurbasal desNodus), RP (dorsallangeHaare / ventralkeine), RP' (dorsal lange
Haare / ventral keine), RP" (keine), RPI (keine), RP2 (keine), IR2 (dorsal keine / ventral
langeHaare), MA(dorsalkeine /ventrallange Haare), M&Cubzw. MP&CuA (dorsal lange
Haare / ventral keine), MP (dorsal lange Haare / ventral keine), CuA (dorsal keine / ventral
lange Haare), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw. CUP&AA' (dorsal vereinzeh kurze Haare
/ ventral lange Haare), AAlb (dorsal vereinzeh kurze Haare/ ventral lange Haare), AA2b

(keine), Flügelhinterrand (nicht erkennbar), Quergeäder (dorsal und ventral relativ lange
Haare, in der basalen Flügelregion oft mehrere Haare pro Querader)

"Corduliidae" (Oxygastra curtisii): Costalrand (relativ kurze Haare vorhanden), ScP (dorsal
lange Haare / ventral keine), RA&RP (dorsal keine / ventral lange Haare), RA (dorsal keine
/ ventrallangeHaare, nurbasaldes Nodus), RP(dorsalzahreich lange Haare / ventralkeine),
RP' (dorsal zahreich lange Haare / ventralkeine), RP" (dorsal zahreich lange Haare / ventral
keine), RPI (keine), RP2 (keine), IR2 (dorsalkeine / ventral lange Haare), MA (dorsal keine
/ ventral langeHaare), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal lange Haare /ventralvereinzeh kurze
Haare), MP (dorsal lange Haare / ventral vereinzelt kurze Haare), CuA (dorsal keine /
ventral vereinzelt lange Haare), CuP-Kreuzung (dorsal lange Haare / ventral keine), AA'

bzw. CuP&AA' (dorsal keine / ventral lange Haare), AAlb (dorsal keine / ventral lange
Haare), AA2b (?), Cuspl (dorsal zahlreich lange Haare / ventral keine, außer einem langen
Haarnahe demUrsprung), Flügelhinterrand (kurze Haarevorhanden), Quergeäder (kaum)

Macrodiplacidae (Macrodiplax balteata): Costalrand (relativ kurze Haare vorhanden), ScP
(dorsallangeHaare / ventral), RA&RP (dorsalkeine /ventrallangeHaare), RA(dorsalkeine
/ ventral lange Haare), RP (dorsal zahlreich lange Haare / ventral keine), RP' (keine), RP"
(dorsal lange Haare, nur basal / ventral keine), RPI (keine), RP2 (keine), IR2 (keine), MA
(dorsal keine / ventral lange Haare), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal zahlreich lange Haare
/ ventral keine), MP (dorsal zahlreich lange Haare / ventral vereinzeh kurze Haare), CuA
(dorsal keine / ventral zahlreich lange Haare), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw. CuP&AA'
(dorsalkeine / ventrallangeHaare), AAlb (dorsalkeine /ventrallangeHaare), AA2b (dorsal
keine / ventral lange Haare), Cuspl (dorsal lange Haare / ventral keine), Flügelhinterrand
(kurzeHaarevorhanden), Quergeäder(dorsalundventral sindvereinzelt relativ langeHaare
vorhanden, jedoch nur nahe der Längsadem)

Libellulidae/l.J.1Jellulinae (Orthetrum brunneum): Costalrand (relativ kurze Haarevorhanden),
ScP (dorsal lange Haare, speziell basal der axl / ventral keine), RA&RP (dorsal keine /
ventral lange Haare), RA (keine), RP (keine, bzw. nur im Hinterl1ügel dorsal mit langen
Haaren), RP' (keine), RP" (keine, bzw. nur im Hinterllügel dorsal mit langen Haaren, nur
basal), RPI (keine), RP2 (keine), IR2 (dorsal keine / ventral lange Haare, nur basal), MA
(dorsal keine / ventral lange Haare, nur basal), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal vereinzeh
langeHaare/ventralkeine), MP (dorsalnur sehrvereinzelt langeHaare / ventralkeine), CuA
(dorsalkeine / ventralvereinzeh langeHaare), CuP-Kreuzung (keine, bzw. nur gelegentlich
dorsal mit einem relativ langen Haar), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal keine / ventral lange
Haare), AAlb (dorsal keine / ventral lange Haare, nur basal), AA2b (dorsal keine / ventral
vereinzelt langeHaare, speziellbasal), Cuspl(dorsalkeine /ventrallangeHaare!, nurbasal),
Flügelhinterrand (kurze Haare vorhanden), Quergeäder (keine)
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LibeMdae I Palpopleurinae (Perithemis lais): Costalrand (kurze Haare vorhanden), ScP
(dorsal lange Haare, speziell basal der axl I ventral keine), RA&RP (dorsal keine I ventral
langeHaare),RA(dorsalkeine I ventral langeHaare, basalund distaldesN odus), RP(dorsal
lange Haare I ventral keine), RP' (dorsal lange Haare I ventral keine), RP" (dorsal lange
Haare I ventral keine), RPI (dorsal lange Haare I ventral keine), RP2 (dorsal lange Haare
I ventral keine), IR2 (dorsal keine I ventral lange Haare), MA (dorsal keine I ventral lange
Haare), M&Cubzw. MP&CuA(dorsal langeHaare Iventralkeine), MP(dorsallange Haare
I ventralkeine), CuA (dorsalkeine I ventral lange Haare), CuP-Kreuzung (keine), AA.' bzw.
CuP&AA' (dorsal keine I ventral lange Haare), AA.lb (dorsal keine I ventral lange Haare),
AA2b (dorsal keine I ventral lange Haare), Cuspl (keine), Flügelhinterrand (kurze Haare
vorhanden), Quergeäder (dorsal und ventral oft relativ lange Haare vorhanden)

Es können zwei Typen von Macrotrichen unterschieden werden:

a) L-Macrotrichen: Diese sind mindestens 0,1 mm lang (z.B. Dorsalseite der distalen MP bei
Euphaea guerini) und maximal 0,3 mm (Heliocharis amazona) bzw. 0,4 mm (Orthetrum
brunneum) lang. Sie sind filiform, distal deutlich zugespitzt (Sensillum trichodeum) und
steheni d.R. senkrecht in einer longitudinalenReihe entlangderLängsadermitte. Siebefinden
sich beikonvexen Adern stets aufder Ventralseite (Abb. 44.), bei konkaven Adern hingegen
auf der Dorsalseite (Abb. 35.,45.,39.-40. und 64.). Besonders zahlreich sind die langen
Macrotrichen, sofern sie überhaupt vorkommen, aufder Dorsalseite der ScP und desM&Cu
sowie der Ventralseite des RA&RP. Vereinzelte L-Macrotrichen auf der "falschen" Seite
kommen gelegentlich vor (Abb. 37. und 45.). Aufnormalen Queradern, die eine mehr oder
wenigerneutrale Korrugation besitzen, können relativ lange Macrotrichen aufbeiden Seiten
vorhanden sein (z.B. Antenodalia bei Euphaea; Abb. 37.).

b) S-Macrotrichen: Diese sind mit nur ca. 0,05 mm(Heliocharis amazona) bis maximal 0,1 mm
(Hetaerina caja) relativ kurz. Sie sind borsteuförmige, distal abgestutzte Setae (Sensillum
basiconicum), die meist linksund rechts der Längsaderflanken seitlich abstehen. Mitwenigen
Ausnahmen kommen diese kurzen S-Macrotrichen ausschließlichbei denZygopteravorund
zwar zusätzlich zu oder anstatt der langen L-Macrotrichen. Sie befinden sich auf den
entgegengesetzen Seiten der Längsadem, also aufder Ventralseite der ScP, M&Cu und MP
sowie der Dorsalseite des RA&RP, RA, 00, MA und AA.' (Abb. 37. und 64.). Bei den
Anisoptera ist das Vorkommen kurzer Macrotrichen aufdie Ventralseite des M&Cuund die
Dorsalseite der AA. beschränkt. Allerdings gehören auch die Macrotrichen des Costalrandes
und Flügelhinterrandes aller Odonata eher zu diesem Typus.

Im distalen Flügelbereich werden die langen Macrotrichen zunehmend kürzer und sind dann
beispielsweise auf der Dorsalseite der MP von Euphaea nur noch etwa 0,1 mm lang. Eine
längenmäßige Unterscheidung der beiden Macrotrichentypen ist daher id.R. nur im basalen
Flügelbereich möglich. Wie bereits erwähnt sind auch die Macrotrichen der Flügelränder,
sowohl der Zygoptera als auch der Anisoptera, extrem kurz (maximal 0,1 mm).

Die charakteristische Verteilung der beiden Macrotrichentypen ist funktionen leicht zu
erklären, da die Macrotrichen in den Tälern der Flügelfalten (Dorsalseite der Konkavadern und
Ventralseite der Konvexadern) viel weniger exponiert sind als die Macrotrichen auf den
Kämmen der Flügelfalten (Ventralseite der Konkavadern oder Dorsalseite der Konvexadern)
undfolglich deutlich länger sein können als diese. Die Kürze derMacrotrichen aufden Kämmen
istmöglicherweisenur ein SchutzvormechanischerBeschädigung, dieLänge derMacrotrichen
in den Tälern eventuell eine Voraussetzung zurErfiillung deren Funktion, die vermutlich in der
sensorischen Erfassung von Luftströmungen und Turbulenzen besteht. Die Abhängigkeit des
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Vorkommenskurzer oder langerMacrotrichenvon derKorrugation der entsprechendenAdem
ist aber auch eine auffällige Parallele zur Verteihmg kurzer und langer Domen auf den
Flügeladem der Odonata. Daherverwendeteichaufdie Termini S- undL-Macrotrichen, analog
zu den Bezeichnungen S- und L-Domen (S-spines und L-spines sensu D'ANDREA & CARFI,
1988).

Das erwähnte Verteihmgsmuster gih jedoch nur fiir die Odonata, denn bei manchen
Neoptera sind die Macrotrichen völlig anders verteilt (z.B. Libelluloides longicornis,
Ascalaphidae; Abb. 79.). TILLYARD (1918) war irrtümlich der Meinung, daß die Odonata
überhaupt keine Macrotrichen imFlügel besäßen. Diese Auffassung wurde zwar von FRAsER

(1942c) korrigiert, dabei allerdings durch den neuen hrtumersetzt, daß auch die Queradern der
Odonata zahlreiche Macrotrichen trügen, da Fraser zu Unrecht die Domen der Flügeladem als
verstärkte Macrotrichen interpretierte. Dies war offenbar auch die Auffassung von AsAHINA
(1954), der die Flügeladerdomen als Setae bezeichnete.

Die Untersuchung erwies, daß beiden Odonatanicht nur die primären Längsadem, sondern
auch Schaltadem(z.B. IR2)und Queradern oftmalsMacrotrichentragen (Abb. 35., 37. und39.­
40.). Das Vorhandensein oder Fehlen dieser Strukturen ist daher ungeeignet zur Abgrenzung
bzw. Identifizierung der unterschiedlichen Adertypen.

4.2.3. Membranula und Axillarband

1.) Membranula:
Die Membranula (= "Flügelhäutchen) ist eine fleXIble, milchig-transparente Membran mit

körniger Struktur (Abb. 14.-16.,29.,33.,35.,39.-40. und 78.). Die Strukturierung scheint bei
den verschiedenen Anisopterentaxa teilweise unterschiedlich zu sein, wurde aber in dieser
Arbeitnicht rasterelektronenmikroskopischuntersucht. DieMembranulaverläuftimVorderllügel
der Anisoptera von der Basis der Analis zum Analrand (Dorsum). Das Gleiche gih fiir den
Hinterflügel, bei dem der Analrand besonders deutlich ausgebildet ist und die Basalseite des
Analdreiecks bildet (außer Anactini, Hemicordulia, Macrodiplacidae und Libellu.lidae). Bei
einigen Anisoptera ist der distale Abschnitt der Membranula nur als schmaler Membranstreifen
ausgebildet, sodaß sie bereits deutlich vor dem posterioren Ende des Analdreiecks zu enden
scheint. Die Membranula steht in kontinuierlicher Verbindung mit dem Axillarband und somit
auch der Artikularmembran, der sie auch in der Struktur sehr ähnelt. Die Membranula ist daher
am plauSlbelsten als eine sekundäre Erweiterung der Artikularmembran anzusehen, die den
posterioren Axillarbereich mit dem basalen Flügelhinterrand ("trailing edge") verspannt
(NEWMAN, 1982: 131) und möglicherweise eine wesentliche Rolle bei der aktiven Supination
des Flügels beim Aufschlag spieh.

Bei den meisten Zygoptera erstreckt sich ein schmaler membranöser Streifen vom Ansatz
des Axillarbandes an der Analisbasis, entlang des Analrandes bis zum Beginn dessen
Domendoppelreihe. Dieser Membranstreifen ist bei den Euphaeidae und Calopterygidae
besonders deutlich ausgebildet. Er ist milchig-transparent und hat eine körnige Struktur. Sehr
wahrscheinlich ist dieserMembranstreifen daherhomologmit derMembranula der Anisoptera.
Bei den gestiehflügeligen Zygoptera ist ervermutlichnur deshalb weniger deutlich ausgeprägt,
weil er durch die Petiolusbildung reduziert wurde.

Bei der vermeintlichen Membranula von Megatypus t ("Protodonata" I: Meganeuridae I)
(TILLYARD, 1925a)handelt es sich wahrscheinlich um ein echtes, von Längsadern (JA und JP)
durchzogenes Flügelfeld, das dem Jugum der Neoptera homolog sein dürfte (RIEK &
KUKALOVA-PECK, 1984).
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2.) Axillarband (= Flügelligament):
Das Axil1aIband ("axillaIy cord") ist in beiden Flügelpaaren aller rezenten Odonata

voIhanden und stellt eine geringehe, schlauchartige Verdickung des posterioren Randes der
Artikularmembran dar, dievon derBasis der Analader zumpostero-medianen Ende des Meso­
bzw. Metascutellumsverläuft(Abb. 29. und 33.), Haemolymphe fiihrtund in den Scutellarsinus
mündet (SEIFERT, 1995). Signifikanten Unterschiede in der Ausbildung des Axillarbandes
konnten bei den zahlreichen untersuchten Vertretern der Odonata nicht festgestellt werden.

4.2.4. Flügelform und Aurikel

1.) Absolute Größe:
(Hinweis: Mit Ausnahme von Perithemis laisundMegaloprepuscoerulatus, die sich in meiner Sammlung

befinden, wurden die Ang;lben dieses Unterkapitels der zitierten Literatur entnommen.)

Die Mehrzahl der rezenten Odonatabesitzt eine Flügelspannweite zwischen 3,5 und 12 cm
Die größten Odonatoptera und auch größten Insekten überhaupt waren Meganeuropsis
permianaundM. americana("Protodonata" t: Meganeuridaet)mitbiszu75 cmFlügelspannweite
(ZESSIN, 1983). Die kleinsten Odonatoptera aller Zeiten sind die rezenten Zygopteren
Agriocnemis rubricauda und Rhodischnura nursei (Coenagrionidae) mit knapp 2 cm
Flügelspannweite sowie Hemiphlebia mirabilis (Hemiphlebiidae) mit maximal 2,5 cm
Flügelspannweite (TILLYARD, 1917). Die größte bekannte Zygoptere ist die rezente Art
Megaloprepus coerulatus (Pseudostigmatidae), die eine Flügelspannweite von 20 cm erreicht
(das größte Exemplar in meiner Sammlung hat immeIhin eine Spannweite von 18 cm). Die
größte "Anisozygoptere" war Isophlebia aspasia 1 (Isophlebiidae I) mit maximal 23 cm
Spannweite (NEL et al., 1993). Die kleinste Anisoptere ist die Wespen-mimikrierende rezente
Art Perithemis lais (Libellulidae) mit nur ca. 3 cm Spannweite. Die größten rezenten
Anisopteren Petalura ingentissima (Petaluridae) und Tetracanthagyna plagiata (Aesbnidae)
die eine Spannweitevonknapp 17 cmerreichen(TILLYARD, 1917),wurdennurvon den fossilen
Arten Urogomphus giganteus t und Gigantoaeschnidium ibericus 1(Aeschnidiidae I) über­
troffen, die eine Spannweite von ca. 20 cm erreichten (NEL & MARTINEZ-DELCLOS, 1993).

2.) Flügelform:
Zumindest die Vorderflügel der Odonatoptera sind in allerRegel auffiillig langestreckt. Der

Längen-Breiten-Koeffizient(größteVorderflügellängegeteilt durchgrößteVorderfliigelbreite)
hat folgende Werte: "Protodonata" 1(5,3-6,1; außerParalogus1mit 3,0); Protanisoptera1(4,5­
5,0); Triadophlebiomorpha 1 (5,3-8,3; außer Piroutetia 1 mit schätzungsweise 4,7);
"Protozygoptera" 1(5,3-7,1); Archizygoptera 1(4,8-5,4; außer Terskejal mit 4,4); Zygoptera
(3,4-5,9 %, meist deutlich über 4,5; Ausnahme: Phylolestes und Coryphagrion mit 6,3-6,4);
"Anisozygoptera" und Anisoptera (3,9-5,4, meist ca. 4,5; außer Stenophlebiidae 6,1).

Bei den Palaeodietyopteroidea I, Ephemeroptera und Neoptera ist dieser Wert nur sehen
höher als 4,2, meist sogar deutlich niedriger als 3,5 (zumindest im Grundplan der jeweiligen
Taxa), d.h. die Flügel sind signifikant weniger lang und schmal. Bei der Mehrzahl aller
Odonatoptera liegt dieser Wert hingegen deutlich über 4,2.

3.) Petiolus:
DerPetiolusist eine,mehroderminderlange,parallelseitigeVerschmälerungderFlügelbasis,

die bewirkt daß der Flügelumriß gestieh erscheint. Das Vorhandensein eines Petiolus geht
nahezu ausnahmslos einher mit einerbasalen Verschmelzungverschiedener Längsadem. Diese
geschieht bei allen gestieltflügeligen Libellen, mit Ausnahme der Triadophlebiomorpha t, durch
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Verschmelzung des Flügelhinterrandes mit der Analader (AA') bis weit distal der Flügelbasis
(Abb. 24.c, 28., 36.,41.). Bei den Triadophlebiomorpha I verschmolzenhingegen dieAA' (plus
CuA und CuP) mit der MP (Zygophlebüdae I und Mitophlebüdae I; Abb. 72. und 73.) und bei
den stärker abgeleiteten Vertretern schließlich die MP&CuA&CuP&AA' mit dem
Flügelhinterrand (Triadophlebüdae I; Abb. 18. und 74.). Bei der Oreopteron asiaticum I

("Anisozygoptera": Isophlebioidea I: Oreopteridae t) ist derHinterflügel zwar deutlich gestieh,
allerdings nur in Form einer Verengung des basalen Flügelabschnitts, ohne basale
Verschmelzungen von Längsadern. Da bei den übrigen Gattungen der Oreopteridae I

(z.B. Sogdopteron I) sowie den nahe verwandten Asiopteridae I der Petiolus nach Art der
Zygoptera gebildet ist, handelt es sich bei der freiverlaufenden AAvon Oreopteron I zweifellos
um eine autapomorphe Merkmalsausprägung.

Hinsichtlich der Korrelation von Längsaderverschmelzung und Petiolusbildung bestehen
zwei Interpretationsmöglichkeiten: Entweder ist die Verschmelzung die UrsachederVerengung
der Flügelbasis (Petiolusbildung) oder deren sekundäre Folge. Diese Frage ist keineswegs nur
akademisch, da von ihrer Beantwortung abhängt, ob der Petiolus der Triadophlebiomorpha I

und der übrigen gestieltfiügeligen Libellen überhaupt als ähnlich (topographisch homolog)
erachtet wird. Da sich für beide Interpretationen plausible Argumente anfuhren lassen und der
FossiIbericht leider keine zusätzlichen Hinweise liefert, muß bedauerlicherweise festgestellt
werden, daß diese wichtige Frage beim derzeitigen Erkenntnisstand kaumrational entschieden
werden kann. Dennoch neige ich eher zu der Ansicht, daß der Petiolus mehrfach konvergent
entstanden ist.

Einen langen und deutlichen Petiolus, der umein mehrfaches länger ist alsbreit, besitzen die
Triadophlebiomorpha I (Abb. 18.), "Protozygoptera" I, Archizygoptera I (Abb. 19.), Lestinoidea
(Abb. 14.) und Coenagrionoidea (Abb.49.). Besonders lang ist der Petiolus bei den
Triadophlebiomorpha I, "Protozygoptera" I und Archizygoptera I sowie den Perilestidae und
Synlestidae. Innerhalb der Coenagrionoidea besitzen nur die Gattungen Metacnemis
(Platycnemididae) und Acanthallagma (Coenagrionidae) einen recht kurzen Petiolus. Einen
kurzen Petiolus, der aber stets länger ist als breit, besitzen die Herniphlebüdae und die meisten
"Calopterygoidea" (außer Euphaeidae und Calopterygidae) sowie die Epiophlebüdae und die
meistenfossilen "Anisozygoptera" (Tarsophlebialund die StenophlebüdaetnurimHinterflügel
sowie die Archithernistidae I, Progonophlebüdae I, Selenothernistidae I, Oreopteridae I,

Asiopteridae t, einige Campterophlebüdaelund alleHeterophlebioidealinbeiden Flügelpaaren;
siehe NEL et aI., 1993). Mit Ausnahme der nahe verwandten (NEL et aI., 1993) Epiophlebüdae
und Stenophlebüdae I ist derPetiolus der"Anisozygoptera" stetswesentlichkürzer alsbreit. Die
"Protodonata" I, Protanisoptera I, Congqingidae I, Euphaeidae und die Calopterygidae (außer
Caliphaea) sowie zahlreiche fossile "Anisozygoptera" und alle Anisoptera besitzen einen
weitgehend ungestiehen Flügel

Ein gestieher Flügel ist auch außerhalb der Odonatoptera zu finden, beispielsweise bei den
Megasecoptera I (Palaeodictyopteroidea I) oder den Tipulidae (Diptera). Der Besitz gestieher
Flügel stellt für die betreffenden Taxajedoch stets einen abgeleitetenMerkmalszustand dar. Da
bei den meisten Pterygota, einschließlich der "Protodonata" I, Protanisoptera I, einigenfossilen
"Anisozygoptera" und allen Anisoptera, der Flügel völlig ungestielt und die Analader bis zur
Flügelbasis frei vorhanden ist, muß der Petiolus der Triadoph1ebiomorpha I,

"Protozygoptera" I, Archizygoptera I und der Zygoptera als abgeleiteter Merkmalszustand
angesehen werden und zwar ganz unabhängig von der Frage ob der gemeinsame Besitz des
Petio1us auf Synapomorphie oder Konvergenz beruht (NEL et aI., 1993), insbesondere wenn
man die unterschiedlichen Aderverschmelzungen berücksichtigt.
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Ein deutlich gestielter Flügel scheint korreliert zu sein mit einer basalen Position des Nodus,
relativ wenigen Antenodalqueradern (meist 2), einem reduzierten Cubitoanalraum (id.R. nur
eineZellreihe)und einemrelativ gestrecktemVerlaufder Längsadern. Einungestielter odernur
sehr kurz gestielter Flügel scheint hingegen korreliert zu sein mit einer medianen oder distalen
Position des Nodus, relativzahlreichenAntenodalqueradem, einemmehr oderweniger deutlich
ausgeprägten Cubitoanalraum (mehrere Zellen breit) und einem sigmoidalen Verlauf der
Längsadem Es glDt allerdings eine Anzahl von Ausnahmen, z.B. die Gattungen Philoganga,
Diphlebia und Thaumatoneura, die eine andersartige Kombination der erwähnten Merktnale
besitzen. Dennoch sind sehr wahrscheinlich mechanische oder konstruktionsbedingte Zwänge
("constraints") die Ursache fur die beschriebene Merktnalskorrelation und somit auch fur die
von mir vermutete konvergente Evolution eines gestielten Flügels.

4.) Ungieichflügeligkeit (Anisopterie):
Bei den basalsten Stammgruppenvertretern der Ephemeroptera (Bojophlebiidae t), den

basalen Neoptera, den basalen Stammgruppenvertretern der Odonatoptera ("Protodonata" t
und Protanisoptera t) und den Anisoptera (Abb. 14., 16. und 23.) ist der Hinterflügel imbasalen
Bereich merklich breiter alsim Vorderflügel Dies gilt in deutlich geringerem Umfang auch fur
die Mehrzahl der "Anisozygoptera" (einschließlich Epiophlebia). Die beiden Flügelpaare der
Triadophlebiomorpha t, "Protozygoptera" t, Archizygoptera t und Zygoptera sind dagegen
i.d.R sehr ähnlich geformt. Lediglich Triassolestodes t ("Protozygoptera" t), Batkenia t

("Protozygoptera" t), Chalcopteryx: (polythoridae) undPseudolestes mirabilis (pseudolestidae)
besitzen einen Hinterflügel, der gegenüber dem Vorderflügel deutlich verkürzt und distal
verbreitert ist. Ungieichflügeligkeit kann außerdem durch die Bildung eine Analwinkels im
Hinterflügel verstärkt werden (siehe Punkt 5.) oder aufvöllig anderen Ursachen beruhen. So
können sich Vorder- und Hinterflügel durch unterschiedliche Ausbuchtungen des Costalrandes
unterscheiden, z.B. durch die antero-apikale Ausbuchtung im Vorderflügelvon Mecistogaster
lucretia (Pseudostigtnatidae), die basale Ausbuchtung im Vorderflügel der Palpopleurinae
(Libellulidae; Abb. 40.) und die basale Ausbuchtung im männlichen Hinterflügel der Gattung
Anisopleura (Euphaeidae).

Bei der Mehrzahl der Odonatoptera ist der Hinterflügel kürzer als der Vorderflügel. Die
Hinterflügellänge (in Prozent der Vorderflügellänge) hat bei den unterschiedlichen Taxa
folgende Werte: "Protodonata" t (97-100 %), Protanisoptera t (Ditaxineuridae t: ca. 102 %),
Triadophlebiomorpha t (keine Fossilien mit einem kompletten Flügelpaar bekannt, aber
aufgJ.und fragmentaler Flügelpaare sicherlichüber 90 %), "Protozygoptera" t (größtenteils nur
Einzelflügelbekannt; Batkenia tmit ca. 73 % und Triassolestodes tmit ca. 75 % sindvermutlich
Schwestergattungen und näher mit den Archizygoptera t verwandt), Archizygoptera t
(Terskeja t: ca. 92 %), Hemiphlebioidea (92 %), Lestinoidea (94-97 %), "Calopterygoidea" (90­
97 %; außer Zacallitidae t und Chlorocyphidae mit ca. 99-100 % sowie Pseudolestes mit ca.
75 %), Coenagrionoidea (94-97 %, außer Coryphagrionidae & Pseudostigtnatidae mit ca.
99 %), Epiophlebiidae (ca. 92-93 %) und fossile "Anisozygoptera" (89-99 %, meist ca. 95 %),
Anisoptera (92-99 %, meist ca. 96 %; Ausnahme: die Aeschnidiidae t mit ca. 102 %).

Auffiillig ist die extreme Verkürzung des Hinterflügels bei den "Protozygopteren"
Batkenia tund Triassolestodes t (siehe auchKapitel4.1.5) sowiePseudolestes (Pseudolestidae).
Eineähnliche, wennauchdeutlich schwächere, Verkürzung (aufca, 90% derVorderflügellänge)
und Verbreiterung des Hinterflügels findet sich bei Chalcopteryx: (Polythoridae) und
Congqingia t (Congqingiidae t). Die fossilen Ditaxineuridae t (Protanisoptera t) und
Aeschnidiidae t (Anisoptera) sind die einzigen Odonatoptera, bei denen die Hinterflügel etwas
(ca. 2 %) länger sind als die Vorderflügel.
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EinAußengruppenvergleichzeigt, daß die starkeVerbreiterung desHinterllügels (Abb. 14., 16.
und 35.), also die extreme Ungleichflügeligkeit, der Anisoptera sehr wahrscheinlich ebenso­
wenig ursprünglich ist wie der gestielte Flügel der Zygoptera. Weder die Zygoptera noch die
Anisoptera scheinen also hinsichtlich ihrer Flügelform dem Grundplan der *Odonata zu
entsprechen. Ein verbreiterter bzw. abweichend geformter Hinterflügel entstand konvergent
auch bei den Protozygopteren Batkenia 1 und Triassolestodes t, den rezenten Zygopteren
ChalcopteryxundPseudolestes sowietendenziellauchiunerhalbder Sympecmatinae(Lestidae),
insbesondere iunerhalb der Gattung Indolestes. Mit Ausnahme der letztgenannten Gruppe
beruht die "Anisopterie" bei diesen Zygoptera jedoch nicht auf einer Erweiterung des
Cubitoanalraumes, sondern auf einer distalen Verbreiterung der Hinterflügel, die zudem
gegenüber dem Vorderflügel deutlich verkürzt sind. Eine geringfiigige Verkürzung des
Hinterflügelsgegenüber demVorderflügelfindet sich allerdingsbeinahezu allenOdonata (siehe
oben), wobei bei den Zygoptera meist der Flügelabschnitt distal des Nodus verkürzt ist,
während bei den Anisoptera insbesondere die Flügelregion basal des Nodus verkürzt ist. Die
geringere Länge des Hinterflügelund die oftmals längere Diskoidalzelle imHinterflügel zeigen,
daß die beidenFlügelpaare derZygoptera zwar sehr ähnlich, aberkeineswegsvöllig gleichgestahet
sind, wie oftmals in der Literatur behauptet wird.

5.) Analwinkel:
EinAnalwinkel findet sich imHinterflügel derMännchenbei den meisten "Anisozygoptera"

(einschließlich Epiophlebia) und Anisoptera (außer Aeschnidiidael, Anactini, Hemicordulia,
Macrodiplacidae und Libellulidae) (Abb. 14., 16.,23.,33. und 78.; außerdem konvergent bei
verschiedenen Lestidae, z.B. deutlich ausgeprägt bei Indolestes lundquisti (ST. QUENTIN,

1967: 322)und angedeutetbeiArchilestes latialatus(Abb. 32.) sowie Erasipteroides valentini
t ("Protodonata" I: "Erasipteridae" I) und der Triassolestodes asiaticus 1("Protozygoptera" I).
Bei den Anisoptera befindet sich der Analwinkel stets an der Verschmelzungsstelle dervertikal
verlaufenden AA2b + mit dem Analrand. Bei Triassolestodes 1 übernimmt der vertikal
verlaufende CuA+ (Subdiskoidalader) die Funktion der AA2b derAnisoptera. DieProtodonate
Erasipteroides 1 ist das einzige Taxon der Odonatoptera, bei dem auch im Vorderllügel ein
Analwinkel ausgebildet ist, der allerdings etwas anders geformt als im Hinterflügel
(BRAUCKMANN & ZESSIN, 1989: 200).

Bei fossilen Formen bei denen nur Einzelexemplare bekannt sind, muß die Frage ob ein
Analwinkelvorhanden ist i d.R alsunbekannt eingestuft werden, selbst wenn sicher ist, daß es
sich um fossile Hinterflügelhandelt, da es sich zußllig um ausschließlich weibliche Exemplare
handeln könnte. Hinsichtlich der Aeschnidiidae 1kann jedoch, unter Vorbehalt, davon ausge­
gangenwerden, daß einAnalwinkel fehlt, da keiner der 12bislangbekannten Hinterllügel einen
Analwinkelbesitzt. NEL & MARTINEZ-DELCLOS (1993) hattenberechnet, daß die statistische
Wahrscheinlichkeit, daß es sich bei all diesen 12 Fossilien um Weibchen handelt nur 1:4167
(= 0,00024) beträgt.

Die Hemeroscopidae 1besaßen dagegen vermutlich einen Analwinkel, obwohl das einzige
bekannte Fossil abgerundete Hinterflügelbasen besitzt. Aufgrund des Flügelgeäders war
bislang schonklar, daß es sich beiHemeroscopusl höchstwahrscheinlich um einen Verwandten
(im phenetischen Siune) der Cordulegastridae haiJ.delt (CARPENTER, 1992), wobei bei dieser
Feststellung die Chlorogomphidae offenbar als Unterfamilie der Cordulegastridae aufgefaßt
wurden. Durch das einzigartige Merkmal der Cordulegastriden-Lücke (siehe KapiteI4.1.15)
wurde in dieserArbeit nun eine Synapomorphiefiir einMonophylum ausHemeroscopidaelund
Cordulegastridae beschrieben. Da der Besitz eines Analwinkels zum Grundplan derAnisoptera
und auch der Cordulegastridae gehört, sind nur zwei Erklärungen fur das Fehlen des
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Analwinkels bei Hemeroscopus I denkbar. Zum Einen wäre möglich, daß es sich zwar um ein
männliches Tierhandelt, daß aber beidenHemeroscopidael derAnalwinkel sekundärfehlt. Zum
Anderen besteht jedoch die 50%-ige Wahrscheinlichkeit, daß es sich einfach nur um ein
weibliches Exemplar handeh, bei dem gar kein Analwinkel zu erwarten ist. Da das Fossil
bedauerlicherweise keine anderweitigen Geschlechtsmerkmale erkennen läßt, bleibt zur Ent­
scheidung zwischen den beiden erwähnten Hypothesen nur das Prinzip der sparsamsten
Erklärung: Die sparsamste Annahme ist, daß es sich beiHemeroscopusl um ein weibliches Tier
mit abgerundeten Hinterflügelbasen handeh, während die (unbekannten) männlichen Exem­
plare einen Analwinkel besaßen.

6.) Aurikel:
Aurikelgehören eigentlichnichtzumThema dieserArbeitundwerdenhiernurerwähnt, weil

früher oft ein Zusammenhang mit dem Flugapparat gesehen wurde, wegen der auffiilligen
Korrelation mit der Ausbildung eines Analwinkels im Hinterflügel der Anisoptera (zur
tatsächlichen Funktion siehe Kapitel 5. 1.). Diese beiden Strukturen sind, zumindest bei allen
rezenten Vertretern, auschließlich bei männlichen Tieren deutlich vorhanden; bei weiblichen
Exemplaren sind bestenfalls rudimentäre Aurikel vorhanden (z.B. Gomphidae).

Die Aurikel sind ohrenförmige, bedomte Fortsätze am 2. Abdominalsegment der basalen
*Anisoptera, der jurassischen "Anisozygoptere" Tarsophlebia I und einigen Gattungen der
Euphaeidae(z.B. Euphaea). Bei denrezentenEpiophlebüdaeund derenfossiler Schwestergruppe
Stenophlebüdaelgibt eshingegen keinerlei SpurvonAurikeln (FRASER, 1943;ASAHINA, 1954;
NELetal., 1993)undauch den lsophebüdaet scheinen siezu fehlen(NEL etal., 1993). Wiebereits
erwähnt wurde, ist das Vorhandensein von Aurikeln bei den Anisoptera korreliert mit dem
Vorhandensein einesAnalwinkelsimHinterflügel BeidenAnactini(Aeshnidae), Hemicordulia
("Corduliidae"), Macrodiplacidae und Libelhilidae fehlen sowohl Analwinkel als auch Aurikel
sekundär, bzw. sindletzterezumindest starkzurückgebildet. Dieneotropische Gomphidengattung
Progomphus ist meines Wissens das einzige Taxon der rezenten Anisoptera, das noch
Analwinkel besitzt, obwohl die Aurikel reduziert wurden.

Die Aurikel der Anisoptera sind laterale Anschwellungen anterior der Antecostalsutur des
2. Abdominalsegmentes, während dieAurikel derEuphaeidaevon der Carinalateralis desselben
Segmentes gebildet werden (CARLE, 1982b, 1982d). Die Aurikel der Tarsophlebüdaet sind
keinem der beiden Typen sicher zuzuordnen (NEL et al., 1993). ImRahmen dieser Diplomarbeit
konnten erstmals Aurikel-ähnliche Strukturen bei Vertretem der Coenagrionoidea nach­
gewiesenwerdenund zwarbeibeiden Geschlechtem der neotropischen GattungMecistogaster
(Pseudostigmatidae). Deren "Aurikel" sind unbedomt und werden, im Gegensatz zu den
Aurikeln derAnisopteraund derEuphaeidae, durch einenvergrößerten lateralen Gelenktuberkel
amHinterrand des erstenund zweitenAbdominalsegmentes gebildet, derbei denWeibchennur
geringfiigigkleiner ist als bei denMännchen. Bei den übrigen Gattungen der Pseudostigmatidae
sind die Gelenktuberke1 nicht vergrößert.
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5. DISKUSSION

5.1. DEFINITIONEN UND ERLÄUTERUNGEN DER STRUKTUREN:

GmSELIN (1976) unterschied hinsichtlich der Definition von Begriffen, die "lexikalischen Defini­
tionen", welche angeben wie ein Begriffi.d.R verwendet wird, von den "festsetzenden Definitio­
nen", welche angeben wie ein Begriffverwendet werden sollte. In diesem Sinne sind die folgenden
Definitionen eher als festsetzende Definitionen zu verstehen. Ähnlich wie bei der Definition von
Begriffenwie z.B. Homologie, SpeziesundMonophylum,mußbeiderDefinitionderFliigelstrukturen
unterschieden werden zwischen dem Naturphänomen, das mit demBegriffbezeichnet werden soll
und den Kriterien, mittels deren dieses Phänomen ggf zu identifizieren ist. Die Präzision der
Definition ist dabei stets unabhängig von der Präzision der Erkennungskriterien.

Zusätzlich zu den begrifflichen Definitionen, werden im folgenden einige Überlegungen zur
funktionellen und evolutionären Bedeutung der betreffenden Strukturen erörtert.

1.) Korrugation ("corrugation"):
Die Korrugation der Insektenflügehnembran und deren Zusammenhang mit dem Verlauf

der Längsadem wurde von AUOOUIN (1824), ADoLPH (1879), REDTENBACHER (1886) und
LAMEERE (1922) entdeckt. Korrugation bezeichnet die plisse-artige Knitterstruktur
(SCIDEMENZ, 1953) der Flügelmembran (Abb. 24.-26. und 65.), deren Längsfahen eine
Versteifungsfunktion analog den Falten bei einem Fächer oder bei Wellblech erfiillen
(LENDENFELD, 1881; FRAsER., 1954, 1957; EDMUNDS & TRAVER., 1956; HERTEl, 1966;
NEWMAN, 1982;NEWMAN &WOOTION, 1986;WOOTION, 1991, 1992;contraNEEDHAM,
1951). In den alternierenden Tiefen und Höhen der Falten verlaufen jeweils die Längsadern.
Diejenigen Adern, die in der Oberseitenaufsicht entlang der Höhen verlaufen, nennt man
konvexe Adern; sie werden mit einem Pluszeichen "+" gekennzeichnet. Die entsprechenden
Adern in den Tiefen nennt man konkave Adern; sie werden mit einem Minuszeichen "-"
gekennzeichnet (TILLYARD, 1917). Von einigen wenigen Autoren (z.B. D'ANDREA & CARFI,
1988, 1989) sind die Begriffe konvex und konkav leider im umgekehrten Sinne verwendet
worden, wohl deshalb, weil bei der Flügelrnhehahung der Zygoptera und Ephemeroptera die
Plus-AderninRichtung der Flügelinnenseite gewölbt sindund dieMinus-Adern inRichtung der
Flügelaußenseite.

Durch Verschmelzung vonursprünglich getrennten Aderstämmenhat der Libellenflügel an
der Basis einen "w"-formigen Querschnitt erhalten (Abb. 24.-25.), wobei alle konvexen
Aderstämme einen vergrößerten und komplexeren Querschnitt haben als die konkaven
Aderstämme (CARLE, 1982b; NEL et al., 1993: 30). Dies zeigt sich besonders deutlich bei den
gestielten Flügeln der Zygoptera (Abb. 24.a) und hat seine funktionelle Begründung in einer
Verstärkung des Flügelränder und der Mittelachse, die der Verformung des Flügels durch den
Luftwiderstand beim Flügelschlag entgegenwirkt und eventuell danrit auch eine passive
Pronation und Supination des Flügels durch aerodynamische Kräfte ermöglicht (CARLE,
1982b; SEIFERT, 1995: 185). Laut NEWMAN (1982) beruht die Pronation und Supination
jedoch nur aufaktiver Muskelwirkung und Trägheitsmomenten der "trailing edge". Von den
beiden schwächer ausgebildeten Konkavstämmen stellt der anteriore StammlediglichdieBasis
der ScP dar, während derposteriore Stamm aus einer Verschmelzung derBasenvon M und Cu
entstand, die sekundär vereinheitlicht wurde.
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Die folgenden, funktionell wichtigen Falten wurden von CARLE (1982b) speziell benannt:

a) "costal pleat" (= "subcostal fold" sensu COMSTOCK & NEEDHAM, 1898-1899: 236;
= Costalsektor sensu PFAU, 1986: 52): Verläuft von der Basis zmnNodus entlang der ScP.

b) "distal pleat": Verläuft von der Mittelgabel bis zum Flügelrand, entlang den RP-Ästen.
c) "discalpleat": Verläuft von der Flügelbasis bis zum Diskoidalnodus, entlang der MP.

2.) Flügeladern (Flügelvenen):
Aus kutikulärem Chitin bestehende, sklerotisierte und tubuläre Versteifungsstrukturen der

Flügelmembran, welche von der Hypodermis gebildet werden (BRADLEY, 1931; GRAsSE,
1973; WOOTTON, 1992). Das Flügelgeäder dient primär der mechanischen Stabilisierung und
der physiologischen Versorgung des Flügels (EIDMANN & KüHLHORN, 1970). Sowohl
Längsadem als auch Queradern der LJ.1>ellen besitzen ein Lumen, mit kreisrundem oder
elliptischen Querschnitt und verdickten Wänden (Abb. 24.-27.). Bei den Libellen tragen die
Längs- und Queradern Domen (D'ANDREA & CARFI, 1988, 1989, 1990, 1994), die primären
Längsadern und deren Verzweigungen zudem auch Macrotrichen. Das Vorhandensein oder
Fehlen von Tracheen, Nerven und Macrotrichen ist weit weniger zur Charakterisierung der
unterschiedlichen Adertypen geeignet, als lange Zeit geglaubt wurde (LAWRENCE et aI., 1991;
WOOTTON, 1992). Die Längsadern werden mit Großbuchstaben bezeichnet, Queradern mit
Kleinbuchstaben. Längsadern verlaufen longitudinal und sind entweder konkav oder konvex.
Diese Korrugation ist sehr konstant und wird niemals "schlagartig" geändert (CARPENTER,
1966;KUKALOVA-PECK, 1978), sondernbestenfalls durch einenlangsamenEvolutionsprozeß
und meist auch nur in ihrem distalen Abschnitt. Die Ursache von scheinbaren Änderungen von
Aderkorrugationen liegt offenbarmeist in Aderverschmelzungenvon Längsadernunterschied­
licher Korrugation. Im Grundplan der Pterygota und bei allen "Palaeoptera" finden sich die
Flügeladerprofile der konkaven Adern stets überwiegend in der ventralen Flügelmembran, die
der konvexen Adern in der dorsalen Flügelmembran (plesiomorph) (Abb. 24.-26.)
(WOODWORTH, 1906; CALVERT, 1911; SPIETH, 1932; Seguyin GRAsSE, 1973; CARPENTER,
1979). Durch den Umstand, daß sich die beiden Membranen mit den jeweiligen Aderprofilen
trennen lassen, kam HAGEN (1846) zu dem unrichtigen Schluß, daß es sich hierbei um zwei
unabhängige Adersysteme handelu miisse und ADOLPH (1879) zu der Auffassung, daß ein
fundamentaler Unterschied zwischen konvexen und konkaven Adern bestehe. Bei den meisten
Neoptera sind dieAderprofileid.R. zwar inbeidenMembranen deutlich ausgeprägt (apomorph)
(HOLDSWORTH, 1941), jedoch wird auch hier ein größerer Anteil des Kutikularmaterials von
der "ursprünglichen" Membran produziert (CARPENTER, 1992: 6), also von der dorsalen
Membran bei ursprünglich konvexen Adern und von der ventralen Membran bei ursprünglich
konkaven Adern.

3.) Primäre Längsadem:
Als primäre Längsadern seien diejenigen longitudinalen Adern bezeichnet, welche zmn

Grundplan der Pterygota gehörenund somitbei allen geflügehen Insektenhomologvorhanden
sind, soweit sienicht reduziertwurden. Sie wurdenvon COMSTOCK & NEEDHAM (1898-1899)
als "principalveins" (= "nervuresprincipales" sensuNEL etaI., 1993)undvonWOOTTON(1992)
als "true veins" bezeichnet. Diese Adern erfiillen id.R. die folgenden morphologischen
Kriterien: Sie entspringen paarweise an der Flügelbasis aus einem, von Skleriten umgebenen,
Blutsinus (Basivenale), welchen die betreffenden Adern nicht wechselu können (KUKALOVA­
PECK, 1983). Sie besitzen meist einen inneren Hohlkanal, welcher stets Blutlakunen, Nerven
und oft, abernichtnotwendigerweise (WOOTTON, 1992), auch Tracheen führt. Siehabenmeist
eine größerenDurchmesserals andereFlügeladernundtragenhäufigMacrotrichen(TILLYARD,
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1918; GRASSE, 1973). NEL et al. (1993) erwähnen allerdings, daß der Durchmesser mancher
Queradem, z.B. des ventralen Arculus bei Calopteryx spec., genauso groß sein kann wie
derjenige von primären Längsadern; andererseits sei die primäre Längsader MA (MAI sensu
Nel) bei den fossilen Heterophlebüdaet dermaßen atrophiert, daß sie schwächer erscheint als
die benachbarten Queradem. Zickzackverlauf ist bei primären Längsadem stets abgeleitet
gegenüber einemgeraden Verlauf(contraFRASER, 1957), während dies bei Schaltadem genau
umgekehrt ist, zumindestwenn diese aus dem Queradersystemhervorgehen. Im Grundplan der
Odonatoptera hatte die Interkalarader IR2 allerdings bereits einen geradlinigen Verlauf. Jedes
der mindestens sieben primären Aderpaare wird von einer anterioren, konvexen Längsader und
einer posterioren, konkaven Längsader gebildet (LAMEERE, 1922; Seguy in GRASSE, 1973;
KUKALOVA-PECK, 1983). Für ein von KUKALOVA-PECK (1983, 1991) hypothetisiertes
achtes Aderpaar (Praecosta anterior und P. posterior), das bei allen Pterygota mit dem
Flügelvorderrand verschmolzen sein soll, gtot es keine überzeugende empirische Evidenz, da
weder rezente noch fossile Insektenbekannt sind an denen dieseAderbeobachtet werden kann.
Im Gegensatz zu Knkalova-Peck bin ich nicht der Auffassung, daß die Zähnelung des
Costalrandes der Libellenund zahlreicher fossiler "Palaeoptera" als Indizfur die Existenz einer
solchen Praecosta angesehen werden kann (siehe Kapitel 5.2.). Nicht auszuschließen ist
allerdings, daß im Grundplan der Pterygota der Flügelvorderrand anterior der CA bereits
sklerotisiert und gezähnelt war, ähnlich wie dies beimFlügelhinterrand der Libellen der Fall ist.
Die erwähnten sieben primären Längsaderpaare tragen die folgenden Bezeichnungen:

Costa anterior =CA + (stets mit dem Flügelvorderrand verschmolzen)
Costa posterior = CP - (stets mit dem Costalrand verschmolzen)
Subcosta anterior = ScA + (stets zumindest distal mit dem Costalrand verschmolzen)
Subcosta posterior = ScP - (die eigentliche Subcosta der früheren Terminologien)
Radius anterior = RA + (der eigentliche Radius der früheren Terminologien)
Radius posterior = RP - (der Radiussektor der früheren Terminologien)
Media anterior = MA + (bei allen rezenten Insekten basal mit der MP verschmolzen)
Media posterior = MP - (bei allen rezenten Insekten basal mit der MA verschmolzen)
Cubims anterior =CuA + (Cul der früheren Terminologien)
Cubitus posterior = CuP - (Cu2 der früheren Terminologien)
Analis anterior = AA + (die eigentliche Analader der früheren Terminologien)
Analis posterior = AP - (in fast allen bekannten Fällen sekundär konvex oder reduziert)
Jugalis anterior = JA + (stets sekundär "neutral", konvex oder reduziert)
Jugalis posterior = JP - (stets sekundär "neutral", konvex oder reduziert)

Diese primären Längsadem waren im Grundplan der Pterygota mehrfach dichotom gegabelt,
während pektinate Gabelung stets sekundären Ursprungs sind (COMSTOCK & NEEDHAM,
1898-1899; KUKALovA-PECK, 1983, 1991). Die Äste dieser Grundplangabelungen werden
als primäre Ästebezeichnet und mit arabischen Ziffern durchnumeriert (1, 2, 3, 4), wobei stets
amanterioren (= costalen) Ast mit der Zählung begonnenwird. Sekundäre Verzweigungenvon
primären Längsadern, bzw. primären Längsaderästen, können aus mechanischen Gründen, aus
der Flügehnembran oder aus Queradem entstehen. Die resultierenden Äste werden mit
Kleinbuchstaben (a, b, c, d etc.) von anterior nach posterior durchnumeriert, wobei id.R nur
diewichtigstenÄstebenanntwerden, z.B. RPzaundRP2b. Primäreund sekundäreVerzweigungen
von primären Längsadem unterscheiden sich von "eingefangenen" Interkalaradem durch die
Tatsache, daß sie dieselbe Korrugation besitzen wie die primäre Längsader. Oft sind die Basen
der Aderpaare zu einem gemeinsamen Aderstamm verschmolzen. Einmal reduzierte primäre
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Längsadem sind endgültig verschwunden und können nicht wieder neu entstehen
(Irreversibilitätsregel). Gelegentlichkönnenprimäre Längsadern den Charaktervon Queradern
angenommenhaben, dies ist beispielsweise beiden rezenten Libellenbei der ScA" und dem CUP
(sensu RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984) der Fall.

4.) Sekundäre Längsadem (Schaltadem, Interkalaradem):
Interkalaradem finden sich bei den Odonata, Ephemeroptera (Abb. 67. und 83.) und,

sicherlich konvergent, bei den Planipennia (Neuroptera sensu stricto). Sie bilden sich aus
mechanischen Gründen sekundär aus demArchaedictyon (bzw. Queradersystem) oder aus der
Flügelmembran heraus und liegen zwischen den primären Längsadem, bzw. deren Ästen
(GRASSE, 1973). Interkalaradem sind daher unabhängigvomGrundplan der Pterygota, d.h. sie
können zwar teilweise bereits im Grundplan vorhanden gewesen sein, können aber auch in
subordinierten Gruppen de novo entstanden sein. Bereits COMSTOCK & NEEDHAM (1898­
1899) stuften diese Adem als sekundäre Strukturen ein, die sie als "accessory veins"
bezeichneten. Sie entspringen id.R. dem Zwischengeäder und besitzen eine umgekehrte
Korrugationwie die davorgelegeneprimäreLängsader, bzw. deren Äste. Oft istdieKorrugation
der sekundärenLängsadem weniger ausgeprägt als die der primären Längsadem. Gelegentlich
können Interkalarademaber auch scheinbar ausprimären Längsadern entspringen, wiez.B. drei
Interkalaradern zwischen RPl und RP2 aus demRPl der australischen Gattung Lestoidea oder
der IR2 der Anisoptera aus dem RP', weswegen der IR2 von einigen Autoren sogar fiir eine
primäre Längsader gehalten wurde (NEEDHAM, 1903, 1951; FORBES, 1943; SEGUY, 1959,
1973 in GRAsSE;HAMlLTON, 1972b; CARLE, 1982b). SekundäreLängsadem, die demdistalen
Zwischengeäderentspringen,habenmeist eine geringerephylogenetischeKonstanzalsdiejenigen,
welche sekundär den Charakter von primären Längsaderästen angenommen haben (z.B. IRl
und IR2 sensu RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984). MARTYNOV (1925, 1930) war der
Auffassung, daß die Schaltadem primäre Adem seien, deren basalen Ursprung reduziert
worden sei. Alle Schaltadern entwickeln sich aber, im Gegensatzzuprimären Längsadem, vom
Flügelrand ausgehendflügeleinwärts. Dies gilt insbesondere fiir diejenigen Schaltadem, die aus
demQueradersystemhervorgehen. Derartneugebildete Schaltadem sind zunächstgezickzackt
und strecken sich erst imLaufe der weiteren Evolution der Ader; einZickzack-Verlaufist daher
id.R. als plesiomorph anzusehen.

Als Sektoren seien größere konvexe Interkalaradern bezeichnet (z.B. IRl und IR2),
während größere konkave Interkalaradem meist als Supplemente bezeichnet werden (z.B.
Apikal-Supplement Apspl zwischen Rl und R2, Radial-Supplement Rspl zwischen IR2 und
RP", Median-Supplement Mspl zwischen MA und MP, Cubital-Supplement Cuspl zwischen
CuA und AA sowie das Trigonal-Supplement Tspl und die diversen Anal-Supplemente Aspl
zwischen den Ästen der AA) (NEEDHAM, 1903; LoNGFIELD, 1960; NEL & MARTINEZ­
DELCLOS, 1993)(Abb. 14. und 15.). Das Fehlen einer Tracheation ist nicht zur Identifizierung
von Schaltadem geignet, da diese teilweise durchaus Tracheen fuhren, z.B. Mspl (Supplement)
beiAeshna oder IR2 (Sektor) bei allen rezenten Libellen (außer Hemiphlebia) (TILLYARD,
1917: 44). Aufgrund derWiderlegung derPraetracheations-Theorie entfällt dieNotwendigkeit
fiir den Terminus "Brücke" (= "bridge"), da es eine Brückenbildung wie sie von COMSTOCK
& NEEDHAM (1898), NEEDHAM (1903) und TILLYARD (1917) postuliert wurde nicht gibt.
Nahezu alle Interkalaradern fuhren Blutlakunen und unterscheiden sich somit auch in diesem
Punkt nichtvon den primären Längsadern (MüNCHBERG, 1964, 1965, 1966), meist fuhren sie
jedoch keine Nerven (SEGUY, 1959) und somit auch keine Macrotrichen (S6guy in GRASSE,
1973). Letzeres scheint aber auch nicht generell zu stimmen, da beispielsweise der IR2 vieler
Libellulidae zahlreiche Macrotrichen insbesondere aufder Ventralseite trägt (Abb. 45.).
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Ein gewissesProblem stellt die Identifizierung der IR! bei denjenigen Libellen dar, die mehrere
Interkalaradem zwischen RPI und RP2 besitzen, wie z.B. die Calopterygidae. Kriterien zum
Erkennen des IR! sind dessen konvexe Korrugation sowie dessen Ursprung und Verlauf Im
Zweifelsfall ist der IR! stets als die längste konvexe Interkalarader zwischen RPI und RP2
anzusehen.

5.) Archaedietyon:
Nach Tillyard ist das Archaedietyon ein dichtes, unregelmäßiges, maschenartiges System

relativ kurzer undnur schwach chitinisierterFlügeläderchen, mit unregelmäßigen, polygonalen
Zellen zwischen den stärkeren Längsadem, im Grundplan der Pterygota. Meist deutlich
ausgeprägt vorhanden ist es bei den fossilen Palaeodietyopteroidea t und "Protorthoptera" t

sowie ursprünglichen Stammgruppenvertretem der Ephemeroptera und Odonatoptera. Die
rezenten Odonata und Ephemeroptera, einige ursprüngliche Plecoptera sowie Orthoptera
(i.w. S.) und Neuroptera (Planipennia) zeigen ein modifiziertes Archaedietyon (polyneurales
Queradersystem). HAMILTON (1972) sah die Queradersysteme der PlecopteraundNeuroptera
(z.B. Ascalaphidae) als sekundär polyneural an und bezeichnete sie dalIer als "falsches
Archaedietyon" bzw. "falsch polyneural". Aus phylogenetisch-systematischer Sichtweise ist
jedoch die Interpretation dieser polyneuralen Queradersysteme als Modifikationen eines
primären Archaedietyons zu bevorzugen. Das Archaedietyon der Saltatoria (z.B. Tettigonia
viridissima; Abb. 80.) wurde von SHAROV (1966) als"sekundäres Archaedietyon" bezeichnet
und die sparsamste Interpretation der Merkmalsverteilung deutet in der Tat daraufhin, daß es
sich hierbei um eine Neubildung handeh. Ein solches sekundäres Archaedietyon findet sich
innerhalb der *Odonata ausschließlichimdistalenVorderflügelderrezentenPseudostigmatiden­
Gattung Microstigma (BECHLY, in Vorber. b) (Abb. 81.). Bei den meisten abgeleiteten
Pterygota ist das Archaedietyon stark bis völlig reduziert und auch nur wenige Queradern
vorhanden (oligoneurales Flügelgeäder).

6.) Queradern ("cross veins"):
Queradern sind relativ kurze und stark chitinisierte Adern zwischen den Längsadern und

deren Verzweigungen, zu welchen sie mehr oder weniger rechtwinkelig stehen. Polygonale
Zellen sind seltener und finden sich hauptsächlich noch in den größeren Flügelfeldern.
Vermutlichist dasprimäre Queradersystem, z.B. derLibellen, durch ReduktionundModifikation
des ursprünglichen Archaedietyon entstanden (NEEDHAM, 1903; COMSTOCK, 1918; contra
FRASER, 1957: 17). Sekundäre Queradem können aus mechanischen Gründen auch"de novo"
ausderFlügehnembranentstehen. QuerademtragenmeistkeineodernurvereinzeheMacrotrichen
und werden primär nicht von Tracheen und Nerven durchzogen (SEGUY, 1959, 1973 in
GRASSE; EIDMANN & KÜHLHORN, 1979). WoorrON (1992) wies allerdings daraufhin, daß
die Strukturen der Queradern recht mannigfaltig und variabel sind. Falsch ist die gelegentlich
geäußerte Meinung, daß Queradern massiv, also ohne Lumen seien; sie sind im Gegenteil
entscheidend an der Bildung des Blutkreislaufsystems des Flügels beteiligt (ARNOLD, 1964)
und fuhren bei den Libellen fast immer auch Blutlakunen (MüNcHBERG, 1964, 1965, 1966).
Sie haben meist einen runden oder elliptischen Querschnitt, wie die Längsadern, können aber
auch leistenartig verstärkt sein (z.B. primäre und sekundäre Antenodalverspantungen, Nodal­
und Subnodalverspantung, der anteriore Anteil der Diskoidalverspantung sowie derposteriore
Anteil der Basalverspantung und Arcularverspantung, Diskoidalverspantung) (WOOTTON,
1991). Die AnnalIme, daß Queradern id..R keine Macrotrichen trügen (SEGUY, 1959, 1973
in GRASSE), scheint keineswegs generell zu stimmen (WOOTTON, 1992). Die costale
Trigonalquerader der Anisoptera, die zweifellos eine sekundäre Querader ist, trägt z.B. bei
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vielen Libellulidae zahlreiche Macrotrichen auf der Dorsalseite (Abb. 35.) und muß folglich
auch von einem Nerv durchzogen werden. Das gleiche gih fiir mehrere Cubitoanalqueradem
bei Calopteryx atrata (Calopterygidae) und die Antenodalqueradem bei Euphaea guerini
(Euphaeidae) (Abb. 37.). Generell tragen die Queradern der höheren "Calopterygoidea" und
Libelluloidea sehr häufig einzelne Macrotrichen auf der Ventralseite und!oder Dorsalseite.

Bei denLibellenwerdenzumindest die folgenden Queradernvon Tracheendurchzogen: Die
Antenodal- und Postnodalqueradem nahezu allerLibellen sowie teilweise die Stigmalstützader
("pterostigmal brace vein"), die Lestiden-Schrägader ("lestine oblique vein") der Lestidae und
Anisoptera sowie der Subnodus der Anisoptera (TILLYARD, 1917). Feine Tracheenäste sind
bei den Flügelanlagen der Libellenlarven großteils auch entlang der Blntlakunen der übrigen
Queradern vorhanden (COMSTOCK & NEEDHAM, 1898-1899: 86).

Soweit Queradem überhaupt benannt werden tragen sie die Namen der Längsadern, die sie
verbinden, z.B. bei den Neoptera "r_rn" fiir die Radio-Medianquerader, "rn-cu" fiir die Medio­
Cubitalquerader und "cu-a" fiir die Cubitoanalquerader(n). Andere Queradern tragen beson­
dere Namen, wie z.B. bei den Libellen die Antenodalqueradem (einschließlich primären
Antenodalverspantungen axl und ax2), die Postnodal- und Postsubnodalqueradern, die
Stigmalstützader, die Nodalquerader, die Subnodalschrägader (= Subnodus), die basale
Diskoidalquerader (= posteriorer Arculus) und die costale Trigonalquerader (BECHLY, in
Vorber. a). Die Queradern zwischen den Sektoren des Arculus (RP und MA), basal der
Mittelgabel des RP, werden als Antefurcalqueradem bzw. Antefurcalia (sensu BELLE, 1979)
bezeichnet (= "intermedian crossveins" NEEDHAM & WESTFALL, 1955; = "transverses
intermediaires" Seguy in GRASSE, 1973;= "postmedian crossveins" CARLE, 1986) Grundsätz­
lich wurden aber nur diejenigen wenigen Queradern besonders benannt, die eine gewisse
phylogenetische Konstanz besitzen und eine besondere diagnostische Bedeutung haben.

Sofern die Queradern zweier oder mehrerer paralleler Queraderreihen unmittelbar
untereinanderstehen so spricht man von gegenständiger Stellung (syntope Orientierung =

"alignment", "coincident crossveins"), andernfalls von wechselständiger Stellung (asyntope
Orientierung = "non-alignment", "offset crossveins"). Gegenständigkeit ist gegenüber
Wechselständigkeit i.d.R. als apomorphe Merktualsausprägung anzusehen.

7.) Schrägadern ("falsche Queradem", "oblique veins"):
Schrägadern sind phylogenetisch sehr konstante, kurze Adern, deren transversale Aus­

richtung auffiillig schräger ist, als die derbenachbarten Queradern. Drr anterioresEndeliegt stets
basal des posterioren Endes und sie werden stets (sekundär) von Tracheen durchzogen und
tragen oft auch Macrotrichen, welche das Vorhandensein von Nerven voraussetzen. Drre
angenommeneEntstehung durchVerschmel21mgvonLängsaderästen(EIDMANN&KüHLHORN,
1970; HENNIG, 1969, 1981, 1986) ist keineswegs generell richtig (FRAsER, 1944;WOOTTON,
1992), offenbar handelt es sich meist nur um modifizierte Queradern. Der Terminus "falsche
Querader" ist daher unangebracht. Die Ursache fiir die hohe phylogenetische Konstanz von
Schrägadern liegt vermutlich in der Tatsache, daß über diese Adern sekundäre
Tracheenversorgungenvon einer Längsader zur einerbenachbarten Längsader gefiihrt werden
(FRAsER, 1944; Seguy in GRASSE, 1973). Derartige Schräganastomosen scheinen zudem
oftmals einer späteren echten Verschmel21mg der Längsadern phylogenetisch vorausgehen
(KUKALovA-PECK, 1983; RIEK & KUKALOvA-PECK, 1984). CARLE (1982b) nannte diese
Schrägadern "tracheal crossings", während er Schrägadern, deren anteriores Ende distal des
posterioren Endes gelegen ist als "oblique veins" bezeichnete, die durch transversale Fusionen
von Längsadern entstünden. Dies gihjedoch hinsichtlich Carles Beispiels des Libellen-Arculus
nur fiir den "Pseudo-Arculus" der frühesten Stammgruppenvertreter ("Eugeropteridae" I und
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"Erasipteridae" t), nicht jedoch fiir den echten Arculus der rezenten Odonata (einschließlich
Polythoridae), da dessen posteriorer Anteil stets von einer Querader gebildet wird.

Echte SchrägaderimSinnedieserDefinition sindbeidenLibellendieLestiden-Schrägader(n),
die Subnodalschrägader, die Triadophlebiiden-Schrägaderund die SchrägadervonPhiloganga
(philogangidae), nicht aber die Libelluliden-Schrägader, die eine umgekehrte Neigung besitzt
und keine Tracheen fuhrt.

8.) Stützadem, Verstrebungen und Verspantungen ("brace veins, braces and brackets"):
Diese verstärkten und meist transversalen Stützstrukturen (= Querverspannungen sensu

ST. QUENTIN, 1967; = "transverse cords" sensu COMSTOCK, 1918)können bei mechanischer,
bzw. aerodynamischer Notwendigkeit auf unterschiedlichste Weise ausgebildet werden,
z.B. durchQueradernbzw. Schrägadern(Stützqueradem), anastomierendeÄstevonLängsadem
bzw. Verschmelzungen von Längsadem in Form von Ausbuchtungen oder Zickzack-Knicken
(Stützvenen) oderdurch sekundäre Sklerotisierungen derFlügelmembran{RIEK & KlJKALOVA­
PECK, 1984; KUKALOVA-PECK, 1991; KUKALOVA-PECK & BRAUCKMANN, 1992).
Entsprechend vielfältig sind die strukturellen Ausprägungen der betreffenden Flügeladem,
welche Tracheen fUhren können oder nicht. Bei den Lroellen tragen sie im Gegensatz zu den
"normalen" Queradem meist keine langen Domen. Wegen ihrer wesentlichen mechanischen
Funktionen sind Stützadem von hoher phylogenetischer Konstanz, zumindest solange wie die
ursächlichen adaptiven Zwänge ("constraints") wirksam sind.

Charakteristisch fiir das Flügelgeäder der Odonatoptera ist die Ausbildung von Z-formigen
Doppelknicken der Flügeladem, die von RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) als "kinks"
bezeiclmet wurden. Der erste derartige "kink" in der Evolution der Odonatoptera, welcher
bereits bei den frühesten Stammgruppenvertretern zu finden ist ("Eugeropteridae" t), ist ein
Knick im CuP (Abb. 41.), imZlIsammenhangmit der Ausbildung einer subbasalenAnastomose
von CuPundAA ("analbrace" sensuRIEK&KUKALOVA-PECK, 1984). Später karnen weitere
Knicke in der CPund ScP (= Nodus;Abb. 55.), demRP&MA(= Arculus;Abb. 37. und 43.),
derMP(= Basalseite der Trigonalzelle;Abb. 39.-40.)und dembasalen CuA(= Subdiskoidalader;
= "discal brace" sensu CARLE, 1982b) und hinzu.

Falls sichuntereinanderliegende, transversalverlaufendeAdemgegenständig orientieren so
bilden diese sogenannte Verstrebungen. Dies ist z.B. bei folgenden Adem der Fall: distale
Diskoidalader und Subdiskoidalader aller Odonata (Diskoidalverstrebung), RP&MA und
basale Diskoidalquerader der meisten Odonata (ArcuIarverstrebung), basale Stigmalquerader
und StigmalstützaderderLestinoideaundbasalenAnisoptera (Stigmalverstrebung), Postnodal­
undPostsubnodalqueradernderCoenagrionoidea(postnodalverstrebungen). Falls sichposterior
der Postnodalverstrebungen weitere gegenständig orientierte Queraderreihen zwischen
Costalrand und CuA befinden, so bilden diese transversale Verstrebungen die als "transverse
veins" bezeichnet werden (Transversaladem). Diese finden sich ausschließlich bei hochgradig
abgeleiteten Taxa der Coenagrionoidea, z.B. bei den Pseudostigrnatidae und Coenagrionidae,
welche stets gestielte und schmale Flügel besitzen (Abb. 28.). Die Funktion dieser
"Transversaladern" besteht höchst wahrscheinlich in der Stabilisierung des Flügels gegen
Torsionskräfte. Bei Libellen mit ungestiehen und breiten Flügeln, z.B. "Calopterygoidea" und
Anisoptera, wird dieFunktionderTransversaladern durch sigmoidaleBiegungenderLängsadern
erfiillt (NEWMAN, 1982; WOOTTON, 1991).

EinebesondereFormderVerstrebung stellendieVerspantungen dar, wobeidieFlügelfahen
zwischen zweiAderstrukturen durch eine hohle Chitinleiste ("bracket" sensuNEWMAN, 1982)
überbrückt wird Folgende Verspantungen konnte ich nachweisen (siehe Kapitel 4.):
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Basalverspantung, Antenodalverspantung, Nodalverspantung, Subnodalverspantung,
Interradialverspantung, Stigmalverspantung, Arcularverspantung und Diskoidalverspantung.
Diese Spanten haben offenbar die Aufgabe in bestimmten, mechanisch besonders beanspruch­
ten Flügelbereichen die Korrugation (Knitterstruktur) des Flügelprofils zu fixieren,
insbesondere in derbasalenund costalen Flügelregion, während in anderenRegionen gelenkige
Querader-Längsader-Junktionen eine gewiße Flexibilität der Korrugationswinkel ermögli­
chen, namentlich in der postero-distalen Flügelregion.

Bei den Libellen kommen die folgenden Stützadern und komplexen Stützstrukturen vor:

a) Basalverspantung (BECHLY, diese Arbeit) (Abb. 29.): Der anteriore Anteil, zwischen
Costalrandund ScP, wird gebildetvon der ScA" ("subcostal brace" sensuKukalova-Peck).
Der posteriore Anteil, zwischen ScPund RA, wird von einer Querader gebildet. Die beiden
Adernwerden durch einehohle Chitinleisteverbunden, wodurch die Basalverspantung sehr
ähnlich aussieht wie eine Antenodalverspantung, da sie ebenfalls der Aufrechterhaltung der
Knitterstruktur des Costalrandes dient (NEWMAN, 1982). Für die Interpretation des
costalenAnteilsals ScA" spricht, nebenpaläontologischen Hinweisen, u. a. auch der Verlauf
der ScA, dernachAbpräparation der Gelenksklerite deutlich zu erkennen ist (Abb. 31.). Die
Tatsache, daß aufder Flügelventraiseitenur der subcostale Anteil ausgeprägt ist (Abb. 30.),
während bei den Antenodalqueradern stets der costale und subcostale Anteil in beiden
Membranen ausgeprägt ist, steht ebenfalls in Übereinstimmung mit der Hypothese, daß es
sich bei dem costalen Anteil um eine konvexe Längsader handelt. Allerdings ist der
subcostale Anteilnur bei den Anisoptera deutlich in derventralen Membran erkennbar. Die
Basalverspantung ist identisch mit der "transverse basale" von SEGUY (1959, 1973 in
Grasse) und der ''basal primary antenodal crossvein AxO" von CHAO (1951), die sie zwar
ebenfalls fiir eine basale Antenodalquerader hielten, aber dennoch eine Homologie mit der
"ephemeridcostalbrace" befiirworteten. NEWMAN (1982) und WOO1TON (1991)nannten
diese Ader ''hcv'', da sie diese, vermutlich zu Umecht, mit der Humeralquerader der
Neoptera homologisierten. Die Humeralquerader der Neoptera ist wahrscheinlich eine nur
analoge Stützquerader, welche aus flugmechanischen Gründen konvergent entstanden ist
(KUKALOVA-PECK, pers. Mitt. 1994). Bei den Protanisoptera t wurde eine der
Basalverspantung offenbar homologe Struktur (Abb. 17.) von FRAsER (1957) als ''basal
brace vein" oder "precostal brace" bezeichnet. Bei den Ephemeroptera ist sie sekundär
verstärkt (Abb. 67. und 83.) und wurde traditionell als "ephemerid costalbrace" bezeichnet
(= "ephemerid subcostal brace" sensu KUKALOvA-PECK, 1985).

(Hinweis: SEGUY (1959, 1973 in GRASSE) verwendete den Terminus "transverse
basale" sehr unterschiedlich und zwar nicht nur bei unterschiedlichen Insektengruppen,
sondern selbst fiir ein und dieselbe Libellenart. In Fig. 358. bezeichnet er damit eine basale
Querader zwischen Radialstammund Cubitomedialstamrn, in Fig. 369. bezeichnete er damit
die scheinbare Queraderzwischen Costalrandund ScPbzw. RA, beidesbei Cordulia aenea.
Auch sonst verwendete SeguyinneIhalb der gleichen Publikation unterschiedliche Termini
und Abkürzungen für gleiche Strukturen (z.B. lAb + versus lA2 + oder As - versus iA­
etc.).)

b) Antenodalverspantungen (Abb. 29. und 36.): Im. Grundplan der Odonatahaben sichjeweils
zwei Antenodalqueradern der costalen und subcostalen Reihe gegenständig orientiert,
verstärkt und sind zudem auf der Dorsalseite durch eine vertikale, hohle Chitinleiste
("chitinised membrane") verbunden, sehr ähnlich der Verbindung von Nodalquerader und
Subnodalschrägader (CHAO, 1951). Diese Strukturen wurden als "strong antenodals",
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"primary antenodals", "costal braces" (CARLE, 1982b) oder "angle brackets" (NEWMAN,
1982)bezeichnet,wobeimeinesErachtensder Terminus "primäreAntenodalverspantungen"
(axl und ax2) zu bevorzugen ist. Lediglich bei stark abgeleiteten Gruppen der Zygoptera
(Euphaeidae, Calopterygidae) und Anisoptera (Libellulidae) sind alle Antenodalqueradern
zu "sekundären Antenodalverspantungen" umgebildet, die eine verblüffende Ähnlichkeit
mit den Spanten eines Schiffsrumpfes haben (Abb. 37.-39.). Die primären und sekundären
Antenodalverspantungen haben offensichtlich die Funktion die Knitterstruktur des
Costalrandes zu fixieren und dadurch dessen Stabilität als "leading edge" zu sichern
(NEWMAN, 1982). Bei den erwähnten drei Familien, die zahlreiche sekundäre
Antenodalverspantungenbesitzen sind die ursprünglichen beidenAntenodalverspantungen
nicht mehr zu identifizieren. Daß sie dennoch vorhanden sind zeigt beispielsweise die
Tatsache, daß bei der neotropischen Libellulide Zenithoptera, welche sekundär
wechselständigeAntenodaliabesitzt (Abb. 40.), die zweiprimärenAntenodalverspantungen
wieder zum Vorschein kommen. Dieser Umstand belegt, daß bei den Libellulidae, wie bei
den "Corduliidae" und Macrodiplacidae, die zwei primären Antenodalverspantungen stets
die basalsten zwei Antenodalqueradern darstellen.

Der Terminus "secondary antenodals" (FRASER, 1957) fiir alle Antenodalqueradern
zusätzlich zu den beiden primären Antenodalverspantungen, sollte allerdings zukünftig
vermiedenwerden, da er impliziert, daß diese übrigen Antenodalianicht zum Grundplan der
*Odonata gehören. Diese Hypothese basiert jedoch aufFrasers unzutreffender Annahme,
daß die *Odonata von einem oligoneuralen, zygopteroiden Ahnen abzuleiten seien, fiir den
die permische Gattung Kennedya t oder die rezente Gattung Hemiphlebia als Modell
dienten. FRAsER (1937, 1954, 1957) sah die Tatsache, daß sich bei den Anisoptera zwei
Antenodalverspantungen klar erkennbar sind und diese offensichtlich homolog zu sein
scheinen mit den beiden einzigenAntenodalqueradern (bzw. Antenodalverspantungen) der
Zygoptera, als Beweis fiir seine Hypothese eines zygopteroiden Vorfahren der *Odonata.
Erkonnte sichnichtvorstellen warum sichunter mehreren wechselständigen, unverstärkten
Antenodalqueradern ausgerechnet zwei gegenständig orientieren und verstärken sollten,
ohne daß sich die anderen in ihrer Lage und Gestalt ändern sollten. Er vernnrtete daher, daß
dieübrigen Antenodalia der "Calopterygoidea", "Anisozygoptera" undAnisoptera sekundäre
Bildungen ("secondary antenodals") seien, die die ursprünglichen beiden verstärkten
Antenodalia ("primary antenodals") in jenen Formen ergänzt hätten, die aufgnmd eines
mitflügeligen Nodus ein verlängertes Antenodalfeld besäßen (FRASER, 1945).

Eine Merkmalspolarisation mittels Außengruppenvergleich zeigt jedoch deutlich, daß
der Besitz zahlreicher "sekundärer" Antenodalqueradern und eines mitflügeligen Nodus
nichtnurzumGrundplander *Odonataund Odonatopteragehört, sondern sehrwahrschein­
lich eine Symplesiomorphie der Odonatoptera darstellt, da homologe Sttukturen bereits
zum Grundplan der Pterygota gehören (siehe auch Kapitel 5.2.2. Punkt 3.). Ausnahmeflille
in Form von abberanten Individuen oder Arten mit zusätzlichen Antenodalqueradern, bei
Taxa die gewöhnlich nur die zwei primären Antenodalverspantungen besitzen, können
folglich durchaus als Atavismen interpretiert werden (CAMPION, 1913: 222). Außerdem
sind die angeblichen "primären Antenodalia" bei den "Protozygoptera" t (z.B. Kennedyat,
Progoneura t) gar nicht stets präzise gegenständig orientiert (FRAsER, 1957: Fig. 6.A;
CARLE, 1982b: Fig. 11.) und können somit keine Antenodalverspantungen darstellen
(contra FRAsER, 1957), da die Ausbildung einer überbrückenden Chitinmembran eine
gegenständige StenungderuntereinanderliegendenQueradernvoraussetzt. FrasersPostulat,
daß sich die zwei Antenodalverspantungen nicht aus einer Vielzahl von unverstärkten
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Antenodalqueradern hätten ausdifferenzieren können, ist bloße Spekulation und entbehrt
jeder empirischen Grundlage. DasBeispiel der australischen Synthemistidaebelegt eher das
Gegenteil, denn diese Libellen besitzen im Vorderflügel gelegentlich eine dritte
Antenodalverspantung und im Hinterflügel sogar stets eine ahernierende Folge von
normalenundverstärktenAntenodalia(fRASER, 1942a, 1952). DieindischeAmphipterygidae
Devadatta hat ebenf3lls zwei zusätzliche Antenodalverspantungen ausgebildet, ohne die
übrigen, unverstärktenAntenodalqueradern zuverändern. Da das Vorhandenseinvon mehr
als zwei Antenodalverspantungen (nicht Antenodalqueradern !) stets als abgeleiteter
Merl<rnalsmstand anzusehen ist, ist fiir diese zusätzlichen Verstrebungen der Begriff
"sektmdäre Antenodalverspantungen" durchaus gerechtfertigt.

c) Antenodalschrägader und Postnodalschrägader (Abb. 16.): Bei vielen Anisoptera ist die
distalste costale Antenodalquerader etwas schräggestellt und in gegenständiger Lage zu
einer subcostalen Antenodalquerader, die meist ebenf3lls schräggestellt ist. Diese Struktur
wurde von fRASER (1942b) als "nodal brace" bezeichnet, da sie dem Nodus unmittelbar
benachbart ist und eine analoge Bildung zur Stigmalstützader (= "pterostigrnalbracevein")
zu sein scheint. Eine deutliche Antenodalschrägader scheint zumindest zum Grundplan der
Libelluloidea zu gehören, findet sich aber ansatzweise auch bei zahlreichen anderen
Anisoptera. Bei vielen abgeleiteten Libellulidae ist der subcostale Anteil der
Antenodalschrägader im Vorderflügel reduziert (Abb. 57.), weswegen diese Struktur von
mir als "unvollständige Antenodalschrägader" bezeichnet wird.

Beiden "Corduliidae", MacrodiplacidaeundLibellulidaeist die erste Postnodalquerader
zumindest im Vorderflügel deutlich schrägestellt und zwar mit umgekehrter Neigung wie
die Antenodalschrägader dieser Taxa. Wie die Antenodalschrägader ist auch diese
Postnodalschrägader bei den höheren Libellulidae am deutlichsten ausgeprägt.

d) Libelluliden-Schrägader (Abb. 57.): Die "große Libelluliden-Schrägader" (= "hlJellulid
oblique vein" sensu NEEDHAM & BROUGHrON, 1927) liegt proximal der Gabelung
zwischen demRPl und RP2 der Macrodiplacidaeund Libellulidae und hat eine umgekehrte·
Neigung wie die eigentlichen Schrägadern (z.B. Lestidenschrägader). Eine weitere der­
artige Ader ("kleine Libelluliden-Schrägader") findet sich bei den meisten LtlJellulidae
(sensu stricto) zwischen IR2 und RP" (Abb. 57.) und ist insbesondere im Hinterflügel
deutlich ausgeprägt.

e) Stigrnalstützader ("pterostgimal brace vein") (Abb. 61.): Eine Stützquerader, welche von
einer schräggestellten Postsubnodalquerader unterhalb der basalen Begrenzung des
Pterostigmas gebildetwird. BeivielenLibellen ergänzen sichdie schräge, basaleBegrenzung
des Pterostigmas und die darunter gelegene Stützader zu einer Stigmalverstrebung, welche
id.R. ventral durch eine Chitinleiste verstärkt und mit dem Basalrand des Stigmas
verspantet ist (NEWMAN, 1982). Die Stützader scheint vom Pterostigma jedoch relativ
unabhängig zu sein, da sie sich beispielsweise bei den Austropetaliidae und LtlJelluloidea
stets unterhalb der Unterkante des Stigmas befindet (Abb. 62.), während sie bei den
Petaluridae in die Mitte des Postsubnodalraumes verschoben wurde und der Pterostigma­
Basalrand der Stützaderfolgte (Abb. 14.), wodurch das extremverlängerte Pterostigma der
Petaluridae zustandekam(BECHLY, inVorher. d). BeiderfossilenPetaluridaeProtolindenia
wittei I ist das Pterostigma noch kurz und folglich sehr weit entfernt von der verschobenen
Stützader (Abb. 23.); selbstbei der rezenten PetaluridaePhenes raptor hat dasPterostigma
die Stützader noch nicht erreicht. Es scheint also eher eine Korrelation von basalem
Stigrnalrand mit der Position der Stützader zu geben als umgekehrt.
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[Taxonomischer Einschub (BECHLY, in Vorber. d): Das einzigartige Merkmal der Position
der Stigmalstützader sowie die Tatsache, daß im Vorderflügel die Analader scheinbar
gegabeh ist und deren anteriorer Ast als Pseudo-Analis zur Basalecke der Trigonalzelle
verläuft, belegen nicht nur die Verwandtschaft von. P. wittei1mit den Petahuidae, sondern
auch die Tatsache, daß alle anderen Protolindenia-Arten nicht zu dieser Gattung gehören
können und besser in die Gattung Mesuropetalal überfuhrt werden sollten, da ihnen diese
Synapomorphie fehlt und P. wittei t die Typusart der Gattung ist. Die von CARPENTER
(1932) und NEL & PAICHELER (1992) vorgenommmene Synonymisierung von
ProtolindenialDEIcHMUELLER, 1886undMesuropetalalHANDLIRSCH, 1906ist aus den gleichen
Gründen nicht gerechtfertigt. Die Gattung Protolindenia 1 ist folglich monotypisch.
Entgegen der häufig geäußerten Auffassung, daß die Petahuidae die dominierende Gruppe
mesozoischer Anisoptera gewesen seien, ist Protolindenia wittei 1 die einzige fossile
Spezies, die aufgrund von synapomorphen Merkmalen als Mitglied des Monophylurns
Petahuidae nachweisbar ist. Die bisher als fossile Petahuidae klassifizierten Gattungen
Cymatophlebiella I, Cymatophlebiopsis I, Libellulium 1 (= Cymatophlebia) und
Mesuropetalal sind derzeit nur als Anisoptera incertae sedis zu klassifizieren, obwohl einige
Indizien (Verlaufdes RP2, Position der Lestiden-Schrägader) aufeine mögliche Verwandt­
schaft zu den Austropetaliidae und Aeshnidae deuten.]

f) Nodus (iw.S.) (Abb. 28. und 48.-58.): Der Nodus wird gebildet aus einem "Knick" der CP
und der ScP (Abb. 27.), einem Einschnitt im Costalrand (= Nodaleinschnitt), der durch
weiche Kutikula überbrückt wird sowie von zwei Queradem, der Nodalquerader (= Nodus
ie.S.) und der Subnodalschrägader (= Subnodus) (RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984; NEL
et al., 1993). Die letzteren beiden Queradern haben sich gegenständig orientiert und
verstärkt und sind zudem auf der Ventralseite durch eine hohle Chitinleiste ("chitinised
membrane") verbunden (Abb. 53.-56.) (Subnodalverspantung), sehr ähnlich wie dies bei
den "primären" Antenodalqueradem aufder Dorsalseite geschehen ist. Bei den Lestidae ist
diese Subnodalverspantung außerdem anterior stark verdickt (Abb. 58.). Bei den basalen
Anisoptera (petahuidae, Aeshnidae und Gomphidae) findet sich auf der Dorsalseite des
Nodus zudem eine hohle Chitinleiste zwischen Nodalquerader und dem abgewinkehen
Abschnitt der ScP (Nodalverspantung). Diese Nodalverspantung fehh den Zygoptera
vermutlichplesiomorph, während siebeidenLibelluloidea(einschließlich Cordulegastridae)
offenbar reduziertwurde. Bei denhöheren Coenagrionoidea(Platystictidae, Protoneuridae,
Platycnemididae und Coenagrionidae) ist der Subnodus in gegenständiger Lage zum
Ursprung des IR2, wobei letzterer verstärkt und mit dem Subnodus dorsal verspantet ist
(Interradialverspantung).

DerNodus istkeineswegs ein GelenkimCostalrand, wiebeispielsweisenoch TlLLYARD
in TlLLYARD & FRAsER., 1938 (1938) und ZESSIN (1983) vermutet hatten, sondern im
Gegenteil ein Stoßdämpfer (NORBERG, 1972; NEWMAN, 1982) und eine
Versteifungsstruktur, welche den Costalrand mit der ScP und dem RA zur sogenannten
"leading edge" verbindet (FRAsER in TlLLYARD & FRAsER., 1938; CARLE, 1982b;
NEWMAN, 1982; WOOTTON, 1991).

g) Diskoidalverstrebung (Abb. 36.-38. und 41.-42.): Gebildet von der distalen Diskoidalader
(=m-cusensu TlLLYARD, 1925aundPRrrYKINA., 1981;= MAbsensuNELetal.,imDruck;
= MA2 sensu RIEK, 1954) und der Subdiskoidalader (= cu-a sensu TlLLYARD, 1925a und
PRrrYKINA., 1981; = sdv sensu Tillyard, 1928c;= "discalbrace" sensu CARLE, 1982b), also
dem proximalen Abschnitt des freien CuA, welcher eine Stützvene bildet (NEL et al., 1993;
BECHLY, 1993d; siehe Kapitel 5.2.). Beide Strukturen sind bei den Zygoptera zudem auf
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der Dorsalseite durch eine Chitinleiste ("chitinised membrane") verbunden (Diskoidal­
verspantung;Abb. 24c., 28. und36.-38.), während sich aufderVentralseiteeinemembranöse
Zone (Diskoidalnodus = "discalnode" sensu CARLE, 1982b) am TrefijlUnkt von distaler
Diskoidalader und Subdiskoidalader befindet (Abb. 41.-42.). Dieser Strukturkomplex
ähneh daher dem eigentlichen Nodus und erliiIlt wahrscheinlich eine ähnliche mechanische
Funktion(CARLE, 1982b;NEWMAN 1982). Diese StrukturwurdebereitsvonWILLIAMSON
(1913) erkannt und als "medio-anal-link" bezeichnet, während sie von NEWMAN (1982)
"cubitus tie-bar" und von WOOTTON (1991) "medio-anal tiebar" genannt wurde.

h) Arculus (Abb. 36.-40., 43. -44.): Gebildet von einemverschmolzenen Abschnitt des RP und
MA (= Arculus anterior) und von einer gewöhnlichen Querader (= Arculus posterior),
welche die Diskoidalzelle basal schließt (= basale Diskoidalquerader). Die Non-*Odonata
sowie die Hemiphlebüdae und Choristnagrionidae besitzen nur den Arculus anterior und
haben daher eine basal offene Diskoidalzelle. Bei den Polythoridae (Abb. 36.) und einigen
Lestidae (z.B. Archilestes; Abb. 41.) wird der Arculus dagegen fast ausschließlich durch
einen stark verlängerten Arculus posterior gebildet. Bei einer Reihe von Zygoptera
(z.B. Chlorocyphidae, Euphaeidae, Dicteriadidae, Megapodagrionidae und
Pseudostigmatidae) sind der Arculus anterior und der Arculus posterior durch eine
Chitinleiste verbunden, wodurch eine Arcularverspantung zustande kommt, die bei den
Euphaeidae am auflälligsten ausgeprägt ist (Abb. 62.). Kaum ausgebildet ist diese
Arcularverspantung bei den "Anisozygoptera" und Anisoptera sowie den Lestidae,
Polythoridae, Calopterygidae und Platystictidae. Meist ist aufder Ventralseite des Nodus
eine membranöse Zone ausgebildet, die vermutlich als Stoßdämpfer wirkt (Arcularnodus).

Offenbarbesteht eine gewisse Lage-KorrelationvonArculusund derzweiten, primären
Antenodalverspantungen, da deren Lage bei zahlreichen Zygoptera mehr oder weniger
gegenständig ist (FRASER, 1937, 1957). Von denjenigenZygoptera, bei denen diesnicht der
Fall ist, besitzenHemiphlebiaund Chorismagrion jedochgarkeinen Arculusposteriorund
die Euphaeidae und Calopterygidae keine distinkten primären Antenodalverspantungen.

i) Cubito-Medial-Brücke ("cubito medial brace" sensu NEWMAN, 1982) (Abb. 35. und 39.­
40.): Bei den Anisoptera wird die Flügelbasis durch eine wannenartige Vertiefungversteift,
welchevonderBasisüberdieHypertrigonalzellein die Trigonalzelleverläuft. Bewerkstelligt
wird dies durch eine geradlinige Verbindung des konkaven M&Cu und der konvexen MA
durch eine konkave, sekundäre Querader (costale Trigonalquerader), welche die eigent­
liche "cubito medialbrace" darstellt. Die wannenartige Vertiefung derAnisoptera entspricht
der "discal pleat" (sensu CARLE, 1982b) der Zygoptera (Abb. 37.-38.), da diese keine
costale Trigonalquerader und somit auch keine Hypertrigonalzelle besitzen.

j) Medialan3stomose (BECHLY, diese Arbeit) (Abb. 63.): Für die Aeshnidae charakteristische,
distale Verbindung zwischen der MA und RP", die durch einen sekundären Ast der MA
gebildet wird. Sie ist korreliert mit einer partiellen Umkehr der Korrugation der MA
(Aeshniden-Mulde).

k) Cubito-Anal-Anastomose ("anal brace" sensu RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984): Eine
Stützvene, die durch eine subbasale Anastomose zwischen AA und CuP gebildet wird. Die
komplexe Evolution dieser Struktur ist nur mittels früher Stammgruppenvertreter zu
entschleiern (siehe Kapitel 5.2. 12.».

I)CuP-Kreuzung(Abb. 14.-19. und41.): Eine StützvenezwischenM&CuundAA, welchevon
einemRudiment des CuP gebildetwird (RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984; NEL etaI., 1993)
und traditionell als Cubitoanalquerader oder "anal crossing" (sensu Tillyard und Fraser)
bezeichnet wurde.
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9.) Membranöse Zonen ("nodes"):
Membranöse Zonen finden sich im Libellenfl.ügel ausschließlich auf der Ventralseite des

Flügels (Abb. 32., 41., 42., 56.). Am auffiilligsten sind die membranösen Zonen an den
Junktionen von ScP und Costalrand (Nodus), RP&MA mit dem doppehen Radialstamm
(Arcularnodus), distaler Diskoidalader und Subdiskoidalader (Diskoidalnodus), der CuA­
Gabelung (Cubitalnodus), FlügelhinterrandundAnalisstamm(Analnodus). Diese membranösen
Zonen haben keineswegs eine Gelenkfunktion, was sich u.a. darin zeigt, daß die beteiligten
Adern auf der Dorsalseite meist verspantet sind (Nodalverspantung, Diskoidalverspantung,
Arcularverspantung). Eine Bewegung ist daher nur sehr geringfiigig in der Flügelebene
möglich, während sie in der Ebene senkrecht zum Flügel unmöglich ist. Naheliegend ist daher
eine stoßdämpfendeFunktion, wie sie fiir den echtenNodusbereitsnachgewiesenwurde (siehe
oben). Die stoßdämpfende Wirkung des Nodus zeigt sich u.a. darin, daß getrocknete
Libellenflügel, im Gegenstaz zu den Flügeln in vivo, bevorzugt am Nodus brechen. Die
Notwendigkeit solcher stoßdämfenden Zonen ergtl>t sich bei rechtwinkeligen Aderjunktionen
aufgrund der Tatsache das tubuläre Strukturen wie die Flügeladern zwar eine ausgezeichnete
Längsstabilität besitzen, jedoch eine weitaus geringere Querstabilität. Während Stoßwellen in
longitudinaler Richtung weitergeleitet werden und kaum zu einem Aderbruch fuhren können,
würden Stoßwellen die punktuell und rechtwinkelig auf die Aderflanke treffen eine großes
Bruchrisiko mit sich bringen. Letzteres gilt daher insbesondere fiir verstärkte Adern mit
vergleichbarem Durchmesser, die in einem rechten Winkel aufeinander treffen. Bei den
gewöhnlichen Querader-Längsader-Junktionen sind dagegen kaum stoßdämpfende Zonen
notwendig, da sich die Stoßwellen ggf über eine große Zahl von Queradern verteilen, sodaß
die Kräfte an der einzelnen Junktion relativ gering sind und außerdem die geringere Stärke der
Queradern eher zu einemBruch der Querader als der Längsader fuhren würde. DerBruch einer
einzelnen Querader hat fiir die Flügelstabilität kaum fatale Konsequenzen und wird außerdem
dadurch vermieden, daß zahlreiche Querader-Längsader-Junktionen gelenkig sind, sodaß
transversale Stoßkräfte durch eine Veränderung der Knitterstrukturwinkel aufgefangen wer­
den können (Fächerprinzip).

Bei denEphemeroptera gtl>t es stoßdämpfende "nodalpoints" (sensu CAIU.E, 1982b) in den
Längsadern, insbesondere der ScP (Abb. 84.), welche allerdings im Gegensatz zum Libellen­
Nodus auch FleXll>ilitätszonen der Längsadern darzustellen scheinen (EDMUNDS & TRAVER,
1956; BRODSKII, 1970), die von Seguy (1959, 1973 in GRAsSE) und NEWMAN (1982) als
''bullae'' bezeichnet wurden. Das "Pterostigtna" der Hymenoptera unterscheidet sich deutlich
von den Pterostigtnata anderer Insektenordnungen, einschließlich der Odonata, und scheint
gleichfalls eine dem Nodus der Libellen analoge Funktion zu erfiillen (ARNOLD, 1963;
ST. QUENTIN, 1969).

10.) Primäre Bifurkationen:
Primäre Bifurkationen sind Gabelungen der primären Längsadern, welche zum Grundplan

der Pterygota gehören, z.B. die Gabelung des RP in RP' und RP" und deren Gabelung in RPl,
RP2,RP3undRP4(KUKALOVA-PECK, 1983)(Abb. 45.-46., 55. imd58.). Primäre Gabelungen
sind in aller Regel dichotom, bzw. gegebenenfalls durch Einschaltung von Schaltsektoren
scheinbartriadisch. Pektinate Aderverzweigungen sind sehr wahrscheinlich stets als abgeleitet
anzusehen (COMSTOCK & NEEDHAM, 1898-1899; KUKALOVA-PECK, 1978, 1991); aller­
dings scheint der RP zumindest im Grundplan der Odonatoptera distal stets pektinat gegabelt
zu sein. Obwohl KUKALOVA-PECK (1983, 1991) davon ausgeht, daß im Protoflügel alle
primären Längsadern zweimal dichotom gegabelt waren, ist dies zumindest fiir den RA
zweifelhaft, da die sparsamste Interpretation der Merkmaisverteilung eher dafiir spricht,
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daß der RA zumindest bei der letzten gemeinsamen Stammart der Pterygota ungegabelt war
und die extrem distale Gabelung vieler Neoptera eine sekundäre Erscheinung ist. Die basale
Gabelung desRP inRP (= RPI&2) undRP' (= RP3&4) wurde bei den Libellen oft alsMitteIgabel
("midfork") bezeichnet. Ohne nähere Begründung bezeichnete TRUEMAN (1991) die basale
RP-Gabelung als" T -fork" und dessen distale Gabelung (RP in RPI und RP2) als" U-fork ".

11.) Sekundäre Bifurkationen:
Sekundäre Gabelungen von primären oder sekundären Längsadern, welche nicht zum

Grundplan der Pterygota gehören, z.B. die Gabelung des RP2 in RP2a und RP2b bei denfossilen
Archizygopteral (NEL & HENROTAY, 1992) (Abb. 19.), die Gabelung des IR2 bei manchen
Heterophlebüdael und Aeshnidae (PETERS, 1987) in IR2a und IR2b (BEcHLY, in Vorber. a)
(Abb. 47.) und die Gabelung des RP" in RP"a und RP"b bei Triadophlebiomorpha I (Abb. 18.)
sowie diescheinbaren Gabehmgen derMP allerAnisopterainMPund costale Trigonalquerader
(=tcv)(BECHLY, in Vorber. a;=MP2 undMPI sensuNELetal., 1993)(Abb. 34.-35. und 39.­
40.). Ebenfalls sekundär ist sehr wahrscheinlich auch die Gabelung der MP bei den
Triadophlebiomorpha I (einschließlich Piroutetia I; NEL, 1989), da die MP aller übrigen
"Protodonata I" und Odonata stets ungegabeh ist (Abb. 18.) sowie die Gabelung des CuA bei
den Polythoridae und vielen Calopterygidae (Abb. 36. und 42.; siehe Kapitel 5.2). Bei der
Gabelung der MA aller Odonata in MA und distale Diskoidalader (= MAb sensu NEL et al., im
Druck; = MAI und MA2 sensu NEL et al., 1993) könnte es sich ebenfalls um eine sekundäre
Bifurkation handeln, möglicherweise aber auch um eine modifizierte primäre Bifurkation der
MA in MA' und MA" (siehe Kapitel 5.2). Im Vorderflügel aller Petaluridae, mancher
Gomphidae und aller Libelluloidea sowie in beiden Flügelpaaren der Aeschnidiidae t und
mancher Gomphidae (Gomphoidini sensu CARLE, 1986) bildet eine Quender, welche sich bei
allen Anisoptera findet, einen scheinbaren Ast der CuP&AA' zur Basalecke der Trigonalzelle
(pseudo-Analis; = AAo sensuNEL &MARTlNEZ-DELCLOS, 1993)(Abb.14., 16. und39.-40.).
Derartige sekundäre Aderzweige ("veinlets") können sich aus dem Queradersystem, aus
Schaltadern oder aus der Flügelmembran herausbilden.

12.) Aderknoten (Junktionen):
ImLibellenflügel gibt es mindestens 6 oder 7 unterschiedliche Typen von Aderjunktionen;

die meisten sind starr, aber zahlreiche Queradern sind gelenkig mit Längsadern verbunden, um
eine Flexibilität der Korrogationswinkel zu ermöglichen (NEWMAN, 1982; WOOITON, 1991,
1992). Gelenkige Aderjunktionen sind nicht aufdie Odonata beschränkt; bei den Ascalaphidae
(Neoptera: Planipennia) gibt es sogar kugelgelenkartige Junktionen zwischen Queradern und
Längsadern (Abb. 79.), wobei die Längsader RA die hervorstehenden Gelenkpfannen bildet,
während die Queradern die Gelenkköpfe tragen. Queradern die ungelenkigmit denLängsadern
verbunden sind, beispielsweise die Antenodal- und Postnodalqueradem der Libellen, dienen
hingegen zur Verhinderung solcher FleXlbilitätund somit zur AufrechteIhaltung der stabilisie­
renden Knitterstruktur (NEWMAN & WOOTTON, 1986). NEL et al. (1993) unterschieden drei
Gruppen von Längsaderjunktionen:

a) Primäre Junktionen: Die Verbindung zweier Längsadern gleicher Korrogation, die dadurch
in einer Ebene zusammentreffen. DiesBifurkationhat den Anschein einer Aufspaltung einer
Ader in zwei gleichartige Adern. Dazu zählen jedoch nicht nur die meisten primären
Längsader-Gabelungen (Abb. 45., 55.), sondern auch manche sekundäre Verzweigungen
(Abb. 47. )und sogar einigewenige Querader-Längsader-Verbindungen (Abb. 34., 36., 39.,
60.,100.-102.) (BECHLY, 1993d; NEL, pers. Mitt. 1993).
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b) Sekundäre Junktionen: Die Verbindung zweier Adern unterschiedlicher Korrugation, die
dadurch in unterschiedlichen Ebenen 7])sammentreffen. Dies fUhrt in der Aufsicht zu einer
Furche zwischen den beiden Adern. Zu diesem Typ zählen die meisten Junktionenen
zwischen primären und sekundären Längsadern (Abb. 45. und 46.) sowie die meisten
Querader-Längsader-Junktionen und oft auch die Junktion zwischen RP und RP&MA
(= anteriorer Arculus) (Abb. 38.-39.). Zu sekundären Junktionen zwischen Adern gleicher
Korrugation, sogar bei Gabelungen primärer Längsadem, kann es kommen, wenn eine der
beiden Adern mit einer deutlichen Biegung entspringt, während die andere Ader mehr oder
weniger eine Verlängerung des gemeinsamen "Stammes" darstellt, z.B. die Insertion des
RP" auf dem RP bei den Coenagrionoidea sowie ursprünglichen Lestinoidea und
"Calopterygoidea" (jeweils in dorsaler und ventraler Sicht) oder die Insertion des RP' auf
dem RP (= "Mittelgabel") bei den höheren "Calopterygoidea" (Abb. 37.-38.) und vielen
Anisoptera (Abb. 46.), allerdings bei letzteren id.R. nur in dorsaler Ansicht (Ausnahme:
manche Libellulidae wie z.B. Perithemis und Zenithoptera) und auch keineswegs bei allen
Anisoptera wie NEL et al. (1993: 271) meinten (Abb. 45.). Bei einemvon mir untersuchten
Exemplar von Onychogomphus uncatus inserierte in allen vier Flügeln der RP" sekundär
aufdem RP, also genau umgekehrt wie die vermeintliche Synapomorphie der Anisoptera
laut NEL et al. (1993). Bei manchen Gomphidae, Cordulegastridae, Macromiidae und
Libellulidae ist die Mittelgabel eher vom primären oder intermediären Junktionstypus,
während andere Individuen der gleichen Art oder andere Arten der gleichen Gattung, in
einzelnen Flügeln oder in allen vier Flügeln, die typische sekundäre Junktion des RP' zeigen.
Der Junktionstyp ist also durchausvariabelund ist meines Erachtens daherweit weniger als
Kriterium zur Homologisierung von Flügeladem geeignet als Nel et al glaubten.

c) Intermediäre Junktionen: Die Verbindung zweier Adern, welche sich nur partiell in
unterschiedlichen Ebenen befinden, was das Auftreten einer, in der Aufsicht mehr oder
weniger gut sichtbaren, partiellen Furche zur Folge hat, z.B. zwischen RP und RP"
(=RP3&4)beieinerAeshna-SpeziesoderbeieinerQueraderzwischenMAundMPbeieiner
Coenagrion-Spezies (NEL et al., 1993).

Unabhängig von der Korrugation und der Anzahl der beteiligten Adern verschmelzen deren
Wände am Junktionsort ohne sich zu durchdringen. Die Innenseite der Junktion zeigt zudem
keinerlei strukturelle Eigenheiten der beteiligten Adern, sodaß nur die Furchen auf der
Außenseite einen Rückschluß auf deren Verlaufzulassen (NEL et al., 1993). NEL et al. (1993)
waren allerdings der Auffassung, daß zwei Längsadern ähnlicher Morphologie, welche einer
primären Junktion einer primären Längsader entspringen, stets als Bifurkationen dieser
primären Längsader aufzufassen sind. Diese Ansicht ist meines Erachtens jedoch nicht
aufrechtzuerhalten, da die genannten Kriterien in manchen Fällen auch von sekundären
Verzweigungen oder sogarvon Längsader-Querader-Verbindungen erfiillt werden (BECHLY,
1993d;NEL, pers. Mitt. 1993). NEL et al. (1993) dokumentierten imÜbrigen selbst, amBeispiel
verschiedener Arten der Gattung Aeshna, die Möglichkeit der Evolution einer sekundären
Junktion zwischen einer Querader und der sekundären Längsader IR2, hin zu einer primären
Junktion, welche den Eindruck eines gegabehen IR2 erweckt.

13.) Aderfusionen:
Als Fusionen bezeichnet man das Verschmelzen, mehr oder weniger großer Abschnitte,

zweier primärer Längsadem. Indizien fur eine derartige Fusion sind u.a. das Fehlen einer
primären Ader, die zum Grundplan des Taxons gehören würde; das Aufeinanderfolgen zweier
Primäradern gleicher Korrugation; das Vorhandensein einer longitudinalen Furche in einer
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Primärader (NEL et al., 1993); ein vergrößerter und abberant geformter Aderquerschnitt; das
Vorhandensein von zwei parallelen Domenreihen aufeiner Ader (D'ANDREA & CARFI, 1988:
314, 1989: 148); sowie das VoIhandensein einer deutlich basalen Gabelung einer Primärader
(NEL et al., 1993). Diese Kennzeichen finden sich bei den Libellen beispielsweise beim
"doppehen Radialstamm" (Abb. 25. und 43.) und beim Costalrand (Abb. 24.-27.) sowie dem
"doppehenFlügelhinterrand" imPetiolus der Zygoptera (Abb. 41.). Bei der Ader MP&Cu der
*Odonata läßt sich die Aderfusion hingegen kaum bei den rezenten Vertretem nachweisen,
sondern nur durch den Vergleich mit fossilen Stammgruppenvertretern und dem
Grundplanzustand des Flügelgeäders hypothetisieren. Aderfusionen werden am besten durch
ein deutsches Und-Zeichen "&" zwischen den Aderkürzelu der verschmolzenen Adern
gekennzeichnet (z.B. RA&RP), da dashäufighierfiirverwendetePluszeichen "+" der Indikation
einer konvexen Ader-Korrugation vorbehalten bleiben sollte.

14.) Flügelzellen ("cells"):
PrimärungeäderteAbschnitte derFlügelmembran, dievonLängsademund/oder Queradem

umschlossenwerden, bezeichnetman alsZellen (EIDMANN & KüHLHORN, 1970). Gelegentlich
werden solche Zellen sekundär durch Queradem unterteilt. Meist werden sie nach der
Längsaderdes Vorderrandesbenannt, oft erhalten sie aber auchbesondere Bezeichnungen, wie
z.B. bei den Libellen die Diskoidalzelle bzw. Quadrilateralzelle, Subdiskoidalzelle und
Subtrigonalzelle (= Subtriangulum), Basalzelleund Cubitalzelle, Trigonalzelle (= Triangulum)
und HypeItrigonalzelle (= HypeItriangulum, Supratriangulum) sowie die Paranalzellen der
Anisoptera (Abb. 14.).

NEWMAN (1982) wiesnach, daß das bevorzugte Vorkommen rechteckiger Flügelzellen im
anterioren Flügelbereich ("leading edge") und polygonaler Zellen imposterioren Flügelbereich
("trailing edge") seine funktionelle Ursache in den unterschiedlichen Stabilitätsanforderungen
dieser Flügelregionen hat.

15.) Flügelfelder ("fields"):
Als Flügelfeld sei der gesamte Flügelabschnitt zwischen zwei primären Längsadem bzw.

deren Stämmen oder Ästen bezeiclmet. Flügelfelder enthalten häufig eine Vielzahl von
einzelnen Flügelzellen. Eine stringente, aufder Grundplanrekonstruktion von Kukalova-Peck
beruhende, Terminologie der Flügelfelder wurde von ZESSIN (1987) vorgeschlagen (siehe
Tabelle 1.). Leiderwird derBegriff"Flügelfeld" meistens auch synonymfurFlügelregionenund
Flügelräumeverwendet, z.B. Diskoidalfeld fur den Postdiskoidalraum bzw. Postrigonalraum,
Costalfeld fur die Costalregion (Remigium), Analfeld fur die zwei Analregionen (Vannus) und
Jugalfeld fur den Jugalregion (Neala).

16.) Flügelräume ("spaces", "interspaces"):
Als Flügelräume seien geäderte Flügelabschnitte bezeichnet, die von Längsadern und/oder

Queradern sowie ggf vom Flügelrand oder der Flügelbasis umschlossen sind, und sich
außerdemauchübermehrereLängsadem erstreckenkönnen. Diesbedeutet, daß ein Flügelraum
primäre und sekundäre Längsadern sowie Queradern beinhalten kann. Ein Flügelraumbesteht
somit stets aus mehreren bis vielen Flügelzellen und einem oder mehreren Abschnitten von
Flügelfeldern. Wichtige Flügelräume sind der Costalraum, Antenodalraum, Postnodalraum,
Postsubnodalraum, Postdiskoidalraumbzw. Postrigonalraum, Analraumund Cubitoanalraum
(Abb. 14.). In der Analregion wurden zudem drei Flügelräume traditionell mit denBuchstaben
z (zwischen AP und AA2b), y (zwischen AA2b und AAlb) und x (zwischen AAlb und CuA)
bezeichnet (Abb. 14.) (NEEDHAM & WESTFALL, 1955).
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17.) Flügelregionen ("regions"):
Als Flügelregionen seien diejenigen klar umgrenzten Flügelabschnitte bezeichnet, welche

nichtdurchAdernbegrenztwerden, sondernnurdurch dieFlügelbasis, denFlügelrandund/oder
durch Flügelfahen (SNODGRASS, 1935). Auch die gesamte freie Flügelfläche (Ala) ist nach
dieser Definition als eine Flügelregion anzusehen. Die Costalregion (Remigium), Analregion
(Clavus) und Jugalregion (Neala, Jugum) werden durch den anterioren und posterioren
Flügelrand bzw. durch sekundäre Flügelfalten (plica clavalis und Plica jugalis) begrenzt. Die
Analfurche (Plica analis oder Plica vannalis) teilt die Analregion in zwei Analregionen
(LAWRENCE et al., 1991). Ist die posteriore Analregion im Hinterflügel vergrößert, so wird sie
als Vannus (= Analfächer) bezeichnet. Da diese Flügelfahen, ebenso wie die Medianfulte etc.,
den Odonatoptera primär fehlen und deren Anal- und Jugalregion reduziert ist, entspricht die
Flügelfläche (Ala) der LJ.oellen weitgehend der Costalregion (Retnigium i w.S.) der Neoptera.
SEGUY (1959, 1973 in GRASSE) unterschied im Remigium allerdings das "champ discoidal"
(= Remigium ie.S., posterior des RA) vom "champ costal" (anterior des RA). Neuere
funktionsmorphologische Untersuchungen scheinen eine derartige Differenzierung von
CostalregionundDiskoidalregion211rechtfertigen(CARLE, 1982b;NEWMAN, 1982;WoarrON,
1991). Die basale Flügelgelenkregion wird als Axillarregion bezeichnet (SNODGRASS, 1935).
Laut Seguy (in GRASSE, 1973)und RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) soll das Flügelhäutchen
(= Membranula) der Anisoptera möglicherweise homolog der Jugalregion der Neoptera sein.
Die Lage der Membranula scheint fiir diese Hypothese zu sprechen, die sparsamste Interpre­
tation derMerkmalsverteilung sprichtjedoch eher dafiir, daß es sich bei dieser Strukturum eine
Neubildung in der Stammlinie der Anisoptera handelt, deren Aufgabe in der mechanische
Verbindung des Flügelhinterrandes ("trailing edge") mit dem posterioren Anschnitt der
Radioanalplatte und dem Axillarband ("axillary cord") besteht (NEWMAN, 1982).

SEGUY (1959, 1973 in GRASSE) unterteilte den Insektenflügel außerdem in folgende
Zonen: Longitudinal in die anteriore und posteriore Zone, die weitgehend der funktionellen
Unterteihmg in "leading edge" (= Costalregion) und "trailing edge" (= Diskoidalregion plus
Analregion) entspricht (NEWMAN, 1982; WOOTION, 1991); sowie transversal in die basale,
mediane und apikale Zone, die mehr oder weniger willkürliche Unterteihmgen darstellen. Die
Berücksichtigung der Tatsache, daß es sowohl versteifte Stützzonen ("supporting areas", z.B.
"leading edge") als auch fleXlo1e Verformungszonen ("deformable areas", z.B. "trailing edge")
gibt, ist nach WOOTTON (1981, 1991) und NEWMAN (1982) entscheidend fur
funktionsmorphologische Betrachtungen des Insektenflügels. PFAU (1986: 52) gliederte den
Libellenflügel funktionell in zwei aktiv bewegliche Abschnitte, den Costalsektor, der der
Flügelfalte entlang der ScP entspricht (= "costal pleat" sensu CARLE, 1982b) und den
Cubitalsektor der praktisch den gesamten übrigen Flügel umfaßt. Speziell bei den Anisoptera
kommt dam noch ein posteriorer Abschitt, der nur passiv beweglich ist (Analsektor).

18.) Flügelränder (Abb. 14.):
Die Flügelränder begrenzen die freie Flügelfläche (Ala). Sie sind bei den Odonata stets

sklerotisiert und mit einer Doppelreihe kurzer Domen versehen. Der anteriorer Rand oder
Costalrand erstreckt sichvon derFlügelbasisbis zurFlügelspitze (Apex). Derposteriore Rand,
Außenrand oder Termen erstreckt sich vom Apex bis zum Analwinkel (Tomus), welcher sich
am äußeren Ende der Plica clavalis (Clavus) befindet, wenn eine solche vorhanden ist. Bei den
Odonata fehlt die Plica clavalis. Der Innenrand, Analrand oder Dorsum erstreckt sich vom
AnalwinkelbiszurFlügeIbasis(WoorrON, 1979;LAWRENCEetal., 1991). Ist keinAnalwinkel
voihanden,beispielsweisebeidenZygoptera, sowerden TermenundDorsumalsFlügelhinterrand
zusammengefaßt. Der sklerotisierte Flügelhinterrand, der fließend in den Costalrand übergeht,
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wurde von NEWMAN (1982) "trailing edge vein" und von LAWRENCE etal. (1991) "ambient
vein" genannt. Wegen der flugmechanischen Funktion wird der Flügelvorderrandbereich
(Costalregion anterior des RA) auch als "leading edge" und der Flügelhinterrandbereich als
"trailing edge" bezeichnet (NEWMAN, 1982; WOOTION, 1991).

19.) Flügelmal (Pterostigma):
Einemehroderweniger scharfbegrenzte, i d.R. dunkelpigmentierteund stark sklerotisierte

Zone amFlügelvorderrand, nahe derFlügelspitze, wo sich die ScP oder derRA demCostalrand
nähert (COMSTOCK, 1918; Seguy in GRAsSE, 1973). Innerhalb der Odonatoptera (nicht
*Odonata !) ist ein Pterostigma vermutlich dreimal konvergent entstanden (siehe Kapitel 5.2. ),
das i.d.R. ungeaderte Libellen-Pterostigma ist also nicht homolog demPterostigma zahlreicher
Neoptera. Bei den *Odonata ist es eine Flügelzelle, die anterior durch den Costalrand,posterior
durch den RA und lateral durch jeweils eine Postnodalquerader begrenzt wird (Abb. 61.-62.).
Diese das Pterostigma begrenzenden Flügeladem sind deutlich verdickt und, insbesondere der
Costalrand(Abb. 26.), aufderdemPterostigmazugewandten Seite offen (ARNOLD, 1963). Wie
die Pterostigmata der meisten anderen Insektenordnungen stellt das Libellen-Pterostigma
daher, zumindest bei den rezenten Libellen, auch einen wichtigen Blutsinus dar, nicht aber eine
Pulsationseinrichtung wie MüNCHBERG (1964, 1965) vermutete (ARNOLD, 1963, 1964;
MüNCHBERG, 1966). Bei einigen abgeleiteten Libellentaxa wurde dasPterostigma konvergent
reduziert (ersatzlos nur bei Anomisma und manchen manchen Calopterygidae; Abb. 82.) und
teilweise durch ein Pseudopterostigma ersetzt (Pseudostigmatidae, viele Calopterygidae,
einige Aeschnidiidae t) (NEL & MARTINEZ-DELCLOS, 1993) (Abb. 81. und 86.-87.). CARLE
(1982b) war irrtümlich der Auffassung, daß zumindest den männlichen Isophlebüdae t ein
Pterostigma fehle. In Wirklichkeit besaßen alle lsophlebüdae t ein sehr langes Pterostigma, das
aber deutlich nach basal verschoben und daher aufFlügelapexfragmenten nicht erkennbar ist
(NEL et al., 1993). Den fossilen Triadophlebiomorpha t fehlt das Pterostigma sehr wahrschein­
lich primär (Symplesiomorphie) (Abb. 18.).

NeuerefunktionsmorphologischeUntersuchungen zurKinematik desLibellen.flügelshaben
gezeigt, daß das Pterostigma sowohl zur Versteifung des Costalraumes ("leading edge") als
auch als dynamisches Gegengewicht ("träge Masse") dient und somit stabilisierend gegen
Torsionen wirkt und ein passives Flattem der Flügelmembran im Luftstrom verhindert
(NORBERG, 1972; NEWMAN, 1982; WOOTION, 1991, 1992; contra MAcNEILL, 1968).
Genau diese Funktionen wurden bereits von NEEDHAM (1903: 709-710) sowie ähnlich auch
von TILLYARD (1917: 51-52), SCHM1DT (1939), FRAsER (1957) und ST. QUENTIN (1966,
1969), vermutet. Eine flugmechanische Funktion des Pterostigmas wird insbesondere auch
dadurch plausibel, daß OdonataundNeuroptera (Raphidiopteraund Planipennia, insbesondere
Crysopidae und Mantispidae) als einzige Insekten beide Flügelpaare unabhängig bzw.
phasenverschoben bewegen können und somit als einzige Insekten auch an den Hinterflügelu
ein Pterostigma tragen (SCHMiDT, 1939; ST. QUENTIN, 1966). Die enorme mechanische
Bedeutung des Pterostigmas zeigt sich auch bei sehr alten und somit stark "abgeflogenen"
Libellen, bei denen die Diskoidalregion (sensu Seguy) oftmals stark zerstört ist, während die
Costalregion bis zur Distalseite des Pterostigmas unbeschadet geblieben ist und somit die
Flugfiihigkeit des Tieres nicht wesentlich gelitten hat. Ein besonders überzeugendes Beispiel
hierfiir ist in ROWE (1987: 169) abgebildet.

Die stets auffiillige Färbung des Pterostigmas deutet zudem daraufhin, daß das Flügelmal
auch eine optische Funktion haben könnte, beispielsweise zur optischen Kontrolle der
Flügelposition beim Manoevrieren zwischen Hindernissen (MACNEILL, 1968; JURZITZA,
1969). Dies wird gestützt durch die Tatsache, daß nahezu alle Libellen, denen ein Pterostigma
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sekundär fehh, ein Pseudopterostigma oder einen apikalen Flügelfleck ausgebildet haben
(ST. QUENTIN, 1966; JURZITZA, 1969). Andererseits wäre auch denkbar, daß die Färbung des
Pterostigmas auch oder sogar ausschließlich eine sekundäre Folgemetabolischer Vorgänge ist,
die in diesemBlutsinus offenbarbevorzugt stattfinden (ARNOLD, 1963). Ein Indiz dafiirkönnte
die Tatsache sein, daß das Pterostigma meist erst einige Tage nach den Schlupf seine dunkle
Farbe annimmt, obwohl die Körper.fiirbung zu diesemZeitpunkt bereits deutlich ausgeprägt ist.
Zumindest hinsichtlich des weißen Pseudopterostigmas der Caloptexygidae sowie des
zweifarbigen Pterostigmas vieler Lestidae und des leuchtend roten Pterostigmas mancher
Libellulidae, kann als gesichert gelten, daß die Färbung des Pterostigmas eine wichtige Rolle
bei der Partnerfindung spielt ("sexual mate recognition system" sensu Paterson).

Unerklärt ist bislang die Frage, warum innerhalb der Caloptexygidae manche Arten ein
echtes Pterostigma besitzen, während sehrnaheverwandte Arten diesesvöllig reduziert haben
(z.B. IridictyonversusSapho oder manche Artenpaare der Gattung Hetaerina). DerUmstand,
daß diese nahe verwandten Arten keine wesentlichen Unterschiede im Flugvermögen zeigen,
ist angesichts der erwähnten Funktionshypothesen bislang kaum zu erklären.

HEYMER (1973b, 1975a) konnte am Pterostigma der Libellen das Vorhandensein von
auffiilligen exokutikulären Mikroskulpturen nachweisen, welche bei den verschiedenen Taxa
unterschiedlich ausgeprägt sind (vergl. NIELSEN, 19??). Die Funktion dieser Mikroskulpturen
könntein einerErhöhung desGewichtesdesPterostigmasdienen, da diesdessen ''Wirkungsgrad''
als apikales Gegengewicht verbessern würde (siehe oben). Die enorme gewichtserhöhende
Wirkung selbst relativ kleiner Mikroskulpturen wurde von ROONWAL (1985) am Beispiel der
Flügelmembran der lsopterabelegt. DieMikroskulpturen der *Odonata sindzwarweit weniger
zahlreich, aber dafiir auch bedeutend größer, als diejenigen der lsoptera. Eine solche
Gewichtserhöhung kann allerdings auf die folgenden, unterschiedlichen Weisen erreicht
werden:

a) Erhöhung des "Innengewichtes" durch eine Erweiterung des Blutsinus, da die Hämolymphe
einhöheres spezifisches Gewicht hat als Chitin. Diese Möglichkeit wurde offenbarbei allen
1J.1>ellen-Pterostigmata realisiert, wie im Querschnitt deutlich zu erkennen ist (Abb. 26.).
Die Möglichkeit der Aufblähung des Pterostigmalhohlraumes ist aber begrenzt, da ein
bestimmter Maximalabstand zwischen der dorsalen und ventralen Flügelmembran, schon
aus Stabilitätsgründen, nichtüberschrittenwerden kann. Sehr effektiv ist diese Lösung aber
bei relativ großen Pterostigmata, z.B. bei "Anisozygoptera" (Epiophlebia) und insbeson­
dere den Anisoptera, die möglicherweise aus diesem Grunde keine zusätzliche
Mikroskulpturen zur Gewichtserhöhung benötigen und deren dorsale und ventrale
Pterostigmaoberfläche daher zwar deutlich sklerotisiert ist, jedoch keine besondere
Oberflächenstrukturen zeigt, abgesehen von einer transversalen Rippelung bei den
Libelluloidea (Abb. 88.-91.) (Ausnahme: Oxygastra mit Faltengebirgsstrukturkonvergent
zu manchen Zygoptera; Abb. 90.).

b) Erhöhung des "Außengewichtes" durch Ausbildung von besonderen Kutikularstrukturen
(Mikroskulpturen), welche der sklerotisierten Pterostigroatläche dorsal und ventral auf­
gelagert sind. Diese Strukturen finden sich ausschließlich auf den Pterostigmata der
Zygoptera und könnten möglicherweise sogar eine Synapomorphie der Zygoptera darstel­
len. Abgesehen von der gewichterhöhenden Funktion könnten diese Strukturen auch der
zusätzlichen Versteifung des Pterostigrnas dienen. Bei meiner rasterelektronen­
mikroskopischen Untersuchung der Mikroskulpturen des Pterostigmas der Zygoptera
konnte ichvier Grundtypenfeststellen (Wabenstruktur,Faltengebirgsstruktur, Stemstruktur
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und Pyramidenstruktur), die stets sowohl aufder Dorsalseite als auch aufder Ventralseite
des Pterostigmas zu finden sind (Abb. 92.-111.).

20.) Haare und Domen:
Die imaginale Flügelmembran der Ephemeroptera und Odonata ist vollkommen glatt, d.h.

es fehlen, im Gegensatz zu den meisten Neoptera, jegliche Microtrichen und Macrotrichen
(Abb. 82.-84.). Bei den meisten rezenten Odonata tragenjedoch die primären Längsadem und
deren Verzweigungen sowie oft auch Interkalaradem(zB. IR2) und Queradem Macrotrichen
(Abb. 35., 37. und 39.-40.; siehe KapiteI4.).

Nahezu alle Flügeladem der Libellen tragen auf der Ober- und Unterseite jeweils eine
longitudinale Reihe von Domen (SEGUY, 1959, 1973 in GRASSE; HERTEL, 1966; NEWMAN,
1982; D'ANDREA& CARFI, 1988, 1989, 1990, 1991, 1994), welche starre, mehr oder weniger
große, Auswüchse der sklerotisierten Flügeladem sind, an deren Bildung mehrere
Hypodermiszellen und alle Kutikularschichten beteiligt sind (Abb. 26. und 90.). Derartige
Domen fehlen beidenEphemeroptera (Abb. 83.-84.), Plecoptera sowie allenübrigenPterygota
(Ausnahme: Costalrand zahlreicher fossiler "Palaeoptera") und sind somit vermutlich eine
Synapomorphie der *Odonata.

D'Andrea & Carfi unterschieden bei den Odonata kurze S-Domen (ca. 8-18 "m) und lange
L-Domen (20- 70"m). Die S-Domenbefinden sich aufder Unterseite derkonkavenAdemund
der Oberseite der konvexen Adem sowie auf der Oberseite der Queradem, wohingegen die
L-Domen aufden entgegengesetzten Seiten vorkommen. Die kurzen S-Domen der Zygoptera
stellen eher eine Zähnelung der Adem dar (Sc-Domen), während sie auf der Dorsalseite der
Queradem der Anisoptera und mancher Zygoptera (Synlestidae, Lestidae und manche
Megapodagrionidae, zB. Philogenia) aussehen wie L-Domen (Se-Domen). Lange Domen
fehlen meist im basalen Teil des Flügels und nehmen distal an Häufigkeit deutlich zu. Die
Längsadem tragen daher in der basalen Flügelliälfte nur S-Domen aufder Oberseite (konvexe
Adern, z.B. RA und MA sowie der sekundär konvexe RP-Stamm) oder Unterseite (konkave
Adern, zB. ScP, RPund MP) (Abb. 43.-44.). In Flügelrandnähe sind S- undL-Domen von sehr
ähnlicherGrößeund Gestalt. DieFunktion dieserDomenistbislangnochweitgehendungeklärt
(WOOITON, 1991, 1992), eine aerodynamischeFunktionist aber sehrwahrscheinlich(NEWMAN
et aI., 1977; BOCHAROVA-MESSNER, 1978; D'ANDREA & CARFI, 1988: 334-335, 1994: 41­
42). Sehrwahrscheinlich dienen die Domen des Costalrandes der Erzeugung einer turbulenten
Grenzschicht (HERTEL, 1966; NEWMAN et aI., 1977; D'ANDREA & CARFI, 1994: 41), die
oberhalb ihrerselbst einen laminaren Strömungsverlauf ermöglicht und somit die Erzeugung
von Auftrieb auch unter extremen Bedingungen gewährleistet. Die Domen der übrigen
Flügeladem dienen meines Erachtens der Aufrechterhaltung dieser turbulenten Grenzschicht.
Andererseits könnten zumindest die langen L-Domen auch eine limitierende Funktion erfiillen,
indem sie als ''Wellenbrecher'' zu starke Turbulenzenverhindem. Letzteres könnte fiir Insekten
mit unabhängig von einander bewegten Flügelpaaren von gewisser Bedeutung zu sein, da sich
dieLuftumströmung derbeidenFlügelpaare gegenseitigbeeinträchtigenkönnte (NACHTIGALL
&NAGEL, 1988: 34; D'ANDREA & CARFI, 1994: 42). BeizahlreichenNeuroptera, die dieFlügel
gleichfalls "unabhängig" bzw. phasenverschoben bewegen können (z.B. Chrysopa), wird die
Funktion der Flügeladerdomen offenbar von zahlreichen, vergrößerten und abstehenden
Macrotrichen erfiillt, die beispielsweise bei manchen Ascalaphidae eine bemerkenswerte
Ähnlichkeitmit derBedomung derLibellenflügeladem erreichen. AlleübrigenPterygotahaben
nur eine funktionelle Flügelfläche, da sie die Flügel phasengleich bewegen, Vorder- und
Hinterflügel mechanisch gekoppeh haben, nur ein Flügelpaar zur Lokomotion verwenden
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(Dermaptera, Coleoptera) oder ein Flügelpaar (id.R. Hinterflügel; Ausnahme: Strepsiptera)
reduziert haben. Alle diese Insekten besitzen eine mehr oder weniger glatte Flügelfläche.

An den flexiblen Querader-Längsader-Junktionen tragen die Queradern der Libellen,
insbesondere der Zygoptera, einen Dorn aufder Oberseite und/oder Unterseite (Abb. 65.). Die
Tatsache, daß diese Junktionsdornen bei den Zygoptera die betreffenden Längsadern deutlich
überragen, macht eine stoßdämpfendeWirkungwie sievonNEWMAN(1982) dargestelltwurde
unmöglich. Wahrscheinlicher ist daher eine Funktion als mechanische "Stopper", die die
Abflachbarkeit der Knitterstruktur limitieren (D'ANDREA & CARFI, 1988).

Eine gewisseKorrelation scheintzwischen demFehlenlangerDornen aufderFlügeloberseite
vieler Zygoptera (z.B. Coenagrionidae) und deren Flügelruhehaltung, mit dorsal gefalteten
Flügeln, zu bestehen (D'ANDREA & CARFI, 1988: 313), da lange Dornen in diesem Fall
potentiell die Flügelmembran beschädigen könnten.

Die Zähnelung derFlügelränder mit Sc-Dornen (D'ANDREA & CARFI, 1994) ist vermutlich
auch die Ursache dafiir, daß der Flug der Libellen völlig lautlos ist, obwohl die mittlere
Flügelschlagfrequenz von etwa 30 Hz einen Ton oberhalb der menschlichen Hörschwelle
(ca. 16 Hz) erzeugen müßte (DREYER, 1986: 116-117). Das Prinzip ist dabei dasselbe wie das
der Eulenvögel, deren erste sichtbare Handschwinge zu diesemZwecke ebenfalls gesägt ist. Da
sich weder die Beute (Fluginsekten) noch die Hauptfeinde (Großhoellen, Vögel, Spinnen) der
Libellen primär akustisch orientieren, könnte der eigentliche Nutzen des geräuschlosen Fluges
wohl eher darin begründet sein, daß die Vermeidung der Erzeugung von Luftschwingungen
(= Schall) eine beträchtliche Energieersparnis bedeutet, was fiir derart perfektionierte
Flugapparate wie die Libellen eine wichtige Errungenschaft darstellen würde.

Bei ihren rasterelektronenmikroskopischen Untersuchungen der Bedornung des
Libellenflügelgeäders entdeckten D'ANDREA & CARFI (1988, 1989, 1990) signifikante Unter­
schiede in der Domenverteilung zwischen den "Calopterygoidea" und den übrigen Zygoptera,
da bei ersteren der Hinterflügel mehr L-Dornen besitzt als der Vorderflügel, während dies bei
allen anderen Zygoptera stets umgekehrt ist. Laut diesen Autoren unterscheiden sich die
Epiophlebüdae von den Anisoptera u.a. dadurch, daß sie kleine Domen aufder Oberseite der
ScP, RP und RP" tragen und in diesem Merkmal eher den "Calopterygoidea" ähneln sollen.
Dieser "Außengruppenvergleich" könnte die Hypothese der Autoren stützen, daß dieser
Merkmalszustandverhältnismäßig ursprünglich ist. Meines Erachtenshandeh es sich allerdings
eher um Autapornorphien der betreffenden Taxa, zumal ich diese Domen bei keiner einzigen,
der zahlreichen von mir untersuchten Libellenarten, nachweisen konnte.

21.) Flügehracheen:
Mit Flügeltracheen seien in dieser Arbeit stets nur die in den Flügeladern verlaufenden

Tracheen des letzten Larvenstadiums, bzw. des Imagos bezeichnet. Da die COmslock­
Needhamsche Praetracheations-Theorie inzwischen überzeugend widerlegt werden konnte
(siehe Kapitel 5.2.), kann die Tracheation des Flügels nicht mehr als Vorbildung oder
Rekapitulation des Flügelgeäders verstanden werden. Die Tracheen orientieren sich, wie die
Flügeladem, am Verlaufder Blutlakunen. Die Tracheen verlaufen im imaginalen Flügel daher
zwar ausschließlich in Flügeladem, sie folgen aber nicht zwangsläufig dem Verlauf einer
bestimmten Ader, sondern suchen sich ihren eigenen Weg im "Labyrinth" des Flügelgeäders.
Der Verlauf der Tracheen ist daher ein eigenständiges und zudem relativ konservatives
MerkmalvonnichtunerheblicherphylogenelischerRelevanz, welchesunabhängigvomVerlauf
des Flügelgeäders zu analysieren ist. Unter Berücksichtigung des Tracheationsmusters der
rezenten Ephemeroptera und Odonata wurde in dieser Arbeit davon ausgegangen, daß
im Grundplan der Pterygota alle primären Längsadem sowie vermutlich auch die großen
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Schahsektoren (z.B. IR2), von Tracheenbegleitet wurden. Bezeichnet werden die Tracheen am
besten entsprechend den Adern in denen sie verlaufen, zB. tRA fiir die Trachee im RA oder
tCu fiir die Trachee im Cubitalstamm

22.) Flügelgelenk (Axillarregion):
Das Flügelgelenk der Odonata besteht im wesentlichen und aus zwei großen

Flügelgelenkskleriten (Axillaria) (Abb. 28. und 29.), nämlich der Costalplatte (= Humeralplatte
= AAX sensu KUKALOVA-PECK, 1991) und der Radioanalplatte (Axillarplatte = PAX sensu
KUKALOVA-PECK, 1991) (LENDENFELD, 1881; TANNERT, 1958; NEVlLLE, 1960; PFAU,
1986, 1991; KUKALOVA-PECK, 1983, 1991). Diese beiden charakteristischen Axillaria finden
sich bereits bei den frühesten Stammgruppenvertretern der Libellen (RIEK & KUKALOVA­
PECK, 1984 sowieKUKALOVA-PECK, pers. Mitt. 1993)undgehören somit zu den abgeleiteten
Grundplanmerlsmalen der Odonatoptera (KUKALOVA-PECK, 1991). Mit Ausnahme des
Costalrandes (CA&CP&ScA') entspringen alle Flügeladern der Libellen der Radioanalplatte,
die jedoch im Gegensatz zur Costalplatte keine starre Funktionseinheit darstellt (NEWMAN,
1988; PFAU, 1986). Das Basivenale der Costa bildet ein gesondertes, kleines Intermediär­
Sklerit (KUKALOVA-PECK, 1991), das von SNODGRASS (1935: 221) als "intermediary piece"
und von TANNERT (1958) als "distale hintere Costalplatte" bezeichnet wurde, die von PFAU
(1986, 1991) vermutlich zurecht mit der Humeralplatte (= Basivenale der Costa ?) der übrigen
Pterygota homologisiert wurde (Abb. 28. und 29.). Dadurch ist der Costalrand flexibel mit der
Costalplatte verbunden.

Die Libellen besitzen als einzige geflügelte Insekten einen gegabelten pleuralen
Flügelgelenkkopf mit zwei Fuleren, von denen einer mit der Costalplatte und einer mit der
Radionanalplatte gelenkt. Aufgrund der Rekonstruktion eines rein hypothetischen "Ur­
Flugapparates"wurdeder doppeltepleuraleFlügelgelenkkopfvonPFAU(1986) alsplesiomorphes
Merlsmalgedeutet, obgleich durchkeinerlei empirische Fakten zu belegenist, daß eindoppelter
pleuraler Flügelgelenkkopf bereits zum Grundplan der Pterygota gehörte. Da PRITYKlNA
(1981, und pers. Mitt. an Kukalova-Peck) bei verschiedenen Stammgruppenvertretern der
Odonata einen doppelten pleuralen Sulcus entdeckt zu haben glaubt (KUKALOVA-PECK,
1991), ist die Vermutung naheliegend, daß ein direkter Zusammenhang zwischen diesem
doppelten pleuralem Sulcus (sofem dieser wirklich existiert) und dem doppelten pleuralen
Flügelgelenkopfbestehen könnte, denn dem äußeren pleuralen Sulcus entspricht die innere
Pleuralleiste, welche den pleuralen Flügelgelenkkopfbildet. Dieswürde dafiir sprechen, daß es
sich bei beiden Strukturen um abgeleitete Grundplanmerlsmale der Odonatoptera handelt. Die
dadurch implizierte sekundäre Reduktion des doppelten pleuralen Sulcusbei den *Odonata ist
durchausplausibel, daauch dieInterpleuralsuturweitgehendreduziertwurde(außerPolythoridae
und Calopterygidae, sowie einigeEuphaeidaeund dieAmpbipterygidePentaphlebia;AsAIDNA,
1957) und zwar offenbar im Zusammenhang mit der Verschmelzung des Meso- und
Metathorakalskelettes zum Synthorax, die sich u.a. auch in einer partiellen Obliteration der
mesothorakalen Pleuralnaht äußert. Dies wäre in Übereinstimmung mit den paläontologischen
Untersuchungenvon KUKALOVA-PECK (1983) und den funktions-morphologischen Untersu­
chungenvon PFAU (1986, 1991), welche beide übereinstimmend zu dem Ergebnis kamen, daß
es sich bei der Flügeigelenkung der rezenten Ephemeroptera, Odonata und Neoptera jeweils
umhochgradig autapomorphe Strukturenhandelt,von denenkeine denursprünglichenZustand
des Insektenflügelgelenkes repräsentiert.

Diese abgeleiteten Axillaria sind vermutlich entstanden durch Verschmelzungen und
Reduktionen einerVielzahlkleiner Sklerite derursprünglichen, bandförmigen Flügeigelenkung
(KUKALOVA-PECK, 1983, 1991). Die sehr detailierten Homologisierungen der einzelnen
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Gelenksklerite durch Kukalova-Peck erscheinen mir aber, angesichts der enormen Schwierig­
keiten, die schon die Interpretation der rezenten Flügelgelenkungen macht, als recht hypothe­
tisch (PFAU, 1986; MEIER, 1993). Die Sklerithomologisierung von PFAU (1986, 1991) halte
ich allerdings fii.r ebenso hypothetisch, da sie nicht durch empirische Hinweise zu belegen sind
und zudem im Widerspmch zu den, u.a. durch Kukalova-Peck, beschriebenen fossilen
Flügelgelenken der Palaeodictyopteroidea t stehen.

23.) Flügelruhehaltung:
Das Merkmal der Flügelruhehaltung sei hier kurz besprochen, da bei den Odonata eine

KorrelationzwischendieserVerhaltensweiseund derVerteihmgvonDomen aufdenFlügeladem
zu bestehen scheint. Wegen ihres einfacher gebauten Flügelgelenkes können die "Palaeoptea"
also die Palaeodictyopteroidea t (Ausnahme: Diaphanopterodea t), Ephemeroptera und
Odonatoptera ("Protodonata" t & *Odonata), ihre Flügel in der Ruhe nicht flach über das
Abdomen f3lten, im Gegensatz zu allen Neoptera. Es glot daher bei den "Palaeoptera" nur die
folgenden vier unterschiedlichen Flügelruhehaltungen:

a) Die Flügel werden horizontal, flach ausgebreitet: Diese Flügelhaltung sei hier als "offen"
bezeichnet. Sie ist charakteristisch fii.r die Anisoptera, mit Ausnahme zweier abgeleiteter
Gattungen, nämlich der australischen Corduliide Cordulephya (TILLYARD, 1917;FRAsER,
1957) und der neotropischen Libellulide Zenithoptera (PAULSON, 1981; JURZITZA, 1982;
sowie eigene Freilandbeobachtungen 1990 in Surinam). Einige wenige Zygoptera zeigen
ebenfalls eine offene Flügelruhehaltung (z.B. Philoganga, Diphlebia, Epallage, Dysphaea
etc. )(TILLVARD, 1917; FRAsER, 1957; PAULSON, 1981), allerdings meist nicht so extrem
und konstant wie die Anisoptera.

b) Die Flügel werden mehr oder weniger nach dorsal geklappt, ohne sich jedoch völlig über
dem Rücken zu schließen: Diese Flügelhaltung sei hier als ''halboffen'' bezeichnet. Sie ist
charakteristisch fii.r eine Reihe von ursprünglichen Zygoptera, so z.B. den Synlestidae
(außer Phylolestes (WESTFALL, 1976), Lestidae (außer Sympecma), Megapodagrionidae,
Euphaeidae, Dicteriadidae sowie fii.r die rezenten "Anisozygoptera" (Epiophlebia).

c) Die Flügel werden senkrecht nach oben geklappt und schließen sich über dem Rücken:
Diese Flügelhaltung sei hier als "geschlossen" bezeichnet. Sie ist charakteristisch fii.r die
Mehrzahl der Zygoptera (Hemiphlebüdae, Thaumatoneuridae, Amphipterygidae
(einschließlich Rimanella), Chlorocyphidae, Polythoridae, Calopterygidae, Lestoideidae,
Platystictidae, Coryphagrionidae (PrNHEv, 1982), Pseudostigmatidae, Protoneuridae
(einschließlich Isostictinae), Platycnemididae, Coenagrionidae) und die beiden oben er­
wähnten Anisopterengattungen sowie auch fur die Ephemeroptera. Die geschlossene
Flügelruhehaltung der Ephemeroptera ist sicher eine konvergente Erscheinung, da deren
Flügelgelenk vollkommen anders gebaut ist (autapomorph) und die Dorsalf3ltung mittels
anderer Muskeln bewerkstelligt wird (MATSUDA, 1970; BRODSKII, 1970). Die ursprüng­
liche Flügelruhehaltung der Pterygota war sehr wahrscheinlich eine mehr oder weniger
offene Haltung. Bei den zwei Anisopterengattungen mit geschlossener Flügelruhehaltung
kann keinerlei Zweifel daran bestehen, daß deren Zustand abgeleitet ist, da es sich um
subordinierte Taxa der am "höchsten" entwickehenLibenengruppe (Libellnloidea) handeh
und die übrigen Anisoptera alle eine offene Flügelruhehaltung besitzen. Dies kann im
Analogieschluß auch als Indiz dafiir angesehen werden, daß die geschlossene
Flügelruhehaltung innerhalb der Zygoptera den abgeleiteten Merkmalszustand darstent
(ST. QUENTIN, 1967; contra CARLE, 1982d).

149



KAPITEL 5.: Diskussion - Definitionen und Erläuterungen der Strukturen

d) Die palaeozoischen Diaphanopterodea I(Palaeodictyopteroidea I) haben konvergent zu den
Neoptera ebenfalls die Fähigkeit entwickelt, die Flügel flach über das Abdomen zu fahen,
allerdings unter Verwendung eines vollkommen abweichenden, viel ursprünglicheren
Flügelgelenkes(HENNIG, 1969;KUKALOVA-PECK, 1974, 1990, 1991;KUKALOVA-PECK
& BRAUCKMANN, 1990).

Einige Autoren, beispielsweise ST. QUENTIN (1967) und HEYMER (1973a, 1975b), bezeich­
m:ten irrefiihrenderweise die offene, anisoptere Flügehuhehaltung als "palaeopter" und die
geschlossene, zygoptere Flügehuhehaltung als "neopter" und stelhen dabei teilweise sogar eine
direkte Beziehung zur echten Neopterie her, obgleich die geschlossene Flügehuhehaltung
absolut nichts mit der komplexen FlügeIfaltung der Neoptera gemein hat. Bei vielen Zygoptera
liegen die dorsal geschlossenen Flügelpaare dennochnahezuparallel zumAbdomen, da bei den
Zygoptera die SchrägsteI1ung des Pterothorax (= Synthorax) deutlich ausgeprägter ist als bei
den Anisoptera (TILLYARD, 1917). Von den meisten fossilen Odonatoptera ist die
Flügehuhehaltung unbekannt, da in der Regelnur einzelne Flügelabdrücke überliefert sind. Es
wird allerdings allgemein vermutet, daß zumindest die großen, karbonischen "Protodonata"
eine mehr oder weniger offene Flügehuhehaltung besaßen. Aufgrund von besonderen
Erhaltungsbedingungen gibt es Indizien dafür, daß die jurassischen Isophlebüdae t

("Anisozygoptera") eine halboffene Flügehuhehaltung hatten (CARLE, 1982d: 284; contra
CARLE, 1982b: 47 "wings folded mayflylike at rest"), während die triassischen
Triadophlebiomorpha I angeblich eine geschlossene Flügehuhehaltung zeigten (PRITYKINA,
1981; CARPENTER, 1992).

24.) Aurikel:
Da das VorhandenseinvonAurikeln (= "oreillets") bei den Anisoptera mit demVorhanden­

sein einesAnalwinkels imHinterflügelkorreliert ist, wurdeu. a. vermutet, daß dieseAurikel eine
flugmechanische Funktion haben (TILLYARD, 1917). Die Tatsache, daß sich Aurikel und
Hinterflügelniemalsberühren, daß Aurikel auschließlichbei männlichen Odonata auftretenund
dort stets nur am 2. Abdominalsegment, spricht aber eher für eine Verbindung mit dem
sekundären männlichenKopulationsapparat. DieüberzeugensteFunktionsinterpretation ist die
Deutung der Aurikel als taktile Führungsstrukturen bei der Kopulation, und zwar entweder fiir
das weibliche Abdomen selbst (WILLIAMSON, 1904; FRASER, 1943) oder fiir die männlichen
Hinterbeine, welche das weibliche Abdomen manipulieren (CARLE, 1982d). Die besondere
Form der Hinterflügel sorgt bei den Anisoptera fiir den Bewegungsfreiraum rund um diese
Strukturund der Analwinkel des männlichen Hinterflügel dient möglicherweise sogar selbst als
akzessorische Führungsstruktur (Abb. 33.). Die Aurikel der Euphaeidae haben vermutlich
dieselbe Funktion wie die Aurikel der Anisoptera. Da sie aber eine unterschiedliche Lage und
Konstruktion besitzen sind sie sicherlich konvergent entstanden und gehören wohl auch nicht
zum Grundplan dieser Familie. Das gleiche gilt für die "Aurikel" von Mecistogaster
(Pseudostigmatidae), die durch einenvergrößerten lateralen GelenktuberkelamHinterrand des
zweiten Abdominalsegmentes gebildet werden. Da bei übrigen Pseudostigmatidae, einschließ­
lich der riesenwüchsigen Gattung Megaloprepus, der Gelenktuberkel nicht erkennbar vergrö­
ßert ist, scheint dessen Erweiterung nicht, bzw. nicht ausschließlich, auf der mechanischen
Notwendigkeit einer stabileren Gelenkung für das lange Abdomen zu beruhen.
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5.2. HOMOLOGISIERUNG UND BENENNUNG DER FLÜGELADERN:

5.2.1 . Homologiekriterien für das Flügelgeäder der Insekten

Die folgenden Kriterien kamen in der Vergangenheit fur die Homologisierung des Flügelgeäders
zur Anwendung:

a) Tracheation: Die sogenanntePraetracheations-Theorie ("pretracheation theory")von Comstock
und Needham (COMSTOCK & COMSTOCK, 1895; COMSTOCK & NEEDHAM, 1898-1899;
COMSTOCK, 1918; NEEDHAM, 1903, 1935, 1951) basiert auf der Feststellung, daß die
Tracheen der larvalen Flügelscheide und die Flügeladern des imaginalen Flügels einen sehr
ähnlichen Verlaufhaben und postuliert, daß die Tracheen den Aderverlaufvorbilden, bzw. im
Falle von Abweichungen, der Tracheenverlauf den anzestralen Verlauf des Flügelgeäders
rekapituliert. Diejenigen Flügeladem, welche keine Tracheen fUhren, müßten diese somit
sekundär verloren haben. Ein Vorläufer der Praetracheations-Theorie findet sich bereits bei
BRAUER & REDTENBACHER (1888), welche verschiedene Aspekte der Praedeterminations­
Theorie von ADOLPH (1879) kritisierten sowie bei SPULER (1892). Die Arbeiten von RIs
(1916), TILLYARD (1914, 1915, 1916, 1917) und HANDLIRSCH (1926-1930) basierten
ebenfalls auf der Praetracheationstheorie und erweiterten diese in einigen Bereichen.

Diese unzutreffenden Ansichten der Praetracheations-Theorie haben lange Zeit auch die
Homologisierung desLibellenflügelgeäders dominiertund finden sichbedauerlicherweisenoch
immer in zahlreichen Entomo1ogie-Lehrbüchern (EIDMANN & KüHLHORN, 1970; Seguy in
GRASSE, 1973; WEBER & WEIDNER, 1974; BORRORetal., 1954,1976; HENNIG, 1986: 155­
157; SEIFERT, 1995: 174). WieFRASER(1938a), KUKALOVA-PECK (1978), CARLE (1982b)
und LAWRENCE et 31. (1991) überzeugend belegen konnten, werden durch die Flügeltracheen
weder die Flügeladern vorgebildet, noch deren anzestraler Verlauf rekapituliert. Die
Praetracheations-Theorie steht im Widerspruch zu den Ergebnissen einer Vielzahl von Unter­
suchungen zur Ontogenese und Phylogenese der Flügeladern und muß daher als definitiv
falsifiziert eingestuft werden (TOWER, 1903; WOODWORTH, 1906; SULC, 1911; MARSHALL,
1913;TILLYARD, 1922a,1923, 1938;MARTYNOV, 1925,1930;K~ZE, 1935; FlOSS, 1936;
FRASER, 1938a, 1954; KÖHLER, 1940; HOLDSWORTH, 1940, 1941, 1942; ZALESSKY, 1944;
FENNAH, 1944; HENKE, 1951; SMART, 1956; WIDTTEN, 1962; LESTON, 1962; ARNOLD,
1964; WOOTTON, 1965; SHAROV, 1966; CARPENTER, 1966, 1992; LINDLEY, 1978;
KUKALOVA-PECK, 1978, 1983;CARLE, 1982a, 1982b;WOOTTON, 1979, 1992). DieVerfechter
derPraetracheations-Theoriehaben sichniemalsmit diesen Arbeiten auseinandergesetzt (vergl.
NEEDHAM, 1951), sondern diese umfangreiche "Conflicting Evidence" schlichtweg ignoriert,
obwohl (NEEDHAM, 1917) selbst daraufhingewiesen hatte, daß die Tracheation der larvalen
Flügel niemals (!) identisch sei mit der imaginalen Flügeladerung, sondern im günstigsten Fall
sehr ähnlich, oft aber auchvölligverschieden sein könneund obwohlNeedhamin diesemArtikel
Tillyard dahingehend belehrte, daß eine Verschiebung der Analtrachee nicht auch eine
Verschiebung derAnaladerimplizierenrnüsse. Angesichts dererheblichenZweifeldieNEEDHAM
(1917) selbst gegen die Zuverlässigkeit der Tracheation alsKriterinmzurHomologisierungvon
Flügeladern äußerte, ist es recht erstaunlich wie vehement NEEDHAM (1951) daraufbestand,
daß die Tatsache einer Tracheenüberkreuzung bei den Anisoptera auch die Überkreuzung der
betreffenden Adern beweise, da man diese doch in der Ontogenese beobachten könne.

Aufgrund der erwähnten Arbeiten kann heute folgendes als gesicherte Erkenntnis gelten:
Die Entstehung des Flügelgeäders folgt definitiv nicht den Tracheen, sondern den Blutlakunen;
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vollkommen unabhängig vom späteren Verlauf des Hügelgeäders wachsen die Tracheen in
diese Blutlakunen hinein. Dies bedeutet, daß sich sowohl Adern als auch Tracheen entlang von
Blutlakunen entwickeln und daher häufig einen ähnlichen Verlauf zeigen können (HENKE,
1951; SMART, 1956), daß dies aber keineswegs zwangsläufig so sein muß und es oftmals auch
nicht ist (LESTON, 1962).

Im Gegensatz zu Flügeladem scheinen Tracheen niemals zu fusionieren oder zn "wandern"
(WHITTEN, 1962; KUKALOVA-PECK, 1978; LAWRENCE et al., 1991), sie können sich aber
überkreuzen, während Überkreuzungen von Hügeladern offensichtlich eine "forbidden
moxphology" (RUDWICK, 1972) darstellen. Das derartige Tracheen-Überkreuzungen, welche
in der Intexpretation des Libellenflügelgeäders gemäß der Praetracheations-Theorie eine ganz
zentrale Rolle gespieh haben (COMSTOCK & NEEDHAM, 1898; NEEDHAM, 1903, 1951;
Tn.LYAlm, 1917), vom Verlauf der Längsadern vollkommen unabhängig sind, konnte von
SMART (1956) nachgewiesen werden, dem die experimentelle Induktion von derartigen
Flügeltracheenüberkreuzungen gelang. Bei manchen Pterygota unterscheiden sich die
Tracheationsmuster der sukzessiven Larvenstadien 211m Teil erheblich und scheinen fiir jedes
Stadiumneu und charakteristisch ausgebildet znwerden (KUNTZE, 1935; SMART, 1956). Eine
generelle Homologisierung des Hügelgeäders mittels dem Tracheationsmuster ist daher völlig
unberechtigt, obgleich in einigen Sonderfällen der Tracheenverlauf durchaus als ein znsätz­
liches Indizfiir topographische Homologieverwendbar sein kann (RIEK &KUKALOVA-PECK,
1984; KUKALOVA-PECK, 1991), da der Tracheenveriaufrecht konservativ zn sein scheint
(WHITTEN, 1962). Letzteres gilt beispielsweise im Falle des "doppelten Radialstarnmes" und
der CuP-Kreuznng ("anal crossing") der Libellen (RIEK &KUKALOVA-PECK, 1984) sowiefiir
die Lestiden-Schrägader ("oblique vein"), welche eine hohe phylogenetische Konstanz besitzt,
obwohles sichnurumeinenormale Queraderhandeh, da sie einesekundäre Tracheenabzweigung
der RP-Trachee beherbergt, welche die Interkalarader IR2 versorgt.

d) Topographie: Wie beifast allenHomologieproblemen spielen auchbei der Homologisierung des
Flügelgeäders topographische Kriterien eine wesentliche Rolle. Diese ergeben sich insbeson­
dere durchvergleichende Untersuchungen von Ursprung, Lage und der Verlaufder Adern bei
den fossilen und rezenten Vertretern (SHAROV, 1966). Fossile Starnmgruppenvertreter sind in
diesemZusammenhangvonbesondererBedeutung, da siehäufigintermed.iäreMerlanalsmstände
zeigen, welche eine Homologisierung erst ermöglichen (Abb. 67.-78.). Außerdem können
solche Fossilien fiir die Merkrnalspolarisation wichtig sein, wenn es keine geeignete rezente
Außengruppe gJ.ot. Zu beachten ist allerdings, daß Hügeladern eine wichtige mechanische
Funktion erfiillen und somit ihre Topographie unter beträchtlichen adaptiven Zwängen steht,
was zur Folge hat, daß sehr ähnliche Aderverläufe leicht konvergent entstehen können (PFAU,
1975; TRUEMAN, 1991). Hinsichtlich derAderursprünge ist fiir die Homologisierung entschei­
dend, daß eine primäre Längsader offenbar niemals aus einem anderen, als ihrem ursprüng­
lichen, Basivenale (Gelenksklerit) entspringt (KUKALOVA-PECK, 1983). Außerdem scheinen
sich Adern, die an der Basis miteinander verschmolzen sind, in der Evolution niemals wieder
zn trennenundAdern die einmalreduziert wurden, niemalswieder zn erscheinen (KUKALOVA­
PECK & BRAUCKMANN, 1992; KUKALOVA-PECK & PECK, 1993).

Zu den topographischen Kriterien im weiteren Sinne gehört auch das Kriterium der
Korrugation der Flügeladern: Ausgehend von der Vorstelhmg eines fächerartigen Ur-Hügels
wird eine alternierende Folge von konvexen und konkaven Längsadern als Grundplanzustand
des primären Längssadersystems angenommen (ADoLPH, 1879; REDTENBACHER, 1886;
LAMEERE, 1922; MARTYNOV, 1925; SPIETH, 1932; CARPENTER, 1966; Seguy in GRASSE,
1973; KUKALOVA-PECK, 1978, 1983, 1991). Ursprünglich sei zndem der Besitz zahlreicher
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Längsadern, wie bei den "Palaeoptera"; andere Geädertypen, insbesondere bei den Neoptera,
seien davon durch Aderreduktionen abgeleitet. Die Homologisierung der Adern erfolgt also
durch die Korrugation und deren Abfolge. Diese Alternative zur Praetracheations-Theorie
wurde von LONGFIELD (1960) als Praedeterminations-Theorie bezeichnet. Der Besitz zahl­
reicher Längsadern und die deutliche Tendenz zu einer alternierenden Korrugation der
Längsadern bei allen urspriinglichen Pterygota sowie die hohe phylogenetische Konstanz der
Korrugation einer Längsader sprechen fiir die Richtigkeit dieser Theorie (FRASER, 1948, 1954;
CARPENTER, 1966;WOOITON, 1976, 1979;KUKALOVA-PECK, 1978, 1983;CARLE, 1982b),
welche daher keineswegs als "beautiful dream" (NEEDHAM, 1935: 119, 1951) abgetan werden
kann. Probleme bei der Homologisierung mittels der Praedeterminations-Theorie können
allerdings dennoch auftreten, da Adern, ausmechanischen Gründen, ihre Korrugation imLaufe
derEvolution ändernkönnen. Außerdemkönnen sich, durch VerschmelzungundÜberlagerung
von Adern unterschiedlicher Korrugation, scheinbare Änderungen der urspriinglichen
Korrugation einerAder ergeben (HAMILTON, 1971, 1972a). DasKorrugations-Prinzip ist aber
dennoch eines der zuverlässigsten Indizien fiir topographische Homologie, da die Korrugation
zweifellos keine beliebig veränderbare, rein funktionell-adaptive Eigenschaft der Adern ist
(FRAsER, 1948),wiediesu.a.vonWOODWORTH(1906),HANDLIRSCH(1926-1930),ZALESSKY
(1944) und SHAROV (1966) behauptet wurde.

c)Morphologie: WieimKapiteI5.1. bereitsausgefiihrtwurdegibt eseineReihevonmorphologischen
Kriterien in denen sich die primären Längsadern, Schaltadernund Queradern, zuunterscheiden
scheinen. Dazu zählt insbesondere das meist aufprimäre Längsadern beschränkte Vorkommen
von Macrotrichen (TILLYARD, 1918); aber auch Länge, Durchmesser, Lumen, Tracheation,
Nervenversorgung, Bedornung, Pigmentierung sowie der Typ des Aderursprunges, bzw. der
AdeIjunktion (WOODWORTH, 1906; BRADLEY, 1931; SEGUY, 1959, 1973 in GRASSE;
EIDMANN & KüHLHORN, 1979; NEL et aI., 1993). Allerdings gibt es eine Vielzahl von
Ausnahmen (siehe Kapitel 4.1. und 5. 1.), sodaß diese Kriterien alle als nicht besonders
zuverlässig, obgleich keineswegs als völlig wertlos, gelten müssen (WOODWORTH, 1906;
SEGUY, 1959; LAWRENCE etal., 1991;WOOITON, 1992;NELetal., 1993). Insbesondere die
Queradern zeigen eine erhebliche Plastizität und Variabilität in ihren strukturellen Aus­
prägungen (WOOITON, 1992).

Da die Praetracheations-Theorie als widerlegt zu gelten hat, sind nur die erwähnten topographi­
schen, undbegrenzt auch diemorphologischenKriterien, zurHomologisierung geignet. Auch diese
sind aber lediglich als Kriterien fiir topographische Homologie (Ähnlichkeit) anzusehen. Die
kladistische Homologie ergibt sich erst aus der Interpretation des Kladograrnmes, unter Berück­
sichtigung der jeweiligen Grundpläne (Merkmalsoptimierung). Dabei ist allerdings zu beachten,
daß nur der "Nachweis" kladistischer Homologie sowohl des Kriteriums der Ähnlichkeit als auch
des Kriteriums der Kongruenz bedarf Für die Widerlegung von kladistischer Homologie genügt
jedoch ggf die Falsifizierung der topographischen Homologie (contra PlNNA, 1991), d.h. das
Verwerfen einerzuvorverrnutetenÄhnlichkeitsrelation, denn das Kriterium derKongruenzist dem
Kriterium der Ähnlichkeit nachgeordnet und testet die Interpretation der Ähnlichkeiten als
Synapomorphien, nicht etwa die Ähnlichkeiten selbst (RIEPPEL, 1988). Andererseits hat eine
Ähnlichkeit in Lage und Verlaufsolange als homolog zu gelten, solange diese Annahme nicht im
WiderspruchzumResultat einerkladistischenAnalyse allerMerkmale steht(Hennigs "Hilfsprinzip").

Die Benennung von Strukturen (z.B. Flügeladern) kann nach HENNIG (1984: 310) entweder
nach dem Analogie-Prinzip oder dem Homologie-Prinzip erfolgen. In der vorliegenden Arbeit
wurden Strukturen grundsätzlich nach dem Homologie-Prinzip benannt. TILLYARD (1922a: 51)
und ST. QUENTIN (1967: 313) vertraten die Auffassung, daß im Falle unsicherer Homologie eine
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rein deskriptive SpeziaIbezeichnung einer möglicherweise irrigen Homologisierung vorzuziehen
sei KUKALOVA-PECK (1983: 1649) ist dagegen der Überzeugung daß stets danach zu streben sei
eine Struktur gemäß der, auf der Basis des derzeitigen Erkenntnisstandes, wahrscheinlichsten
Homologiebeziehung zu benennen und eine solche Homologiebezeichnung stets einer
SpeziaIbezeichnung vorzuziehen. Spezialtermini solhen so weit als möglich auf autapomorphe
Strukturen beschränkt werden. Ich schließe mich dieserAuffassung an (BECHLY, 1993d)undhabe
daher Spezialtermini nur in denjenigen Fällen verwendet, in denen keine rationale Entscheidung
zwischen widersprechenden Homologiehypothesen zu treffen war (z.B. "distale Diskoidalader").
Ein Problem stelh die Tatsache dar, daß topographisch homologe Strukturen, die zunächst gleich
benannt wurden, aufgrund einer kladistischen Analyse als Homoplasien identifiziert werden
können. Wenn diese ähnlichen, aber non-homologen Strukturen daraufhin unterschiedliche
Termini erhalten, entsteht das Problem, daß eine potentielle Fasifizierbarkeit der postuliertenNon­
Homologie schon allein an deren verbaler Festschreibung scheitern kann. Bei einer erneuten
kladistischen Analyse müssen daher alle topographisch homologen Merkmale, auch wenn sie
unterschiedliche Termini tragen, 211 einem Merkmal 21lsammengefaßt werden, um Zirkelschlüsse
bzw. nicht falsifizierbare Hypothesen zu vermeiden.

5.2.2. Homologiehypothesen für das Flügelgeäder der Libellen

Kaum einPunkt in der Entomologie ist derart umstritten wie die Homologisierung undBenennung
des Flügelgeäders der Libellen (CARLE, 1982b). Die Vielzahl unterschiedlicher Interpretationen
und Terminologien war zudem stets eine beträchtliche Ursache von Mißverständnissen und
Verwimmgen (FRAsER, 1945; ST. QUENTIN, 1967). Ein ausgezeichneter Abriß der geschichtli­
chen Entwicklung der unterschiedlichen Homologiehypothesen und Terminologien wurde von
CARLE (1982b) gegeben, sodaß an dieser Stelle darauf weitgehend verzichtet werden kann.
Wesentlich ist die Feststellung der fundamentalen Unterschiede zwischen den verschiedenen
Systemenund derenBeurteilung ausder Sicht desheutigenErkenntnisstandes. Vonrelativ geringer
Bedeutung sind dabei die rein terminologischen Unterschiede der Aderbenennung, im Gegensatz
zu den tatsächlichen Unterschieden in der Interpretation derAderverläufeund den vorgenommenen
Homologisierungen. Berücksichtigt werden müssen hierbei insbesondere alle diejenigen Systeme,
welche aufdem Versuch einer Homologisierung des Flügelgeäders aller Pterygota basieren, nicht
jedoch die rein deskriptiven Spezialterminologien aus der "Frühzeit" der Libellenkunde (SELYS­
LONGCHAMPS, 1854; HAGEN, 1870; KlRBY, 1889; CALVERT, 1890-1908). Eine tabellarische
Gegenüberstellung nahezu aller in der Literatur zu findenden Systeme ist in Tabelle 2. zu finden.

Es gJot folgende Haupttypen von Geäderinterpretationen (Siehe Abb. 11.-14.):

a) COMSTOCK& NEEDHAM (Abb. 11.): Zu diesemTyp gehörendie Systemevon COMSTOCK
& NEEDHAM (1898), NEEDHAM (1903,1951), RIs (1909-1919), TlLLYARD (1914, 1915,
1916, 1917, 1922a), COMSTOCK(1918), MUNZ(1919),HANDLIRSCH(1926-1930), BARTENEF
(1929), SCHMIDT (1929), NEEDHAM & WESTFALL (1955), BORROR et aI. (1976)

b) TllLYARD & FRASER (Abb. 12.): Zu diesem Typ gehören die Systeme von TlLLYARD
(1925a, 1925b, 1926, 1928c), TlLLYARD & FRASER (1938-1940), BORROR(1945), FRASER
(1957), LoNGFIELD (1960), AGUESSE (1968), O'FARRELL (1970), WATSON & O'FARRELL
(1991), CARPENTER (1992) und mit Einschränkungen auch die Systemevon LAMEERE (1922,
1923)undMARTYNOV(1925, 1930).Al1edieseSystemeinterpretierendasLIoellen-Flügelgeäder
prinzipiell gleich, unterscheiden sich aber im Detail und insbesondere in der verwendeten
Terminologie.
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c) CARLE (Abb. 13.): Zu diesem Typ gehören nur das Systemvon CARLE (1982a, 1982b) sowie
mit Einschränkungen auch die Systeme von SEGUY (1959) (nur bezügI. Zygoptera !) und
HAMILTON (1972b). Darüberhinaus bestünde die theoretische Möglichkeit das System von
Carle dahingegend zu modifizieren, daß der Geäderverlauf zwar entsprechend RIEK &
KUKALOVA-PECK (1984) gedeutet würde, jedoch mit der Interpretation des IR2 als MA, RP"
alsMP, MAalsCuA, MP als CuPund CuA alsAA etc., entsprechendCARLE(1982b). Letzteres
würde allerdings bedeuten, daß die Cubito-Anal-Anastomose ("anal brace" sensu Riek &
Kukalova-Peck) als Anal-Jugal-Anastomose zwischen JA und AP interpretiert werden müßte
und die Jugalis (sensu Riek & Kukalova-Peck) einen neuen Namen erhalten müßte, beispiels­
weise "Ubirna1js".

d) RlEK & KUKALOVA-PECK (Abb. 14.): Zu diesem Typ gehören die Systeme von RIEK &
KUKALOVA-PECK (1984), BRAUCKMANN & ZESSIN (1989), ZESSIN (1991), KUKALOVA­
PECK(1985, 1991), NEL &HENROTAY (1992); NEL etal. (1993)undBECHLY(imDruck und
in Vorber. a).

Das System von REDTENBACHER (1886) hat zwar die meisten der späteren Systeme stark
beinflußt, wurde aber selbst in odonatologischen Arbeiten kaumverwendet. Letzteres gih auch fiir
das System von SEGUY (1959), welcher wie ZALESSKY (1933) die Geäder der Zygoptera und
Anisoptera extremunterschiedlichinterpretierte. Die Systemevon ZALESSKY (1932, 1933, 1944),
SNODGRASS (1935, 1952), FORBES (1943), ST. QUENTIN (1967) und HAMILTON (1972b)
konnten sich ebenfalls nicht durchsetzen, zumal sie teilweise einen Rückfall in rein deskriptive
Terminologien darstellten, welche eine Homologisierung aller Insektenflügeladern nicht ermög­
lichen. Aus diesem Grunde wurden unnötige und irreführende neue Aderbezeichnungen, wie z.B.
"secant", "penultimate", "ultinlate", "sector", "plical", "postcubitus", "empusal"und "vannal ll

, von
späteren Autoren zu Recht nicht mehr verwendet (WOOTTON, 1979).

Die Unterschiede zwischen den erwähnten Systemen, insbesondere den vier Haupttypen,
basieren im wesentlichen auf den unterschiedlichen Interpretationen der folgenden Strukturen:

1.) Costalrand:
BRAUER & REDTENBACHER (1888) und RlS (1916) interpretierten den Costalrand als ein

reines Kutikulargebilde, welches nicht den eigentlichen Längsadern homolog sei, da der
Costalrand nicht durch Tracheen vorgebildet würde. Da dies erstens nicht zutreffend ist
(COMSTOCK & NEEDHAM, 1898-1899: 86; LINDLEY, 1978: 330) und sich zweitens die
Praetracheations-Theorie als irrig erwiesen hat und es zudem auch normale Längsadern gibt,
dienicht durch Tracheen "vorgebildet" werden (z.B. allekonvexenLängsadernbeiHemiphlebia,
mit Ausnahme des RA), ist diese Hypothese nicht empirisch zu begründen und somit nicht
aufrechtzuerhalten. Wie alle übrigen Autoren sah FRAsER (1957) daher die Costa zurecht als
echte Längsader an, welche lediglich bei den meisten Pterygota mit dem costalen Flügelrand
verschmolzen sei. DieseAuffilssungwurde auchvon allen späterenUntersuchern geteilt, zumal
derFossilbericht injüngererZeitwichtigeneueHinweise aufdieLängsadernaturdes Costalrandes
lieferte (KUKALOvA-PECK, 1983). Dessenungeachtet spricht dervon COMSTOCK &NEEDHAM
(1898-1899) festgestellte Verlauf der vermeintlichen Costaltrachee meines Erachtens eher
dafiir, daß es sichumdie tScA handelt, also eine Trachee, die nicht die Blutlakunae der Costalis
sondern der ScA begleitet.

TILLYARD & FRAsER (1938-1940), ZALESSKY (1933, 1944), FRASER (1948, 1957),
NEEDHAM (1951), SEGUY (1959: Fig. 53) und LONGFIELD (1960) waren, wie die Mehrzahl
der zeitgenössischen Bearbeiter (CARLE, 1982b; RIEK &KUKALOVA-PECK, 1984, NELetal.,
1993) der Auffilssung, daß Costa und Subcosta distal des Nodus verschmolzen sind und somit
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beide Adem von der Basis bis zum Apex vorhanden sind. CARLE (1982b) schrieb FRAsER
(1948) unrichtiger Weise eine gegenteilige Ansicht zu. Andere Autoren waren hingegen der
Auffassung, daß entweder die Costa oder die Subcosta amNodus enden würde und sich somit
nur eine der beiden Adern bis zurnApex erstrecken würde. Die letztere Hypothese wurde von
BRAUER (1857), HAGEN, REDTENBACHER (1886), KIRBY (1889), CALVERT (1893), RIs
(1909-1919), T1LLYARD (1917, 1928), BARTENEF (1929) und NEEDHAM & WESTFALL
(1955) vertreten, steht aber im Widerspruch zu zwei beobachtbaren Fakten, nämlich dem
Verlauf der Subcosta (ScP) auf der Ventralseite des Nodus und der Tatsache, daß der
Costalrand am Nodus seine Korrugation ändert (basal konvex, distal neutral bis konkav).

Die Hypothese, daß die Costa am Nodus ende wurde insbesondere von CHAO (1951) und
ST. QUENTIN (1967) vertreten (siehe Tabelle 2. & 3.), läßt sich aber bis auf SELYS­
LONGCHAMPS (1854: 278) zurückfuhren. Diese Hypothese erklärt die erwähnten zwei
Tatsachenund zudem den Umstand, daß der Flügelvorderrand amNodusin der Tat durch einen
Einschnitt unterbrochen ist, während die Subcosta (ScP) kontinuierlich in den distalen
Flügelvorderrand übergeht, was allerdings nur in der Ventralansicht erkennbar ist, da die ScP
als konkave Ader nur in der ventralen Flügelmembran ausgeprägt ist (Abb. 48.-56.). Die
Hypothese einer derartig abrupt endenden Costa ist aber nicht nur unplausibel, sondern steht
im Widerspruch zurnFossilbericht ("Protodonaten") und insbesondere zu der Entdeckung von
KUKALOVA-PECK (1983), daß der Costalrand ein komplexes Gebilde aus mehreren
verschmolzenen Längsadern darstellt. Das scheinbare Ende der "Costa" am Nodus wird von
RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) sehr plausibel damit erklärt, daß die CP am Nodus in
Analrichtung abknickt und endet, was sowohl im Querschnitt (NEL et al., 1993) als auch aufder
Ventralseite desNodus(RIEK &KUKALOVA-PECK, 1984) deutlich zu erkennen ist (Abb. 27.).

DieFlügelbasisfossilerStammgruppenvertreterderEphemeroptera (Abb. 67.), Odonatoptera
(Abb. 17und 68.-71.. )undNeoptera sowie die äußere Gestaltund insbesondere der Querschnitt
des Costalrandes der rezenten Odonata (Abb. 24.-27. und 29.-30.), demonstrieren eindeutig,
daß dieser Costalrand ein Verschmelzungsprodukt von offenbar drei Längsadern darstellt und
somit keinesfalls mit einer einzelnen Längsader (Costa) gleichgesetzt werden kann. Wenn man
von der empirischnichtbelegbarenPraecosta absieht, sindnach der HypothesevonKUKALOVA­
PECK (1983) drei Längsadern (CA&CP&ScA') an der Bildung des Costalrandes beteiligt.
Distal des Nodus besteht der Costalrand aus CA&ScA'&ScP, da am Nodus die CP endet und
die ScP mit dem Costalrand verschmilzt. Die Entstehung eines starkverfestigten Costalrandes
durch Verschmelzung verschiedener Längsadern (Abb. 66.a) ist auch funktionell plausibel zu
erklären, wennmanberücksichtigt, daß der Urllügelmit seinen "Flügeladern" unmöglich primär
als Flugorgan entstanden sein kann. Erst bei der Adaption einer präexistenten Struktur als
Flugorganwar es notwendig die Vorderkante ("Ieading edge") zu verfestigen (CARLE, 1982b;
NEWMAN, 1982; NACIITIGALL & NAGEL, 1988; WOOTION, 1991). Dieser Verfestigung
dienen u.a. auch die Basalverspantung, die Antenodalverspantungen ("strong antenodals") und
der Nodus-Subnodus-Komplex sowie das Pterostigma mit seiner Stigmalverstrebung, was
bereitsvon NEEDHAM (1903), T1LLYARD (1917) und FRAsER (1957) richtig erkannt worden
war, obwohl es seinerzeit noch keine unterstützenden funktionsmorphologischen Unter­
suchungen gab (siehe Kapiel 5.1.).

ZESSlN (1983) postu1ierte ein langestrecktes Praecostalfeld, das bei den *Odonata als
doppehe Dornenreihe, zusammen mit der Costa, den Flügel umläuft. Da einfache Längsadern
jedoch stets nur eine einzelne Dornenlängsreihe tragen (siehe Kapitel 5.1.), ist gerade diese
Dornendoppelreihe ein überzeugendes zusätzliches Indiz fiir die komplexe Natur des
Costalrandes, denn ansonsten trägt nur noch der"doppehe Radialstamm" und der "doppelte
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Flügelhinterrand" (Petioius-Unterkante) zwei parallele Domenreihen. Da die CP am Nodus
endet und die ScP erst am Nodus mit dem Costalrand verschmilzt, kann es sich bei den zwei
kontinuierlichen konvexen Domenreihen nur um die ScA' (dorsale Domenreihe) und CA
(ventrale Domenreihe) handeln (RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984; NEL etaI., 1993)(Abb. 24.­
26. und 29.). Die Hypothese, daß es sich bei der anterioren Domenreihe um die der CAund bei
der posterioren Domenreihe um die der ScA' handeln soD, ist in Übereinstimmung mit der
Tatsache, daß erstere direkt am Ursprung des Costalrandes aus dem Humeralsklerit (costales
Basivenale) beginnt, während letztere i.d.R. erst 1-2 mm dahinter beginnt. Dies kann plausibel
damit erklärt werden, daß die ScA erst am distalen Ende des Humeralsklerites mit dem
Costalrandverschmilzt(Abb. 29. und31.). EineModellvorsteliungderEvoiutiondesCostalrandes
ist schematisch in Abb. 66.a) dargestelh. Da die Domendoppelreihe wie bereits erwähnt den
ganzen Flügelumläuft, muß die Domendoppelreihe des Flügelhinterrandes (= "ambient vein")
entweder als sekundäre Verlängerung der Domendoppelreihe des Costalrandes auf den
Flügelhinterrand interpretiert werden (LAWRENCE et aI., 1991) oder als Indiz dafiir angesehen
werden, daß der Flügelhinterrand ebenso wie der Costalrand durch eine Verschmelzung
primärer Längsadern (AA"&AP mit JA&JP) entstanden ist. Für letztere Interpretation spricht
die Tatsache, daß die Domen des Flügelhinterrandes ebenfalls mit der Spitze zum Flügelapex
zeigen sodaß sie am Apex in eine entgegengesetzte Richtung zeigen wie die Domen des
Costalrandes. Außerdembesitzt der Flügelhinterand bei den Odonata und den meisten übrigen
Pterygota ein Lumen, das von Haemolymphe durch.fl.ossen wird (ARNOLD, 1964). Der
Flügelhinterrand entspricht also uicht nurmorphologisch sondern auch funktionell einer echten
Flügelader.

2.) Basalverspantung:
Aufgrund von sehr ähnlichen Lagebeziehungen und fossilen "Zwischenformen" ist eine

Homologie der Basalverspantung der *Odonata mit der ''basal brace" der Protanisoptera
(FRAsER, 1957)(Abb. 17.)und der "costalbrace" der Ephemeroptera (Abb. 67. und 83.) sehr
wahrscheinlich (siehe Kapitel 5.1.). Eshandeh sich folglich nicht um eine Querader, wie CHAO
(1951)und SEGUY (1959) meinten, sondernumeinenprimären Längsaderzweig ScA" der ScA
(sensu RJEK & KUKALOVA-PECK, 1984). Dafiir spricht neben dem Fossilbericht auch der
Verlaufdes ScA-Stammesund die Tatsache, daßnur der subcostaleAnteil auch in derventralen
Membran ausgeprägt ist (siehe Kapitel 5.1.; Abb. 30. und 31.). Der ScA-Stamm wurde von
PFAU (1986: 42-43 und 111 sowie Fig. 1, 3, und 7) zwar als Ader erkannt, jedoch als Costa­
Radius-Querader interpretiert, obwohl diese Ader völlig queraderuntypisch ist, da sie ihren
Ursprung in der Subcostalbasis hat und anterior der ScP schräg-longitudinal zum Costalrand
verläuft. Eine Homologie derBasalverspantungmit der, von ihrerLageher durchaus ähnlichen,
HumeralqueraderderNeoptera, die NEWMAN(1982)vermutete, istjedocheherunwahrschein­
lich, da u.a. sehr zweifelhaft ist ob diese Ader überhaupt zum Grundplan der Neoptera gehört
(KUKALOVA-PECK, pers. Mirt. 1994). Die große morphologische Ähnlichkeit dieser Struktur
mit den "primären" Antenodalqueradern (CHAO, 1951), welche insbesondere aufder Ausbil­
dung einer Chitinleiste ("chitinised membrane") beruht (Abb. 29.), ist sehr wahrscheinlich
funktionell bedingt und findet sich auch beitn Nodus (Nodalquerader & Subnodalschrägader
mit Subnodalverspantung) aller LIbellen und der Diskoidalverspantung der Zygoptera.

3.) Antenodalqueradem:
Ein Außengruppenvergleich unter Berücksichtigung der palaeopteren

PalaeodictyopteroidealundEphemeroptera(Abb. 67. und 83.) sowie derneopterenPlecoptera,
"Prothorthoptera" I, Orthoptera (sensu lato)und Neuroptera (Abb. 79.), zeigt deutlich, daß der
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BesitzzahlreicherAntenodalquerademinnerhalb der*Odonata sicherlicheine Symplesiomorphie
darstellt. Dies wird zudem gestützt durch die Tatsache, daß die Mehrzahl der zweifellos
"ursprünglichen" Odonatoptera des Karbon, Perm und Trias ("Protodonata" I,

Protanisoptera I, Triadophlebiomorpha I, Permepallagidae t) ebenfalls zahlreiche
Antenodalqueradembesaßen (Abb. 17.-18.). Innerhalb der *Odonata besitzen alle Anisoptera,
die Mehrzahl der "Anisozygoptera" und viele Zygoptera (Oreopteroidea I, "Calopterygoidea")
zahlreiche Antenodalqueradem. Lediglich die beiden Zygopterentaxa Lestinoidea und
Coenagrionoidea besitzen durchgehend nur zwei Antenodalia und zwar die beiden primären
Antenodalverspantungen (siehe Kapitel 5.1.). Die Verfechter einer umgekehrten
Merkmalspolarität haben i.d.R daraufhingewiesen (FRAsER, 1937, 1939, 1957; NEL et al.,
1993;NEL, pers. Mitt. 1993;LOHMANN, pers. Mitt. 1993), daß sekundäre Antenodalqueradem
ohne Probleme de novo gebildet werden könnten, wenn die mechanische Notwendigkeit dafur
besteht. DieseMeta-Hypothese, die ohnehinkaumempirisch zubegrundenist, kann arnBeispiel
der Pseudostigmatidae überzeugend entkräftet werden:

Die Pseudostigmatidae sind eine rezente, neotropische Familie der Coenagrionoidea,
welche stetsnur zwei Antenodalqueradem (axl und ax2) besitzen (Abb. 28.). Die Arten dieser
Familie sind mit einer FlügeJspannweite von bis zu 15-20 cm die mit Abstand größten rezenten
Libellen. Dieser sekundäre Gigantismus steht in engem Zusannnenhang mit einer Adaption an
Phytotelrnata (= Kleinstgewässer in Blatt-Trichtem oder Baumlöchem) als Larvalhabitat, da
die Eiablage in diese "Biotope" ein starkverlängertes Abdomenvoraussetzt, welcheswiederum
einen entsprechend vergrößerten Flugapparat bedingt. Erheblich größere Flügel verlangen
selbstredend nach einer entsprechenden Anpassung der Flügelstabilität, insbesonderehinsicht­
lich der Verfestigungen der "Ieading edge" (siehe Kapitel 5.1. und 5.2. 1.). Letztere wird vor
allemdurchdieAntenodal- undPostnodalquerademgewährleistet. Wäre dieBildung sekundärer
Antenodalqueradem in der Tat problemlos möglich, so hätten die Pseudostigmatidae ihre
Flügelvergrößem können, ohne die Position des Nodus zuverschieben, indem sie "einfach" die
Anzahl der Antenodal- und Postnodalqueradem proportional zur FlügeJ:vergrößerung erhöht
hätten. Tatsächlich wurde jedoch der Nodus in eine extrem basale Lage verschoben, wodurch
der Postnodal- und Postsubnodalraum enormvergrößert wurde. Die Anpassung der mechani­
schen Stabilität des Costalraumes wurde ausschließlich durch eine starke Vermehrung der
Postnodal- undPostsubnodalqueradembewerkstelligt. Ganz offensichtlichwar eine sekundäre
Vermehrung der Antenodalqueradem evolutiv nicht realisierbar, obwohl dies einen geringeren
"Umbauaufwand" bedeutet hätte. Dies spricht dafur, daß der Besitzvon nur zwei Antenodalia
auf einer Reduktion der ursprünglich zahlreichen Antenodalia beruht, die danach endgültig
verschwunden waren und nicht sekundär wieder erscheinen können (Irreversibilitätsregel).

Ein weiteres Indiz fiir relative Ursprünglichkeit des Besitzes zahlreicher Antenodalia ist die
Tatsache, daß der Besitz von nur zwei Antenodalqueradem offensichtlich korreliert ist mit
einem gestielten Flügel (Petiolus), einer basalen Position des N odus und meist kleinen Flügeln,
da aus den erwähntenmechanischen Gründen die Anzahl derAntenodalia funktionell gekoppelt
ist mit der absoluten Länge des Antenodalraumes. Ein Außengruppenvergleich mit den oben
bereits erwähnten Außengruppentaxa zeigt, daß auch dieseKorrelationsmerkmale sämtlich als
abgeleitete Merkmals711stände angesehen werden müssen.

4.) Nodus:
TILLYARD (1928c), TILLYARD & FRAsER (1938-1940) und FRAsER (1957) sahen den

Nodus primär als Einbuchtung der konvexen Costa an deIjenigen Stelle, wo sie mit der
konkaven Subcosta verschmilzt und dadurch ihre Korrugation ändert (neutral bis konkav).
Später hätten sich eine Querader zwischen Subcosta (ScP) und Radius (RA) und eine weitere
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Querader zwischen Radius (RA) und Radiussektor (RP) gegenständig geste!h, schräggestellt
und demNodus genähert und aufdiese Weise die Nodalqueraderund die Subnodalschrägader
(= Subnodus) gebildet. Bei stärker abgeleiteten Formen ("Calopterygoidea" und Anisoptera)

. hätte sich später die ursprünglich leichte Biegung der Costa und der Subcosta zu zwei nahezu
rechtwinkligen Aderknicken verstärkt sowie der Subnodus verstärkt und verlängert. Diese
Deutung wurde durch die Untersuchungen von RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) und NEL et
al. (1993) weitgehend bestätigt und lediglich an die neue, komplexere Interpretation des
Costalrandes angepaßt (siehe 1.). Die von Tillyard und Fraser als Zwischenformen der
Nodusentstehung erwähnten "Protozygoptera" lIepräsentieren allerdingsvermutlich eher eine
regressive Evolutionsrichtung hin zu den Archizygoptera t, denn eine Reihe von deutlich
ursprünglicheren Odonatoptera hatte bereits einen wesentlich höher entwickehen Nodus
(Protanisoptera t, Triadotypus t, Piroutetia t, Triadophlebiomorpha t).

Die Interpretation desNodusnach COMSTOCK &NEEDHAM (1898)und NEEDHAM(1903,
1951) unterscheidet sichvon derjenigen TillyardsundFrasersnurin der Tatsache, daß aufgrund
derPraetracheations-Theorie der SubnodusalsbasalerAbschnitt einesRA-Astes (Radiussector
sensu Comstock & Needham) interpretiert wird, welcher den RP (Media sensu Comstock &
Needham) überkreuzen soll (siehe 9.). Aufdie Unhaltbarkeit dieser Hypothese wurde bereits
mehrfach hingewiesen.

ZALESSKY (1933) war aufgrund einer Mißinterpretation des Flügelgeäders der fossilen
ProtanisopterePholidoptiiom derAuffassung, daß der Nodusaus einerX-förmigenpunktuellen
Annäherung von Costa und Subcosta hervorgegangen sei Wie Zalesskys Trigonalzellen­
Hypothese und Pterostigma-Hypothese, scheitert seine Nodus-Hypothesenicht nur amFehlen
jeglicher empirischer Evidenz, sondern auch an einer Vielzahl von widersprechenden Hin­
weisen. Darüberhinaus ist der von ihm postulierte Zustand bei den Protanisoptera t gar nicht
vorhanden. Mit Ausuahme der hochabgeleiteten Protodonate Stephanotypus schneideri t

(ZESSIN, 1983) gtot es keine einzige Odonatoptere bei der die Subcosta nach einem Kontakt
mit dem Costalrand noch weiterhin frei vorhanden ist.

ZESSIN (1983) entdeckte bei der karbonischen Meganeuride Stephanotypus schneideri t

sowohl eine Subnodus-ähnliche Schrägader, als auch eine basale und distale Einbuchtung des
Costalrandes zur Subcosta (ScP). Auf der Grundlage dieser Entdeckung schlug Zessin
folgendes Szenario derNodusentstehungvor: Als erstes entstand imdistalenFlügelbereich eine
Schrägader zwischen RA und RP; an dieser Stelle kam es später zu einer Einbuchtung des
Costalrandes zur Erhöhung der Flügelbeweglichkeit; eine Querader (= Nodalquerader)
zwischen ScP und RA stellte dann die Verbindung zu der Schrägader (= Subnodus) her;
schließlich kam es zur Verschmelzung der ScP mit dem Costalrand distal des Nodus.

Gegen diesepIauSloel erscheinendeHypothese sprechenjedoch die folgenden Erwägungen:
Die geschilderte Nodusbildung durch Costalrandeinbuchtung bei Stephanotypus t ist völlig
unähnlich demechtenNodus der *Odonata. Da somit schon das Kriteriumder topographischen
Homologie(Ähnlichkeit)nicht erfiillt ist, handeh essich sehrwahrscheinlichumeinekonvergente
Erscheinung, zurnal diese Struktur mit einer erhöhten Flügelbeweglichkeit (ZESSIN, 1983)
scheinbar die gegenteilige Funktion des echten Nodus erfiillte, der bei den *Odonata der
Versteifung des Costalrandes dient (siehe Kapitel 5.1.). Da Stephanotypus t nicht als
Schwestertaxon der *Odonata in Betrachtkommt und andererseits die einzigeProtodonate mit
einer derartigen Costaleinbuchtung ist und diese zudem zweifach ausgebildet ist, hieh auch
ZESSIN (1983) eine Konvergenz fiir durchaus wahrscheinlich. Eine Struktur kann aber kaum
als Grundlage fiir ein Evolutionsszenario einer anderen Struktur dienen, wenn man davon
ausgehen muß, daß die beiden Strukturen überhaupt nicht homolog sind und zudem
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unterschiedliche Funktionen erfiillen. Der Nodus der permischen Protanisoptera f und der
triassischen Triadophlebiomorpha 1(einschließlich Triadotypus 1 !) ist hingegen morphologisch
nahezu identisch mit dem Nodus der *Odonata und somit sehr wahrscheinlichhomolog, zumal
dieKongruenz derMerkma1sverteilung diese Homologie zubestätigen scheint. DieAusbildung
einer Schrägader zwischen RA und RP imdistalen Flügelabschnitt der "Meganeuridae"1(außer
Namurotypus I, Oligotypus 1und Kargalotypus f) ist aber vermutlich in der Tat homolog dem
Subnodus der *Odonata (SELLARDS, 1906; CARPENTER, 1939, 1943, 1947, 1960; CARLE,
1982b; ZESSIN, 1983; BRAUCKMANN & ZESSIN, 1989), wofur neben der Kongruenz der
Merkma1sverteilung auch der Umstand spricht, daß diese Meganeuriden-Schrägader und der
Subnodus der "Calopterygoidea", "Anisozygoptera" und Anisoptera id.R. mit dem Ursprung
des RP2 assoziert sind. Als "conflicting evidence" darf allerdings nicht die Tatsache
unberücksichtigt bleiben, daß eine derartige distale Schrägader bei den Triadophlebiidae 1

zusammen mit einem basalen, echten Subnodus auftritt und folglich ad hoc als konvergente
Bildung (Triadophlebiiden-Schrägader) interpretiert werden müßte (Abb. 18.).

Bei einigen "Protozygoptera" 1gibt es zwei bis drei "Nodalquerader-Subnodalschrägader­
Komplexe", sodaß eine gewisse Unsicherheit dahingegend besteht, welcherKomplexhomolog
mit dem der *Odonata ist. Dies gilt beispielsweise fur die Gattungen Permolestes f,

Batkeniaf, und Triassolestodesf sowie fur die Archizygoptere Triassagrionr (Abb. 19.).
Abschließend sei noch ein problematischer Sonderfall erwähnt, nämlich die sogenannte

Verlängerung der Subcosta (ScP) durch den Nodus hindurch, welche konvergent bei einer
Reihe von Arten vorkommt (NEL & MARTINEZ-DELCLOS, 1993), z.B. beiParaoligolestes I,

Parastenolestes 1 und Stenolestes 1 (Sieblosiidae, fossil, Abb. 20.), allen Aeschnidiidae f

(Anisoptera, fossil, Abb. 21.), Phenes (Petaluridae, rezent, Abb. 54.) sowie bei den Aeshniden­
gattungen Valdaeschna I, Hoyaeshna I, Aeschnophlebia, Telephlebia, Neuraeschna,
Staurophlebia und der Art Cephalaeschna acutifrons (= Indophlebia asiatica). Die Interpre­
tation des Flügelgeädersund insbesondere der Morphologie des Nodus zeigtjedoch eindeutig,
daß es sich, mit Ausnahme der Sieblosiidae I, bei dieser scheinbaren Verlängerung keinesfalls
um die ScP handeln kann, da diese bereits im Grundplan der *Odonata am Nodus mit dem
Costalrand verschmolzen ist (RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984; NEL et al., 1993). Die
scheinbare Verlängerung der ScP durch eine "Pseudo-ScP" (sensu NEL & MARTINEZ­
DELCLOS, 1993) kann folglich nur von normalen Queradem gebildet werden, welche sich im
Postnodalraum sekundär gebildet haben (TILLYARD, 1917: 56; FRAsER, 1948). Dies zeigt sich
auch daran, daß die Pseudo-ScPbeiPhenesund den erwähnten Aeshnidae nicht konkav ist, wie
die eigentliche ScP (NEL, pers. Mitt. 1994). Bei vielen Aeschnidiidae f ist die "ScP-Verlänge­
rung" zwar konkav und morphologisch absolut kontinuierlich mit der echten ScP, dennoch läßt
sich der sekundäre Charakter der scheinbaren Aderverlängerung aufreigen (TILLYARD, 1917:
56), denn zum Einen gibt es auch Aeschnidiidael, die einen normalen Nodus besitzen, zum
Anderen gibt es einige Aeschnidiidae I, die eine Schaltader zwischen Costalrand und RA,
posterior des Nodus besitzen. Bei zunehmender Verstärkung dieser Schaltader mußte diese
Ader zwangsläufig konkav werden, da sie zwischen dem neutralen Costalrand und dem
konvexenRAgelegen ist. Die Hypothese, daß diese Ader später die Gestalt einer Verlängerung
der ScP annahm ist u.a. auch damit plaUSibel zu machen, daß es eine Reihe von anderen
Beispielen imLIbellenflügelgeäder gibt, wo Schaltadem oder sogar Queradem zu scheinbaren
Verlängerungen oder Gabelungen von primären Längsadem umgestaltet wurden (z.B. IR2,
costale Trigonalquerader der Anisoptera, scheinbare Verlängerung der AA zur Basalecke der
Trigonalzelle imVorderflügelderLibelluloideaundAeschnidiidael). DerNodus derjurassischen
und kretaceischenAnisopterenfamilie Aeschnidiidae I(NEL & MARTINEZ-DELCLOS, 1993) ist
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zudem, durch sekundäreReduktion desNodaleinscbnitteslDldderCP,hochgradig autapomoxph,
wie ein Vergleich des Nodus-Moxphologie der fossilen "Anisozygoptera" (= Stammgruppen­
vertreter der Anisoptera) mit dem der *Anisoptera überzeugend belegt lDld somit keineswegs
ursprünglichgegenüberdemNodusderübrigen *Odonata, wie CARLE & WIGHrON(1990: 64)
vermuteten.

Auch der Nodus der Sieblosiidae t ist autapomoxph abgewandeh lDld lDlterscheidet sich
dahervom Nodus aller anderen *Odonata (NEL, 1986, 1991; NEL & ESCUILLE, 1993; NEL &
PAICHELER, 1994). Die VerlängerlDlg der ScP "überkreuzt" den NoduslDld setzt sich distal als
konkave Ader fort, dielDlgefiihr aufderHöhe der erstenPostnodalqueradermitdemCostalrand
verschmilzt. Die plausibelste Erldänmg fiir diese "Überkreuzung" ist meines Erachtens
allerdings nicht eine VerlängerlDlg der ScP, die sich dann distal des Nodus sekundär vom
Costalrand gelöst haben müßte, sondern eine Basalverschiebung des CP-Knickes &
NodalqueraderlDld der Subnoda1schrägader, lDlter Beibehaltung der ursprünglichen Lage der
ScP-Costalrand-Fusion. CP, Nodalquerader und Subnodus haben sich bei den Sieblosiidae t

vertikal und gegenständig gestelh; außerdem wurden CP lDld Nodalquerader durch eine
Chitinleiste verblDlden, wodurch der Eindruck einer durchgehenden Struktur entsteht. Eine
derartige Verbindung zweier Strukturen findet sich in ähnlicher Form auch bei der
Basalverspantung, den Antenodalverspantungen und der Diskoidalverspantung (siehe Kapitel
5.1.). Wie irrefuhrend eine solche "Vereinheitlichung" zweier Strukturen sein kann zeigt die
Tatsache, daß NEL & HENRarAY (1992) den Komplex aus CP und Nodalquerader der
Protomyrmeleontidae t unzutreffender Weise nur als CP intexpretierten, welche die ScP
überkreuze (siehe lDlten).

5.) Pterostigma:
FRAsER (1957)betrachtete, wie die Mehrzahlder Odonatologen(einschließlich TILLYARD,

1917, 1928c), das Pterostigma als eine Sklerotisierung zwischen Costalrand lDld Radius (RA),
welchebasalund distaljeweilsdurch einePostnodalqueraderbegrenztwird(Abb. 61.-62.). Das
VoIhandenseineinerStigmalstützader("pterostigmalbracevein")nahmeralsGrundplanmerkmal
der *Odonata an, da alle ursprünglichen Gruppen der rezenten Libellen diese Struktur deutlich
ausgeprägt besitzen. Den extremschrägenBasalranddes Pterostigmasvieler"Calopterygoidea"
(Abb. 60.) sah Fraser offensichtlich als abgeleiteten Zustand an. Das völlig abweichende
Pterostigma der Protanisoptera (Abb. 17.) hieh Fraser offenbar fiir eine homologe, aber stark
autapomoxphe ("unique" bzw. "abnormal"), Struktur dieses fossilen Taxons. Das Pterostigma
derpermischen Protanisoptera t wird, im Gegensatz zumPterostigma aller *Odonata, vomRA
nichtposteriorbegrenzt, sondem durchkreuztund ist damit sehr ähnlich einer analogen Struktur
bei den Permothemistidae t (Palaeodictyopteroidea t). Da das Kriterium fiir topographische
Homologie (Ähnlichkeit) meines Erachtens nicht erfiillt ist, halte ich das Pterostigma der
Protanisoptera t fiir eine konvergente Bildung. Das Gleiche gih offensichtlich fiir eine stigma­
artige Verdickung des distalen Costalrandes bei der EinmündlDlg der, sehr dicht parallel
verlaufenden, Längsadern ScP lDld RA, bei der pennischen RiesenhlJelle Meganeuropsis
americana t ("Protodonata" t: Meganeuridae t) (CARPENTER, 1947: 47 und Fig. 23B; ZESSIN,
1983; BRAUCKMANN & ZESSIN, 1989).

Die phylogenetisch-systematische Intexpretation der Erkenntnisse von ARNOLD (1963)
sprechen dafiir, daß zwar ein Blutsinus am apikalen Flügelvorderrand zum Grundplan der
Pterygota gehört, daß aberdieAusbildungeines echtenPterostigma (Färbungund Sklerotisation)
mehrfach konvergent erfolgte und teilweise recht unterschiedlich realisiert wurde.

HEYMER (1975a) kam, ausgehend von der (vel1lllltlichlDlZUtreffenden) adhoc Hypothese,
daß die Amphipterygidae zu den ursprünglichsten rezenten Libellen zählen, zu der Auffassung,

161



KAPITEL 5.: Diskussion - Homologisierung und Benennung der Flügeladem

daß dasPterostigma aus einer Gabelung desRadius (RA)hervorgegangen sei DieseHypothese
wurde zuvor bereits von ST. QUENTIN (1966) und JURZITZA (1969) vertreten und findet sich
auch in einem der aktuellsten "textbooks" (LAWRENCE et al., 1991). Das einzige empirische
Argument hierliir ist aber nur die Tatsache, daß bei den rezenten Amphipterygidae, insbeson­
dere der Gattung Devadatta, der Vorderrand des Pterostigmas nicht durch den Costalrand
gebildet wird, sondern in der Tat durch eine (scheinbare) Gabelung des RA (Abb. 60.).
Außerdem zeigen eine Reihe von Zygoptera (manche Megapodagrionidae, die meisten
Amphipterygidae, viele "Calopterygoidea")zumindest eine deutlich schrägebasale Begrenzung
des Pterostigmas. Die Tatsachen, daß der RA bei allen "Palaeoptera" stetsungegabeh ist (siehe
Kapitel 5.1.), die ähesten bekannten echten Odonaten-Pterostigmata keine aufIallig schräge
Basalgrenze besaßen und dasselbe auch fiir die Mehrzahl der rezenten Odonata gih (einschließ­
lich der wirklich "archaischen" Formen), sind sehr deutliche Indizien gegen diese Hypothese.
Der extrem schräge Basalrand des Pterostigmas ist vermutlich ein abgeleitetes Merkmal, das
die Funktion der Stigrnalstützader ("pterostigrnal brace vein") übernimmt (NEEDHAM, 1903;
MUNZ, 1919), die bei allen diesenFormen fehlt und somit sehrwahrscheinlich reduziert wurde.

ZALESSKY (1933) glaubte, daß das Pterostigma ursprünglich als eine Sklerotisierung
zwischenderangenähertenCostaund Subcosta entstandenseiundsichnach derenVerschmelzung
bis zum Radius ausgedehnt habe. Diese Hypothese beruht allerdings auf einer unrichtigen
Interpretation desFlüge1geädersvonPholidoptilom (siehe4. )und ist durchkeine anderweitigen
empirischen Befunde zu begründen.

6.) Arculus:
Die Interpretation des Arculus ist weitgehend unumstritten und die heutigen Ansichten

unterscheiden sich nicht von derjenigen, die u.a schon CALVERT (1893), COMSTOCK &
NEEDHAM (1898), NEEDHAM (1903), TlLLYARD (1917) und FRAsER (1957) vertraten. Laut
FRAsER (1957)wird der anterioreAnteil des Arculusdurch einenKnickzweierverschmolzener
Längsadern (RP&MA) gebildet, während der posteriore Anteil des Arculus nur durch eine
Querader gebildet wird, welche die Diskoidalzelle basal schließt (Abb. 41. und 43.-44.).
Ursprünglich sei nur der anteriore Teil vorhanden gewesen, was sich darin zeige, daß die
Mehrzahl der prae-jurassischen Odonatoptera eine basal offene Diskoidalzelle besaßen. Ein
schematisches Szenario der Evolution des Arculus ist in Abb. 66.b) dargestellt.

Als einzige Autoren vertraten SEGUY (1959), HAMlLTON (1972b) und CARLE (1982b) die
Auffasstmg, daß sich der anteriore Anteil desArculus sogar aus 4 verschmolzenen Längsadern
(RP, MA, MP, CuA) zusammensetze. Das System von CARLE (1982b), der Seguys Arbeit
allerdings nicht erwähnt, stellt quasi eine Anwendung von Seguys Interpretation des
Zygopteren1l.üge1geäders auf das Anisopterenflüge1geäder dar, welches von Seguy völlig
anders interpretiert worden war als das Flügelgeäder der Zygoptera, nämlich sehr ähnlich der
Interpretation von Tillyard und Fraser. Das Systemvon Hamilton ist dem von Carle ebenfalls
sehr ähnlichundunterscheidet sich, abgesehenvonrein terminologischenDifferenzen, lediglich
hinsichtlich der Interpretation des CUP (sensu Carle) als Verschmelzung zweier Längsadern
(Plical & Empusal sensu Hamilton).

CARLE (1982b) war, wie bereits Tillyard (1917: 61 und 66), im Gegensatz zu FRAsER
(1957) der AuffaSstmg, daß der posteriore Arculus bereits im Grundplan der Odonata
vorhanden gewesen sei und daher eine offene Diskoidalzelle (z.B. bei Tarsophlebia t oder
Hemiphlebia) den abgeleiteten Zustand darstelle (vergl. JARZEMBOSKI, 1990). Als Argument
hierliirnennt er seineHypothese, daß derpostenore Arculus ein Teildes CuA(=MA sensu Riek
& Kukalova-Peck) sei und der anzestrale Zustand bei den rezenten Polythoridae (CARLE,
1982a, 1982b) und den frühesten Stammgruppenvertretern der Odonatoptera (z.B.
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Eugeropteron 1UJJ.d Erasipteron I) zu finden sei, weshalb Carle in CARLE & WIGHTON (1990)
kurioserweise ausgerechnet die Entdeckungen von RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) als
Bestätigung seiner Hypothese betrachtete. Diese Ansicht ist aber nicht haltbar, da sie im
deutlichen Widerspruch steht zur sparsamsten Interpretation der Merkmalsverteilung, unter
Berücksichtig=g sämt-licher fossiler Gruppen (einschließlich "Meganeuridae" I,

Protanisoptera I, Triadoplebiomorpha I, "Protozzygoptera" t, Archizygoptera I, viele fossile
"Anisozygoptera"). Das Ergebnis einer kladistischen Analyse belegt, daß die Diskoidalzelle
ursprünglich basal offen war UJJ.d imLaufe der Evolution im Hinterflügel mindestens zweimal
und im Vorderflügel mindestens viermal konvergent geschlossen wurde. Der Arculus der
Polythoridae(Abb. 36.) istioneIhalb der"Calopterygoidea" ohneZweifel eine starkautapomorphe
Struktur(NEL etal., 1993),während der scheinbareposterioreArculus ("Pseudo-Arculus")von
Eugeropteron 1 UJJ.d Erasipteron 1 zwar in der Tat ein Teil der MA (= CuA sensu Carle) ist
(KUKALOVA-PECK, 1991), aber offensichtlich nicht homolog dem posterioren Arculus der
rezenten *Odonata sein kann.

Meines Erachtens ist die mehxfach konvergente Bildung einer analogen Queraderplausibel
zu erklären als eine atavistische Rekapitulation der früheren Verbindung von MA UJJ.d MPunter
derWirkungflugmechanischerZwänge ("functional constraints"). Dieseursprüngliche Verbin­
dung von MA und MP, durch ein Stück der MA, ist im Flügelgeäder der frühesten
Stammgruppenvertreter (z.B. Eugeropteron t UJJ.d Erasipteron t) deutlich zu erkennen
(Abb. 68.-70.). Zu einer atavistischen "WiederbelebUJJ.g" dieser Struktur kommt es stets dann,
wenn der Ursprung der distalen Diskoidalader (MAb sensu Nel), welcher sich im Grundplan
immer an der Umbiegung der MA UJJ.terhalb des Arculus befindet, sekundär nach distal aufden
geraden Teil der MA (MAa sensu Nel) verschoben wird (Abb. 68.-78.). Es entstünde dann eine
mechanische Schwächezone durch die fehlende Unterstützung des MA-Knickes, was jedoch
durch die AusbildUJJ.g des posterioren Arculus verhindert wird.

CARLE (1982b) war zudem der Auffassung, daß der Arculus derpermischen Odonatoptera
(Protanisoptera I, "Protozygoptera" t etc.) möglicherweise nicht homolog sei dem Arculus der
*Odonata, da er weiter distal gelegen ist und zudem der posteriore Anteil fehlt (= offene
Diskoidalzelle) (Abb. 17. UJJ.d 75.). Beide Unterschiede beruhen sehr wahrscheinlich auf
Symplesiomorphie (contra CARLE, 1982b)und außerdemkönnen derartige Unterschiedekeine
Non-Homologie begründen, denn diese kann sich nur aufgrund anderer, widersprechender
Homologiebeziehungen oder "fundamentaler Unähnlichkeit" ergeben.

Unverständlich ist warum NEL et a1. (1993), wie u.a. auch TILLYARD (1925a, 1928c),
FRAsER (1957) UJJ.d CARLE (1982b), davon ausgehen, daß es sich bei dem "doppelten
Radialstamm" um den R&MA handelt, da aus dem Flügelgeäder der erwähnten frühen
Stammgruppenvertreter eindeutig zu erkennenist, daß die MAvomRP eingefangen wurdeund
somit ihre VerbindUJJ.g zum Stamm der Media, welcher zusammen mit dem Cubitalstamm
verläuft, verloren hat (Abb 71.-81.). Es kann sich daher bei dem "doppelten Radialstamm" nur
um den RA&RP handelu (RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984). Dies zeigt sich insbesodere auch
daran, daß bei den Eugeropteridae 1derposteriore Stammnoch konkav ist UJJ.d dieser somit erst
nach dem "Einfangen" der MA und der verstärkten Aulagerung an den RA-Stamm konvex
wurde (zB. bei Erasipteron I). Nur wegen dieser sekundär konvexen Korrugation trägt der
Stammdes RP kurzeDomen anstattMacrotrichen an der Dorsalseite, wie der konvexe RA und
die MA (Abb. 43.), während der RP distal des Arculus die kurzen Domen aufder Ventralseite
undMacrotrichen aufder Dorsalseite trägt (siehe Kapitel 5.1.). Ein Rudiment des freien Media­
Stammes findet sich bei den meisten "Protodonata" t (Abb. 71.), Protanisoptera 1 (nur
Ditaxineural; Abb. 17.), Triadophlebiomorpha t(Abb. 72.), "Protozygoptera" 1(Abb. 75.) und
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sogar noch bei der jurassischen "Anisozygoptere" Tarsophlebiopsis I. Auch bei der rezenten
Odonate Epiophlebia, ist der verschmolzene Medio-Cubital-Stamm M&Cu basal noch
getrennt (NEL et al., 1993). Das Rudiment des Media-Stammes wurde von LAMEERE (1922),
HAMILTON (1972b) und PRrrYKINA (1981) sowie offenbar auch von FORBES (1943),
irrtümlich als konkave Ader intexpretiert, obwohl sie stets mehr oder weniger konvex ist. NEL
et al. (1993) sahen in dieser Tatsache ein erklärungsbedfuftiges Phänomen, da sie diese Ader als
MP-Stamm interpretieren, welcher eigentlich konkav sein müßte, was er bei Triassoneura
okajUjii 1(NEL et al., 1993) undPermaeschna dolloi 1(CARLE, 1982b) auch ist. Wie bereitsvon
RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) nachgewiesen wurde, handelt es sich aber um den
gemeinsamen Stamm der Media vor deren Aufspaltung in MA und MP (Abb. 68.-78.).
Derartige verschmolzene Aderstämme können eine ''beliebige'' Korrugation besitzen, wie im
Übrigen auch die einfachenAderstämme sehrbasalgelegentlich eine andereKorrugation zeigen
könnenals dieentsprechende distaleLängsader(KUKALOVA-PECK, 1983;RIEK &KUKALOVA­
PECK, 1984).

7.) Trigonalzelle (Diskoidalzelle):
lEnsichtlich der Evolution des Flügeldreiecks der Anisoptera sind die folgenden, unter­

schiedlichen Hypothese aufgestellt worden:

a) COMSTOCK & NEEDHAM (1898) waren der Auffassung, daß die Trigonalzelle der
Anisoptera und die Quadrilateralzelle der Zygoptera in ihrer Gänze homolog seien
(Diskoidalzelle), während dieHypertrigonalzelle einen sekundärenen Ursprunghabe. Nach
dieser Hypothese sei die Basalseite der Trigonalzelle eine abgeknickte primäre Längsader
(Cubitus sensu Comstock & Needham), während die Vorderseite und Dista1seite jeweils
durch eine Querader gebildet würden, die der basalen und distalen Querader der
Quadrilateralzelle homolog seien. Diese Hypothese wurde auch noch von Rls (1916) und
FRAsER (1942b) vertreten und mittels besonderer intraspezifischer Geädervariabilitäten
einiger Libellenarten vermeintlich zusätzlich gestützt. In dieser, etwas verworrenen und
daher nur schwer zu intexpretierenden, Publikationweicht FRAsER (1942b) deutlich ab von
seinen früheren und späteren Auffassungen hinsichtlich der Trigonalzellen-Evolution
(FRAsER 1938c, 1957). Der entscheidende Fehlschluß in dieser Arbeit ist der Versuch das
extrem autapomoxphe Vorderflügeldreieck von Tetrathemis und Abberationen der
Trigonalzelle der Corduliidengattungen Pentathemis und Oxygastra als anzestrale
Merktnalszustände zu deuten, obwohles sichbei diesenbeidenFamilienumdie amstärksten
abgeleiteten Anisoptera handelt und sich der postulierte anzestrale Merkmalszustand
zudem bei keiner einzigen, der zahlreichen übrigen Arten dieser beiden Familien findet
(TILLYARD, 1911, 1917: 59 Fußnote; ST. QUENTIN, 1967). Die sekundäre Ausbildung
viereckiger Trigonalzellen ist bei einigen Formen (z.B. Nannothemis) vermutlichmit deren
geringer Köxpergröße korreliert (ST. QUENTIN, 1967), obwohl andere besonders kleine
Formen(z.B. Perithemis) keinerlei derartige Tendenzen zeigen. Auffiillig ist aber auch, daß
einige der Anisoptera mit erbkonstant vierseitiger Trigonalzelle (z.B. Cordulephya,
Tetrathemis) einen ausgesprochenenZygopterenhabitusrepräsentieren, d.h. dieFlügelbasen
sind relativ schmal und beide Flügelpaare nahezu gleich gestaltet ("asthenogenesis" sensu
TILLYARD, 1911).

b) CALVERT (1893), NEEDHAM (1903), WOODWORTH (1906) und TILLYARD (1917)
formulierten wohl als erste, die sehrplausibleund darumnochheute gültige Hypothese, daß
die Trigonalzelle undHypertrigonalzelle durch eine Unterteilung der Quadrilateralzelle der
Zygoptera mit einer Querader entstanden seien (Abb. 78.). Diese Hypothese, daß
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QuadriJ.ateralzelleeinerseitsundTrigonalzelleplusHypertrigonalzelleandererseitshomolog
seien, wird auch durch die Tatsache gestützt, daß manche fossile "Anisozygoptera" (z.B.
Heterophlebia t) im Vorderll.ügel eine "normale" QuadriJ.ateralzelle zeigen, während im
Hinterllügel schon eine Trigonalzelle und Hypertrigonalzelle deutlich ausgebildet sind. Die
hypothetischeEntstehung derTrigonalzelleundHypertrigonalzelle durch eineUnterteilung
der Diskoidalzelle mittels einer Querader wird nicht nur an Hand dieser Fossilien deutlich,
sondern auch besonders plausibel durch analoge Bildungen im Hinterflügel bei manchen
abberanten Exemplaren der rezenten ReliktformEpiophlebia superstes (FRAsER, 1938c,
1957). Frasers Hypothese, daß die Unterteilung der Diskoidalzelle zuerst im Hinterflügel
der"Anisozygoptera" begonnen habe wird durch den Fossilbericht bestätigt (vergl. NEL et
a1., 1993). MARTYNOV (1930) glaubte allerdings, daß die beschriebene Unterteilung der
Diskoidalzelle nicht durch Umbildung einer präexistenten primären Querader geschehen
sein könne, sondern nur durch Neubildung einer sekundären Querader. Dies ist sehr
wahrscheinlich zutreffend, da die Diskoidalzelle im Grundplan offensichtlich gar keine
Queradem beinhaltet hat. HAMILTON (1972) lieferte zusätzlich eine plausible fimktionelle
Erklärung fiir die Bildung der Trigonalzelle, indemerzeigte, daß derKnick in derMP&CuA
(= P & E sensu Hamilton) automatisch zu einer Faltenbildung in der Flügelmembran fuhrt
undzwargenau an derPositionen der costalen TrigonalqueraderunddistalenDiskoidalader,
die dahervermutlich als Sklerotisierungen entlang dieser Falten entstanden (contra CARLE,
1982b).

c) NEL et a1. (1993) und NEL & MARTINEZ-DELCLOS (1993) waren der Auffassung, daß zwar
die traditionelle Interpretation hinsichtlich der Basalseite der Trigonalzelle, bzw. der
Diskoidalzelle, richtig sei, daß aber dessen Distalseite von einem Ast der MA (MAl sensu
R1EK, 1954) und dessen Costalseite von einem Ast der MP (MPI sensu Nel) gebildet
würden. Abgesehenvonder InterpretationderDistalseite derDiskoidalzellealsLängsaderast,
wurde diese Auffassung bereits von SELYS (1854: 279) vertreten.

BECHLY(1993d) hat diese Interpretation zurückgewiesen mit der Begründung, daß die
betreffenden "Gabelungen" der MA und MP nicht zum Grundplan der *Odonata gehören
würden und es sich somit bei der MAl und MPI lediglich um "scheinbare" Längsaderäste
handeln könne, welche sekundär aus Queradern hervorgegangen sind. Nel hat sich dieser
Auffassung inzwischen angeschlossen (NEL, pers. Mitt. 1993 und NEL et a1., imDruck). Bei
der MAl könnte es sich allerdings doch um eine, nach basal verlagerte, primäre Gabelung
der MA handeln (RIEK, 1954), da die eigentliche MA (MAI bzw. MAa sensu Nel) bei allen
*Odonata stets ungegabelt ist, während die MA aller "Protodonata" t distal stets gegabelt
ist (Abb. 68.-71..). Eine gegabelte MA findet sich auch bei fossilen und rezenten
Ephemeroptera (Abb. 67.) und scheint somit durchaus zum Grundplan der Pterygota zu
gehören (siehe auch KUKALOVA-PECK, 1991). Andererseits zeigen einige
"Protodonata" t (z.B. Paralogus t) eine umfangreiche pektinate Aufgabelung der MA,
welche in dieser Formmit Sicherheit weder zum Grundplan der Pterygota noch zu dem der
Odonatoptera gehört. Außerdem besitzen die Protanisoptera t neben der scheinbaren
Gabelung der MA (MA+ und IMA-) auch eine schräge Querader, die durchaus der distale
Diskoidalader homolog sein könnte (Abb. 17.), während bei den "Protozygoptera" t und
Archizygoptera t die entsprechende Ader offenbar derart reduziert wurde, daß sie nur noch
den Charakter eines kleinen Queräderchens zwischen MA und MP hat (Abb. 19. und 75.).
Da beim derzeitigen Erkenntnisstand somit kaum zu entscheiden ist, ob die Distalseite der
Diskoidalzelle tatsächlich aus einer primären Gabelung der MA hervorgangen oder eine
sekundäreBildung des Queradersystemist, sollte dieseAderneutralals "distaleDiskoidalader"
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bezeichnet werden (siehe KapiteI5.!.). Bei der Costalseite des Trigonalzelles (MPI bzw.
MPa sensuNel)kannhingegenkeinerleiZweifel daran bestehen, daß dieseAder sekundärer
Natur ist, da diese Ader als sekundäre Querader erst relativ spät innerhalb der
Anisopterenstammlinie auftrat und zwar "de novo" also ohne erkennbare evolutive
Vorstufen (Abb. 78.). DieBezeichnung "costaleTrigonalquerader" (BECHLY, diese Arbeit)
sollte daher den Bezeichnungen MPI oder MPa vorgezogen werden.

d) ZALESSKY (1933) war, beeinflußt durch das Flügelgeäder der von ihm (ZALESSKY, 1931)
beschriebenenpermischenLibellePholidopti/ont, derAuffilssung, daß dieHypertrigonalzelle
der Anisoptera und die Quadrilateralzelle der Zygoptera homolog seien, während sich die
Trigonalzelle aus einer dreieckigen Flügelzelle nahe der Flügelbasis von Pholidopti/on t

entwickeh habe. Folglich interpretierte er den Posttrigonalraum (= Diskoidalfeld) der
Anisoptera nicht als homolog dem Postdiskoidalraum (= Diskoidalfeld) der Zygoptera,
sondern als homolog deren Subquadrilateralzelle. Die Konsequenz dieser Hypothese war
eine extremunterschiedliche Interpretation desFlügelgeäders derZygopteraundAnisoptera,
welche aus heutiger Sicht recht abwegig witkt (siehe Punkt e». Inzwischen ist gesichert,
daß es sichbeiPholidopti/ontumeine Protanisopterehandeltund die betreffende dreieckige
Flügelzelle weder zu deren Grundplan noch zu dem der *Odonata gehört. Außerdem liegt
die betreffende dreieckige Zelle bei Pholidopti/on t unterhalb der MP, während die
Trigonalzelle der Anisoptera oberhalb dieser Ader gelegen ist (LINDLEY, 1978).

Die Hypothese, daß die Quadrilateralzelle der Zygoptera nur homolog sei mit der
Hypertrigonalzelle der Anisoptera, nicht jedoch mit deren Trigonalzelle, wurde offenbar
schon im 19. Jahrhundert erwogen, allerdings mit einervollkommen andersartigen Begrün­
dung (Walsh, zitiert in CALVERT, 1893: 165). Nach dieser Hypothese sei die costale
Trigonalquerader der Anisoptera homolog der distalen Diskoidalader der Zygoptera.
Bereits Calvert harte jedoch daraufhingewiesen, daß die beiden Strukturen eine unter­
schiedliche Korrugation besitzen und daß das Flügelgeäder einiger fossiler Libellen (z.B.
Stenoph/ebiat) deutlich gegen diese Hypothese spricht.

e) SEGUY (1959) interpretierte die Flügeladerung der Zygoptera und der Anisoptera sehr
unterschiedlich. Er glaubte, daß bei den Zygoptera noch zwei Längsadern (MP und CuA)
vorhanden seien, die bei den Anisoptera reduziert sein sollen. Dennoch hieh er offenbar die
Quadrilateralzelle derZygoptera und die TrigonalzelleplusHypertrigonalzellederAnisoptera
fiir homologe Strukturen. Durch den Wegfall der zwei Längsadern, welche bei den
Zygoptera die Costalseite der Diskoidalzelle (Quadrilateralzelle) und die darüberliegende
Längsader bilden sollen, habe sich die Diskoidalzelle in Costalrichtung ausgeweitet, sodaß
die Costalseite derDiskoidalzelle (HypertrigonalzelleplusTrigonalzelle)beidenAnisoptera
von der MA gebildet würde, während siebei den Zygoptera vom CuA gebildet werden solle
Diese Hypothese witd jedoch definitiv falsifiziert durch zahlreiche fossile Formen
("Anisozygoptera"), dienichtnur einenkontinuierlichenÜbergangvon derQuadrilateralzelle
zur Trigonalzelle belegen (Abb. 78.), sondern auch eine derart unterschiedliche interpre­
tation des Flügelgeäders der Zygoptera und Anisoptera mit sehr großer Sicherheit
ausschließen.

Unterschiedliche Ansichten bestanden auch hinsichtlich der Frage ob die Distalseite der
Diskoidalzelle (MAl bzw. MAb sensu Nel), also der anteriore Anteil des Diskoidalnodus,
ursprünglich senkrecht oder schräg zwischendenLängsadernlag. WILLIAMSON (1913), MUNZ
(1919) und CARLE (1982b) vertraten erstere Anischt, während die Mehrzahl der übrigen
Untersucher eher zu derletzterenAnsicht neigte (CALVERT, 1913; TILLYARD, 1914, 1917,
1925a; MARTYNOV, 1924; CARPENTER, 1931; TILLYARD &FRAsER, 1938-1940;FRAsER,
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1957;NELeta!., 1993),welche auchdurch die sparsamste Interpretation derMerkmalsverteilung
gestützt wird.

8.) Diskoidalverstrebung:
CARLE (1982b) bemerkte, daß unterhalb der Spitze derDiskoidalzelle (bzw. Trigonalzelle)

der *Odonata stets eine schräge Ader zu finden ist, welche gegenständig zur distalen
Diskoidaladerist. Diese Strukturbezeichnete er als "discalbrace" (hier: Diskoidalverstrebung).
Sie ist charakteristisch und sehr wahrscheinlich auch synapomorph fiir die *Odonata und fehlt
scheinbar allen karbonischen, p ermischen und triassischen Odonatoptera (außer
Zygophlebia t und Permagrion t). Bei den Zygoptera ist diese Struktur dorsal durch eine
Chitinleiste verstärkt und daher besonders deutlich ausgebildet (Diskoidalverspantung; Abb.
24., 28., 36.-38.). Diese Chitinleiste bildet zudem eine kontinuierliche Sklerotisierung von
anteriorem Diskoidalnodus (= distale Diskoidalader) und posteriorem Diskoidalnodus
(= Subdiskoidalader) und scheint daher die MP zu überkreuzen. Carle interpretierte die
Subdiskoidalader, als einenormale Querader. Auch TILLYARD (1928c), TILLYARD & FRAsER
(1938-1940), FRAsER (1957) und SEGUY (1959) hatten diese Ader als Querader interpretiert,
mit Ausnahme Tillyards aber die phylogenetische Bedeutung dieser Struktur nicht erkannt.
TILLYARD (1928c) hatte diese Ader als "subdiscoidal crossvein =sdv" besonders benannt und
auch deren gegenständige Lage zur distalen Diskoidalader als evolutionäre Neuheit hervor­
gehoben (TILLYARD, 1928c:166). WILLIAMSON (1913) hatte bereits Jahre zuvor den Begriff
"medio-anal link" fiir die Diskoidalverstrebung der"Calopterygoidea" geprägt, der injüngerer
Zeit insbesonderevonFunktionsmorphologenverwendetwurde (NEWMAN, 1982;WOOTION,
1991).

NEL eta!. (1993) kamen ZU der Überzeugung, daß es sichbeider Subdiskoidaladerum einen
Längsaderabschnitt handeh und zwar um den basalen CuA, welcher bei der Spitze der
Diskoidalzelle die verschmolzene MP&CuA verläßt. Diese Auffassung konnten sie nicht nur
anHand derHwothesenvonRIEK &KUKALOVA-PECK(1984)plaUSloelmachen, sondernu.a.
auch durch das Flügelgeäder derjurassischen "Anisozygoptere" Isophlebia t empirischbelegen
(Abb. 22.). Auch die Vertreter der Praetracheations-Theorie (COMSTOCK & NEEDHAM, 1898;
NEEDHAM, 1903, 1951; RJS, 1909-1919; TILLYARD, 1917; MUNZ, 1919; BARTENEF, 1929)
waren übrigens zu der Auffassung gelangt, wenn auch auf der Grundlage falscher Voraus­
setzungen, daß die Spitze der Diskoidalzelle eine Längsadergabelung darstellt, wobei die
resuhierenden Adern als Cul - und Cu2 + bezeichnet wurden.

Ein sorgfiiltiger Vergleich des Flügelgeäders der "Protodonata" t, Protanisoptera t und
Triadophlebiomorpha t mit dem der "Protozygoptera" t (einschließlich Archizygoptera t) und
*Odonata zeigt, daß nur bei letzteren beiden Taxa der CuA aus einer Gabelung der MP
hervorzugehen scheint, während er bei den drei erstgenannten Groppen einen gemeinsamen
Stamm mit dem CuP (nicht die CuP-Kreuzung, sondern der freie, distale Abschnitt) und der
AAl besitzt (Abb. 68.-78.). Der CuA der "Protozygoptera" t und *Odonata wurde ganz
offensichtlichvon der MP sekundär eingefangen, analog zumEinfangen derMA durch den RP.
So wie sich letzteres bei den "Eugeropteridae" t durch eine Queraderverbindung zwischen RP
und MA "ankündigte", findet sich bei den Zygophlebüdae t (= "ursprünglichste"
Triadophlebiomorpha t) eine Querader zwischenMPund CuA. Das Einfangenwurde in diesem
besonderen Fallnoch dadurch begünstigt, daß der Stamm der Media basal mit dem Stamm des
Cubitus verschmolzen ist. Bei den höheren Triadophlebiomorpha t kam es jedoch zu keinem
Einfangen des CuA durch die MP, weil der gesamte Komplex aus CuA&CuP&AA' bei dieser
Groppemit derMPundschließlichmit dieserzusammenmit demFlügelhinterrandverschmolzen
ist. Aus den eben erläuterten Gründen folgt zwangsläufig, daß deIjenige Teil des CuA, der bei
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den Odonata die Subdiskoidalader bildet, nicht demjenigen Teil des CuA homolog sein kann,
der bei den ''Protodonata'' t und Protanisoptera t als "schräge Querader" parallel zur CuP­
Kreuzung verläuft (Abb. 17. und 68.-71.), und auch nicht homolog ist der scheinbaren
Subdiskoidalader der Zygophlebiidae t, da diese offensichtlichnur eine Querader ist (Abb. 72.).
Die scheinbare "Subdiskoidalader" (=CuA)vonPermagriomwird offenbar ebenfallsnur durch
eine schräge Querader gebildet (NELet al., imDruck), obwohlbei diesemTaxon derCuAbereits
durch die MP eingefangen ist (Abb. 76.). Der Ursprung des CuA liegt beiPermagrion t, wie
bei allen übrigen permischen "Protozygoptera" t, deutlich basal der Spitze der offenen
Diskoidalzelle und wurde daher von Fraser mit der "anal crossing" (hier: CuP-Kreuzung)
verwechselt (siehe Punkt 12.).

9.) Natur, Ursprung und Verlaufdes großen Schaltsektors IR2:
Selys und seine Zeitgenossen und alle Vertreter der Praetracheations-Theorie, sowie

REDTENBACHER (1886), LAMEERE (1922), MARTYNOV (1924, 1925), FORBES (1943),
ZALESSKY (1933), SEGUY (1959,1973 in GRASSE), HAMILTON (1972b), CARLE (1982b)
deuteten diese Ader als primäre Längsader (id.R als Rs oder MA), während TILLYARD
(1925a, 1926), TILLYARD & FRAsER (1938-1940) und FRAsER (1957) sowie RIEK &
KUKALOVA-PECK (1984), KUKALOVA-PECK (1985, 1991), ZESSIN (1983, 1991),
BRAUCKMANN & ZESSIN (1989), CARPENTER (1992), NEL et aI. (1993) zu der Überzeugung
kamen, daß es sich nur um einen Schaltsektor handelt (sekundäre Längsader IR3 bzw. IR2).
TILLYARD (1914, 1915, 1917) hatte wegen der unterschiedlichen Tracheation, also ebenfalls
auf der Grundlage der Praetracheations-Theorie, unzutreffenderweise vermutet, daß die
entsprechende Ader bei den Zygoptera und Anisoptera nicht homolog sei undnannte sie daher
bei ersteren "median sector" (= Ms; als Neubildung der Zygoptera, denen ein Radialsektor
sekundär fehlen soll), bei letzteren hingegen Rs (= "radial sector").

AlsArgument fur dieLängsadernaturwurde angefiihrt, daß dieseAdervon ihremUrsprung
ihrem Verlauf und ihrer Gestalt bei den Anisoptera nicht von einer primären Längsader zu
unterscheiden sei Außerdem fiihrten die Vertreter der Praetracheations-Theorie an, daß die
Ontogenese des Tracheensystems beweise, daß diese Ader ihren Ursprung am RA habe, den
sie über den Subnodus verlasse, die folgende Konkavader (RP) überkreuze und über eine
Schrägader ("oblique vein") zum Flügelrand verlaufe. Der scheinbare Ursprung der Aderbasal
der Schrägader wurde als eine sekundäre Bildung (''bridge'' = Brücke) gedeutet.

Gegen das erstere Argument ist einzuwenden, daß die Ähnlichkeit des IR2-Ursprungs mit
demeinerprimärenLängsadernurbei denAnisoptera deutlichvorhandenist (Abb. 45. und 46.),
die eine stark abgeleitete Gruppe sind und somit keinesfalls zwangsläufig als Modell fur einen
anzestralenZustand dienen können. Die Tatsache, daß sich der IR2in seiner Gestalt (Bedomung
und Behaarung) kaum von konvexen Primäradern (z.B. MA) unterscheidet ist absolut
nichtssagend, da sich die Bedornung nur nach der Korrugation und nicht nach der Adernatur
richtet (siehe Kapitel 5.1.) und Macrotrichen sogar auf Queradern zahlreich vorkommen
können (z.B. costale Trigonalquerader der Libellulidae). Da sich die Praetracheations-Theorie
als "grandioser Irrweg" erwiesen hat ist das zweite Argument völlig irrelevant, obwohl die
erwähnten Aussagen alle richtig sind insofern sie sich auf die Ontogenese der Flügeltracheen
beziehen: Flügeltracheen können sich überkreuzen, Flügeladern sicherlich nicht! Die
betreffende Tracheenüberkreuzung findet sich zudem ausschließlich bei den Anisoptera und
gehört nicht zum Grundplan der Odonatoptera, was sich auch darin zeigt, daß den
"Protodonata" t Subnodus (?) und Schrägader fehlen; letztere fehlt sogar bei allen Nicht­
*Odonata. Als weiteres Argument wurde jedoch angefiihrt, daß es die Interpretation der IR2
als MA und des RP" als MP sowie der MA als CuA ermöglicht, alle primären Längsadern im
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Libellenflügel zu identifizieren, während die Hypothese von Tillyard und Fraser ein völliges
verschwinden der MP und CuA postuliert, was von vielen als sehr unwahrscheinlich und
unplausibel empfunden wurde. Diese letztere Argument hat seine Stichhaltigkeit daduch
verloren, daß mit dem System von RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) eine alternative
Interpretation zur Verfiigung steht, die nicht nur dasselbe leistet, sondern eine Reihe weiterer
Umstände erklärt und zudem die Inkonsistenzen früherer Interpretationen vermeidet.

Für die Interkalamatur der IR2 sprechen die folgenden Hinweise: Im Gegensatz zu den
Anisoptera hat diese Ader bei den "Protodonata" t, Triadoph1ebiomorpha t,

"Protozygoptera" t (insbesondere bei Kennedya t; TILLYARD, 1926), Archizygoptera t,

"Anisozygoptera" und fast allen Zygoptera (außer "Calopterygoidea") kaum Ähnlichkeit mit
einer primären Längsader, da sie ihren Ursprung im Zwischengeäder zu haben scheint, so wie
dies fiir Interkalaradern (z.B. die IRl) charakteristisch. Besonders deutlich zeigt sich dies bei
den Perilestidae (Abb. 59.), bei denen der IR2 einiger Arten sogar dem RP2 "entspringt", und
bei einer relativ häufigen (ca. 5%) Abberation bei Lestes sponsa (FRAsER., 1944). Bei den
fossilen Archizygoptera t, Euarchistigma t (Zygoptera is.) und einigen "Anisozygoptera"
(Tarsophlebüdae t, Heterophlebüdae t, Archithemistidae t) entspringt der IR2 dem RP' anstatt
dem RP'. Diese Indizien deuten zweifelsohne darauf hin, daß diese Ader keinen basalen
Ursprung hat, sondern vom Flügelrand nach innen entwickelt wird, was ausschließlich bei
Schaltsektoren der Fall ist (WOODWORTH, 1906 und TILLYARD, 1925a waren irrtümlich der
Meinung, daß alle Längsadern vom Flügelrand nach innen wachsen würden). In Ausnahme­
fällen können allerdings auch die echten RP-Äste interkalarähnliche Ursprünge zeigen (z.B. bei
vielen "Protozygoptera" t). Außerdem sprechen die unter 9.) a) und c) ausgefiihrten Argumente
sehr deutlich gegen die Interpretation der IR2 als primäre Längsader. Das Argument, daß die
Gestalt des RP bei vielen Palaeodictyopteroidea t und Ephemeroptera dem RP der
"Protodonata"tund *Odonata so ähnlich sei, daß eine Interpretation der IR2 alsRP-Interkalare
und des RP" als RP-Ast offensichtlich sei (TILLYARD, 1925a; MARTYNOV, 1924) isthingegen
nicht stichhaltig (CARLE, 1982b).

Im Zusammenhang mit der Interpretation des IR2 stellt die Interpretation der Schrägader
("oblique vein") zwischen RP2 und IR2, welche bei den höheren Lestinoidea (Lestidae und
Synlestidae, einschließlich Phylolestes und Megalestes) (Abb. 14. und 58.), den Sieblosiidaet
und allen "Anisozygoptera" & Anisoptera (Abb. 14., 55. und 57.) zu finden ist, ein zusätzliches
Problem dar.
NEL et a1. (1993) nannten die folgenden verbleibenden Interpretationsvarianten:

a) Sollte ZESSIN (1991) Recht haben mit seiner Interpretation, daß die Adern RP2a und RP2b
(sensu NEL & HENROTAY, 1992) der Archizygoptera t (und Triadophlebiomorpha t) keine
sekundäre Gabelung seien (Abb. 18.-19.), sondern eineprimäre Gabelung des costalen RP­
Astes in die primären Äste RP2 und RP3, dann könnte die "Schrägader" ein rudimentärer
RP3 sein. Auch falls diese Hypothese falsch sein sollte und der RP3 mit dem RP4
verschmolzen ist, wie NEL & HENROTAY (1992) vermuteten, könnte der sekundäre RP­
Ast RP2b dennoch homolog der Schrägader sein.

b) Die Ader RP2b der Archizygoptera t und Triadophlebiomorpha t und die Schrägader der
erwähnten *Odonata könnten non-homologe ("konvergente") Strukturen sein und selbst
die Ähnlichkeit der Schrägader der Lestinoidea und der "Anisozygoptera" & Anisoptera
könnte aufKonvergenz beruhen. Die "obliquevein" wäre dann lediglich eine Querader, die
ihre besondere Form und Konstanz der Tatsache verdankt, daß sie eine sekundäre
Tracheenversorgung von der anterior liegenden zu derposterior liegenden Längsader leitet
(sieheKapite15.1.;Abb.14.).
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c) Schließlich bestünde noch die Möglichkeit, daß die Interkalarader IR2 vom R2 eingefangen
wurde und somit die Schrägader den eigentlichen basalen Teil der IR2 darstellen würde
(FRASER, 1944; NEL, pers. Mitt. 1994). DerAbschnitt der IR2 basal der Schrägader müßte
dann als sekundäreBlÜckenaderinterpretiertwerden, der sichflügeleinwärts gebildethätte,
was durchaus typisch wäre fur das Wachstum von Schahadem.

Letztere Hypothese ist meines Erachtens die unwahrscheinlichste, da es fur diese keine
wirklichen empirischen Hinweise gt1>t, zumindest nicht mehr seitdem die Praetracheations­
Theorie als :fuJ.sifiziert angesehen werden muß. Außerdem würde diese Hypothese nicht die
große Älmlichkeit zwischen dieser und den übrigen Schrägadern (siehe unten) erklären. Der
Verlauf des IR2 bei den Perilestidae, auf deren Flügelgeäder Frasers Hypothese beruht, ist
keineswegsursprünglich sondern abgeleitet, wie auch das übrige Flügelgeäder der Perilestidae
stark autapomolphe Züge trägt. Dies schließt eine Homologie der Lestiden-Schrägader mit
dem Ansatzstück der IR2 auf dem RP2 keineswegs aus. Die Tatsache, daß die einzige
afrikanischePerilestidaeNubiolestes diotima (=Eolestes) offenbarüber einetypische Lestiden­
Schrägaderverfiigt zeigt, daß diesezumGrundplan derPerilestidaegehört. Beidenneotropischen
Perilestidae wurde die Interkalarader IR2 soweit verkürzt, daß ihr Ursprung bei einigen Arten
vom RP' auf den RP2 "rutschte" und mit der Schrägader zusammenfiel, wodurch diese ihre
charakteristischeSchräglageverlorundnunzufehlen scheint. Chorismagrion, dieursprünglichste
Gattung der Lestinoidea (sensu Fraser), besitzt zwar ebenfalls keine Schrägader, dies beruht
aber höchstwahrscheinlich auf Reduktion, denn die äußerst ähnliche fossile Libelle
Cretacoenagrion1besitzt zweife1sfreieine Lestiden-Schrägader, die in der Originalbeschreibung
allerdings unerwähnt geblieben ist (JARZEMBOWSKI, 1990). Falls Hemiphlebia, wie ich
vermute, tatsächlich das Adelphotaxon der Lestinoidea (sensu Fraser) sein sollte (BECHLY, in
Vorher. a), wäre entweder möglich, daß dieser Gattung die Lestiden-Schrägader primär fehlt
oder diese reduziert wurde. Letzteres wäre durchaus plauSl1>el, da bei Hemiphlebia der IR2
sekundär tracheenlos ist und somit eine Tracheenversorgung über die Schrägader nicht mehr
benötigt wurde, wodurch diese gleichfalls überflüssig wurde.

NEL et al. (1993) kamen zu der Überzeugung, daß die zweiteAlternative (b) diewahrschein­
lichere ist und vermuten möglicherweise zu recht, daß die Schrägader zum Grundplan der
*Odonata gehören könnte und folglich mehrfach konvergent reduziert wurde (NEL, pers. Mitt.
1994). Zessins Hypothese würde außerdemimp1izieren, daß der R3 basalmit demR2 und distal
mit dem R4 verschmolzen ist. Dies erscheint mir wenig plaUSi1>el, zumal es keine fossilen oder
rezenten Übergangsformen gt1>t. Außerdemmüßte der R3 bei all denjenigen Libellen, die keine
Schrägader besitzen, als sekundär und spurlos reduziert interpretiert werden. Der RP2b der
Archizygoptera 1 und Triadophlebiomolpha 1 (Abb. 18.-19.) ist auch völlig unähnlich dieser
Schrägader und verfehlt daher schon das primäre Kriterinm der topographischen Homologie.
Auch eine mehrfach konvergente Bildung der Schrägader aus einer Querader wäre durchaus
plausibel aufgrund der Tatsache, daß eine zweite Schrägader zwischen RP2 und IR2, distal der
eigentlichenSchrägader(belegt durchderenLagebeidenübrigenPetaluridae; contraNEEDHAM,
1903: 739), auftritt bei Uropetala und Petalura (Abb. 14.), abberanten Exemplaren von
Cordulegasterund angeblich auchbei einigenAeshnidae (NEL &MARTINEZ-DELCLOS, 1993)
sowie denfossilenFormenLeptaeschnidium latuml,Petalura(?)acutipennis, Cymatophlebiella
eurypteral,Protolindeniadeichmuelleri I, Selenothemis liadiSI, Oreophlebia latal,Xanthohypsa
tillyardi 1 und X praeclara I. Protolindenia deichmuelleri 1 besitzt sogar eine dritte, distale
Schrägader zwischen RP2 und IR2. Außerdem sind sehr ähnliche Schrägadem beiverschiede­
nen Libellen invöllig anderen Flügelregionen entstanden, z.B. der Subnodus zwischen RA und
RP aller Odonatoptera (einschließlich der meisten "Protodonata" I), eine Schrägader zwischen
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RA und RP im distalen Flügelbereich der Triadophlebüdaet (Abb. 18.), zwei Schrägadern
zwischen RPI und RP2 bei Zygophlebia t (Triadophlebiomorpha t) sowie eine Schrägader
zwischen RPl und IRl bei der rezenten Gattung Philoganga. Im Gegensatz zu der, in Kapitel
5.1. erläuterten, Interpretation von Schrägadem, erklärt Zessins H)'llothese nicht die große
Ähnlichkeit dieser Schrägadern mit der eigentlichen Lestiden-Schrägader.

(Hinweis: TILLYARD (1925a) homologisierte den RP" der permischen Protodonate
Megatypus schucherti t mit dem R3 (sensu Tillyard) obwohl es sich zweifellos um den R4&5

(sensu Tillyard) handeh, da dieser konkave Ast des RP zwischen der MA und einer konvexen
Interkalarader (IR2) gelegen ist. Den RPI (= R2 sensu Tillyard) und RP2 (= R3 sensu Tillyard)
homologisierte er folglich ebenfalls unzutreffend als R2a und R2b. RIEK & KUKALOVA-PECK
(1984) und KUKALOVA-PECK (1991) homologisieren hingegen den RP-Ast., welcher bei den
karbonischen Protodonaten Geropteron t und Erasipteron t unmittelbar aufden IR2 folgt mit
dem RP3, obwohl sie diesen Ast bei anderen ''Protodonata'' t durchaus als RP2 identifizierten
(z.B. Eugeropterurnt). Aufgrund des Kriteriums der Lage("topographische Homologie")halte
ich diese Homologisierung fiir falsch; es handeh sich bei dieser Adervielmehr stetsum den RP2
undzwarbeiausnahrnslos allen Odonatoptera. DiesemE. irrtümlicheHomologisierung beruht
vermutlich aufdem Umstand, daß der RPI bei betreffenden "Protodonata" t sekundär pektinat
gegabeh ist.)

10.) Natur des untersten Astes des RP:
Nach RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) stellt diese Ader eine Verschmelzung der

ursprünglichenÄste RP3 undRP4 dar. Diese H)'llothese ist bereitsvon TILLYARD (1915-1938)
und FRAsER (1957) vertreten worden. Selbst Hamihon, der das Flügelgeäder völlig anders
interpretierte, betrachtete diese Ader als ein Verschmelzungsprodukt zweier Längsadern
(M3&4). NEL & HENROTAY (1992) waren der Auffassung, daß ZESSIN (1991) eine
Verschme1znng des RP3 mit demRP2 als Grundplanmerkmal der *Odonata angenommen härte
und somit der Meinung sei, daß deren untersterRP-Astnur durch denRP4 gebildet würde. Diese
unzutreffende Annahme beruht vermutlich aufeinem Mißverständnis des Textes von ZESSIN
(1991), in dem keinerlei derartige Äußerung zu finden ist. Aus Zessins Arbeit geht lediglich
hervor, daß er der Meinung ist, daß bei den Archizygoptera t der RP3 noch frei vorhanden sei
und bei diesen (sekundär) eine gemeinsamen Ursprung mit demRP2habe. CARPENTER (1992)
kamunabhängigvonZessin zu der selben Schlußfolgerungund betrachtete den unterenRP-Ast
der übrigen Odonata durchaus als RP3&4 (hier: RP").

Da eine Gabelung der RP-ÄstejedochwederzumGrundplan der Odonatopteranoch zu dem
der Archizygoptera t zu gehören scheint, ist die Interpretation von NEL & HENROTAY (1992),
daß derartige Gabelungen bei den Triadophlebiomorpha t (einschließlich Triadotypus t und
Piroutetia t)und Archizygoptera t konvergent undjeweils sekundär (autapomorph) entstanden
seien, die weitaus plausiblere Ahemative. Auch bei den fossilen Stammgruppenvertretern der
Ephemeroptera istdie zweifelloshomologe Adernicht gegabeh,mit Ausnahmedes Hinterflügels
von Bojophlebia t (KUKALOVA-PECK, 1985) (Abb. 67.). Selbst wenn man die H)'llothese von
Kukalova-Peck akzeptiert, daß es ursprünglich einen Ast RP3 und RP4 gegeben haben müsse
(vergL SNODGRASS, 1935), wäre völlig unklar ob der RP3 mit dem RP4 oder mit dem RP'
(= RPI&2) verschmolzen ist. Die stets pektinate Gabelung des RP bei den "Protodonata" t, mit
stets ungegabehen untersten Ast, würde meines Erachtens eher fiir die letztere Ahemative
sprechen. Der unterste RP-Ast sollte daher bei allen Odonatoptera besser als RP" bezeichnet

werden, da eskeine schlüssigen empirischen Hinweise dafiirgibt, daß diese Ader in der Tat eine
Verschmelzung zweier ursprünglicher RP-Äste darstellt. Die Gabelung des RP" (in RP"a und
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RP"b) beiden Triadophlebiomorphat (Abb. 18.), sowie einigenPo1ythoridaeund Calopterygidae
ist sicherlich sekundären Ursprungs und jeweils konvergent gebildet worden.

CARLE (1982b) war der Meinung, daß diese Ader die MP darstelle, während die IR2 (sensu
Riek & Kukalova-Peck) keine Interkalarader sei, sondern die MA (Abb. 13.). Unter Berück­
sichtigung des Flügelgeäders der frühesten Stammgruppenvertreter der Odonatoptera würde
Carles Hypothese die folgenden, recht unplausiblen, Konsequenzen implizieren:

a) Obwohl Eugeropteron t und Geropteron t (Odonatoptera) zu den ältesten bekannten
Pterygotenfossilien gehören, wärejeder Rest eines gesonderten Media-Stammesbei diesen
Formen bereits verschwunden und der RP bei allen Odonatoptera zudem nur zweiästig.

b) Alle Hinweise (siehe 9.) aufeine Interkalaradernatur der IR2 (sensu Riek & Kukalova-Peck)
müßten ad hoc als nichtssagend verworfen werden.

c) AufGrund der Verschiebung der Adernotation ergäbe sich zwangsläufig, daß im Grundplan
der Odonatoptera (Eugeropteron t; Abb. 68.) und im Grundplan der Ephemeroptera
(Bojophlebia t; Abb. 67.) zwei zusätzliche Längsadern (Jugaladem sensu Kukalova-Peck)
jenseits der Jugaladern vorkommen, die bei allen übrigen fossilen und rezenten Pterygota
vollkommen fehlen, da AA und AP (sensu Kukalova-Peck) als Jugaladern interpretiert
werden müßten. Zudem würden die vermeintlichen Jugaladem bei den "Protodonata" tund
auch bei Bojophlebia t das gesamte "Analfeld" ausfiillen, also einen Flügelbereich in dem
beiallenanderenPterygotanurdieAnalademzufindensinciDieswürdeeineHomologisierung
des Flügelgeäders der "Palaeoptera" mit demder Neoptera fast unmöglich machen, obwohl
an der Homologie deren Flügelkein Zweifel bestehen kann und deren Geäder folglich auch
auf einen gemeinsamen Grundplan zurückzufuhren sein muß.

Das Gleiche gilt prinzipiell auch hinsichtlich der Systeme von SEGUY (1959) und HAM!LTON
(1972b), welche praktisch identisch sind mit der Interpretation von Carle (Seguy allerdings nur
hinsichtlich der Zygoptera).

11.) Oberer und unterer Sektor der Diskoidalzelle:
Der Oberrand der Diskoid.alzelle wird von einer konvexen Längsader (MA +) gebildet,

welche am Arculus dem Radialstamm entspringt. Der Unterrand der Diskoid.alzelle wird von
einer konkaven Längsader (MP -) gebildet, welche getrennt und deutlich unterhalb des
Radialstammes der Flügelbasis entspringt. Bei vielen fossilen Formen gtot es zwischen dem
konvexen Radialstarnm (RA&RP) und dem Stamm der konkaven Längsader (Cu&MP) eine
rudimentäre konvexe Längsader (M +), welche basal der konkaven Längsader entspringt und
nach einem kurzen Stück wieder mit dieser verschmilzt (Abb. 17.,68.-73.,75. und 78.a). Die
unzutreffende Deutung dieser rudimentären Längsader als konkave Ader durch LAMEERE
(1922), HAM!LTON (1972b) und PRITYKINA(1981) wurde bereits unter 5.) erläutert, sodaß
auf die darauf aufbauenden Interpretationen hier nicht näher eingegangen werden muß.
Lediglich bei der permischen Protanisoptere Permaeschna dolloi t und Triassoneura
okafujii tscheint zumindest derbasaleAbschnitt dieserAder tatsächlichkonkav zu sein (CARLE,
1982b; NEL etal., 1993), was aber durchaus vereinbar ist mit der Interpretation als Starnmder
Media (siehe Punkt 6.). Einzig NEEDHAM (1917, 1951) sah diese Ader nicht als primäre
Längsader, sondern als die Sklerotisierung der Analtrachee, welche jenseits der Cubitalader
verschoben worden sei. Diese Annahme ist meines Erachtens nicht empirisch zu belegen und
steht sogar imWiderspruchzu dervon NeedhamselbstpropagiertenPraetracheations-Theorie.

Da alle Aderpaare einen gemeinsamen Ursprung haben, müßte die MA diesen sekundär
verloren haben wenn der konkave Ast die MP darstellen sollte (Hypothese von RIEK &
KUKALOVA-PECK, 1984) oder der konkave Ast wird als CuP interpretiert, was die Annahme
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voraussetzt, daß MP und CuA vollkommen reduziert wurden (Hypothesen von LAMEERE,
1922,1923; MARTYNOV, 1924,1930; 'TILLYARD, 1925, 1926, 1928c; CARPENTER, 1931,
1992; 'TILLYARD &FRASER, 1938-1940;FRAsER, 1957;SEGUY, 1959, 1973 in GRASSE (nur
für Anisoptera); ZESSIN, 1983; WATSON & O'FARREL, 1991), außerrnan betrachtet die MA als
(CuA) und den RP" als MP sowie den IR2 als MA (Hypothesen von SEGUY, 1959 (nur für
Zygoptera); HAMILTON, 1972b; CARLE, 1982b). Die Unrichtigkeit der letzeren Hypothese und
der Hypothese von NEL et al. (1993), daß der Stamm der MA mit dem Radialstamm
verschmolzen sei, wurde unter den Punkten 8.) und 9.), bzw. 5.), bereits argumentativ belegt,
es verbleibt daher nur noch die Entscheidung zwischen den beiden erstgenannten Hypothesen.

Die Hypothese von RIEK & KUKALOVA-PECK (1984), daß die MA ihre Verbindung zum
Media-Stammverlorenhabe, setztvoraus, daß letzterermit demStammdesCubitusverschmolzen
ist, daß also der Unterrand der Diskoidalzellen nicht von einer Einzelader, sondern von einer
Verschmelzung zweier Längsadern gebildet wird (Abb. 68.-78.), obgleich dies bei den rezenten
Libellen selbst irnAderquerschnitt nicht mehr zu erkennen ist (Abb. 24.-25.). Die Richtigkeit
dieser Hypothese wird jedoch empirisch belegt durch das Flügelgeäder der
"Eugeropteridae" t (Abb. 68.-69.) und die Tatsache, daß beiEpiophlebiasuperstesund einigen
fossilen Formen (Tarsophlebia eximia I, Paraheterophlebia marcusi I, Triassoneura
okafujii I) die Basis dieser Ader gegabelt ist (NEL et al., 1993) sowie durch den Verlauf des
Längsaderrudimentes (= M +) der paläozoischen Odonatoptera, z.B. bei der "Protodonate"
Megatypus schucherti 1 oder der "Anisozygoptere" Tarsophlebiopsis mayi l. Bei allen
"Protodonata" I, Protanisoptera t und "Protozygoptera" I, bei denen die Flügelbasis gut erhalten
ist, ist offenbar deutlich zu erkennen, daß die betreffende Ader von zwei Längsadern gebildet
wird (KUKALOVA-PECK., unveröffentL Zeichnungen, pers. Mitt. 1994). BeiEpiophlebiaist der
Mediocubitalstamm angeblich von einer longitudinalen Furche durchzogen, was ebenfalls als
ein Indiz fiir die Doppeladernatur dieser Struktur gelten könnte (NEL et al., 1993). Die von
HAMILTON (1971: 427, Abb. 15 und 1972c: 300, Abb. 4 und 7) detailliert zeichnerisch
abgebildete basale Gabelung des Mediocubitalstammes bei rezenten Aeshnidae, beruht aller­
dings vermutlich aufeinem abberanten Exemplar, da ich diese Struktur trotz intensiver Suche
nicht bestätigen konnte. Dessen ungeachtet muß jedoch Frasers Auffassung, daß die hinterste
Konkavader, welche den Unterrand der Diskoidalzelle bildet, nur aus einer Längsader besteht
(FRAsER, 1938a) als falsifiziert angesehen werden.

Die alternative Hypothese scheitert nicht nurvöllig an der Interpretation des Flügelgeäders
der "Eugeropteridae" I, sondern müßte zudem ad hoc, d.h. ohne jegliche empirische Evidenz
(z.B. fossile Zwischenformen), das spurlose Verschwinden der MP postulieren. 'TILLYARD
(1925a)und TILLYARD & FRAsER (1938-1949: 133) meinten bei der ProtodonateMegatypus
schucherti 1 die MP zu erkennen. Diese "MP" ist jedoch nichts anderes als der Stamm des RP,
also der untere Teil des doppelten Radialstammes der Odonatoptera, der hier noch kaum
verschmolzen ist (Abb. 68.-71.). Eine kleine Schrägader, welche bei einigen Fossilien
(z.B. Megatypus I, Stephanotypus t und Tarsophlebiopsis I) das konvexe Längsaderrudiment
basalmit demkonvexen, doppeltenRadialstammverbindet, wurde als Rudiment der MP (sensu
Tillyard & Fraser) gedeutet (FRASER, 1955a; ZESSIN, 1983). Dies ist wenig plausibel und
widerspricht auch dem Flügelgeäder der Eugeropteridae I. Bei Megatypus t scheint diese
vermeintliche Ader in Wirklichkeit den Rand eines Flügelgelenksklerites darzustellen (RIEK &
KUKALOVA-PECK., 1984), während essichirnFallevon Tarsophlebiopsislwohltatsächlichnur
umeine Schrägaderie. S. handelt, also eine Querader, die einen sekundäre Tracheenversorgung
fuhrt (siehe Kapitel 5.1.). Die Deutung des Längsaderrudimentes als CuA wäre hingegen
widerspruchsfrei möglich, da diese Ader konvex ist und mit der als CuP (sensu Tillyard &
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Fraser) gedeuteten Ader verschmolzen ist (FRAsER, 1955a, FRAsER, 1957; ZESSIN, 1983;
CARPENTER, 1992).

MARTYNOV (1931) glaubte bei der Protanisoptere Permaeshna t noch MP und CuA gut
ausgeprägt vorhanden sind und diese homolog den Schaltadern Rspl und Mspl der Anisoptera
seien. Da dievermeintlichhomologenAdernRsplundMsplzweifenosInterkalaradem sindund
offenbarnichteinmalznmGrundplan der*Anisoptera gehören, isteinederartigeHomologisierung
sicherlich falsch. Dies gilt natürlich auch fiir die sehr ähnliche Interpretation des Flügelgeäders
der Protanisoptere Polytaxineura t durch CARLE (1982b), der das Mspl- (= 1MA - sensu
CARPENTER, 1992) als MP und eine konvexe Interkalarader des Postdiskoidalraumes als CuA
interpretierte. Bei den vermeintlichen Adern MP und CuA handelt es sich sehr wahrscheinlich
nurum sekundäre Schaltadem, die ausdemZwischengeädergebildetwurden, dasinsbesondere
beiPermaeschnat sehr dicht ist. Dervermeintliche CuA gehört zudemgarnicht zumGrundplan
derProtanisoptera t (Abb. 17.). ImÜbrigenfinden sich derartige Interkalaradern auch zwischen
den Verzweigungen der MA der "Protodonata" t. Martynovs und Carles Interpretationen
basieren zudem u.a. auch aufeiner unzutreffenden Rekonstruktion der fossil nicht erhaltenen
basalen Flügelregion vonPermaeschna dolloi t (CARLE, 1982b: Fig. 12.b;vergl. CARPENTER,
1992: Fig. 42. 2b).

ZALESSKY (1933) harte, wie wir heute wissen zu Umecht, kein großes Vertrauen in die
Korrugation als Homologiekriteriumund homologisierte daher die konkave Ader RP" mit der
MA, die konvexe Ader MA mit der MP, die konkave Ader MP mit dem CuA und die konvexe
Ader CuA mit dem CuP. Nach seinem Homologie-System liegt daher die Diskoidalzelle
zwischen der MP und dem CuA. Dazu kommt die Tatsache, daß Zalessky die Trigona1zelle als
nicht homolog der Diskoidalzelle ansah und somit das Flügelgeäder der Zygoptera und
Anisoptera völlig unterschiedlich interpretierte. Die Abwegigkeit dieser Hypothese wurde
unter den Punkten 6.) d) und e) bereits aufgezeigt. Das Homologie-System von Zalessky ist
unvereinbar mit der heute allgemein angenommenen Ausprägung des Flügelgeäders im
Grundplan der Pterygota.

TRUEMAN (1993) hat in seiner jüngst fertiggestellten Dissertation offenbar eine neue
Interpretation des Verlaufes der Median-Ader vorgestellt, da er den Verlust des Media­
Stammes durch die MA als "zu komplizierte" Erklärung ansieht (TRUEMAN, pers. Mitt. 1992).
Leider stand mir von dieser Dissertation bislang nur eine Kopie des Inhaltsverzeichnisses zur
Verfugung, sodaß ich zu der neuen Hypothese hier noch nicht konkret Stellung nehmen kann.
Es scheint aber so zu sein, daß Trueman davon ausgeht, daß Radial-Stamm und Media-Stamm
sowie MA und MP zu jeweils konvexen Adern versclunolzen sind, was mit dem Flügelgeäder
der ursprünglichsten und ältesten Stammgruppenvertreter der Odonatoptera nicht vereinbar
wäre. Ich bin nach gründlicher Prüfung davon überzeugt, daß die Hypothese von RlEK &
KUKALOVA-PECK (1984) die mit Abstandplausibelste Interpretation des Verlaufes der Media
darstellt. Das Einfangen einerLängsaderunterVerlust deren Stammes ist auch keineswegs eine
"komplizierte Erklärung", sondern ein in InsektenflügeIn häufig zu findendes Phänomen (siehe
Punkt 8.). Ein gutes Beispielhierfiir sind u.a. auch die Plecoptera (z.B. Perla spec.) bei denen
der RP, wie bei allen Neoptera, mit dem RA versclunolzen ist, was z.B. im Vorderflügelauch
deutlich zu erkennen ist. Im Hinterflügel wurde jedoch der freie RP von der MA eingefangen
und zwar unter Verlust seines Stammes (vergI. HENNIG, 1969: 157-158 und KUKALOVA­
PECK, 1991: 162-163).
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12.) Verlauf der hintersten konvexen prim. Längsader:
Für den Verlauf der hintersten konvexen Längsader (Analader Al der älteren

Tennino1ogien) gJ.ot es drei unterschiedliche Interpretationen:

a) Die hinterste Konvexader verläuft frei von Flügelbasis bis zum Flügelrand, bzw. bei
gestie1tflügeligen Formen basal verschmolzen mit dem Flügelhinterrand. Folglich müssen
CuP-Kreuzung ("anal crossing" sensuFRAsER, 1957)und Subdiskoidalader ("discalbrace"
sensu CARLE, 1982b) als einfache Queradern und die hinterste Konkavader als einzelne
Längsaderinterpretiertwerden. DieseHypothesewurdevonFRÖHLICH( 1903), CARPENTER
(1931; nur hinsichtlich der Anisoptera), FRASER (1938a), TILLYARD & FRAsER (1938­
1940),BORROR(1945),FRASER(l957),LONGFIELD(1960),HAMILTON(1972b;Hamilton
sah die hinterste Konkavader aus anderen Gründen dennoch als zweiverschmolzene Adern
an) und CARLE (1982b) vertreten (Abb. 12.-13.).

b) Die hinterste Konvexader ist von der Flügelbasis bis zur Spitze der Diskoidalzelle
verschmolzenmit derhinterstenKonkavader, verläßt diese über die "Subdiskoidalader" und
verläuft dann frei zum Flügelrand Die Subdiskoidalader wird also als Längsaderabschnitt
gedeutet. Zu dieser Interpretation gibt es wiedemm drei Varianten:
I.) Die CuP-Kreuzung (= "anal crossing" sensu Fraser) wird als Cubitoanal-Querader

gedeutet, d.h. dieAnaladerverläuft freivon derFlügelbasisbiszur Subdiskoidaladerund
verschmilzt dort mit der Konvexader. Diese Hypothese wurde von COMSTOCK &
NEEDHAM (1898), BARTENEF (1929) und BORROR et al. (1976) vertreten (Abb. 11.).

1I.) Alternativ kann die CuP-Kreuzung auch als Teil der Analader gedeutet werden, was
impliziert, daß diese von der Flügelbasis bis zur CuP-Kreuzung ebenfalls mit der
hintersten Konkavadader verschmolzen ist und die Analader von der CuP-Kreuzung
ausgehend einen primären Astvorwärts zur Subdiskoidaladerhin entsendet (Ab = "anal
bridge" sensu Tillyard = A* sensu Ris), während sie rückwärts zur Flügelbasis hin einen
sekundärenAst sendet (A' = "secondaryrecurrent analvein" sensu Calvertund Tillyard).
Diese Hypothese wurde von TILLYARD (1914, 1915, 1916, 1917, 1922) vertreten
(verg!. FRASER, 1938a, 1938b).

ill.) Ein dritte Variante ist, daß die Analader (AA') frei von der Flügelbasis bis zur CUP­
Kreuzung verläuft, dort mit einer Konkavader (CuP) verschmilzt, welche von der
Flügelbasis bis zur CuP-Kreuzung mit der hintersten Konkavader (MP) verschmolzen
istund diese über die CuP-Kreuzung verläßt, und mit dieser zusammen (CuP&AA') zur
Subdiskoidalader (CuA) verläuft. Diese Hypothese wurde von NEL et al. (1993)
vertreten(Abb. 14.), der außerdemfeststellte, daß sichderCuA distalder Subdiskoidalader
gabelt in einen anterioren Ast CuA' und einen postertioren Ast CuA" (CuAr und CuA2
sensuNei).

c) Die Ader ist von der Flügelbasis bis zur CuP-Kreuzung mit der hintersten Konkavader
verschmolzen, verläßt diese über die CuP-Kreuzung und verläuft dann frei bis zum
Flügelrand. Die CuP-Kreuzung wird also als Längsaderabschnitt gedeutet, während die
Subdiskoidalader als Querader interpretiert wird. Der konvexe freie Längsaderabschnitt
zwischen Flügelbasis und CuP-Kreuzung kann entweder als sekundärer rückwärtiger Ast
gedeutet werden oder als eigene Längsader (AA), welche bei der CuP-Kreuzung mit der
anderenAder (CuA)verschmilzt. Die erstere Variante wurdevon TILLYARD (1926, 1928c)
und CARPENTER (1931; nurhinsichtlich der Zygoptera) vertreten, die letztere von RIEK &
KUKALOVA-PECK (1984), BRAUCKMANN & ZESSIN (1989) und ZESSIN (1991).
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Die H)'llothesen a) und c) werden u.a. durch das Flügelgeäder der Kennedyidae I (Abb. 75.),
Libellulidae (Vorderflügel; Abb. 39.-40.) und Isophlebiidae I (NEL et al., 1993; Abb. 22.)
eindeutig f.lsifiziert. Außerdem stehen sie in deutlichem Widerspmch zum Flügelgeäder der
Eugeropteridae I (RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984; Abb. 68.-69.) und haben erhebliche
Schwierigkeiten das Querader-untwische, ausnahmslos konstante Auftreten der CuP­
Kreuzung und der Subdiskoidalader bei allen *Odonata plausibel zu erkären. Ähnlich wie die
Verfechter der Praetracheations-Theorie (COMSTOCK & NEEDHAM, 1898) versuchten
TlLLYARD & FRAsER (1938) und FRAsER (1938a, 1957) die CuP-Kreuzung ("anal crossing"
sensu Fraser) als sklerotisierte Analtrachee zu erklären, die von ihrer Ader separiert wurde und
zur darüberliegendenKonkavaderverschobenwurde, und nunüber die CuP-Kreuzung zu ihrer
Ader zurückkehre. Diese H)'llothese ist jedoch nicht überzeugend, da es keinerlei geheimnis­
vollen Zusammenhang zwischen Tracheen und "ihren" Adern gibt, der erstere zur "Rückkehr"
veranlassen könnte. Außerdem basiert Frasers H)'llothese aufder, meines Erachtens unzutref­
fenden, Ann.hme (siehe Kapitel 5.1. und 5.3.), daß der Flügel im Grundplan der *Odonata
gestielt war. CARLE (1982b) versuchte die Konstanz der Subdiskoidalader mit
funktionsmorphologischen Zwängen ("constraints") zu erklären, da er den Diskoidalnodus
(=verstärkte Sklerotisierungvon distalerDiskoidaladerund gegenständiger Subdiskoidalader)
als stabilisierende Struktur entdeckte. Diesist zwardurchaus überzeugend, aber selbstverständ­
lich nicht zwangsläufig an die Interpretation der Subdiskoidalader als Querader gebunden. Der
Versuch von CARLE (1982b: 47-48), den Verlauf der Flügeladern im Cubitoanalraum von
Isophlebia I durch eine komplexe Atrophierung mit anschließenden Wiederauftauchen der
Analader zu erklären, ist recht unplauSlbel und kann daher die Unzulänglichkeit seiner
Aderhomologisierungnicht beheben. Die Umgestaltung des distalen CuP&AA' in scheinbares
Quergeäder, im Hinterllügel der lsophlebiidae I und im Vorderllügel der Libellulidae, ist
zweifellos einer der überzeugensten Hinweise darauf; daß bei den *Odonata der CuA der MP
entspringt und nicht dem CuP&AA'.

CARPENTER (1931) vertrat H)'llothese a) hinsichtlich der Anisoptera und H)'llothese c)
hinsichtlich der Zygoptera, da er der Meinung war, daß nur bei ersteren eine Konvexader
zwischen Flügelbasis und CuP-Kreuzung, unterhalb der hintersten Konkavadervorhanden sei,
während sie bei letzteren mit dieser basal verschmolzen sein müsse. Aus diesem Grund leitete
er die Anisoptera von den Protanisoptera I und die Zygoptera von den "Protozygoptera" I ab.
TlLLYARD (1935, 1938) schloß sich dieser Auffassung später an, allerdings zu Unrecht, da
FRASER (1938a, 1953, 1955b, 1957) zweifelsfrei nachweisen konnte, daß diese konvexe Ader
bei allen Zygoptera mit dem Flügelhinterrand verschmolzen ist (Abb. 24., 28., 36. und 41.).
Zumindest hinsichtlich Hemiphlebia und der "Calopterygoidea" hatte dies TlLLYARD (1938)
auch bereits selbst erkannt.

Die H)'llothese b) wird nicht nur bestätigt durch das Flügelgeäder der bereits erwähnten
Isophlebiidae I und Eugeropteridae t, sondern auch durch das Flügelgeäder der Kennedyidae I

&Permolestidae t (Abb. 75.), deren CuAvon FRAsER (1957) bedauerlicherweise irrtümlich als
"anal crossing" (hier: CuP-Kreuzung) identifiziert wurde (siehe unten). Auch die Tracheation
könnte durchaus als zusätzliches Indiz in Betracht gezogen werden, da der Tracheenverlauf
recht konservativ ist und mit dieser H)'llothese in Einklang ist. Aus diesem Grunde hatten die
Vertreter der Praetracheations-Theorie, insbesondere TlLLYARD (1917), eine ähnliche inter­
pretation der Aderverläufe des Cubitoanalraumes entwickelt, wie jüngst aufgmnd völlig
andererHinweiseRlEK &KUKALOVA-PECK(1984)undNELetal. (1993). DieH)'llothese, daß
es sich bei der "anal crossing" nichtum eine Querader, sondernum eine mdimentäre Längsader
CuPhandelt wird insbesondere durch die Konstanzdes Auftretensbelegt, die absolutuntwisch
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für eine gewöhnliche Queraderwäre. Außerdemzeigt sich die Längsadernatur auch imVerlauf
dieser Ader bei wenigen rezenten Libellen (NEL et al., 1993: 42), insbesondere in der
Ventralansicht (Abb. 41.).

Das Hauptproblem an der Interpretation von Riek & Kukalova-Peck ist der Umstand, daß
nicht ersichtlich ist wo der freie CuA den verschmolzenen Mediocubitalstamm verlassen soll.,
da sie dieCuP-Kreuzung ausschließlichals CUPund die Subdiskoidalader offenbar als Querader
interpretierten. Die Interpretation der Subdiskoidalader als CuA durch NEL etal. ( 1993) scheint
dieses Problemzu lösenund erklärt zudem die Konstanz des Auftretens dieser Strukturbei den
*Odonata (Hinweis: Die Bezeichnung AA für den distalen CuA der Zygoptera in NEL &
PAICHELER (1994: Fig. I) beruht offensichtlich nur auf einem Lapsus). Nels Untersuchung
beweist außerdem, daß auch der posteriore Ast des CuA (CuA"), welcher bei den Anisoptera
die distale Begrenzung der Analschleife bildet (außer Libelluloidea; siehe Punkt 13.), ein
(sekundärer?) Ast des CuAist undkeinesfalls ein Teil derAnalader.Wiebereits erwähnt wurde
(siehe Punkt 8.) muß es sich bei diesem Ursprung des CuA um eine Synapomorphie (oder
Konvergenz) der "Protozygoptera" l und *Odonata handeln, da er nicht zum Grundplan der
Odonatoptera gehört. Die Evolution des Cubitoanalraumes ist sicherlich das komplizierteste
Phänomen im Flügelgeäder der Libellen und graphisch bedeutend leichter darzustellen als
verbal zu erläutern. Ichhabe daherverschiedene Stadien der Evolution dieses Organkomplexes
abstrahiert, nach charakteristischen Vertretern benannt und die Sequenz dieser Stadien
zeichnerisch dargestellt. Diese evolutionäre Reihe stellt ein Szenario der Evolution des
Cubitoanalraumes im Libellenfiügel dar.

1.) Eugeropteron-Stadium (Abb. 68.)
II.) Geropteron-Stadium(Abb. 69.)
II.) Erasipteron-Stadium (Abb. 70.)
ill.) Meganeura-Stadium (Abb. 71.)

(Ein Spezialfall dieses Stadiums sind die Protanisoptera l :
Ditaxineura-Stadium (Abb. 17.).)

IV.) Zygophlebia-Stadium (Abb. 72.)
(Ein Spezialfall dieses Stadiums sind die höheren Triadophlebiomorpha l :
MitoPhlebia-Stadium (Abb. 73.) und Triadophlebia-Stadium (Abb. 74.).)

V.) Kennedya-Stadium(Abb. 75.)
(Die Verwendung von Kennedya lbezieht sich hier lediglich aufdie Veranschaulichung
desEinfangens des CuA durch dieMPund impliziert keinesfalls eine anzestrale Stellung
der "Protozygoptera" lhinsichtlich der*Odonata !!!. Ein Sonderfallstellt dasPermagrion­
Stadium dar (Abb. 76.), das dem Coenagrion-Stadium sehr ähnelt.)

VI.) Coenagrion-Stadium (Abb. 77.)
VII.) Anisoptera-Stadien (Abb. 78.)

(Tarsophlebia-Stadium (Abb. 78.a), Isophlebia-Stadium (Abb. 78.b), Heterophlebia­
Stadium (Abb. 78.c), Gomphus-Stadium (Abb. 78.d).)

Zum Vergleich ist in Abb. 67. das Flügelgeäder von Bojophlebia, also einem frühen
Stammgruppenvertreter der Ephemeroptera, ebenfalls schematisch dargestellt.

ImVorderllügel aller Petaluridae, mancher Gomphidae und aller l.J.1>elluloidea sowie in beiden
Flügelpaaren der Aeschnidiidae lund mancher Gomphidae (Gomphoidini sensu CARLE, 1986)
scheint sich die hinterste konvexe Ader basal der Subdiskoidalader zu gabeln und deren
anteriorer Ast nicht zur Analecke, sondern zur Basalecke der Trigonalzelle zu verlaufen
(Abb. 14., 16., 23. und 39.-40.). Ein Vergleich mit den übrigen Anisoptera zeigt jedoch,
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daß es sich hierbei um eine sekundäre Bildung handeh, welche aus einer Cubitoanalquerader
hervorgegangen ist (siehe Kapite14.1.15.; Abb. 16.,34. und 78.) und somit nicht als AAo
bezeichnet werden soihe, wie dies von NEL & MARTINEZ-DELCLOS (1993) vorgeschlagen
wurde. Ich hahe den Terminus "Pseudo-Analis", analog zur Pseudo-ScP, fiir treffender. Die
sekundäre Natur dieser Ader hatten im Übrigen bereits COMSTOCK & NEEDHAM (1898) und
TILLYARD (1917: Fig. 20) richtig erkannt. Diese sekundäre Gabelung wurde sicher mehrfach
konvergent gebildet, da sie nicht zum Grundplan der jeweiligen Taxa zu gehören scheint und
ist stets korreliert mit einer transversalen Verlängerung der Trigonalzelle. Der tatsächliche
Verlaufdes CuP&AA' ist imVorderflüge1 der Libellulidae zusätzlich dadurch verschleiert, daß
diese Ader den Charakter von Quergeäder angenommen hat (Konvergent zu den
Isophlebüdae t). Obwohl es sich hierbei zweifellos um eine sekundäre Erscheinung handeh, ist
die Diskontinuität zwischenAnaladerund CuA ein deutlicher Hinweis aufden Einfang des CuA
durch die MP (siehe oben).

Bei rezenten Anisoptera liegt der CUP und somit die Basalseite der Subdiskoidalzelle
niemals deutlichbasal dem Ursprung der AA2b und niemals distal dem Ursprung der AAlb, und
ist daher auch bei Formen mit zahlreichen Cubitoanalqueradem stets zu identifizieren. Die
scheinbareÄderung der Cubitalzelle, z.B. der Chlorogomphidae, Synthemistidae und mancher
Aeshnidae, erweist sich daher als eine Äderung der Subdiskoidalzelle. Obwohl der CuPbei den
Aeschnidiidae t sowie den Po1ythoridae und Calopterygidae, nicht von den übrigen
Cubitoanalqueradem zu unterscheiden ist (Abb. 36. und 38.), kann deren Vorhandensein basal
und distal des CuP aus dessen Lage bei den nächstverwandten Gruppen abgeleitet werden.

Beider scheinbaren CuP-Kreuzung amPetiolus der Mitophlebüdae t(Abb. 73. ) kann es sich
nicht um den CuP handeln, da bei dieser Familie CuA, CUP und AA mit der MP sekundär
versclunolzen sind. Es muß sich daher bei dieser "Querader" um die AA handeln, die an dieser
Stelle in den versclunolzenen Mediocubitalstamm eintritt.

Umgekehrt ist die Sachlage bei den permischen "Protozygoptera" t, deren extrem basal
gelegene "postcubital crossvein" pcv (sensu TILLYARD, 1938 und FRAsER, 1957) in Wahrheit
die CuP-Kreuzung ("anal crossing" sensu Tillyard und Fraser), also der CUP, zu sein scheint
(Abb. 75.). Dies zeigt sich u.a. an der Tatsache, daß diese Ader eine sehr ähnliche Lage und
Gestah besitzt wie die CuP-Kreuzung der meisten Zygoptera. Die vermeintliche CuP­
Kreuzung der "Protozygoptera" t (FRAsER, 1957) ist homolog der Subdiskoidalader ("discal
brace" sensu Carle) der *Odonata und somit ein Teil des CuA (BECHLY, in Vorber. a; NEL et
al., im Druck). Diese neue Interpretation (Abb. 75.), welche eigentlich einen "Rückfall" in die
Tillyardsche Interpretation des Verlaufes dieser Ader darsteih (TILLYARD, 1925a, 1928c;
CARPENTER, 1931;vergl LINDLEY, 1978und CARLE, 1982b), wird empirisch gestützt durch
die Tatsache, daß diese Ader etwas distal des Arculus gelegen ist, während sich die CuP­
Kreuzung aller übrigen Odonata stets deutlich basal des Arculus befindet. Außerdem ist diese
Ader extremschrägliegend, d.h. dercharakteristische Z-formigeDoppelknick ("kink") des CuP
ist nicht ausgeprägt. Diese langgestreckte Ader hat daher zweifellos den Charakter einer
Gabelung des Cubitomedialstammes. Entscheidend ist zudem der Umstand, daß diese Ader
deutlich konvex ist und völlig fließend in den CuA übergeht, während der CuP eine konkave
bis (sekundär) neutrale Korrugation besitzt und kaum ohne "Unregelmäßigkeiten" (meist
Knicke) in den CuA übergeht. Aus dieser neuen Interpretation folgt u.a. auch, daß die
vermeintliche Subquadrilateralzelle der "Protozygoptera" t (FRAsER, 1957) nicht homolog der
Subquadrilateralzelle der übrigen Odonata sein kann, da sie basal anstatt distal durch den CuA
begrenzt wird. Die distale Begrenzung dieser Zelle wird von einer Schrägader gebildet
(Abb. 75.), die TILLYARD (1925a) und PRITYKINA (1981) als cu-a (= Cubitoanalquerader)
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bezeichnet wurdeundvon Tn..LYARD (l928c) flilschlich mit der Subdiskoidalader (= sdv sensu
Tn..LYARD, 1928b)homo1ogisiertwurde. Diesgiltvermutlich auchfiirPermagriont(Abb. 76.),
bei der die Ähnlichkeit mit der Subdiskoidalader (= CuA) der *Odonata nur daduch sehr
vergrößert ist, daß diese Schrägaderhiertatsächlichunterhalb der Spitze deroffenenDiskoidalzelle
gelegen ist (NEL et a1., im Druck). Wegen dieser großen Ähnlichkeit mit den *Odonata wurde
die Gattung Permagriont wurde von Tn..LYARD (1928b), FRASER (1957), COMPTE SART
(1971) und WOOTTON (1972) nicht zu den "Protozygoptera" t, sondern bereits zu den
Zygoptera (Coenagrionoidea) gerechnet. HENNIG (1969) und RIEK (1976) zeigten aber, daß
dies nicht berechtigt ist, da Permagriom bestenfalls ein Stammgruppenvertreter aller rezenten
Odonata gemeinsamseinkönne unddies auchnurwennFrasers Hypothese eines zygopteroiden
Ahnen der *Odonata zuträfe.

Aufgrund ähnlicher Argumente muß auch die "postcubital crossvein pcv" (sensu Tillyard
und Fraser) der rezenten Platystictidae als homolog der CuP-Kreuzung ("anal crossing" sensu
Tillyard & Fraser) angesehen werden (Abb. 49.). Die angebliche "anal crossing" (hier: CUP­
Kreuzung) der Platystictidae scheint lediglich eine normale Querader zu sein, welche an der
Bildung einer Pseudo-Subquadrilateralzelle beteiligt ist. Diese Zelle ist sehr ähnlich einer
konvergenten Bildung bei Tarsophlebiopsis t, liegt aber nicht zwischen CuP&AA' und
Flügelbinterrand, sondern zwischen MP&CuA und Flügelbinterrand. Ein deutliches Indiz
gegen eine Homologie der Subquadrilateralzelle der Platystictidae mit deIjenigen der übrigen
Odonata ist auch die Tatsache, daß dieseZelle distalnicht durchdenfreien CuA(Subdiskoidalader
= "discal brace" sensu Car1e) begrenzt wird, wie dies bei allen anderen *Odonata ausnahmslos
der Fall ist. Dies bedeutet, daß der CUP&AA' bereits mit der MP&CuA verschmelzen würde,
anstatt mit dem freien CuA wie bei allen übrigen Odonatoptera. Dies hatte bereits FRASER
(1938a) festgestellt und zudem beobachtet, daß die "Analader" der P1atystictidae von der
Flügelbasisbiszur Spitze derDiskoidalzelle (Subdiskoidalader = CuA) mit demFlügelbinterrand
verschmolzen ist, allerdings ohne die logische Schlußfolgerung aus dieser Beobachtung zu
ziehen. Das in Frasers Publikation abgebildete Flügelgeäder der Platystictide Drepanosticta
zeigt sogar sehr deutlich, daß es sich bei den Adern, die Fraser als "anal crossing" (hier: CUP­
Kreuzung) und "anal brace" (sensu Fraser, nec Riek & Kukalova-Peck) identifizierte, ohne
jeden Zweifel nur um gewöhnliche Queradern handeln kann.

Fazit: Sowohlbei den "Protozygoptera" t als auchbei den rezentenPlatystictidae ist dieLage
und Gestalt des vermeintlichen CUP derart unähnlich dem Zustand anderer Odonatoptera, daß
eine Homologie sehr zweifelhaft ist, da schon das Kriterinm der topographischen Homologie
nicht gegeben ist. Da außerdem bei beiden Gruppen eine Struktur vorhanden ist, welche die
Kriterien einer topographischen Homologie mit dem CuP anderer Libellen perfekt erfiillt, ist
eine entsprechende Homologisierung nicht nur die plausibelste Hypothese, sondern auch die
sparsamste Hypothese, da sie eine ganze Anzahl von ad hoc Annahmen zur Erklärung der
erwähntenUnähnlichkeiten entbehrlichmacht. Zubeachtenist dabei aber, daß die Tatsache, daß
Tillyard diese Strukturals "postcubitalcrossvein" (=pcv)bezeichnete, nicht dasgeringste damit
zutun hat, daß diese Struktur nunmehr als homolog dem Cubims posticus (= CUP) betrachtet
wird. Tillyard interpretierte diese Ader nicht als Längsader, sondern als Querader, welcher er
"postcubital crossvein" nannte weil sie unterhalb einer Längsader liegt, die er irrtümlich als CU2
bzw. CuP interpretierte, die gemäß RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) in der vorliegenden
Arbeit jedoch als MP interpretiert wird.

CARPENTER (1931) glaubte, daß die perrnischen Protanisoptera t keine "anal crossing"
(hier: CuP-Kreuzung) besäßen, was von FRAsER (1957) bezweifelt wurde. In der Tat besitzen
alleProtanisoptera t zumindest zwei schräge "Queradern" zwischen der hintersten Konkav- und
Konvexader (Abb. 17.). Entsprechend den oben erläuterten Hypothesen kann es sichbei diesen
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beiden "Queradem" nur um den CuP (CuP-Kreuzung) und den CuA handeln. Bei Vorhanden­
seinvonmehr als zwei dieser schrägen "Queradern" (z.B. Polytaxineura I) ist der CuAoffenbar
stets diejenige "Querader",welche direktbeieinerdeutlichenBiegung derhinterstenKonvexader
liegt, während die direkt basal davon gelegene "Querader" den CUP darstellt (Abb. 17.). Erstere
hatte FRAsER (1957) fälschlich fiir die CuP-Kreuzung ("anal crossing" sensu Fraser) gehalten.
Bei vielen "Protodonata"l sind ebenfiills zwei deutlich schräge "Queradem" in diesem Bereich
zu finden (z.B. Erasipteront, Paralogus I, Oligotypus I, Tupus I), die ebenfiillsmit demCUP und
CuA zu homologisieren sind, was insbesondere durch das Flügelgeäder der
"Eugeropteridae" 1 offensichtlich wird. Bei einigen abgeleiteten Meganeuridae 1 (z.B.
Megatypus I, Meganeura I, Meganeuropsis I) ist nur eine solche schräge Ader zu finden, was
im Falle von Megatypus schucherti 1 auch deutlich zu erkennen ist (vergi TILLYARD, 1925a:
53-54 und KUKALOVA-PECK, 1991: 161). Bei diesen Formen muß die "CuA-Schrägader"
folglich entwederreduziert oder mit der "CuP-Schrägader" fusioniert worden sein (Abb. 71.).
Wichtig ist die Feststellung, daß die "CuA-Schrägader" der "Protodonata" 1 und
Protanisoptera 1 nicht der Subdiskoidalader (= CuA) der Odonata (einschließlich
"Protozygoptera" 1und Archizygoptera I) homolog ist, da diese aufeinem sekundärem Einfang
des CuA durch die MP beruht (siehe Punkt 8.).

Bei der angeblichen AP der Protanisoptera 1 (CARLE, 1982b) könnte es sich entweder um
den distalen CuP oder um eine simple Interkalarader handeln.

13.) Analschleife:
Bei den Aeshnidae (Abb. 34.), Chlorogomphidae, Synthemistidae, Gomphomacromiidae

und Macromiidae ist die Analschleife mehr oder weniger rundlich und besitzt keine konkave
Interkalarader inderMitte. DieAnalschleife der "Corduliidae" (Abb. 16.),Macrodiplacidaeund
Libellulidae (Abb. 35.) ist dagegen langgestreckt und wird von der konkaven Interkalarader
(Cuspl-; = "midnlJ") in zwei Hälften geteilt. Bei allen Anisoptera wird die Analschleife basal
durch einen sekundären AA-Ast (AAlb +) und distal durch einen primären CuA-Ast (CuA' +)
begrenzt. Da die Lage der Analschleife somit topographisch homolog ist und die Anisoptera
zweifellos eine monophyletische Gruppe bilden, sind die beiden unterschiedlichen Aus­
prägungen der Analschleifen kein gültiges Argument gegen ihre Homologie. Bei den fossilen
Heterophlebiidae 1 verläuft der CuA" parallel zum Flügelrand in Richtung Flügelbasis
(Autapomorphie) und bildet dadurch den posterioren Abschluß einer kleinen Analschleife, die
basal durch die AA2b begrenzt wird (Symplesiomorphie) (NEL et al., 1993). Da die
Heterophlebioidea die Schwestergruppe derAnisopterabildenund eineBasadverschiebung der
AA2b in der Stammlinie der Anisoptera festzustellen ist, stellt dieser Typ der Analschleife
wahrscheinlich die plesiomorphe Merkmalsausprägung dar (Abb. 78.c). Manche Aeshnidae
besitzen zusätzlich ein oder zwei akzessorische Analschleifen postero-basal des eigentlichen
Analschleife (Abb. 34.).

NEL & MARTINEZ-DELCLOS (1993) glaubten, daß die distale Gabelnng des CuA im
Hinterflügel der fossilen Aeschnidiidael nicht homolog sei der Gabelnng des CuA in CuA' und
CuA" der übrigen Anisoptera , sondern deren distaler Gabelnng des CuA'. Sie gelangten zu
dieser Schlußfolgerung aufgrund einer kurzen, konvexen Ader, die bei einigen Aeschnidiidae
schräg vomkonvexen CuA ("Gafi") zu einer konkaven Interkalarader verläuft und von diesen
Autoren als CuA"-Rudiment identifiziertwurde. MeinesErachtens istjedochwahrscheinlicher,
daß es sich bei dieser Sttuktur um eine Schrägader im engeren Sinne handeh (Definition siehe
Kapitel), die eine sekundäre Tracheenversorgung vom CuA zu der Interkalarader Cuspl fiihrt,
die im Übrigen von NEL & MARTINEZ-DELCLOS (1993) unberechtigterweise als Aspll
(Anal Supplement) bezeichnet wurde, obwohl sie die gleiche Lage hat wie das Cuspl
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(Cubital Supplement) derLibel1uloidea(konkaveInterkalaraderzwischen CuAund sekundärem
AA-Ast).

Die sparsamste Interpretation der Merkmalsverteilung fuhrt zu der Schlußfolgerung, daß
die Aufgabelung des CuA bei einigen "Calopterygoidea" (Calopterygidae und Polythoridae,
sowie abberante Exemplare. der Dicteriadidae) eine sekundäre Erscheinung ist, weswegen die
resultierenden Äste als CuAa und CuAb bezeichnet werden sollten (Abb. 36. und 42.). Eine
Homologie dieser Gabelung des CuA mit derjenigen der Anisoptera ist daher sehr unwahr­
scheinlich (contra CARLE, 1982b: Fig. 5.,7. und 8.). Das "Gafi", also der CuA von der Spitze
der Diskoidalzelle bis zur Aufgabelung, ist bei den Anisoptera und den erwähnten
"Calopterygoidea" folglich ebenfal1s nicht homolog.

Die auffiillendeÄhnlichkeit der Stiefel-förmigenAnalschleife imHinterflügelder Libellulidae
("italian loop" sensu TILLYARD, 1914) mit der, vertikal gedehnten, Trigonalzelle des
Vorderflügels (Abb. 35. und 39.-40.), ist wohl am plausibelsten damit zu erklären, daß die
Analschleife im Hinterflügel dieselbe mechanische Funktion hat (WOOTION, 1991), welche
vermutlich im Zusammenhang mit der Spezialisierung auf den fiir Libellulidae typischen
Segelflug steht (Libellulidae = Segellibellen). Dies erklärt dann auch die völlig verschieden
geformtenFlügeldreieckeimVorder- undHinterfiügelderLibellulidae, die allgemein als die am
stärksten abgeleitete rezente uoellMf.milie angesehen werden.

Eine sehr ähnliche Adaption an eine Segelfluglokomotion scheinen auch die fossilen
Aeschnidiidae t besessen zu haben, deren Vorderflügel dem der Libellulidae sehr ähnelt, da
sowohl die Trigonalzelle deutlich gestreckt ist, als auch eine, zur Basalecke der Trigonalzelle
verlaufende, Pseudo-Analis ausgebildet ist (Abb. 39.). Im Hinterflügel der Aeschnidiidaet ist,
im Gegensatz zu den Libellulidae, ebenfalls die Trigonalzelle verlängert, während eine
Analschleife völlig fehlt. Die Hypothese einer bevorzugten Lokomotion mittels Segelflug,
anstatt "Schwirrflug", wird insbesondere daduch plaUS1oeI, daß bei den Aeschnidiidaet genau
diejenigen Strukturen, dievon entscheidender funktioneller Bedeutung fiir den Flatterflug sind
(NEWMAN, 1982; WOOTION, 1991), wie Pterostigma, Nodus und Arculus, reduziert bzw.
vereinfacht wurden (NEL & MARTlNEZ-DELCLOS, 1993). Außerdem kann die Hypothese
einer Segelflieger-Nische das Aussterben der Aeschnidiidaet erklären, die vom überen Jura bis
zur überkreide weltweit mit vielen Arten verbreitet waren, da erst in der überkreide moderne,
perfekt fliegende Vögel (Aves: Neognathae) auftraten (CARROLL, 1993: 360; Ross &
JARZEMBOWSKl in BENTON, 1993) und als Freßfeinde an Bedeutung gewannen (KENNEDY,
1919). Die Aeschnidiidaetwaren als ausgesprochene Segelfliegerbesonders exponierteBeute­
Insekten, da siemeist recht groß undvermutlichauch auffiilliggefärbtwaren. Letzteresläßt sich
durch Analogieschluß aus dem extrem dichten und vielzelligen Flügelgeäder sowie der
Reduktion des Pterostigmas folgern, da sich diese Phänomene rezent insbesondere beiFormen
mit großflächig dunkelgefärbten Flügeln finden (z.B. Megaloprepus, Calopteryx, Diastatops),
die meist zusätzlich einenauffiilligenMetallglanzbesitzen (Schillereffekt durch Interferenzfirrben
auf dunklem Grund). Die Libellulidae haben hingegen ihre Segelflugadaption und oft auch
auffiillig gefärbten Flügel entwickeh ohne dabei an Schwirrflugvermögen einzubüßen, was sie
zu relativ schwer fangbaren Beutetieren macht. Außerdem wurde in der St.mm1inje der
Libel1uloidea der Ovipositor reduziert und somit die zeitaufWendige und somit ge:fiihrliche
endophytische Eiablage durch eine exophytische Eiablage ersetzt, die die Ablage von einer
größeren Zahl von Eiem in deutlich kürzerer Zeit erlaubt. Damit korreliert ist eine deutliche
Erhöhung der F.ianzabl, da die Eier bei Abgabe ins freie Wasser deutlich höhere Verluste
erleiden als beim Ein~echen in schützendes PHanzengewebe. ST. QUENTIN (1962: 185)
erklärte diesen Wechsel derFortpflanzungsstrategie ebenfal1s mit demAuftreten der Vögel als
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Vögel als Freßfeinden. Der hypertrophierte Ovipositor der Aeschnidiidaet zeigt, daß diese
Libellen sehr wahrscheinlich nicht zu dieser Fortpflanzungsstrategie in der Lage waren.
Vermutlich sind die erwähnten Phänomeneursächlich dafur, daß die Libe1lulidaenachEnde der
Kreidezeit die Aeschnidiidaet als dominierende Anisopterengruppe ablösen konnten. Diese
Hypotheseist außerdemauchwahrscheinlicher als ein "zufälliges" Aussterben(NEL, pers. Mitt.
1994) oderdievermeintlichnaheliegendeAnnahme, daß dasAussterben derAeschnidiidaetlnit
dem allgemeinen Faunenschnitt an der K-T-Grenze in Zusammenhang stehen könnte, da die
Aeschnidiidae t das einzige Libellentaxon sind, dessen Aussterben mit der K-T-Grenze
zusammenfJillt (ROSS & JARZEMBOWSKI, 1993; WHALLEY, 1988).

14.) RIEK & KUKALOvA-PECK (1984), KUKALOVA-PECK (1991) und NEL eta!. (1993) haben
den Analrand (= Dorsum) des Flügels sowie die Basalseite des Analdreiecks der Anisoptera,
sicherlich zu Recht mit der AP homologisiert. Sie haben allerdings keine plausible Erklärung
dafur nennen können, daß bei diese Ader bei den rezenten Libellen, namentlich imHinterflügel
der Anisoptera, stets konvex ist, abgesehen von dempauschalen Hinweis, daß es sich dabeium
ein sekundäreErscheinunghandelnmüsse. Diese sekundärkonvexeVerlaufderAPwirdjedoch
dann verständlich, wenn man davon ausgeht, daß die AA", also der erste posteriore Gabelast
der konvexen Analis ant., welcher nur bei den "Protodonata" t vorhanden ist (Abb. 68.-70.. ),
bei den Odonata mit der APverschmolzen ist (Abb. 33.).

15.) Abschließend sei noch eine besondere Hypothese Tillyards erwähnt (TILLYARD, 1928a,
1928c; vergl FRAsER, 1957: 53), die auf der Tatsache beruht, daß bei der australischen
Reliktform Hemiphlebia alle konvexen Adern, mit Ausnahme des RA ohne Tracheen aus­
gebildet werden. Ausgehend von der Praetracheations-Theorie vermutete Tillyard daher, daß
die MA keine primäre Längsader sei, sondern eine sekundäre Schaltader wie der IRI und lR3
(sensu Tillyard) (= IRI und IR2 sensu Riek & Kukalova-Peck). Die Tracheenversorgung der
MA sei bei Hemiphlebia plesiomorph fehlend während die ursprüngliche Trachee der lA,
vermutlich imVerlaufe der Petiolusbildung, verschwunden seiund später durch eine sekundäre
Tracheenversorgung ersetzt worden sei, die bei Hemiphlebia ebenfalls plesiomorph fehle. Der
distale Abschnitt der lA (sensu Tillyard; = CuA sensu Riek und Kukalova-Peck) sei eine
sekundäre Bildung, da die lA ursprünglich nur sehrkurz gewesen sei müsse. Diese Hypothese
hat durch die Falsifikation der Praetracheations-Theorie ihre empirische Grundlage verloren
und ist zudem unvereinbar mit dem Flügelgeäder der frühesten Starnmgruppenvertreter der
Odonatoptera ("Eugeropteridae" t). Außerdem ist das TracheationSDRlster von Hemiphlebia
sicherlich nicht als ursprünglich anzusehen, sondern sekundär vereinfacht aufgrund der
Verzwergung dieser Spezies, die eine der kleinsten bekannten Libellen aller Zeitalter darstellt.

Eine Entscheidung gegen oder zugunsten eines der bisher vorgeschlagenen Systeme kann
ausschließlich erfolgen durch einen Vergleich aller Systeme bezüglich der Plausibilität ihrer
Interpretationen hinsichtlich aller erwähnten Strukturen. Die Tatsache, daß ein System eine dieser
Strukturennicht plausibel erklären kann, machtnochnicht alle anderen Hypothesen dieses Systems
ebenfalls unplausibeL Die Kritik von NEL et al. (1993) an den Sytemen von CARLE (1982b) und
FRAsER (1957) ist daher zwar berechtigt, aber nicht hinreichend begründet. Die Tatsache, daß
Carles System unvereinbar ist mit dem tatsächlich festgestelhen Verlaufder hintersten, konvexen
Primärlängsaderist vollkommenunabhängigvon derFrage, ob Carle die Interkalarader IR2 (sensu
Nel) zurecht als primäre Längsader MA interpretiert hat oder nicht. Ebenfalls unzureichend
begründet ist es, das Systemvon NEEDHAM (1903, 1951) nur deshalb zu verwerfen, weil dessen
Homologisierungen auf der offensichtlich irrigen Praetracheations-Theorie basieren, denn der
Nachweis der Unzuläßigkeit eines Homologiekriteriums widerlegt ja noch nicht die darauf
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aufbauenden Homologiehypothesen (''hypotheses ofhomology are conjectures whose source is
immaterial to their status", PATIERSON, 1982b: 58). Diese können nur dann als widerlegt gelten,
wenn andere, zuverlässigere Homologiekriterien fiir eine andere Homologiehypothese sprechen.

Nur ein einziges der bisher vorgeschlagenen Systeme ist in Übereinstimmung mit allen
empirischen Hinweise bezüglich der erwähnten, strittigen Interpretationen: Es ist das System von
RIEK & KUKALOVA-PECK (1984), allerding mit einigen Ergänzungen von NEL eta!. (1993, und
im Druck sowie pers. Mitt.) und von BECHLY (1993d). Dieses System ermöglicht zudem eine
Homologisierung der Flügeladem aller Pterygota und zwar insbesondere auch zwischen den
Odonata und den Ephemeroptera, deren F1ügelgeäder sich nun aufeinen gemeinsamen Grundplan
zurückfuhren läßt. Letzteres wurde bedeutend erleichtert durch die Entdeckung von
Bojophlebia 1(Abb. 67.), einem sehr ursprünglichen Stammgruppenvertreter der Ephemeroptera
(KUKALOVA-PECK, 1985). Ein tabellarischer Vergleich der in dieser Arbeit verwendeten
Aderterminologie mit den übrigen Terminologien ist in Tabelle 2. und zu finden, außerdem auch
eine graphische Darstellung am Beispiel des Flügelgeäders je einer rezenten Anisoptere und
Zygoptere in Abb. 14., ergänzt durch eine Darstellung der Flügelbasis derrezenten Platystictidae
(Abb. 49.), deren Geäder von mir deutlich abweichend von der traditionellen Auffassung
interpretiert wird.

Das F1ügelgeäder der fossilen "Protodonata" I, Protanisoptera t, "Protozygoptera" t und
Triadophlebiomorpha 1unterscheidet sich noch deutlich vom F1ügelgeäder der rezenten Odonata,
daher ist deren Interpretation in Abb. 17.-18. und 68.-76. dargestellt. Das F1ügelgeäder der
Triadophlebiomorpha t zeigt, neben der Symplesiomorphie eines langen, unreduzierten CUP, eine
ungewöhnliche Autapomorphie im Cubitoanalraum: Bei den stärker abgeleiteten Formen
(Mitophlebiidae t und Triadophlebiidae I) sind MP, CuA, CUP und AA basal miteinander
verschmolzen. Bei den Triadophlebiidae t (einschließlich Piroutetia 1 !) ist der gemeinsame Stamm
dieser vier Adern zudem mit dem Flügelhinterrand (AP) verschmolzen (Abb. 18.).

Die lange Zeit sehr umstrittene Interpretation des stark autapomorph abgewandelten
Flügelgeäders der Archizygoptera 1 (Tabelle 3., Abb. 19.) wurde von NEL &HENROTAY (1992)
weitgehend geklärt. Ich stimme mit der Interpretation dieser Autoren überein, daß der RP2 der
Protomyrmeleontidae 1(= Archizygoptera I) sekundär in zwei Äste (RP2a und RP2b) aufgespalten
ist. Der RP3&4 sollte allerdings, wie bereits ausgefuhrt wurde, besser als RP" bezeichnet werden.
Nicht übereinstimmen kann ich jedoch mit der Interpretation der Nodalquerader als Teil der CP,
da dies eine Aderüberkreuzung der ScP implizieren würde ("forbidden morphology" sensu
RUDWICK, 1972). Ebenfalls fiir unwahrscheinlich und zudem ungerechtfertigt halte ich die
Annahme, daß bei den Archizygoptera 1 der CuA mit der MP verschmolzen sei und der CuP mit
der AA&AP zum F1ügelhinterrand verschmolzen sei (NEL & HENROTAY, 1992: 6). Über­
zeugender scheint mir die alternative Hypothese von ZESSIN (1991), daß bei den
Protomyrmeleontidae 1(außer Triassagrion I) sowohl CuA als auch AA mit dem Flügelhinterrand
verschmolzen sind und der freie CuA nur noch in Gestalt einer mehr oder weniger schrägen
"Querader" zwischen MP und F1ügelhinterrand erhalten blieb (Abb. 19.b). Diese Interpretation
ergibt sich u.a. auch aus einem Vergleich des F1ügelgeäders der ursprünglichen Archizygoptere
Triassagrion 1 (Abb. 19.a) und der "Protozygoptere" Voltzialestes 1 (NEL et a!., im Druck) sowie
den rezenten Platystictidae (Abb. 49.) und Protoneuridae (einschließlich Isosticti.nae), bei denen
analoge Aderreduktionen im Cubitoanalraum vorliegen.
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5.3. GRUNDPLANREKONSTRUKTIONEN UND SZENARIEN:

5.3.1. Die Evolution des Insektenflügeis

Obwohl im Zusammenhang mit der Rekonstruktion des Flügelgeäders im Grundplan der Libellen
die Frage, wie und woraus der Insektenfiügel übexhaupt entstanden ist, keine unmittelbare Rolle
spielt (siehe Kapitel 5.3.2. ), ist dieses Problem generell von großem Interesse und wurde daher in
den meisten Arbeiten zum Grundplanzustand des Flügelgeäders der basalen Pterygotengruppen
ebenfalls diskutiert. Da sich imRahmen der Vorarbeiten zu meiner DiplomaIbeit auch einige neue
Gesichtspunkte zu dieser Fragestellung ergaben, seien diese im Folgenden kurz erörtert.

Hinsichtlich der Evolution des Insektenflügels gJ."t es bislang imwesentlichen zwei gegensätz­
liche Hypothesen:

1.) Die Paranotal-Theorie (MüLLER, 1873-1875; PANCRITIUS, 1884; CALVERT, 1893 (einge­

schränkt); PACKARD, 1898; CRAMPrON, 1916; COMSTOCK, 1918; MARTYNOV, 1925;
SNODGRASS, 1935; LEMCHE, 1940; FORBES, 1943; GRAsSE, 1949; PRINGLE, 1957;
WIGGLESWORTH, 1963; FLOWER, 1964; SHAROV, 1966; HENNIG, 1969, 1981; HAMILTON,
1971, 1972; SEGUY, 1959, 1973 in GRAsSE; WEBER & WEIDNER, 1974;KRISTENSEN, 1975;
WOOTTON, 1976;RAsNITSYN, 1976, 1981;BOUDREAux, 1979;LAGRECA, 1980; QUARTAU,
1986):

Diese Hypothese ist die derzeit vorherrschende Lehrmeinung und besagt, daß die
Insektenflügel aus Paranota, also aus starren, lateralen Auswüchsen (Hautduplikaturen) der
thorakalen Riickenschilder (Terga), entstanden seien und somit auch den Paranota der primär
flügellosenZygentomahomo1og seien. DieParanota sollen als Thermoregulatorenund/oder als
Gleitflüge1 entstanden sein. Für die Paranotal-Theorie wurden die folgenden Argumente
angefiihrt:

a)Paranota sindbeivielenArthropodavorhanden. Beimanchen Acari("on"atidpteromorphs")
sind sie sogar beweglich und dienen als Schutzklappen.

b) Die Paranota derZygentoma (Silberfischchen) ähneln den Flügelanlagen der hemimetabo1en
Pterygoten1arven und haben eine sehr ähnliche Tracheenversorgung über einen Ast der
Beintrachee (WEBER & WEIDNER, 1974; HENNIG, 1986).

c) In der Ontogenese entstehen die Flügelanlagen zunächst als starre, laterale Auswüchse des
Tergum(CRAMPrON, 1916;WEBER, 1933). Die Paranota scheinen also in der Ontogenese
des Flügels rekapituliert zu werden.

d)Es gJ."t eine offensichtliche Homonomie(serielle Homologie)vonmeso- und metathorakalen
Flügelpaaren und prothorakalen Paranota bei vielen kaIbonischen Palaeodictyopteroidea l.

e) Das devonische Fossil Eopterum devonicum I sieht genauso aus, wie man sich den Proto­
Flügel ("steering vane") eines sehr primitiven Pterygotenvorfahren vorstellen könnte
(obsolet; siehe 2. e).

f) GegeneineAbleitungder InsektenflügelausExiten eineshypothetischenbasalenBeinsegInentes
(Epicoxa) sprechen die folgenden Argumente: Es gJ."t keine empirischen Hinweise aufdie
tatsäch1icheExistenz einerEpicoxa (sensuKukalova.Peck)unddie Grundplanrekonstruktion
der ursprüngliche Pterygotenbeine mit 11 SegInenten und mindestens 4 Exiten, wie diese
vonKUKALOVA-PECK (1983)entworfenwurde, widerspricht zudemallenneonto1ogischen
Befunden und der sich daraus ergebenden Grundplanrekonstruktion (MICKOLEIT, pers.
Mitt. 1992; MEIER, 1993). Bei den vermeintlichen Exiten einiger fossiler Insekten könnte
es sich auch um gewöhnliche Domen oder teilweise sogar nur um Artefakte handeln.

184



KAPITEL 5.: Diskussion - Szenarien und Grundplanrekonstruktionen

Die Ontogenese der thorakalen Styli der Archaeognatha (DELANY, 1959) widerspricht der
Interpretation von Kukalova-Peck, nach der diese Exite stets Austülpungen der
Intersegmentalmembran seien (STANICZEK, 1993). Jüngste palaeontologische Befunde
sprechen zudem dafiir, daß derartige Exite weder zum Grundplan der Cmstacea noch zu
dem der MandJ.l>ulata gehören (yVALOSSEK, 1993).

g) Gegen eine Extremitätennatur der Insektenflügel spricht eventuell auch das völlige Fehlen
von Muskeln, die direkt amFlügel ansetzen oder gar in diesen hineinwachsen (VOSs, 1906;
STANICZEK, 1993).

h) Die Paranotaltheorie erklärt die Entstehung der Insektenflügel in Verbindung mit einer
terrestrischen Lebensweise der Larven im Grundplan der Pterygota. Aufgrund der vor­
liegenden empirischen Hinweise ist eine derartige Lebensweise fiir den Grundplan der
Tracheata, Insecta und Pterygota sehr viel plaUSll>ler als eine aquatische Lebensweise
(PRITCHARD et a1, 1993).

2.) Die Pleural-Theorie (OKEN, 1831; GEGENBAUER, 1870; PLATEAU, 1871; PACKARD, 1873;
LUBBOCK, 1883; BRAUER, 1882; LANG, 1888; WOODWORTH, 1906; DüRKEN, 1907, 1928;
BOCHAROVA-MESSNER, 1969, 1971;WIGGLESWORTH, 1973, 1976;MATSUDA, 1976, 1981;
WOOTTON, 1981, 1986; RASNITSYN, 1981 (eingeschränkt); CARLE, 1982c; TRUEMAN, 1990;
KR!STENSEN, 1991; KUKALOVA-PECK, 1978, 1983, 1985, 1987, 1991, 1992):

Die eigentlich schon sehr alte Theorie einer seriellen Homologie von Insektenflügeln und
Abdominalkiemen der Eintagsfliegen wurde injüngerer Zeit insbesondere von Kukalova-Peck

. ausgebaut und mit zahlreichen Argnmenten recht gut begründet. Diese sehr elaborierte
Hypothese von Kukalova-Peck besagt, daß die Flügel der Insekten und die abdominalen
Kiemenblätter der Ephemeropterenlarven seriellhomolog seien und beide Derivatevon Exiten
("Styli") basaler Beinsegmente seien ("leg exite theory"). Es soll sich dabei um die Exite
derjenigen Beinsegmente handeln, die bei den Insekten die Pleura bilden, also der Subcoxa und
eventuelleiner (reinhypothetischen) Epicoxa. Derartige coxale Exite finden sichnoch heute bei
Symphyla und Archaeognatha. Gegen die Paranotal-Theorie und fiir einenpleuralen Ursprung
des Insektenflügels wurden die folgenden Argnmente angefiibrt:

a) Die Homologie der Paranota bei den verschiedenen Arthropodengruppen, selbst innerhalb
der Insekten, ist sehr zweifelhaft, bzw. in einigen Fällen eindeutig widerlegt. So soll es
beispielsweise fossile Pterygotenlarven geben, die am selben Segment sowohl ''Flügel'' als
auch "Paranota" zu tragen scheinen, was deren Homologie logischerweise ausschließen
würde (KUKALOVA-PECK, 1978). Allerdings ist die Interpretation von lateralen Aus­
wüchsen bei fossilen Insekten meist sehr schwierig und oftmals ist eine eindeutige
Identifizierung als Paranota oder Abdominalkiemen (bzw. Flügelchen) nicht möglich.

b) Bei allen fossilen Stammgmppenvertretem der Zygentoma waren die "Paranota" durch
deutliche Suturen vom Tergnm getrennt. Dies und die flügelähnliche Tracheenversorgung
könnten eher fiir die Bildung von "Pseudo-Paranota" durch ein sekundäres Verschmelzen
von Proto-Flügeln und Tergnm sprechen, als fiir die traditionelle Sichtweise einer umge­
kehrten Evolutionsrichtung (KUKALOVA-PECK, 1987).

c) In der Ontogenese aller Pterygota (auch der Odonata) entsteht die embryonale Flügelanlage
nur unwesentlich dorsad des Spiraculums (mit Beziehung zurBeinanlage, BIRKET-SMITH,
1984), wandert an der Pleuralseite weiter nach dorsad und verschmilzt dort sekundär mit
dem Tergnm (TOWER, 1903; BOCHAROVA-MESSNER, 1959, 1969). Bei Drosophila
entsteht die Embryonalscheibe der Flügelanlage aus einer Abspaltung der Beinanlage
(GARCIA-BELLIDO et al., 1979). Die scheinbare Flügelentstehung aus Paranota in der
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Ontogenese ist also offenbar sekundären Ursprungs. Problematisch an dieser Argumenta­
tion ist allerdings die Tatsache, daß in diesem Stadium der Ontogenese Tergumund Pleura
noch kaum chitinisiert sind und somit nicht sicher identifizierbar sind (COMSTOCK &
NEEDHAM, 1898-1899; sowie MICKOLElT pers. Mitt. 1993) Darüberhinaus haben aber
Transplantationsversuche gezeigt, daß die Flügelanlage auch die Bildung der
Flügelgelenksklerite induziert (STENZHORN, 1974; GARCIA-BELLIDO et al., 1979), was
dafiir sprechen könnte, daß diese keine Abgliederungen des Tergums sind. Neuere
Untersuchungen an paläozoischen Pterygoten1arven haben gezeigt, daß diese Larven, in
allen bekannten Stadien der Ontogenese, offenbar vollkommen gelenkige Flügelanlagen
besaßen. Dieswäre ein zusätzlicher Hinweis aufdie sekundäreNatur der frühontogenetisch
ungelenkigen Flüge1anlagen der rezenten Pterygoten1arven.

d) Dieprothorakalen "Paranota" derPalaeodictyoptera I waren offenbarkeine starrenParanota,
sondern bewegliche (!), prothorakale Flügelchen. Die abdominalen "Paranota" sollen laut
Kukalova-Peck Strukturenpleuralen Ursprungs sein. EinigepaläozoischePterygoten1arven
besaßenan denAbdominalsegmentenangeblichBeinchen (Styli),Flügelchen (Kiemenblätter)
und "Paranota" (siehe Punkt a.).

e) Das FossilEopterum devonicumt erwies sich als Uropoden eines Krebses (HENNIG, 1981)
und entfiillt daher als Evidenz fiir die Paranotal-Theorie.

f)DieMuskulatur derabdominalen Kiemenblätter derEphemeropteren1arvenist topographisch
homologisierbar mit der direkten Flugmuskulatur der Insektenflügel und die
frühontogenetischeEntstehung derAbdominalkiemen ähneltdexjenigen derFlügel(DüRKEN,
1928) (contra STANICZEK, 1993). Außerdem sind scheinbare Rudimente eines
"Flügelgeäders" bei den Abdominalkiemen mancher rezenter und vieler paläozoischer
Ephemeropterenlarven vorhanden (contra STANICZEK, 1993). Laut STANICZEK (1993
sowiepers. Mitt. 1994)istdieGelenkungundMuskulaturderEphemeropteren-Larvenkiemen
zu merlonalsarm um eine Homologie mit den entsprechenden Flügelstrukturen plausibel
machen zu können. Unter dem Vorbehalt, daß die Ergebnisse seiner Untersuchungen zur
Ontogenese der Ephemeropterenkiemen imPrinzip mit allen bisherigen Theorienvereinbar
wären, war STANICZEK (1993) der Auffassung, daß die Abdominalkiemen abgewandelte
Pleuropodien darstellen, welche homolog den abdominalen Styli der Archaegnatha und
seriellhomologmit Thorakalbeinen seien. Diese Hypothese steht allerdings imWiderspruch
zu einer Reihe von paläontologischen und embryologischen Hinweisen, welche von
KUKALOVA-PECK (1978, 1983) zusammengefaßt wurden.

g) Die Intemeuronen der ersten drei Abdominalsegmente feuern ebenfalls Flugimpulse
(ROBERTSON et al., 1982; ROBERTSON, 1987). Da die Ganglien der ersten drei
Abdominalsegmente bei vielen Pterygota mehr oder weniger mit den Thorakalganglien
verschmolzen sind, wäre das Feuern von Flugimpulsen möglicherweise auch durch einen
sekundären Funktionswechsel plausibel zu erklären.

h) Die homeotischePodoptera- und Tetraltera-MutationbeiDrosophilamelanogaster soll laut
GoLDSCHMIDT (1952), KUKALOVA-PECK (1983) und TRUEMAN (1990) fiir eine
Extremitätennatur der Flügel sprechen. Während es mir fiir die Antennapedia-Mutation
nochverhältnismäßig plausibel erscheint (BOUDREAux, 1979), darin ein zusätzliches Indiz
fiirdie HomologievonAntennenundExtremitätenzu sehen, erscheint mirdie Interpretation
der Podoptera-Mutation zumindest als wesentlich problematischer. Goldschrnidts Hypo­
these einerHomologievonFlügelundBein ist schon allein durch das gleichzeitigeAuftreten
beider Strukturen im Meso- und Metathorax widerlegt, es sei denn man greift auflängst
überholte Vorstellungen zurück,welche davon ausgingen, dasjedes Thorakalsegment zwei
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verschmolzenen Abdominalsegmenten entspräche. Die Interpretation der beinartigen
Flügelmutationen als Exite oder Enclite des entsprechenden Thorakalbeines (TRUEMAN,
1990) ist vermutlich die einzig haltbare Interpretation, falls man homeotischen Mutationen
überhaupt irgendeinephylogenetischeAussagekraft zugestehen darf;wasich eherbezweifele.

i) Funktionsmorphologische und evolutionsbiologische Überlegungen machen die Entstehung
vonFlugorganenausBlattkiemenplausibel, da diese imGegensatzzuParanotapraedisponiert
sind durch den Besitz von Gelenkung und direkter Musku1atur. Zudem hat(te) die
Bewegung der Blattkiemen nicht nur respiratorische, sondern bereits lokomotorische
Funktionen. EineEvolutiondesFlügelapparatesausunbeweglichenGleitflügelu("Paranota")
ist funktionell praktisch unmöglich, da ein Flatterflug nicht mit der bloßen auf und ab
Bewegung einer starren Tragfläche funktioniert, sondernnur mit einer flexiblen Tragfläche
mittels komplexer Rotationen, Pronationen und Supinationen, welche widerum einen
entsprechenden Gelenk-Muskel-Apparat voraussetzen. Es kann daher mit an Sicherheit
grenzender Wahrscheinlichkeit davon ausgegarigen werden, daß der Flugapparat der
Insekten nur aus einer Struktur hervorgehen konnte, die aus anderen adaptiven Gründen
bereits die entsprechenden Gelenke und Muskelu ausgebildet hatte.

(Theoretischer Einschub: Dieses Beispiel zeigt sehr anschaulich welche Rolle die
Funktions- und Konstruktionsmorphologie in der Evolutionsbiologie spielen kann und
welche nicht. Sie kann sehr wertvoll sein hinsichtlich der Entscheidung zwischen unter­
schiedlichen Evolutionsszenarien, unter Voraussetzung der gleichen Phylogenie. Sie kann
und sollte jedoch keinen Einfluß auf die Rekonstruktion der phylogenetischen
Verwandtschaftsbeziehungen haben (RIEpPEL, 1988: 167; contra GurMANN et al., 1975,
GurMANN, 1977 und VOGEL, 1989) und sie ist auch nur von sehr begrenztem Wert als
Lesrichtungskriterium (Ax, 1988: 82-85).)

Obgleich eine Reihe von "guten" Argumenten fiir die Richtigkeit der Pleural-Theorie zu sprechen
scheintund die Variantevon Kukalova-Peckbereits Eingang in neuere Lehrbücher fand (GRUNER,
1993: 1033), ist diese Hypothese noch immer sehr umstritten. Insbesondere die Tatsache, daß die
Pleuraltheorie eine aquatische Lebensweise (zumindest der Larven) im Grundplan der Tracheata,
Inseeta und Pterygota voraussetzen muß (RIEK, 1971; STYS & SOLDAN, 1980; KUKALOVA­
PECK, 1978, 1983;WOOTTON, 1988), istnichtnur imWiderspruch zur sparsamsten Interpretation
dieses Merkmals, sondern auch unvereinbar mit den meisten übrigen paläontologischen und
neontologischen Befunden (PRITCHARD et al., 1993; vergl. auch CALVERT, 1929).

Eine plausible Lösungsmöglichkeit fiir die widersprüchlichen Befunde und Hypothesen könnte
eine Synthese aus beiden erwähnten Theorien sein, nämlich die Annahme, daß Insektenflügel zwar
seriell homolog sind mit Ephemeropteren-Abdominalkiemen, daß aber beide Strukturen aus
Paranota hervorgegangen sind, welche im Grundplan der Inseeta bereits durch Suturen vom
Tergum getrennt waren. Aus dieser Arbeitshypothese, die im Prinzip aufGEGENBAUER (1870)
zurückgeht, könnte das folgende Evolutionsszenario abgeleitet werden (vergI. WOODWORTH,
1906und CARLE, 1982c): Der oberdevonischeAhne derPterygota war einZygentomen-ähuliches
terrestrisches Insekt mit Paranota an den Thorakal- und Abdominalsegmenten und serni-ampluoi­
scher Lebensweise, vergleichbar den Leptopodomorpha (Inseeta: Heteroptera). Die Nachfahren
dieses "Ahnen" gingen sukkzessive dazu über, ihre Jugendstadien sekundär ins Süßwasser zu
verlegen und die Paranota zu Blattkiemen umzugestalten. Mit zunehmender Perfektionierung
dieser Kiemen wurden diese aktiv beweglich; zunächst nur zur Ventilation, später auch zu
LokomotionimWasser. In den äheren, terrestrischen Stadienwurden dieabdominalenKiemenblätter
zurückgebildet, währenddiethorakalenKiemenblätter durchChitinisierung, GeäderundKormgation
versteift wurden und als thermoregulatorische Organe beJ.oehalten, die zunehmend auch zum
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Gleitflug verwendet wurden. Da ein Gelenk- und Muskelapparat nun vorhanden war, konnte der
passive Gleitflug sukkzessive durch einen aktiven Flatterflug ergänzt werden (analog zur Theorie
der Evolution des Vogelflugvermögens nach WELLNHOFER, 1989; contra CARROLL, 1993),
wobei die Lokomotionsfunktion von den "Flügeln" des Meso- und Metathorax übernommen
wurde, während die aerodynamisch störenden "Flügelchen" des Prothorax imLaufe derEvolution
reduziert wurden. Mit der Entstehung von echten Larvenstadien (Metamorphose) kam es zu einer
sekundär ungelenkigen Anlage der thorakalen Flügel, da diese ihre ursprüngliche Funktion als
Kiemen nun verloren hatten und erst im terrestrischen Adultstadium beweglich sein mußten.
Teilweisewurden auchdie abdominalenKiemenreduziertund durchandersartigeKiemenstrukturen
und Lokomotionsarten ersetzt oder die aquatische Lebensweise der Larven ganz aufgegeben. Die
Tatsache, daß entsprechend diesem Szenario die Larvenstadienin der Stammlinie derPterygota ins
Süßwasser verlegt wurden und die Adulten aktiv flugfJihig wurden, könnte durchaus in engem
Zusammenhang mit der Evolution der Spinnen stehen, die sich wiederum durch die Erfindung von
komplexen Fangnetzen an ihre Beute anpaßten und zusammen mit den neopteren Insekten und
angiospermen Blütenpflanzen ab der Oberkreide eine enorme Radiation erlebten. Dieses Szenario
ist sowohl vereinbar mit den meisten der Hinweise fiir die Paranotal-Theorie, als auch mit
denjenigen der Pleural-Theorie. Zudem vermeidet es eine Reihe von Widersprüchen beider
Theorien und ist auch in Übereinstimmung mit dem Grundplan der Tracheata und Inseeta (u.a.
terrestrische Larven mit offenen Tracheen), wie er sich aus der Sichtweise der Phylogenetischen
Systematik darstellt.

5.3.2. Das Flügelgeäder im Grundplan der Pterygota

Wie bereits erwähnt wurde stellen die widersprüchlichen Hypothesen zur Evolution des
Insektenfliigels glücklicherweise kaum ein Problem fiir die Rekonstruktion des Flügelgeäders im
Grundplan der Pterygota und der *Odonata dar, denn da alle Zweifel an der Monophylie der
Pterygota (LEMCHE, 1940;LAGRECA, 1980;MATSUDA, 1970, 1981) eindeutigwiderlegt werden
konnten (WIGGLESWORTH et a1., 1963; HENNIG, 1969, 1981, 1986; HAMn..TON, 1971, 1972;
WEBER&WEIDNER, 1974;KRISTENSEN, 1975, 1981,1989, 1991; BOUDREAux, 1979;CARLE,
1982; KLAUSNITZER & RICHTER, 1981; KUKALOVA-PECK, 1978, 1983, 1991, 1992; RIEK &
KUKALOVA-PECK, 1984; MlNET & BOURGOIN, 1986; PFAU, 1986, 1991), ist die Frage der
Flügelentstehung fiir diese Grundplanrekonstruktion weitgehend bedeutungslos.

Für die Rekonstruktion von Grundplänen glot es ganz allgemein zwei unterschiedliche Ansätze:

1.)Die spekulative Grundplanrekonstruktion aufgrundaprioriangenommenerEvolutionsszenarien.
Diese Formder Grundplanrekonstruktiongehthäufig dereigentlichen Verwandtschaftsanalyse
voraus oder ist zumindest relativ unabhängig von deren Ergebnissen.

2.) Die Grundplanrekonstruktion auf der Grundlage der festgestellten phylogenetischen
Verwandtschaftsbeziehungen, bzw. der erhaltenen Kladogramme. Diese Form der
Grundplanrekonstruktion ist folglich der kladistischen Analyse stets nachgeordnet.

Aus erkenntnistheoretischen Gründen ist meines Erachtens die zweite Alternative ("kladistische
Grundplanrekonstruktion") eindeutig zu bevorzugen. Bislang glot es aber keinerlei derartige
Grundplanrekonstruktionen fiir den letzten gemeinsamen Vorfahren der rezenten Libellen
(Kronengruppen-MonophylumOdonata= *Odonata)und den letztengemeinsamen Vorfahren der
Odonatoptera (Pan-Monophylum Odonata = "Protodonata" t & *Odonata).
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Logischerweise besteht ein engerZusammenhang zwischen der Rekonstruktion des Flügelgeäders
imGrundplan der Libellenund der Frage der Homologie des Flügelgeäders aller Insekten, also der
Frage nach dem Grundplan des Insektenflügels.

Hinsichtlich des Flügelgeäders im Grundplan der Pterygota gibt es eine ganze Reihe verschie­
dener Hypothesen (AooLPH, 1879; REDTENBACHER, 1886; COMSTOCK & NEEDHAM, 1898;
COMSTOCK, 1918; LAMEERE, 1922; FORBES, 1943; SNODGRASS, 1935, 1952; SEGUY, 1959,
1973 in GRAsSE; CARPENTER, 1966, 1992; HAMILTON, 1971, 1972; HENNIG, 1969, 1981;
CARLE, 1982c; KUKALOVA-PECK, 1978, 1983, 1991), die hier nicht näher erörtert werden
müssen, danurdie letzten dreiRekonstruktionenaufderMethodik derPhylogenetischen Sytematik
beruhen. Diese drei Hypothesen stimmen imwesentlichen überein, da sie alle davon ausgehen, daß
im Grundplan der Pterygota eine bestimmte Anzahl von ahernierend konvexen und konkaven
Längsademvorlag (Praedeterminations-Theorie), deren Zwischenräume durch ein Archaedictyon
gefiillt waren. Dievorliegende Arbeit stützt sich weitgehend aufdie Grundplanrekonstruktion von
KUKALOVA-PECK (1983, 1991) und KUKALOVA-PECK & LAWRENCE (1993), welche das
Flügelgeäder der fossilen und rezenten Pterygota am umfassensten und detailliertesten erklärt;
allerdings meines Erachtens trotz ihrer großen PlauSibilität noch der Bestätigung durch eine
kladistische, also auf einer Parsirnonie-Analyse basierenden, Grundplanrekonstruktion bedürfte.
Die Existenz eines Längsaderpaares anterior der Costa (Praecosta ant. und post. sensu Kukalova­
Peck) hahe ich jedoch für fraglich (siehe Kapitel 5.1.). Die Rekonstruktion von Kukalova-Peck
gründet sich aufderAnnahme einesfacherartigen "Urflügels" (ADOLPH, 1879; CARLE, 1982b)und
somit aufeiner Homologisierung des Geäders aufgrund der konvexen/ konkaven Orientierung der
Adem (REDTENBACHER, 1886; LAMEERE, 1922) sowie auf die Merkmalsveneilung bei den
fossilen und rezenten Taxa. Der altemative Ansatz von COMSTOCK & NEEDHAM (1898), die
Tracheation der Flügelanlagen zur Homologisierung des imaginalen Flügelgeäders zu verwenden
("pretracheation theory"), ist inzwischen obsolet, da u.a. von FRASER (1938a), KUKALOVA-PECK
(1978) und CARLE (1982b) überzeugend belegt werden konnte, daß Tracheen keineswegs die
Flügeladem vorbilden oder deren anzestralen Verlauf rekapitulieren (siehe Kapitel 5.2.). Eine
Homologisierung des Flügelgeäders mittels des Tracheationsmusters, die z.B. auch noch von
HAMILTON (1971, 1972) vorgenommen wurde, ist folglich nicht hahbar.

Auffiillig ist die Tatsache, daß die Vertreter der Praetracheations-Theorie id.R. von einem
"Urflügel" mit weniger zahlreichen Längsadem ausgehen und folglich das aderreiche Flügelgeäder
der "Palaeoptera" (nichtunbedingt auch das aderreichere Flügelgeäder innerhalb der *Odonata)für
abgeleitet hahen (Evolution durch Aderaddition), während die Vertreter der Praedeterrninations­
Theorie das Flügelgeäder der "Palaeoptera" für ursprünglich hahenund aderarme Flügelgeäder als
abgeleitet ansehen (Evolution durch Aderreduktion). Diese letztere Ansicht hat sich inzwischen
allgemein durchgesetzt; wobei damit keineswegs ausgeschlossen wird, daß Interkalaradem und
Queradem nicht als abgeleitete Strukturen neu entstehen können. Es wird lediglich davon
ausgegangen, daß die Anzahl der primären Längsadem im "Urflügel" praedeterminiert war und
dieser ein reichesZwischengeäder (Archaedictyon) besaß; die Hauptrichtung der Evolution fiihrte
von diesem polyneuralen Grundplanzustand durch Aderreduktionen zu den abgeleiteten,
oligoneuralen Flügeigeädern. Im Einzelfall können jedoch durchaus auch neue sekundäre Adern
aufgetreten sein, niemals aber primäre Längsadem (siehe Kapitel 5.1. ). Letzteres stellten allerdings
auch COMSTOCK & NEEDHAM (1898-1899: 770) fest, die die primären Längsadem als "principal
veins bezeichneten.
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5.3.3. Das Flügelgeäder im Grundplan der Odonata

Eine Reihe von früheren Vorstellungen über die Evolution der Libellen und somit auch des
Flügelgeäders in deren Grundplan, waren teilweise beein.flußt durch die irrige Auffassung, daß die
palaeozoischen Palaeodictyopteroideat (insbesondere die Megasecopterat) als die direkten Vor­
fahren der LJ.1>ellen anzusehen seien (Abb. 2.) (WOODWORTH, 1906; HANDLIRSCH, 1906-1908,
1926-1930; LAl\.fEERE, 1922; TILLYARD, 1925a, 1928c; MARTYNOV, 1938; TILLYARD &
FRASER, 1938-1940; FRAsER, 1954, 1957). Durch die Entdeckung, daß alle Groppen der
Palaeodictyopteroideat, einschließlich der Megasecoptera t, stechend-saugende Mundwekzeuge
(Haustellum) alsgemeinsames, hochabge1eitetesMerkmal(Synapomorphie)besaßen (KUKALOVA,
1970; KUKALOVA-PECK, 1991), steht die Monophylie der Palaeodictyopteroideat außer Zweifel,
was folglich deren Status als direkte Vorfahren der Libellen ausschließt (CARLE, 1982b).

Hinsichtlich desFlügelgeädersimGrundplan derLibellen ist derHauptstreitpunkt, ob die letzte
gemeinsame Stammart der rezenten Odonata einen zygopteroiden oder einen anisozygopteroiden
Flügeltyp hatte. Mit zygopteroiden Typus sei hier stets ein gestieher Flügel, mit nur zwei
Antenodalqueradem und basal liegendem Nodus bezeichnet; ein anisozygopteroider Typus
bezeichnet hingegen einen ungestiehen Flügel, mit zahlreichen Antenodalia und einem median
gelegenem Nodus.

Ein zygopteroider Typus im Grundplan der *Odonata wurde von TILLYARD (1917, 1925a,
1926, 1928c), KENNEDY (1920), FRAsER (1940, 1945,1954, 1957), ASAHINA (1954), HENNIG
(1969,1981, 1986),PFAU(1975, 1986, 1991),LOHMANN(1981,pers.Mitt.1993),ROWE(1987:
106); BRAUCKMANN & ZESSIN (1989), ZESSIN (1991) und TRUEMAN (1991, und pers. Mitt.
1992) vetreten. CORBET (in: ROWE, 1987: 46) bemerkte dazu folgendes: "A view generally
accepted today isthat the Anisoptera, in their descent fromthe extinct Protodonata, passed through
a zygopterous stage".

Ein anisozygopteroider Typus im Grundplan der *Odonata wurde, allerdings mit teilweise sehr
unterschiedlichenArgumenten, von HANDLIRSCH (1906-1908), MUNZ(1919),KENNEDY(1919),
SCHRÖDER(1925: 428), HEYMER(1973),PRITYKINA(1980), CARLE(1982b, 1982d)undCARLE
& WIGHTON (1990) vertreten. Auch SELYS (1854), KOLBE (1881, 1884), REDTENBACHER
(1886), CALVERT (1893) und insbesondere NEEDHAM (1903) scheinen eher der Annahme eines
anisozygopteroiden Typusnahegestanden zuhaben, da sie die "Calopterygoidea" als "primitivste"
Groppe der Odonata ansahen. NEEDHAM (1903) hat zudem explizit zwischen ursprünglichen und
abgeleiteten Merkmalen unterschieden und zählte eine distale Nodusposition und den Besitz
zahlreicher Antenodalia zu den ursprünglichen Merkmalen der Odonata. CARLE (1982b) ist bisher
allerdings der einzige Autor dessen Grundplanhypothesen auf einer Merkmalspolarisation durch
Außengruppenvergleich mit den Ephemeroptera und "Protodonata" t beruht. Diese Arbeit basiert
allerdingsnicht aufeinerkladistischenParsimonie-Analyseundist auchnicht durcheinphylogenetisch­
systematisches Argumentationsscherna ergänzt. Einige von Carles Hypothesen und Schlußfolge­
rungen sind daher leider nur schwer nachvollziehbar.

TILLYARD (1917, 1928c)undFRAsER(1940, 1954, 1957) kamen zu der Auffassung, daß die
Anisozygoptera & Anisoptera von zygopteroiden Vorfahren herzuleiten seien (Abb 15.), wobei
eine Verbreiterung des Analfeldes (= Cubitoanalfels sensu Kukalova-Peck) dadurch zustande
gekommen sei, daß die Al (= CuA sensu Kukalova-Peck) sich sekundärverzweigt habe. Tillyards
Auffassung basierte aufder Annahme, daß die Al bei der CuP-Kreuzung (= "anal crossing" sensu
Tillyard & Fraser) mit der Basis des CUP (= M & Cu sensu Kukalova-Peck) verschmolzen sei und
daher weder die Anisoptera noch die Zygoptera über eine freie Basis der Analader verfUgen. Als
zusätzliches Argument hierfiir wurde der besondere Verlauf der Analtrachee (= Cubitaltrachee
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BECHLY, dieseArbeit) angefubrt. WährendMARTYNOV (1938) derMeinungwar, daß die rezenten
Odonata auf einen Ahnen zurückgehen, der ein vollständigeres Flügelgeäder besaß als die
"Protozygoptera" t und Protanisoptera t, war CARPENTER (1931) der Auffassung, daß die
Anisoptera von den permischen Protanisoptera t, und die Zygoptera von den permischen
"Protozygoptera" t, abzuleiten seien (Abb. 2.). Carpenter begründete diese Auffassung mit der
vermeintlichen Tatsache, daß die Basis der Al (= CuA) bei den Protanisoptera t & Anisoptera frei
sei, während sie bei den ''Protozygoptera'' t & Zygoptera mit der Basis des CUP (= M & Cu)
verschmolzen sei Tillyard schloß sich dieser Interpretation später an (TILLYARD, 1935, 1938).
FRASER (1940, 1954, 1957) hielt an der ursprünglichen Auffassung Tillyards fest, allerdings nun
mit der Begründung, daß sowohl bei den Anisoptera als auch bei den Zygoptera die Basis der
Analader (sensuFraser) frei sei Die Basis der Analtracheehabe sich dagegen in der Tat an die Basis
des CUP (sensu Fraser) angelagert. Die bei allen fossilen und rezenten Odonata (außer
"Meganisoptera"t)voIhandene "anal crossing" (hier: CuP-Kreuzung) seinur eine simple Querader
("oblique cross vein"), welche von einemZweig der Analtrachee durchzogen wird, die erst danach
in die eigentliche Analader eintritt. Diese angeblicheVerschiebung derAnal-Trachee(sensuFraser)
sah FRASER (1938a, 1957) als das überzeugendste Argument dafur, daß alle rezenten L10ellen auf
einen zygopteroidenVorfahren zurückgefubrt werdenmüssen, da er eineReduktion desAnalfeldes
durch Petiolus-Bildung fiir die plauS10elste Kausalerklärung der Tracheenverschiebung hielt (siehe
auch: LINDLEY, 1978: 332).

DieneueHomologisierung desLibellenflügelgeäders durch RIEK &KUKALOVA-PECK (1984)
macht deutlich, daß keine dergeschildertenAuffassungen aufrechtzuerhalten ist, da sie allesamt auf
unzutreffenden Interpretationen des Geäders basieren. Beispielsweise handelt es sich bei der
sogenannten "anal crossing" keineswegs um eine Querader, sondern um ein "Rudiment" des CUP
(CuP-Kreuzung) (siehe Kapitel 5.2.). Da es sich folglich bei der vermeintlichen Anal-Trachee
(sensu Fraser) um die Cubital-Trachee handeln muß und Media und Cubitus (sensu Riek &
Kukalova-Peck) einen gemeinsamen Stamm haben, liegt in der Tat keinerlei Verschiebung
irgendeiner Trachee vor. Da auch Frasers Argumention hinsichtlich der Signifikanz der "primären
Antenodalqueradern" entkräftet werden konnte (siehe Kapitel 5.1.), müßen somit die beiden
Hauptargumente Frasers als wiederlegt gelten. Gegen Frasers Hypothese sprechen zudem die
folgenden Puukte:

I.) Die Vertreter des zygopteroiden Typus im Grundplan sahen in der Regel die "Calopterygoidea"
als die wahrscheinliche Schwestergruppe der "Anisozygoptera" & Anisoptera an (FRASER,
1957; TRUEMAN, 1991). Aufgrundneuerer Erkenntnisse scheinen die "Calopterygoidea" aber
sehr viel eher die Schwestergruppe der Coenagrionoidea zu sein, welche als gestieltflügelige
Libellen "typische Zygopteren" sind (PFAU, 1991; siehe Kapitel 5.4.).

TI.) Frasers Merkmal "recession ofmidfork and IR3 nearer to the arculns than to the nodus"
(FRASER, 1957)wurde als potentielle Synapomorphie derLestidaeund "Calopterygoidea" mit
den "Anisozygoptera" & Anisoptera in Betracht gezogen (HENNIG, 1968; PFAU, 1975, 1986,
1991). Dies erweist sichjedochalsnichthaltbar, da diesesMerkmalin dieserFormnicht existiert
bzw. falsch formuliert ist. Die entsprechendenAderursprünge liegenbei den "Anisozygoptera"
und Anisoptera ungefiihr an der gleichen Position im Flügel wie bei fast allen Zygoptera,
ausgerechnetmitAnsnabmemancher"Calopterygoidea" undLestidae. Beiden "Anisozygoptera"
& Anisoptera sowie den meisten "Calopterygoidea" , liegen die Adersprünge basal des Nodus,
da dieser etwa in der Flügelmitte gelegen ist. Bei den Zygoptera, mit Ausnahme der meisten
"Calopterygoidea", ist der Nodus hingegen deutlich nach basal verschoben, wodurch die
Aderursprünge distaldesNodus zuliegen kommen. Bei den Lestidaeund denAmphipterygidae
wurden die Aderursprünge sehr weit nach basal verschoben und liegen daher wiederum basal
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des Nodus, trotz dessen basaler Position. Die Tatsache, daß die erwähnten Aderursprünge bei
den Lestidae, "Calopterygoidea" und "Anisozygoptera" & Anisoptera basal des Nodus liegen,
beruht folglich aufvöllig unterschiedlichen Ursachenund stehtin direktemZusammenhang mit
Lageverschiebungen des Nodus selbst. Werden die Positionen der Aderursprünge und des
Nodus als unabhängige Merkmale getrennt erfaßt und durch Außengruppenvergleich, z.B. mit
den Ephemeroptera, die Lesrichtung ermitteh, so ergeben sich keinerlei Hinweise auf eine
Paraphylie der Zygoptera, da alle Übereinstimmungen (z.B. distale Position des Nodus) auf
Symplesiomorphien beruhen. Eine Untersuchung einer großen Zahl von morphologischen
Merkmalen (BECHLY, in Vorber. a) brachte zudemkeinerleineue Hinweise aufeine Paraphylie
der Zygoptera. Es giot daher derzeit keinen Grund die einzigartigen Merkmale der Zygoptera
nicht als deren Synapomorphien zu anzusehen (siehe Kapitel 5.4.).

ill.) Die in dieser Arbeit vorgenommene Homologisierung des Flügelgeäders (basierend aufRIEK
& KUKALOVA-PECK, 19984)läßt aus phylogenetisch-systematischer Sichtnur den Schluß zu,
daß es sichbeidemPetiolusderZygoptera zweifellosumein stark abgeleitetesMerkmalhandeh
(NEL et al., 1993; siehe Kapitel 5.1.; vergl. MUNZ, 1919: 31). Die sehr unterschiedlichen
Aderverschmelzungen im Petiolus der Triadophlebiomorpha t (AA' mit MP und Cu) und der
übrigengestieltflügeligen Libellen (AA' mitFlügeIbinterrand) sind ein (schwaches) Indiz fiir die
Non-Homologie dieser Strukturen. Nimmt man jedoch nur den gestiehen Flügelumriß als
Merkmal, so scheint die sparsamste Optimierung diesesMerkmals aufdasReferenzkladograrnm
(Abb. 10.) in der Tat fiir einen gestiehen Flügel im Grundplan der *Odonata zu sprechen. Da
es sich bei dieser Optimierung jedoch nicht um eine rein kladistische, sondern um eine
evolutionsbiologische (sprich historische) Hypothesenbildung handeh, ist Parsimonie nicht
zwangsläufig als finales Kriterinm an 71] sehen, sondern eine Gewichtung der unterschiedlichen
Hypothesen mittels rationaler Argumente vorzunehmen.

Die Verschmelzung von Cubital- und Medialstamm (M&Cu -) im Grundplan der Odonata
kann nicht auf die Wirkung einer Flügelbasisverengung zurückgefuhrt werden, da diese
Verschmelzung bereits innerhalb der "Protodonata" t stattfand, die einen primär ungestielten
Flügel besitzen.

IV.) Ein Außengruppenvergleich spricht, wie bereits näher ausgefuhrt wurde (siehe Kapitel 5.1.
und 5.2.), deutlich gegen einen zygopteroiden Typus im Grundplan der *Odonata und fiir die
relative Ursprünglichkeit einer distalen Nodusposition und des Besitzes zahlreicher
Antenodalqueradern (CARLE, 1982b; vergl. MUNZ, 1919: 31).

V.)DasFehlenjeglicherfossiler Vertreter der Coenagrionoideaunterhalb des Tertiärmacht Frasers
Hypothese eines zygopteroiden Ahnen der *Odonata sehr unplauSloel (CARLE, 1982b), zumal
zwischen den gestiehflügeligen "Protozygoptera" 1und Triadophlebiomorpha1 (perm, Trias)
und dem allerersten Auftreten von gestiehflügeligen *Zygoptera (Cretacoenagrion I, ein
Stammgruppenvertreter der Lestinoidea im Hauterivium / Untere Kreide) ebenfalls eine
Überlieferungslücke von ca. 125-150 Mio. Jahren klafR. Obgleich die entsprechenden Strata
ansonsten keineswegs arm an Libellenfossilien sind, finden sich in Jura und Kreide keinerlei
Fossilien oligoneuraler und petiolater Odonatoptera, abgesehen von den hochabgeleiteten
Archizygoptera I, die als potentielle Ahnen der *Odonata nicht in Betracht kommen und eine
monophyletische Seitenliniedarstellen (ZESSIN, 1991;NEL &HENRarAY, 1992). Alleübrigen
mesozoischen *Zygoptera(außer Cretacoenagrion t) zählenzumbreitflügeligen"calopterygoid
grade" (CARLE, 1982b); die Mehrzahl der mesozoischen Odonatopterenfossilien sind jedoch
"Anisozygoptera" und basale Anisoptera.

Aus den genannten Gründen vertrete ich (BECHLY, 1993b, 1993d, diese Arbeit) emen
anisozygopteroiden Typus (Definition siehe oben) im Grundplan der *Odonata.
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Eine entsprechende, vorläufige Arbeitshypothese zur Phylogenie der Odonata, welche aufverglei­
chend morphologischen Untersuchungen beruht (BECHLY, 1993b, in Vorber. asowie
unveröffentlichte Vorstudien zum Dissertationsthema), ist in Form eines Kladogrammes in
Abb. 10. dargestellt. Die Detailprobleme derHomologisierung bestimmterAdern imLibellenflügel
wurden bereits im Kapitel 5.2. näher erläutert. Folgende plesiomorphe und apomorphe Merkmale
des Flügelgeäders gehören zum Grundplan der *Odonata:

1.) Die Flügel sind nahezu ungestieh, d.h. die AA' ist bis zur Flügelbasis unverschmolzen mit dem
Flügelhinterrand oder maximal halbsoweit verschmolzen wie der Flügel an der Basis breit ist
(Petiolus weniger als halb so lang wie breit). Der Cubitoanalraum der Hinterllügel ist
geringfiigig ausgedehnter als deJjenige der Vorderflügelund die Hinterflügel auch etwaskürzer
(ca. 95 %) als die Vorderllügel Die Flügelspannweite der letzten gemeinsamen Stammart der
*Odonata lag sehr wahrscheinlich über 4 cm und unter 15 cm

2.) Der Costalrand wird basal des Nodus gebildet durch eine Verschmelzung von CA&CP&ScA',
distal von CA&ScA'&ScP, und trägt zwei parallele Domenreihen, mit zwischen den Domen
sitzenden Macrotrichen, die sich kontinuierlich auf dem Flügelhinterrand fortsetzen. Ein
Costaldreieck ist als Sklerotisierung des basalen Praesubcostalfeldes und Costalfeldes vor­
handen. Der Costalrand ist durch die kleine Humeralplatte (Intermediär-Sklerit) gelenkig mit
der Costalplatte verbunden. Die Costalplatte und Radioanalplatte sind voll ausgebildet.

3.) Die CA ist bis zum Apex mit dem Costalrand verschmolzen und bildet dessen anteriore
Blutlakunae und Domenreihe. Die CP ist gleichfalls mit dem Costalrand verschmolzen und
bildet die ventrale Blutlakunae des antenodalen Costalrandes. Die CP knickt vor dem Nodus
nach posterior und endet bei diesem in der Flügelmembran oberhalb der ScP.

4.) Die ScA ist in Form eines basalen, schrägen Äderchens ausgebildet, das von der Subcosta­
Radius-Basis zum Costalrand verläuft und mit diesem beim antero-ventralen Ende der
Hurneralplatteverschmilzt. Die ScA" bildet denanteriorenAbschnitt derBasalverspantung. Die
ScA' ist bis zum Apex mit dem Costalrand verschmolzen und bildet dessen posteriore
Blutlakunaeund Domenreihe. Die ScPverschmilzt amNodus, also etwa in der Flügelrnitte, mit
dem Costalrand und bildet die ventrale Blutlakunae des distalen Costalrandes.

5.) Der RA ist basal des Arculus mit dem RP verschmolzen (doppeher Radialstamm) und distal
ungegabeh. Der RP ist distal zweimal dichotom gegabeh. Die distale Gabelung des RP in RP!
und RP2 ist gegenständig zum Subnodus und folglich etwa in der Flügelrnitte gelegen. Die
basale Gabelung des RP (Mittelgabel) in RP' und RP" sowie der Ursprung des IR2, sind nicht
nach basalverschoben. Der IR2 entspringt demRP' und der IR! demZwischengeäder. Der IR!
ist deutlich ausgebildet, relativ lang und zum großen Teil geradlinig verlaufend.

6.) Die MA ist ungegabeh, abgesehen von dem möglicherweise sekundären Ast, der durch die
distale Diskoidaladergebildet wird. Die MPist ungegabeh. EinkonvexesRudiment des Media­
Stammes ist im posterioren Teil der Basalzelle eventuell noch vorhanden (vergl.
Tarsophlebiopsisl).

7.) CuAistvon derMP eingefangenund entspringt an der Spitze derDiskoidalzelle. Er ist sigmoidal
gebogen und besitzt mehrere Äste. Der CuP ist nur noch in Form der basalen CuP-Kreuzung
frei vorhanden.

8.) Die AA' verläuft frei (unverschmolzen mit dem Flügelhinterrand) und parallel zur M&Cu. Die
AA! verschmilzt bei der CuP-Kreuzung mit dem CuP und verläuft danach als freier, konvexer
CUP&AA' zur Subdiskoidalader (CuA) und endet dort bzw. verschmilzt mit dem CuA. Die
konvexe AA2 ist reduziert bzw. nur noch als kurzes Rudiment vorhanden. Die AA" ist mit der
AP zu einer konvexen Ader verschmolzen, die den Analrand des Flügels bildet. Vertikale,
sekundäre AA-Äste, einschließlich AA!b und AA2b, sind im Hinterflügel nicht ausgebildet.
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9.) Die Jugaladem JAund JP sind sekundär reduziert odermit demFlügelhinterrandverschmolzen.
10.) Membranula, Analwinkel (und Aurikel) und Analschleife fehlen. Das Gleiche gilt fiir die

sekundärenAdemAAlb +, Cuspl-, Mspl- und Rspl-. Die InterkaIaradem IRl + und IR2 + sind
vorhanden und ungegabelt. Ein Axillarband ist in allen vier Flügeln vorhanden. Ein schmaler
membranöser Streifen am Analrand, der der Membranula der Anisoptera homolog ist, gehört
sehr wahrscheinlich zum Grundplan der *Odonata.

11.) Die Basalverspantung ist vorhanden; sie steht vertikal zum den Längsadern (Costalrand, ScP
und RA) und besitzt eine ungewinkehe Oberkante. Der posteriore Anteil ist in der ventralen
Flügelmembran deutlich ausgeprägt, trägt aber keine Macrotrichen oder Domen.

12.) Die beiden primären Antenodalverspantungen (axl und ax2) sind vorhanden, desgleichen
zahlreichewechselständigeAntenodalia im2. und 3. Antenodalraum. EineAntenodalschrägader
fehlt.

13.) Ein echter Nodus ist vorhanden, mit Nodaleinschnitt, Nodalquerader, Subnodalschrägader,
Subnodalverspantung, CP-Zipfel und relativ "sanfter" Biegung der ScP an der
Verschmelzungszone. Der Nodus ist ungefiihr in der Flügelmitte gelegen.

14.) Zahlreiche Postnodal- und Postsubnodalqueradem sind vorhanden. Die Postnodalia und
Postsubnodalia sind wechselständig, mit Ausnahme der Stigmalverstrebung. Die erste
Postnodalquerader ist nicht als Postnodalschrägader ausgebildet.

15.) Ein echtes Pterostigma ist vorhanden, aber ohne Mikroskuplturen. Der Basalrand des
Pterostigmasist leicht schräg gestellt mit einer gegenständig darunterliegendenund verstärkten
Stigmalstützader. Eine ventrale Stigmalverspantung gehört möglicherweise ebenfalls zum
Grundplan der *Odonata. Mehrere Queradernbefinden sichunter demUnterrand des länglichen
Pterostigmas.

16.) Der Arculus ist unvollständig: Er wird ausschließlich durch den Ursprung des RP&MA
gebildet. Diebasale Diskoidalquerader, welche denposterioren Anteildes Arculnsbildenwürde
fehlt; dieDiskoidalzelle ist daherbasal offen und eine Arcularverspantungnichtvorhanden. Der
Arculns ist nicht gegenständig zur ax2.

17.) Die offene Diskoidalzelle ist nicht schräggestellt, aber distal spitzwinkelig. Die schräge distale
Diskoidalader (sekundärerAst der MA 1) ist mit der Subdiskoidalader (= CuA) synchronisiert.
Aufder Unterseite der Junktion ist eine membranöse Zone (Diskoidalnodus) ausgebildet, aber
eine Diskoidalverspantung ist nicht vorhanden. Die Diskoidalzelle ist frei von Queradern. Eine
costale Trigonalquerader, welche bei den Anisoptera die Diskoidalzelle in Hypertrigonalzelle
und Trigonalzelle unterteilt, fehlt ebenfalls.

18.) Eine Lestiden-Schrägader ist distal des Subnodus zwischen RP2 und IR2 ausgebildet.
19.) Die Basalzelle und Cubitalzelle sind frei von Queradern. Das basale Radialfeld besitzt

zahlreiche Queradern.
20.) Die Flügelmembran ist transparent und glatt, also ungeflirbt und frei von Haaren.
21.) Lange Macrotrichen sind aufder Ventralseite der konvexen Längsadern und der Dorsalseite

der konkaven Längsadern vorhanden. Kurze Macrotrichen aufden entgegengesetzten Seiten
fehlenund sindnur amCostalrandund demFlügelhinterand sowie eventuellaufder Ventralseite
der konkaven Längsader M&Cu vorhanden.

22.)LangeDomen sind aufderDorsalseite derKonkavadern undder VentralseitederKonvexadem
vorhanden; kurze Domen auf den entgegengesetzten Seiten der Längsadern. Die Queradem
tragen aufder Dorsalseite keine Zähnelnng, sondern echte Domen, die allerdings etwas kürzer
sind als die langen Domen auf der Ventralseite.

23.) Junktionsdomen: Unklarist ob die Queradem, welche beidseitig an die konkaven Längsadern
RP", RP2 und MP bzw. die konvexen Längsadem RA und MA angrenzen, schon im im
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Grundplan der *Odonata dorsale und ventrale Iunktionsdornen besitzen.
Ausgeschlossenwerdenkann diesjedochfiirdiePostnodalquerademund die Queradembei den
Längsadem ScP, CuA und IR2.

24.) Die Flügelruhehaltung ist halboffen.

Das Flügelgeäder der jurassischen Libelle Tarsophlebiopsis mayi t (Abb. 78.a) kann aufgrond
der sehr zahlreichen Plesiomorphien durchaus als Modell fiir den hier postulierten Grundplan
dienen, obwohlessichhierbeisehrwahrscheinlichbereitsumeinenfrühen Stammgruppenvertreter
der "Anisozygoptera" & Anisoptera handelt (NEL et al., 1993).
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5.4. DIE FRAGE DER MONOPHYLIE DER ZVGOPTERA:

Aufgrund einer Vielzahl von abgeleiteten Flügelmerkmalen und sonstigen moxpho1ogischen
Merkmalen, steht außer Zweifel, daß die rezenten Odonata einen monophyletische Gruppe bilden
(HENNIG, 1969, 1981, 1986; KLAUSNITZER & RICHTER, 1981; ZESSIN, 1983; MINET &
BOURGOIN, 1986; BRAUCKMANN & ZESSIN, 1989; KUKALOVA-PECK, 1991; NEL etal., 1993).
Auch dieMehrnIhJ. der permischen sowie alle triassischenund posttriassischen Fossilienlassen sich
problemlos diesem Monophylum zuordnen.

DieAnisoptera sindallerdingsdie einzigederUnterordnungender Odonata(bzw. Odonatoptera),
deren Monophylie außer Zweifel steht und auch von keinem Autor bestritten wurde, da sie durch
zahlreiche eindeutige Synapomoxphien zu belegen ist (AsAHINA, 1954; FRAsER, 1957; HENNIG,
1969, 1981, 1986; CARLE, 1982b; TRUEMAN, 1991; PFAU, 1971, 1991; NEL et al., 1993; NEL &
MARTINEZ-DELCLOS, 1993). Außerdemscheint inzwischenfestzustehen, daß die "Anisozygoptera"
und Anisoptera gemeinsam eine monophyletische Gruppe bilden und, daß die "Anisozygoptera"
in Hinblick auf die Anisoptera paraphyletisch sind (AsAHINA, 1954; FRAsER, 1957; HENNIG,

1953, 1969, 1981, 1986; PFAU, 1991; NEL et al., 1993).
Eines der wesentlichsten ungelösten Probleme der Großgruppensystematik innerhalb der

geflügelten Insekten ist hingegen die Frage, ob es sichbei den Zygoptera um eine monophyletische
Gruppe (sensu Hennig) handelt oder ob diese paraphyletisch in Hinsicht aufdie "Anisozygoptera"
& Anisoptera sind (PFAU, 1991). Dieses Problem spielt auch eine entscheidende Rolle fur die
Fragestellung dieser Diplomarbeit, da ein Nachweis der Paraphylie der Zygoptera auch ein starkes
Argument zugunsten eines zygopteroiden Flügeltypus im Grundplan der *Odonata wäre. MUNZ
(1919), KENNEDY (1919), COMPTE SART (1971), HEYMER (1973), PRITYKINA(1980), CARLE
(1982b)vertratendieMonophyliehypotheseund einenanisozygopteroiden Grundplan der *Odonata.
CARLE & WIGHTON (1990) hielten die Zygoptera zwar fur monophyletisch, die gestielten Flügel
aber innerhalb der Zygoptera fur mehrfach konvergent entstanden. FRAsER (1954, 1957),
BRAUCKMANN & ZESSIN (1989), ZESSIN (1991), TRUEMAN (1991) vertraten die
Paraphyliehypothese und einen zygopteroiden Flügeltypus im Grundplan der *Odonata. Diese
Paraphyliehypothese wäre auch gut vereinbar mit Hinweisen darauf; daß die Übereinstimmungen
der larvalen und imaginalen Hinterleibsanhänge bei allen Zygoptera sehr wahrscheinlich auf
Symp1esiomoxphie beruht (PRITYKINA, 1985; NEL et al., 1993).

Unentschieden warenHENNIG (1969,1981, 1986)undPFAU(1986, 1991), beideneigtenaber
eher zur Annahme eines zygopteroiden Flügeltypus im Grundplan der *Odonata und somit zur
wahrscheinlichen Paraphylie der Zygoptera. Hennig kritisierte allerdings Frasers Argumentation
mit Symp1esiomoxphien und er schloß auch nicht aus, daß z.B. die Appendices der Zygoptera und
Anisozygoptera &Anisopterajeweilsaltemativ-autapomoxpheMerkmale sind. Bedauerlicherweise
hatteHennig dieAppendices(Hinter1eJ.bsanhänge) derZygopteraundAnisozygoptera & Anisoptera
unrichtig homo1ogisiert, da ihm die, in dieser Hinsicht entscheidende, Veröffentlichung von
AsAHINA(1954)nicht zugänglichwar(HENNIG, 1969: 321). Pfau erwog denLigulaschwellköxper
als potentielle Synapomoxphie der Zygoptera (PFAU, 1971: Abb. 18-20; 1991: 131) und erwähnte
zudem ein interessantes neues Merkmal, das fur die Monophylie einer großen Teilgruppe der
Zygoptera sprechen könnte. Es handelt sich dabei um die Reduktion des hinteren Tergalsklerites
und dieVergrößerung desvorderen TergalskleritesimMetathorax alleruntersuchtenVertreter der
"Calopterygoidea" und Coenagrionoidea (PFAU, 1986: 109-110; 1991: 125). Das Vorhandensein
diesesMerkmalsbei denAnisopteraist als Konvergenzzuintexpretieren, da beidenHemiphlebüdae
und Lestinoidea (Zygoptera) sowie den Epiophlebüdae ("Anisozygoptera") im Metathorax das
vordere Tergalsklerit nochunvergrößertund dashintere Tergalsklerit noch deutlich ausgeprägt ist

196



KAPITEL 5.: Diskussion - Die Frage der Monophylie der Zygoptera

NEL et al. (1993) hielten die Zygoptera fur polyphyletisch, da sie eine unabhängige Evolution des
Zygopterenhabitus bei den Kennedyomorpha t ("Protozygoptera" t & Archizygoptera t),
Triadophlebiomorpha t, Hemiphlebioidea & Coenagrionoidea, Lestinoidea, "Calopterygoidea"
und Epiophlebioidea vermuteten. Sie halten allerdings das Vorhandensein von "sekundären"
Antenodalqueradern dennoch fur abgeleitet. Außerdem nannten Sie ein abgeleitetes Merkmal in
dem alle rezenten Zygoptera übereinstimmen sollen, und zwar die Obliteration der Suturen
zwischen Frons und "Vertex" sowie zwischen "Vertex" und Occiput (CALVERT, 1893: 155; LEW,
1934; DENIS & BITSCH in GRASSE, 1973). NEL & MARTINEZ-DELCLOS (1993) vermuteten das
Vorhandensein dieser Suturen als Synapomorphie der "Anisozygoptera" & Anisoptera, was
zumindesthinsichtlich dervorderen Sutur durchauswahrscheinlich ist (contra KUKALOVA-PECK,
1991). Die hintere Sutur, welche dem Verlaufder Häutungsnaht entspricht (WEBER & WEIDNER,
1974), könnte hingegen auch eine Syrnplesiomorphie sein, falls sie homolog der Postfrontalsutur
der Plecoptera und mancher Orthoptera sein solhe (SNODGRASS, 1935; ASAHINA, 1954). In
diesem Falle müßte das Fehlen dieser Sutur als abgeleiteter Merkmalszustand angesehen werden,
welcher sich aber innerhalb der *Odonata nur bei den "Calopterygoidea" und Coenagrionoidea
findet. BeiHemiphlebiaundursprünglichenVertretern derLestinoidea (z.B. Chlorolestes) ist diese
Sutur zwischen Vertex und Occiput hingegen noch deutlich ausgeprägt vorhanden (BECHLY, in
Vorber. a). Ein angebliches Vorhandensein der Sutur zwischen Frons und Vertex bei den
Chlorocyphidae (LOHMANN, pers. Mitt. 1993) konnte von mir dagegen nicht bestätigt werden.

Einen weiteren Hinweis fur die Monophylie der Coenagrionoidea plus "Calopterygoidea"
könnte das Fehlen der Schrägader zwischen RP2 und IR2 darstellen, das korreliert ist mit einer
basalen Tracheenversorgung des IR2 von der tRP'. Die übereinstimmende Ausprägung der
Mittelgabel, also der Gabelung des RP in RP' (= RP3&4) und RP (= RPl&2), scheint hingegen eher
aufSyrnplesiomorphie zu beruhen: Bei den Coenagrionoidea und den ursprünglichen Vertretern
der "Calopterygoidea" und Lestinoidea sowie einigen "Protozygoptera" t und allen
Archizygoptera t befinden sich der RP-Abschnitt zwischen Arculus und Mittelgabel und der RP' in
einer Ebene ("straight upper sector ofmidfork"), während sich der RP bei den Hemiphlebüdae,
Lestidae, "Anisozygoptera", Anisoptera sowie den Meganeuromorpha t, Protanisoptera t,
Triadophlebiomorphatundvielen "Protozygoptera" t, zumindest geringfiigignachcostalwölbt. Die
extreme costaleBiegung desRPbeidenAnisopteraundbesondersbeidenhöheren "Calopterygoidea",
der bei diesen beiden Taxa i.d.R. mit sekundärer Junktion auf dem RP inseriert, ist zweifelsohne
jeweils eine Autapomorphie dieser Gruppen, welche bei den Polythoridae vermutlich wegen deren
abberanten Arculus reduziert worden ist.

Da die Befurworter einer Paraphylie der Zygoptera i.d.R. die "Calopterygoidea" als
Schwestergruppe der "Anisozygoptera" & Anisoptera sehen (FRASER, 1957, TRUEMAN, 1991),
ist bemerkenswert, daß die beiden erwähnten Merkmale von PFAU (1986) und NEL et al. (1993)
sowie eventuell die Ausprägung des RP', eher fur ein Schwestergruppenverhältnis von
Coenagrionoideaund "Calopterygoidea" zu sprechen scheinen. Es ist darüberhinaus offensichtlich,
daß die Frage der Monophylie der Zygoptera in engstem Zusammenhang mit der Frage des
Flügelgeäders im Grundplan der *Odonata steht und nicht davon losgelöst beantwortet werden
kann. Wie bereits erwähnt wurde gab es bisher aber keinen Versuch einer wirklichen
Grundplanrekonstruktion mit den Methoden der Phylogenetischen Systematik (Kladismus).
Da sich imRahmen meiner Arbeit gezeigt hat, daß ein Außengruppenvergieich deutlich fur einen
anisozygopteroiden Grundplanzustand spricht (siehe Kapitel 5.3.), allenbisherigen Argumente fur
eine Paraphylie der Zygoptera von mir widerlegt werden konnten (siehe Kapitel 5.3.) und zudem
eine Analyse zahlreicher morphologischer Merkmale (BECHLY, 1993b und unveröffentlichte
Vorstudien zum Dissertationsthema) keine neuen Hinweise auf eine Paraphylie der Zygoptera
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erbringenkonnte, gibt es gemäß HennigsHiIfsprinzip keinen vernünftigen Grund die einzigartigen
Merkmale derZygopteranicht alsderen Synapomorphienzu deuten(HENNIG, 1953, 1986). Einzig
die paarigen Appendices inferiores der Männchen scheinen tatsächlich eine Symplesiomorphie zu
sein, da sie in gleicherFormwiebeidenZygoptera, insbesonderemanchen "Calopterygoidea" (z.B.
Polythoridae), auch bei frühen Stammgruppenvertretern der "Anisozygoptera" & Anisoptera
auftreten (z.B. Tarsophlebia eximat) (CARLE, 1982d; PRITYKINA, 1985; NEL et a1., 1993).
Folgende Merkmale können daher als Synapomorphien der verschiedenenZygopterentaxa gehen:

1.) Vorhandensein dreier larvaler Caudalkiemenblätter, die in einigen wenigen Taxa allerdings
sekundär zu dornenformigen oder kissenformigen Caudalkiemen abgewandeh wurden.

2.) Hammerhai-artig verbreiterter Kopfmit sehr weit auseinandergerückten Komplexaugen.
Zwar besitzen auch die Epiophlebiidae ("Anisozygoptera") und die basalen Anisoptera
(Petaluridae, Austropetaliidae und Gomphidae) deutlich getrennte Komplexaugen, jedoch
keine auffällige Verbreiterung des Kopfes in der Frontalansicht.

3.) Eine extreme Schrägstellung des Pterothorax. Diese ist deutlich stärker als bei den
Epiophlebiidae und den Anisoptera und bewirkt, daß bei denjenigen Zygoptera, die ihre
Flügel in der Ruhehaltung dorsal zusammenlegen, dieselben parallel dem Abdomen zu
liegen kommen. Der schräggestelhe Pterothorax ist also quasi eine funktionell analoge
Struktur zum Flügelgelenk der Neoptera (NEWMAN, 1982: 45).

4.) Ein im Verhähnis zum Thorax sehr langes und schlankes Abdomen, mit mehr oder weniger
drehrunden Abdominalsegmenten. Die relativ kompakten Abdomina der Philogangidae,
Diphlebiidae, Chlorocyphidae und Euphaeidae sind sehr wahrscheinlich Autapomorphien
derbetreffendenTaxa. Konvergentbesitzen einige GomphidaeundCorduliidae (Anisoptera)
gleichfalls ein sehr schlankes Abdomen, dieses gehört jedoch nicht zum Grundplan der
beiden Familien.

5.) Ein dreieckiger Querschnitt der abdominalen Sternite, die stets einen kräftigen, medianen
Längskiel besitzen. Dieses Merkmal findet sich bei allen Zygoptera (einschließlich
Hemiphlebiidae und Perilestidae) deutlich ausgeprägt, am deutlichsten allerdings bei den
Coenagrionoidea(Autapomorphie). DieEpiophlebiidae("Anisozygoptera")undAnisoptera
(außer Macrodiplacidae und Libellulidae) besitzen flach abgerundete, ungekielte
Abdominalsternite. Das Vorkommem gekieher, dreieckiger Abdominalsternite bei den
stark abgeleiteten Macrodiplacidaeund Libellulidae muß als Konvergenzzu den Zygoptera
interpretiert werden, da anderenfalls das Fehlen bei den Epiophlebiidae und den basalen
Anisoptera alsvielfach konvergente Reduktion (mindestens 10-fach !) interpretiert werden
müßte.

6. )Besitz eineszumindestkurzgestiehenFlügels, dessenPetiolus länger ist alsbreit. Dasvöllige
Fehlen eines Petiolus bei den Calopterygidae (Hetaerininae und Calopteryginae), sowie
einigen Euphaeidae ist sehr wahrscheinlich sekundär bedingt, da das basalste Taxon der
Calopterygidae (Caliphaea) einen deutlichen Petiolus besitzt und auch die Mehrzahl der
Euphaeidae zumindest einen sehr kurzen Petiolus besitzen. Außerdem haben die nahe
verwandtenChlorocyphidae, Polythoridaeund Dicteriadidae einen sehr deutlichen Petiolus.
Der extrem lange Petiolus der Lestinoidea und Coenagrionoidea ist vermutlich ebenfalls
abgeleitet, gehört also nicht zum Grundplan der Zygoptera.

7. ) Völlig gleichgestaltete Vorder- und Hinterflügel in beiden Geschlechtern, durch Reduktion
des Cubitoanalraumes insbesondere im Hinterflügel Im Grundplan der *Odonata war der
Cubitoanalraum der Hinterfl.ügel dagegen etwas breiter als derjenige der Vorderflügel
Weder die gleichgestalteten Flügelpaare der Zygoptera noch die extrem ungleichen
Flügelpaare derAnisoptera entsprechen daher demGrundplanzustand der *Odonata (vergl
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TILLYARD, 1917: 51 und 66). Es handelt sich also jeweils um alternativ-autapomorphe
Ausprägungen.

8.) Mikroskulpturen des Pterostigmas sowie die wabenartigen Zellen aufden Flügeladern, die
das Pterostigma begrenzen (HEYMER, 1973b, 1975a; BECHLY, diese Arbeit).

9.) Vorhandensein von deutlichen Junktionsdornen auf den Queradern, dorsal und ventral
beidseitig der Längsadern RP", RP2 und MP (BECHLY, diese Arbeit) sowie eine gelenkige
Verbindung dieser Queradern mit den erwähnten Längsadern. Bei zahlreichen Anisoptera
kommen zwar ebeufalls Junktionsdornen vor, aber niemals in dieser Verteilung.

10.) RP und MP tragen, mit Ausnahme einiger Chlorocyphidae (D'ANDREA & CARFI, 1988)
undDicteriadidae, aufderDorsalseite keine odernur sehrwenige, kleineDomen (BECHLY,
diese Arbeit). Bei den Epiophlebüdae und den Anisoptera tragen diese Adern dorsal,
zumindest in ihren distalen Bereichen, stets zahlreiche lange Domen und das generelle
Verteilungsmuster der Längsaderdomen deutet daraufhin, daß dieser Merkmalszustand
ursprünglich ist.

11.) Eine auffallige Verdichtung der CostaIranddornen am Flügelapex (D'ANDREA & CARFI,
1994),während deren Dichte amApex derEpiophlebüdaeundAnisopteranurunwesentlich
oder gar nicht zunimmt, bzw. nicht selten sogar abnimmt.

12.) Vorhandensein kurzer Macrotrichen auf der Ventralseite der ScP - sowie auf der
Dorsalseite des RA +. Soweit Macrotrichen auf den Flügeladern nicht völlig reduziert
wurden, sind diese kurzen Borsten zusätzlich oder anstatt der langen Macrotrichen, welche
gegebenfalls auf den entgegengesetzten Seiten der entsprechenden Adern zu finden sind
(BECHLY, diese Albeit). Bei den Anisoptera kommen derartige kurze Macrotrichennur auf
der M&Cu (auch bei Zygoptera) und der MP bzw. MP&CuA (nur bei Anisoptera) vor.

13.) Deutlich lateral abgeflachte Queradern (BECHLY, diese Arbeit). Im Gegensatz zu den
Queradern aller Zygoptera besitzen die Queradern der Anisoptera stets einen mehr oder
weniger kreisrunden Querschnitt.

14.) Ausbildung einer deutlichen Diskoidalverspantung, d.h. einer Chitinleiste, welche die
distale Diskoidalader (= MAb + ?) und die Subdiskoidalader (= CuA +) aufder Dorsalseite
spantenartig verbindet (BECHLY, diese Albeit.). Die Ausbildung einer deutlichen Arculus­
verspantung, d.h. einer Chitinleiste, welche den anterioren und posterioren Abschnitt des
Arculus aufderDorsalseite spantenartigverbindet, mußhingegen aufKonvergenzberuhen,
da einposteriorerArculus(= basale Diskoidalquerader)beiHemiphlebia (Hemiphlebioidea:
Hemiphlebüdae) und Chorismagrion (Lestinoidea: Chorismagrionidae) fehlt und somit
nicht zum Grundplan der Zygoptera gehört.

15.) Obliteration derAusprägung des posterioren Anteils derBasalverspantungin derventralen
Flügelmembran (BECHLY, diese Arbeit). Möglicherweise ist auch die Tatsache, daß ein
Abwärtsknick der CP am Nodus zumindest in der Dorsalansicht nicht zu erkennen ist und
auch in der Ventralansicht bestenfalls undeutlich ausgebildet ist, ein Reduktionsmerkmal
und somit einepotentielleAutapomorphie derZygoptera. Ein solcherCP-Knickistbei allen
Anisoptera (außer Aeschnidiidaet) und den meisten "Anisozygoptera" (außerEpiophlebia,
aber einschließlich der sehr basalen Tarsophlebüdae t) vorhanden und sowohl in der
Dorsalansicht als auch in der Ventralansicht deutlich zu erkennen (RIEK & KUKALOVA­

PECK, 1984; NEL el al., 1993). Bei den Zygoptera ist diese Strukturbei den basalen Formen
(Lestinoidea, "Calopterygoidea", Hypolestinae, Pseudostigmatidae und Platystictidae)
teilweise und bei den stärker abgeleiteten Taxa (z.B. Protoneuridae, Platycnemididae und
Coenagrionidae) völlig reduziert.
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16.)Vorhandenseineines "Ligula-Schwellkörpers" derMännchen(PFAU, 1971, 1991), obwohl
dessen funktionelle Deutung als Schwellkörper recht zweifelhaft zu sein scheint, da das
Begattungsorgan während der Kopulation nicht fixiert wird, sondern hochbeweglich ist
(LINDEBOOM, pers. Mitt. 1994). Möglicherweise ist sogar die Ligula selbst eine
Autapomorphie der Zygoptera, obwohl der rudimentäre Processus furculiformes bei den
Epiophlebüdae fiir eine Reduktion der Ligula bei den "Anisozygoptera" & Anisoptera
spricht (PFAU, 1991).

17.)Ausbildung derLaminabatilJiformesund einermedianen Einsenkung (Ligulaversenkt) des
sekundären Kopulationsapparates der Männchen (LINDEBOOM, pers. Mitt. 1994). Beide
Strukturen fehlen den "Anisozygoptera" und Anisoptera und sind somit ausschließlich bei
den Zygoptera vorhanden (ASAHINA, 1954; PFAU, 1971; SRlVASTAVA & SRlVASTAVA,
1988).

18.) Vorhandensein einer Ovipositortasche der Welochen, die durch die vergrößerten äußeren
Valven des Abdominalstemites S9 gebildet wird (LINDEBOOM, pers. Mitt. 1994).

19.) Vorhandensein eines zweiten Tergop1euralmuskels, der die Dorsalfaltung der Flügel in der
Ruhelage bewirkt (NEVll..LE, 1960). Da dieserMuskelnurbeiwenigen Taxa nachgewiesen
wurde und keineswegs alle Zygoptera eine geschlossene F1ügelruhehaltung zeigen, bleibt
nachzuweisen ob dieserMuskelwirklichbeiallenZygopteravorhandenist. Möglicherweise
autapomorph fiir die Zygoptera könnten auch histologische Unterschiede zwischen den
Flugmuskeln der Zygoptera und Anisoptera sein, da die Myofibrillen der Zygoptera stets
paarweise orientiert sind, im Gegensatz zu den einzelnen Myofibrillen der Anisoptera, die
den Grundplanzustand darzustellen scheinen (NEWMAN, 1982: 34).

Eine Reihe von Merkmalen der rezenten Zygoptera, z.B. der hammerfOrmige Kopfund das
schlanke Abdomen sowie die pseudo-neoptere F1ügelruhehaltung zahlreicher Zygoptera ist in
Übereinstimmung mit der Hypothesevon KENNEDY (1919), der davon ausging, daß sichunter
dem adaptiven Druck von Freßfeinden zwei Gruppen aus den anisozygopterenartigen Ahnen
herausbildeten, die sich fiir unterschiedliche Strategien der Feindvermeidung spezialisierten:
Zum Einen die Anisoptera, die sich durch Perfektion der Flugflihigkeit den Freßfeinden
entzogenund zumAnderen dieZygoptera, die sich durch einekryptischeLebensweise zwischen
Gräsern, Binsen und Seggen, die erstmals in der oberen Kreide auftraten und imfrühen Tertiär
an Bedeutung gewannen, ihren Freßfeinden entzogen. Dafiir spricht auch die Optimierung des
Zygopterenflugapparates fiir langsamen Manoevrierflug (''hovering''), im Gegensatz zur
Schnellflugoptimierung des Anisopterenflugapparates (NEWMAN, 1982: 274).
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6. ZUSAMMENFASSUNG

Die verschiedenenen Strukturen des Libellenflügels, insbesondere des Flügelgeäders, werden
beschrieben und deren phylogenetische und evolutive (funktionell-adaptive) Bedeutung erörtert.
Besondere Berücksichtigung findet dabei die Tatsache, daß es sich bei den Flügeladern um
komplexe räumliche Strukturen handelt, die sehr variable Spezialisierungen in ihrer
Oberflächenstruktur zeigen, wie z.B. Gelenke, Suturen, membranöse Zonen, Mikroskulpturen,
Domen und Macrotrichen. Auf unterschiedlichste Weise werden flugmechanisch wichtige
Verstrebungen und Verspantungen realisiert, die an Hand zahlreicher Taxa vergleichend beschrie­
ben werden. In Zusammenhang mit der Korrugation der Flügeladern werden charakteristische
Verteilungsmuster der Dornen (speziell der Junktionsdornen) und der Macrotrichen aufgezeigt
sowie das Vorkommen von zwei verschiedenen Macrotrichen-Typen nachgewiesen. Bei den
gestieltflügeligen u"ellen werden drei Bautypen des Petiolus nachgewiesen, die sich in der Natur
der Längsaderverschmelzungen unterscheiden.

Die Kriterien zur Homologisierung von Flügeladern werden diskutiert, die Praetracheations­
Theoriewirdzugunsten derPraedeteIIllinations-Theorieverworfen. EineReihevonmorphologischen
Kriterien zur Charakterisierung von Queradern und Längsadern, insbesondere das Vorkommen
von Macrotrichen, wird als unzuverlässig erkannt. Die sehr kontroversen bisherigen Homologie­
Hypothesen und darauf aufbauenden Terminologien werden kritisch verglichen, wobei sich das
System von RIEK & KUKALOVA-PECK (1984), mit Einschränkungen, als dasjenige mit dem
höchsten Erklärungswert erweist. Noch unveröffentlichte Änderungen ihrer früheren Interpreta­
tion des basalen Flügelgeäders der "Eugeropteridae" 1 (KUKALOVA-PECK, pers. Mitt. 1994)
konnten in dieser Arbeit dagegen nicht bestätigt werden.

DieNaturdes CostalrandesalsVerschmelzungsproduktdreierLängsadern(basalCA&CP&ScA';
distal CA&ScA'&ScP) wird bestätigt, die Existenz einer Praecosta (KUKALOVA-PECK, 1983)
wird allerdings, mangels empirischer Evidenz, in Zweifel gezogen. Desgleichen die Annahme, daß
der RP3&4 (hier: RP") aufeine Verschmelzung zweier primärer RP-Äste zurückzufiihren sei Die
scheinbare Verlängerung der ScP durch den Nodushindurch, wird bei allen rezenten und fossilen
Libellen, mit Ausnahme der Sieblosiidae I, als sekundäre Bildung des postnodalen Quergeäders
gedeutet. Die Entdeckung von stets wechselständigen Antenodalqueradern im Vorderflügel der
neotropischenu"ellulidengattungZenithoptera ermöglicht erstmalsdie sichereIdentifizierung der
beiden primären Antenodalverspantungen (axl und ax.2) bei den Libellulidae. Das vermeintliche
Rspl- der Cordulegastridae wird als sekundäre Gabehmg des IR2 + erkannt. Die Frage, ob es sich
bei der Distalseite der Diskoidal- bzw. Trigonalzelle um einen primären Ast der MA handeh oder
nur um eine sekundär verstärkte Querader, konnte nicht geklärt werden, während die Costalseite
der Trigonalzelle zweifelsfrei als sekundäre Ader erkannt wird.

Eine neue Interpretation der komplexen Evolution des Flügelgeäders im Cubitoanalraum,
insbesondere des CuA, wird vorgestellt. Die sekundär konvexe Korrugation der AP (Analrand)
wird durch eine Verschmelzung mit der konvexen AA" erklärt. Die scheinbare Gabelung der
Analader(CuP&AA')imVorderllügelderLibelluloideaundPetaluridae sowieinbeidenFlügelpaaren
der Aeschnidiidae I, beruht aufder Umbildung einer Cubitoanalquerader in einen sekundären Ast
dieser Längsader. Die Jugaladern werden bei allen *Odonata als reduziert bzw. mit dem
Flügelhinterrand verschmolzen interpretiert. Die Membranula der Anisoptera wird nicht als
rudimentäres Jugalfeld (RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984), sondern als sekundäres Derivat der
Artikularmembran erachtet. Eine dieser Membranula sehr wahrscheinlichhomologe Strukturwird
innerhalb der Zygoptera nachgewiesen. Der doppelte pleurale Flügelgelenkopfder Odonata wird
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als Autapomorphie dieser Ordnung interpretiert (contra PFAU, 1991)und beruht vermutlich nicht
auf einer sekundären Aufgabelung des Flügelgelenk.opfes, sondern auf der Verschmelzung von
zweiPleuralleistenmit zweiFlügeigelenkköpfen (Autapomorphie derOdonatoptera) innerhalb der
Stammlinie der Odonata. Eine neue Interpretation des Flügelgeäders der rezenten Platystictidae,
der fossilen Protanisoptera t, Triadophlebiomorpha t und "Protozygoptera" t sowie einigerweiterer
fossiler Taxa, wirdvorgeschlagen. AufgrundvonAnalogieschlüssenwirdmittelsdesFlügelgeäders
der Aeschnidiidae t eine plausible Erklärung fiir das Aussterben dieser mesozoischen
Anisopterenfamjlie formuliert.

Eine stringente, aufHomologien basierende, Terminologie des Libellenflügelgeäders wird als
wesentliche Voraussetzung fiir zukünftige phylogenetische Untersuchungen vorgestellt; ebenso
zahlreiche definitorische Präzisierungen und Ergänzungen zur allgemeinen Terminologie des
Insektenflügelgeäders.

Basierend auf der Methodik der Phylogenetischen Systematik wird die Ausprägung des
Flügelgeäders im Gnmdplan der *Odonata rekonstruiert. Dieser Gnmdplan schließt den Besitz
zahlreicherAntenodalqueradem., die mediane Position des NodusundeinenungestiehenFlügelmit
basal offener Diskoidalzelle ein. Frasers Argumente der "anal crossing" und der "primary
antenodals" zugunsten eines zygopteroiden Ahnen der rezenten Odonata werden widerlegt und
durch die Hypothese eines anisozygopteroiden Ahnen ersetzt. Szenarien zur Evolution des
Flügelgeäders der Odonatoptera werden, u.a. auch graphisch, entwickelt; desgleichen auch
Szenarien zur Entstehung des Flügelgeäders der Triadophlebiomorpha t und Anisoptera.

Da die Monophylie der Odonata und der Anisoptera außerZweifel stehtund die Paraphylie der
"Anisozygoptera" sowie deren phylogenetische Verwandtschaft mit den Anisoptera bereits
nachgewiesen werden konnten, stellt der phylogenetische Status der Zygoptera das zentrale
Problem der Libellenphylogenetik dar (PFAU, 1991). Außerdem spieh die Frage, ob die Zygoptera
den "Anisozygoptera" & Anisoptera als monophyletische Schwestergruppe gegenüberstehen oder
paraphyletischinHinsicht aufdieübrigen *Odonata sind, einewichtige Rolle fiir dieRekonstruktion
des Flügelgeäders im Gnmdplan der *Odonata. Hinsichtlich dieser Frage konnten alle früheren
Argumente zugunsten einer Paraphylie der Zygoptera imRalunen dieser Arbeit widerlegt werden.
Dies gih insbesondere auch fiir Frasers Merkmal einer angeblichen Basadverschiebung der ersten
RP-Gabelung und des IR2-Ursprunges. Außerdem werden neue Hinweise (19 potentielle
Synapomorphien) fiir die Monophylie der Zygoptera aufgezeigt, darunter folgende neue Merk­
male: Die Mikroskulpturen des Pterostigrna; dieAusprägungund Verteilung der Junktionsdomen;
die Reduktion der langen Dorsaldornen auf dem RP und der MP; das Vorhandensein kurzer
Macrotrichen auf der Ventralseite der Konkavadem und der Dorsalseite der Konvexadem; die
starke laterale Abflachung der Queradern; die Ausbildung einer deutlichen Diskoidalverspantung
sowie die Obliteration der Ausprägung des posterioren Anteils der Basalverspantung in der
ventralen Flügelmembran und die zumindest teilweise Reduktion des CP-Knickes am Nodus.

Unabhängig von der speziellen Fragestellung des Libellenflügelgeäders werden die verschie­
denen Hypothesen zur Entstehung des Insektenflügels verglichen und eine neue Hypothese
vorgestelh, die aufeiner Synthese derParanotal- und der Pleuraltheorieberuht. Außerdemwerden
einige theoretische Aspekte der Homologieuforschung, Funktionsrnorphologie und
Evolutionsbiologie aus der Sichtweise des Kladismus erörtert.
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Tabelle 1.) Terminologie der Flügelfelder (abgeändert nach ZESSIN, 1987).

TERMINOLOGIE DER FLÜGELFELDER ERLÄUTERUNG
Praecostalfeld - PrCf Feld zwischen Flügelvorderrand und CA
Costalfeld - Cf Feld zwischen CA und CP
Antecostalfeld - ACf Feld zwischen CA' und CA"
Intercostalfeld - ICf Feld zwischen CA" und CP'
Postcostalfeld - PCf Feld zwischen CP' und CP"
Praesubcostalfeld =PrScf Feld zwischen CP und ScA, oder C und Sc
Subcostalfeld =Scf Feld zwischen ScA und ScP
Antesubcostalfeld =AScf Feld zwischen ScA' und ScA" I
Intersubcostalfeld - IScf Feld zwischen ScA" und ScP'
Postsubcostalfeld - PScf Feld zwischen ScP' und ScP"
Praeradialfeld - PrRf Feld zwischen ScP und RA, oder Sc und R
Radialfeld =Rf Feld zwischen RA und RP
Anteradialfeld - ARf Feld zwischen RA' und RA"
Interradialfeld =IRf Feld zwischen RA" und RP'
Postradialfeld - PRf Feld zwischen RP' und RP"
Praemedialfeld - PrMt Feld zwischen RP und MA, oder Rund M !
Medialfeld =Mt Feld zwischen MA und MP !
Antemedialfeld - AMt Feld zwischen MA' und MA" !

Intermedialfeld =IMt Feld zwischen MA" und MP' I
Postrnedialfeld =PMt Feld zwischen MP' und MP"
Praecubitalfeld =PrCuf Feld zwischen MP und CuA, oder M und Cu
Cubitalfeld - Cuf Feld zwischen CuA und CuP I
Antecubitalfeld - ACuf Feld zwischen CuA' und CuA"
Intercubitalfeld - ICuf Feld zwischen CuA" und CuP' !
Postcubitalfeld - PCuf Feld zwischen CuP' und CuP" ;

Praeanalfeld - PrAf Feld zwischen CuP und AA, oder Cu und A I
I Analfeld =Af Feld zwischen AA und AP

Antanalfeld - AAf Feld zwischen AA' und AA" !
Interanalfeld - IAf Feld zwischen AA" und AP' !

Postanalfeld - PAf Feld zwischen AP' und AP" ,

Praejugalfeld - PrJf Feld zwischen AP und JA, oder A und J
Juaalfeld =Jf Feld zwischen JA und JP
Antejugalfeld - AJf Feld zwischen JA' und JA"
Interiuaalfeld - IJf Feld zwischen JA" und JP'
Postiuaalfeld - PJf Feld zwischen JP' und JP"
Subjugalfeld - SJf Feld zwischen JP und Flüaelhinterrand
Flügelfeldterminologie nach ZESSIN (1987) Aderterrninologie nach KUKALOVA-PECK (1983)
modifiziert durch BECHLY (diese Arbeitl modifiziert durch BECHLY {diese Arbeitl
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Tabelle 2.) Synoptische "Übersetzungstabelle" der unterschiedlichen Terminologien des

Libellenflügelgeäders.
A

1 strukturen des LibellenflüQelaeäders (enal. Termini)
2 coslal trianole of Odonala'
3 serration of lhe coslal maroin
4 costal marain tram willCl base to node
5 coslal mar~in (from node to winqtip)
G Iree Subcosta oost. (unfused till node\
7 Radius ant. tram radial stern to winatiD)
8 Radius DOSt. (from wina base to arculus
9 Radius DOSt. from arculus to midfork
10 Radius POSt. (from basalto distal radial fork)
11 Radialis DOSt. (anterior branch of distal radial fon<:
12 intercalated vein Interradialsector 1
13 Radius DOst. (oosterior branch of distal radial forkl
14 intercalated vein Interradialsector 2
15 intercalated vein Radial-SuoDiement
16 Radius DOSt. (oosterior branch of basal radial forkl midforkl
17 double radial ";'em
18 Arculus ant.
19 Media ant. trom arculus to end of discoidal cell)
20 Media ant. fdiscoidal cell/triaonal ceU to hind marain)
21 intercalated vein Median-Suoolement
22 Media POSt. (onlv Iree distal of discoidal node)
23 convex median stern
24 concave1cubital stern
25 rnediocubital stern (trom winQ base to CuP~rossinQ)

26 mediocubital stem trom CuP-crossina to discoidal node)
Xl unfusecl. distal CuP onlv in basal Odonatootera
28 vestiae of CuP (CuP-crossina: "anal crossina" sensu Fraser)
29 convex \'eins of cubitoanal soace
30 Juaalis ant.
31 Juaalis POSt.
32 anal vein trom winabase to CuP-crossina)
33 Cubitus ant. (from discoidal node to hindmarQin)
34 Cubitus ant. distal side of anal 1000 in Anisootera)
35 interc:alated vein Cubital-Suoolement. - midrib of italian Ioool
36 anal vein (trom CuP-crossinQ to subdiscoidal \'ein)
37 sec. branch of anal \'ein between CuP~rossina and sdvl
38 distal side of anal manale (sec. branch of Analis ant.
39 basal side of anal trianQle
40 basal obliaue vein (bet'ween radial- and mediocubital stern)
41 antenodal crossveins
42 Il:Y."O Drimarv antenodal brackets
43 ordinarv antenodals 1. or cost:al series I rowl
44 ordinarv antenodals (2. or subcostal series I row)
45 oostnodal and oostsubnodal crossveins
46 oostnodals
47 DöStsubnodals
48 I node Is.1.\
49 1node (S.str.) (: nodal crossvein) I nodal bracket
50 Isubnode (= subnodal crossvein) I subnodal bracket
51 Ibridae crossvein below subnode. between. RP and 1R2)
52 "brid~e"

53 lestine obliaue vein between RP2 and 1R2
54 libellutid brace vein libellu\id obliaue veinl
55 ephemerid subcostal brace
56 basal bracket costaI oart
sr I basal bracket (subcostal oart)
58 anal brace sensu Kukalova-Peck
59 Isubdiscoidal vein = "discal brace" sensu Carle)
GO Ioler~mal braoo (vein) I sti~ma1 bracket
61 sectors of arculus
62 arculus I arcular bracket
63 anterior I superior part of arculus
64 oosterior I inferior oart of arculus = basal discoidal crossvein)
65 distal discoidal vein
66 discoidal node discoidal bracket
Q7 discoidai 0011
68 auadrilateral 0011 (=QuadranQIe of Zvaoolera
G9 subdiskoidal 0011 (= subQuadrilaleral 0011 of Z""oplera)
70 h nal cell of Anisootera
71 triaonal cell (trianale of Anisooteral
n I suttriQonal cell (in forewiOQ of Anisootera)
73 I Strukturen des Ubellenftüaelaeäders (enal. Terminil
74 I
75 I

B
strukturen des Libellenflüaelaeäders fdtsch. Terminil

COSl3l-Oreieck (der Odonala"1
(doooelreihiOE Zähneluno des FICJaeM>rderrandes
Costal-Rand von Auaelbasis bis NocIus)
Costa~Rand \/Oll Nodus bis Flünelaoex\
freie Subcosta DOSt. unverschmolzen bis Nodus
Radius ant. wm Radialstamm bis zum FluQelapex)
Radius DOSt. wo Flüaelbasis bis Arculus)
Radius DOSt. von Arculus bis MittekJabell

I Radius POSt. "'" basaler bis dislaler Radialaabel
Radius DOSt. anteriorer Ast der distalen Radialaabell
Interkalarader Interradialsektor 1
Radius POSt. (posteriorer A& der distalen Radialaabel
Interl<alarader Interradialsel<l:or 2
Inlerkalarader Radia~pplemenl
Radius POSt. (POSteriorer A,,;. der basalen Radialaabel

Idoooeter Raclialstamrn wn Fluaelbasis bis Arculus
anteriorer Abschnitt des Arculus
Media ant. (Arculus bis Ende der Diskoidalzelle
Media ant. fDiskoidalzelle bzw. TriaonalzeJle bis Fluaelrand
Interkalarader Median-SuocHement

IMedia POSt. (nur distal des Diskoidainodus Irei
konwxer Stamm der Media
konkaver\ stamm des Cubilus

Mediocubitalstarnm wn Basis bis CuP-Kreuzuna)
Mediocubitalstamm von CuP·Kreuzuna bis Diskoidalnodus
freier, distaler CuP nur bei basalen OdonatoDtera)

I Rudiment des CuP (CuP-Kreuzuna\
I konvexe Länasadem des Cubloanalraumes
IJuaalis art.
Ju(']alis DOSt.
Analader (von der FIOaelbasis bis zur CuP-Kreuzung)
Cubitus ant. (vom Diskoidalnodus zum Fluaelhinterrand)
Cubitus ant. (distale Seite der Analschleife der Anisootera

Ilrterkalarader Cubta~pplernert- (Mittelrippe des ~I)

Analader (zwischen CuP-Kreuzunn und Subdiskoidalader
sek AnaladerZ'Neia zw. CuP-Kreuzuna und Subdiskoidalader
Distalseite des Analdreiecks sek.. Ast. der Analis ant.)
Basalseite des Analdreiecks
Basale SChräaader (zw. Radial- u. Mediocubitalstamm

IAntenodalaueradem
Izwei Drimäre AnterKXialversoantunaen
normale Antenodalia (1. oder cost:ale serie I Reihe
normale Antenodalia (2. oder subcostale Serie I Reihe)
Postnodalaueradem und Postsubnodalaueradem
Postnodalaueradem

IPostsubnodalQueradem
Nodus s.1.\
Nodus s.slr.\ (" NodalQuerader) I Nodalverspanlun~
Subnodus = subnodale Schräaader) I Subnodalversoantuna
Briickenauerader (unter Subnodus, zwischen RP und 1R2)
"Brocke"
Lestiden-SChräoader (zwischen RP2 und 1R2)
Ubellutiden-Schräaader
Subcostal-VerstrebunQ der era
Basalwrsoantuna (costaler Anteil: = ant. SubcostalstOtzader)
Basalversoantuna (subcost. Anteil: -.: POSt. Subcostalstatzader)
subbasale Cubito-Anal-Anastomose

Subdiskoidalader
ISliQmastülzader I Sli~maJverstrebun~ I Sli~malversoanlun~
I Sektoren des Arculus
Arculus I Arcular"Wrsoartuna
anteriorer I superiorer Abschnitt des Arculus

I DOSt. I infer. Abschnitt des Arculus (= basale Diskoidalauerader
distale Diskoidalader
Diskoidalnodus I Diskoidalversoantunn
Diskoidalzelle
Quadrilaleralzelle (Flüaelviereck der Zvaoolera)
SUbdiskoidalzelle (= SubQuadrilaleralzelle bei Zvaoolera)
Hvoertriaonalzelle (nur bei Anisootera\
Triaonalzelle (Flüaeldreieck der Anisootera)
SuttriQonalzelle (in Vfl. der Anisootera)

Strukturen des UbeUenflüaelaeaders (dtsch. Termini)
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A B
76 strukturen des übellenflüaelaeäders (enal. Termini} Struktmen des Libellenflüaelaeäders {dtsch. Tennini}
77 basal side oltrioonal cell (= basal triaonal vein) Basalseite der Triaonalzelle - basale Triaonalader\
78 distal side oftriaonal celt - distal discoidal vein) Distalseite der Triaonalzelle (: distale Triaonalader)
79 uooer side cf triaonal celJ (= costal trioonal crossveinl Oberseite der TriQonalzelle (= costale TriQonalauerader)
80 intercalated vein TriClonal-SuDDlement - Interkalarader Triaonal-$uDolement-
81 P5eudo-subcosta Pseudo-Subcosta
82 oaff in hinclwina cf Anisootera and some Calopl:erv<:loidea) Gaff (nur im Hfl. der Anisolltera und bei einiaen CaloDtervaoidea)
83 antefurcal crossveins (:.. antefurcals Antefurcalaueradem (:... Antefurcalial
84 oostcubital crossvein (sensu Fraser I oostcubitale Querader (sensu Fraser)
85 cubito-anal crossveins (exe!. CuP-crossine:ü Cubito-Anal-Queradem (außer CuP-Kreuzuna)
86 anal 1000 (oart of anal field) I italian 1000 I in Libelluloidea Analschleife Cl eil des Analfeldes I Libelluliden-Analschleife
87 sole (of italian 1000) Sohle der Libelluliden-Analschleife
88 Iheel (01 italian ioop) Ferse der Libelluliden-Analschleife
89 anal trianale (:.. anal trianoular soace) Analdreieck (= analer Trianoularraum)
90 anal anale Anal'oNinkel I Analecke =Tomus
91 I oaranal cells Paranalzellen
92 basal forl< of RP (~ midfork) basale Gabeluna des RP = basale Radialaabel. Mittelaabel
93 IpterostiQma Plerostiama (~ Fluaelmal)
94 microtrichs Mlcrotrichia Aculeae)
95 macrotrichs (: true hairs on win veins Macrotrichia (setae der FIOaeladem
96 I soines on winQ veins Domen der FIOoeladem
97 Icorruaation: convex vein I concave vein IKorruaation (= Knitterstruktur : konvexe Ader I konkave Ader
98 Itrue I orimarv lonaltudinal vein I echte lorimäre Länasadem
99 intercalated I secondarv lonaitudinal vein Isekundäre I interkalare Länosadem (SChaltadem)
100 crossveins Queradem
101 ·unctions of wina veins) lAderiunktionen Aderknoten; Aderverbindunaen)
102 sectors ISektoren
103 sUDolements ISuoolemente
104 "bridaes" "BrOckenadem"
105 oblique veins Schräaadem
106 brace veins I braces I brackets stotzadem I Verstrebunaen I Versoantunaen
107 ''transverse velns" ''Transversaladem"
108 cells zellen
109 wina fields Flüaelfelder
110 wina soaces I inters aces FIO e1räume
111 winQ Fluaei (~ Ala)
112 I lorewina lieft. riaht) Vorderflüael links, rechts = Ala anterior sin., dex.
113 I hindwina lett, riaht) HinterflOoel (links. rechts): Ala POSterior (sin., dex.)
114 upper I dorsal side ofwino) Flüoeloberselte I Dorsalselte
115 10lNer I ventral side ofwina) Flüaelunterseite I Ventralseite
116 I oetiole (in ZVQooteral Fluaelstiel Petiolus (bei Zvoootera)
117 winQ base Flüaelbasis
118 wina tio FlüaelsDitze Acex
119 tront maroin (:.. costal maroin) Fluaelvordenand (= Coslalrand)
120 hind marain Flüaelhinterrand ermen & Dorsum)
121 anal marain Analrand - Dorsurn
122 axillar reaion IAxillarreaion
123 iRemiQium (s.l. - costal reQion & discoidal reaion) I Remiaium s.1. - Costalreaion & Diskoidalreaion
124 Ianal reaion (anal fan Analreaion Analfächer = Vannus)
125 I'uaal reaion IJuaalreaion (= Juaum. Neala)
126 coslal space (= basal subcastal field) I Costalraum (= basales Subcastalleld\\
127 subcostal soace (basal oreradial field) ISubcostalraum (= basales Praeradialfeld
128 basal space (= basal cell. median cell) 1Basalraum I Basalzelle (:- Medianzelle)
129 cubltal soace (:.. cubital celn I Cubltalraum I Cubitalzelle
130 antenodal soace IAntenodalraum
131 I oostnodal space (~ dist. oreradial field) and oostsubnodal space IPostnodalraum (= dist. Praeradialfeld) und Postsubnodalraum
132 Ifirst antenodal soace (trom base to ax1) erster Antenodalraum (von Basis bis ax1
133 Isecond antenodal soace trom ax1 to ax2 zweiter Antenodalraum (von ax1 bis ax2)
134 third antenodal snace (tram ax2 to nodel I dritter Antenodalraum (von ax2 bis zum Nodus
135 radial soace Radialraum
136 basal radial neid (:.. bas. radial space) I distal radial field basales Radialfeld (= bas. Radialraum) I distales Radialfeld
137 distal nreradial neId: substiamal and ooststiamal winasooce dist. Praeradialfeld: substiamaler & coststiamaler FIOaelraum
138 subnodalsooce Subnodalraum
139 bridoe soace Bruckenraum
140 arcular soace Arcularraum
141 oostdiscoidall oosttriaonal space = dist. median field Postdiskoidalraum bzw. Posttri.Qonalraurn (:.. dist. Medialfeld)
142 nseudodiscoidal sooce Pseudodiskoidalraum
143 Icubito-anal scace I Cubito-Anal-Raum
144 Ianal space (in hw. of Anisootera. basal of AA'2b, or AA1b) Analraum (im Hf!. der Anisootera, basal der AA'2b, bzw. AA1b)
145 I membranule Membranula (:.. Flüaelhäutchen)
146 auricles Aurikel (, Ohrchen)
147 I strukturen des Libellenflüaelaeäders lenal. Tenninil strukturen des Libellenftüaelaeäders ldtsch. Tenninil
148 I
149 I
150 I
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C D
1 Bechlv, 1994 1 carle, 1982a, 1982b
2 cl (sklerot. bas. Pr5cf & CIl 1 oreeostal area
3 CA+&seA'+ 1
4 basaler Coslalrand - CA & CP & $cA' + I CA + (verschmolzen mit Flüaelvorderrandl
5 I distaler Coslalrand ~ CA & ScA' & SCP - 1 CA & CP - verschmolzen mit Flüaelvorderrand
6 SCP- CP-
7 RA+ RA+
8 RP- (R&Ml
9 Rp· (RP&M)
10 RP'- RP1&2-
11 RP1- RPl -
12 IR1 + f1nterkalarader)
13 RP2- RP2-
14 1R2 + (bei Aeshnidae mit sek. As. 1R2b + MA+
15 Rsnl. I nn!erkalarader\
16 I RP"- I MP-
17 I (RA&RPl + (kein Media-stamm beleiliol 1) (R&Ml +
18 1 RP&MA\+ rRP&M&CuA +
19 1 MA+ CuA+
20 1 MA + (~MAa +l CuA+
21 MsDI- (bei Protanisoctera: IMA- 1 lInterk:alarader
22 I MP - auch bei Zvaoctera dist. nicht m~ CuA verschmolzen 1 CuP-
23 I M+ I basal rernanant of CuA +
24 1 Cu-
25 I M&Cu\ - CuP -
26 1 (MP&CuAl - CuP -
27 1 Cup- I AP-
28 cu-c = CuP - Rudiment dist. verschmolzen mit CuA & AA"I anal crossina = ac
29 "Cub~o-Anal-seklOl'en"(~ (AA'&CuP&CuAl +l I A1-3+
301 JA + (fehlt den Odooata.. aoomornh I Juaalis nicht vorhanden)
31 1 JP - (fehlt den Odonata· aoomo hl (JuQalis nicht vorhanden)
32 1 A + & AA + & AA' + & Cubito-Anal-Anastomose A1-3+ anal stern; verschmolzen mit Flüaelhinterrand
331 CuA + (CuA' +) I auch bei Zvaootera 1 Al +
341 CuA" + (~a!-sole) 1 A2+
351 Cusol - (MitteInooe der Ubelluliden-AnaJschlelfe) I
361 AA1&CuP + I
37 I AA.1b+ 1 A3+
381 AA'2b + (konvexe Adern basal der AA2 sind sekundär) Anal brace
391 (AP&AAtt

, + sekundär konvex 1
401 cv (einfache Querader?) I
41 1 ax 1 antenodals - an
42 ax1 & ax2 costal braces cbl and cb2
43 c-ax
44 s-ax
45 PX PQStnodals ~ pn
46 I pnx
47 OS)(

48 n (Qebildet von CP und SCP, sowie ncv und sncv) I nodus~N

49 ncv I nbr I
50 1 sncv Isnbr 1 subnodus
51 I bcv 1
52 I 1R2+ lAbschnitt basal der SChräaader ocv 1
53 ocv (akzessorische Lestiden-Schräaadem: ocv2 und ocv3) I 0

541 Ibv I
55

,
lolesiomoroh fehlende Verstärkuna der ScA 1,

56 bsbr (~$cA')' 1
57 bsbr 1
58 Cubito-Anal-Anastomose lAA1 zum Knick des CuP
59 sdv =CuA + lin nart.' oosterior discal brace bildet den "discal node")
6Q 1 Plbv I otbr
61 Arculussekloren (~ RP und MAl
62 arc I arebr arculus =Are
63 arc. an!. I~ RP&MA arculus interoretiert als "isolated obliaue oortion of CuA")
641 arc. DOst. I~ bdcvl arculus - CuA in part. iQuadranQle closed basal'l')
65 1 dctv levent. Ast der Media MAb +) anterior discal brace lbildet "discal node" - discoidal erossvein
661 dn IddvlMA? & _/CuAl I dcbr I discal node - ON laebildet von ant. und DOSt. "discal brace")
671 dc 1
681 dc auadranale =a
691 sdc SO
70 hlc set
71 lc trianale =t
n slc subtrianale = s
73 Bechlv, 1994 Carle. 1982a, 1982b
74 (basierend auf Riek & Kukalova-Peck. 1984) (erqänzt durch carle & Wiohlon, 1990
75 1
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I C D
76 1 Bechlv. 1994 I Car1e. 1982a. 1982b
771 (MP&CuAl-
781 ddv (evenl. Ast der Media MAb +l
79 tcv (nicht MP1 - oder MPa· ! c;v

80 Tsol-
81 cs-ScP
82 1 CuA+
83 1 afcv
84 DCV

85 cu-a-cv
86 al/l-al akzessorische Analschleifen: al2 und al3 al
87 51 (= CuA" +
88 hl
89 ats
90 aa anoenzend die Tomuszelle = toe
91 I DaC

92 1 mf mf (distal oIeatl
93 1 pt pterosliQma = Pt
94 Microtrichien (fehlen allen libellenflüaeln)
95 Macrotrichten
96 Domen (SC-Oomen. Se-Domen. L-Domen)
97 I + 1-
98 orimäre Länasadem
99 Inler1<alaradem I
100 c:v's
101 Junktionen
1021 Sektoren I
1031 Supolemente 1
104 I (als normale, basale Länasaderabschnitte interoretiert)
105 I SChräaadem
106 1 stutza,dem I Verstrebuncen I Versoantunaen
107 I ''lvv''
1081 ...e
109 1 ...f (siehe Tabelle I
110 1 ...5 I
111 I w.
112 fw. (I.fw.. r.fw.l 1
113 I hw. (I.hw.. r.hw.l 1
114 UDS

115 uns I
116 oe! I
117 base I
118 I aoex I
119 cm I
120 hm I
121 am verschmolzen mit APl 1
122 axr 1
123 1 Costalreaion und Diskoidalreqion plesiomomh vortlanden 1
124 Analreaion reduziert. Vannus fehlt olesiomoroh 1
125 Neala reduziert (:.... FlüQelhäutchen = mb ???l
126 es = bScfl
127 ses bPrR
128 1 bs 1
129 I cus
130 I ans
131 1 Dns I DSOS

1321 ansl
133 ans2 1
134 I ans3 1
135 I rs
136 I bRf IdRf
1371 sss I oss (= dPrRfl
138 1 sns
139 I bds
140 I ars
141 I cds (, dMfl df
142 psds

143 cuas
144 als
145 mb (= rudimentäre ocIer atavistische Neala ???)
146 or
147 Bechlv. 1994 c.rle.l982a.l982b
148 'basierend auf Riek & KukaJova~Peck. 1984\ feraänzt durch Carle & Wiahton. 1990'
149
150
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E F
1 er. 1992 comstock-Needharn. 1898
2 Drecostal arearPrecosta\ Costa
3 Precosta' Costa
4 I C+ C+
5 1 rc&sCl- C 1& Sc·
6 1 SC - Sc-
7 I R+ I R1 +(;R+
8 I RS1-4· Mediana 1M1-31 - Ibis zur Mitteloabel Ml1
9 RS1-4 - Mediana M1-3' - bis zur Mitte""'be1 Mf\
10 IRS1&?l- IM1-21.
11 RS1 - M1 - lbeim Ncdus vom Rs überkreuzll
12 IRS1 + nn<:!'nodall anical sect:or M1 A + InJus "anical nlanate" Annl.
13 RS2- M2 - Abschnitt ZN. snlo1 und 03 intemret. als 02 - RS&M2
14 IRS2+ radial sectar - Rs + lexkl. "bridae") fbei Aeshnidae mit: Rs-fork\
15 I RSPL- radial nlanate Rnl- 1= R=I-
16 I RS3&4\ • M3-
17 R&Ml+ IR&Mf+
18 I RS&M' + M + =M1-4+\
19 I MA+ IMP - fehl' M4+
20 MA+ MP - fehl' M4+
21 Intercalar CUA + feh~' median nlanate - Mf')l - Msnl-
22 I CUP- basal der sdv: Cu ., distal der sdv: Cu1 -
23 I basal remanant of CUA + (Internretiert als verschobene und sklerotisierte Anal-Trachee)
24
25 1 CUP- Cu-
2G I CUP- Cu-
27 I
28 I I cubito-anal-crossvein Cuo lanal crossino - Acl
291 1A + I Cu2&A1-3\ +
301 7Ju;;alis nicht vorhanden' (Juaalis nicht vorhanden
31 i Jlralis nicht vorhandenf (Juaalis nicht vorhanden)
32 I 1A + A+ 'secondarv recurrent analis" nach T111\mrd; Ab nach Munz
331 1A + Cu2+
34 A1 +IAderabschnitt basal der Gabeluna als "aaff' bezeichnen
35 I 1 bisector of anal Ioon concavel
3G I A + (= A* nach Ris; A' nach Munz)
37 A2+
38 1'>:3+
39
40
41 antenodals antenodals =An =Ana
42 ~rim~antenodals Drimarv antenodals
43 secondarv antenodals secondarv antenoclals fcostal series
44 seconda",vantenodals secondarv antenodals subcostal seMesl
451 """"""'ais costnodals Pn = Pno
461 nnd'nodals fcostal series
471 ts radial seriesl
48

,
ncdus noclus =nod =Nod =n =N (aebildet von SCI

49 I nodal crossvein I
50 I subnodal crossvein Subnodus =Sn - sn ilntemret. als basaler Abschnitt "01" des Rsl
51 bridne crossveins =8n bcv-b
52 bridne = 8 =br - brv bei Zvaootera: lestine lono bridae - brl
53 obllaue vein - 0 =ob =obv (interoret. als Abschnitt "03' des Rs)
54 1
55
561
571
581 A + I1A +1
59 intemretiert als Abschnitt des Cu?\
60 ---nt"erostln"mal braee vein braee vein of stiama ::: b - bvn - pto
61 sectors of the areulus - k
G2 arculus areulus - ar ::: are
G3 areuluSfRS & MA areulus - are ;: M +l
G4 areulus crossvein cv' arculus = are (crossvein - cv)
G5 discoidal vein
GG medio analllnk ;: MA
G7
G8 auadrilaterall nuadranale ~ n = Q
69 I s~uadrilateral cell sUbCiuadranole ;: So ~ sn
70 sunratriannle anterior discoidal cell sUnPrtriannle I sunratriannle - snt ;: s
71 trian le fnno;;terior discoidal eell trianole - T = t = tri
72 subtrianale =s ;: r = str
73 ""'~nter. 1992 Comstock-Needham. 1898
74 basierend am Fra..... 1957\ INeedharn. 1903-1951; Munz. 1919; Sctmidt. 1929;
75 Needham & Westlall. 1955; Borro< et al.• 1976
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E F
76 er,l992 Comstock-Needham, 1898
77 inner side of trianale = (Cu - inoarU
78 discoidal vein I outer side cf trianale cv
79 I front side of trianale - cv
80 I
81 I
82 I Qaff : 0 (: Al &Cu2)
83 I intennedian cross-veins -= ma
84 I
85 I cubitt>anal-crossveins = Cua
86 anallooD anal 100 =al=alo'-L
87 sole of al = si
88 1 heel 01 al : hl: h
89 anal! basal trianale = ta (Abschnitt z des "anal soace"
90 I anal anQle = Aa (Ort der" tomal cell" = to)
91 I oarana! cells - n, 0, 0, I
92 middle fork = Mt
93 "'erostiQma "'erostioma I stioma - St - st : '"
94
95 1
96
97 1
981
991 I
100 1 crossveins - cv - x
101 I
102 I
1031
1041
105 1
106 I
1071
108
109 1 I
1101 I
111 I
112 I 1
113 I
1141
115
116 I
117 I 1
118 I
119 1 Costa - C
120
121 I
122 I
123 1
124
125 1
126 Dart of antenodal soace- c
127 Dart cf antenodal space sc
128 midbasal intersoace = m {basal soace = Bs
129 cubito-anal intersoace - cu
130 I antenodat interspace
131 1 oostnodal intersoace
132 first antenoclal soace
133 I I second antenodal soace
1341 third antenodal soace
135
136 basal radial soace : BRS I ?
137
138 I
139 I
140 ! intermedian intersoace
141 dl. Ir : triQonai intersoace (Anisoplera) I dl, d2 d3 (ZYQoplera)
142
143
144 anal intersoace I fjeld= z, y, x {eells behind al
145 mb=m=Me
146
147 Carnenter, 1992 Comstock-Needham, 1898
148 lbasierend auf Fraser, 19571 INeedham, 190:>1951: Munz, 1919: Schmidt, 1929:
149 Needham & Westfall. 1955; BorTor et al., 1976\
150
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G H
1 Conci & Nielsen. 1956 Forbes, 1943
2
3 I
4 Costa = C + I C+
5 I
6 Subcosta = Sc - Sc -
7 Radiale Drima - R1 + Radio R1 +
8 Rs - (R2-5l-1 (Radio Rs-
9 I Settore radiale - Rs - (R2-5l-) Rs-
10 R2&3 -
11 I Radiale seconda :; R2- I R2-
12 I intercalare delta R2 1R2+ C1nterkalaraderl
13 Radiale terza = R3- R3-
14 1R3 + {bei Aeshnidae mit BIR3 = RBIR3 +) R4&5\ -
15 Radiale suoolemertare - RSPi - I C1nterkalaraderl
16 I Radiale auarta + auinta -= CR4&5'I - I M-
17 Radio + Media = (R&M) + I (R& Rs&M&Cu)) +
18 arculo - Are (Rs&M&Cu)\ +
19 Media =M+ Cu1 +
20 M+ Cu1 +
21 Msol- lInterkalaraderl
22 Cubitale = Cu - I Plical P 1 -
23 1P1
24 2P1
25 Cu- Plicat = P 1-
26 Cu- I Plical = P 1 -
27 I I
28 venature obliaue cubito anaJi = oCu I
29 Anale-A+ I Axillaries
30 ? Ax4&5 + feh!
31 ? Ax4&5+feMl
32 A + (Anale secondaria ricorrente Axillarv =- Ax +
33 A+ 1. Axillarv = 1Ax + (ink!. 1 Axa +)

34 I A+ I 1Axa +
35 I I
36 A+
37 A+ 3Ax1 +
38 A+ I
39
40 I I
41 antenodali = an I
42 antenodali Drimarie - an I
43 an I
44 I an
45 OOstnodati = pn I
46 I I
47 I I
48 nodulo = N I
49 venatura trasversa dei nodulo = n I
50 I venatura trasversa subnodale :::: sn I
51 I I
52 1
53 I venatura obliQua tra R3 ed 1R3 0
54 1
55 I
56 I

57
58 I
591 I
60 venatura obliaua ctrasversal dei cterostiama = oPt 1
61 settori delrarculo
62 arculo = Are
63
64
65 I 1
66
67 cellula discoidale = 0
68 o (ouadrilatero
69 cellula subdiscoidale sO
70 supertrianQolo I jpertriQone :. IT
71 o ftrianaolo
72 subtJianaolo I subtJiaone = sT I
73 Conci & Nielsen, 1956 I Forbes, 1943
74 t
75 I
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G H
76 Conci & Nielsen, 1956 Farbe$, 1943
n
78
79
80
81 I
82
83 1
84 1
85 1 I
86 anella anale = Aa
87
88
89 trianaolo anale - At
90 an!=lolo anale
91 \
92 I
93 , oterostioma = Pt
941 1
95\ 1
96\ denticolate I setoIe ,
97 1 +/- 1
98 1 venature lonaitudinali 1
991 venature lonaitudinaJi intercalari I
100 venature trasversali 1
101 1
102 I
1031 I
104
105 1
106
107
108 cellula
109 camoo
110 camoo
111 1 membrana delle ali I
1121 ala anteriore
113 ala POSteriore
114
115
116 I
117 base dell'ala I
118 aoice delrala I
119 maraine anteriore delrala
120
121
122
123 I
124\
125 I
126 I
127 I \
128 \ 1
129 1 I
130 I
131 I I
132 ,
133
134 1
135 I
136 I
137 1
138
139
140
141 campo discoidale (bei ZVQoPlera: Zellen dl. d2 und d31
142 I
143
144
145 membranula - Me
146 orecchiette
147 Conci & Nielsen. 1956 Farbe$, 1943
148
149
150
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1 I J
1 1 Hamilton. 1972b Kirbv,l889
2 I Costa Costa
3 1 Costa I Costa
4 I C+ I Costa
5 I I Costa
6 I Sc - inlemodal radius
7 1 R+ orincioal radius or subcostal nervure
8 Sector & Media = S&M - upper sedar of arculus
9 Sedar & Media = S&M - uooer sedar of arculus
10 Sector = S-
11 Sector .n!. - SA - (Sl &2\ subcostal radius
12 Interkalaraderl I
13 Sector DOSt. - SP· (53&4) I nodal sedar
14 MA + (M1&2\ subnodal sedar
15 Interkalarader)
16 1 MP - (M3&4) upper sedar cf arculus
17 I R&(S&M&Cu + orincioaJ radius cr subcostal nervure
18 1 S&M&Cu + I arculus
19 Cu + (1&2) lower sedar of arculus
20 I Cu + (1&2'1 Iower sedar cf arculus
21 I (Interkal.rader)
22 Plica! & EmDusal = P&E- UDoer sector 01 manQle
231 P - irria als konkav interoretiertl
24 1 EmDusal = E- 1
25 Plical & EmDusal = P - & E - upper sedar of trianale
26 I Plical & Emousal - P - & E - uooer sedar of trianale
27 1
28 1 cross nervuJe in lower basal cetl
29 I A + 1-3) I subbasal sectors
30 I riuQaI bar(' feh~) 1 ?
31 r'iuo.1 barr" leM) ?
32 I A + 1-3)
33 1 A + (1-3) lower sector of trian(lle
341 subbasal sect:ar
351 1 subbasal sedar
361
37 I subbasalsector
38
39
40
41 antenodals
42 1 1
43 1 I
44 I I
45 I 1 oostnodals
46 I
47
48 1 nodus nodus
49 1
50 I subnodus I nodal cross nervure
51 , I
52
53 1
541
55 1
56
57 1
58 I
59 I
60 I 1
61 I
62 arculus arculus
63 arculu$ 1
64 arculus
65 I
66 I
67
68 I
69 1
70 suoratrianaular $oace
71 manDIe trianale
n subtrianQular snace
73 Hamilton. 1972b Kirbv,l889
74
75 I
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I J
76 Hamilton. 1972b Kirbv,l889
77
78 1 internretiert als SklerotisierunJ:l einer FluQelfalte)
79 interoretiert als Sklerotisieruna einer FlCmelfalte)
80
81
82
83
84
85 1 cross nervules in lower basal cell
86 I
87
88
89 I
90 1
91 I I
92
93 I pterostiQma oterostiClma
941
95
96
97 I
98 I
99 I
100 I I
101 I I
102 I ,
1031 I
104 I I
105 I
106
107 1
108 I I
109 I
110 I I
111 1 1
112 I
113 I I
114 I
115
116 I
117 I I
118 I
119
120 I
121 I
122 1
123 I
124 I
125 1
126 I
127 I
128 upoer basal cell
129 I lower basal cell
130
131 1
132 I
133 I
134 I
135 I
136 I
137
138
139
140
141 oosttrianauJar cells
142 I
143
144
145 membranule
146
147 Hamitton. 1972b 1 Kirbv,1889
148 I
149
150
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K L
1 Lameere. 1922, 1923 Martvnov. 1930 119241
2 I ore-costal-soace
3 I I
4 I Costa - C + C+
5 1
6 I Subcosta = Sc - Sc -
7 I Radius = R+ R+
8 1 Subradius - SRl-4 - I Rs-
9 1 Subradius = SRl-4 - 1 Rs-
10 I Subradius - SR1&: - Rl&3\ -
11 Subradius = SRl - I Rs1 -
12 {Inler!<alaraderl sector + (Iibelluline Dlanate - Rs2 ?)

13 SUbradius = SR2 - Rs3-
14 I Subradius = SR3'" bei AnisoDtera: 5ecant S-) Rs4+
15 I (Inler!<a1oraderl I sector -
16 1 Subradius = SR4- I RsS-
171 (R& SR&M\l + R&(Rs&Mll +
18 (SR&Ml + Rs&M\+
19 Media - M ... lSubmedia - SM - fehlt M + MP - fehlt. bzw. ist homoloa dem "anisoot. olanate" Msol)
20 Media = M + lSubmedia SM - feh~\ M + MP - feM. bzw. ist homolOCl dem "anisoot. p1onale" Mspl)
21 Intercalar (Cubitus = Cu + fehlt) I sedor - rcuA feh~: CuA = anisect. o1onale\
22 I Subcubitus - $cu - (nur distal der sdv unverschmolZen mit P +) 1 CuP-
23 I base of Scu - firria als konkav interoretiert) I basal remanant of CuA +
24 I baseofP + I base of CuP -
25 I SCu&P - (verschmolzen bis zur sdv) CuP -
26 I SCu&P - (verschmolzen bis zur sdv) Cup·
271
281 I
291 (P&Ul + I Al +
301 Suboenultim. = SP - und Subu~im. = SU - fehlen) I lJuaalis nicht vorhanden
31 Suboenultim. = SP - und Subultim. = SU - fehlen I lJuaalis nicht vorhanden
32 I Ulltimate = U + frei bis zur sdv Al +
33 Penuttimate = P + (frei distal der sdv) I Al +
34 Ultimate - U+ (frei oostero-distal der sdv I
35 1 I
36 1
37
38
39
40 1 I
41 I I
42 I
43 I
441
451
461
47 I
481
491 1
50 I
51 1
52 1
531
541
551
561 I
57
58 I I
591 I
601 1
61 1
62 I
63
64
65 1
66 I
67
68 I
691
70 I
71 I
72 I
731 Lam...... 1922, 1923 Martvnov, 1930 119241
74 I
75 I
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1 K l
76 1 lam....., 1922. 1923 Martvnov, 1930 /19241
nl
781
79 1 1 remanant of Cu1
sol
81 1
821
831
841
85 1
86
87
88
89
90
91
92 I 1
93 I I
94 1
951 1
961
97 1
981
991
100 I
101 1 1
102 I I
1031
104 1
105 I
106 1
107
108
1091
110 1 I
111 I
112 1 1
1131 1
114 I
115
116
117
1181
119
120
121
122
123 I 1
1241 1
125
126
1271
128
129
130
131 I
1321 1
133 1
134 I
135 1
136 1
1371
138 I
139
140
141
142
143
144
145
146
147 lam....., 1922. 1923 Marlvnov. 1930 (19241
148
149 I
150
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M N
1 Nel et al•• 1993 Redtenbacher,1886
2 I Präcosta~eld

3
4 (PC & CA & CP & SeAl + bord costal 1+ (= Coslal
5 (PC & C & SeA & SePl - (bord costall 1(= Coslal
6 I SeP· 11 • (~ Subcosta
7 RA+ 1111 + - Radius
8 (1112&1 &N&V1 -
9 (1112&1 &N&VI -
10 1112&IV·
11 I RP1· 1112· (= Radiusseklor
12 IR1 + 1113 +
13 RP2- I IV· (, Praemedia)
14 1R2+ 1 V + (= Media
15 RSDI- fSchaltader)
16 (RP3&4) - VI - (~ Poslmedia)
17 lR&MAl +

18 I CRP&MA - arculus
19 I MA+ VII + {= Cubitus
20 MA+l=MA1 +;-MAb+ I VII + (= Cubitus
21 I MSDI- (Sehallader)
221 MP - (bei ZyqoDtera: MP&CuA) VIII- (= Analis = A1 \
231 MP
24 I Cu- I
251 (MP&Cu) - V111-(=Analis=A1)
26 I MP&CuA) - VIII- (=- Analis = A1l
271 Cup·
281 Cup-
291 AA&CuPl + AAO. AA1) IX+ - Analis - A2)
30 Juaalis nicht vorhanden} I ?

31 Juaalis nicht vorhanden) I ?
32 (A&AAl + I IX+ Analis A2)
33 I CuA + (CuA1 +) (bei ZyooDtera: AA +) I IX + (= Analis = A2)
34 I CuA2+ I
35 Cusol - (bei Aeschnidiidae: Asot1 . X - (= Analis = A3\
36 (AA1&CuP) + I
37 AA+ I
38 AA+ AA2+\
39 Ap· I
40 I I
41 I antenodales (princioales, secondaires) I
42 AX1 & AX2 I
43
44 I
45 I
46
47
48 N Cscissure nodale I Nodus
49 Cr
50 Sn I
51 I Bos !
52 I
53 0 nicht homoloo mit RP2b, contra Zessin 1SS1 I
54 1
55 1
56 I I
571 I
581 AA+
59 CuA+
60 I pterostiQma embrasse
61 I
621 arculus I
63 (RP&MA) -
64
65 MA2+-MAb+
66
67 I cellule discoidale. esoace discoidal I
68 FIÜ<leMereck = Traoez
69 cellule sous-discoidale
70 esoace hvoertriaonal. hvoertrianale discoldale
71 trianale diseoidal Flüoeldreieck
72
73 Ne! et al.. 1993 Redtenbacher. 1886
74 lbasierend aut Riek & Kukalova-Peck, 19841
75
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M N
76 Nel et al•• 1993 Re<ttenbacher,1886
n MP&CuA - VIII. Concavader
78 MA2 + (interoretiert als sekundärer Ast der MA)) Querader (scheinbare Zinke des Cubitus
79 MP1 - (interpretiert als sekundärer Ast der MP) schiefe, scheinbar concave Querader
80
81 oseudo-ScP
821
831
841
851
86 boucle anale 1
87 CuA2+
88
89
SO anale anal 1
91 I
92
93 oterostiama Pt
94
95 macrotriches - soies
96 I Bcines
97 I convexes . + I concaves, - 1
98 1 nervures orincinales 1
99 nervures intercalaires
100 1 nervules = nervures transverses
101 noeud
102
103 I I
104 I 1
105 nervures obliaues
106 I
1071
1081 cellules
109 I espaces, champs I
110 I esnaces
111 I'aile
112 aile anterieure 1
113 aile oasterieure
114
115 1
116 1 oetiole
117 base
118
119
120 I
121 AP
122
1231
124 I 1
125 I I
126
127 1 I
1281 eSC3ce median 1
129 1 esoace sous-median 1
130 I chamo antenodal 1
131 I ohama Dostnodal
132 I
133 I
1341
135 ohamp radial
136
137
138
139
140
141 1 champ postdiscoidal
142 esoace "oseudo-discoidal"
143 chama cubito-anal
144 champana[
145
146
147 Nel et al., 1993 R~enbacher.1886

148 (basierend auf Riek & Kukalova-Peck, 1984\
149
150 I
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I 0 P
1 I Riek & Kukalova-Peck. 1984 Ris. 1903-1930 I Bartenel.l929
2 I costaJ trianale -: cre-subcostal area ;: PSc-area Cosla
3 PCA + & PCP - (serralion 01 costal maroin) Cosla
4 {PC & CA & CP & SeAl + costaI marein\ C+
5 (PC & C & SCA & SCP\ - costal maroin\ C
6 SCP- SC-
7 RA+ R+
8 RP - Mediana (Ml-3)-
9 RP- Mediana IMl-3-
10 RP'- CMl-2\ -
11 RPl - I M1 ~ (am Nodus vom Rs überkreU2t)
12 IR1 + M1a +
13 RP2- M2. (Teil ZYrI. snlo1 und 03 interpret. als 02 - Rs&M2)
14 I 1R2+ Radial Seldor = Rs + (exkl. Brücke) (= radical seelor\
15 Rsol - 1 Komolementärader des Radius ;: Rsol -
16 I RP"- ~ IRP3&4 - M3-
17 (RA&RP) + IR&M +
18 CRP&MA\ + lM1-4) +
19 MA+(:....MA1 + M4+
20 MA + (= MAl +) M4+
21 I Msol- I Komolementärader der Mediana;: Msol -
22 MP- basal der sdv: Cu -, distal der sdv: Cul - (Vordersekt. d. Tria"".)
231 M+
24 1 Cu-
25 I rM&Cu\ - Cu-
26 I (M&CuA) - Cu-
271 CuP- 1
281 CuP- I cubilale Querader = Cuo (, Ac)
291 (AA & CuP & CuA + I ICu2&Al-3\ +
301 JA + fehlt sekundär. Neala reduziert als Membranula) (Juaalis nicht vorhanden)
31 JP • (fehlt sekundär; Neale reduziert als Membranula) (Ju!=Ialis nicht vorhanden)
32 A+&AA+' + A+
33 CuA + 1-4\ Cu2+ (Hintersektor des TrianQulus)
34 I Al +
35 A2 - Bieauna der A2 - ;: cl
36 A- +
37 I 1 A3+
38 1 A4+
39 AP- I
40 1 cv I
41 I I antenodale Queradem - Ano
42 I
43
441
451 oostnodale Queradem;: Pnc;: Psta
46
47 I
481 nodus - N CP & SCP\ I Nodus ;: Nod ;: N faebildet von der Sc
491 nodal veinlet ;: cr I Nodus =Nod (dicke Querader)
50 1 subnodus;: SN (crossvein ;: cr) sn =0 1 internretiert als basaler Abschnitt des Rs)
51 Bruekenouerader =Ba - bcv sUDol. B. =Bos)
52 Brücke = B = br (SuDDlernenlärader)
53 03 intemretiert als Abschnitt des Rs
541 I
55 1 (eDhem. subcostal brace = SeAl-4+; leh~ den Odonata Drimär) I
56. cv =hm - SCA3&4. laut Kukalova-Peck, oers. Mitt. 1993) 1
57! cv =hm interoretiert als Querader)
58 I anal brace (kink 01 CuP)
591 linteroretiert als basaler Abschnitt des C J2l
60
61 I sedors of areulus =RP & MA
62 I Areulus =Are
63 rRP&MA + Areulus Are (Ml-4)
64 er Areulus = Are Querader = 0)

65 er
66
67 1
68 I
69
70 Hypertrigonalleld - ht
71 F1Uoeidreieck rianoulus) =t
72 SubtrianClulardreieck ti
73 Riek & Kukalova-Peck. 1984 Ris. 1903-1930 I BarteneI. 1929
74 (Brauelanann & Zessin. 1989; Zessin.1991; I (basierend auf Comstock & Needham. 18981
75 Kukalova-Peck. 1985. 1991\ I
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I 0 P
76 I Rielc & Kukalova-l'eck, 1984 Ris, 1908-1930 I Bartenet, 1929
n MP- BasaJseile fProximalseile' ,(Cu) - (in aalt.'
78 er Dislalseile ~ n Querader)
79 er Vorderseite Costalseite = 0 I Querader
80 I
81 I
82
83
84
85 cubitale Queradem = Cun
86 Analschleife anal 1000, boucle anal =al
87 Al +
88
89 I
90 I Analecke - ane
91 I
92 T
93 nterostinma -= nt I Pterostinma stinma\ = Pter st
94
95
96
97
98 Länasadem
99 Komnlernentärsektoren
100 er Queradem -= a
101 I
102 I I
103 I I
1041
105
I06T
107 I
108 Zellen
109 I Felder
110 Felder
111
112
113 I
114
115
116
117 1
118 I Aoex =aD
119 I vorderer Rand an
120 hinterer Rand =~
121 innerer Rand = in
122
123 I
1241
125 I - -'Neala fehlt sekundär. bzw. ist reduziert als Membranula\
126 ! Costalfeld = c
127 Subcostalleld - sc
128 Basalfeld = m
129 Cubitalfeld Medianfeldl = cu
130 I
131 I
132
133 I
134 I
135
136
137 I
138 I I
139 I r
140 I
141 Diskoidalfeld = dl
142
143 Analleid lanft und Hinterfeld Ih17:<l. Cu2 u. Al
144 Analleid - anl
145 membranule - me
146
147 Riek & Kukalova-Peck, 1984 Ris, 1908-1930 I Bartenet, 1929
148 'Brauckmann & Zessin.1989; Zessin.1991: i"hasierend auf Comstock & Needham. 1898\
149 Kukalova-Peck. 1985. 1991'
150
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I Q R
1 I seauv, 1959, 1973 5eIvs. 1853 -1883
2 I eoaississemenl orecostal area oraecost:alis
3 I eoaississement costal I marao oraecostalis
4 1 costale - C + Costa - nervus costalis (Vorderrandaderl
5 I C&SC\ - Subcosta = nervus subcostalis lUnterrandader
6 I Sc- Subcosta = nervus subcostalis (Unterrandader)
7 R1 + Mediana =nervus meclianus I medius (Radius orincioalisl
8 sed:eur radial Rs - = IR2-5\ - Mediana - nervus medianus I medius {Radius Drincioalisl
9 Rs - (" IR2-5\-) sect.or arculi suoerior (sedor mimus
10 1 R-= R2&3 - sec:tor orimus
11 I R2 - bei ZvaaDlera: R2&3-\ sedor primus (sector princioalisl
12 I radiale supplementaire = Rs1 + 1 sedor intercalaris - sectar Dostnodalis, sector ultra-nodalis
13 I R3 - lbei ZvaoDlera: R4 - \ 1 sedor nodalis
14 I R4 + (bei Zvooctera: MA + I sedor subnodalis
15 radiale supDiementaire - Rs2 - I suppl. sector next below subnodal sedor
16 R5 - (bei ZYQoDlera: MP .) 1 sector medius
17 R&M&Cu1 + 1 median nervure
18 (R&M) + arcu[us

19 MA + (bei Zvaootera: CuA + sector arculi inferior Zvo.: sector arculi; Anis.: sector brevis
20 1 MA + (bei Zvaootera: CuA + sector arculi inferior (ZV<I.: sedor arculi; Anis.: S.brev. & rad. med.)
21 1 mediane supDiementaire Mds- suno!. sector next below short sect:or

22 I CuP- =Cu2- I basal: n. subm. I distal: sect:ortrianauli suoerior (s.tr. orimus)
23 I
24 1

25 1 CuP - = Cu2-\ nervus $ubmedianus Nordersoannader - cubitus anticus}

26 I CuP - = Cu2-\ neMJS submedianus CVordersoannader - cubitus anticus}
27 1
28 nervure transverse anale = nta intemret. als normale Querader 1 basal oostcostal erossvein submedian nervulel
29 A+ I
30 inervures iUQales" nicht vorhanden) 1 ?
31 ("nervures ·ucales" nicht vorhanden 1 ?
32 A+ I nervus oostcostalis eubitus oost.icus (Hinterspannaderl
33 I A + (= 1A + bzw. 1Aa +) I sector trianauli inferior = sector trianauli secundus = s.tr.2
34 I 1Ab + = 1A2 + (auch bei Libelluloidea I
35 anale suoolementaire - As - =iA - I d~lsubbasalsector

36 A+ nervus oostcostalis = eubitus oostieus radius spurius

37 2A+ proximal subbasal sector
38 3A+
39 I 1
401 1
41 1 antenooaies =an =nodales anterieuresl 1 nervi antecubitales IAntekubitalnervenl
42 an1 & an2 I 1st and 2d antecubital
43 I
44 lbas. d. 1. antecubital von Karsch subcostal crossveins aenanntl
45 nodales DOSterieures - nOD nervi oostcubitales
46 1
47 1
48 nodus = n faebildet von SC I nodus or nodulus
49 1 nervure nodale - nd 1
50 subnodus = subn (= nervure sous-nodale = sbn I subnodus
51 1
52 DOnt~DO 1 basal oortion of subnodal sector
531 nervure obliaue - 0 I
541 diaoonale oarticuliere aux libellules - di I
55 I transverse basale - tb I
56 I transverse basale - tb 1
57 I transverse basale - tb I
58 1 1
59 I I DOrtion of inferior sector of trianale ?
60 transverse cterostiamatiaue =tst:
61 k (=- secteures de rarculus =sa I sectores arculi
62 arculus =are I arculus
63 are IR&M&Cu\ arculus
64 transverse de I'arculus (= medio-cubitalel arculus
65 (interpretiert als Querader)
66 1
67 I cellule discale: a CZvaoDl:era . tri (Anisooteral I discaidal celllDiscoidaizelle
68 a auadrilateral or auadranale
69 cellulu sous-auadranQulaire =SQ sub-auadranale
70 area suoratrianaularis, suora-trianale. hvoer-triaonal soace
71 trianole discoidal - tri I trianaulum. triaonulum. cellula cardinalis
72 subtriancle sul>-!rianQ., intemal tri. (Nebendreieckl, area subtrianQularis
73 seauv,l959 5eIvs, 1853 -1883
74 fseauv in Grasse, 1973\ Haaen, 1870; calvert 1890-1908, etc.l
75
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Q R
76 sMuv, 1959. 1973 5e1vs.1853 -1883
77 CuP - on part.) seelor lrianouli suDelior Cin part)
78 hvootenuse = hv lcrossveinl
79 Radius medius Zweia der n.sub.med.. dist. mit s.brev. verschm.)
80
81
82
83 transverses intermediaires
84 I
85 I submedian nervules
86 I boucle anal - ba (= manale anal) 1
lr7 I
88 I
89 I lrianole basal = trb anal manale ftrioonulum basale = Basaldreieck
90 tomus = to (= anale anal I anal anale BasalwinkeD
91
92
93 oterostiama -= ots (= carous oterostiama (Flüaelmal
94 microtriches
95 macrotriches
96 eoines
97 nervure convexe - + I nervure concave = -
98 nervure lonoitudinale
991 nervures intercalaires I sectores intercalati. suooJementarv sectors (SChaJtsectoren
100 1 nervures transverses I nervule or crossvein Cauerader)
101 I I
102 I I
103 I I
104 oonls I
105 , I
106 I
107
108 cellules alaires I
109 I champs I
110 chamos I
111 I
112 I ailes anterieures I
113 alles oosterieures
114 I I
115 I
116 oeliole fPetioIus
117 base de raile I
118 (anale apicall apex
119 casta
120 marae DOSterieure oostcostal border lPostcosta)
121 anal border
122 reaion axillaire Zwischenflüaelraum)
123 I chamo costal et chamo discoidaJ (remiaium
124 I champ anal (vannus)
125 I iuaum
126 ! costal soace Costalraum. Costalstreifen
127 I subc:ostal soace
128 esoace basilaire esoace median) i basilar or median soace (cellula basalis = Basalzelle)
129 I median or submedian soace
130
131
132
133
134 I
135 I
136 I
137
138 I
139 I
140 ftransverses intermediaires bl
141 anlenodal cells. POSt-trianoular cells (area discoidalis)
142 i
143 oostcostal soace
144 champ anal - chan
145 membranule - me (= reaion iuaale membranule Membranula accessoria)
146 oreillettes abdominales = or orei1lettes, auricles Oehrchen
147 se..uv.l959 5elvs, 1853 -1883
148 IsetJuv in Grasse. 1973 IHanen. 1870- Calvert 1890-1908. etc.
149
150
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S T
1 I Snodarass. 1935. 1952 1 St. Quentin. 1967
2 I (Precosta = pe fehl) 1
3 I (Precosta = PC fehl)
4 C+ C+
5 1 SC-
6 1 Subcosta SC - (1&2) SC -
7 Radius = R + R1 R+
8 1 Radius sector Rs- R2-5l 1
9 Radius sector = Rs • R2-5l 1
10 1 Radius seelor - Rs - R2&3 I
11 Radius sector - Rs - R21 oberer Sektor des Arculus = oS -
12 (Interkalarader) (SCh.llader)
13 Radius sector = Rs - R3) nodaler Sektor = nS -
14 lInterkalarader 1 Bruckensektor = Bs +
15 (Inlerkalarader) (SChaltader)
16 1 Radius sect.or - Rs - lR4&5'1 vorderer Sektor = vS -
17 1 Rl&(Rs&MA) +
18 1 (Rs&MA) +
19 I Media a. - MA + (1-2) (M1-4· feM sekundär) unterer Sektor des Arculus = uS +
201 Media a. MA + (1-21 (Ml-4 - feM sekundän 1 unterer Sektor des Arculus = uS +
21 1 Intereal.r (Cu + (1-2) fehl sekundär)
22 Poslcub~us1&2 =PCu 1&2- Cu-
23
24
25 Poslcubitus 1&2 = PCu 1&2 - Cu-
26 Poslcubrus 1&2 - PCu 1&2- Cu-
27
281 Ac Cubitoanalauerader Ac
291 Vannal veins = V + 1-3) A+
30 I lJuaalis 1-2 fehlt Juaalis nicht vorhanden
31 (Juaalis 1-2 fehlt Juaalis nicht vorhanden)
32 Vannal vein V + (1-3) (stern) A+
33 Vannal vein = V1 + (oder Analis - A + (1 n A+
34 A+
35 1
36 I
37 1 A+
38 1 A+
39
40
41 Antenodalaueradem - An
42 verstärkte An
431 An
441 1 An
451 I
461 I
47 1 1
48 1 Nodus - Nd (oebildel von SC)
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60
61
62 Arculus = Are
63 I Arculus = Are
64 1 Arculus = Are
65 1
66 1
67 0
68 ou.dranoell Viereck =0
69
70
71 trianaell Dreieck - t
72
73 Snodarass. 1935. 1952 SI. Quentin. 1967
74
75
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S T
76 1 Snodqrass, 1935. 1952 st. Quentin. 1967
771 Innenseite
781 Außenseite
79 I Oberse<.
80
81
82 I
831
841
85
86 I Analschleife
87
88
89 1
90 1 Analwinkel
91
92 1
93 1 Pterostiama - Pt
94 I
95 selae I
961 seines
97 1 convex veins I concave veins
981
991
100 I crossveins
101 1 I
102 I
1031
104 1
105
106 I 1
107
1081
1091
1101
111 I ala I
1121 1 Vfl
113 Hfl
1141 1
115 1 1
116 ! 1
117 I win base
1181
1191 1
120 I
121 1 1
122 1 axilJarv reoion 1
123 I remi ium= Rm
124 I vannus - Vn (fehlt primär) I
125 I iuaum, iuaal reaion, neala I
1261
1271
128 1 Medianraum = M
129 1
130 I
131 1 1
132 I
133 I
134 1
135 I
136 I
137
138
139 BT'Ückenraum = Sr
140 1
141
142
143
144 Analfeld
145
146
147 Snodorass, 1935. 1952 St. Quentin, 1967
148
149
150

243



u V
1 Tillvard. 1914-1917 Tillvard, 1922
2
3 1
4 C+ C+
5 C+
6 Sc - 1 Sc-
7 R+ 1 R+
8 (Ml-3) - (Ml-3) -
9 1 Ml-3) - IMl-3\ -
10 1 Ml-2l - IMl-2) -
11 Ml - (am Nodus vom Rs überkreU2l) Ml-
12 I oostnodal sector M1 A + oostnodal sed:or M1 A +
13 1 M2- M2-
14 1 Ms+ bei Anisoplera distal der Schräoader: Rs +. OW. mtt Rsb) Ms+
15 1 Rscl- Rscl
16 M3- M3-
17 (R&M) + (R&M) +
18 (M1-4 + M1-3 +
19 M4+ Cu1 +
20 M4+ Cu1 +
21 1 MsDl- MsDI-
22 1 basal der sdv: Cu -, distal der sdv: Cu1 . Cu2-
23 1
24 I 1
25 (Cu&A) • 1 Cu2-
26 (Cu&A) - Cu2-
27
28 Ac Ac
29 1 ICu2&Al-3) + Al =Cu2b lA +
30 Juaalis nicht vorhanden Juaalis nicht vorhanden)
31 JUQalis nicht vorhanden) (JuQalis nicht vorhanden)
32 secondarv, recurrent Analis = A' + r'Anal Prime" secondarv. recurrent Analis = A' +
33 I basal der sdv: A1 + = Ab +)/ distal der sdv: Cu2a + lA +
34 A1+ = Cu2b I
35 I Cusol- midrib of libellulid italian 1000) I Asol- (midrib of anal 1000)

36 A1 + (bei Zvaottera: anal bridae = Ab) I 1A + (bei ZvooDtera: anal bridae Ab)
37 A2+ 1
38 A3+
39
40
41 1 Iv< Iv<
42 1 (strona antenodalsl I
43 I Iv< I
44 I Al(

45 Px Px
46
47
48 nodus = N nodus = N
49 nodal cross-vein = ne I
50 I Subnodus = sn (interpret. als basaler Abschnitt des Rs) I SUbnodus sn (interpret. als basaler Abschnitt des Ms)
51 bridae crossveins - 8x 1
52 bridoe = B lbei Zvooplera basal der Schräoader: Ms +) 1
53 0(01 & 2) intemretiert als Abschnitt des Rs ! I Ms 7) 1 o (0 & 01 (interpretiert als Abschnitt des Ms)
54
55
56
57
58
59 (interoretiert als Abschnitt des Cu2 finteroretiert als Querader
6ü brace vein = Be brace vein - Be
61 I I
62 areulus = are 1 areulus - Are
63 areulus = are (M1-4) areulus - Are M1-3)
64 areulus = are {crossvein = ev} areulus = Are (crossvein = ev)
65 1
661
671
68 0 0

69
70 s = ht s = ht
71 I I
72 st-r=ti st=r=ti
73 Tillvard,1914-1917 Tillvard, 1922
74 I
75 I
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I u V
76 1 Tillvard. 1914-1917 Tillvard. 1922
n 1
78
79 secondarv recurrent vein cf M4l
80 triaonal suDolement ;: Ts 1
81 1
82 1
83 1
84 1
85 cubito-anals cux
86 cubito-anaJ 100D ;: al (bei Libellulidae: italian loop) al
87
88
89 at
90 Aa Aa
91 I
92 I
93 1 cl ot
941 1
951
961
97 I convex (vein) I concave Nein)
981 nerwres ;: veins 1
99 nervures veins I
100 1 nervules ;: veinlets - cross-veins
101 I
102 I sectors
1031 supplements 1
104 bridaes
105 I obli ue veins
106 I brace veins ;: braces
107 transverse veins
108 cellules ;: cells
109 winQ-spaces
110
111 1
112 I
113 1 I
1141 I
115 1 1
116 I oetiole (bei Zvaooteral 1
117 I base 1
118 I apex AD 1
119 1 anterior border ;: Costa ;: C 1
1201 oosterior border nicht als echte Flüoelader interoretiertl
121 1 anal border fbei Anisootera: nicht als echte FIOaelader internret.)
122 1
123 1
124 I
125
126 c c
127 sc sc
128 m 1 m
129 cu I cu
130 1
131 I
132 I
133 I
134
135 I
136
1371
138 I
139 I b
140
141 1
142
143
144 anal fjeld - a
145 rn-mb mb
148 oreilletes
1471 Tillvard. 1914-1917 Tillvard,1922
148 1
149
150
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W X
1 Tillvard. 1925. 1926 Tillvard & Fraser. 1938-1940; Fraser, 1949, 1957
2 crecostal coriaceous area - Pe orecostal area = pca " pa = C
3
4 1 C+ C+ =CA+)
5 I C&Sc\ - = ICA&CP\-\
6 Sc- Sc- = CP-\
7 Rl + RA + (basal des Nodus), Rl + (distal des Nodus) (= Ri +; - R +)
8 Rs- Rs - = RP -, ~ IR25\ -, - R2-4 -\
9 Rs- Rs - (= RP -, = (R2 5\ -, = R2-4)-)
10 R2a&R2b\ - I" R2-3-\ R2-3-
11 1 R2a- R2- 1= Rii-\
12 1R2a+ 1R2 + (IR2a & 1R2b)
13 R2b - I" R3.\ R3- (= Riii-
14 1R2b+ 1R3 + (bei Aeshnidae mit Rf::: 1R3b +)

15 Rsol Rsol-
16 R3- = R4+5·) IR4&5\ - I" Riv+v -, = R4-\
17 R&M\+ (R&M\ +
18 (Rs&M\ + (Rs&M + Are)
19 MA + iM? - fehlt sekundär MA +(=M +) a P - fehl sek1J_,\
20 MA + IMP - fehl sei<1J_r MA + (= M +) ffI P - fehl seku_r
21 Msol - (Cul + fehl sekundär) Msol - (CuA + fehl sek1Jndär)
22 Cu2- Cu2- 1= CuP -, - Cu·\
231 basal remanant of Cu1 basal remanant of CuA
24 1
25 IA&Cu2\ • 1 Cu2-I=CuP-, =Cu·\
26 I (A&Cu2\ - Cu2 - I' CuP-, CU-l
271 2A-
281 anal crossina ::: Ac finternretiert als "anal vein" Ac finternretiert als cubito-anal-crossvein ::: Cua ::: cu-a)
291 I1A&A + A1-2+ =A1 +.=1A+.=AA+,-A+)
301 (JuQalis nicht vorhanden) (JuQalis nicht vorhanden)
31 Juaalis nicht vorhanden) lJucalis nicht vorhanden)
32 secondarv. recurrent Analis A'+ A1 + =1A+.=AA+,=A+)(analstem)
33 lA+ A1 +l=-1A+.=AA+.=A+\
34 A'+ 1 A1a +
35 I Asol - (midrib of anal 1000) 1 Asol - (midrib of anal 1000)
3G I anal bridae ::: Ab A1 +(:...1A+.=AA+.=A+)
37 A2+
38 A1 + -1A +, ::: AA +, A +)

39
40 basal remanant of MP
41 A;x 1 antenodals ::: Ans::: A:x
42 1 strone I primarv anlenodals 'pan = pa, Ax1 & A;x2

43 secondarv costal anlenodals = ca (basal Ax1 = aceessorv ax)
44 I secondarv subcostal antenodals :: 53 (bas. Ax1 = aceessorv ax
45 I Px DOStnoclals :: Pos :: Px
4G
47
48 nodus - N 1 nodus - N (aebildet durch die Sc
49 I nodal veinlet - nv
50 1 I subnodus I subnoclal veinlet I crossvein- snv :: sn
51 I I bridoe crossve;n
52 I bridee
53 0 I lestine obliQue crossvein 0

54 1 1
55 1
56 1 (bei Protanisootera: orecostal brace oder basal brace vein)
57 (bei Prctanisootera: orecostal brace ocIer basal brace veto
58
58 interpretiert als Querader. eu-a bzw, sdv anal obliQue vein (Fraser. 1944)
GO oterostiamal brace vein :: br = Sr
61 1 secl:ors of arculus
621 are arculus :; are Are
G3 are anterior arcuJus - a Rs&MA
G4 I are oosterior arculus ldiscoidal crossvein :: dvl
G5 interoretiert als Querader. m<u discoidal crassvein = dv
GG
G7 de de=d
G8 I de d leuadrilateral
G9 subauadranale = so
70 s - ht supratrianQle I hypertrianQle :: 5 = ht
71 t discoidal trianole - T = t
72 st subtrianale - sT - st
73 TIllvard, 1925, 1926 TIllvard & Fraser,1938-194O; Fraser, 1949, 1957
74 (Ilorrar, 1945; LenQfield, 1960; AQuesse, 19GB;
75 I O'Farrel, 1970; Watson & O'Farrel, 1991\
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w X
76 TIlivard, 1925, 1926 TIlivard & Fraser, 1938-1940: Fraser, 1949, 1957
n
78
79 1 CV

80
81 1 1
821 1
831 1
841 I postcubital crossvein ::;: pcv
851 cubito-anak:rossveins
861 01 1 onallooo = AI
87 sole of anal 1000 ::;: sole
88 heel of onallooo = heeI
89 anal manale = At
90 Aa anal 3nQle ::;: Aa = aa
91
92
93 ot tterostiama ::;: Pt (= stioma ::;: s)
94 1
95
96
97
98
991
100 1 cv
101 1
102
103 I 1
1041
105
106
107
108
109
110
111
112
113
114 I
115 1
116 I
117
118
119
120 1 1
121 I 1
122 I
123
1241
1251 1
1261 I costaI soace
127 I 1 subcostal soace
128 I median I basal space::;: Bs (= median cell ::;: m)
129 I cubital soace = cubital cell = cu
130 I
131 1
132 I
133 I
134 I
135 1
136 1
137
138 1 subnodal soace
139
140
141 discoidal field = df
142
143
144 anal fjeld lhindwina1 ::;: AF
145 mb mb-M
146 oreilletes. auricles
147 Tillvard. 1925. 1926 TIlivard & Froser. 1938-1940' Froser. 1949. 1957
148 BOITor. 1945: lonQfield. 1960; Aauesse. 1968;
149 O'Farrel. 1970; Watson & O'Farrel. 1991
150
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y
1 ZalesskV,1932.1933,l944
2 Praecosta - P • =O·
3 bord costal
4 costa-C+=I+
5 (C&Se) •
6 subcosta - Se • = 11 •
7 radius R+=III+
8 mediana anterior = antemediana = Ma ~ - IV -
9 mediana anterior - antemediana - Ma - = IV -
10 (Mal&2 •
11 Ma1·
12
13 Maz·
14 seelor radii - Rs + (= antemediana = Am)
15
16 Ma3·
17 I R&M
18 a&b
19 mediana DOSterior - mediana - MD + - V +
20 mediana oosterior = mediana = MD + = V +
21 I
22 I Cua (bei Anisoptera: nelVUre intercalee - i)
23 I
24 I
25 cubitus anterior = Cua = VI - (= antecubitus = Acu)
26 I cubitus anterior = Cua - VI - :: antecubitus :;:: Acu
271
281 (interpretiert als normale Querader)
291 nervures anales - An
30 ?
31 ?
32 cubitus oosterior cubitus - Cuc + = VII +
33 Cup (bei Anisoplera: Cup2 = d)
34 I
35 I
36 cubitus oosteriOf - cubitus = Cup + = VII +
37
38
39 I
40 I
41 I
42 1
43 I
44 I
45
46
47
48 noclulus:: n
49 nv
50 subnodulus = snv
51
52 I internretiert als basaler Abschnitt des Rs
53 I (interpretiert als normale Querader
541
55 I internretiert als Praecosta = P)
56 I
57
58
59 (interpretiert als normale Querader bzw. Teil von i)

60
61
62 arculus = a. b. C

63 a&b
64 c
65 (interpretiert als normale Querader)
66
f;7 fFlüQetviereck und - dreieck nicht als homolOQ interpretiert
68 QuadrianQulum = Q
69 I v interoretiert als homoloa dem PostriaonaJrauml
70 a Cinteroretiert als homoloa dem Quadrianaulum)
71 trianQuJum - t (nicht homoJOQ dem QuadrianQulum !)
n subtrianaulum - s (Oberseite - CUD1 l
73 1 ZalesskV, 1932. 1933. 1944
74 I
75 I
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I y
76 1 zalesslcv, 1932. 1933, 1944
n 1 Cua2
781 {interoretiert als normale Querader
79 I Cua1
SOl
81 I
821
831
841
851
86 I
87 1
88
891
SOl
91 I
92 I
93 1 cterostiama = st
941
95 1
961
97 I + /-
981
991
100 I
101
102 I
1031
104
105
106
107
108
109
110
111
112
113 I
114 1
115 I
116 I
117 1
118 I
119 I
120 I nervure anale = A -
121 I
122 I
1231
124
125
126
127
128
129 I
130 I
131 I
132 I
133
134
135
136 1
1371
138 1
139 I
140
141 chamD intercubital - v (nur bei Anisootera n
142
143
144
145
146
147 Zalesskv, 1932, 1933, 1944
148 1
149
150 I
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Z
1 Erläuterunaen
2 bebild. durch S1derolis. des basalen Praesubcostal- und Costaneldes der "Prolodonala"
3 !zwei oarallele Reihe von kurzen Domen. erttanQ der Vorderkarte des Costalrandes
4 m Querschnitt erkennbar als Verschmelzunasorodukt mehrerer Adem mit dem C0st3lrand
5 m Querschnitt erkennbar als Verschmelzunasorodukt mehrerer Adern mit dem Costalrand
6 am Nodus enden die CP und ScA und verschmilzt die Sc? mit dem Costalrand
7 basaler RA (:= RA zwischen Arculus und Subnoclus , distaler RA (=- RA rN. Subnodus u. Aoex
8 bei den frOhesten Stammaruooenvertretem waren der RA- und RP-Stamm noch aetrennt
9 ,"ei ist der RP nur ienseits des ArcuJus {= oberer HauDtsektor des Arculus
10 IR? von der basalen Radialoabel Mitteloabel bis zum UrsDruna des RP2
11 ~nteriorer (costalerl A& der zwe~en GabelunQ des RP
12 Istets die länaste. konvexe lnterkalarader zwischen RP1 und RP2 nu sensu Trueman, 1993)
13 oosteriorer Ast der Z'Neiten Gabeluna des RP
14 IIanQe. kräftiQe. konvexe Interkalarader zwischen RP2 u. RP3&4 (IT sensu Trueman, 1993)
15 konkave SChaltader. Droximal der 1R2 + Komolernentärsektor des Radius; "radial olanate")
16 Ioosteriorer A& der basalen Gabeluna des RP fMileioabel
17 Radialstamm ("double radial stern") Qebildet von RA&RP
18 rculus ant. wird eiaentlich nur nur vom RP aebildet, da die MA vom RP einaefanaen wurde
19 lunterer "sektor" des Arculus, welcher die Oberseite der Diskoidalzelle bildet
20 lunterer ..sekto.... des Arculus, welcher die Oberseite der Diskoidalzelle bildet
21 konkave SChaltader. oroximal der MA Komolementärsektor der Mediana: "median olanate"
22 J1ur frei ienseits des Diskoidalnodus: bildet mit dem CuA die Unterseite der Diskoidatzelle
23 ur bei einiaen fossilen Formen frei, sonst verschmolzen mit dem Cubitalstamm
24 ur bei einiaen fossilen Formen frei. sonst verschmolzen mit dem Medianstamm
25 erschmolzene stämme der Media (MA & MP und des Cubitus (CuA & CuP
26 erschmolzene MP und CuA.: trennen sich am Diskoidalnodus an der Spitze der dc. bZN. t
27 ur bei "Protodonata". ?rctanisoDl:era u. Triadoohlebiomoroha inld. Triadotvous u. PiroutEtia
28 ersorat durch die "Anall:rachee" (~ Cubitaltrachee : bei Protanisoct. nicht sicher nachweisbar
29 !Gesamtheit der Länqsadem im Cubitoanalraum (" Analsektoren")
30 uaaladern sind bei den "Protodonata" noch vorhanden
31 uaaladem sind bei den "Protodonata" noch vorhanden
32 nalader von der Flüaelbasis bis zur cu-c. also dem Ursoruna des CuP-Rudimentes
33 iauotzweia des CuA +. welcher dem Diskoidalnodus entsorinat: davor verschmolzen mit MP
34 !distal und unterhalb des Diskoidalnoclus: nur bei Anisoptera und vielen"AnisoZVQor:tera"
35 Interkalarader als MittelrioDe der Analschleife im Hfl. der Libelluloidea
36 cu-c bis sdc" bei Zvaootera auch "anal bridae" aenannt (= A" = Ab, sensu Tillvard)
37 ertikale, basale Betlrenzunq der Analschleife der Anisoptera
38 istale Bearenzuna des Analdreiecks im Hf!. männl. Anisootera. durch vertikalen AnalisZNeia
39 "m Hf!. männlicher Anisootera (sekundär konvex. da verschmolzen mit AA")
40 ur bei weniaen fossile Formen vorhanden. z.B. Tarsoohlebioosis
41 ueradem zwischen Costalrand und SCP. sowie zwischen SC? und RA, basal des Nodus
42 Izwei starke Balken zwischen Costalrand und Radius. oebildet durch vier Antenodalaueradem
43 ormale Antenodaloueradem zwischen Costalrand und SCP
44 normale Antenoclalaueradem zwischen SCP und RA
45 Queradem zwischen Costalrand und RA. sowie RA und RP. distal des Nodus
46 ueradem zwischen Costalrand und RA
47 ueradern zwischen RA und RP
48 [Einschnitt im Costalrand durch die CP. dort wo die SCP mit dem Costalrand verschmilzt
49 lauerader unter dem Nodus. zwischen SC? und RA
50 Querader. unterhalb und in "Ver1änoeruno" der Nodalauerader. ZN. RA und RP
51 istale Bearenzuna des Subnodalraumes: nicht identisch mit Schräaader ocv
52 irria als sekundärer Anteil der lnterkalarader 1R2+, basal der Schräaader ocv, interoretiert
53 !rezent oibt es nur bei manchen Petaluridae zwei SChräoadem (ocv1 & ocv2)

54 ISchräaader ZN. RP1 u. RP2 distal des Nodus: nur bei Macrodiolacidae und Ubellulidae
55 leine der auaenfälliasten Autaoomorohien der Eohemerootera
56 lhornoloq d. "costal brace" d. Eohem. u. Prctanisoot., u. d. ax{) CHAO) u. hcv NEWMAN'
57 Ibasale Antenodalouerader axO (CHAO. 1951 . oder hcv NEWMAN,1982
58 ioftmals jmo ftjr eine AutaPOmorphie der Ephemeroptera oehalten
59 lbasal abaewinkeltes stück des freien CuA, der der Soitze der dc entscrinat. IDiskoidalnodus
60 5chräoe Postsubnodalauerader unterhalb des basalen Randes des Pterostiamas
61 basale Abschnitte des RP und der MA. distal des Arculus und basal der Mitteloabei
62 istaler ·Verschluß" der Basalzelle. durch RP anterior u. eine Querader (oosterior
63 ermutlich nur durch RP allein aebildet
64 Querader, die die DiskoidalzeUe basal verschließt event. atavist. Verbind. von MA u. M +
65 erschließt die Diskoidalzelle distal (umoebildete Querader oder Ast der Media)
66 f,erstär1<le ddv und sdv/CuA: "medio-analtiebar" - m-a.t. (wOOTTON,l991)
67 IFlüoeMereck der Zvaor1':era u."AnisozvoODl:."; Trianaulum u. Hvoertrianaulum der Anisootera
68 lviereckiae Diskoidalzelle der Zvoootera und"Anisozvaoetera"
69 Izwischen MP&CuA und CuP&AA: basal durch CuP-KreuzunQ u. distal durch sdv (CuAl beQrenzl
70 uperiorer Anteil der Diskoidalzelle bei Anisoptera
71 reieckiaer, inferiorer Anteil der Diskoidalzelle bei AnisoDtera
72 eil der Subdiskoidalzelle. DOstero-basal des t.: u.a. durch Cubitoanalauerader beQrenzt
73 ErläulerunClen
74
75 I
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Z
76 Erläuterunaen
77 entspricht der Unterseite des Fluaelvierecks der Zvaoptera und "Anisozvaoptera"
78 ntstanden durch Verarößeru~ und VerstärkunQ der distalen Diskoidalader
79 Querader. die die Oiskoidalz. in Triana. und Hveertriano. teilt r'stn,t S" sensu Trueman. 1993)
80 llnterkalarader im basalen Posttriaonalraum einiaer weniaer Ani$Octera
81 sek.• scheinbare "Verlänaeruna" der SCP distal des Nodus lauerader oder Inter!<alaraderl
82 bschnitl des CuA =. Diskoidalnodus und Bifur1<ation in CuA' u. CuA" b=. CuAa und CuAb
83 Queradem im Flüaelraum zwischen den Sektoren des Arculus. basal der Mittelaabel
84 ur bei ProtOZVtloDtera und Platvstictidae (zumindest bei letzteren event:. homoloa dem CuP)
85 usät::zliche Queradem im Cubitalraum
S6 ur im Hfl. der Anisoctera (soez. Aeshnidae und Ubelluloideal
ff7 l-sole :=: CuA" + vom CuA bis zum Apex der Analschleife
8ll l-heeI :=: die Ecke der Gabeluno von CuA
S9 nahe dem Fluaelhäutchen membranuie im Hf!. männlicher Anisottera
90 iSCharfkantiQer Knick im FluQelhinterrand des Hfl. der männl. AnisoiX., korreliert mit Ohrehen
91 !Zellreihe direkt: unter der Analader, zwischen Basis und Diskoidalnodus
92 rimäre Bifurkation des RP in RP' und RP" (T sensu Trueman. 1993)
93 unkle, slderctisierte Zelle zw. Costalrand u. RA, lateral bet'lrenzt: durch"", eine verdickte px
94 Microtrichien der Fluoelmembran
95 Macrotrichien der primären länasadem (echte Haare, mit NelVenve~ uno)
96 ine Reihe kurzer oder Ianoer Domen ist auf allen Adern, einschI. Queradem, vorhanden
97 konvexe Adern ver1aufen in den Höhen der Flüoelfalten, konkave Adern in deren Tiefen
98 Länosadem, welche (zumindest im Grundplan) an der Fluaelbasis entsprinoen
99 lentsorinaen i.d.R. dem Zwischenaeader und sind den orimären Länosadem einqeschoben
100 kurze, transversale Adern zwischen den länosadern
101 IC rte von Aderfusionen oder Gabelunoen. sowie einfache KontaktsteIlen zwischen Adern
1021konvexe Interkalaradern
103 onkave Interkalaradem
104 früher irria als Pseudo-Ursprunqe von Adern, basal einer SChräoader ocv oedeutet
105 fnJher irria als länosaderursorUnae aedeuted (basal durch "bridae" eraänzt:l
106 relativ kurze, mechanisch wichtiae Adern, unterschiedlichsten Ursorunaes
107 !transversal anaeordnete Queraderreihen bei Coenaqrionidae etc. (apomorph)
108 on Flüaeladem umaebene Reaion der Fluoelmembran, welche crimär unaeadert ist
109 Fluoelreaion zwischen zwei Drimären Länasadern oder deren Asten
110 ine Fluaelreoion, welche stets aus mehreren FluQelfeldabschnitten und Flüaelzellen besteht
111 eie Fluqelfläche
112 Flüaeloaar des Mesothorax
113 Fluaeloaar des Metathorax
114 ebildet durch die Oberseite der dorsalen Flüaelmembran
115 ebildet durch die Unterseite der ventralen Flüaelmembran
116 Flüoelstieluno durch Verschmelzen der AA mit dem Flüaelhinterrand, distal der Flüaelbasis
117 Ort des Uberaanaes von Flüaelaelenkskleriten in die Flüaelfläche
118 m weitesten distal der Basis aeleaene Flüoelstelle FlüoelsDitze
119 nteriorer FICI elrand, von der Basis bis zum Apex (verschmolzen mit mehreren Adern)
120 oosteriorer Fluaelrand, vom Aoex bis zur Basis (ADex bis AnaJecke ::: Termenl
121 lDosteriorer Flüoelrand zw. Basis und Analecke im Hfl. männ!. Anisootera (APl
122 IReaion der Fluaelaelenkslde!ite. proximal der Fluaelbasis
123 ltast die aesamte Fläche des Libellenflüaels entsDrichl dem Remiaium der Neoalera
124 leier Vannus fehlt Dlesiomornh, da vermutlich eine Autaoomorohie der Polvneootera
125 lse!rundär reduziert bei "PalaeooteralO aoomoroh fehlend)
126 ~ubcostalfeld Izwischen SCP und ScA & Costalrand1 basal des Nodus
127 Fraeradialfeld zv..tischen RA und SCP) basal des Nodus
128 Flüaelraum rw. Radialsta.mm und Mediocubitalstamm, basal des Arculus
129 Flüaelraum zwischen dem Mediocubitalstamm und Analader, basal des CuP - cu-cl
130 [Flüaelraum zwischen Costalrand und RA, basal des Nodus
131 FlüQelraum zwischen Costalrand und RA, bzvv. RA und RP, distal des Nodus
132 [ ie Queradem in diesem Flüaelraum nannte Fraser "akzessorische Antenoclalia" = aa
133 lFlüClelraum zwischen Costalrand und Radius. distal der ax1 und basal der ax2
134 FlüQelraum zwischen Costalrand und Radius, distal der ax2 und basal des Nodus
135 Flüoelraum zwischen RA und MA, distal des Arculus
136 Radialfeld (zw. RA u. RP) dist. des Arculus und basal des Subnodus, brw. dist. des Subnoclus
137 Praeradialfeld 1=. RA u. SCP & Costalrand\ dist. des Nodus und bas.. b=. dist. des Stiamas
138 Flüaelraum zwischen RP und 1R2. basal des sn, distal bearenzt durch die bcv
139 Flüaelraum zwischen RP und 1R2, distal bearenzt: durch die ocv
140 FlüQelraum zwischen den Arculusektoren (RP und MAl, vom Arculus bis zur MittelQabel
141 Med~lfeld (zwischen MA und MP distal der Diskoidalzelle
142 iskoidalzellenähnliche Subdiskoidalzelle der fossilen TarsoDhlebioidea
143 Flüaelraum unterhalb von CuA und Analader, distal des CuP = cu-c)
144 FIQoelraum unter der Analader, basal des CuP (= cu-c ; nur bei "Protoc!onataH und Anisootera
145 Ichitiniaes Häutchen am Analrand des FluQels der AnisoDtera
146 Fortsätze am 2. Abdominalseament vieler männlicher AnisoDtera und Euohaeidae
147 Erläuterunaen
148
149
150
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Tabelle 3.) Übersicht derunterschiedIichen Terminologienund Interpretationen des Flügelgeäders

der Archizygoptera t (Protomyrmeleontidae t).

Korrucation der Flüaeladem: + + /- - + -
GEINI1Z 1887) ? ? b c dO
HANDLIRSCH (1006-1006. 19251 C+ ? Sc- R+ M1 -
nLLYARD (1922>. 19251>1 C+ ? Sc- R1 +(: R+ M1 -

.MARlYNOV 1927) C+ ? Sc- ? Rs1 -
nLLYARD & FRASER (1939 C+ C&Sc Sc- R1 + R2-
BODE 1853) C+ ? Sc- R+ Rs1 -
LAURENnAUX 1953 C+ ? Sc- R1 + R2-
FRASER (1957l C+ C&Sc Sc- R1 + R2-
PRfTYKlNA 1981\ C+ ? Sc- R1 + R2-
ZESSIN 1S91 e&C&SCA c&C&Sc ScP - RA+ RP1 -
NEL & HENROTAY 19921 I (PC&CA&CP&ScAI + (Pc&CA&ScA&ScP ScP- RA+ RP1 -
CARPENTER 19921 C+ (C & Sc) Sc- R+ Rs1 -
BECHLY diese Arbeit) CA&CP&SCA + (CA&ScA'&ScPI ScP - RA+ RP1 -

KOrfU on der FI- e1adem: + - - + -
GEINI1Z 18871 ? d1 d2 ? d3& d4\
HANDLIRSCH 1006-1006.19251 M2+ Rs- M3 ? M4& Cu1 -
nLLYARD 1922>,19251> M1a + M2a- M2b- Ms+ M3-
MARlYNOV (1921 ? Rs2- Rs3+ Rs4+ RsS-
nLLYARD & FRASER (19391 1R2+ R3- 1R3+ ? R4&5-
BODE 1 ? Rs2- Rs3+ Rs4+ RsS-
LAURENT!AUX 19531 1R2+ R3- 1R3+ ? R4&5-
FRASER 1957l 1R2+ R3- 1R3+ ? R4&5-
PRfTYKlNA 1981\ 1R2+ R3- R3- 1R3+ R4&5-
ZESSIN (1S91 RI1 + RP2- RP3- RI3+ RP4-
NEL&HENROTAY 1_ IR1 + RP2a- RP2b- 1R2+ IRP3& RP41-
CARPENTER 1 1Rs1 + Rs2- Rs3+ 1Rs3+ Rs4-
SECHLY (diese Arbeit) IR1 + RP2a- RP2b- 1R2+ ~a&b •

Korruaation def FI- : + - + +/-
GEINI1Z (18871 e f ? Flüaethinl:errand
HANDLIRSCH 1006-1006.1 Cu2+ A ? Flü elhinterrand
TILLYARD 1922b. 1925b M4+ Cu - 1A+ FIO lhinterrand
MARlYNOV (19271 M+ Cu- ? FIÜQelhinterrand
nLLYARD & FRASER 1939) MA+ Cup· ? Flüaelhinterrand
BODE (19531 M+ Cu- A+ FIO<IeIhirterrand
LAURENT!AUX 19531 MA+ Cup· A1 + FIOoelhinterrand
FRASER 1957l MA+ CuP - A1 + F1- irterrand
PRfTYKlNA (1981\ MA+ CuP· A1 + FIOQethinterrand
ZESSIN (1 S91 MA+ MP- CuA+ Flüqelhinterrand
NEL& HENROTAY 19921 MA+ (MP & CuAl- AA&CuP + CuP&AA&A?l
CARPENTER (19921 MA+ CuP - 1A + Flüoelhirterrand
BECHLY (d_ Arbeit) MA+ MP - (bos. M&Cul CuA + fhas. CuP&AA Cu & Al & Hirterrand
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7.2. ABBILDUNGEN:
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Abb.1.) Der Außengruppenvergleich als Parsimonie-Entscheidung

Falll: Intexpretation 1 (2 Schritte)

TAXON MERKMAL x

a (Außengruppe) 0

b (Innengruppe) 0

c (Innengruppe) 1

d (Außengruppe) 0

e (Außengruppe) 0

a=O b=O c=l

a=O b=O c = 1 a=O b=O c= 1

Fall l: Intexpretation 2 (3 Schritte) Falll: Intexpretation 3 (2 Schritte)

d=O e=O a=O b=O c=l

Fall 2: Interpretation 1
(2 Schritte)

d=O e=O a=O b=O c=l

Fall 2: Interpretation 2
(5 Schritte)
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d=O e=O a=O b=O c=l

Fall 2: Interpretation 3
(3 Schritte)



Zygoptera

Abb.2.) abgeändert nach AsAHINA (1954) und CARLE (1982b)

,-----Zygoptera

"Palaeodietyoptera"---'''Protodonata'''----''Anisozygoptera"------'--..-- Anisozygoptera

L-_ Anisoptera

IlANDLIRSCH (1906-1908)

I I" r==- Archizygoptera

"Protozygoptera" L-
"Protodonata" "Protanisoptera" "Anisozygoptera"--r- Anisozygoptera

L- Anisoptera

CARPENTER (1931)
TILLYARD (1935,1938)

Protodonata Protanisoptera

Protozygoptera

,----Zygoptera

..-- Anisozygoptera

"Palaeodietyoptera"'---l ..L. ---r ...l...._--L__ Anisoptera

L-_ Archizygoptera

MARTYNOV (1938)

[C
Megamsoptera

Protamsoptera I Archizygoptera

"Protodonatall "Protozygoptera,,-----l...-IlZygoptera" Zygoptera

-L"Anisozygoptera"1 Anisozygoptera

TILLYARD (1917, 1928c) Anisoptera

FRAsER (1940, 1954, 1957)
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Abb.6.) abgeändert nach BRAUCKMANN & ZESSIN (1989) und ZESSIN (1991)

Meganisoptera Archizygoptera
Protomynneleontidae
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Abb. 11.) Intexpretationnach COMSTOCK & NEEDHAM (1898) (Abbkürzungen siehe Tabelle 3.).

lestine Iong bridge (= sei<. Ader)

c+
\

cu­
A+

cuq (= Ouerader)
A+
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Abb. 12.) Intexpretationnach TILLYARD & FRAsER(1938-1940)(AbbkürzungensieheTabelle3.).

R2.

Rl + (= RA)

Rp·

RA+

R&M+

A+

A2+
MP und CuA fehlen sekundär

sn (= Querader)
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\
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ac (= Querader)

sdv (= Querader)

o (= Querade,)

Rl + (= RA)

/
Al +

1R2+
R2-

MP und CuA fehlen sekundär
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Abb. 13.) Interpretation nach CARLE (1982) (Abbkürzungen siehe Tabene 3.).
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Abb. 15.) Anax imperator (Anisoptera, Aeshnidae): rechter Vorderflügel (männl ), dorsal.

axl

CuP-Kreuzung (=EuP -)

ax2 RA+
Nodus

I
MP-

Mspl-
f "RP"­

MA+

Pterostigma

Abb. 16.) Oxygastra curtisii (Anisoptera, nCorduliiidaen): rechtes Flügelpaar (männl.), dorsal,

umgezeichnet nach TILLYARD (1917).

0/
Ps~Analis+
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Abb. 14.) Interpretation dervorliegendenArbeit, basierend aufRIEK &KUKALOVA-PECK (1984)

(Abbkürzungen siehe Tabelle 3.).

a) Uropetala carovei (Anisoptera, Petaluridae): rechtes Flügelpaar (männl), dorsal,

umgezeichnet nach FRAsER (1957: Fig. 49.).
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Abb. 17.) Ditaxineura anomalostigma t (Protanisoptera, Ditaxineuridae t): Vorderflügel,

umgezeichnet aus CARPENI'ER (1992: Fig. 42. 1a) nach CARPENI'ER (1931).
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Abb. 18.) Das Flügelgeäder der triassischen Triadophlebiomorpha t.

a) Triadoph1ebiamodygenica t(Triadophlebiomorpha t, Triadophlebiidaet): VorderllügeJ,

umgezeichnet nach PRITYKINA (1981: Fig. 2.).
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b) Cladophlebiaparvula t.(Triadophlebiomorpha t, Triadophlebiidaet): Vorderllügel ?,

umgezeichnet nach PRrrYKINA (1981: Fig. 11.).
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Abb. 19.) Das Flügelgeäder der Archizygoptera t.

a.) Triassagrionaustraliense t(Archizygoptera t, Protomyrmeleontidaet): umgezeichnet

aus CARPENI'ER (1992: Fig. 43. 2) nach TnLYARD (1922).
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b.) Protomyrmeleon bascharagensis t (Archizygoptera t, Protomynneleontidaet):

umgezeichnet nach NEL & HENRarAY (1992: Fig. 1).
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Abb. 20.) Parastenolestes oligocenicus t (Zygoptera, Sieblosiidae t): Nodus, umgezeichnet nach

NEL & PAICHELER (1994: Fig. 26.).

Nodus

(CA & ScA') +
(CA & ScA' & SCP) - -~~=-:- ~== (CA & CP & ScA') +

CP - (sek. basad verschoben)

RA+ ~:iUiW:i:ii:i:ii~~~~i/.i:i:~~~~NodaJq;;ue;rad;e~r~~~;:~~~~:$cP-

RA+

Subnodalschrägader

1
f1(If(ff1U Rp'·

Lll!l!lIlfll!!W(lf .
!lr!!If!_~.""""

U:lIlll~qllo:l'IloPO\i'.1oIJ.1oO...-

Abb. 21.) Iberoaeschnidium conquensis t (Anisoptera, Aeschnidiidae t): Hinterflügel, Nodus,

dorsal, kombiniertund umgezeichnetnachNEL & PAICHELER(1993: Fig. 4., 5. und 6.).

Pseudo--SeP-

(CA & ScA' & SCP) - Nodus (CA & CP & ScA') +

Subnodalschrägader
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Abb. 22.) A.nisophlebia helle t ("Anisozygoptera" , lsophlebiidae t): Vorderflügel (contra: NEL et

aI., 1993), kombiniert und umgezeichnet nach NEL et aI. (1993: Fig. 15. und 212.).

))!lIU}/)J)})}}) )11W»})) 'WH)) "I !ll 1!ll )lW))) III

ax2

=;;Z;;;~~~,RA+
MP - (&CuA) dis1ale Diskoidalader (= MAI> + ?)

.~-::;;~=;~~:~R~P~- ~::;EJ1~IT:::~~f~~~=tJ~MAj+
Arculus

AA+

CuP-Kreuzung (= CuP -)

(CuP&AA)+

Abb. 23.) Protolindenia wittei t (Anisoptera, Petaluridae): rechtes Flügelpaar (mäDnl.), dorsal,

gezeichnet nach einer Photographie in CARPENTER (1992: Fig. 39.).

Analwinkel
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Abb. 24.) Mecistogaster linearis (Zygoptera, Pseudostigmatidae): rechter Hinterflügel (weib!.)

a) Querschnitt des Petiolus nahe der Flügelbasis, bei 40* Vergrößerung.

(RA & RP) +

(CA&CP)

$cP- (M&Cu)-

A+

I
Imm

I

b) Querschnitt des distalen Petiolus, bei 40* Vergrößerung.

(CA & CP & ScA') +

ScP-

c) Querschnitt in der Mitte der Diskoidalzelle, dorsal, bei 40* Vergrößerung.

distale Diskoidalader
Subdiskoidalader (= CuA +)

RA+

(CA & CP & ScA') +

I
Imm
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MP-(&CuA)
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Abb. 25.) Anax imperator (Anisoptera, Aeshnidae): linker Hinterflügel (minnl.), Querschnitt nahe

der Flügelbasis, dorsal, bei 40* Vergrößerung.

Membranula

I
1 mm

(M&Cu)-

I

'. ,. . .."

".~

':.<"
~ .::­

".;..

ScP·

, '.
".

", ;.'

';~.(
. ::

$cA'

Abb. 26.) Anax imperator (Anisoptera, Aeshnidae): linker Hinterflügel (männl.), Querschnitt der

Apikalregion, ventral, bei 40* Vergrößerung.

RP:!-

Blutsinus

RP,-

..:
" ;

, ."

I
1 mm

: : .':.1

279



Abb.27.) Anax imperator (Anisoptera, Aeshnidae): linker Hinterflügel (mänDl.), Nodus, ventral,

Quer- und Längsschnitt, bei 40* Vergrößerung.

CA

. . '. . '.
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Abb.29.) Aeshna cyanea (Anisoptera, Aeshnidae): rechter Vorderflügel (männl.), Flügelbasis,

dorsal, bei 20* Vergrößerung.
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Abb. 30.) Aeshna cyanea (Anisoptera, Aeslmidae): rechter Hinterflügel (männl), Flügelbasis,

ventral, bei 40* Vergrößenmg.

,
I

I
Imm

I

Costaldreieck
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Abb. 31.) Aeshna cyanea (Anisoptera, Aesbnidae): linker Vorderflügel (männl.), anteriore

Flügelbasis mit abpräparierten Gelenkskleriten und quergeschnittenem Costalrand,

dorsal, bei 40* Vergrößenmg.

;t;.;)t.;:Q!;"Y-.,.....~:s~Id__erotiSiertes Costalfeld

Macro'biche

RA u ~

..,
u

RP
(RA&RP) +

I I
lmm

Intennediär-Sl<lerit (entfemt)

--- --
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Abb. 32.) Archilestes latialatus (Zygoptera, Lestidae): rechter Hinterflügel (männl ), basale

Flügelregion, ventral, bei 20* Vergrößerung.

I
2mm

I

CuP-Kreuzung (= CuP -)

MA+

MP-

(CA &CP &SeA') +

ScP - ~~~~~~
RA +~ (RA & RP) + 8asaJzeUe (M& Cu) _

~~~

285



Abb. 33.) Aeshna cyanea (Anisoptera, Aesbnidae): rechter Hinterflügel (männ!), posteriore

Flügelbasis mit AnalregioD., dorsal, bei 20* Vergrößerung.

Membranula

I

(AA"&AP)+

I
2mm

/'
Analvvinkel (Tomus)

286



Abb. 34.)Aeshnacyanea (Anisoptera,Aesbidae): rechterVorderllügel (mänD1.),basaleFlügehegion

mit TrigonaIzelle und Analschleife, dorsal, bei 20* Vergrößerung.

:r II
1\ ;'"II"r;rr~

1\ ~ "'",,d .
~\ !! """",,!G'f"'''''''':;'1''''''''''' 't

AA1b+

I
2mm

I

287



Abb. 35.) Orthetrum brunneum (Anisoptera, Libellulidae): rechter Hinterllügel (männl.), basale

Flügelregion mit Cubito-Anal-Raurn, dorsal, bei 20* Vergrößerung.

Cos1aIdreieck
sei<. AnIenodaIverspan1lJng

(CA &CP& ScA1 +

~=~ax2~~ScP-~ ax1

(RA & RP) +

I
2mm

288

I



Abb. 36.) Euthore plagiata (Zygoptera, Polythoridae): rechter Vorderflügel (weJ.oL), basale

Flügelregion mit Diskoidalzelle, dorsal, bei 20* Vergrößenmg.

0.. +
+ f'O ::0 •
N + «
g; "

~
(,)

289



Abb. 37.) Euphaea guerini (Zygoptera, Euphaeidae): rechter Vorderflügel (männl.), basale

Flügelregion, dorsal, bei 40* Vergrößerung.

I

{CuP &AA) +

,-' ..
: :

I mm
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::'

I

, .
'e

sek. Antenodafverspantung

DiskoidaJversparrtung



Abb. 38.) Hetaerina caja daminula (Zygoptera, Calopterygidae): rechter Vorderflügel (männl ),

basaler Flügelbereich mit Diskoidalzelle, dorsal, bei 40* Vergrößenmg.

c
c
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Abb. 39.) Orthetrum bruJ'UleUl1l (Anisoptera, Libellulidae): rechter Vorderflügel (männl.), basale

Flügelregion, dorsal., bei 20* Vergrößenmg.

sek. An1EnodaIverspanUJllg

Humeralplatle (= Intennediär-Sklerit)

CuP-Kreuzung (= CuP -)

2mm

axl

(CuP &AA1 +

I

Macrotriche

292

RP·

1\fA+

S<:P -

RA+



Abb.40.) Zenithopterafasciata (Anisoptera, Libellulidae): rechter Vorderflügel (männJ ), basale

Flügelhälfte, dorsal, bei 20* Vergrößenmg.

Costalbucht der PaJpopleurinae

CuP-Kreuzung (= CuP -)

I
2mm

ax1

I

ax2
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RA+



Abb. 41.) Archilestesgrandis (Zygoptera,Lestidae): linkerHinterflügel(walll),basaleFlügehegion,

ventral, bei 40* Vergrößerung.

"'111" ,Uf , /tri '. "", ,

, ", "
(CA & CP & SCA'l +

, '
ax2

axl

BasaJzelle

(RA & RP) +

MP-

I

Hf I, ,

......

\m..

&P-

, , ,

I

Cub_ne

(M&Cu)-

Cup-KreuzUng (= CuP -)
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Abb. 42.) Calopteryx xanthostoma (Zygoptera, Calopterygidae): linker Hinterflügel (männl.),

distales Ende der Diskoidalzelle, ventral, bei 40* Vergrößerung.

Diskoidalzelle 1,.........., ß

MP - (& CuA) w(f-~~-~","",Jk

I
lmm

CuAb+

Abb. 43.) Tachopteryx thoreyi (Anisoptera, Pelaluridae): linker Vorderflügel (weibl.), basale

Flügelregion mit Arculus, dorsal, bei 40* Vergrößerung.

I I ff,1 mm 4J

,f\Po &.1'11') +

RA+ '" '"
G '" '"G <> <>

RP - (auf Unterseite bedomt)

Basalzelle

Arculus

basale Diskoidalquerader (Are. post.)
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Abb. 44.) Anaximperator(Auisoptera,Aeshnidae): rechterVorderfiügel(weibL),basaleFlügelregion

mit Arculus, ventral, bei 40* Vergrößerung.

,
axl

Rp·

Maetotriche

Basalzelle

basale Diskoidalquerader (Art:. post)
Hypertrigonalzelle IJ,P • l& cuA)

----J~~\~\
""\ II

I
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Imm
I



Abb. 45.) Orthetrum caru:ellatum (Anisoptera, Libellulidae): rechter Hinterflügel (weihl), basale

Gabehmg des RP, dorsal, bei 40* Vergrößerung.

1\1'- ---

1R2+

MiIlelgabel

Mac_ehe

\

""""""q"".~ MA + ~lI"!lI"'U,u"
"u·!U",j!!!r'w...• !m'l!u"llI

I

.,

1 mm
I

,
\

Abb. 46.) Aeshna cyanea (Anisoptera, Aesbnidae): rechter Hinterflügel (männl ), basale Gabelung

des RP, dorsal, bei 40* Vergrößerung.

I
1 mm

I

, ))1,,,
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- - RA+

Abb. 47.) Aeshna cyanea (Anisoptera, Aesbnidae): rechter Vorderflügel (männl.), distaler

Flügelbereich mit sek. Gabelung des IR2, dorsal, bei 20* Vergrößerung.

Ansme zur Bildung sekundärer

IR2-Äste aus dem Quergeäder
I

2mm
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I



Abb. 48.) PerilesteskahJi (Zygoptera, Perilestidae): linkerVorderflügel(romn ! ),basaleFlügelregion

mit Nodus, ventral, bei 40* Vergrößenmg.

(CA & CP & ScA') +

ax ScP-

Nodus

NodaIquerader px

(CuP & AA & AP)

(RA & RP) + I
!

;' ~
!

SubnodaJschrägader
"-;.,., RP- f'

MA+

MP-

I
Imm
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Abb. 50.) Arnphipteryx agrioides (Zygoptera, Amphipterygidae): linker Hinterflügel (mäDnl.),

Nodus, ventral, bei 40* Vergrößerung.

Imm

Abb. 51.) Euthore p/agiata (Zygoptera, Polythoridae): rechter Vorderflügel (männl.), Nodus,

dorsal, bei 40* Vergrößerung.

(CA & SeX & ScP) -

(CA&CP& SeX) +

ax NodaJquerader

RP,-

D·_·~~RP2-
I

Imm
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Abb. 52.) Hetaerina caja domirrula (Zygoptera, Calopterygidae): rechter Vorderflügel (mäDnl.),

Nodus, dorsal, bei 40* Vergrößerung.

(CA & CP & ScA') +.. ;

.. , .­......

; ;;; r

ScP-

.......
.~.~ .

.....

I

Subnodalschrägader

I
1 mm

Abb. 53.) Calopteryx xanthostoma (Zygoptera, Calopterygidae): linker HinterfJ.ügel (mäDnl.),

Nodus, ventral, bei 40* Vergrößerung.

(CA & CP & ScA') +

I

SubnodaJverspan1lJng

Imm
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I



Abb. 54.) Phenes raptor (Anisoptera, Petaluridae): linker Hinterflügel (männl.), Nodus, ventral,

bei 40* Vergrößerung

(CA & CP & ScA') +

ScP-

CP-

Nodalquerader

1R2+

RI"-

Bruckenquerader

I

303

1 mm

RP2-

Lestiden-5chrägader

I



Abb. 55.) Aeshna cyanea (Anisoptera, Aesbnidae): rechter Vorderflügel (männl.)

a) Nodus, dorsal, bei 40* Vergrößerung.

ax

Nodatverspantung

b) Nodus, ventral, bei 40* Vergrößerung.

px

Nodus

SubnodaJverspantung

8rücl<:enquerader

'
Lestiden-Seh~r \\ J."b~~r:'~~. ' ..

lJ "'tl~nDl1""mr mmnr»'W -- I
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RP-



Abb. 56.) Hagenius brevisrylus (Anisoptera, Gomphidae): rechter Vorderflügel (weibl.), Nodus,

ventral, bei 40* Vergrößerung

Subnodaiverspan'b.Jng

Nodalquerader

I
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1 mm
I
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Abb. 58.) Archilestes grandis (Zygoptera, Lestidae): linker Hinterflügel (weJ.bl), medianer

Flügelbereich mit Nodus, ventral, bei 20* Vergrößerung.

Lestiden-Schrägader

.Su:bnodaIv~~ers:pantu~ng~"'~~~l~:::l::=::~:~t:~:
(m~ ant. Ven:lickung)

• $CA' &. scP) •
\CA~

Nodus PX

(CA & CP & ScA') +
AA+

Cp·
scP·

RP' •

I
2 ....
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Abb. 59.) Perilesteskah1i(Zygoptera,Perilestidae): linkerVorderl1ügel(männl ), distaleFlügeIhälfl:e,

ventral, bei 20* Vergrößerung.

E
E....

+

~

.
<ta:

.
0:-
u

(f)..
'1i Ir..,~t-_!}=-.!l
(f)..
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~
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E
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Abb.60.) Amphipteryx agrioides (Zygoptera, Amphipterygidae): linker Vorderflügel (männl.),

Pterostigma, ventral, bei 40* Vergrößenmg.

RA-Scheingabelung
HyperstigmaJquerader

Querader

1
"lJ\I11111Ill!nUIlU!!II?WP'l!!"'ftlll!!I!!l:IW11IlU"I/!!tIlIlIl/ 1~! ~~~ - • ._~ _··..••.. _· • ..····"lt!!II11111111/l1111IUll!!lll> I "_

~ , _", !!"OO"I!I"o" NOh]'

I I
I mm

Abb. 61.) Aeshna cyanea (Anisoptera, Aeslmidae): linker Vorderflügel (miinnJ ), Pterostigma,

dorsal, bei 20* Vergrößenmg.

Pterostigma

309

StigmaJvers1rebung
(CA & Sc!'! & SeP) -

RP,-

RI'2-

I
2mm



Abb. 62.) Orthetrum cancellatum (Anisoptera, Libellulidae): rechter Hinterflügel (weib!.),

Pterostigma, dorsal, bei 40* Vergrößerung.

(CA & &J>: & ScP) -

RA+

RP,-

I
Imm

I
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Pterostigma



Abb. 63.) Anax: imperator (Anisoptera, Aesbnidae): linker Vorderflügel (männl), Medial­

Anastomose, dorsal, bei 20* Vergrößerung.

:....
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2mm
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Abb. 64.) Heliocharis amazona (Zygoptera, Dicteriadidae): rechter Vorderflügel (männl.), basale

Flügelregion, ventral., bei 40* Vergrößerung.

"1. \ . .f':'~" . . \: <: (.

ax1

kurze Macrotriche (ventral)

I
1 mm
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Abb.66.) a) Schematisches Szenario der Evolution des Costalrandes der Pterygota:

hypotllet. "Proto-Pterygole"

hypotllet. "Proto-Pterygole"

slderotisierleS ea:::ierleS/PräsUbcostalfeid
\

cp·

314

Grundplan der Odonala

(RA & RP & MAl +

Grundplan der -höheren- Neoptera (Endopterygota)



Abb. 66.) b) Schematisches Szenario der Evolution des Arculus der Odonatoptera:

~ Euo(wpll., iden Stadium bl~

---=::::::::----+---==--~----

--~ -2<.
e) Triado9hlebioihOlphcii~ (auch PermoIe$tidae.P~.Vcwdetflüoel

der Hemiphlebiidae und Clv::wismagrionil

(RA&Rl'l'

I

'i22_s =
i) Synles1iden-Stafium

(RA&Rp) •

_._Q:;
l)P~ j)Lcs~

......--.,,-_-.,-",-2~,'e..lC:~~_
Are. ant.

:J
Are. post. \

ml~ (Hetaerininae, HeIioeharis)

\
t\

----~~--~MA.

315



Abb. 67.) BOjophIebia prokopi t (Ephemeroptera ?, Bojophlebndae t): rechter Vorderllügel

(schematisch wie Abb.68.-71.).

SUbcostaiverstrebung

$cA' + Ouerader
(CA & CP & ScA) +

Cubß:o.-AnaJ..AnastDmose

RP-

Abb. 68.) Eugeropterum-Stadium (rechter Hinterflügel, schematisch):
.--/'

~-Kreuzung(= CuP -)
Querader

316

(CA & CP & ScA') +

RA+

RP- RP'

Nodus (C & Sc) _



Abb. 69.) Geropteron-Stadium (rechter Hinterflügel, schematisch):

ScA+

ScA" +

Querader

Querader

ScP-

(CA & CP & SeA') +

RA+

RP-

MA+

MP-

RP' -

Nodus (C & Sc) _

Abb. 70.) Erasipteron-Stadium (rechter Hinterflügel, schematisch):

ScA+ MA. + (Pseud~Arculus)

Nodus (C & Sc) _
(CA & CP & ScA') +

RP- RP'-

Mp.

ScP-ScA"+

Querader RA +

317



Abb. 71.) Meganeura-Stadium (rechter Hinterflügel, schematisch):

MA + (ps~Arculus: laIva.! vorhanden, aduh: reduziert)

$cA ...

(C&Sc)-
Nodus

RA ...

(CA & CP & $cA') ...
Sc:P-

~ ...
"Ouerader

(RA & RP) ...

CuP-Kreuzung (= CuP -)

CuA + (oft reduziert bzw. mit CuP·Kreuzung verschnolzen)

Abb. 72.) Zygophlebia-Stadium (rechter Hinterflügel, schematisch):

(CA & CP & $cA' ... Nodus (C & SC) _

~ScA~."'~~~~~Sc:P~-~~~uerade~r
\- RA+

Ouerader !SubnodaJsehrägader
~&~... -

./
M... RP (= arc. ant.) distale Diskoidalader (= MAl. ... ?)

/
Cu-

A+ AA +

318



Abb. 73.) Mitophlebia-Stadium (rechter Hinterflügel, schematisch):

Noc:IaJquerader

MA+

(c&Scl-
Nodus

, RA+

~UbnodaiSchrägader

-'-------; RP-

-:---":::::::::::::::::"'\AA2 +

(CA & CP & ScA') +

ScP-

(MP&CuA& CuP &AA)­
..... .

(CuA &CuP &AA2) +

,
I

ScA"+
1000rader

(RA & RP) +

/
M+ RP (= arc. ant.) /dis1aJe Diskoidalader (= MAb + ?)

Cu-tAt::~:::r:=-~L-..ß+ .- AA +

'---------

Abb. 74.) Triadophlebia-Stadium (rechter Hinterllügel, schematisch):

MP­

CuA+
CuP-

-----=:::::::d AA2 +
(CuA & CUP & AA2) +

dis1aJe Diskoidalader (= MAb + ?)

(M&Cu&A)+

Ci~~~;,;R;P(=:arct·~an~t.~)~~~(C~A:&:C~P~~&ScA~')~+~~~Nod~US~~~~~(~C~&~Sc~)f-ScA" + (ScP &RA) - RA +

~SubnocOdschrägader(SCP &RA &RP) - RP-

MA+

319



Abb.75.) Kennedya-Stadium(rechter HinterflügeI, schematisch):

MA+

MP-

(CA & CP & $cA' +

$eP-$cA" +
Querader

(RA & RP) +

C+

AA+

CuP-Kreuzung (= CuP .)

Nodus (C & Se) -

\ RA+

NodaJquerader ISubnodalschrägade<RP~(=~arc:.~an:l~) "":':=:':":''':::'~-'-''':''' '':'''"lRP_

M+t==;t::::;==::~~ distale Diskoidalader (= MAb + ?)Cu· _~~ _

A+ ~
(CUP & AAr) +

CuA+

Abb. 76.) Pennagrion-Stadium (rechter HinterflügeI, schematisch):

MA+

(CA & CP & $cA') + Nodus (C & Se) •

C:~S~~~=~~====~~~~~~~~~i~~~~:;:~~SeP- ~ RA+

NodaJquerader \ Subnodalschrägader~ ~:::::~=--l~':":":"'--:'_":;"'---, RP-

----~CuA+

distaJe Diskoidalader (= MAI, +?)

A+~~~~_---':'-'_~7 (CUP&AA.)+

CuP-Kreuzung (= CUP-)

Abb. 77.) Coenagrion-Stadium (rechter HinterflügeI, schematisch):

basaJe Diskoidalquerader (= arc. post)

MA+

MP-

-------==~CuA+

~ SubdiskoidaJader (= CuA +)

J+(?)

2?t:.d::.:is:.:taJe=.Dis::·.:k:.:O:.:id:::":::'de=.r~(=~MAb=..-:~+_?~)_-=~~----~IRz +

(CA & CP & ScA') + Nodus (CA & ScA' & $eP) •

C~~~~~~$cA" + SeP • CP - - NodaJquerader RA +
IOuerader

(RA & RP) + RP- \.Subnodalschrägader
(M&Cu)-

CuP-Kreuzung (= CuP -)

320



Abb. 78.) Szenario der Evolution des Flügelgeäders der Anisoptera (rechter Hinterflügel, basale

Flügelhälfte, schematisch).

a) Tarsophlebia-Stadium (Gnmdplan der "Anisozygoptera" & Anisoptera)

sek. Äste des CuA' +

Cu-f--~ _

ax2f
\ \

(CA & CP & ScA') +

f I I I
\ \

Nodus (CA & SeN & SCP) -

RA+

RP' - '-snev

b) Isophlebia-Stadium (hierzu zählen auch die Epiophlebiidae)

321



c) Heterophlebia-Stadium (horizontaler CuA" ist eine Autapomorphie)

costale Trigonalquerader

I/ / /
\

/ / / I
\ \ \ \ \

AnaJschleife:.:-----~~_jlo....-.-:~-~ ......--~.....-

d) Gomphus-Stadium (Grundplan der rezenten Anisoptera)

Antenodalschrägader

/ I 11111/11
\\ \\ III

I
"
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Abb. 79.) Libelluloides longicornis (Neoptera, Planipennia, Ascalaphidae): rechter Vorderflügel

(männl ), basale Flügelregion, dorsal, bei 20* Vergrößerung.

CuP-

II

,.:;;:;;;~F2~m~m'["jrirlr~[zs:~~,r~·~ (CA &CP & ScA') +
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~-----I2mm
sei<. Archaedictyon

Abb. 80.) Tettigonia viridissima (Neoptera, Ensifera, TettigoDiidae): rechter Vorder- und

Hinterflügel (WeIDl.), basale Flügelregion, dorsal, bei 20* Vergrößerung (LM).

- --
2mm

_.---....

Abb. 81.) Microstigma rotundatlun (Zygoptera, Pseudostigmatidae): rechterVorderflügel (mäDnl.),

sekundäres Archaedietyon des Flügelapex, ventral, bei 20* Vergrößerung (LM).

324



Ort des reduzierten Pterostigmas

'0

Abb. 82.) Hetaerina caja domirrula (Zygoptera, Calopterygidae): rechter Vorderflügel (mälllll),

Flügelapex, VeDtral, bei 40* Vergrößerung (LM).

Abb. 83.) Ephemeradanica (Ephemeroptera, Ephemeridae): rechterVorderflügel(mäDDl.), basale

Flügelregion, dorsal, bei 20* Vergrößerung (LM).

325



1 mm

-Bulla- der Sc?-

Abb. 84.) Ephemera danica (Ephemeroptera, Ephemeridae): rechter Vorderflügel (männl.),

mediane Costalregion, dorsal, bei 40* Vergrößerung (LM).

2mm

Macrotrichen der i=lügeimemora:,

Abb. 85.) P=rpa meridionalis (Mecoptera, Panorpidae): rechter Hinterflügel (männl.),

Macrotrichen der Adern und Flügelmembran, dorsal, bei 20* Vergrößerung (LM).
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Abb. 88.) Aeshna cyanea (Anisoptera, Aeshnidae): linker Hinterflügel (männl.), Pterostigma,

dorsal, bei 100* Vergrößerung (REM).

-- -0-

Abb.89.) Phyllogomphoides undulatus (Anisoptera, Gomphidae): linker Hinterflügel (männl.),

Pterostigma, dorsal, bei 100* Vergrößerung (REM).
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Abb. 86.) Mecistogaster linearis (Zygoptera, Pseudostigmatidae): linker Vorderllügel (männl.),

Pseudopterostigma, dorsal, bei 100* Vergrößerung (REM).
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Abb. 87.) Calopteryx virgo meridionalis (Zygoptera, Calopterygidae): rechter Hinterflügel

(WeID!.), Pseudopterostigma, dorsal, bei 100* Vergrößerung (REM).
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J

Abb. 90.) Oxygastracurtisi (Anisoptera, "Cordu1iidae"): linkerVorderflügel(weIol.), Pterostigma,

dorsal, bei 100* Vergrößenmg (REM).

._-

Abb. 91.)Libelluladepressa(Anisoptera, Libellulidae): rechterVorderflügel(männl), Pterostigma,

dorsal, bei 100* Vergrößenmg (REM).
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Abb. 92.) Euthore fasciata (Zygoptera, Polythoridae): linker Vorderflügel (weIbi.), Pterostigma

mit Wabenstruktur, dorsal, bei 100* Vergrößerung (REM).

Abb. 93.) Euthore fasciata (Zygoptera, Polythoridae): linker Vorderflügel (weihl), Pterostigma

mit Wabenstruktur, dorsal, bei 1.500* Vergrößerung (REM).
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Abb. 94.) Heliocharis amazona (Zygoptera, Dicteriadidae): rechter Hinterflügel (mäDnl.),

Pterostigma mit Wabenstruktur, dorsal, bei 100* Vergrößerung (REM).

Abb. 95.) Rimanellaarcana(Zygoptera,Amphipterygidae): linkerHinterflügel(männl), Pterostigma

mit Wabenstruktur (teils obliteriert), dorsal, bei 100* Vergrößerung (REM).
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Abb. 96.) RimanelkJarcana(Zygoptera,Amphipterygidae): linkerHinterflügel(männl ),Pterostigma

mit Wabenstruktur (teils obliteriert), dorsal, bei 300* Vergrößenmg (REM).

Abb. 97.) RimanelkJarcana(Zygoptera,Amphipterygidae): linkerHinterflügel(männl ),Pterostigma

mit Wabenstruktur (teils obliteriert), dorsal, bei 1.500* Vergrößenmg (REM).
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Abb. 98.) Philogenia cassandra (Zygoptera, Megapodagrionidae): linker Hinterflügel (weib!.),

Pterostigma mit Wabenstruktur, dorsal, bei 100* Vergrößerung (REM).

Abb. 99.) Philogenia cassandra (Zygoptera, Megapodagrionidae): linker Hinterflügel (weib!.),

Pterostigma mit Wabenstruktur, dorsal, bei 1.500* Vergrößerung (REM).
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Abb. 100.) Platycnemis acutipennis (Zygoptera, Platycnemididae): rechter Hinterflügel (männl.),

Pterostigma mit Wabenstruktur, dorsal, bei 100* Vergrößerung (REM).

Abb.l01.) Neoneuramyrthea(Zygoptera, Protoneuridae): linkerHinterflügel(männl.), Pterostigma

mit Faltengebirgsstruktur, dorsal, bei 100* Vergrößerung (REM).
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Abb. 102.) Ischnura elegans(Zygoptera, Coenagrionidae): linkerVorderflüge1(männl.), Pterostigma

mit Faltengebirgsstruktur, dorsal, bei 100* Vergrößerung (REM).

Abb.l03.) Ischnura elegans(Zygoptera, Coenagrionidae): linkerVorderflüge1(männl), Pterostigma

mit Faltengebirgsstruktur, dorsal, bei 1.500* Vergrößerung (REM).
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Abb. 104.) Chlorolestes tesselata (Zygoptera, Synlestidae): rechter Hinterflügel (männl),

Pterostigma mit Stemstruktur, dorsal, bei 100* Vergrößerung (REM).

Abb. 105.) Archilestesgrandis (Zygoptera, Lestidae): rechter Vorderflüge1 (männ1 ), Pterostigma

mit obliterierter Stemstruktur, dorsal, bei 100* Vergrößerung (REM).
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Abb. 106.) Euphaea guerini (Zygoptera, Euphaeidae): rechter Vorderflügel(männl.), Pterostigma

mit Pyramidenstruktur, dorsal, bei 100* Vergrößerung (REM).

Abb.l07.) Euphaea guerini (Zygoptera, Euphaeidae): rechter Vorderflügel(männl.), Pterostigma

mitPyramidenstruktur, dorsal, bei 1.500* Vergrößerung (REM).
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Abb.l08.) Rhinocypha (Aristocypha)fenestrella(Zygoptera, Chlorocypbidae): linkerVorderllügel

(männl.), Pterostigma mit Pyramidenstmktur, dorsal, bei 100* Vergrößerung (REM).

Abb.l09.) Rhinocypha (Aristocypha)fenestrella(Zygoptera, Chlorocypbidae): linkerVorderflügel

(männl.),PterostigmamitPyramidenstruktur,dorsal,bei1.500*Vergrößerung(REM).
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Abb. 110.) Palaemnema clementina (Zygoptera, Platystictidae): linker Vorderflügel (männl.),

Pterostigma mit Pyramidenstruktur, dorsal, bei 100* Vergrößerung (REM).

Abb. 111.) Palaemnema clementina (Zygoptera, Platystictidae): linker Vorderflügel (männl.),

Pterostigma mit Pyramidenstruktur, dorsal, bei 1.500* Vergrößerung (REM).
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KAPITEL 9.: Englische Zusammenfassung / english abstract

9. ABSTRACT

Different structures ofthe dragon.fly wing, especially ofthe wing venation, are descnbed and their
phylogenetic and functional-adaptive meaning is discussed. 1t is emphazised that wing veins are
complex three-dimensional organs, which show a variety of specialisations in their surface
structure, such as flexiblejoints, sutures, membranous areas, microsculptures, spines andtruehairs.
Different kinds of braces, that are important for flightmechanical reasons, are comparatively
descnbed for manytaxa. The distnbution ofspines(especially at veinaljoints) andhairs is analyzed,
a distinct correlation with the corrugation ofthe respective wing veins is demonstrated and two
different types ofrnacrotrichs are discovered. Within the dragonflies with petiolated wings, three
types ofpetiolation are descnbed, that differ significantly in their veinal fusions.

Criteria that have been proposed for the homologisation of wing veins are discussed, the
pretracheation-theoryis dismissed infavour ofthepredetermination-theory. Severalmorphological
criteria that have been proposed for the distinction ofcrossveins and longitudinal veins, especially
the presence or absence of rnacrotrichs, is shOWll to be unreliable. A critical comparison of the
conflicting hypothesises concerning the interpretation ofdragonflywing-venation and the refering
terminologies clearly shows that the system ofRIEK & KUKALOVA-PECK (1984) has the highest
explanatory power and needs only minor modifications. Still unpublished changes in their former
interpretation ofthe basal wing-venation ofthe "Eugeropteridae" 1 (KUKALOVA-PECK, pers.
comm. 1994) could not be supported with this study.

The hypothesis that the costal margin is formed bythe fusion ofthree longitudinalveins (basaly
CA&CP&ScA'; distallyCA&ScA'&ScP)is confumed, butthe existenceofaPrecosta (KUKALOVA­
PECK, 1983) is considered doubtful, because oflack of conclusive empirie evidence. The same
holds for the interpretation ofthe RP3&4 (here: RP") as fusion oftwo primary RP-branches. The
apparent prolongation ofthe ScP through the nodus is considered to be a secondary formation by
postnodal crossveins in all refering fossil and extant odonates, except the Sieblosiidae l. The
discovery of non-aligned antenodal crossveins in the forewing of the neotropical libellulid
Zenithoptera makes the identification ofthe two primary antenodal brackets (ax1 and ax2) for the
first time posSlble within the LIbellulidae. The apparent Rspl- in cordulegastrids is recognized as
a secondarybifurcation ofthe IR2 +. Theproblemifthe distal side ofthe discoidal cell orthetrigonal
cell is representing a primary branch ofthe MA or only a secondarily reinforced crossvein could
not been solved, while the costal side ofthe trigonal cell clearly is formed by a secondary veinlet.

A new interpretation ofthe complex evolution ofthe cubito-analwing-venation, especially the
CuA, is presented. The secondarily convex corrugation ofthe AP (anal margin) is explained with
a fusion of the concave AP and the convex AA". The apparent bifurcation of the anal vein
(CuP&AA') in the forewing of the Libelluloidea and Petaluridae and both wingpairs of the
Aeschnidiidae t is caused by the formation ofa secondary branch out of a cubito-anal-crossvein.
The jugal veins are interpreted to be secondarily absent or fused withn the hind margin in all
*Odonata. The membranule of the Anisoptera is interpreted as secondarily outgrowth of the
articular membrane, not as vestigaljugal field (RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984). A possible
homolog ofthe membranule is demonstrated to be present in some broadwinged Zygoptera. The
double pleural joint of the wing articulation is interpreted as an autapomorphy of the Odonata
(contra PFAU, 1991). In the stemline ofthe Odonata this structure most probably has not been
formed by a secondary bifurcation of a single joint, but by the fusion of two pleural ridges
(autapomorphy of the Odonatoptera), which each support a separate pleural joint. A new
interpretation of the wing-venation of the extant Platystictidae and the fossil Protanisoptera I,
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KAPITEL 9.: Englische Zusammenfassung I english abstract

Triadophlebiomorpha t and "Protozygoptera" t, asweil as several other fossil taxa, ispresented. On
the basis ofthe wing-venational peculiarities ofthe Aeschnidiidae t a plausible explanation for the
extinetion ofthis mesozoic taxon is proposed.

A homology-based terminology ofdragonly wing-venation is introduced as essential base for
future phylogenetic analysises, as weil as several definitorial improvements and amendations to the
general terminology ofinsect wings.

The wing-venation in the groundplan ofthe *Odonata is reconstructed with the methods of
PhylogeneticSystematics. Thisgroundplanincludesthepresence ofnumerous antenodal crossveins,
a median position ofthe node and a non-petiolated wing with a basaly open discoidal cell Fraser's
argumentation with the "anal crossing" and the "primary antenodals" in favour of a zygopteroid
ancestor ofall extant odonates is refuted and replaced by the hypothesis of an anisozygopteroid
ancestor. Graphical szenarios ofthe evolution ofthe wing-venation within the Odonatoptera and
their subordinated groups, especially the Triadophlebiomorpha t and Anisoptera, are presented.

Since the monophyly ofthe Odonata and the Anisoptera is beyond doubt and the paraphyly of
the "Anisozygoptera" could be demonstrated as weil as their phylogenetic relationship with the
Anisoptera, the phylogenetic position ofthe Zygoptera remains the biggest enigma of dragonfly
phylogeny (PFAU, 1991). Furthermore the question, if the Zygoptera are representing the
monophyletic sistergroup of"Anisozygoptera" & Anisoptera or a paraphyletic grade towards the
other extant Odonata, is quite important for the reconstruetion of the wing-venation in the
groundplan of*Odonata. Conceming this question all formerly proposed arguments in favour of
a paraphyly could be refuted within this study. This holds especially for Fraser's argument of an
alleged basad-shifling ofthe first RP-bifurcation (midfork) and the origin ofthe IR2. Furthermore
new hints (19 potential synapomorphies !) are presented in favour of a monophyletic taxon
Zygoptera, such as: the presence ofmicrosculptures on thepterostigma; the shape and distnbution
of spines at flexible veinal junetions; the reduetion oflong dorsal spines on the RP and MP; the
presence ofshort, bristel-like macrotrichs on the ventral side ofthe ScP and some other concave
veins and the dorsal side ofseveral convex veins; the lateral compression ofmost crossveins; the
formation ofa distinct discoidal bracket; the obliteration ofthe posterior part ofthe basal bracket
in the ventral wing-membrane, and the (at least partly) obliteration ofthe nodal CP-kink.

Independantly from the special issue of dragonfly wing-venation the different hypothesises
conceming the evolution ofinsect wings are compared and a new szenario is proposed, which
implies a synthesis ofthe opposing paranotal- and pleural-theory. Furthermore some theoretical
aspects ofhomologyresearch, funetionalmorphology and evolutionarybiology are discussed from
the cladistic point ofview.
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