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Das Titelbild zeigt ein Minnchen von Epiophlebia superstes (Epiophlebiidae), eme der beiden
einzigen rezenten "Anisozygopteren"-Arten, die hinsichtlich ihres Fligelgeaders und auch
anderer Merkmale dem Grundplan der Odonata* recht nahe kommen. Das Fhigelgedder von
Epiophlebia ist auf dem Innentitel vergroBert abgebildet (beide Abbildungen abgeindert nach
ASAHINA, 1954)
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2. EINFUHRUNG

2.1. HISTORISCHER RUCKBLICK:

Die Libellen umfassen ca. 5.600 beschriebene fossile und rezente Arten und sind eme der
urspriinglichsten und dltesten Ordnungen der gefliigelten Insekten. Als "Vater"” der Libellenkunde
gilt Baron Selys-Longchamps, derin Zusammenarbeit mit Hagen, Brauer, Karsch, MacLachlan und
Kirby die systematischen Grundlagen fiir alle spateren Arbeiten legte (SELYS-LONGCHAMPS,
1853, 1854, 1854-1878, 1858, 1860-1877, 1871-1878, 1883). Semne rein deskriptive Terminologie
des Libellenfliigelgeaders loste 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 begriindeter Systeme obsolet, welche
entweder auf Needhams Praetracheations-Theorie basierten (COMSTOCK & NEEDHAM, 1898,
NEEDHAM, 1903, 1951; TILLYARD, 1914-1922; HAMILTON, 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). Die gleichfalls rein deskriptive Terminologievon KIRBY (1889)
konnte sich hingegen nicht durchsetzen.

Basierend auf seiner Praetracheations-Theorie machte NEEDHAM (1903) den ersten ernst-
haften Versuch, die Merkmale des Fliigelgeaders fiir eine genealogische Untersuchung 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 Reliktgattung Hemiphlebia als Agrionidae (= Coenagrionidae). Eme sehr dhnliche
Klassifikation hatte auch CALVERT (1893) vorgeschlagen, der m 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" fiir eime Reihe jurassischer Libellen und die rezente
Gattung Epiophlebia, die Handlirsch als zwischen den Zygoptera und Anisoptera vermittelnde
Formen ansah. Diese Anisozygoptera betrachtete Handlirsch als ilteste und urspriinglichste
Gruppe der Odonata (exklusive "Protodonata” 1), von der alle rezenten Formen abzuleiten seien
(Abb. 2.). Dieser Auffassung schlossen sich spiter u.a. auch SCHMIDT (1915) und SCHRODER
(1925) an.

MUNZ (1919) kam bei seiner griindlichen Untersuchung des Fhigelgedders der Zygoptera,
unter Anwendung der Geider-Interpretation nach NEEDHAM (1903), zu dem Resultat, daB die
Zygoptera durch sukzessive Reduktion des Geaders aus " Anisozygoptera” entstanden sem miissen.
In seinem Stammbaum bilden die "Calopterygoidea"” folglich eine paraphyletische Gruppe in Bezug
auf die iibrigen Zygoptera. Das Fehlen der basalen Begrenzungsader der Diskoidalzelle bei den
beiden australischen Gattungen Chorismagrion und Hemiphlebia sah Munz als abgeleitet und
konvergent entstanden an. Auch KENNEDY (1919) vermutete, daB die Zygoptera und Anisoptera
auf anisopterendhnliche Vorfahren zuriickgehen und unterschiedliche Spezialisationsrichtungen
zur Vermeidung neuer Freffeinde, insbesondere der modernen Vogel, darstellen.

Neben Selys-Longchamps, Calvert und Needham sind Tillyard und Fraser wohl zweifellos die
bedeutensten Odonatologen. Das Standardwerk von TILLYARD (1917) iiber die Biologie der
Libellen ist bis heute die emzige derart umfassende Abhandlung dieses Themas geblieben und hat
seither kaum an Bedeutung verloren. Der darin wiedergegebene Stammbaum spiegelt die
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damaligen Vorstellungen von der Stammesgeschichte der Libellen. Aus heutiger Sicht ungewdhn-
lich war msbesondere die Annahme, da} die "Anisozygoptera" teils zu den Lestidae und teils zu den
Calopterygidae gehéren sollten. TILLYARD (1917, 1928c) orientierte sich zwar ebenfalls an der
Geidder-Interpretationnach NEEDHAM (1903), hielt aber eine Abstammung aller rezenten Odonata
von den permischen "Protozygoptera" t fiir wahrscheinlich (Abb. 2.). Spiter schloB sich Tillyard
der Auffassung von CARPENTER (1931) an, der die "Anisozygoptera” und Anisoptera von den
permischen Protanisoptera t, die Zygoptera aber von den permischen "Protozygoptera"” t herleiten
wollte (TILLYARD, 1935, 1938) (Abb. 2.). Dieser Meinungswandel Tillyards wurde von FRASER
(1957) fiir unberechtigt gehalten, unter anderem auch wegen der hypothesenimmanenten Notwen-
digkeit, eine groBe Anzahliiberemstimmender Merkmale aller rezenten Odonata als Konvergenzen
erkliren zu miissen. TILLYARD (1925a) und TILLYARD & FRASER (1938-1940) erarbeiteten eine
neue Interpretation des Libellenfliigelgedders. Die entsprechende Terminologie setzte sich daraufhin
gegeniiber der ilteren Terminologie von COMSTOCK & NEEDHAM (1898) und NEEDHAM (1903)
durch.

Nachdem FRASER (1937, 1938b, 1938c, 1939, 1942b, 1944, 1945, 1948) verschiedenste
Aspekte des Fligelgedders mtensiv studiert und Needhams Praetracheations-Theorie widerlegt
hatte (FRASER, 1938a), emmichtete er, auf der Grundlage von TILLYARD & FRASER (1938-1940),
eme neue Klassifikation der Libellen (FRASER, 1954, 1957), welche noch heute fast ausschlieBlich
in Gebrauch ist. Er unterteilte dabei die rezenten Odonata i die Unterordnung Zygoptera, mit den
Uberfamilien Hemiphlebioidea, Lestinoidea, Coenagrionoidea und "Calopterygoidea”, in die
Unterordnung "Anisozygoptera", mit den Uberfamilien "Tarsophlebioidea” tund "Heterophlebioidea"
(einschlieBlich Epiophlebiidae), und in die Unterordnung Anisoptera, mit den Uberfamilien
"Aeshnoidea"”, "Cordulegastroidea” und Libelluloidea. Fraser klassifizierte auf der Basis von
gemeinsamen Primitivinerkmalen (Symplesiomorphien) und errichtete daher zahlreiche
paraphyletische Taxa. AuBerdem sind seine Angaben zu den Verwandtschafisbeziechungen
mancher Gruppen vollkommen unvereinbar mitenander, da sie sich gegenseitig widersprechen
oder im Widerspruch zu seinem Stammbaum (Abb. 3.) der Libellen stehen (PFAU, 1991: 123-124).
Beispielsweise bezeichnete er innerhalb emer einzigen Arsbeit 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
Publikation klassifizierte Fraser die Gattungen Hetaerinaund Mnesarete als Unterfamilie Hetaerminae
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) befaBte sich mit evolutionsbiologischen Aspekten des
Libellenfliigelgeddersund schiug emeneue Terminologie vor (ST. QUENTIN, 1967), die die Namen
der nicht umstrittenen Adermn beibehielt und alle umstrittenen Adem mit neutralen Bezeichnungen
versah. Da diese Terminologie quasi einen Riickfall n eine, zumindest teilweise, rem deskriptive
Terminolgie darstellte, wurde sie meines Wissens von keinem spiteren Autor verwendet, nicht
einmal von St.Quentin selbst (vergl. ST. QUENTIN & BEIER, 1968).

Die erste phylogenetisch-systematische Erorterung der Verwandtschafisbeziehungen mmer-
halb der Libellen findet sich in Willi Hennigs "Stammesgeschichte der Insekten" (HENNIG, 1969,
1981), wobei sich Hennig aber weitgehend auf eine phylogenetische Interpretation der Arbeiten
Frasersbeschrinkte (Abb. 4.)und dessen Hypothese emes zygopteroiden Fhigeltypusim Grundplan
der rezenten Libellen iibernahm. Von groBer Bedeutung ist, dal Hennig erstmals explizit das
Problem der moglichen Paraphylie der Zygoptera ansprach, das sich aus Frasers Hypothese
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zwangslaufig ergibt. In seinem posthum veréffentlichten Werk (HENNIG, 1986) erwog Hennig
allerdings auch die Moglichkeit, daB es sich bei den Zygoptera und den "Anisozygoptera" &
Anisoptera jeweilsum monophyletische Gruppen handeln kénne, die beispielsweise im Bereich der
Hinterleibsanhinge alternativ-autapomorphe Merkmalsausprigungen zeigen.

Aufbauend auf den Arbeiten von SCHMIDT (1915) und KENNEDY (1919, 1920) zum
sekundiren Kopulationsapparat sowie von ST. QUENTIN (1962) zum Ovipositor und von
TANNERT (1958) zur Fligelgelenkung, kam PFAU (1971, 1975, 1985, 1986, 1991) nach
sorgfiltiger Untersuchung dieser Strukturen zu dem Ergebnis (Abb. 7.), daB " Anisozygoptera" und
Anisoptera Schwestergruppen sind. Hinsichtlich der Frage der Monophylie oder Paraphylie der
Zygoptera kam Pfau jedoch zu keinem Ergebnis. Allerdings entdeckte er die VergroBerung des
vorderen und die Reduktion des hinteren Tergalsklerites im Metathorax als eventuelle
Synapomorphien fiir die "Calopterygoidea" & Coenagrionoidea, unter AusschiuB der Lestinoidea
und Hemiphlebioidea. Pfau kritisierte Frasers Klassifikation mittels Symplesiomorphien und
auberte Bedenken gegen die Verwendung von Fligelgeddermerkmalen, da es sehr schwierig sei
deren funktionell-adaptiven "Wert" und somit deren Lesrichtung und Konvergenzwahrschemlichkeit
zu ermitteln (PFAU, 1991). Emige seiner eigenen phylogenetischen SchluBfolgerungen, z.B. sein
Taxon "Petaluroidea”, beruhen jedoch nur auf wenigen Merkmalen, die von Pfau allerdings sehr
sorgfiltig untersucht wurden. Problematisch ist dabei aber die Tatsache, daf er alle anderen,
teilweise deutlich widersprechenden, Merkmale ("conflicting evidence") vollkommen
unberiicksichtigt gelassen hat und die Lesrichtung seiner wenigen Merkmale oft nur durch
"funktionelle Spekulationen” begriindet.

HEYMER (19732, 1973b, 1975a, 1975b) postulierte aufgrund von karyologischen, ethologischen
und rasterelektronenmikroskopischen Untersuchungen an verschiedemen Vertretern der
"Calopterygoidea" einen Stammbaum dieses Taxons, wobei er zu der SchluBfolgerung gelangte,
- daB die Euphaeidae und Polythoridae Schwestergruppen seien und nicht niher mit den iibrigen
"Calopterygoidea” verwandt seien. Ungeachtet der methodologischen Schwichen seines
typologischen Ansatzes, hat Heymer mit der Oberflichenfemstruktur des Pterostigmas em neues
Merkmal von beachtlicher phylogenetischer Relevanz entdeckt, welches von NIELSEN (19??)
naher untersucht wurde, dessen unveréffentlichte Diplomarbeit (Uni Kopenhagen) mir bislang aber
leider nicht zuginglich war. Durchaus plausibel ist auch Heymers Auffassung, daB die
Merkmalsverteilung gegen einen zygopteroiden Fligeltypus im Grundplan der rezenten Libellen
spricht. Der Libellenstammbaum von HEYMER (1973a) ist aus phylogenetisch-systematischer
Sichtweise allerdings irrelevant, da die Gruppen nicht im einzelnen begriindet wurden und die
Ausfiihrungen Heymers deutlich erkennen lassen, daB er autapomorphe Unterschiede als Indizien
gegen eine phylogenetische Verwandtschaft ansah und Symplesiomorphien als Indizien fiir eine
solche Verwandtschaft verwendete.

LINDLEY (1978) gab eine kurze Einfiihrung und Ubersicht iiber die Evolution des
Libellenfliigelgedders und dessen unterschiedliche Interpretationen, jedoch ohne eigene Erkennt-
nisse oder Hypothesen hinzuzufiigen.

PRITYKINA (1980, 1981) fiihrte, aufgrund von Untersuchungen an fossilen Libellen, eine neue
"evolutionire Klassifikation" der Odonatoptera ein, die sich jedoch nicht durchsetzen konnte und
auch n deutlichem Widerspruch zu den fuindamentalen Prinzipien der Phylogenetischen Systematik
steht. Pritykina war, ohne nihere Begriindung, der Auffassung, daB sich Zygoptera und Anisoptera
bereits seit dem Karbon getrennt entwickelt hitten, was durch den Fossilbericht aber nicht zu
belegen ist. Von erheblicher Bedeutung fiir die Rekonstruktion der Evolution des
Libellenfliigelgeiders ist jedoch die, von ihr neu errichtete, Infraordnung Triadophlebiomorpha 1.
Dieses sehr wahrscheinlich monophyletische Taxon triassischer Libellen aus Kirgisien besaB
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deutlich gestielte Fhigel mit einem echten Nodus, aber ohne Pterostigma. Als ungerechtfertigt
erwies sich Pritykinas Auffassung, daB es sich bei der rezenten "Anisozygoptere” Epiophlebiaum
emen hochspezialisierten Vertreter der Anisoptera handele (BECHLY, 1993c, 19934d).

CARLE (1982b) gab einen griindlichen Uberblick der geschichlichen Entwicklung der unter-
schiedlichen Fliigeladerterminologienund schlug, basierend aufden Ergebnissen seiner Dissertation
(CARLE, 1982a), u.a. eme neue Homologisierung und Terminologie des Libellenfliigelgedders vor,
welche sich jedoch nicht durchsetzen konnte und an Erklarungswert nicht an das System von RIEK
& KUKALOVA-PECK (1984) heranreicht. Bemerkenswert ist aber die Tatsache, daB Carle als
bislang erster und einziger Autor eine Liste urspriinglicher und abgeleiteter Grundplanmerkmale
der Odonata erstellte, welche auf emem AuBengruppenvergleich mit den Ephemeroptera und
"Protodonata" t beruht. In diesem Zusammenhang ist allerdings unerfindlich warum Carle, dhnlich
wie zuvor schon MUNZ (1919), das Fehlen der basalen Begrenzungsader der Diskoidalzelle nicht
als ursprimngliches, sondemn als abgeleitetes Merkmal ansah. Sein Stammbaum (Abb. 5.) ist zudem
nicht explizit durch Synapomorphien begriindet, obwohl sich Carle zur Methodologie der
Phylogenetischen Systematik bekannte. Diese z. T. unvollstindige Dokumentation macht Carles
Ergebnisse in einigen Bereichen nur schwer nachvollziehbar, obgleich CARLE (1986), CARLE &
WIGHTON (1990) und CARLE & LOUTON (1994) eine Reihe von potentiellen Synapomorphien
erwihnten, die Carles Stammbaum zummdest teilweise begrimden konnten.

Eime sehr wichtige Arbeit ist die neue Homologisierung des Fligelgedders durch RIEK &
KUKALOVA-PECK (1984), welche nur moglich wurde durch die Entdeckung zweier sehr
urpriinglicher Stammgruppenvertreter der Libellen aus dem Namurium Argentiniens. Der iiberle-
gene Erklirungswert dieser neuen Sichtweise des Libellenfliigelgedders ist iibrigens vollkommen
unabhingig von der Richtigkeit der sonstigen, durchaus umstrittenen (PFAU, 1986; MEIER, 1993),
Hypothesen von Dr. Kukalova-Peck, z.B. hinsichtlich des Baues der Extremititen im Grundplan
der Insecta oder der Evolution des Insektenfliigels (KUKALOVA-PECK, 1978, 1983, 1991), bzw.
auch unabhingig von Kritik an Kukalova-Pecks Vorgehensweise bei der Begriindung
phylogenetischer Verwandtschaftshypothesen. Die Uberzeugungskraft der neuen Interpretation
des Libellenfliigelgedders fiihrte zu einer ungewohnlich hohen Akzeptanz der neuen Terminologie.
die in jimgerer Zeit daher zunehmend an Bedeutung gewinnt. Viele der fritheren Uberlegungen zur
Evolution des Libellenfliigels (z.B. NEEDHAM, 1903 oder FRASER, 1957), die auf anderen
Interpretationen des Fliigelgedders beruhten, sind durch die Arbeit von RIEK & KUKALOVA-PECK
(1984) obsolet geworden. Eine Reihe von erginzenden 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) beriicksichtigt und auf der kladistischen Analyse
emner groBeren Anzahl (96) von Fligelgeddermerkmalen beruht. Leider war das mir zugingliche,
unverdffentlichte Manuskript (TRUEMAN, 1991) noch etwas unzureichend dokumentiert und die
Datenmatrix enthielt zudem eine Reihe von Fehlern und zweifelhaften Lesrichtungsentscheiden.
Dariiberhinaus sind Trueman emige klassifikatorische Irrtiimer unterlaufen, die zu betrachtlichen
MiBverstandnissen filhren kénnen. Beispielsweise hat er die Meganisoptere Tupus permianus t als
Vertreter der Palacodictyoptera t emgestuft. In seiner jiingst eingereichten Dissertation (TRUEMAN,
1993), welche mir bedauerlicherweise noch nicht zuginglich war, hat Trueman auch eme neue
Interpretation des Verlaufes der Medianader bei den Libellen vorgestellt, welche von allen
bisherigen Interpretationen (einschlieBlich RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984) abweicht (siche
Kapitel 5.2.).

Die ersten phylogenetisch-systematische Untersuchungen zur Verwandtschaft fossiler
Odonatoptera wurden von BRAUCKMANN & ZESSIN (1989) fiir die "Protodonata” + und von
ZESSIN (1991) fiir die Archizygopterat vorgenommen (Abb. 6.). In beiden Arbeiten wurden die
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Homologie-Hypothesen von RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) zur Interpretation desFliigelgeiders
verwendet.

Das Gleiche gilt fiir 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 emer anderen Homologisierung des Fhigelgedders der Archizygopterat als ZESSIN
(1991). Die Arbeit von NEL et al. (1993), die zu dem Ergebnis kamen, daf die "Anisozygoptera"
paraphyletisch in Hinsicht auf die Anisoptera sind, ist die bisher umfangreichste kladistische
Untersuchung innerhalb der Odonata und Leferte wichtige Erginzungen zu den Homologie-
Hypothesen von RIEK & KUKALOVA-PECK (1984). Allerdings wurde die Schwestergruppe der
"Anisozygoptera" & Anisoptera nicht ermittelt, was zur Folge hat, daB die Lesrichtung einiger
Fliigelgedder-Merkmale zweifelhaft bleibt.

Neben den Arbeiten von HEYMER (1973b, 1975a) zum Pterostigma und von D'ANDREA &
CARFI(1988, 1989, 1994) zur Bedornung der Fhiigeladern sind die Untersuchungen von NEWMAN
(1982), RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) und NEL et al. (1993) die Einzigen, die sich naher mit
der Detailmorphologie des Libellenfliigelgeaders befaBten. Allerdings wurden in diesen Arbeiten
jeweils nur Teilaspekte der Fligelgeddermorphologie beriicksichtigt und beispielsweise das
Vorkommen von Macrotrichen niemals untersucht oder auch nur erwihnt. Dieser geringen Zahl
an vergleichend-morphologischen Untersuchungen steht die Tatsache gegeniiber, daB das
Fligelgeader der Libellen einen Strukturreichtum wie das keiner zweiten Insektengruppe besitzt.
Weit besser bekannt sind hingegen die funktionellen Aspekte des Libellenfliigels.

Unter anderem basierend auf den Arbeiten von NEVILLE (1960), NORBERG (1972, 1975),
NEWMANetal. (1977), SAVAGE & NEWMAN & WONG(1979), CARLE (19822, 1982b), NEWMAN
(1982), AZUMA etal. (1985), SOMPS & LUTTGES (1985), NEWMAN & WOOTTON (1986), PEAU
(1986) und RUPPELL (1989), faBten PFAU (1991) und WOOTTON (1991) den Stand der
Erkenntnisse zur Flugmechanik und Funktionsmorphologie des Libellenflugapparates zusammen.
Dieseund zahlreiche weitere Arbeiten haben zur Folge, daB der Libellenflug, neben dem Vogelflug,
das bestuntersuchte und bestverstandene biologische Flugsystem darstellt.

11



KAPITEL 2.: Einfiihrung - Die Zielsetzung dieser Arbeit

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 GroBgruppen der Insecta phylogenetisch iiberarbeitet und die traditionellen,
typologischen Klassifikationen durch konsequent-phylogenetische Systeme abgelost. Fiir die
Libellen gibt es aber bislang keine einzige phylogenetische Gesamtbearbeitung, die auf moglichst
breiter Merkmalsbasis versucht, die phylogenetischen Verwandtschaftsbeziehungen der héheren
Libellentaxa aufzukliren. Soweit einzelne Gruppen von verschiedenen Autoren untersucht wurden
(z.B. Archizygoptera t, Anisopterenfamilien etc.) sind die Ergebnisse sehr widerspriichlich. Wie
bereits erwahnt, basiert das heute mehrheitlich in Gebrauch befindliche System der Libellen noch
fast vollstindig auf FRASER (1957), der aufgrund von "persistent archaic characters” 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, daB schon vor nahezu 80 Jahren TILLYARD (1917) zurecht
feststellen konnte, daB es sich bei den Libellen um die am griindlichsten untersuchte und am besten
bekannte Ordnung der Insecta handelt.

Abgesehen von dem Umstand, daB jede biologisch-systematische Klassifikation auf unserer
Kenntnis der Phylogenie der betreffenden Gruppeberuhen sollte, sind gut gesicherte phylogenetische
Verwandtschaftshypothesen auch die Voraussetzung fiir evolutionsbiologische und biogeographische
Studien. Selbst im Bereich des Biotop- und Artenschutzes werden phylogenetische Analysen
immer wichtiger, da deren Ziele letztlich die Erhaltung ener maximalen Biodiversitit sein miissen
(FAITH, 1992; VRANA & WHEELER, 1992; SYSTEMATICS AGENDA 2000, 1994). Die Tatsache, dal
es sich bei den Libellen um eines der iltesten und urspriinglichsten Taxa der Pterygota handelt,
macht eine umfassende phylogenetische Kenntnis dieser Gruppe zudembesonders wichtig fiirunser
Verstindnis der gefliigelten Insekten, welche mehr als 90% aller bekannten Tierarten umfassen.

Diese Diplomarbeit soll u.a. durch die Klirung der folgenden drei Punkte einen Beitrag zur
Aufklirung der phylogenetischen Verwandtschaftsverhiltnisse der fossilen und rezenten Libellen
leisten:

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

2.) Wie sieht das Fhigelgeader im Grundplan der *Odonata aus?

3.) Sind die Zygoptera (Kleinlibellen) eine monophyletische Gruppe oder paraphyletisch in
Hinsicht auf die "Anisozygoptera" & Anisoptera?

Zukinftige phylogenetisch-systematische Analysen der Libellen werden groBteils auf
Fligelgeddermerkmalen basieren miissen, da diese nicht nur traditionell fiir systematische und
phylogenetische Untersuchungen an Libellen die wichtigste Rolle gespielt haben (HEYMER,
1975a), sondemn zudem die Mehrzahl der fossilen Libellen nur als Fligelabdriicke erhalten sind.
Voraussetzung fiir eine phylogenetisch-systematische Auswertung der Fliigelgeadermerkmale ist
jedoch eine Homologisierung des Fligelgedders der Libellen untereinander und mit den iibrigen
Pterygota. Da diese Homologien des Libellenfliigelgedders zu den umstrittensten Fragen in der
Entomologie iiberhaupt zihlen (CARLE, 1982a; siche Kapitel 5.2.) und eme Vielzahl unterschied-
lichster Termimologien vorgeschlagen wurden, ist das Hauptziel dieser Diplomarbeit die Losung
der offenen Homologieprobleme und Interpretationsschwierigkeiten des Libellenfliigelgedders
sowie die Formulierung einer emnheitlichen, auf Homologien basierenden Terminologie.

12



KAPITEL 2.: Einfuhrung - Die Zielsetzung dieser Arbeit

Wichtig war mir auBerdem die grindliche vergleichend-morphologische Untersuchung des
Fhigelgeaders als strukturreiches und komplexes dreidimensionales Organsystem unter Beriick-
sichtigung phylogenetischer und funktioneller Zusammenhinge, da das Libellenfligelgedder in der
Vergangenheit oftmals nur als funktionsloses zweidimensionales Linienmuster betrachtet wurde
und durch eine solche ungerechfertigte Ubersimplifizierung eine Vielzahl morphologischer Daten
unbeachtet blieben. Aufbauend auf den Ergebnissen dieser Diplomarbeit sollen im Rahmen meiner
geplanten Dissertation iiber 100 Vertreter aller wesentlichen Taxa auf ca. 300 Fliigel-Merkmale
untersucht werden sowie auch andere morphologische Merkmale, insbesondere larvale und
imaginale Kopfmorphologie, beriicksichtigt und fiir eme umfassende kladistische "Total-Evidence"-
Analyse der Odonatoptera verwendet werden, welche spiter u.a. auch durch eime kladistische
Analyse von DNA-Sequenzen (z.B. 18S rDNA) erginzt und iiberpriift werden sollte. Im Rahmen
dieser kladistischen Parsimonie-Analyse werden die hier formulierten Homologiehypothesen
zudem iiberpriift bzw. getestet werden.

13



KAPITEL 3.: Material und Methode

3. MATERIAL UND METHODE

3.1. MATERIAL.:

Bei dem untersuchten Libellenmaterial handelt es sich ausschlieflich um luftgetrocknete oder
mittels Aceton bzw. Essigether getrocknete Imagmal-Exemplare, teils genadelt und gespannt,
iiberwiegend aber ungenadelt aufbewahrt in sogenannten "Schmetterlingstiitchen". Mit wenigen
Ausnahmen befinden sich alle untersuchten Exemplare in meiner privaten Sammlung. Da samtliche
Libellenarten in der BRD unter Naturschutz stehen wurden die mitteleuropiischen Arten aus-
schlieBlich in Frankreich gefangen. Von den seltenen neuweltlichen Gattungen Amphipteryx,
Thaumatoneura, Perilestes, Phylolestes und Phenes wurden mir freundlicherweise Leithexemplare
aus der Privatsamomhung von Dr. Rosser Garrison (USA) iiberlassen. Eim weiteres Exemplar der
Gattung Thaumatoneura erhielt ich vom Natural History Museum in London geliehen. Platycypha
caligataund Calopteryx atrata sowie diverse weitere Arten der Gattung Calopteryx konnteich bei
Herm Dipl-Biol. Martin Lindeboom (Freiburg) untersuchen. Daten des Fligelgeaders von fossilen
Libellenund emigen schwer beschaffbaren rezenten Taxa (Hemiphlebia, Chorismagrion, Nubiolestes,
Lestoidea, Coryphagrion, Isosticta, Calicnemia, Pseudolestes, Philoganga, Diphlebia, Caliphaea,
Epiophlebia, Uropetala, Austropetalia, Neopetalia, Chlorogomphus und Synthemis) wurden,
soweit dies eben méglich war, den verfiigbaren Abbildungen und Beschreibungen in der Literatur
entnommen. Die Uberpriifung von Merkmalen an Hand von Abbildungen ist zwar unbestritten
problematisch, war aber unvermeidlich, da sich z.B. das betreffende Fossilmaterial groBtenteils in
amerikanischen und russischen Museumsarchiven befindet und mir somit aus Zeit- und Kostengrimden
nicht zuginglich war. Um Irrtitmer 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
auBerdem die Auswertung von guten Fotografien fossiler Fligelabdriicke, da daraufi.d. R. sowohl
das Fhigelgeader als auch die "Knitterstruktur” ausgezeichnet zu erkennen sind.

Bei der Auswahl der Arten wurden Vertreter von nahezu allen Taxa beriicksichtigt, die in
bisherigen Klassifikationen Familienrang erhielten. Bei einigen besonders artenreichen Familien
wurden mehrere Arten ausgewihlt, und zwar sowohl eher urspriingliche, als auch stirker
abgeleitete Vertreter. Des weiteren wurden eine Reihe von isolierten Gattungen umsicherer
Verwandtschaft in die Analyse mit embezogen. Soweit irgend méglich wurden von jeder der
ausgewihlten Arten mehrere Exemplare beiderlei Geschlechtes untersucht, mit dem Ziel aus-
schlieBlich artkonstante, erbliche Strukturen zu beriicksichtigen. Bei allen fossilen Taxa wurden
nach Méglichkeit die am besten erhaltenen Vertreter ausgesucht.

Das Fliigelgedder der folgenden Taxa der Odonatoptera wurde analysiert:
(Liste entsprechend der traditionellen Klassifikation, allerdings mit einigen Aktualisierungen; paraphyletische
wurden Taxa durch Anfuhrungszeichen, 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;
"Meganeunidae" . Namurotypus sippeli t, Stephanotypus schneideri 1, Meganeuropsis
americana t, Megatypus schucherti 1.

PROTANISOPTERA t:
Ditaxineuridae t. Ditaxineura anomalostigma t, Permaeschnidae t: Polytaxineura stanleyi 1.
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TRIADOPHLEBIOMORPHA 1 :

Piroutetiidae t: Piroutetia liasina t; Zygophlebiidae t: Zygophlebia ramosa t;
Xamenophlebiidae . Xamenophlebia ornata 1, Mitophlebiidae t: Mitophlebia enormis t;
Triadophlebiidae t: Triadophlebia madygenica t, Neritophlebia elegans t, Cladophlebia
parvula t, Paurophlebia lepida 1.

"PROTOZYGOPTERA" t :

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

ARCHIZYGOPTERA t :

Protomyrmeleontidae t: Terskeja paula t, Triassagrion australiense t, Protomyrmeleon
bascharagensis 1.

ZYGOPTERA:

Incertae sedis: Conggingia rhora t (Congqingiidae t); Triassolestes epiophlebioides t
(Triassolestidae 1).

Hemiphlebioidea: Hemiphlebiidae: Hemiphlebia mirabilis.

Lestinoidea: Cretacoenagrionidaet: Cretacoenagrionallenit; Chorismagrionidae: Chorismagrion
risi; Perilestidae: Nubiolestes diotima, Perilestes kahli; Synlestidae: Phylolestes ethelae,
Chlorolestes (Euchlorolestes) fasciata, Chlorolestes (Euchlorolestes) tesselata; Megalestidae:
Megalestes major;, Lestidae: Chalcolestes viridis, Archilestes grandis, A. latialatus, Lestes
tikalus, L. tenuatus, L. forficula, Sieblosiidae t: Oligolestes grandis t, Parastenolestes
oligocenicus 1.

Coenagrionoidea: "Megapodagrionidae": Lestoidea conjuncta (Lestoideinae), Hypolestes clara
(Hypolestinae), Megapodagrion (Allopodagrion) macropus, M. venale (Megapodagrioninae),
Philogenia cassandra, Paraphlebia zoe, Heteragrion albifrons, H. alienum, H. bariai, H.
chrysops, H. pemon, Oxystigma williamsoni, Dimeragrion percubitale (Argiolestinae);
Platystictidae: Palaemnema clementina, P. melanostigma, P. domina (Palaemnematinae);
Coryphagrionidae: Coryphagrion grandis; Pseudostigmatidae: Mecistogaster (Mecistogaster)
linearis, Mecistogaster (Xanthostigma) ornata, Pseudostigma accedens, Micostigma
rotundatum, Megaloprepus coerulatus; Protoneuridae: Neoneura myrthea (Protoneurinae),
Isosticta banksi (Isostictinae); Platycnemididae: Calicnemia eximia (Calicnemidinae),
Platycnemis acutipennis (Platycnemidinae); Coenagrionidae: Enallagma cyathigerum, Ischnura
elegans (Ischnurinae), Pyrrhosoma nymphula, Coenagrion puella (Coenagrioninae).

"Calopterygoidea": Steleopteridae t: Auliella crucigera t, Euarchistigmatidae t. Euarchistigma
atrophiumt;Dysagrionidaet: Phenacolestes mirandust; Pseudolestidae: Pseudolestes mirabilis;
Thaumatoneuridae: Thaumatoneura inopinata;, Diphlebiidae: Diphlebia lestoides;
Philogangidae: Philoganga montana; Amphipterygidae: Rimanella arcana, Amphipteryx
agrioides; Chlorocyphidae: Aristocypha fenestrella, Platycypha caligata; Zacallitidae t:
Zacallites balli t; Euphaeidae: Litheuphaea carpenteri t, Euphaea guerini; Polythoridae:
Euthore fasciata, E. plagiata, E. fastigiata meridiana (Euthorinae), Chalcopteryx rutilansund
C. scintillans (Polythormae ?), Coracyane (Polythorinae); Dicteriadidae: Heliocharis amazona;
Calopterygidae: Caliphaea confusa (Caliphaeinae), Hetaerina caja dominula, H. moribunda,
H. occisa (Hetaerininae), Iridictyon myersi, I. trebbaui, Sapho ciliata, S. bicolor, Umma
cincta, Calopteryx splendens, C. viro meridionalis, C. xanthostoma, C. haemorrhoidalis,
Calopteryx atrata (Calopteryginae).
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"ANISOZYGOPTERA":

Tarsophlebioideat: Tarsophlebiidaet: Tarsophlebiopsis mayit, Tarsophlebia eximiat; Euthemistidae
t: Euthemis cellulata t.

Epiophlebioidea: Stenophlebiidaet: Stenophlebialatreilleit; Epiophlebiidae: Epiophlebia superstes.

Isophlebioidea t: Oreopteridae t: Oreopteron asiaticum t, Sogdopteron leve t; Archithemistidae t:
Archithemis liassina t; Progonophlebiidae t: Progonophlebia woodwardi t;
Campterophlebiidae t (= Karatawiidae): Campterophlebia elegans 1, Shurabiola nana 1,
Xanthohypsa praeclara t; Selenothemistidae t: Selenothemis liadis t; Turanothemistidae t:
Turanothemis nodalis t; Isophlebiidae t: Isophlebia aspasia t, Anisophlebia helle 1.

Heterophlebioidea t: Myopophlebiidae t. Paraheterophlebia marcusi t, Liassophlebiidae t:
Liassophlebia magnifica t, Heterophlebiidae t: Heterophlebia buckmani 1.

ANISOPTERA:

"Aeshnoidea": Aeschnidiidae . Aeschnidium densum t, Iberoaeschnidium congquensis t,
Liassogomphidae t: Phthitogomphus angulatus t, Aktassiidae t: Aktassia magna t;
Cymatophlebiidaet: Libellulium longialatat, Soniidaet: Sona nectest; Petaluridae: Protolindenia
wittei t, Phenes raptor, Tachopteryx thoreyi, Tanypteryx hageni, Uropetala carovei,
Austropetaliidae: Austropetaliapatricia; Aeshnidae: Aeshna cyanea, A. affinis, Coryphaeschna
viriditas (Aeshninae, Aeshnini), Anax imperator (Aeshninae, Anactini); Gomphidae:
Phyllogomphoides undulatus (Lindeniinae), Hagenius brevistylus (Hageniinae),
Onychogomphus uncatus (Onychogomphinae).

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

Libelluloidea: Synthemistidae: Synthemis eustalacta; Macromiidae: Macromia georgina, Didymops
[floridiensis; "Corduliidae": Oxygastra curtisii ("Gomphomacromiinae"); Macrodiplacidae:
Macrodiplax balteata; Libellulidae: Libellula (Platetrum) depressa, Orthetrum cancellatum,
O. brunneum (Libellulinae), Zenithoptera fasciata, Diastatops spec., Perithemis lais
(Palpopleurmae), Sympetrum fonscolombii, Erythrodiplax spec. , Erythemis spec. (Sympetrinae),
Trapezostigma (= Tramea) spec. (Tramemae).

Konserviertes Material emer grofen Zahl weiterer Arten rezenter Libellen, insbesondere
auBereuropiische Zygoptera und zahlreiche Libellulidenarten, wurden zu Vergleichszwecken
untersucht. AuBerdem wurden als AuBengruppe und zu Vergleichszwecken emige Ephemeroptera
(Bojophlebiaprokopit, Ephemera danica), Plecoptera (Perla spec.), Orthoptera-Ensifera ( Tettigonia
viridissima), Neuroptera-Planipennia (Chrysoperia carnea und Libelluloides longicornis) und
Mecoptera (Panorpa meridionalis) untersucht.

3.2. LICHTMIKROSKOPIE:

Die Untersuchung des Fliigelgedders und der iibrigen Strukturen des Libellenfliigels, wurde mit
einem Labor-Stereomikroskop der Firma EUROMEX Typ EH 2 vorgenommen (VergréBerungen
20%, 40%, 60% und 120*). Fiir Zeichoungen kam die systemeigene Prismen-Zeichenemrichtung
MIC 418 zur Anwendung, fiir Mikrofotografie der Kamera-Adapter MA 150 mit einer Kamera
vom Typ CANON T 70 (Film: Iliford XP2 S.W.-Negativfilm).
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Eine umfassende mikroskopische Untersuchung der Detailmorphologie (Junktionen, Dornen,
Macrotrichen etc.) aller Femnstrukturen des Libellenfliigelgedders wurde bei 120* VergrofSerung
bei den folgenden ausgewihlten Taxa vorgenommen: Perilestidae: Perilestes kahli (minnl.);
Synlestidae: Chlorolestes (Euchlorolestes) fasciata(minnl. ); Lestidae: Archilestes grandis(miannl);
Chlorocyphidae: Aristocypha fenestrella (minnl); Polythoridae: Euthore plagiata (weibl.);
Euphaeidae: Euphaea guerini (minnl.); Dicteriadidae: Heliocharis amazona (minnl.);
Calopterygidae: Hetaerina caja dominula (minnl.), Calopteryx virgo meridionalis (weibl.);
Amphipterygidae: Amphipteryx agrioides (minnl ), Rimanella arcana (weibl.); Thaumatoneuridae:
Thaumatoneura inopinata (weibl.); "Megapodagrionidae": Hypolestes clara(minnl. ), Philogenia
cassandra (minnl.), Oxystigma williamsoni (mannl.); Megapodagrion (Allopodagrion) venale
(minnl.); Pseudostigmatidae: Mecistogaster linearis (miannl.); Platystictidae: Palaemnema
clementina (minnl.); Protoneuridae: Neorneura myrtae (minnl.); Platycnemididae: Platycnemis
acutipennis (minnl. ); Coenagrionidae: Pyrrhosoma nymphula (weibl.); Petaluridae: Tachopteryx
thoreyi (mannl. ); Aeshnidae: Aeshna cyanea (minnl. ); Gomphidae: Phyllogomphoides undulatus
(mannl); Cordulegastridae: Cordulegaster (Lauragaster) diadema (minnl.); Macromiidae:
Didymops floridiensis (minnl.); "Corduliidae": Oxygastra curtisii (weibl.); Macrodiplacidae:
Macrodiplax balteata (minnl.); Libellulidae: Orthetrum brunneum (minnl.), Perithemis lais
(weibl.).

Erginzend wurden emzelne Aspekte auch bei zahlreichen weiteren Taxa untersucht (siche
Text). Zwei wichtige Taxa (Hemiphlebia mirabilis und Epiophlebia superstes) konnten mangels
Material m dieser Diplomarbeit leider noch nicht beriicksichtigt werden.

3.3. RASTERELEKTRONENMIKROSKOPIE:

Zur Untersuchung der Oberflichenfemstruktur des Pterostigmas wurden die Fligel mit Aceton
entfettet und gereinigt; eine besondere Fixierung erfolgte nicht. Nach anschlieBender staubfreier
Lufttrocknung wurden die Fhigelapices mit dem Pterostigma mit einer Mikroschere extrahiert und
aufselbstklebenden Objekttrigern montiert. Die Objekte wurden danach mit 10 nm Gold-Paladium
Sputtercoating versehen. Die Untersuchung wurde am Institut fiir Spezielle Zoologie der
Universitit Tiibingen mit einem Rasterelektronenmikroskop vom Typ CAMBRIDGE
STEREOSCAN 250 MK 2 mit einem Sechsfachtriger bei einem Winkel von 45° und einem
Arbeitsabstand von 10 mm vorgenommen. Die Aufnahmen erfolgten auf Ilford FP4 S.W.-
Negativfilm, i.d.R. bei VergroBerungen von 100 % und 1.500%.

Das Pterostigma folgende Spezies wurden rasterelektronenmikroskopisch untersucht:
Synlestidae: Chlorolestes tesselata(minnl. ); Lestidae: Archilestes grandis(mannl. ); Chlorocyphidae:
Aristocypha fenestrella (minnl.); Polythoridae: Euthore fasciata (weibl.); Euphaeidae: Euphaea
guerini (mannl. ); Dicteriadidae: Heliocharis amazona (mannl. ); Calopterygidae: Calopteryx virgo
meridionalis (weibl); Amphipterygidae: Rimanella arcana (minnl); "Megapodagrionidae":
Philogenia cassandra(weibl.); Platystictidae: Palaemnema clementina(minnl ); Pseudostigmatidae:
Mecistogaster linearis (weibl. und minnl); Protoneuridae: Neoneura myrtaea (mannl.);
Platycnemididae: Platycnemis acutipennis (minnl.); Coenagrionidae: Pyrrhosoma nymphula
(weibl), Ischnura elegans (minnl); Aeshnidae: Aeshna cyanea (minnl.), Anax imperator
(miénnl. ); Gomphidae: Phyllogomphoides undulatus (mannl. ), Onychogomphus uncatus (mannl. );
"Corduliidae": Oxygastra curtisii (weibl.); Libellulidae: Erythrodiplax spec. (weibl.), Libellula
depressa (minnl.).
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Aufgrund der Identifizierung vier distinkter Formen von Mikroskulpturen mittels der
Rasterelektronenmikroskopie, war es moglich das Vorhandensein eines dieser Strukturtypen bei
verschiedenen weiteren Arten lichtmikroskopisch nachzuweisen: Perilestidae: Perilestes kahli;
Synlestidae: Phylolestes ethelae, Chlorolestes fasciata; Lestidae: Archilestes latialatus, Lestes
Sorficula, L. tikalus, L. tenuatus; Chlorocyphidae: Platycypha caligata; Polythoridae: Euthore
Jastigiatameridiana, E. plagiata, Chalcopteryx rutilans, C. scintillans, Cora cyane; Calopterygidae:
Hetaerina moribunda, H. occisa, Sapho ciliata, S. bicolor; Amphipterygidae: Amphipteryx
agrioides; Thaumatoneuridae: Thaumatoneura inopinata; "Megapodagrionidae": Hypolestes
clara, Megapodagrion macropus, M. venale, Paraphiebiazoe, Oxystigmawilliamsoni, Dimeragrion
percubitale, Heteragrion albifrons, H. alienum, H. bariai, H. chrysops, H. pemon; Platystictidae:
Palaemnema domina; Coenagrionidae: Coenagrionpuelia; Petaluridae: Phenes raptor, Tachopteryx
thoreyi, Tanypteryx hageni, Gomphidae: Hagenius brevistylus; Cordulegastridae: Cordulegaster
(Kalyptogaster) erronea; Macromiildae: Macromia georgina; Macrodiplacidae: Macrodipiax
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 Verfiigung standen, wurden aus der Literatur
erginzt (HEYMER, 1975a).

3.4. HOMOLOGIE-PROBLEMATIK:

Die vorliegende Untersuchung basiert auf der Methodik der Phylogenetischen Systematik im Sinne
von HENNIG (1982) und AX (1984, 1988), allerdings unter Einbeziehung emiger Elemente des
sogenannten Transformierten Kladismus ("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 Kladismmus bin ich jedoch der Uberzeugung, daB als Grundlage der Biologischen
Systematik die Existenz einer, aufEvolution basierenden, hierarchischen Ordnung der Organismen
axiomatisch vorausgesetzt werden muf.

Die Lesrichtung der Merkmale wurde, soweit moglich, mittels der indirekten Methode des
AuBengruppenvergleiches (WATROUS & WHEELER, 1981) ermittelt, die auf dem Parsimonie-
Prinzip basiert (RIEPPEL, 1988, 1989b). Eine generelle Bevorzugung der ontogenetischen
Polarisationskriterien, die von manchen "Pattern-Kladisten" nachdriicklich empfohlen wurde
(NELSON, 1978b, 1985; PATTERSON, 1982b, 1983), da sie eine direkte Polarisation erméglichen,
ist zumindest bei Insekten nicht unbedingt praktikabel, da die Ontogenese nur in Ausnahmefillen
hinreichend bekannt ist, manche Strukturen (z.B. Fligelgeider) kaum eine beobachtbare
ontogenetische Transformation durchlaufen und zudem caenogenetische Larvaladaptionen die
Interpretation dieser Polarisationskriterien erschweren konnen. Die Feststellung, da es sich beim
AuBengruppenvergleich um eine Parsimonie-Entscheidung handelt, sei an folgendem Beispiel kurz
erldutert (Abb. 1. Fall 1): Von den drei zu untersuchenden Taxa a, b und ¢, seien b und ¢ durch
zahlreiche und/oder komplexe Synapomorphien als "sicheres" Monophylum ausgewiesen. Das
Merkmal x liegt bei den Taxa a und b in der Auspriagung 0 und bei Taxon ¢ in der Ausprigung 1
vor. Durch Verwendung von Taxon a als AuBengruppe ergibt sich, daB die Auspragung 1in Taxon
c als abgeleitet anzusehen ist und folglich die Monophylie dieses Taxons begrinden kann
(Interpretation 1). Eine alternative Interpretation wire jedoch die Annahme einer konvergenten
Reduktion von Ausprigung 1 in den Taxa a und b (Interpretation 2). Die Verwerfung dieser
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Interpretation kann lediglich damit begriindet werden, daB jede Interpretation von Ausprigung 1
als plesiomorph fiir a&bé&c mindestens einen zusitzlichen Evolutionsschritt erfordern wiirde. Der
AuBengruppenvergleich 148t sich also auf die Anwendung des Prinzipes der sparsamsten Erklirung
zuriickfiihren und zwar in Form einer Merkmalsoptimierung aufein gegebenes Kladogramm, unter
Verwendung des Parsimonie-Kriteriums (LUNDBERG, 1972; NELSON & PLATNICK, 1981: 38;
FARRIS, 1982: 329; LORENZEN, 1993: 13-14; NIXON & CARPENTER, 1993). An diesem Beispiel
ist auch leicht ersichtlich, warum der AuBengruppenvergleich voraussetzen muB, daf die Innengruppe
monophyletischist, da ansonsten keme Entscheidung méglich wire zwischen den zwei gleichermafien
sparsamen Hypothesen: Monophylie von b&c mit a als AuBengruppe oder Monophylie von a&b
mit ¢ als AuBengruppe (Interpretation 3).

Die Tatsache, daB der AuBengruppenvergleich auf einem gegebenen Kladogramm basiert,
welches zumindest die Monophylie der Innengruppe spezifiziert, ist kein Widerspruch zur
kladistischen Methodik, da keine naturwissenschaftliche Analyse am Punkt Null beginnen kann und
dieses Kladogramm jederzeit iiberpriift und ggf’ korrigiert werden kann. Zu beachten ist allerdings
die Tatsache, daB die Errechnung eines Kladogrammes mittels computerisierten
Parsimoniealgorythmen primar keinen Lesrichtungsentscheid benétigt. Der Algorythmus kann
aufgrund unpolarisierter Merkmale emen "unrooted tree” der Innengruppen- und AuBengruppentaxa
berrechnen, dessen Wurzel nachtriglich mit der AuBengruppe spezifiziert wird (NIXON &
CARPENTER, 1993), woraufhin sich durch die parsimone Optimierung der Merkmale auf das
erhaltene Kladogramm die Lesrichtung der Merkmale ergibt. Die Polarisation von Merkmalen und
das "rooting" von Kladogrammen sind bei einer kladistischen Analyse daheridentische Prozeduren.
Die AuBengruppenmethode als kladistisches "rooting"-Verfahren ist jedoch zu unterscheiden von
derin dieser Arbeit vorgenommenen a priori Merkmalspolarisation mittels AuBengruppenvergleich,
ohne vorausgehende kladistische Parsimonie-Analyse aller Merkmale.

Als AuBengruppe fiir die Odonatoptera ("Protodonata"t+ & Odonata) wurden die
Palaeodictyopteroideat, Ephemeroptera und Plecoptera gewahlt; als AuBengruppe fiir die *Odonata
(Kronengruppen-Odonata) wurden die "Non-*QOdonata" (emschlieflich Protanisoptera+ und
Tnadophlebiomorphat) gewihlt. In beiden Fillen diente also eine paraphyletische Gruppierung als
sogenannte komplexe bzw. multiple AuBengruppe, da diese Vorgehensweise die
Lesrichtungsentscheidungen sicherer macht. Diese erhohte Sicherheit beruht auf dem Umstand,
daB bei Anwendung emer paraphyletischen AuBengruppe die alternativen Interpretationen (siehe
oben) wesentlich unparsimoner sind als bei Anwendung einer einzelnen, monophyletischen
AuBengruppe (Abb. 1. Fall 2: Interpretation 1 und 2). Allerdings gilt dies nur, falls aufgrund der
Emzigartigkeit des Merkmalszustandes in der Innengruppe oder aufgrund der Komplexitit des
Merkmals und dessen adaptiver Bedeutung davon ausgegangen werden kann, dafl eme Reduktion
mit anschlieBender konvergenter Neuentstehung extrem unwahrschemlich ist. Ansonsten wire,
vollkommen unabhingig von dem Grad der Paraphylie der AuBengruppe, die alternative Interpre-
tation zum AuBengruppenvergleich stets nur einen Schritt linger, wodurch eine Erhéhung der
Sicherheit des Lesrichtungsentscheides entfallen wiirde (Fall 2: Interpretation 3).

Die Frage, ob der gemeinsame Besitz eines abgeleiteten Merkmals auf Synapomorphie (also auf
Homologie) oder auf Konvergenz, bzw. Parallelismus (also auf Homoplasie) beruht, ist nicht a
priori zu entscheiden, da es keine a-priori-Kriterien zum Erkennen von Homologien gibt (contra
REMANE, 1989). Die Homologiefrage kann daher nicht vom Einzelmerkmal her entschieden
werden (HENNIG, 1984: 310). Homologien werden auf Grund von Ahnlichkeiten 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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PINNA, 1991; LIPSCOMB, 1992). Die, auf der Feststellung von Ahnlichkeit beruhenden,
Homologievermutungen werden als topographische Homologien (RIEPPEL, 1980, 1983) oder
primire Homologien (PINNA, 1991) bezeichnet. Diejenigen, welche den Parsimonie-Test
(emschlieflich Merkmalsoptimierung) erfolgreich iiberstanden haben, werden als phylogenetische
Homologien (RIEPPEL, 1980, 1983) oder sekundire Homologien (PINNA, 1991) bezeichnet,
wobeimeimes Erachtens der Begriff "kladistische Homologie" treffender wire, zumal der Terminus
"phylogenetische Homologie" besser fiir tatsichliche, evolutionistische Homologie verwendet
werden sollte. Diese meines Erachtens wichtige Begriffsdifferenzierung findet sich u.a. auch schon
bei LANKESTER (1870), der zwischen Homologie (= topographische Homologie) und Homogenie
(= phylogenetische Homologie) unterschied und auch den Begriff Homoplasie prigte. 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, daB} schon die verbale Formulierung von Merkmalen
spezifische Homologisierungen darstellt, die im Rahmen einer simplen Parsimonie-Analyse nicht
wieder "enthomologisiert" werden konnen. Wire beispielsweise in dieser Arbeit die sogenannte
"anal crossing" des Libellenfliigelgedders mit emer normalen Querader homologisiert worden, so
konnte keine computerisierte Parsimonie-Analyse von Merkmalen, die auf dieser Hypothese
basieren, dazu fithren, daB im Ergebnis die "anal crossing" als Rudiment des Cubitus posticus
(= CuP-Kreuzung) interpretiert wiirde. Dies ist nur méglich durch eine emeute Uberpriifung der
Merkmalshypothesen, auf der Grundlage der erhaltenen phylogenetischen Hypothesen bzw.
Kladogramme. Diese Verfahrensweise kann sich gegebenfalls mehrfach wiederholen und sich
sukzessive der "Wahrheit" anndhern. Es scheint sich daher meines Erachtens eher um 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.) iiberpriift, die auf einer manuellen Auswertung zahlreicher
Fligelmerkmale sowie einer Reihe sonstiger morphologischer Merkmale der Larven und Imagines
berubt (BECHLY, 1993b und unveroffentlichte Vorstudien zum Dissertationsthema). Diese
Arbeitshypothese wurde zwar mehr oder weniger "mtuitiv" erstellt, also ohne Anwendung einer
computerunterstiitzten Parsimonie-Analyse, diirfte aber dem sparsamsten Kladogrammrecht nahe
kommen. Eme wirkliche kladistische Analyse der erwihnten Merkmale mittels dem Parsimonie-
Computerprogramm PAUP wird im Rahmen meiner geplanten Dissertation erfolgen.

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

1.) Eskann beim Aufireten zweier aquivalenter, abgeleiteter Merkmale in zwei Schwestergruppen
niemals erkannt werden, ob der gemeinsame Merkmalszustand auf Synapomorphie
(evolutionistischer Homologie) oder auf Schwestergruppenhomoplasie (z.B. Parallelismus)
beruht.

2.)Beihomoplastischen Merkmalen isti.d R. nicht entscheidbar, ob die Homoplasie auf "Homogenie",
also gleicher genetischer Basis, beruht (Parallelismus, Hybridisation oder horizontaler
Gentransfer) oder auf "Heterogenie" beruht, also auf emer unabhingigen genetischen Basis
(Konvergenz). AufHomogenie beruhende Homoplasien (Parallelismen) wurden von BRUNDIN
als "trend", von SAETHER (1979, 1983) als "underlying apomorphy" und von als HEADS (1985)
"tendency” bezeichnet. Letzterer sah in derartigen Phinomenen einen grundlegenden
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Widerspruch zu den "Axiomen" der Phylogenetischen Systematik, der deren Wert in Frage
stelle. Memes Erachtens sind die erwdhnten Phinomene jedoch lediglich verschiedene,
mogliche historische Erklirungen (“historical explanations" sensu HEMPEL, 1974) fiir festge-
stellte Homoplastizitit.

3.) Bei Vorhandensein von Homoplasie kann, zumindest bei gleicher Parsimonie, nicht unterschie-
den werden, ob die Homoplastizitit auf einer multiplen, 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 Parsimonieprogramom PAUP implementiert wurde.

In Ubereinstimmung 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 Gruppen von Organismen, sondern als deren
relative, genealogische Verwandtschaftsbeziehungen per se interpretiert. Diese Prizisierung von
Nelsons Ausfithrungen macht die Kritik von RIEPPEL (1991) gegenstandslos, der darauf hinwies,
daB Taxa zweifelsohne Gruppen von Organismen seien. Diesist zwar absolut richtig, wiirden Taxa
jedoch ontologisch als Gruppen von Organismen interpretiert, so wiren diese nur dann real, wenn
sie den Charakter von Individuen hitten. Der Grund hierfiir ist der nominalistische Syllogismus,
welcher laut Wilhelm Ockham besagt, daB alles wasreal ist auch individuell sein muB, wahrend alles
was universal ist nur als Schépfung des menschlichen Geistes existiert. Die Individuennatur setzt
voraus, daB} ein "Ding" einen Anfang, ein Ende und eine einheitliche Geschichte hat. Den Anfang
teilt ein Monophylum stets mit seinem Adelphotaxon; sein Ende ergibe sich nur durch em
unabhangiges Aussterben aller Mitgliedsarten bzw. Einzelorganismen. Das einzig Einheitliche an
der Geschichte eines Monophylums ist die gemeinsame Genealogie bis zur letzten gemeinsamen
Stammart. Nach deren Aufspaltung erfolgt die weitere Entwicklung vollig unabhingig voneinander
(SUDHAUS & REHFELD, 1992: 132. Zitat: "Im Gegensatz zu Arten gibt es bei supraspezifischen
Taxa keinen inneren Zusammenhalt durch aktuelle Wirkungsbeziehungen, sondem nur einen
historischen Bezug iiber einen gemeinsamen Ausgangspunkt in der Vergangenheit. Fiir
supraspezifische Einheiten gibt es keine (System-)Eigenschaften, die ibnen den Charakter einer
abgeschlossenen (realen) Natureinheit verleihen." Zitatende). Im rezenten Zeithorizont hat
beispielsweise ein Fuchs mit einem Wolf genauso wenig reale Gememsamkeit, wie eine Tulpe mit
einem Goldfisch, emmal abgesehen von der Tatsache, daB Fuchs und Wolf Mitglieder einer
logischen Ahnlichkeitsklasse sind, welche durch gemeinsame Genealogie erklirbar ist. Als Gruppe
hat das Taxon Canidae daher keine reale Existenz, wohl aber dann, wenn es als die genealogische
Verwandtschaft an sich betrachtet wird. Emm Organismus ist nur deshalb der Vertreter emes
bestimmten Taxons, weil er von einem Solchen geboren wurde, d.h. die Gruppenmitgliedschaft
wird vererbt wie em Merkmal. Die Zugehorigkeit zu bestimmten Taxa ist also quasi eine patristische
Eigenschaft der betreffenden Organismen; es gehoren daher die Taxa zu den Organismen und nicht
etwa umgekehrt.

Dies impliziert, daB die Begriffe Homologie, Synapomorphie und Monophylie im weitesten
Sinne als smnverwandt (aber nicht synonym !) erachtet werden. Der Einwand von AX (1984), daB
Homologie und Synapomorphie nicht synonym sein konnten, weil auch Symplesiomorphien
homolog seien, ist daher zwar formal berechtigt, geht aber dennoch am Kempunkt der Sache
vorbel: Symplesiomorphien sind nur deshalb homolog, weil sie auf emer iibergeordeten
Hierarchieebene eine Synapomorphie darstellen (PATTERSON, 1982b; RIEPPEL, 1988, 19890;
PINNA, 1991). Die Aussage zwei Strukturen seien homolog bedeutet daher nicht mehr und nicht
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weniger alsdie Hypothese, daB diese Struktur aufirgendeiner Hierarchieebene eine Synapomorphie
darstellt. Zweifelsohne ist der Begriff Homologie jedoch nicht in jedem Falle durch den Begriff
Synapomorphie zu ersetzen, da er deutlich unbestimmter ist. Es sollte aber stets danach gestrebt
werden, Homologien in Form von Synapomorphien auszudriicken. Da es denkbar unwahrschein-
lich ist, daB zwei unabhangige Synapomorphien "gleichzeitig" in einer Stammlinie entstanden sind,
entspricht jeder emzelnen Synapomorphie, als emzigartiger " Abstammumngsgememschaft" homologer
Strukturen, eine einzigartige Abstammungsgemeinschaft homologer Organismen. In diesem Sinne
sind also auch Synapomorphie und Monophylie als sinnverwandte Begriffe anzusehen. Die
Monophylie ist sozusagen ein Spezialfall der Synapomorphie, welcher genau dann vorliegt wenn
wir nicht nur, mebr oder weniger willkiirlich abgegrenzte, homologe Strukturen betrachten,
sondern die vollstandigen und folglich objektiv abgegrenzten, homologen Organismen.

In Form von Merkmalen Liefert eme sorgfiltige Strukturanalyse, unter Beriicksichtigung von
Form und Funktion ("form function complex" sensu BOCK & WAHLERT, 1965), die empirischen
Grundlagen jeglicher systematischer oder phylogenetischer Untersuchungen. Die kladistische
Analyse aller verfiigbaren Merkmale leistet dagegen eine Verarbeitung (Synthese) der bisherigen
Erkenntnisse zu emer ibergeordneten, strukturalistischen Hypothese iber die hierarchische
Ordoung der Organismen, welche zudemalle "Fakten" optimal funktionalistisch und evolutionistisch
erklarbar macht (RIEPPEL, 1988). Als Resultat dieser Analyse kann daher das Kladogramm als
Ausgangspunkt fiir Grundplanrekonstruktionen dienen, welche wiederum die Voraussetzung fiir
den hermeneutischen Entwurf ("wechselseitige Erhellung" sensu Hennig) plausibler
evolutionsbiologischer Szenarien sind (MAIER, 1993a, 1993b, 1993¢c; HOFFMANN & REIF, 1988).
Dieser Begriff des "Szenarios" wurde gelegentlich kritisiert, weil er emen Drehbuchschreiber
mmpliziere, den es in der realen Evolution nicht gibt. Aus genau diesem Grund halte ich den Begriff
des "Evolutionaren Szenarios" jedoch fiir sehr treffend, da diese Szenarien eben keine empirisch
beschreibbaren Realititen der Natur sind, sondem nur plausible, menschliche Denkmodelle dariiber
darstellen, wie die Evolution abgelaufen sein konnte. Abgesehen davon miiite man beikonsequen-
ter Anwendung der erwahnten Argumentation auch eine Reihe weiterer etablierter Begriffe, wie
z.B. den Grundplan, durch andere Termini ersetzten.

3.5. BESCHREIBUNG VON LAGEBEZIEHUNGEN IM FLUGEL:

Da der absoluten Gré8e des Fliigels kaum eine besondere phylogenetische Bedeutung zuzukom-
men scheint, d.h. stark unterschiedliche Fliigelspannweiten bei nahe verwandten Taxa mit
weitgehend identischem Fliigelgeader haufig vorkommen, sollten zukiinftig die Mehrzahl der
Lagebezichungen, bzw. GroBen- und Lingenangaben, als Prozentsitze emes spezifischen
Referenzwertes ausgedriickt werden, insbesondere wenn derartige L agebeziehungen als Merkma-
le fiir eme phylogenetisch-systematische Analyse dienen sollen. Als derartiger Referenzwert eignet
sich insbesondere die Fligellinge von der Mitte der Fligelbasis bis zum Fligelapex. Diese Gerade
stellt eine Interpolation der radialen Achse dar, welche die funktionelle Hauptachse des Fliigels ist
(WOODWORTH, 1906; SEGUY, 1959, 1973 in GRASSE; CARLE, 1982b; NEWMAN, 1982;
WOOTTON, 1991, 1992)und eine hohe phylogenetische Konstanz besitzt. Sie ist daher weitgehend
unbeeinfluBt von Anderungen der Fligelform, welche in der Regel nur die Ausbildung des
Cubitoanalraumes betreffen.

Die generelle Anwendung dieser Vorgehensweise hitte allerdings zur Konsequenz, daB alle
Fliigel so behandelt wiirden, als hitten sie die gleiche absolute GroBe. Die absolute GroBe des
Fligels muB jedoch bei denjenigen Merkmalen beriicksichtigt werden, die eine funktionelle
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Korrelation mit der FliigelgroBe haben ("functional constraints"). Zum Beispiel ist die Anzahl der
Antenodalqueradern nicht nur abhingig von der relativen Lage des Nodus hinsichtlich der
Fligelbasis, sondem auch von der absoluten Grofe des Fliigels, da diese Queradem eine wichtige
mechanische Versteifingsfunktion erfiillen. Aus diesem Grund miite dieses Merkmal definiert
werden als: "Mittlerer Abstand zwischen den Antenodalqueradern = Linge des Antenodalraumes
in mm / Anzahl der Antenodalia”. Das Gleiche gilt im Prinzip auch fiir die Postnodal- und
Postsubnodalqueradern, oder die Anzahl der Queradern umterhalb des Pterostigmas etc..
Hingegen ist das ausschliefliche Vorhandensem von nur zwei verstirkten Antenodalia (primire
Antenodalverspantungen) bei den Lestinoidea und Coenagrionoidea ganz offensichtlich unabhin-

ig von der absoluten FligelgroBe; es handelt sich daher um ein gesondertes, genetisch fixiertes
Merkmal, welches definiert werden miiite als: "Durch Reduktion aller iibrigen Antenodalia sind
stets nur die zwei primiren Antenodalverspantungen vorhanden, unabhingig von der absoluten
Lange des Antenodalraumes".

Die zukiinftige Verwendung emes objektiven Referenzwertes zur Angabe der Lagebeziehungen
(z.B. als Abstand von der Fliigelbasis in Prozent der Fligellinge) wird sehr wichtig sein, um
Interdependenzen solcher Lagebezichungen zu vermeiden. Eine unzureichende Beachtung dieses
simplen Zusammenhanges hat i friiheren Publikationen teilweise zu erheblichen Fehlem gefiihrt.
Dies gilt insbesondere fiir FRASER (1954, 1957), der die Lage des Ursprungs des IR3 und R4+5
(sensu Fraser) stets in Bezug zum Subnodus angab, was dazu gefiihrt hat, daB er eine Verlagerung
dieser Aderurspriinge bei Taxa konstatierte, bei denen eine solche keineswegs vorliegt, sondermn
stattdessen eine Verlagerung des Nodus und Subnodus. Ahnliches gilt fiir Frasers Angaben zur
Lage des Arculus beziglich der Lage der primiren Antenodalia (FRASER, 1937). Calverts
wamender Hinweis auf diese Problematik (ztiert in MUNZ, 1919: 31-32: "migration may be real
or apparent") wurde von spiteren Bearbeitern meist nicht bericksichtigt und die unkritische
Ubemnahme von Frasers unrichtigen Angaben hat bis in die jiingste Zeit zu betrichtlichen
Verwirmungen gefiihrt (vergl. HENNIG, 1969; PFAU, 1986, 1991; NEL et al., 1993; siche Kapitel
5:33.m)).

Werden die Lagebezichungen zweier Strukturen A und B zueinander beschrieben, so kann eine
scheinbar veranderte Lage von A oder B drei verschiedene Ursachen haben und somit auf drei
verschiedene Weisen beschrieben werden:

- Verianderung der Lage von A.
- Verinderung der Lage von B.
- Unterschiedliche Veranderung der Lage von A und B.

Andererseits kann eme scheinbar unverinderte Lage von A oder B zwei verschiedene Ursachen
haben und somit auf zwei verschiedene Weisen beschrieben werden:

- Keme Verinderung der Lage von A und B.
- Gleichartige Verdnderung der Lage von A und B.

Wird hingegen die Lage von A und B jeweils in Bezug auf einen neutralen Punkt beschrieben, so
gibt es stets auch nur jeweils eme Lagebeschreibung fiir A und B. Unterschiede zwischen
verschiedenen Taxahinsichtlich dieser Lagebeschreibungen stellen dann die eigentlichen Merkmale
der kladistischen Analyse dar. Fiir jede Lagednderung gibt es aber dennoch stets zwei mégliche
historische Erklirungen (= "historical explanations" sensu HEMPEL, 1974):

- Eine Lageinderung der einzelnen Struktur selbst, zB. eine Verlagerung des Nodus m
Richtung der Fligelbasis.

- Eine allometrische Anderung der gesamten Fhiigelgestalt, z.B. eine "Ausdehnung"” des distalen
Fliigelabschnittes.
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Beide Prozesse filhren zum selben Resultat, im erwahnten Beispiel also zu einer relativbasalen Lage .
des Nodus. Welche der beiden Moglichkeiten tatsichlich zutrifft, entzieht sich daher in der Regel
dem naturwissenschaftlichen Erkenntnisvermdgen.

3.6. TERMINOLOGIE:

Die zur Beschreibung des Fliigelgeiders verwendeten Begriffe und Abkiirzungen sind im Anhang
tabellarisch aufgefiihrt (Tabellenl-3). Sie entsprechen, mit Ausnahme der Lingsademn,
weitgehend dertraditionellen Terminologie des Libellenfhigelgedders. Hinsichtlich der Benennung
der Langsadern wurde die Terminologie von RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) verwendet. Fiir
eine Anzahl von Begriffen, die bislang ausschlieBlich in englischer Sprache zur Verfiigung standen,
habe ich geeignete deutsche Begriffe eingefiihrt. Eme Reihe von neuen Begriffen wird an den
entsprechenden Stellen im Beschreibungsteil (Kapitel 4.) vorgeschlagen, msbesondere fiir diverse
Versteifungsstrukturen.

Definitionen wesentlicher Begriffe wurden bewuBt in den Diskussionsteil (Kapitel 5.1.) verlegt,
da die Ergebnisse dieser Arbeit und theoretische Erwigungen erst die Grundlage fiir Modifikation
alter Definitionen bzw. die Formulierung neuer Definitionen bildete.

Die in der vorliegenden Arbeit verwendete taxonomische Nomenklatur ist in Ubereinstimmung
mit dem aktuellsten Katalog der Odonata (BRIDGES, 1993; BECHLY, in Vorber. c). Soweit
vermutliche oder gar erwiesenermafen paraphyletische Taxa im Text erwihnt wurden, habe ich
diese in Anfiihrungszeichen gesetzt (z.B. "Protodonata" t oder "Anisozygoptera").
Kronengruppentaxa wurden entsprechend HENNIG (1969) mit emem vorangestellten Sternchen
gekennzeichnet (z B. *Odonata oder * Anisoptera). Fossile Taxa wurden stets durch einnachgestelltes
Kreuz kenntlich gemacht (z.B. Permagrion falklandicum?t ). Bei den in dieser Arbeit wiedergege-
benen Stammbaumdarstellungen anderer Autoren (Abb. 2.-9.) wurde deren Nomenklatur, zur
Veremheitlichung und Erleichterung von Vergleichen, an die hier verwendete Nomenklatur
angepalt.

Die verwendeten Zeitschriften-Kurztitel im Literaturteil (Kapitel 7.) sind in Ubereinstimmung
mit der World List of Scientific Periodicals.
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4. ERGEBNISSE

4.1. BESCHREIBUNG DES FLUGELGEADERS DER LIBELLEN:
4.1.1. Basalverspantung

Die Basalverspantung liegt bei allen *Odonata zwischen dem Costalrand und der ScP an derjenigen
Stelle, wo der Costalrand mit der Humeralplatte (= Intermediar-Sklerit) gelenkt (Abb. 28.,29., 31.,
35., 36., 39., 40.). Die Oberkante der Verspantung ist, im Gegensatz zu den sehr dhnlichen
Antenodalverspantungen, nicht gewinkelt sondem ausnahmslos geradlinig. Die Basalverspantung
ist mnen hohl und verschmilzt am anterioren Ende mit der posterioren Blutlakune (= ScA') des
Costalrandes.

Bei den "Protodonata” t, Protanisoptera t und "Protozygoptera" + sowie vermutlich auch den
Triadophlebiomorpha tund Archizygoptera+, ist eine Basalverspantung nicht wie bei den *Odonata
ausgebildet: Bei manchen "Protodonata” t (z.B. Megatypus 1) liegt jedoch weiter distal eine
vollstindige und verstirkte Antenodalquerader, die der Basalverspantung homolog sein konnte.
Sicherhomolog ist eme ebenfalls weiter distal gelegene und deutlich schrige (anteriores Ende basal
des posterioren Endes) Aderstruktur bei den Protanisoptera t (Abb. 17.) und "Protozygoptera” t
(Kennedya 1) sowie den Ephemeroptera (Abb. 67., 83.). Diese besteht aus einem konvexen,
anteriorem Anteil zwischen Costalrand und ScP, der der ScA bei den Protanisoptera t relativ weit
distal der Humeralplatte entspringt, wihrend er bei Kennedya t bereits einen dhnlichen Ursprung
hat wie bei den *Odonata, nihmlich nahe des distalen Endes der Humeralplatte. Unterhalb
(zwischen ScPund RA)und gegenstindig zu diesem anteriorern Anteil befindet sich bereits bei den
basalsten Odonatoptera, nicht jedoch bei den Ephemeroptera, eme Querader, die in gleicher Weise
schraggestellt ist wie dieser. Zumindest bei den Protanisoptera t sind diese beiden gegenstandigen
Adem etwas dicker als die Antenodalqueradem, sie sind aber nicht durch eine Chitinleiste
verbunden.

Bei den Zygoptera ist der posteriore Anteil der Basalverspantung (zwischen ScP und RA) m
der ventralen Fliigelmembran nicht zu erkennen (Abb. 64.), wihrend er bei den Anisoptera stets
sehr deutlich ausgepragt ist (Abb. 30.) und damit einer Antenodalquerader der subcostalen Reihe
gleicht. DasFehlen der Ausprigung in der ventralen Fligelmembran der Zygoptera beruht offenbar
nicht auf deren Reduktion, sondern auf einer Uberlagerung der Ausprigung durch eine erweiterte
Sklerotisierung der Fliigelbasis. Der anteriore Anteil (= ScA")ist dagegen weder bei den Zygoptera
noch bei den Anisoptera in der ventralen Membran ausgeprigt (Abb. 30. und 64.) und dhnelt n
diesem Punkt eher emer konvexen Lingsader als einer Antenodalquerader der costalen Reihe.

Domen und Macrotrichen sind auf der Dorsalseite der Verspantung grundsitzlich nicht
vorhanden. Auf der Ventralseite trigt der subcostale Anteil nur bei den Macrodiplacidae
(Macrodiplax) und einigen wenigen Libellulidae (insbesondere den Palpopleurinae Zenithoptera,
Diastatops, Perithemis sowie Micrathyria)1.d.R. 1-4 lange Domen. Im Gegensatz zu Orthetrum
brunneum trigt der subcostale Anteil der Basalverspantungbei Orthetrum cancellatum (Libelilidae:
Libellulinae) nicht nur 4-6 sehr lange Ventraldomen, sondem ist in der ventralen Fligelmembran
auch besonders deutlich ausgeprigt sowie sehr hoch und schmal und hat daher den Charakter einer
zusitzlichen ventralen Verspantung. Bei Macrodiplax balteata (Macrodiplacidae) sind zusitzlich
zu den erwihnten Domen auch Macrotrichen auf dem subcostalen Anteil vorhanden. Bei Libellula
(Platetrum) depressa, Sympetrum fonscolombii, Oxygastra curtisii ("Corduliidae") und den
Macromiidae (Didymops floridiensis, Macromia georgina) trigt er zwar keme Dornen, aber dafiir
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zahlreiche Macrotrichen (Oxygastrai.d.R. nur eine und Sympetrum nur z.T. im Vorderfligel). Bei
den Aeshnidae (4eshnaaffinis, Anax imperator)ist gelegentlich eine emzelne Macrotriche aufdem
subcostalen Anteil zu finden. Allen iibrigen untersuchten Anisoptera fehlen auf der Ventralseite der
Basalverspantung Domen und Macrotrichen ausnahmslos.

4.1.2. Antenodalqueradern

1.) Morphologie der Antenodalqueradem:

Die Antenodalqueradern aller untersuchten rezenten Libellen sind sowohl in der ventralen
als auch der dorsalen Fliigelmembran ausgeprigt. Die Antenodalqueradem liegen senkrecht
zwischen den begrenzenden Lingsademn (Costalrand, ScP und RA) und inserieren an diesen
ausnahmslos mit sekundiren Junktionen (Abb. 35.-40.). Sie sind mehr oder minder zahlreich
stets vorhanden und entweder gegenstandig (= vollstindige Antenodalia) oder wechselstindig
(= unvollstindige 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 sind versetzt angeordnet. Extrem lateral abgeflacht sind die Antenodalia der
Chlorocyphidae (z.B. Aristocypha fenestrella). Eme Sonderform gegenstindiger Antenodalia
bilden die Antenodalverspantungen. Diese werden durch emne costale und eine subcostale
Antenodalquerader gebildet, die dorsal durch eine Chitin-Doppelmembran verbunden sind,
welche die Fhigelfalte zwischen diesen Queradern spantenartig schlieBt (Abb. 35.-40.). An
quergeschnittenen Antenodalverspantungen, beispielsweise von Mecistogaster linearis
(Pseudostigmatidae) und Orthetrum brunneum (Libellulidae), ist deutlich erkennbar, daB diese
"Spanten” stets hohl sind und eme offene Verbndung zum Lumen der Antenodalquerader
besteht. Diesbeweist, daB das Lumen dieser Strukturen in vivo von Haemolymphe durchflossen
wird. Die Aushéhlung der Verstrebungen dient also offensichtlichnicht der Gewichtserspamis,
sondemn ist sehr wahrscheinlich konstruktionsbedingt ("material constraints” = bautechnische
Zwinge sensu SEILACHER, 1970).

Bei den Spezes der Gattung Orthetrum (Libellulidae) ist die subcostale Reihe der
Antenodalia sowie die darunter gelegenen Queradern des basalen Radialfeldes, so hell gefirbt,
daB die entsprechenden Fhigelbereiche mit bloBem Auge queraderfrei wirken. Sehr wahr-
schemlich handelt es sich hierbei um eine Autapomorphie dieser Gattung.

Die Antenodalqueradem tragen beifast allenuntersuchten Libellenarten keine Macrotrichen.
Eine besonders auffillige Ausnahme bilden die Antenodalverspantungen von Euphaea guerini
(Euphaeidae), bei dermsbesondere diebasal liegenden Antenodalia zahlreiche lange Macrotrichen
auf der Dorsal- und Ventralseite tragen (Abb. 37.). Auch sonst gibt es vereinzelt Ausnahmen,
z.B. trigt Orthetrum cancellatum, Zenithoptera fasciata, Diastatops. spec. und Micrathyria
spec. (Libellulidae) vereinzelte Macrotrichen auf der Dorsalseite der Antenodalverspantungen
und bei Perithemis lais (Libellulidae) gelegentlich auch auf der Ventralseite der subcostalen
Reihe der Antenodalverspantungen. Ahmliches gilt fiir einige andere Libellulidenarten,
Macrodiplax balteata (Macrodiplacidae: vereinzelt ventral der subcostalen Antenodalia),
Didymops floridiensis (Macromiidae: gelegentlich eine Macrotriche dorsal der ax1) und
Calopteryxvirgo(Calopterygidae: vereinzelt ventral der basalen, subcostalen Antenodalia), bei
denen diese Macrotrichen allerdings nur sehr sporadisch aufireten. Auffallend ist die Tatsache,
daB Antenodal-Macrotrichen nur bei Taxa zu finden sind, deren Antenodalia zu sekundiren
Antenodalverspantungen umgebildet sind. Da eine Nervenversogung die Voraussetzung fiir die
Bildung von Macrotrichen darstellt, ist dies vermutlich damit zu erkliren, daB das Emwachsen
von Nervenin die Antenodalverspantungen, durch deren LumenvergréBerung begiinstigt wird.
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Beidenbasalen Anisopterenfamilien (Petaluridae, Aeshnidae, Gomphidaeund Cordulegastridae)
tragen die Antenodalia stets Domen. Diese sind entweder auf die Ventralseite der costalen
Antenodaha beschrankt (z.B. Phyllogomphoides undulatus) oder dort zumindestens zahl-
reicher und deutlicher ausgeprigt als auf der Ventralseite der subcostalen Antenodalia oder der
Dorsalseite der Antenodalia. Mit wenigen Ausnahmen tragen die erwihnten basalen Anisoptera
auch Domen auf der Ventralseite der primiren Antenodalverspantungen, zumindest jedoch der
ax2. Dorsale Domen sind id.R. auf die costalen, wechselstindigen Antenodalia beschrinkt
(Ausnahme: z.B. Aeshnacyanea). Zahlreiche Exemplare von Tachopteryx thoreyi (Petaluridae)
tragen sogar auf der Dorsalseite der ax2 kurze Domenzihne. Unbedomt sind die
Antenodalqueradem der Zygoptera (auBer Phylolestes) und der meisten Libelluloidea
(Macromiidae, "Corduliidae”, Macrodiplacidae und Libellulidae). Didymops floridiensis
(Macromiidae) besitzt allerdings im distalen 3. Antenodalraum noch jeweils einen einzelnen
Dorm auf der Ventralseite der subcostalen Antenodalia. Manche Libelullidae 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 auf der Ventralseite, insbesondere des costalen Anteils derbeiden primiren
Antenodalverspantungen i.d.R. vier lange Domen. Amphipteryx agrioides (Amphipterygidae)
besitzt vereinzelte Domen auf den unvollstindigen Antenodalqueradem im 3. Antenodalraum.

Perithemis lais (Libelluidae) und die beiden Zygopterenfamilien Euphaeidae und
Calopterygidae (einschlieBlich Hetaerina), die ansonsten keine Dormen auf den Antenodalia
tragen, besitzen Junktionsdomen auf den Antenodalia (Perithemis nur auf ax1 und ax2) und
zwar beidseitig ventral an der ScP sowie dorsal anterior des RA&RP bzw. RA. Letzteres gilt
moglicherweise auch fiir die Chlorocyphidae, da Aristocypha dorsal anterior des RA&RP bzw.
RA e Zihnchen besitzt, das etwas grofer ist als die iibrige Zihnelung der Antenodalia. Bei
manchen Gattungen der Libellulidae, die ansonsten gleichfalls keinerlei Domen auf den
Antenodalia tragen, ist die Antenodalschrigader zumindest durch emen kleinen Dom auf der
Ventralseite bedomt (z.B. Erythrodiplax, Erythemis), teilweise aber auch ventral und dorsal
mit mehreren Domenversehen, z. B. beiderunvollstindigen Antenodalschrigaderim Vorderfliigel
von Micrathyria.

Bei folgenden Taxa sind die beiden primiren Antenodalverspantungen ax1 und ax2 dorsal
fein gezahmelt, alle ibrigen Libellen besitzen eine glatte Dorsalkante der primiren
Antenodalverspantungen, wenn man von nur gelegentlich vorhandenen, kurzen Dorsaldomen
bei Orthetrum brunneum (Libellulidae) und Tachopteryx thoreyi (Petaluridae) absieht:

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

b) sowohl der costale als auch der subcostale Anteil sind gezihnelt, aber der costale Anteil ist
zumindest im anterioren Abschnitt deutlicher gezihnelt: Synlestidae (Chlorolestes tesselata
und C. fasciata), Lestidae (Archilestes), Platystictidae (Palaemnema), Protoneuridae
(eventuell einschlieBlich der Isostictinae, die von mir nicht untersucht wurden).

c) sowohl der costale als auch der subcostale Anteil sind gleichmifig gezihnelt: alle
Platycnemididae und Coenagrionidae. Bei Aristocypha (Chlorocyphidae) und den
Amphipterygidae (Rimanella, Amphipteryx) sind die Dorsalseite und Ventralseite aller
Antenodalia, zumindest costal, fein gezihnelt.
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2.) Ausbildung einer Antenodalschrigader:

Bei zahlreichen Anisopteraist im Vorderfliigel die distalste Antenodalquerader, welche dem
Nodus unmittelbar benachbart ist, auffillig schriggestellt und zwar derart, daB das anteriore
Endedistal desposterioren Endes gelegen ist (Abb. 16.und 55.-57.). Diese Antenodalschrigader
ist entweder unvollstindig, d.h. nur in Form einer Antenodalquerader der costalen Reihe
ausgebildet (Abb. 57.) oder vollstindig, d.h. eine schrige Antenodalquerader der costalen
Reihe befindet sich gegenstindig zu einer gleichermaBen schrigstehenden Antenodalquerader
der subcostalen Reihe (Abb. 16.). Eme deutliche, vollstindige Antenodalschrigaderist beiden
"Corduliiddae” (auBer Oxygastra) und Macrodiplacidae in beiden Fligelpaaren fast immer
vorhanden, desgleichen bei einigen urspriinglichen Libellulidae (7etrathemis, Orthetrum,
Leucorrhinia, Libellula). Bei diesen Taxa sind allerdings obnehin alle Antenodalqueradem
gegenstindig orientiert. Das gleiche gilt im Prinzip fir die Macromiidae, deren
Antenodalschrigader jedoch nur "semi-vollstindig” ist, da der costale und subcostale Anteil
zwar nahe beieinander liegen, jedoch nicht priazise gegenstindig sind. Bei der Mehrzahl der
Aeshnidae, Gomphidae (mit zahlreichen Ausnahmen, wie z.B. Phyllogomphoides),
Cordulegastridae, Chlorogomphidae und Synthemistidae ist die Antenodalschrigader nur
undeutlich ausgebildet, wie die iibrigen Antenodalquerademn (auBer ax1 und ax2) fast immer
unvollstindig (primar) und von diesen auch nicht im Vorhandensein oder Fehlen von Domen
unterschieden. Sehr wahrschemlich sekundir unvollstindig ist dagegen die sehr deutlich
ausgebildete Antenodalschrigader im Vorderfligel zahlreicher "abgeleiteter"”
Libellulidengattungen (Crocothemis, Sympetrum, Pantala, Erythrodiplax, Perithemis,
Diastatops, Zenithoptera), bei denen diese Ader die einzige unvollstindige Antenodalquerader
darstellt (Ausnahme: Diastatops und Zenithoptera).

Individuelle Ausnahmen von diesen Regelfillen smd aber durchaus nicht selten, beispiels-
weise besitzt ein von mir untersuchtes Exemplar von Cordulegaster (Lauragaster) diadema in
einem Vorderfliigel eme vollstindige, im anderen eine unvollstindige Antenodalschrigader und
bei abberanten Exemplaren von Perithemis lais fehlt die Antenodalschrigader in allen Fliigeln.
Bei Perithemis lais (Libellulidae) ist die vollstindige Antenodalschrigader im Hinterfliigel
allerdings ohnehin stets (sekundir) fehlend. Bei den Zygoptera, den Epiophlebiidae und allen
Stammgruppenvertretern der Anisoptera (fossile "Anisozygoptera") sowie den
Aeschnidiidae tund Liassogomphidaetist eine Antenodalschragader nicht ausgebildet. Bei den
Petaluridae (Abb. 14.), Austropetaliidae, Aeshnidae (auller Boyeria und Aeshninae; Abb. 55.)
und Gomphidae (auBer Hagenius; Abb. 56.) sowie Cordulegastridae, Chlorogomphidae und
Synthemistidae ist sie meist nur undeutlich ausgebildet oder gar nicht zu erkennen.

Wie bereits erwihnt wurde ist die Antenodalschrigader bei einigen Libellulidenarten
bedomt, obwohl diese ansonsten keine Domen auf den Antenodalqueradern tragen.

3.) Ausbildung von Antenodalverspantungen:

Antenodalverspantungen fehlen allen "Protodonata" t, Protanisoptera t,
Triadophlebiomorpha 1, "Protozygoptera" t (contra FRASER, 1957) und vermutlich auch den
Archizygoptera +. Alle *Odonata besitzen, abgesehen von individuellen Abberationen, zumin-
dest zwei Antenodalverspantungen, die hier als primire Antenodalverspantungen (ax1 und ax2)
bezeichnet werden (Abb. 14.-16., 28.-29., 32., 35.-36., 39.-41., 49.), wahrend zusitzliche
Antenodalverspantungen als sekundire Antenodalverspantungen bezeichnet werden (Abb. 35.
und 37.-39.). Lediglich bei der Gattung Tarsophlebia + (" Anisozygoptera": Tarsophlebiidae t)
schemen die beiden primiren Antenodalverspantungen zu fehlen, wibrend sie bei den iibrigen
Gattungen dieser Familie (Tarsophlebiopsis t und Turanophlebia t) deutlich vorhanden sind.
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Auber den Gattungen Euthore (Euthorinae; Abb. 36.) und Chalcopteryx besitzen die iibrigen
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 primire Antenodalverspantungen, was die
derzeitige Einordnung in die Unterfamilie Polythorinae meines Erachtens sehr fragwiirdig
macht. Beider fossilen Anisopterengattung Lleidoaeschnidium t(Aeschnidiidaet) ist die distale
Antenodalverspantung (ax2) kaum noch zu erkennen (NEL & MARTINEZ-DELCLOS, 1993),
da sie sekundir wechselstindig ist und folglich nicht mehr durch eine Chitinmebran verbunden
ist. Der costale und subcostale Anteil der ax2 sind aber noch etwasstirker ausgebildetund niher
beienander liegend als die zahlreichen iibrigen wechselstindigen Antenodalia.

Die Gattung Devadatta (Amphipterygidae) besitzt, neben den beiden primiren
Antenodalverspantungen und einigen wechselstindigen Antenodalia auch zwei zusitzliche,
sekundare Antenodalverspantungen basal der ax1. Bei den Euphaeidae und Calopterygidae
(emschlieBlich Caliphaeinae und Heterininae) sind alle Antenodalia, id. R. mit Ausnahme
emiger, sehr distal gelegener Antenodalqueradern, gegenstindig orientiert und zu diinnen
Antenodalverspantungen umgebildet (Abb. 37.-38.), deren Hohe nach distal abnimmt. Die
beiden primiren Antenodalverspantungen sind bei diesen beiden Taxa daher nicht mehr
identifizierbar. Die australischen Synthemistidae (Anisoptera) besitzen im Hinterfliigel ca. fiinf
Antenodalverspantungen die mit unverstirkten aber snychronen Antenodalia alternieren. Die
Libelluloidea (Macromiidae, "Corduliidae”, Macrodiplacidae und Libellulidae) besitzen in
beiden Fliigelpaaren auschlieflich gegenstindige Antenodalia, die durch Chitinleisten iiber-
briickt werden, deren Hohe zu den distalen Antenodalia hin sukzessive abnimmt (Abb. 16., 35.,
39.). Bei den "Corduliidae” sind die basalsten beiden Antenodalverspantungen stets deutlich
starker als die ibrigen und somit als primire Antenodalverspantungen zu identifizieren. Bei den
Macrodiplacidae sind die beiden primiren Antenodalverspantungen im Hinterfliigel nicht zu
identifizieren, im Vorderfliigel aber sehr deutlich zu erkennen, da nur die basalen zwei
Antenodalia zu "Spanten” umgebildet sind, wihrend alle distal davon gelegenen Antenodalia
zwar stets gegenstandig sind, aber nur von einer sehr niedrigen Membran verbunden werden.
Bei den Macromiidae und Libellulidae sind die beiden primiren Antenodalverspantungen in
beiden Fligelpaaren, wie bei den Euphaeidae und Calopterygidae, nicht mehr von den
sekundiren Antenodalverspantungen zu unterscheiden.

In dieser Arbeit konnte mit der neotropischen Libellulide Zenithoptera fasciata erstmals fiir
die Libelluloidea eine Art nachgewiesen werden, die im Vorderfliigel ausschliefSlich
wechselstindige Antenodalia besitzt, wodurch die primiren Antenodalverspantungen zum
Vorschemm kommen (Abb. 40.). Dadurch ist es nunmehr moglich empirisch nachzuweisen, daf
die primaren Antenodalverspantungen auch bei den Libellulidae stets die beiden basalsten der
zahlreichen Antenodalverspantungen sind. Die Ursache fiir eine sekundiare Wechselstindigkeit
der Antenodalia bei Zenithoptera konnte in der starken Sklerotisierung der dunkel gefirbten,
antero-basalen Fligelregion Liegen, die eme zusitzliche Stabilisation mittels sekundirer
Antenodalverspantungen iiberfliissig macht. Auferdem konnte die Ausbildung emes stark
eingebuchteten Costalrandes die gegenstandige Orientierung der Antenodalia "zerst6rt"” haben.
Fir diese Hypothese spricht die Tatsache, dafl bei der vermutlichen Schwestergattung
Diastatops, die auch eine Costalbucht und eine verstirkte Fhigelmembran besitzt, einige der
distalen Antenodalia im Vorderfliigel ebenfalls wechselstandig sind, wihrend sie im normal
geformten Hinterfliigel alle gegenstindig sind. Bei der Gattung Palpopleura smd dagegen in
beiden Fhigelpaaren alle Antenodalia gegenstandig, obwohl auch diese Gattung eine Costalbucht
im Vorderfliigel besitzt (Synapomorphie der Palpopleurinae).
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4.) Anzah]l und Verteilung der Antenodalia:

Die Palaeodictyopteroidea t (auber Megasecoptera t), Ephemeroptera und die basalen Taxa
der Neoptera ("Protorthoptera” 1, Caloneurodea t, Plecoptera, Mantodea, Phasmatodea,
Saltatoria, Megaloptera, Raphidioptera, Planipennia) haben zahlreiche Queradem zwischen
der ScPund dem Costalrand, die aufgrund ihrer Lage alshomolog den Antenodalqueradern der
*QOdonata angesechen werden miissen (Abb. 83.). Diese Queradem sind in kemem Falle
gegenstindig zu den darunter liegenden Queradern zwischen ScP und RA. Sie liegen im
allgememen schrag zwischen der ScP und dem Costalrand. Lediglich bei den Ephemeroptera
(aubBer Bojophlebiidae 1), Caloneurodea t, Plecoptera und manchen Planipennia (Chrysopidae,
Mantispidae und Myrmeleontoidea) liegen die Queradem ebenfalls senkrecht zu den
begrenzenden Lingsadern; mit Ausnahme der Ephemeroptera und Caloneurodea, liegen aber
auch bei diesen Taxa zumindest die distalen " Antenodalqueradem" deutlich schriger als beiden
Odonatoptera.

Die "Protodonata" t ("Eugeropteridae” i, "Erasipteridae” t, Paralogidae + und
Meganeuridae t) und die Mehrzahl der Triadophlebiomorpha t (z.B. Zygophlebiidae t,
Neritophlebia + und Triadophlebia t) haben ebenfalls zahlreiche wechselstindige
Antenodalqueradern. Bei den Zygophlebiidae t sind die beiden basalsten Antenodalia offenbar
gegenstindig, wihrend die beiden Triadophlebiidengattungen Paurophlebia + und
Cladophlebia t keme oder nur vereinzelte Antenodalqueradem zu besitzen schemen (Abb.
18.b). Von den Protanisoptera t besitzen insbesondere die Permaeshnidae t zahlreiche,
wechselstandige Antenodalia, wihrend deren Anzahl bei den Ditaxineuridae + auf jeweils 3-4
zwischen Costalrand und ScP bzw. ScP und RA reduzert ist (Abb. 17.). Innerhalb der
"Protozygoptera" t besitzen die Permepallagidae t zahlreiche, wechselstandige Antenodalia; die
Permolestidae t, Batkeniidae + und anschemend auch 7riassolestodes asiaticus t besitzen drei,
alle iibrigen "Protozygoptera” + (Kennedyidae t und Permagrionidae t) nur zwel, mehr oder
weniger gegenstindige Antenodalia. Letzteres gilt, entgegen fritheren Auffassungen, auch fir
die Archizygoptera t+ (Protomyrmeleontidae t), da die Gattung Terskeja paula t und T.
tenuis 1 sowie Triassagrionaustraliense tund Protomyrmeleon bascharagensis t deutlich zwei,
gegenstindige Antenodalia besitzen (Abb. 19.), wihrend alle iibrigen Protomyrmeleontidae t
maximal eine emzige, distal gelegene und recht undeutlich ausgebildete Antenodalquerader
besitzen, die gegenstindig zu der darunter iegenden Querader orientiertist (Reduktionsmerkmal).

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

Odonata incertae sedis: Mesophlebiidae t, Triassoneuridae t

Zygoptera: Triassolestidae t, Steleopteridae t, Zacallitidae t, Philogangidae (auBer Philoganga
loringae), Chlorocyphidae, Polythoridae (Abb. 36.) und Dicteriadidae. Die
Dysagrionidae t, Thaumatoneuridae, Philogangidae (auber Philoganga montana),
Diphlebiidae und Amphipterygidae (auBer Rimanella arcana) besitzen, zusatzlich zu den
beiden primiren Antenodalverspantungenund veremzelten, 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": Tarsophlebiidae t+ (einschlieBlich Tarsophlebiopsis mayi 1),
Euthemistidae t, Stenophlebiidae t, Epiophlebiidae, Selenothemis liadis t
(Selenothemistidaet), Progonophlebiawoodwardit(Progonophlebiidaet), Campterophlebia
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elegans t+ (Campterophlebiidae 1), Caraphlebia antarctica + (Turanothemistidae t+ ?),
Isophlebiidae + und Myopophlebiidae +. Die Heterophlebiidae + und Liassophlebiidae t
besitzen zusitzlich zu den zwei primiren Antenodalverspantungen id.R. nur vier bis
maximal zehn Antenodalqueradem im 3. Antenodalraum zwischen ScP und RA. Das
Gleiche gilt fiir die meisten Gattungen der Campterophlebiidae, deren Antenodalqueradern
jedoch zahlreicher smd sowie einige Gattungen der Archithemistidaet, die teilweise nur zwei
derartige Antenodalqueradern besitzen (z.B. Cyclothemis sogjutensis t). Die
Oreopteridae t und Asiopteridae + (Oreopteroidea t) besitzen, zusitzlich zu den beiden
primiren Antenodalverspantungen, i.d.R. vier Antenodalqueradermn im 3. Antenodalraum
zwischen ScP und RA.

Amnisoptera: Aeschnidiidaet(Abb. 21.), Aktassiidaet, Sonidaet, Liassogomphidae t, Petaluridae
(Abb. 14.), Austropetaliidae, Aeshnidae (Abb. 15.), Gomphidae, Cordulegastridae,
Neopetaliidae, Hemeroscopidae t, Chlorogomphidae und die Libellulidengattung
Zenithoptera (nur im Vorderfliigel; Abb. 40.).

Bei den folgenden Taxa sind zahlreiche Antenodalqueradem vorhanden und deren costale und
subcostale Reihe stets gegenstandig orientiert:

Zygoptera: Euphaeidae (einschlielich Litheuphaea carpenterit; Abb. 37.)und Calopterygidae
(einschlieBlich Caliphaeinae und Hetaerininae; Abb. 38.). Bei den Calopterygidae sind die
distal gelegenen Antenodalia allerdings noch wechselstindig (Abb. 52.-53.), wihrend bei
den Euphaeidae nur bei einigen Arten (z.B. Euphaea guerini) die distalsten Antenodalia
wechselstandig sind. Die Arten Neurolestes trinervis ("Megapodagrionidae") und
Amphipteryx agrioides (Amphipterygidae) besitzen zwischen den beiden primiren
Antenodalverspantungen eine einzelne Antenodalquerader, die gegenstandig zu der darun-
ter gelegenen Querader orientiert ist. Die Amphipterygidengattung Devadatta besitzt basal
der beiden primiren Antenodalverspantungen, zwei gegenstandige Antenodalia, die eben-
falls zu Antenodalverspantungen umgebildet sind (siche oben).

"Anisozygoptera": Mit Ausnahme von Prostenophlebia jurassica + (Stenophlebiidae + 7) gibt
es keinen Vertreter des "anisozygopterous grade", der zusitzlich zu den beiden primiren
Antenodalverspantungen iiber gegenstandige Antenodalia verfiigt.

Anisoptera: Macromiidae (im Vorderfliigel i.d.R. noch emige wechselstindige Antenodalia),
"Corduliidae” (Abb. 16.), Macrodiplacidae und Libellulidae. Bei den Synthemistidae sind
die basalen Antenodalia gegenstindig und die distalen Antenodalia, zumindest im
Vorderfhigel, wechselstandig.

Folgende Taxa der *Odonata besitzen nur zwei Antenodalqueradern in Gestalt der beiden
primiren Antenodalverspantungen:

Zygoptera: Cretacoenagrionidaet, Hemiphlebiidae, Chorismagrionidae, Perilestidae, Synlestidae,
Megalestidae, Lestidae (Abb. 14., 32., 41.), Sieblosiidae t, Petrolestidae 1, Pseudolestes
mirabilis (Pseudolestidae), Euarchistigmatidae 1, "Megapodagrionidae” (einschlieBlich
Lestoidea und Hypolestes; auBer Trineuragrion und Neurolestes), Platystictidae,
Coryphagrionidae, Pseudostigmatidae (auBer Anomisma; Abb. 28.), Protoneuridae (em-
schlieBlich Isostictinae), Platycnemididae, Coenagrionidae.

Bei diesen Zygoptera ist der Besitz von nur zwei Antenodalqueradem unabhingig von
der absoluten GroBe des Antenodalraumes, dessen Linge zwischen 4 mm bei den klemsten
Arten (Hemiphlebia: Fligellinge ca. 11 mm) und 14 mm bei den grofiten Arten
(Megaloprepus: Fliigellinge ca. 90 mm) betrigt. Eine Antenodalraumlinge von 14 mm hat
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aber auch Archilestes grandis, obwohl deren Fligellinge nur 41 mm betrigt, wihrend
Paraphlebia zoe bei gleicher Fliigellinge nur eine Antenodalraumlinge von 8 mm besitzt.
Es fillt dennoch auf daB bei den beiden Familien mit den groBten Fligellingen
(Coryphagrionidae und Pseudostigmatidae) die relative Linge des Antenodalraumes mit
16-23 % deutlich geringer ist als bei den iibrigen kleinfliigeligeren Taxa (30-38 %). Einen
Sonderfall bilden die Perilestidae und Platystictidae, die trotz klemer Fligellingen (ca. 23
mm) eine geringe relative Antenodalraumlinge besitzen (ca. 26-28 %).

"Anisozygoptera": Nur wenige Gattungen der Campterophlebiidae t+ (Shurabiola nana 1,
Xanthohypsa praeclara 1) und der Turanothemistidae t+ (Turanothemis nodalis ). Die
Conggingiidae t besitzen zwar ebenfalls nur die beiden primiren Antenodalverspantungen,
sind aber meines Erachtens eher Vertreter der Zygoptera.

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

Nur Tarsophlebiopsis mayi + (Tarsophlebiidae + ?) und die Stenophlebiidae + sowie die
Philogangidae (nur Philoganga montana), Amphipterygidae (nur Devadatta), Polythoridae
(Abb. 36.) und Dicteriadidae (Abb. 64.) besitzen auch Antenodalia im 1. Antenodalraum, also
zwischen Fligelbasisund ax1; diese sind bei Philogangidae stetsund bei den Dicteriadidaei d.R.
unvollstandig und liegen zwischen ScP und RA. Fiir die Euphaeidae und Calopterygidae ist ein
Vorhandensein dieser Adern nur zu vermuten, da die primidren Antenodalverspantungen bei
diesen beiden Familien nicht von den iibrigen Antenodalia (sek. Antenodalverstrebungen)
unterschieden werden konnen und somit die Antenodalraumgrenzen nicht identifizierbar sind
(Abb. 37.-38.). Die Aeschnidiidae t, Chlorogomphidae und Synthemistidae sowie wenige
Gomphidae (z.B. Phyllogomphoides undulatus oder Gomphoides stigmatus;vergl. NEEDHAM
& WESTFALL, 1955: Fig. 41) sind die einzigen Anisoptera mit derartigen Queradem, wobei die
letzteren beiden Taxa im 1. Antenodalraum nur eme emzelne Querader zwischen ScP und RA
besitzen.

Im 2. Antenodalraum, also zwischen ax1 und ax2, sind Antenodalia nur bei folgenden Taxa
vorhanden: Neurolestes trinervis (mit einer vollstindigen Antenodalquerader), Zacallitidae
(nur zwei subcostale Antenodalia), Philogangidae (Philoganga montanamit zweiund Philoganga
loringae mit einer subcostalen Antenodalquerader(n)), Diphlebiidae (gelegentlich mit einer
subcostalen Antenodalquerader) und Amphipterygidae (Amphipteryx mit einer vollstindigen
Antenodalquerader; Rimanella arcana nur gelegentlich im Hinterfliigel mit emer costalen
Antenodalquerader). Bei einigen Chlorocyphidae (z.B. Aristocypha), allen Polythoridae und
Dicteriadidae sowie vermutlich auch den Euphaeidae und Calopterygidae, sind stets mehrere,
wechselstindige Antenodalia im 2. Antenodalraum vorhanden. Das gleiche gilt fiir die meisten
"Anisozygoptera" (emschlieBlich Epiophlebia) sowie alle Anisoptera (auBer Libelluloidea). In
der Stammlinie der Libelluloidea wurde der 2. Antenodalraum deutlich verkiirzt und die Anzahl
der darin befindlichen Antenodalqueradem folglich reduzert. Die basalsten Libelluloidea
(Synthemistidae und Macromiidae) besitzen nur noch eine Querader zwischen ax1 und ax2,
wihrend bei den héheren Libelluloidea ("Corduliidae", Macrodiplacidae und Libellulidae) der
2. Antenodalraum stets frei von Queradem ist (Abb. 16., Abb. 35. und Abb. 39.-40.).

Bei den hoheren "Calopterygoidea” (Chlorocyphidae, Polythoridae, Euphaeidae,
Dicteriasidae, Calopterygidae) ist die Dichte der Antenodalia deutlich hoher als bei anderen
Odonatoptera mit zahlreichen Antenodalquerademn. Der mittlere Abstand zwischen den
Antenodalia liegt bei den erwihnten "Calopterygoidea"i.d.R. deutlich unter 1,0 mm (meist 0,3-
0,6 mm), wihrend er bei den ibrigen Odonatoptera stets erheblich groBer als 1,2 mm ist
(Ausnahmen: die fossile "Anisozygopteren" Tarsophlebiopsis + und Stenophlebia 1, emige
Aeschnidiidae tund einige rezente Synthemistidae). Die Gattung Chalcopteryx (Polythoridae)
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ist em gutes Beispiel dafiir, dal das Vorhandensein zahlreicher Antenodalia nicht etwa
auschlieflich von der absoluten Linge des Antenodalraumes abhingt. Bei dieser Gattung, die
sehr zahlreiche Antenodalia besitzt (ca. 22-25), ist der Antenodalraum wesentlich kiirzer als

beispielsweise bei Archilestes (Lestidae), die nur die beiden primiren Antenodalverspantungen
besitzt.

4.1.3. Postnodalqueradem und Postsubnodalqueradern

1.) Morphologie:

Als Postnodalqueradern werden die Queradern distal der Nodalquerader bezeichnet, die
zwischen Costalrand und RA gelegen sind. Es konnen dabei die substigmalen Postnodalia (basal
des Pterostigmas) von den poststigmalen Postnodalia (distal des Pterostigmas) unterschieden
werden (Abb. 14.). Als Postsubnodalia werden die Queradem distal der Subnodalschragader
bezeichnet, die zwischen RA und RP' bzw. RP1 gelegen sind (Abb. 14.). Diese beiden Reihen
von Queradern sind bei allen Odonatoptera wechselstindig, mit Ausnahme der
Permagrionidae t, Lestnoidea (Perilestidae, Synlestidae, Megalestidae, Lestidae) und
Coenagrionoidea ("Megapodagrionidae", Platystictidae, Coryphagrionidae, Pseudostigmatidae,
Protoneuridae (einschlieflich Isostictinae), Platycnemididae und Coenagrionidae (Abb. 58.-
59.)). Bei den erwihnten Ausnabmen ist zumindest die basale Hilfte der substigmalen
Postnodalia gegenstindig zu den Postsubnodalia orientiert. Bei emigen Synlestidae (z.B.
Chlorolestes fasciata) sind diese gegenstindigen Queradern zudem lateral stark abgeflacht,
sodaB sie nahezu den Charakter von Verspantungen haben.

Die Postnodalia und Postsubnodalia der Odonatoptera stehen allgemein senkrecht zu den
angrenzenden Lingsademn; lediglich bei den Triadophlebiomorpha t stehen sie, besondersin der
distalen Hilfte des Postnodal- und Postsubnodalraumes, auffillig schrig (auber bei
Xamenophlebiatund Neritophlebia+t, Abb. 18.). Bei den "Corduliidae”, Macrodiplacidae und
Libellulidae ist die erste Postnodalquerader zumindest im Vorderfligel deutlich schraggestellt
und zwar mit umgekehrter Neigung wie die Antenodalschrigader dieser Taxa (Abb. 16. und
57.). Wie die Antenodalschragader ist auch diese Postnodalschrigader bei den hoheren
Libellulidae am deutlichsten ausgeprigt. Auch die basale und distale Begrenzungsader des
Pterostigmas wird durch eine verstirkte Postnodalquerader gebildet, die meist wie der RA
dorsal gezihnelt ist (siche Kapitel 4.1.5.).

Da bei den Palaeodictyopteroidea :, Ephemeroptera und Neoptera die ScP i.d.R. erst am
Fligelapex mit dem Costalrand verschmilzt, also kein Nodus ausgebildet ist, gibt es bei diesen
Taxa auch keine Queradern, die mit den Postnodalqueradern und Postsubnodalqueradern der
Odonatoptera homologisiert werden konnten. Alle Odonatoptera besitzen dagegen mehr oder
weniger zahlreiche Postnodal- und Postsubnodalqueradern distal des Nodus bzw. der
Verschmelzungsstelle der ScP. Die permischen Kennedyidae t ("Protozygoptera” t) und
Ditaxineuridae + (Protanisoptera t) besitzen nur maximal 3-4 dieser Queradem (Abb. 17.),
wihrend die Gattung Permaeschna t (Protanisoptera t: Permaeschnidae t) offenbar iiberhaupt
keine besitzt. Die geringste Anzahl dieser Queradem (ca. 9-10) unter den rezenten Odonata
besitzen die winzigen Hemiphlebiidae und die Macrodiplacidae sowie emige andere Libelluloidea
(zB. Oxygastra und Cordulephya; Abb. 16.). Besonders zahlreich sind sie dagegen bei
groBwiichsigen Arten mit basal liegendem Nodus, also Taxa mit einem verlingerten
Postnodalraum und Postsubnodalraum, wie z.B. die Triadophlebiomorpha t (iiber 100 px bei
Triadophlebia t; Abb. 18.), Euarchistigmatidae t (ca. 55 px), Thaumatoneuridae (ca. 80 px),
Coryphagrionidae und Pseudostigmatidae (iber 80 px bei Megaloprepus). Bei den
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Isophlebiidae t beruht die grofe Anzahl von iiber 50 Postnodalia und Postsubnodalia, trotz
medianer Position des Nodus, vor allem auf der enormen Fliigellinge von iiber 10 cm. Ebenfalls
mehr als 50 Queradem, trotz medianer Position des Nodus, besitzen die Aeschnidiidae + und
Aktassiidae + sowie einige rezente Calopterygidae (Vestalis, Matrona, Neurobasis und
Calopteryx), da diese Taxa insgesamt ein extrem dichtes Quergedder haben, sodaB der
durchschnittliche Abstand der Postnodalia und Postsubnodalia klemer ist als 0,4 mm.

Die Aeschnidiidaetbesitzen als einzige Odonatoptera zweiZellreihen basal des Pterostigmas,
da distal des Nodus eie sekundire Schaltader ausgebildet ist (Abb. 21.). Bei Aktassia t
(Aktassiidae t) sowie Microstigma und Megaloprepus (Pseudostigmatidae) ist die
Postsubnodalreihe ab der Fliigelmitte durch eine Interkalarader in zwei Zellreihen unterteilt; bei
letzteren sind auBerdem im apikalen Abschnitt des Postnodal- und Postsubnodalraumes zwei
bis drei parallele Zellreihen vorhanden (auch bei Mecistogaster). 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+und Heterophlebia+(Heterophlebiidae 1) zwei bis drei
Zellreihen vorhanden.

Bei den Libelluloidea (Synthemistidae, Macromiidae, "Corduliidae”, Macrodiplacidae und
Libellulidae; Abb. 16. und 57.) gibt es in der basalen Hilfte des Postsubnodalraumes, stets eine
charakteristische Liicke, die frei von Postsubnodalqueradem ist. Diese "Libelluliden-Liicke"
stellt eine auffillige Synapomorphie der Libelluloidea dar.

Bei den meisten Anisoptera sind die Postsubnodalqueradem beidseitig bedomt, wobei die
dorsalen Domen deutlich kiirzer sind als die ventralen und oft nur auf den basalen Queradem
vorhanden sind. Die Postnodalqueradern smd dorsal meist unbedomt bzw. nur gezihnelt und
besitzen ventrallingere Domen. Die Petaluridae und manche Aeshnidae (z.B. Aeshna cyanea),
Gomphidae (z.B. Hagenius brevistylus) und Cordulegastridae sowie die Gattung Orthetrum
(Libellulidae) besitzen Dommen auf der Dorsal- und Ventralseite beider Queraderreihen. Bei
Phyllogomphoides undulatus fehlen Dorsaldomen vollig und bei Macrodiplax balteata
(Macrodiplacidae) sind alle Postnodalia und Postsubnodalia beidseitig unbedomt. Bei den
meisten Libellulidae tragen nur die basalen Postnodalia ventrale Domen.

Bei den meisten Zygoptera sind die Postnodalia und Postsubnodalia dorsal nur gezihnelt,
wihrend sie zunmindest distal mehr oder weniger lange Ventraldomen tragen. Generell nimmt
die Lange und Anzahl der Domen von basalnach distal zu. Die Synlestidae und Lestidae tragen
dorsal kurze und ventral lange Dommen auf den Postnodalia und Postsubnodalia, wobei die
basalen Queradem dorsal meist nur gezihnelt sind. Bei den Perilestidae ist die Ventralseite
domenlos und nur winzig gezihnelt, wihrend die Dorsalseite kriftig gezdhnelt ist. Bei den
Thaumatoneuridae sind beiden Seiten basal gezahnelt, wihrend sie distal kurze Dormen tragen.
Die Amphipterygidae sind die Postnodalia und Postsubnodalia dorsal nur schwach gezihnelt
und tragen ventral vereinzelte, relativ kurze Domen, deren Anzahlnach distal zunimmt. Beiden
Chlorocyphidae und Polythoridae sind die meisten dieser Queradern dorsal und ventral
gezihnelt und besitzen nur distal kurze Ventraldomen. Bei den Euphaeidae, Dicteriadidae und
Calopterygidae (einschlieBlich Hetaerina) sind sie fast glatt, da sie dorsal nur sehr schwach
gezahnelt sind und ventral nur auf den distalen Postnodalia veremzelte kurze Domen besitzen.
Bei den meisten Argiolestinae ("Megapodagrionidae") geht die kriftige dorsale Zahnelung bei
den distalen Queradermn in kurze Domeniiber, sodaB diese beidseitig kurzbedomt sind, wahrend
bei Oxystigma williamsoni diese Queradern gar keine Dormen tragen und auch kaum gezihnelt
sind und bei Philogenia cassandra die basalen Queradem 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 Queradern vorhanden, wihrend die basalen Postnodalia und
Postsubnodalia dorsal glatt sind. Bei Megapodagrion (Megapodagrioninae) ist die Dorsalseite
der Postnodalia gezihnelt, die Postsubnodalia basal glatt und distal mit einzelnen kurzen
Domen versehen, wahrend die Ventralseite beider Queraderreihen kurze Dornen triigt, die basal
spirlicher sind als distal. Bei den Platystictidae und Pseudostigmatidae sind die meisten dieser
Queradern dorsal und ventral gezihnelt (Palaemnema im Hinterfliigel ventral glatt) und
besitzen nur distal kurze Ventraldomen.Bei den héheren Coenagrionoidea (Protoneuridae,
Platycnemididae und Coenagrionidae) sind die Postnodalia und Postsubnodalia dorsal deutlich
gezihnelt, wihrend sie ventral lange Domen tragen, die allerdings bei den Protoneuridae und
Platycnemididae im Hinterfliigel vollig fehlen.

An den Postmodalia aller Odonata fehlen Junktionsdornen ausnahmslos, da diese Queradem
auch niemals gelenkige Junktionen mit Langsadem besitzen (Abb. 65.). Ahnliches gilt fiir die
Postsubnodalia, dielediglich bei emigen hoheren Coenagrionoidea(z.B. Neoneura, Pyrrhosoma,
Enallagma) emen ventralen Junktionsdorn bem RP1 besitzen.

Mit Ausnahme der Euphaeidae (z.B. Euphaea guerini) tragen die Postnodalia niemals
Macrotrichen. Die Postsubnodalia tragen nur sehr selten vereinzelte Macrotrichen, z.B. bei
Euphaea guerini (insbesondere ventral), Aeshna affinis (nurunterhalb des Pterostigmas ventral
mit je einer Macrotriche) und Perithemis lais (dorsal).

2.) Ausbildung einer Stigmalstiitzader, Stigmalverstrebung und Stigmalverspantung:

Bei den Lestinoidea (Cretacoenagrionidae 1, Chorismagrionidae, Perilestidae, Synlestidae,
Megalestidae, Lestidae; Abb. 14. und 59.)und denbasalen Anisoptera (insbesondere Petaluridae,
Aeshnidae, Gomphidae und Neopetaliidae sowie die fossilen Liassogomphidaet; Abb. 14.-15.
und 61.) ist eine Postsubnodalquerader gegenstandig zu der Basalseite des Pterostigmas
gelegen (bei Euchlorolestes allerdings oft wechselstindig), wie diese auffillig schraggestellt
und verstirkt (Stigmalverstrebung). AuBerdem ist die Stigmalstiitzader bei den Perilestidae,
Lestidae, Petaluridae, Aeshnidae und Gomphidae domenlos oder zumindest sparlicher und
kiirzer bedornt als die iibrigen Postsubnodalquerdern. Bei den Aeshnidae und insbesondere den
Gomphidae ist diese Stigmalstiitzader auf der Ventralseite mit der Basalseite des Pterostigmas
durch eine Chitinleiste verbunden (Stigmalverspantung).

Bei folgenden Taxa ist die Stigmalstiitzader zwar vorhanden, aber nur undeutlich ausgebil-
det, da sie kaum schriggestellt und verstarkt ist sowie oft nicht prizise gegenstindig und auch
kaum abweichend bedomt ist: Hemiphlebiidae, wenige "Megapodagrionidae"” (Lestoidea,
Podopteryx, Trineuragrion), die Platystictidae (Palaemnema), Protoneuridae, Platycemididae
und Coenagrionidae, wobei allerdings beiden vier letztgenannten Familien die Stigmalstiitzader
relativ deutlich schrag steht und ventral wie der RP1 gezahnelt ist (Autapomorphie der héheren
Coenagrionoidea).

Bei den meisten "Megapodagrionidae" (einschlieBlich Megapodagrion und Hypolestes)
und den Thaumatoneuridae, Pseudolestidae (Pseudolestes mirabilis), Congqngidae t,
Sieblosiidae t, Diphlebiidae, Amphipterygidae (emschlieflich Rimanella), Chlorocyphidae,
Polythoridae, Euphaeidae, Dicteriadidae und Calopterygidae (einschlieBlich Hetaerina) ist
iiberhaupt keine Stigmalstiitzader zu erkennen. Die Pterostigmata fast aller dieser Taxa haben
eine extrem schrige und verlingerte Basalseite, die dem RA mit eimer primiren Junktion
entspringt und dieselbe dorsale Zihnelung 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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eme Y-formige Scheingabelung des RA ist vermutlich ein funktioneller Ersatz fiir diereduzierte
Stigmalstiitzader (NEEDHAM, 1903; MUNZ, 1919).

Mit Ausnahme der Gattungen Tarsophlebiopsis t, Tarsophlebia + (Tarsophlebiidae 1) und
Selenothemist(Selenothemistidaet) ist bei den "Anisozygoptera"” (eimschlieBlich Epiophlebia)
die Stigmalstiitzader nur undeutlich ausgebildet oder sogar vollig fehlend.

Beiden Pseudostigmatidae, denen ein echtes Pterostigma sekundir fehlt (Abb. 81.und 86.),
ist ebenfalls keine Stigmalstiitzader ausgebildet, wihrend die vermutliche Schwestergruppe
Coryphagrionidae (BECHLY, 1993b, in Vorber. b) noch ein echtes Pterostigma mit
Stigmalstiitzader besitzt. Den Calopterygidae fehlte die Stigmalstiitzader zweifellos schon vor
der Reduktion des Pterostigmas (Abb. 82.), da einige urspriingliche Arten (Caliphaea confusa,
Hetaerinamoribunda, H. occisa, Umma cincta, Sapho ciliata, S. bicolor) zwar noch ein echtes
Stigma besitzen, jedoch keine Stigmalstiitzader. Bei den fossilen "Protozygoptera” + und
Archizygoptera t+ (Abb. 19.) sowie den Oreopteridae t, Conggingiidae ¢, Sieblosiidae t,
Dysagrionidae + fehlt die Stigmalstiitzader ebenfalls. Epiophlebia und zahlreiche fossile
"Anisozygoptera” besitzen zwar auch kemne Stigmalstiitzader, diese scheint aber dennoch zu
den Grundplanmerkmalen der "Anisozygoptera" & Anisoptera zu gehoren, da einige andere
fossile "Anisozygoptera"”, zB. die sehr basal stehenden Tarsophlebiidae t, eine sehr deutlich
ausgepragte Stigmalstiitzader aufweisen.

Bei zahlreichen "abgeleiteten" Anisoptera (Austropetaliidae, Chlorogomphidae und
Libelluloidea) ist die Stigmalstiitzader sekundir mehr oder weniger wechselstindig orientiert
und kaum verstirkt, da sie 1d.R. etwas nach distal, unterhalb des posterioren Stigmalrandes
verschoben wurde, was besonders bei den Macrodiplacidae und Libellulidae sehr deutlich
ausgeprigt ist (Abb. 16. und 62.).

Beider Mehrzahl der *Odonata liegt die Stigmalstiitzader bei etwa 80-90 % der Fligellinge,
wihrend sie bei den Petaluridae (einschlieBlich Protolindenia wittei t) und den Anactini
(Aeshnidae) bei etwa 70 % der Fliigellinge liegt, also stark nach basal verschoben wurde und
zwar ungefihr in die Mitte des Postsubnodalraumes (Abb. 14.-15. und 23.). Das Pterostigma
ist mit Ausnahme von Profolindenia wittei t und Phenes raptor dennoch gegenstindig zu der
Stiitzader gelegen, da entweder das Pterostigma ebenfalls basad verschoben wurde (Anactini;
Abb. 15.) oder in Basalrichtung extrem verldngert ist (Petaluridae; Abb. 14.).

4.1.4. Nodus

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

Strukturelemente gebildet wird:

a) ScP-Biegung: Die ScP macht am Nodus eine Biegung nach anteriorund verschmilzt mit dem
Costalrand. Diese Biegung tritt erstmals bei dem Protanisoptera t+ (Abb. 17.),
Triadophlebiomorphat (Abb. 18.) und "Protozygoptera"” + auf, wihrend sich die ScPbeiden
"Protodonata" t (Abb. 68.-71.) dem Costalrand flieBend nahert, um mit diesem erst relativ
weit distal zu verschmelzen. Bei den erwihnten Taxa ist diese Biegung aber noch sehr flach
und das Gleiche gilt auch noch fiir die Epiophlebiidae, Hemiphlebiidae, Lestinoidea (Abb.
20., 48.) und Coenagrionoidea (Abb. 49.). Innerhalb der "Calopterygoidea" ist em relativ
sanfte Biegung der ScP nur noch bei wenigen Taxa festzustellen (z.B. Thaumatoneuridae),
wihrend bei der Mehrzahl der Familien die Biegung sehr steil verlauft (Abb. 50.-53.) und
bei einigen (Chlorocyphidae, Polythoridae) die ScP abrupt rechtwinkelig nach anterior
abknickt, um dann wiederum wiederum rechtwinkelig umzubiegen und mit dem Costalrand
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zu verschmelzen (Z-fomiger Doppelknick = "kink" sensu RIEK & KUKALOVA-PECK,
1984). Letzterer Merkmalszustand findet sich auch bei allen rezenten Anisoptera, wobei die
Biegung der ScP bei den sehr urspriinglichen Petaluridae etwas weniger steil ist (Abb. 54.),
als bei den iibrigen Anisoptera (Abb. 55.-57.). Lediglich bei Calopteryx ist die Biegung
etwas flacher (Abb. 53.), was aber offenbar eine sekundire 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 (auer Archilestes; Abb. 58.) erheblich von dem der Anisoptera,
entgegen der Ansicht von NEL etal. (1993: 51), die in der Gestalt des Nodalemschnittes den
einzigen nennenswerten Unterschied sahen.

b) CP-Terminalknick: Die CP, welche die ventrale Blutlakunae desbasalen Costalrandesbildet,
endet am Nodus (Abb. 27.), in dem sie unmittelbar davornach posterior abknickt und in der
Fligelmembran vor der ScP blind endet (duBerliche Sklerotisation) bzw. mit der ScP
verschmilzt (Blutlakunae). Dieser Knick ("kink") der CP ist bei den Anisoptera, mit
Ausnahme der Aeschnidiidae + (Abb. 21.), extrem deutlich ausgebildet (Abb. 27. und 54.-
57.). Beiden Epiophlebiidae und den Zygoptera ist er, ebenso wie die ventrale Blutlakunae
des basalen Costalrandes (CP), mehr oder weniger zuriickgebildet. Relativ deutlich zu
erkennen ist er noch bei den Lestinoidea, speziell bei den Sieblosiidae + (Abb. 20.),
Phylolestes und Archilestes (Abb. 58.), jedoch nicht bei den Perilestidae (Abb. 48.).
Ebenfalls erkennbar ausgebildet ist der CP-Knick bei den "Calopterygoidea"” (speziell bei
Hetaerina; Abb. 52.) und schwicher auch bei den basalen Coenagrionoidea
("Megapodagrionidae”, Pseudostigmatidae und Platystictidae), wahrend er beidenhéheren
Coenagrionoidea (Protoneuridae, Platycnemididae, Coenagrionidae) nur sehr rudimentir
vorhanden ist bzw. oftmals gar nicht zu erkennen ist. Der CP-Terminalknick gehort
sicherlich zum Grundplan der *Qdonata, esist derzeit aber noch unklar, ob erim Nodus der
Protanisoptera t, Triadophlebiomorpha 1, "Protozygoptera” t und Archizygoptera t bereits
ausgebildet war.

¢) Nodalemschnitt: Am Nodus ist der Costalrand durch eine Emschnitt (Nodalemschnitt)
unterbrochen, der den Costalrand in einen basalen und einen distalen Abschnitt teilt (Abb.
14) und durch eine membranése Zone iiberbriickt wird ("nodal furrow" sensu COMSTOCK
& NEEDHAM, 1898-1899: 236; "scissure nodale” sensu NEL et al., 1993: 51). Bei den
meisten Zygoptera, insbesondere den Hemiphlebiidae, Lestinoidea und Coenagrionoidea,
liegt das distale Ende des basalen Costalrandes dem proximalen Abschnitt des distalen
Costalrandes auf, sodaB der Nodaleinschnitt und die membranése Zone verdeckt sind (Abb.
28., 48.-50. und 58.). Bei den héheren "Calopterygoidea"”, deren ScP-Biegung fast
rechtwinkelig verlduft, stoBen die beiden Costalrinder aneinander und der Nodaleinschnitt
und die membrandse Zone sind daher deutlicher zu erkennen, wodurch der Nodus dieser
Taxa eine gewisse Ahnlichkeit mit dem Nodus der Anisoptera besitzt (Abb. 51.-53.). Bei
allen Zygoptera (einschlieBlich der Lestinoidea und "Calopterygoidea"; contra NEL et al.,
1993: 53) ist jedoch der basale und distale Costalrand zum Nodus hin emnwirtsgebogen,
sodaB der Costalrand am Noduskonkav eingebuchtet ist (Abb. 48.-49.), wihrend der basale
und distale Costalrand der "Anisozygoptera" (einschlieBlich Epiophlebia) und Anisoptera
i einer Linie liegen (Abb. 14.-16., 27. und 54.-57.). Auch bei den "Calopterygoidea” liegt
daher der basale Costalrand dem distalen Costalrand geringfiigig auf (Abb. 50.-33.),
wihrend dies bei den "Anisozygoptera" und Anisoptera niemals der Fall ist (Abb. 27. und
54.-57.). Ein Nodaleinschnitt und eine Embuchtung des Costalrandes scheint bereits beiden
Triadophlebiomorpha t (Abb. 18.) und zahlreichen "Protozygoptera” t (z.B. Permolestes+,
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Permagriont, Kennedyat, Triassolestodes+t) ausgebildet gewesen zu sein (contra NEL etal.,

1993: 53), wihrend diese Strukturen im Fligel der Archizygoptera t (Abb. 19.), mancher
"Protozygoptera" t (z.B. Batkenia t) und der Sieblosiidae t (Abb. 20.) véllig fehlen, was
jedoch sehr wahrscheinlich eine sekundire Erscheinung ist. Deutlich reduziert ist der
Nodalemschnitt auch bei den Aeschnidiidae t (Abb. 21.).

d) Membransklerotisationen: Zwischen dem Abwirtsknick der CP und dem Costalrand bzw.
dem Aufwirtsknick der ScPist die Fliigelmembran stark sklerotisiert (Abb. 27.). AuBerdem
ist die Fliigelmembran zwischen Costalrand und ScP unmittelbar basal des Nodus meist
leicht sklerotisiert. Am deutlichsten ausgeprigt sind diese sekundaren Sklerotisationen bei
den Anisoptera (Abb. 54.-55.), Lestinoidea und "Calopterygoidea” (Abb. 48. und 50.),
wobei bei letzteren oft auch die Fhigelmembran zwischen Costalrand und RA, die distal
unmittelbar an den Nodus angrenzt, leicht sklerotisiert ist (Abb. 51. und 53.). Weniger
deutlich, aberid.R. durchausvorhanden, sind die Membransklerotisationen bei den basalen
Coenagrionoidea, wihrend sie bei den stirker abgeleiteten Familien (Protoneuridae,

" Platycnemididae und Coenagrionidae) oft kaum zu erkennen sind. Bei den Sieblosiidae t
(Abb. 20.) ist die Sklerotisation zwischen CP-Knick und ScP-Knick sekundir fehlend,
aufgrund der starken Basadverschiebung des CP-Terminalknickes.

e.)Nodalqueraderund Subnodalschrigader sowie deren ventraleund ggf dorsale Verspantungen
(siehe unten).

Eme dem echten Nodus der *Odonata dhnliche Struktur findet sich, allerdings in anderer

Realisationsform, auch auBBerhalb der Odonatoptera, z.B. am medianen Fliigelvorderrand der

Cicadoidea (Hemiptera: Auchenorhyncha)und an der Basis des "Pterostigmas” der Hymenoptera.

2.) Relative Lage des Nodus im Fhigel:

Im Gegensatz zu allen Odonatoptera verschmilzt die ScP bei den Palaeodictyopteroideat,
Ephemeroptera (einschlieBlich Bojophlebia t) und den basalen Neoptera (z.B. Orthoptera)
meist erst am Fliigelapex, also jenseits von 80 % der Fligellinge, mit dem Costalrand. Bei den
"Protodonata" tliegt der "Nodus", bzw. der Verschmelzungspunkt von ScPund Costalrand, bei
50-80 % der Fligellinge; bei den Protanisoptera t bei etwa 60 %, bei den
Triadophlebiomorpha t bei durchschnittlich 30 %, bei den "Protozygoptera” t bei 30-40 % und
bei den Archizygoptera t bei 25-35 % der Fligellinge. Bei den Anisoptera liegt die relative
Position des Nodus im Vorderfliigel bei 51 % und im Hinterfligel bei 43 % der Fligellinge. In
derselben GroBenordnung liegen die Werte beiden "Anisozygoptera”, z.B. liegt der Nodus bei
Epiophlebia im Vorderfliigel bei 51 % und im Hinterfliigel bei 46 % der Fhigellinge. 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 bei30-35 % (Coryphagrionidae und Pseudostigmatidae bei etwa
22 %) der Fligellange.

Bei den Protanisoptera t und Triadophlebiomorpha t (einschhieflich 7riadotypus + und
Piroutetiat, aber auBer Cladophlebia+) liegt der Subnodus beim Ursprung des RP" (Abb. 17.-
18.), wihrend das vermutliche Homologon der "Subnodalschrigader” bei den
"Protodonata” t+ beim RP2-Ursprung gelegen ist. Der Subnodus der meisten
"Protozygoptera" t (einschlieBlich Permagrion +; Ausnahme: Batkenia t) und Archizygopterat
liegt dagegen etwas basal des RP"-Ursprunges (Abb. 19.). Bei allen Anisoptera (auBer
Perithemis lais) und der Mehrzahl der "Anisozygoptera” (einschlieflich Epiophlebia) ist die
Position des Subnodus stets zum Ursprung des RP2 absolut gegenstandig orientiert (Abb. 14.-
16., 21., 23. und 54.-57.), der allerdings nicht verstirkt ist und auch nicht dorsal mit der
Subnodalschrigader verspantet ist. Bei einigen Isophlebioidea t+ (Progonophlebia t,
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Selenothemis+, Shurabiolat, Oreopteront)und der rezenten Libellulide Perithemis lais liegt der
Subnodus basal des RP2-Ursprungs, bei den Stenophlebiidaetetwas distal davon. Innerhalb der
Zygopteraist der Subnodusnur beiden Zacallitidaet, Diphlebiidae, Rimanellaund Pentaphlebia
(Amphipterygidae) sowie héheren "Calopterygoidea” (Chlorocyphidae, Polythoridae,
Euphaeidae, Dicteriadidae und Calopterygidae) gegenstindig zum RP2-Ursprung orientiert
(Abb. 52.-53.); diese gegenstandige Lage scheint aber weit weniger fixiert zu sein als bei den
Anisoptera, da bei jedem der erwihnten rezenten Taxa Vertreter vorkommen, bei denen der
Subnodus etwas basal oder distal des RP2-Ursprunges gelegen ist, oftmals sogar innerhalb
derselben Spezies oder in den verschiedenen Fliigeln emes Individuums. Bei den héheren
Lestinoidea (Megalestidae, Lestidae), einigen "Calopterygoidea" (Dysagrionidae t,
Steleopteridae t, Sieblosiidae 1, Conggingidae 1, Pseudolestes, Philoganga, Amphipteryx,
Devadatta, Libellago)und emigen "Megapodagrionidae" (Hypolestes, Lestoidea, Rhipidolestes)
ist der Subnodus stets zwischen den Urspriingen des RP2 und IR2 gelegen (Abb. 14. und 58.),
die weit auseinander liegen. Bei den Hemiphlebiidae, Cretacoenagrionidaet, manchen Synlestidae
(Phylolestes) und den hoheren Coenagrionoidea (einige "Megapodagrionidae”, z.B.
Megapodagrion sowie fast allen Pseudostigmatidae, Platystictidae, Protoneuridae,
Platycnemididae und Coenagrionidae) ist der Subnodus stets absolut gegenstindig zum
Ursprung des IR2, der bei den erwihnten Coenagrionoidea zumindest verstarkt ist, meist jedoch
zusitzlich dorsal mit der Subnodalschriagader verspantet ist (siche Punkt 5.). Bei allen der
genannten Familien gibt esjedoch auch einzelne Gattungen bei denen der Subnodus beim RP"-
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 t
und Thaumatoneura ist der Subnodus stets in der Mitte zwischen den Urspriingen 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 urspringlichsten Spezies Nubiolestes diotima absieht, bei der der
Subnodus gegenstindig zum Ursprung des RP" ist.

3.) Nodalquerader und Nodalverspantung:

Die Nodalquerader ist bei allen Odonatoptera (mit Ausnahme der "Protodonata” t)
vorhanden und liegt im allgemeinen mehr oder weniger schrig zwischen der ScP-Biegung und
dem RP, sodaB das anteriore Ende basal des posteroren Endes gelegen ist (Abb. 14.-21. und
48.-58.). Sehr schrig ist die Nodalquerader bei den Perilestidae (Abb. 48.), Philogangidae,
Amphipterygidae (Abb. 50.), Zacallitidae t, Chlorocyphidae, Polythoridae (extrem schriag; Abb.
51.), Euphaeidae, Hetaerininae (Abb. 52.), Pseudostigmatidae (Abb. 28.) und Platystictidae
(Abb. 49.). Nur wenig schrig bzw. weitgehend senkrecht ist sie bei den einigen
Triadophlebiomorpha t (Abb. 18.), den meisten "Protozygoptera” t (auBer Permolestidae tund
Permagrionidae t), Archizygoptera t (emschlieBlich 7erskeja t; Abb. 19.), Sieblosiidae t (Abb.
20.), Lestidae und Dicteriadidae sowie insbesondere allen rezenten Anisoptera (Abb. 54.-57.),
wihrend sie bei Ditaxineura t (Protanisoptera t; Abb. 17.), Triassolestodes t
("Protozygoptera” t)und Stenolestest(Sieblosiidae t; siche NEL & PAICHELER, 1994:36) sogar
eine umgekehrte Neigung besitzt (anteriores Ende distal des posterioren Endes). Bei den
Anisoptera (auBer Libelluloidea) ist die Nodalquerader mit dem ScP-Knick durch eme dorsale
Chitinleiste (Nodalverspantung) verbunden (Abb. 55.-56.), die bei den sehr urspriinglichen
Petaluridae besonders deutlich ausgebildet ist und teilweise sogar Domenzihne tragt (z.B. bei
Tachopteryx thoreyi), wahrend sie bei den Cordulegastridae teilweise und den Libelluloidea
nahezu vollkommen reduziert wurde. Eine dhnliche Nodalverspantung wird innerhalb der
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Zygoptera (konvergent) bei den Lestidae und Dicteriadidae durch eme enorme, pyramidale
Verdickung der Nodalquerader gebildet.

Bei den abgeleiteten Sieblosiidengattungen Paraoligolestes 1, Stenolestes + und
Parastenolestes t 1st die Nodalquerader, gememsam mit dem CP-Terminalknick und der
Subnodalschrigader nach basal verschoben und daher ein deutliches Stiick entfernt von der
Verschmelzungsstelle der ScP mit dem Costalrand (Abb. 20.). Da zudem die
Membransklerotisation reduziert wurde, die den Zwischenraum urspriinglich ausfiillte, durch-
kreuzt ein kurzer, freier Abschnitt ScP den Nodal-Komplex aus CP-Terminalknick und
Nodalquerader, um erst etwas weiter distal mit dem Costalrand zu verschmelzen (NEL &
MARTINEZ-DELCLOS, 1993: 77; NEL & PAICHELER, 1994: 36). Die schembare Durchkreuzung
des Nodal-Komplexes durch die ScP bei den Aeschnidiidae + (Abb. 21.) und emigen rezenten
Anisopterenarten (Abb. 54.) beruht hingegen auf der Bildung einer Pseudo-ScP aus dem
Postnodalquergedder (siche Kapitel 5.2.2. Punkt 4.)

4.) Subnodalschrigader und Subnodalverspantung:

Eine typische Subnodalschrigader findet sich bei allen Odonatoptera, mit Ausnahme der
"Protodonata” t, zwischen RA und RP, i.d.R. direkt unterhalb der Nodalquerader (Abb. 14.-21.
und 48.-58.). Bei emer Schrigader zwischen dem RA und RP, die im distalen Fligelabschnitt
einigerer "Protodonata” t ("Meganeuridae" t, auBer Namurotypus 1, Oligotypus + und
Kargalotypus t) nahe dem RP2-Ursprung gelegen ist, konnte es sich um eine der
Subnodalschrigader homologe Struktur handeln.

Besonders schrig verliuft die Subnodalquerader bei eimigen Triadophlebiomorpha t
(Mitophlebiidae t und Triadophlebiidae ; Abb. 18.b) und "Protozygoptera" t (Permolestidae 1),
sowie zahlreichen Lestinoidea (Lestidae; Abb. 58.) und "Calopterygoidea” (Philogangidae,
Amphipterygidae, Zacallitidae +, Chlorocyphidae und Polythoridae; Abb. 50.-52.). Weitgehend
senkrecht ist sie bei den wenigen Triadophlebiomorpha t (Zygophlebiidae t), den meisten
"Protozygoptera" t (auler Permolestidae t und Permagrionidae t), Archizygoptera t (einschlief3-
lich Terskejat; Abb. 19.), Sieblosiidae t (Abb. 20.) und Aeschnidiidae t (Abb. 21.), wihrend sie
bei Triassolestodes + ("Protozygoptera" t) und Stenolestes + (Sieblosiidae t; siche NEL &
PAICHELER, 1994: 36) sogar eine umgekehrte Neigung besitzt (anteriores Ende distal des
posterioren Endes).

Bei einigen wenigen Taxa, die emen echten Nodus besitzen, ist die Subnodalschragader
etwasnach distad verschoben, soda83 sie nicht mehr direkt unterhalb der Nodalquerader gelegen
ist. Dies ist beispielsweise bei Ditaxinaura + (Protanisoptera +: Ditaxineuridae t; Abb. 17.),
Progonophlebia t (" Anisozygoptera": Progonophlebiidae 1), Cyclothemis + und Shurabiola t
("Anisozygoptera": Campterophlebiidae ) der Fall. Bei den meisten "Protozygoptera” t (aulBer
Permolestidae tund Permagrionidaet)und Archizygoptera t(emschlieBlich Terskejat; Abb. 19.)
sowie den Sieblosiidae t (auBer Oligolestes t; Abb. 20.), ist dagegen die Subnodalschriagader,
gememsammit der Nodalquerader, deutlich nach basal verschoben. Fiir die Interpretation einer
sekundiren Basalverschiebung bei diesen Taxa spricht die Tatsache, daB bei den wesentlich
urspriinglicheren Protanisoptera tund Triadophlebiomorpha t (einschlieBlich 7riadotypus +und
Piroutetia t) die entsprechenden Adem eme dhnliche Lage besitzen wie bei den *Odonata
(Abb. 17.-18.). Bei abberanten Exemplaren von Epallage fatime (Euphaeidae), die nicht
besonders selten zu sein scheinen, ist nur die Subnodalschragadernach basal verschoben, sodaB
Nodalquerader und Subnodalschrigader nicht mehr gegenstindig sind und folglich auch nicht
mehr ventral verspantet sein kénnen.

Auf der Fligelunterseite aller rezenten *QOdonata ist die Subnodalschrigader mit der
Nodalquerader durch eine deutliche Chitinleiste verspantet (Subnodalverspantung), die die
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Fligelfalte iberbriickt, welche entlang dem RA verlauft (Abb. 50. und 53.-58.). Bei zahlreichen
hheren Coenagrionoidea (z.B. Platycnemis acutipennis und Pyrrhosoma nymphula) ist die
Subnodalverspantung gezihnelt, wihrend sie bei den iibrigen Odonata (auBer Aristocyphaund
Amphipteryx) mehr oder weniger glatt ist.
5.) Interradialverspantung:
Beiemigen "Megapodagrionidae" (z.B. Philogenia cassandra, Megapodagrion venaleund
M. macropus) und fast allen Pseudostigmatidae (Abb. 28.), Platystictidae (Abb. 49.),
Protoneuridae, Platycnemididae und Coenagrionidae ist der Ursprung des IR2 verstirkt und
gegenstindig zum Subnodus. Mit Ausnahme von Philogeniaund der meisten Pseudostigmatidae
(auBer Megaloprepus) ist der Ursprung des IR2 mit der Subnodalschrigader zudem dorsal
verspantet (Abb. 49.), d.h. durch eine Chitinleiste verbunden, die den RP iiberkreuzt. Diese
Interradialverspantung ist sehr wahrscheinlich eine Synapomorphie dieser Taxa. Bei den
Platystictidae, Protoneuridae, Platycnemididae und Coenagrionidae ist die Interradialverspantung
meist dorsal gezihnelt.

4.1.5. Pterostigma

1.) Gestalt:

Bei allen *Odonata ist das Pterostigma, soweit es nicht sekundar reduziert wurde, stets in
beiden Fliigelpaaren vorhanden und wird anterior durch den Costalrand und posterior durch den
RA begrenzt (Abb. 14.-16. und 59.-62.). Die basale und distale Begrenzung wird jeweils durch
eine verstirkte Postnodalquerader gebildet (basale und distale Stigmalquerader). Die
Stigmalqueradern der Anisoptera (Abb. 61.-62.), Perilestidae (Abb. 59.)und Euphaeidae sowie
von Oxystigma williamsoni ("Megapodagrionidae") sind dorsal und ventral weitgehend glatt.
Bei den iibrigen Zygoptera zeigt zumindest die distale Stigmalquerader dieselbe dorsale
Zihnelung wie der RA (Abb. 100.-102. und 110.). Bei Rimanella (Amphipterygidae),
Megapodagrion ("Megapogagrionidae") und Palaemnema (Platystictidae; Abb. 110.)ist auch
die basale Stigmalquerader dorsal gezihnelt und bei den Lestidae (z.B. Archilestes grandis),
Thaumatoneuridae, Amphipterygidae (auBer Rimanella), Polythoridae, Protoneuridae,
Platycnemididae und Coenagrionidae sind alle Stigmalrandadern dorsal und ventral gezihnelt
(Abb. 100.-102.). Das Pterostigma selbst ist frei von Querademn, wenn man von individuellen
Abberationen absieht: Ein paar juvenile Libelluliden in meiner Sammlung, lassen in threm noch
transparenten Pterostigma rudimentire Querademn erkenmen, die jedoch nicht auf dem
Membranprofil in Erscheinung treten. Die Weibchen von Devadatta agrioides (Amphipterygidae)
und die Minnchen von Ischnura (= Anomalagrion) hastata (Coenagrionidae) sind die emzigen
bekannten Libellen, bei denen das Pterostigma keinen Kontakt zu Costalrand des Fligels hat
(ST. QUENTIN, 1966).

Das sogenannte Pterostigma der Protanisoptera + (Abb. 17.) wird, im Gegensatz zum
Pterostigma aller *Odonata, vom RA durchkreuzt und ist auch sonst nicht durch Fhigeladem
begrenzt. Eine verbliiffend dhnliche Struktur gibt es bei den vollig unverwandten
Permothemistidaet(Palaeodictyopteroideat). Dasvermemtliche Pterostigmavon Meganeuropsis
americana t ("Protodonata" : Meganeuridae t) scheint dagegen nur auf emer Verdickung des
distalen Costalrandes zu beruhen, verursacht durch die Emmiindung der zwei, sehr dicht parallel
verlaufenden, Lingsadern ScP und RA. Diese vorlaufige Interpretation bedarf allerdings noch
der Bestitigung durch Untersuchung des Originalfossils, da mir bislang leider nur relativ
unzulingliche Abbildungen zuginglich waren (CARPENTER, 1992: Fig. 38/6).
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Ein dunkel gefirbter und deutlich sklerotisierter Blutsinus am apikalen Fliigelvorderrand
(= "Pterostigma") kommt auch bei folgenden Taxa, auBerhalb der Odonatoptera vor:
Permothemistidae +, Martynoviidae t+ und Biarmohymenidae t (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
Querader begrenzt und ist, mit Ausnahme der Biarmohymenidaet, auch niemalsposterior durch
den RA begrenzt. Unter denrezenten Pterygota besitzen nur die Mecoptera, Raphidioptera und
Planipennia, wie die Odonata, ein Pterostigma in beiden Fliigelpaaren, wiahrend alle iibrigen
erwihnten Taxa em solches Stigma nur im Vorderfligel besitzen.

Der Querschnitt des Odonaten-Pterostigmas zeigt, daB die beiden Fliigelmembranen im
Bereich des Pterostigmas stark sklerotisiert und ausemandergewichen smd (Abb. 26.). Der
dadurch geschaffene Hohlraum (Stigmallumen) kommuniziert mit den umgebenden Adern, die
auf der dem Pterostigma zugewandten Seite offen sind, wodurch das Pterostigma zu einem
Blutsinus wird. Besonders deutlich ausgeprigt ist diese Aderperforation am Costalrand beiden
Anisoptera.

Der Basalrand des Pterostigmas steht bei fast allen Odonata, mit Ausnahme der Perilestidae
(Abb. 59.) und emiger Libelluloidea (Abb. 62.), etwas schriger als die benachbarten
Postnodalqueradern. Besonders schriggestellt und deutlich verlingert ist die basale
Stigmalquerader bei zahlreichen "Megapodagrionidae” und allen "Calopterygoidea”
(Abb. 60.), soweit beiletzteren das Pterostigma nicht reduziert ist. Diese Taxa stimmen simtlich
darin iiberein, daB eine besondere Stigmalstiitzader nicht ausgebildet ist. Bei den Argiolestinae
und Rhipidolestes ("Megapodagrionidae”) sowie den Thaumatoneuridae, Diphlebiidae,
Amphipterygidae (Abb. 60.), Zacallitidae t, Chlorocyphidae, Polythoridae, Euphaeidae,
Dicteriadidae und Calopterygidae, steht die basale Stigmalquerader so schrig, daB sie den
Charakter emes Astes des RA hat (siche Kapitel 4.1.3.). Dieser Emdruck einer scheinbaren
Radius-Gabelung wird verstarkt durch die Verdickung der Stigmalquerader und die Tatsache,
daB sie dem RA mit einer primiren Junktion "entspringt” und 1d.R. wie dieser auf der
Dorsalseite gezahnelt ist. Bei den meisten der erwihnten Taxa, insbesondere bei den Gattungen
Dimeragrion und Oxystigma ("Megapodagrionidae), Thaumatoneura (Thaumatoneuridae),
Diphlebia (Diphlebiidae), Amphipteryx (Abb. 60.) und Devadatta (Amphipterygidae),
Litheuphaea t (Euphaeidae) und allen Polythoridae, sind sogar mehrere Queradem zwischen
der schrigen Stigmalquerader und dem Costalrand ausgebildet (Hyperstigmalqueradem).

Bei den hoheren Coenagrionoidea (Protoneuridae, Platycnemididae und Coenagrionidae)
sind dagegen der stigmale 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 diinner und
scheint daher in der Aufsicht mit einer sekundiren Junktion an dieser Struktur zu inserieren.
Zumindest in Ansitzen ist diese Merkmalsauspragung auch bei Perilestes (Perilestidae; Abb.
59.), Megapodagrion ("Megapodagrionidae") und Palaemnema (Platystictidae; Abb. 110.) zu
erkennen.

2.) Linge des Pterostigmas und Lage der basalen und distalen Begrenzungsader:

Bei den "Protozygoptera" tund Archizygopteratist das Pterostigmaid.R. 2,7-4 mal langer
als breit (Ausnahme: Terskejat5,7). Im Vorderfligel von Triassolestodes+ist es 7,5 mal langer
als breit, wihrend es im Hinterfliigel nur 3,5 mal linger als breit ist. Einen solchen
Lingenunterschied gibt es bei keiner anderen Odonatoptere. Die merkwiirdige Form des
Hinterfliigels, der nur 75 % der Linge des Vorderfliigels erreicht, wirft meines Erachtens die
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Frage auf ob hier nicht die Méglichkeit einer Deformation des Fossils besteht (diagenetische
Stauchung), dhnlich wie diesvon GENTILINI & PETERS (1993) fiir einige fossile Aeshnidenfliigel
beschrieben wurde.

Bei den "Calopterygoidea” (einschlieflich der fossilen Conggingiidae t+ Sieblosiidae t,
Dysagrionidae, Zacallitidaet) ist das Pterostigma, mit wenigen Ausnahmen (z.B. Conggingia,
Pseudolestes, Libellago, Caliphaea, Hetaerina) 4-7 mal linger als breit und es liegen
mindestensvier, meist sogar mehr als fiinf Queradern darunter. Alle iibrigen Zygoptera besitzen
ein kiirzeres Pterostigma, bei dem maximal vier Queradern darunter liegen (Ausnahme:
Chlorolestes fasciata, Archilestes grandis und Philogenia cassandra mit 5 Queradern). Bei
den Hemiphlebiidae, Perilestidae (Ausnahme: Nubiolestes mit 3 Queradem), Platystictidae
(Ausnahme: Palaemnema mit 3 Queradem), Protoneuridae (emschlieflich Isostictinae; Aus-
nahme: Phylloneura mit 3 Queradem), Platycnemididae und Coenagrionidae sowie emigen
"Megapodagrionidae (z.B. Megapodagrion und Trineuragrion) ist das Pterostigma sehr kurz
(maximal 3 mal langer als breit, meist weniger als doppelt so lang wie breit) und es liegen nur
zwel Queradern (also eine Zelle) unterhalb des Pterostigmas. Bei einigen Protoneuridae
(z.B. Neoneura myrtae) liegt sogar nur die nach distad verschobene Stigmalstiitzader, als
emzige Querader unterhalb des Pterostigmas.

Unter den "Anisozygoptera" besitzen die Euthemistidae t, Epiophlebiidae,
Progonophlebiidae t, Selenothemistidae +, Turanothemistidae t, Myopophlebiidae t+ und
Heterophlebiidae + ein relativ kurzes Pterostigma (ca. 2-5 mal linger als breit); die
Oreopteridae t sogar nur ein sehr kurzes Pterostigma, das nur etwa 1,3 mal linger ist als breit.
Die Stenophlebiidae ¢, Liassophlebiidae t, Archithemistidae t, Isophlebiidae + und
Campterophlebiidae + (auBer Shurabiola 1) besitzen hingegen ein sehr langes Pterostigma
(ca. 7-12 mal langer als breit).

Die basalen Anisoptera (Liassogomphidae 1, Aktassiidae t, Petaluridae, Aeshnidae,
Gomphidae, Cordulegastridae, Hemeroscopidae t und Chlorogomphidae) besitzen ein langes
Pterostigma (5-7 mal langer als breit), 1.d.R. mit mindestens vier darunterliegenden Querademn
(Ausnahme: Cordulegaster (Lauragaster) diadema mit 2-3 Queradern darunter). Die
Libelluloidea besitzen dagegen ein kiirzeres Pterostigma (3-4,5 mal linger als breit) mit maximal
vier darunterliegenden Querademn. Beiden hoheren Libellulidae (z.B. Sympetrum)liegenid.R.
maximal zwei Queradem unter dem Pterostigma, bei den stirker abgeleiteten Gattungen der
"Cordulimae" (z.B. Somatochlora) sogar nur die distad verschobene Stigmalstiitzader.

DasPterostigmaist besonderslanggestreckt bei den Campterophlebiidaet, Cordulegastridae
und Anactini (Aeshnidae) (ca. 9 mal linger als breit) und vor allem bei den Petaluridae
(Abb. 14.) und Isophlebiidae t (12-15 mal linger als breit !). Diese Verlingerung beruht nicht
auf eier Erweiterung nach distal, sondermn auf einer starken Verschiebung des Basalrandes in
Richtung Nodus. Da bei den Isophlebiidae + und den meisten ibrigen Isophlebioidea t
(z.B. Archithemis +, Campterophlebia + und Xanthohypsa t) auch der Distalrand nach basal
verschobenist (Lagebei 78-83 % der Fliigellinge, im Gegensatz zu ca. 90-95 % bei den iibrigen
Odonata), ist das Pterostigma in Fligelapexfragmenten der Isophlebiidae + oft micht zu
erkennen, weswegen wohl CARLE (1982b)irrtiimlich glaubte, daB diesen ein Pterostigma vollig
fehle.

3.) Stigmalstiitzader bzw. Stigmalverspantung (siche Kapitel 4.1.3.).

4.) Mikroskulpturen (vergl. HEYMER, 1973b, 1975a):
Die dorsale und ventrale Membran des Pterostigmasist bei den Anisoptera 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 gibt es allerdings eine transversale Rippelung der Ober- und
Unterseite (Abb. 62.). Nur bei Oxygastra curtisii ("Corduliidae"; Abb. 90.) und Perithemis lais
(Libellulidae) ist diese Rippelung zu einer intensiven Knitterung des Pterostigmas umgebildet,
die der Faltengebirgsstruktur der Coenagrionidae dhnelt (Konvergenz). Ansonsten gibt 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 Stigmalmembran sowohl
auf der Dorsalseite als auch auf der Ventralseite des Pterostigmas aufgelagert sind. Bei meiner
rasterelektronenmikroskopischen Untersuchung der Mikroskulpturen des Pterostigmas der
Zygoptera konnte ich die folgenden vier Grundtypen feststellen:

a) Wabenstruktur: Emevollflichig intakte Wabenstrukturist bei den Polythoridae, Dicteriadidae,
Caliphaeinae (HEYMER, 1975a), Thaumatoneuidae, zahlreichen "Megapodagrionidae”
(Argiolestinae: Oxystigma, Philogenia, Heteragrion) und den Platycnemididae
(Calicnemidinae nicht untersucht) vorhanden (Abb. 92.-100.). Eine deutliche, aber teilweise
obliterierte, Wabenstruktur findet sich auch bei den Diphlebiidae (vergl. HEYMER, 1975a),
die leicht zerissene Waben besitzen. Bei der "Megapodagrionide" Dimeragrionpercubitale
ist die Wabenstruktur nur peripher vorhanden, wihrend in der Stigmamitte ene typische
Faltengebirgsstruktur ausgebildet ist. Beiallen Amphipterygidae (emschlieBlich Rimanella;
Abb. 95.) ist die Wabenstruktur gleichfalls nur in den Randbereichen des Pterostigmas zu
erkennen, wihrend die iibrige Stigmafliche eine Knitterung (Rimanella) oder eme charak-
teristische Lingsfiltelung besitzt (Abb. 60.), die ausschlieflich bei den
Amphipterygidengatungen Amphipteryx und Devadatta vorkommt.

Die Ausbildung eines Wabenmusters aus Chitinleisten stellt sehr wahrscheinlich den
Grundplanzustand, zumindest der "Calopterygoidea" & Coenagrionoidea, dar. Dies ergibt
sichnicht nur aus der sparsamsten Interpretation der Merkmalsverteilung, sondern zeigt sich
u.a. auch daran, dal} bei der Faltengebirgsstruktur noch Reste des Wabenmusters zu
erkennen sind (Abb. 103.). Die Wabenstruktur fimdet sich meist auch aufBegrenzungsadem
des Pterostigmas (Abb. 102. und 110.) aller Zygoptera (auBer Chlorocyphidae) und zwar
unabhingig vom Miroskulpturtypus des Pterostigmas (HEYMER, 1975a). Zumindest bei
den Amphipterygidae (z.B. Devadatta) finden sich diese Waben auch auf dem RA und RP
(D'ANDREA & CARFI, 1988: Fig. 4 und 5¢), also deutlich rdumlich getrennt vom Pterostigma.
HEYMER (1975a)hielt diese Waben offenbar fiirnicht homolog. Fiir eme Homologie spricht
aber, abgesehen von identischer Form (Hexagone) und Gréfie (Durchmesser etwa 15-
20 pm), insbesondere die Tatsache, daB bei einigen Taxa (z.B. Rimanella; Abb. 96.) em
flieBender Ubergang von Randaderwaben und Flichenwaben festzustellen ist.

Sehr wahrscheinlich sind retikulire bzw. polygonale Mikroskulpturen der Cuticula-
Oberfliche sogar ein Grundplanmerkmal der Arthropoda (KRELL, 1994). Sie entstehen
durch sekretorische Aktivitit der Mikrovillisdume entlang der Zellgrenzen der Hypodermis.
Das Muster der Mikroskulpturen gibt also das Zellmuster der Hypodermis wieder, dessen
polygonale Ausprigung eine maximale Packungsdichte ermdglicht. Die "Waben" des
Libellenpterostigmas sind zwar deutlich gréBer als die Polygone (ca. 6 pm), die KRELL
(1994) auf der Cuticula von Aphodius (Coleoptera: Scarabaeidae) feststellen konnte, sie
beruhen aber sicherlich auf den selben Konstruktionsprinzipien.

b) Faltengebirgsstruktur: Die Faltengebirgsstruktur findet sich lediglich beiden hochabgeleiteten
Familien Protoneuridae (Isostictinae nicht untersucht) und Coenagrionidae (Abb. 101.-
103.), sowie emigen "Megapodagrionidae" (z.B. Hypolestes, Dimeragrionund Paraphlebia).
Bei letzteren ist die Faltengebirgsstruktur zwar vollflichig ausgebildet, jedoch sind
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rudimentire Waben ebenfalls deutlich zu erkennen. Seinen Namen erhielt dieser Strukturtyp
wegen der verbliiffenden Ahnlichkeit mit der Ansicht eines Faltengebirges aus der
Vogelperspektive. Diese Mikroskulpturist offenbar durch eine Auffaltung bzw. Knitterung
des urspriinglichen Wabenmusters entstanden, wodurch die Waben zerissen wurden und
nur noch als unzusammenhingende Chitinleisten dem Faltengebirge aufliegen (Abb. 103.;
vergl. Abb. 94.-96.). Teilweise sind jedoch noch zusammenhangende Pentagone erkennbar,
was diese Hypothese deutlich bestatigt (vergl auch Rimanelia; Abb. 97.). Die neotropische
Spezies Dimeragrionpercubitale kann alsideales Beispiel des Uberganges der Wabenstruktur
in die Faltengebigsstruktur angesehen werden, da diese Libelle im peripheren Bereich des
Stigmaseine intakte Wabenstruktur besitzt, die zentralin eine typische Faltengebirgsstruktur
ibergeht. Dieser Prozef istbei Paraphlebiazoenoch weiter fortgeschritten, soda nurnoch
rudimentire Waben innerhalb der Faltengebirgsstruktur zu erkennen sind.

Das Psendopterostigma der Pseudostigmatidae und Calopterygidae (Abb. 86.-87.)
besitzt eme relativ flache Knitterung auf der kemerlei Chitinleisten erkennbar sind. Diese
Oberflichenstruktierung unterscheidet sich in diesem Punkt auffallend von der oben
beschriebenen Faltengebirgsstruktur. Bei den urspriinglichen, afrikanischen Gattungen
Sapho, Umma und Phaon sowie manchen Arten der neotropischen Gattung Hefaerina
(z.B. H. moribunda und H. occisa), welche noch ein echtes Pterostigma besitzen, sind
zudem teilweise rudimentdre 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 emer
Obliteration des gesamten Pterostigmasund ist sehr wahrscheinlich nicht gleichzusetzen mit
der Faltengebirgsstruktur, da keme Chitinleisten erkennbar sind. Die Merkmalsverteilung
spricht dafiir, daB zumindest das Pterostigma im Grundplan der Calopterygidae dem
Wabentypus angehorte.

c) Stemstruktur: Dieser Strukturtyp findet sich, mit einer Ausnahme, ausschlieBlich bei den
Perilestidae (Abb. 59.), Synlestidae (Abb. 104.) und Lestidae und kénnte somit eine
Synapomorphie der Lestinoidea sein. Megapodagrion (= Allopodagrion) macropus und
M. venale ("Megapodagrionidae": Megapodagrioninae) sind die einzigen Vertreter des
Stemstruktur-Typus, dienicht zu den Lestinoidea gehoéren, sondern zu den Coenagrionoidea.
Lediglich bei Archilestes grandis (Lestidae), ist die Stemnstruktur durch Obliteraton nur
noch sehr undeutlich ausgeprigt und scheint ein "Ubergangsstadium” zur
Faltengebirgsstruktur darzustellen (Abb. 105.), wohingegen bei Archilestes latialatus die
Sternstruktur trotzbeginnender Obliteration noch deutlich zu erkennen ist. Die Stemstruktur
der Lestinoidea konnte leicht aus der Pyramidenstruktur, insbesondere von Hemiphlebia
oder der Wabenstruktur hergeleitet werden. Da letzterejedoch ausschlieBlich bei Vertretern
der "Calopterygoidea” und Coenagrionoidea auftritt, die wahrscheinlich gemeinsam eine
monophyletische Gruppebilden (siche Kapitel 5.4.), wire auch denkbar, dal das Wabennmster
erst in der Stammlinie dieses Monophylums von den Randadem auf die Pterostigmafliche
ausgedehnt wurde. Die Ableitung der Stemn-Struktur der Lestinoidea von der spezellen
Pyramidenstruktur der Hemiphlebiidae wire auch insofern plausibel, als einige Larval- und
Imaginalmerkmale fiir eine phylogenetische Verwandtschaft dieser beiden Taxa sprechen
(BECHLY, 1993b, in Vorber. a). Eine Ableitung der Stemnstruktur aus der
Faltengebirgsstruktur ist aufgrund folgender Uberlegungen sehr unwahrscheinlich:

Die spezifische Ahnlichkeit und Einzigartigkeit der Sternstruktur bei allen Lestinoidea
macht deren Homologie sehr wahrscheinlich, zumal es sich bei den Lestinoidea um ein
Monophylum handelt. Die mehr oder weniger deutliche Obliteration der Stemstruktur zu
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emer "Faltengebirgsstruktur"” innerhalb der Synlestidae (Phylolestes ethelae) und Lestidae
(Archilestes grandis) kann daher nur als jeweilige (konvergente) Autapomorphie gedeutet
werden. Esist allerdings kaum ein Selektionsdruck vorstellbar der zunichst eme Umbildung
der Faltengebirgsstruktur in die Stemstruktur bewirkt, um dann diesen Evolutionsschritt
wieder umzukehren.

d) Pyramidenstruktur: Diese auffillige Oberflichenstrukturierung findet sich ausschlieflich bei
den Hemiphlebiidae (allerdings auch mit groBen Ahnlichkeiten zur Stemn-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, kemnesfalls eine monophyletische Gruppe bilden, nmf}
dieser Strukturtypus mnerhalb der Zygoptera drei- oder viermal konvergent entstanden
sein. Diese Hypothese einer mehrfach konvergenten Evolution der Pyramidenstruktur wird
zudem plausibel durch die Tatsache, daB bei vielen Termiten verbliiffend ahnlich geformte
Mikroskupturen auf der Fligelmembran zu finden sind ("micrasters” sensu Roonwal),
obwohl diese deutlich kleiner smd (ROONWAL, 1985).

Halbkugelige Mikrostrukturen, die HEYMER (1973b, 1975a) fiir alle Euphaeidae
postulierte, konnte ich nicht bestitigen. Da mir, im Gegensatz zu Heymer, jedoch nur
getrocknetes Libellenmaterial zur Verfiigung stand, ist nicht véllig auszuschlieBen, daB die
Pyramidenstruktur der Euphaeidae auf Schrumpfungsartefakten halbkugeliger Granula
beruht.

Nurbei Euphaea guerini (Euphaeidae)ist die Mikroskulptur des Pterostigmas auch stellenweise
auf der benachbarten Fliigelmembran zu finden und zwar in Form von "Pyramiden"-Gruppen
auf der Membran der antero-basal und/oder distal des Stigmas gelegenen Fligelzelle. Die
Fligelmembran ist im Bereich der Mikroskulpturierungen nur geringfiigig starker sklerotisiert
als die iibrige Membran der betreffenden Zellen. Diese scheinbare Abberation warin 12 von 20
untersuchten Fliigeln und bei jedem der fiinf Exemplare feststellbar und scheint daher,
zumindest bei dieser Art, eher den Normalzustand darzustellen. Ein dhnliches Phinomen war
bei einen Weibchen von Euthore plagiata (Polythoridae) in meiner Sammlung festzustellen. Bei
diesem Tier waren in der Fligelzelle, die an die basale Stigmalquerader grenzt, partielle
Sklerotisierungen vorhanden (aufer im rechten Vorderfliigel), die die gleiche Wabenstruktur
aufweisen wie das Pterostigma. Hierbei scheint es sich aber tatsachlich nur um eine individuelle
Abberation zu handeln, da den iibrigen untersuchten Exemplaren dieser Art sowie allen iibrigen
untersuchten Polythoridae diese Merkmalsauspragung fehit.

5.) Firbung:

Das Pterostigma ist i.d.R. hellbraun bis dunkelbraun gefarbt, oft sogar nahezu schwarz. Bei
Platycnemis acutipennis ist dasPterostigma gelblich, bei Neoneuramyrtae und Perilestes kahli
rotlich gefarbt. Nur Ischnura pumilio (Coenagrionidae) sowie Lestes barabarus (Lestidae) und
die Synlestiden-Untergattung Euchlorolestes besitzen ein zweifarbiges Pterostigma, bei dem
die basale Hilfte dunkelbraun bis schwarzund die distale Hilfte hellbraun bis cremeweiB gefarbt
ist. Innerhalb der Anisoptera ist das Pterostigma bei den Libellulidae bei zahlreichen Arten
unterschiedlicher Gattungen auffillig gefirbt, z.B. weiB-gelb (Leucorrhinia caudalis,
Brachymesia gravida, Neurothemis stigmatizans, Sympetrum pedemontanum weibl. ) oder rot-
orange (Libellula jesseana, Celithemis elisa, Sympetrum pedemontanum minnl. ).

Die Pterostigmata von Amphipteryx agrioides besitzen einen metallischen Kupferglanz.
Bei Aristocyphafenestrella wurde von mir auf der Unterseite des Pterostigmas der Hinterfliigel
eine merkwiirdige intensiv-hellblaue Farbung entdeckt, die als Strukturfarbe nur bei
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bestimmten Einfallswinkeln des Lichtes auftritt. Bei Platycypha caligatawar diese Erscheinung
nicht zu beobachten. Da ich leider nur ein getrocknetes Exemplar von Aristocypha zur
Verfiigung hatte war nicht feststellbar ob es sich um einen natirlichen Effekt handelt oder um
ein konsevierungsbedingtes Artefakt. Da dieser Effekt jedoch bei keiner anderen getrockneten
Libelle feststellbar war, auch nicht bei denjenigen mit einer dquivalenten Mikroskulpturierung
des Pterostigmas, ist durchaus méglich, daB er auch im Lebendzustand vorhanden ist. Eine
Signalfunktion wire insofern recht plausibel, da diese Gattung ihre Fliigel in der Rubehaltung
dorsal zusammenlegt, sodaB nur die Unterseite der Hinterfliigel erkennbar ist. Aufgrund der
Lichtverhiltnisse an denhabitattypischen Urwaldbichen (schattig mit emzelnen "Sonnenflecken")
wire ein Strukturglanzeffekt besonders wirkungsvoll als mtraspezifisches Signal.

6.) Atrophierung des Pterostigmas:

Bei zahlreichen Calopterygidae (Hetaerina caja, Iridictyon, Calopteryx-Mannchen) und
allen Pseudostigmatidae ist das Pterostigma vollig reduziert (Abb. 81.-82. und 86.-87.). Das
weiBliche 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, da} es von mehreren Queradern
durchkreuzt wird (Abb. 87.) ist kein Argument gegen eine Homologie, da als Abberation auch
im (noch transparenten) Pterostigma juveniler Anisoptera gelegentlich Queradern zu erkennen
sind (siehe oben). Das Gleiche gilt vermutlich auch fiir das Pseundostigma der Pseudostigmatidae
(Abb. 86.), obwohl dieses extrem apikal gelegen ist und bei der Gattung Anomisma sogar véllig
fehlt.

Ebenfalls atrophiert und von Queradem durchzogen (Pseudopterostigma) oder véllig
reduziert ist das Pterostigma bei einigen Gattungen der Aeschnidiidae t (NEL & MARTINEZ-
DELCLOS, 1993). Entgegen der Ansicht von CARLE (1982b) besitzen die Isophlebiidae t ein
vollig normal ausgebildetes Pterostigma, das sogar besonders groB ist (siche Punkt 2.).

Auffillig ist, daB alle Taxa, bei denen eine Atrophierung des Pterostigmas vorliegt, em sehr
dichtes Fligelgedder besitzen und id.R. zumindest deren apikaler Fligelbereich deutlich
gefarbt ist.

4.1.6. Arculus und Diskoidaladern

1.) Arculus und Arcularverspantung:

Der sogenannte Arculus der Mecopteroidea (Panorpoid-Complex sensu TILLYARD, 1918)
istnichthomologisierbar mit dem Arculus der Odonata (TILLYARD, 1918-1919; ST. QUENTIN,
1969), da der anteriore Anteil nicht durch den RP&MA gebildet wird, sondem durch eme
m-cu-Querader (Stiitzader zwischen MP und CuA) und der posteriore Anteil nicht durch eme
Querader, sondern durch den CuA gebildet wird (KUKALOVA-PECK, 1991). Dies gilt im
Prinzip auch fiir den Arculus emiger Plecoptera sowie der Psocoptera, Zoraptera und
Hemiptera, einschlieBlich 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 Fligelgeaders 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 stiitzende Querader gebildet.
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Der Arculusist entwedervollstindig, d.h. eine basale Diskoidalquerader schlieBt die Diskoidalzelle
und bildet den posterioren Arculus oderunvollstindig, d.h. die Diskoidalzelle ist basal offen und
der Arculus wird nur vom anterioren Arculus (RP&MA) gebildet (Abb. 66.b-78.).
Die "Protodonata" t (Abb. 66.b, 68.-71.), Protanisoptera + (Abb. 17. und 66.b),
Triadophlebiomorpha t (Abb. 18., 66.b und 72.-74.), "Protozygoptera” + (Abb. 66.b, 75.-76.)
und Archizygoptera t (Abb. 19. und 66.b) sowie die Tarsophlebioidea t (Tarsophlebiidae t und
Euthemistidae t; Abb. 78.a) besitzen in beiden Fligel emen unvollstindigen Arculus. Die
Cretacoenagrionidae +, Hemiphlebiidae, Chorismagrionidae und die Oreopteridae t besitzen im
Hinterfliigel einen vollstindigen und im Vorderfliigel einen unvollstindigen Arculus. Bei
manchen "Anisozygoptera” (Campterophlebiidae 1, Liassophlebiidae t und Myopophlebiidae 1)
ist ein posteriorer Arculusim Vorderfliigel bei einigen Exemplaren ausgebildet, wahrend er bei
anderen fehlt oder nur durch eine inkomplete Querader angedeutet ist (NEL et al., 1993). Alle
iibrigen *Odonata (Zygoptera, "Anisozygoptera" und Anisoptera) besitzen in beiden Fliigelpaaren
einen vollstindigen Arculus (Abb. 14., 22, 28., 32., 34.-41., 43.-44., 48.-49_, 66.b und 77.-
78.b-d). Die urspriinglichsten "Protodonata” t ("Eugeropteridae” t und "Erasipteridae" +; vergl.
Bojophlebiidae t), bei denen RA und RP basal noch unverschmolzen sind, besitzen einen
vollstindigen Pseudo-Arculus (Abb. 66.b-71.), dessen posteriorer Anteil bei den
"Eugeropteridae” durch eine r-m-Querader gebildet wird, die dem Emnfangen derMA durch den
RP vorausging. Bei den "Erasipteridae” wird der posteriore Pseudo-Arculus nicht mehr durch
dier-m-Querader, sondemn durch ein basales Stiick der MA gebildet wird, die vom Medialstamm
abzweigt und punktuell mit dem RP verschmilzt. (Radiomedialanastomose). Bei den hoheren
"Protodonata”t, beidenen der RP basal mit dem RA zu emem konvexen, doppelten Radialstamm
verschmolzen ist (wie bei allen iibrigen Odonatoptera), ist dieser kurze Media- Abschnitt nicht
mehr erkennbar, da die MA, unter Verlust ihrer Verbindung zum Media-Stamm, von RP
eingefangen wurde. Bei allen "Protodonata" t+ sind in der, der Basalzelle und Diskoidalzelle
homologen, Fligelregion zwischen M&Cu bzw. MP und RP&MA zwar zahlreiche Queradem
vorhanden, von denen jedoch keme durch emne besondere Verstirkung oder Schriglage
hervorgehoben ist, sodall der Arculus bei diesen Formen als unvollstandig 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 Arculus dorsal
verspantet (Arcularverspantung). Den Perilestidae, Lestidae, Polythoridae (Abb. 36.) fehlt eme
Arcularverspantung sekundar und auch bei den Libelluloidea (Abb. 35., 39.-40.) wurde diese
weitgehend reduziert. Alle ibrigen *Odonata (einschlieBlich Synlestidae) besitzen eine mehr
oder weniger deutliche Arcularverspantung, die bei den "Calopterygoidea”, den basalen
Coenagrionoidea ("Megapodagrionidae", Pseudostigmatidae) und den basalen Anisoptera
("Non-Libelluloidea") besonders kriftig ausgebildet ist (Abb. 28., 37.-38. und 66.b). Diese
Arcularverspantung besteht aus einer hohlen Chitileiste, die den anterioren und posterioren
Arculus auf der Fliigeloberseite verbindet und als vertikale Wand die Basalzelle distal begrenzt.
In der Aufsicht scheinen daher anteriorer und posteriorer Arculus eine einheitliche Struktur zu
bilden (auBer bei den Lestinoidea und den Polythoridae; Abb. 36.), die stets eine konvexe
Korrugation besitzt (Abb. 37.-38.).

Bei den Zygoptera ist der anteriore Anteil in der ventralen Fligelmembran stets weniger
deutlich ausgeprigt als der posteriore Anteil (Ausnahme: Hetaerina), bei den Anisoptera sind
dagegen beide Anteile gleichermaBen schwach ausgeprigt. Auf der Ventralseite des Arculus
der meisten Zygoptera ist am Ursprung der Arculussektoren, zumindest jedoch am Ursprung
desRP, eine membranose Zone (Arculamodus; Abb. 41.) ausgebildet. Innerhalb der Anisoptera
ist ein derartiger Arcularnodusnur bei den Aeshnidae (z.B. Aeshna cyanea) deutlich erkennbar.
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Bei den meisten Zygoptera, insbesondere den meisten Coenagrionoidea, ist die Oberkante der
Arcularverspantung, bzw. zumindest deren anteriorer Anteil, gezihnelt wie die Dorsalseite der
MA. Diese Zahnelung ist bei den Perilestidae, Chlorocyphidae, Polythoridae, Dicteriadidae,
Calopterygidae, Amphipterygidae, Thaumatoneuridae, Hypolestinae ("Megapodagrionidae")
und Pseudostigmatidae allerdings nur sehr undeutlich ausgebildet oder fehlt sogar véllig. Der
posteriore Arculus der Chlorocyphidae (z.B. Aristocypha) ist auch ventral schwach gezihnelt.
Bei den Anisoptera ist die Arcularverspantung stets ungezihnelt, bei den sehr basal stehenden
Petaluridae sind jedoch dorsal kurze Dornen ausgebildet (Abb. 43.), die den Dorsaldomen des
RP-Anteils des doppelten Radialstammes und der MA entsprechen. Gelegentlich sind solche
Dornen auch noch bei den Aeshnidae zu finden (Abb. 34.), wihrend der Arculus der iibrigen
Anisoptera stets mehr oder weniger glatt ist (Abb. 35. und 39.-40.). Von der erwihnten
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 emer ventralen Macrotriche) und einigen
Libelluloidea (z.B. Didymops floridiensis mit mehreren ventralen Macrotrichen, Oxygastra
curtisii mit emer ventralen Macrotriche und Perithemis lais mit dorsalen und ventralen
Macrotrichen) vorhanden, wihrend sie am Arculus aller iibrigen rezenten Odonata stets fehlen.

Der anteriore Arculus(RPund MA) entspringt dem doppelten Radialstammbeiden basalen
Odonatoptera mit einem sehr spitzen Winkel (Abb. 66.b) und dies gilt auch noch fiir emige
*Qdonata (Hemiphlebiidae, Chorismagrionidae, Perilestidae; Abb. 48. und 66.b). Bei den
ibrigen *Odonata entspringt der anteriore Arculus dem doppelten Radialstamm mit einen
deutlich Knick, sodal der anteriore Arculus relativ steil verliuft und nicht selten sogar
rechtwinkelig zum Radialstamm orientiert ist (z.B. Hypolestes und Rimanella). Meist ist der
anteriore Arculus der *Odonata als Z-formiger Doppelknick ("kink") ausgebildet (Abb. 22.,
28.,34., 35.,37.-40., 43.-44. und 66.b), d.h. er ist nicht nur zum Radialstamm, sondermn auch
zur MA hin abgewinkelt (auBerbei den Perilestidae, Platystictidae und Protoneuridae; Abb. 48.-
49.). Soweit emn vollstindiger 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 emner schrigen 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 (auBer Synthemistidae; Abb. 16., 35. und 39.-40.) deutlich vorhanden sowie bei
den Chlorogomphidae und Synthemistidae, also den basalen Libelluloidea, zumindest angedeu-
tet. Bei den Polythoridae (Abb. 36.) und Lestidae (Abb. 41.) wurde der anteriore Arculus
extrem verkiirzt, sodaB die Sektoren des Arculus (RP und MA) an eiem Punkt direkt dem
Radialstamm zu entspringen scheinen, wihrend der eigentliche Arculus praktisch ausschlieBlich
durch diebasale 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 verkiirzt, sodaB deren Arculus hauptsichlich 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 Lestmnoidea
(Abb. 41.) und Polythoridae (Abb. 36.) sowie Amphipteryx und Thaumatoneura, entsprmgen
die Arculussektoren (RP und MA) an einem Punkt dem Radialstamom, wodurch der anteriore
Arculus entweder vollig fehlt (Lestidae, Polythoridae) oder nahezu auschlieBlich durch die MA
gebildet wird. Bei allen iibrigen *Odonata erfolgt die Trennung von RP und MA erst distal des
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Radialstammes, sodaB der anteriore Arculus teilweise oder dnzlich vom RP&MA gebildet wird
(Abb. 66.b). Da auch bei allen basalen Odonatoptera ("Protodonata” 1, Protanisoptera t,
Triadophlebiomorpha t, "Protozygoptera” t+ und Archizygoptera t) eine Trennung von RP und
MA erst distal des Radialstammes stattfindet, stellt das Vorhandensein eines anterioren Arculus
vom RP&MA-Typus offensichtlich den plesiomorphen Merkmalszustand dar (Abb. 66.b-76.).
Diebeiden Arculussektoren entspringen dem Arculusbeider Mehrzahl der *Odonata mehr oder
weniger weit getrennt ("ungestielter Arculus"; Abb. 22., 34., 37.,43., 66.b und 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, wahrend sie bei den meisten Libellulidae sogar distal des Arculus noch ein Stiick weit
verschmolzen sind ("gestielter Arculus"). Zummdest bei allen Odonata mit deutlich getrennten
Urspriingen der Arculussektoren, entspringt die MA auf der Dorsalseite des Arculus stets mit
primérer oder intermedidrer Junktion, der RP dagegen stets mit sekundarer Junktion (Abb. 28.,
34., 36., 43. und 49.).

Bei zahlreichen Zygoptera ist die distale Antenodalverspantung ax2 gegenstindig zum
Arculus: Permagrionidae t, Cretacoenagrionidae 1, Synlestidae, Lestidae (Abb. 41.),
Zacallitidae t, Conggingiidae +, Pseudolestidae, Sieblosiidae +, Thaumatoneuridae, Philogangidae
(auBer Philoganga loringae), Amphipterygidae (auBer Rimanella), zahlreiche Chlorocyphidae
(z.B. Rhinocypha), Pseudostigmatidae, zahlreichen Protoneuridae und Platycnemididae und
den meisten Coenagrionidae sowie den Megapodagrionidengattungen Megapodagrion,
Hypolestes, Philogenia. Bei den iibrigen Taxa ist die Lage dieser beiden Strukturen dagegen
nicht korreliert:

a) Der Arculus Liegt deutlich distal der ax2: Hemiphlebiidae, Chorismagrionidae, Perilestidae
(Abb. 48.) und Platystictidae (Palaemnema; Abb. 49.) sowie manche Protoneuridae
(Eoprotoneura t und alle Isostictinae). Bei den "Protozygoptera” + und Archizygoptera t
(auBer Triassagrion t, Abb. 19.) liegt der Arculus zwar gleichfalls unterhalb der zweiten,
der beiden einzigen Antenodalqueradern, diese sind jedoch nicht verspantet.

b) Der Arculus liegt geringfiigig distal der ax2: bei den Gattungen Lestoidea, Paraphlebia,
Dimeragrion, Heteragrion, Oxystigmaund Paraphlebia("Megapodagrionidae"), Neoneura
myrtae (Protoneuridae)und Platycnemis acutipennis (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 gegenstindig zur ax2; Abb. 36.).

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

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

e) Der Arculus liegt niher bei der ax1: Dicteriadidae und alle "Anisozygoptera" (einschlieflich
Epiophlebia; Abb. 22.) und alle Anisoptera (auBer manchen Libelluloidea; Abb.14.-15,
35., 39.-40. und 78.). Dies gilt vermutlich auch fiir die Euphaeidae und Calopterygidae,
deren primire 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 (emschheflich Triassolestodes 1, aber ausschlieBlich Triassolestes , die
wahrscheinlich bereits ein Stammgruppenvertreter der Zygoptera ist) und
Archizygoptera + fehlt die basale Diskoidalquerader (= posteriorer Arculus) in beiden
Fhigelpaaren, die folglich eine basal offene Diskoidalzelle und einen unvollstindigen
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 +, obwohl von
diesen nur Vorderfliigel bekannt sind, die aber eine monophyletische Gruppe mit den
Tarsophlebiidae + bilden (NEL et al., 1993). Einige Isophlebioidea t+ (Oreopteridae t und
Campterophlebiidae t) besitzen einen unvollstindigen Arculus im Vorderfliigel, wihrend
der Hmterfliigel stets eme basal geschlossene Diskoidalzelle besitzt (Abb. 78.b). Dies konnte
auch fiir die basalen Heterophlebioidea t (Liassophlebiidae tund Myopophlebiidae 1) gelten,
die allerdings oft eine "halbe" basale Diskoidalquerader besitzen, die frei endet ohne den
anterioren Arculus zu errreichen.

Alle iibrigen "Anisozygoptera" (einschlieBlich Epiophlebia) sowie alle Anisoptera und
alle rezenten Zygoptera (auBer Hemiphlebia, Chorismagrion und Cretacoenagrion t)
besitzen in beiden Fliigelpaaren stets einen vollstindigen 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 offene Diskoidalzelle (allerdingsnurim Vorderfliigel) besitzen. Eme nurim Vorderfligel
unvollstindigen Arculus besaBen vermutlich auch die Cretacoenagrionidae t. Obwohl der
einzig bekannte Fligel dieses fossilen Taxons nicht eindeutig als Vorder- oder Hinterfliigel
zu identifizieren ist, kann diese Aussage daraus deduziert werden, daf es sich bei
Cretacoenagriont offensichtlich um einen basalen Vertreter der Lestinoidea handelt, derim
System zwischen Hemiphlebia und Chorismagrion stehen diirfte. Alle iibrigen *Odonata
besitzen in beiden Fligelpaaren eine basale Diskoidalquerader, also auch eine basal
geschlossene Diskoidalzelle und emen vollstindigen Arculus. Laut NEL etal. (1993: 47 und
Fig. 75d)unterscheidet sich der Arculus im Hinterfliigel von Epiophlebia superstesvon dem
aller iibrigen Odonata in der Tatsache, daB sein posteriorer Anteil durch zwei Queradem
gebildet wird, die sehr eng beiemander liegen und sich sogar etwas iiberkreuzen. Sollte
dieser merkwiirdige Befund jedoch nur auf emem Exemplar beruhen, so kénnte es sich eher
um eine individuelle Abberation handeln. Mangels Material war es mir leider nicht méglich
dies nachzupriifen.

Ein gewisses Problem fiir die Interpretation der Evolution derbasalen Diskoidalquerader
stellt die Tatsache dar, dal von emer Reihe permischer und triassischer zygopterenartiger
Libellen (Triadophlebiomorpha t, "Protozygoptera” + und Archizygoptera ) jeweils nur
emzelne Fligelabdruck bekannt sind, die einen Fliigel mit basal offener Diskoidalzelle
zeigen, der aber nicht eindeutig als Vorder- oder Hinterfliigel zu identifizieren ist. Als
Arbeitshypothese kann allerdings, im AnalogieschiuB zu den iibrigen bekannten zygopteroiden
Libellen, davon ausgegangen werden, daB diese Fossilien sehr wahrscheinlich zwei mehr
oder weniger dhnlich gestaltete Fliigelpaare besaBen. Diese Hypothese ist insofern berech-
tigt, als es nur extrem wenige Ausnahmefille (stets Autapomorphien) von signifikant
ungleichfliigeligen zygopteroiden Libellen gibt (z.B. Triassolestodes t und Pseudolestes).
Ein entscheidendes Problem stellt jedoch die Frage dar, ob beidiesen Taxa die Diskoidalzelle
in beiden Fligelpaaren basal offen war oder im (fehlenden) Fliigelpaar basal geschlossen
war. Fast alle rezenten Libellen sowie deren nichste fossile Verwandte, besitzen
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b)

geschlossene Diskoidalzellenin beiden Fliigelpaaren. Es gibt aber eine ganze Anzahl fossiler
Libellen und zwei rezente Libellenarten bei denen nur der Hinterfliigel eine geschlossene
Diskoidalzelle besitzt sowie einige fossile Gruppen bei denen beiden Fliigelpaare offene
Diskoidalzellen besaBen (siche oben). Da jedoch keine einzige Libelle mit offener
Diskoidalzelle im Hinterfliigel und geschlossener Diskoidalzelle im Vorderfligel bekannt
ist, erscheint mir zumindest die folgende SchluBfolgerung berechtigt: Wenn e einzelner
Fligel emer fossilen Libellenart, der nicht emdeutig als Vorder- oder Hinterfliigel zu
identifizieren ist, eine offene Diskoidalzelle zeigt, dann ist davon auszugehen, daB diese
Spezies zumindest im Vorderfligel eine offene Diskoidalzelle besessen hat, selbst wenn es
sich bei dem einzig bekannten fossilen Fligel um einen Hinterfliigel handeln sollte.

Bei ein paar Fossilien der Triadophlebiomorphat(z.B. Triadophlebia madygenicatund
Neritophlebiavicinat), der "Protozygoptera" t(Kennedy carpenterit, Batkenia pusillatund
Triassolestodes asiaticus+; letztere contra CARPENTER, 1992: 78, der Triassolestodest zu
den Triassolestidae t rechnete und diesen eine geschlossene Diskoidalzelle im Hinterfliigel
mschrieb, was zumindest hinsichtlich Triassolestodes t kemesfalls zutreffend ist) und der
Archizygoptera t+ (Terskeja paula t, Protomyrmeleon bascharagensis + und P.
handlirschi 1) existieren allerdings Fossilien, die zumindest die basale Fligelhilfie beider
Fligelpaare erkennen lassen (PRITYKINA, 1981; ZESSIN, 1991; NEL & HENROTAY, 1992).
Da diesen durchweg eine basale Diskoidalquerader fehlt, ist als sparsamste Interpretation
davon auszugehen, daB dies bei allen Vertretern der Triadophlebiomorpha 1,
"Protozygoptera" tund Archizygopteratder Fall war. Zusitzlich wurde fiir die Einzelfligel-
Fossilien der Archizygoptera t mit der Lage des Pterostigmas ein mégliches Indiz fiir die
Emordnung als Vorder- oder Hinterfliigel beschrieben (ZESSIN, 1992), dessen Zuverlissig-
keit aber noch umstritten ist (NEL & HENROTAY, 1992). Auch statistisch 128t sich plausibel
machen, daB alle Triadophlebiomorphat, "Protozygoptera" tund Archizygoptera tin beiden
Fligeln eme offene Diskoidalzelle besaBen, da extrem unwahrscheilich ist, daB es sich bei
allen der zahlreichen bekannten Fligelfossilien ausschlieBlich um Vorderfhigel handelt. Fiir
die 12 bekannten Einzelfliigel der Triadophlebiomorpha t, auf denen die Diskoidalzelle zu
erkennen ist, betragt die Wahrscheinlichkeit beispielsweise nur 1 : 8192, daB es sich
ausschlieflich um Vorderfligel handelt, zumindest wenn man davon ausgeht, daB die
Fossilisationswahrscheinlichkeit fiir Vorder- und Hinterfliigel gleich grof ist..
Morphologie der basalen Diskoidalquerader: Bei allen *Odonata, die eine basale
Diskoidalquerader (= posteriorer Arculus) besitzen, ist diese Querader deutlich verstarkt
gegeniiber den "normalen" Querademn des Fligelgeiders (sieche oben). Die einzigen
*(Qdonata bei denen eine gewisse Atrophierung der basalen Diskoidalquerader stattgefun-
den hat, sind einige Vertreter der mesozoischen Aeschnidiidae + (Anisoptera) (NEL &
MARTINEZ-DELCLOS, 1993: 79). Bei diesen Arten kann die basale Diskoidalquerader
kaum noch identifiziert werden, da sie nicht stirker ist als die iibrigen, der zahlreich
vorhandenen, Queradern in der Basalzelle und Diskoidalzelle. Eine mégliche Erklarung fiir
dieses Phinomen wird in Kapitel 5.2.2. vorgestelit.

Bei den Polythoridae entspringt die basale Diskoidalquerader dem M&Cu mit einer
primiren Junktion und hat daher den Charakter einer sekundien Gabelung dieser konkaven
Lingsader (Abb. 36.). Bei allen iibrigen *Odonata (auBer 7haumatoneura und enigen
wenigen Anisopterenarten) entspringt die basale Diskoidalquerader dem M&Cu mit einer
sekundiren Junktion und hat niemals den Charakter einer scheinbaren Gabehmg der M&Cu
(Abb. 28., 32., 34.-35., 37.-41., 43.-44. und 48.-49.). Am anterioren Arculus inseriert die
basale Diskoidalquerader i.d.R. mit einer priméren oder zumindest intermedidren Junktion.
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Nur bei den Lestinoidea (Abb. 41. und 48.) und den Polythoridae (Abb. 36.) inseriert sie
deutlich sekundir. Bei Thaumatoneura mseriert die basale Diskoidalquerader auf der
Dorsalseite primar und auf der Ventralseite sekundir am anterioren Arculus.

Mit Ausnahme einer gelegentlichen dorsalen Zihnelung (siche oben), besitzt die basale
Diskoidalquerader kaum besondere Spezialisationen der Oberflichenstruktur. Bei den
Petaluridae (z.B. Tachopteryx thoreyi) sind die kurzen, dorsalen Domenzihne des anterioren
Arculus, meist auch aufden posterioren Arculus ausgedehnt. Beimanchen Polythoridae und
Euphaeidae (z.B. Euthore plagiata, Euphaea guerini) ist regelmifBig auf der Dorsalseite
eine einzelne Macrotriche zu finden; bei Didymops floridiensis (Macromiidae) selten
Macrotrichen auf der Ventralseite.

3.) distale Diskoidalader (ddv = MAb ?):

Die distale Diskoidalader ist eine Ader konvexer Korrugation, die zwischen MA und MP
gelegenist und die Diskoidalzelle distal begrenzt. Sieist beiallen Odonatoptera, mit Ausnahme
der "Protodonata" tund Protanisopterat eindeutig zu erkennen (Abb. 14.-19.,22., 28,32, 34 -
41., 48.-49. und 66.b-78.). Bei den "Protodonata" + sind in dem betreffenden Flugelfeld zwar
zahlreiche Queradem vorhanden, von diesen ist jedoch keime besonders hervorgehoben. Es ist
allerdings auch denkbar, da} die distale Diskoidalader gar nicht ener dieser Intermedian-
Queraderm homolog ist, sondemn dem posterioren MA-Gabelast der "Protodonata" t+ (siche
Kapitel 5.2.2. Punkt 7c). Bei den Protanisoptera t ist der, der Basalzelle und Diskoidalzelle
homologe Fhigelbereich frei von Queradern, sodaB die erste "Querader” zwischen MA und MP
der distalen Diskoidalader homolog sem konnte (Abb. 17.), zumal diese einen deutlichere
Schrigstellung alls die iibrigen Queradem besitzt.

Bei denjenigen Odonatoptera (auBer Protanisoptera + und Archizygoptera t), deren
Diskoidalzelle basal offen ist (unvollstandiger Arculus), entspringt die distale Diskoidalquerader
sehr nahe bemm Arculus und stiitzt somit die Aderbiegung des RP&MA. Bei den iibrigen
Odonatoptera (emschlieflich Protanisoptera + und Archizygoptera t) entspringt die distale
Diskoidalquerader der MA erst deutlich distal des Arculus der MA. Besonders weit nach distal
verschoben ist diese Ader bei den Protomyrmeleontidae t(Archizygoptera t; Abb. 19. und 66.b),
mit Ausnahme deren basalster Gattung 7riassagrion +. Bei den meisten Odonatoptera liegt die
basale Diskoidalader mehr oder weniger schrig und zwar derart, daB ihr posteriores Ende
deutlich distal des anterioren Endes gelegen ist. Dadurch liegt sie in Fhiigeln mit basal offener
Diskoidalzelle (auer Protanisopterat)in einer Linie mit dem anterioren Arculus (Abb. 18., 66.b,
72.-74., 76. und 78.a), wihrend sie bei den Protanisoptera t (Abb. 17.), Archizygoptera t (Abb.
19.) und in Fligeln mit basal geschlossener Diskoidalzelle durch ein horizontales Stiick der MA
vom anterioren Arculus getrennt ist. Sehr schrig verlduft diese Ader bei den Lestinoidea
(Synlestidae, Megalestidae, Lestidae; Abb. 41.), Amphipterygidae, Megapodagrioninae,
Pseudostigmatidae (Abb. 28.) und Coenagrionidae. Bei einigen "Protozygoptera” t
(Permepallagidae t, Kennedyidae +, Batkeniidae t) und den Archizygoptera t+ (Abb. 19., 66.bund
75.), denmeisten "Calopterygoidea"” (auBer Steleopteridae t, Philogangidae, Amphipterygidae,
Chlorocyphidae; Abb. 36.-38. und 42.) und einigen Coenagrionoidea (Lestoidea, Platystictidae,
Protoneuridae, Platycnemididae; Abb. 49.) sowie den Stenophlebiidae tund im Hinterfliigel der
Epiophlebiidae und emmiger Stammgruppenvertreter der Anisoptera (z.B. Xanthohypsa 1,
Isophlebiat; Abb. 22. und 78.b-c), liegt sie mehr oder weniger rechtwinkelig zwischen der MA
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
Schriglage (anteriores Ende distal des posterioren Endes), die im Hinterfliigel der meisten
Anisoptera (auBer Aeschnidiidaetund Chlorogomphidae)und insbesondere beiden Fliigelpaaren
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der Aeshnidae (Abb. 15. und 34.) so extrem ist, daB} die distale Diskoidalader nahezu parallel
zum Fliigelhinterrand verliuft.

Bei den "Anisozygoptera" (einschlieBlich Epiophlebia) und Anisoptera ist der Winkel
zwischen MA und der distalen Diskoidalquerader in beiden Fligelpaaren meist sehr unter-
schiedlich und zwar im Vorderfligel stets kleiner als im Hinterfligel Lediglich bei den
Stenophlebiidaet, Aeschnidiidaet, Aeshnidaeund Cordulegastridae ist er in beiden Fhiigelpaaren
nahezu identisch, was aber sicherlich emen abgeleiteten Merkmalszustand darstellt. Die
Winkelvergroferung beginnt in der Stammlinie der Anisoptera im Hinterfliigel, was sich u.a.
darin duBert, daB selbst bei der Schwestergruppe der Anisoptera (Heterophlebioidea 1), bei der
die distale Diskoidalader im Hinterfliigel bereits eine umgekehrte Schriglage (Winkel iiber 90°)
hat, die Schraglage im Vorderfliigel noch "normal" (Winkel deutlich unter 90°) ist.

Die distale Diskoidalader verlauft fast immer geradlinig, nur bei den Aeshnidae (Abb. 15.
und 34.), Hagenius (Gomphidae) und im Hinterfliigel der Sonidae + und mancher Petaluridae
(Protolindeniat, Tachopteryx)ist sie sigmoidal gebogen. Mit Ausnahme der basalen Lestinoidea
(z.B. Perilestes und Chlorolestes) und der meisten Coenagrionoidea, ist bei den rezenten
Odonata die Junktion der distalen Diskoidalader mit der MA id.R. zumindest dorsal vom
primiren Typ, es handelt sich also um eme scheinbare Gabelung der MA (Abb. 22., 28., 34 -
35., 37.-40. und 42.). Da die distale Diskoidalader meist auch dieselbe Oberflachenstruktur
(Zéhnelung, Dormen, Macrotrichen) wie die MA besitzt, wird dieser Eindruck emer MA-
Gabelung noch verstirkt. Auf der Ventralseite ist diese Junktion allerdings bei den meisten
*Qdonata sekundir (auBer Lestidae, Amphipterygidae, Chlorocyphidae, Euphaeidae,
Dicteriadidae, Calopterygidae, zahlreiche "Megapodagrionidae” und emige Coenagrionidae;
Abb. 41.-42.). Auf der Ventralseite ist auch die Junktion zwischen distaler Diskoidalader und
MP sekundir, auf der Dorsalseite ist diese Ader jedoch mit der Subdiskoidalader (= CuA-
Ursprung) einheitlich sklerotisiert und scheint daher die MP zu iberkreuzen
(Diskoidalverstrebung; siche Punkt 4.).

Die Dorsalseite der distalen Diskoidalader ist beiden Zygoptera entweder glatt (Perilestidae,
Euphaeidae, Dicteriadidae, Calopterygidae, Thaumatoneuridae, Pseudostigmatidae) oder
gezihnelt (siche Punkt 4.; Abb. 49.), niemals jedoch mit richtigen Domen versehen. Bei den
basalsten Anisoptera (Petaluridae, Aeshnidae) und wenigen Libellulidae (z.B. Orthetrum
brunneum) trigt die Dorsalseite kurze Domen, bei den iibrigen Anisoptera ist sie glatt. Mit
Ausnahme von Rimanella (Amphipterygidae) tragt die Ventralseite der distalen Diskoidalader
bei den Zygoptera keine langen Dormen, selbst wenn diese bei der MA vorhanden sind. Bei
zahlreichen Anisoptera (7achopteryx, Phyllogomphoides, Cordulegaster, Didymops, Oxygastra
und den meisten Libellulidae) sind hingegen lange Ventraldomen vorhanden. Macrotrichen sind
auf der Ventralseite zahlreicher Anisoptera, imsbesondere der Libelluloidea, aber nur sehr
weniger Zygoptera (Rimanella, Euphaea) vorhanden.

Bei den Anisoptera ist die relative Lange der distalen Diskoidalader, mit 6-10 % der
Fligellinge, deutlich hoher als bei allen iibrigen Odonata, bei denen diese Linge mit sehr
wenigen Ausnahmen unter 5 % liegt. Bei den erwihnten Ausnahmen handelt sich, abgesehen
von Mitophlebia t (Triadophlebiomorpha t), ausschlieBlich um fossile "Anisozygoptera", also
um Stammgruppenvertreter der Anisoptera. Extrem kurz ist die distale Diskoidalader bei
einigen "Protozygoptera" t (Permepallagidae, Kennedyidae, Batkeniidae) und den
Archizygoptera t, sowie den meisten "Calopterygoidea” (auBer Steleopteridae +, Philogangidae
und Amphipterygidae) und einigen Coenagrionoidea (Lesfoidea, Platystictidae). Alle diese
Taxa stimmen dariniberein, daB ihre distale Diskoidalader rechtwinkelig zwischen MAund MP
verliuft.
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4.) Diskoidalnodus, Diskoidalverstrebung und Diskoidalverspantung:

Bei allen *Odonata entspringt der CuA bei der Spitze der Diskoidalzelle der MP&CuA, d.h.
die distale Diskoidalader (=MAb ?) und die Subdiskoidalader (= abgewinkelter CuA-Ursprung)
liegen in emer Linie untereinander und bilden dadurch eme Diskoidalverstrebung (= "discal
brace" sensu CARLE, 1982b) (Abb. 14., 22., 24.c, 28.,34.,36.-38., 41.,42., 49. und 77.-78.).

Auf der Ventralseite aller Fliigel aller *Odonata (auBer Epiophlebia) ist bei der Spitze der
Diskoidalzelle, also am Junktionsort von distaler Diskoidalader und Subdiskoidalader (= CuA)
mit der MP, eine membrandse Zone ausgebildet (Diskoidalnodus="discalnode" sensu CARLE,
1982b), die auch die MP in emen basalen und einen distalen Abschnitt unterteilt (Abb. 32. und
41.-42.). Bei den Perilestidae (auBer Nubiolestes diotima) ist der Diskoidalmodus kaum
ausgebildet (Abb. 48.), da bei den beiden Gattungen Perilestes und Perissolestes die distale
Diskoidalader an den Fhigelhinterrand grenzt, sodaB die Subdiskoidalader sekundir vollig
fehlt, obwohl der CuA keineswegsreduziert ist. Sehr schwach ausgebildet ist der Diskoidalnodus
auch bei den Platystictidae (msbesondere im Hinterfliigel; Abb. 49.) und der Protoneuridae. Bei
diesen beiden Taxa ist zwar die Subdiskoidalader vorhanden, doch der iibrige CuA wurde vollig
reduziert, sodaB das posteriore Ende der Subdiskoidalader an den Fhigelhinterrand grenzt.

Die Tatsache, daB der Diskoidalnodus bei Epiophlebia vollig fehlt wurde von CARLE
(1982b: 29) als Indiz dafiir angesehen, daB dieser bei den Zygoptera und Anisoptera konvergent
entstanden ist. Diese SchluBfolgerung ist jedoch aus kladistischer Sichtweise keineswegs
zwingend, da die alternative Interpretation einer Reduktion dieser Struktur bei Epiophlebia
nicht nur genauso sparsamist, sondern auch plausibler erscheint, da sie eine einmalige Evolution
dieser Struktur voraussetzt.

Auf der Dorsalseite sind die distale Diskoidalader und die Subdiskoidalader bei allen
*QOdonata durch eine iibergreifende Sklerotisation verbunden, sodaf diese beiden Adem den
Charakter emer einheitlichen Struktur haben, die die MP iiberkreuzt (Diskoidalverstrebung
s.str.; Abb. 34.). Bei den rezenten Zygoptera ist zudem eine deutliche Chitinleiste ausgebildet
(Synapomorphie), die eine vertikale Wand am Ende der Diskoidal- und Subdiskoidalzelle bildet
(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, wihrend bei den Platystictidae die Diskoidalverspantung kaum reduziert ist. Bei
den meisten Zygoptera ist die Oberkante der Diskoidalverspantung deutlich gezihnelt (Abb.
49.), bei emigen Taxa ist sie dagegen mehr oder weniger glatt (7haumatoneura, Euphaea,
Heliocharis, Calopteryx, Amphipteryx, Philogenia) bzw. nur sehr schwach gezihnelt (Perilestes,
Aristocypha, Hetaerina, Mecistogaster). Die Oberkante der Diskoidalverstrebung der Anisoptera
ist stets ungezihnelt (Abb. 34.). Bei den Petaluridae trigt sie allerdings, wie alle konvexen
Aderstrukturen, kurze Domenzihne, wihrend sie bei den iibrigen Anisoptera vollig 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; sie bildet daher die Oberseite (Costalseite) des Fligeldreiecks (Abb.14.-16., 34 -
35., 39.-40., 66.b und 78.c-d). Sie findet sich bei den Stenophlebiidae + und Anisoptera
(einschlieflich Aeschnidiidae t, Liassogomphidae t etc.) stets in beiden Fliigelpaaren, wihrend
sie bei den Heterophlebioidea t+ (Schwestergruppe der Anisoptera) nur im Hinterfligel
ausgebildet ist; bei den Liassophlebiidae t sogar nur als unvollstindige Ader, die frei in der
Fligelmembran die Diskoidalzelle endet (Autapomorphie; contra NEL et al., 1993: 288).
Sie endet bei allen rezenten Anisoptera i.d.R. in der Distalecke der Trigonalzelle mit einer
sekundiren Junktion. Bei den Heterophlebioidea t+ und den Liassogomphidae t sowie im
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Hinterfligel von Macrodiplax balteata(Macodiplacidae) endet sie auf der distalen Diskoidalader,
sodaB die Hypertrigonalzelle eine viereckige Gestalt hat. Bei den rezenten Gattungen
Archaeogomphus (Gomphidae), Idiophya und Cordulephya ("Corduliidae") endet sie im
Vorderfliigel etwas basal der Distalecke auf der MA, sodaf die Trigonalzelle eine viereckige
Gestalt hat. Bei den Arten der Libelluliden-Unterfamilie Tetrathemistinae ist dies sogar in
beiden Fligelpaaren stets iiberaus deutlich der Fall. Auch abberante Exemplare mit einer mehr
oder weniger viereckigen Trigonalzelle sind bei den Libelluloidea durchaus nicht selten,
beispielsweise im Vorderfligel eines Méannchens von Orthetrum brunneum (Libellulidae) in
meiner Sammlung.

Die costale Trigonalquerader der Anisoptera entspringt der MP stets mit einer priméiren
Junktion (Abb. 34.-35. und 39.-40.). Da sie zudem verdickt ist, eine konvexe Korrugation
besitzt und i.d.R. wie die MP dorsal Macrotrichen und ventral kurze Domen trigt, hat die
costale Trigonalquerader den Charakter emes sekundiren Astes der MP. Bei enigen Taxa
fehlen die dorsalen Macrotrichen (z.B. Phyllogomphoides undulatus und Cordulegaster
diadema) sowohl auf der M&Cu als auch aufder costalen Trigonalquerader. Gelegentlich sind,
msbesondere bei Vertretem der Libelluloidea (z.B. Didymops floridiensis, Oxygastra curtisii,
Macrodiplax balteata) auch vereinzelte, relativ kurze Macrotrichen auf der Ventralseite der
costalen Trigonalquerader zu finden.

Im Vorderfligel ist sie am langsten bei den Aeshnidae (iiber 10 % der Vorderfliigellinge)
und am kiirzesten bei den Petaluridae und Libelluloidea (unter 5 % der Vorderfligellinge),
insbesondere den Libellulidae (unter 3 % der Vorderfliigellinge). Im Hinterfliigel ist sie
ebenfalls bei den Aeshnidae am lingsten ( ca. 10 % der Hinterfligellinge) und am kiirzesten
bei den Petaluridae (ca. 5-6 % der Hinterfliigellinge). Bei den fossilen Aeschnidiidae t ist die
costale Trigonalquerader in beiden Fligel relativ kurz (5-6 % der Vorderfliigellinge und
4-5 % im Hinterfligellinge).

4.1.7. Costalrand

1.) Verlauf und Gestalt des Costalrandes:

Der Costalrand verlauft von der Humeralplatte (= Intermediarsklerit), mit der er gelenkig
verbunden ist, bis zum Fliigelapex wo er fliefend in den Fligelhinterrand iibergeht, was nicht
nur duberlich der Fall ist, sondern auch fiir die Blutlakune zutriffi. Der basale Costalrand
(= Costalrand basal des Nodus) aller rezenten Odonata und aller fossilen Odonatopterea (aufier
"Protodonata" t) hat eine konvexe Korrugation, wihrend der distale Costalrand (= Costalrand
distal des Nodus) eine konkave Korrugation besitzt. Der Costalrand der "Protodonata” tist auf
der gesamten Lange konvex, lediglich bei den Paralogidaetist er stetskonkav(Autapomorphie).

Der Costalrand ist im Libellenfhiigel stets diejenige "Ader" mit dem groften Durchmesser
und der stirksten Sklerotisierung. Im Querschnitt sind, zumindest 1m 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 duBerlich kaum zu erkennen oder nur angedeutet
(Abb. 24.c und 48.-53.), wihrend 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
tubulire Struktur darstellt, die durch eine deutliche Furche bzw. Sutur im lateralen Costalrand
abgesetzt ist (Abb. 25.-27., 30., 54.-56.).

Der Costalrand tragt stets zwei parallele Domenreihen, die auf der Dorsalseite der
anterioren und der posterioren Blutlakune sitzen (Abb. 24.-27.,29.-31., 35.-40. und 48.-62.),
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wihrend die ventrale Blutlakune basal des Nodus (CP) niemals und distal des Nodus (ScP) nur
sehr selten (z.B. bei Hagenius brevistylus, Onychogomphusuncatusund Orthetrum cancellatum)
Domen tragt. Die anteriore Domenreihe beginnt bei allen rezenten Odonata direkt an der
Gelenkung des Costalrandes mit der Humeralplatte, wihrend die posteriore Domenreihe,
auBer 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 eme Einkerbung (Nodaleinschnitt) unterbrochen (Abb. 27. und 49.-57.),
die durch eine membrandse Zone tberbriickt wird. Distal des Nodus setzen sich die beiden
Domenreihen jedoch in gleicher Weise fort wie basal des Nodus. In der Nihe des Fhigelapex
werden die Domen zunehmend kleiner und gehen dann in die Domendoppelreihe des
Fhigelhinterrandes tiber. Das Ende der Costalranddomenreihen ist dennoch eindeutig zu
erkennen, da deren Dornen am Apex mit der Spitze in die entgegengesetzte Richtung zeigen
wiedie Domen des Fliigelhinterrandes. Bei den Zygoptera nimmt die Dichte der Costalranddormen
zum Fhiigelapex hin deutlich zu (D'ANDREA & CARFI, 1994), wahrend diesbeiden Epiophlebiidae
und Anisoptera nicht der Fall ist. Die Gestalt der Domen ist im Detail zwar recht varabel,
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 1.d.R. an jeder Domenbasis beider
Costalrand-Dornenreihen bei allen rezenten Odonata vorhanden. Diese Macrotrichen waren
nurbei einigen wenigen Taxa (Perilestes, Archilestes, Amphipteryx, Thaumatoneura, Oxystigma,
Megapodagrion, Palaemnema und Didymops) trotz griindlicher Suche bei grofer
Mikroskopvergroferung nicht zu erkennen (vergl. D'ANDREA & CARFI, 1994: Fig. 1., 3. und
4.). Ich vermutete aber, daB mit geeigneteren Mitteln, z.B. einer rasterelektronen-mikrosko-
pischen Untersuchung, auch bei diesen Taxa die Costalrand-Macrotrichen nachgewiesen
werden konnten.

Der Costalrandist zwischen den beiden Domenreihen beiden Anisoptera (auBer Gomphidae)
deutlich konkav gewolbt (Abb. 29.), wihrend bei den meisten Zygoptera zumindest der basale
Costalrand nur sehr wenig eingebuchtet ist. Bei den Lestinoidea, Dicteriadidae und
Coenagrionoidea (auer Pseundostigmatidae) ist der gesamte Costalrand kaum eingebuchtet
und der basale Costalrand entweder plan oder sogar konvex gewolbt. Bei der Gattung
Calopteryx ist der gesamte basale Costalrand extrem abgeflacht.

An der Basis des Costalrandes aller *Odonata befindet sich eine breite, vollstindig
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 eine kriftige Sklerotisierung der Fligelmembran des Praesubcostal- und Costalfeldes
(siche Tabelle 1.) (Abb. 31. und 66.a). Bei den urspriinglicheren fossilen Odonatoptera
(z.B. "Protodonata" t, Protanisoptera tund "Protozygoptera” t) war diese Region offenbar noch
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
im Vorderfliigel eme charakteristische Ausbuchtung des Costalrandes vorhanden, die vermut-
lich eine Synapomorphie der Palpopleurinae darstellt und lediglich bei der Gattung Perithemis
feblt. Da Perithemis mit der Gattung Palpopleura in hochabgeleiteten Merkmalen iiberein-
stimmt (Fliigelfirbung und Miniaturisierung) und beide Gattungen Hymenopteren mimikrieren
(Batessche Mimikri) ist anzunehmen, daB es sich um Schwestergattungen handelt und somit
die Costalbucht bei Perithemis als sekundir fehlend interpretiert werden mub.
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Eine vergleichbare Ausbuchtung des Costalrandes findet sich ansonsten nur noch im mannli-
chen Hinterfliigel der Gattung Anisopleura (Zygoptera: Euphaeidae).

Bei emigen Lestidae, insbesondere bei der Gattung Archilestes macht derbasale Costalrand
emen deutlichen Knick (abb. 14. und 32.), was damit zusammenhingt, daB die distale, primire
Antenodalverspantung (ax2) deutlich linger ist als die basale (ax1).

Bei zahlreichen Anisoptera ist die Costalrandvorderkante auffillig gelb oder griin gefarbt,
abweichend von der dunklen, braunschwarzen Farbung des iibrigen Fligelgedders, z.B. bei
Austropetalia (Austropetaliidae), Hemianax, Anax und einige Aeshna-Arten (Aeshnidae),
Gomphus (Gomphidae), Didymops (Macromiidae), Eusynthemis und Synthemis
(Synthemistidae). Innerhalb der Zygoptera konnte ich dieses Phinomen dagegen bei keinem
der untersuchten Taxa feststellen.

1.) Verlauf und Gestalt der beteiligten Langsadem:

Die CAund CP sind bei den rezenten Odonata nurnoch in Form der anterioren und ventralen
Blutlakunae des Costalrandes erhalten (24.-27. und 29.-30.). Aufgrund deren Lage ist abernoch
immer die konvexe Korrugation der CA und die konkave Korrugation der CP zu erkennen. Die
Tatsache, daB die anteriore Blutlakunae, im Gegensatz zur ventralen Blutlakunae, dorsale
Domen vom Sc-Typus trigt ist ebenfalls in Ubereinstimmung mit deren Interpretation als
konvexe Lingsader. Die Tatsache, daB die ventrale Blutlakunae zum groBten Teil in der
ventralen Fliigelmembran ausgeprigt ist, steht andererseits m Einklang mit deren Interpretation
alskonkave Lingsader. Beide Adernbzw. Blutlakunen entspringen getrennt der Humeralplatte,
die das costale Basivenale darstellt. Die betreffenden Blutlakunen sind zumindest im basalen
Costalrand raumlich getrennt, wie em Querschnitt erweist (siche oben).

Laut KUKALOVA-PECK (1991 und pers. Mitt.) ist die CP bei den "Protodonata” t
(Eugeropterum +, Geropteron +, Erasipteron 1, Megatypus t), Protanisoptera t (Ditaxineura t)
und "Protozygoptera" t(Kennedyat) an der Basisnoch nicht mit dem Costalrand verschmolzen,
sondern entspringt der Humeralplatte (= Intermediir-Sklerit) als gesonderte, konkave Langsader.
Aufden, teilweise noch unveroffentlichten, Zeichnungen von Dr. Kukalova-Peck ist dies in der
Tat deutlich zu erkennen. Da jedoch in den Originalbeschreibungen der betreffenden Fossilien
diese Struktur entwederiibersehen wurde oder als Unterkante der sklerotisierten Costalrandbasis
mterpretiert wurde, bedarfdiese nene Interpretation memesErachtens emerkritischen Verifikation
an den Orignalfossilien. Hinsichtlich des Verlaufes der ScA und ScP siehe Kapitel 4.1.8;
hinsichtlich der Spezialisierungen des Costalrandes am Nodus siehe Kapitel 4.1.4..

4.1.8. Subcosta

1.) Verlauf der ScA und ScP:

Ein basaler, freier Abschnitt der ScA ist bei den Anisoptera sehr deutlich zu erkennen, wenn
die Costalplatte und Humeralplatte des Fligelgelenkes abprapariert werden (Abb. 31.). Die
ScA entspringt am Ursprung der ScP (subcostales Basivenale) und verlauft schrig zum
Costalrand, wo sie etwa in Hohe der Costalrandgelenkung mit dem Costalrand verschmilzt und
dessen posteriore Blutlakunae und Domenreihe bildet. Bislang wurde diese Struktur meist
iibersehen oder als Querader interpretiert (PFAU, 1986; siche Kapitel 5.2.2. Punkt 2.), was
aufgrund ihrer Lage und ihres Verlaufes héchst unwahrscheinlich ist. Auch der anteriore
Abschnitt der Basalverspantung, die "basal brace” der Protanisoptera t (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; sieche Kapitel 4.1.1.).
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Da eine topographisch homologe Struktur auch innerhalb der Palacodictyopteroidea t aufiritt
schemt eine derartige basale Gabelung der ScAin ScA' (verschmolzen mit Costalrand)und ScA"
(schrige Ader zwischen Costalrand und ScP) bereits zum Grundplan der Pterygota zu gehéren.

Die ScP ist eme Lingsader konkaver Korrugation (Abb. 24.-25.), sie entspringt der
Radioanalplatte nahe dem Ursprung des doppelten Radialstammes (Abb. 29.-31.). Sie verlauft
biszum Nodus freiund ohne Gabelungen, macht am Nodus eine deutliche Biegung nach anterior
und verschmilzt mit dem Costalrand (siche oben). Bei den Anisoptera ist sie auch distal des
Nodus noch deutlich zu erkennen, da sie als tubulire Struktur durch eine Furche bzw. Sutur
vom Costalrand abgesetzt ist (Abb. 26.-27. und 54.-57.), wihrend sie bei den Zygoptera nicht
mehr identifizierbar ist (Abb. 48.-53., 58.-59. und 65.). Bei den Gattungen Nonymophiebiat,
Neritophlebia t, Cladophlebia t+ und Paurophlebia + (Triadophlebiomorpha t:
Triadophlebiidae t) ist die ScP basal des Nodus mit dem RA bzw. dem doppelten Radialstamm
(RA&RP) verschmolzen (Abb. 18.b), was eine einzigartige und hochabgeleitete
Merkmalsausprigung innerhalb der Odonatoptera darstellt. Bei der Gattung Terskeja t
(Archizygoptera t) macht die ScP eine scharfen Knick nach anterior bei der, stark nach basad
verlagerten, Nodalquerader. Zum Phinomen einer tatsichlichen oder schembaren Verlinge-
rung der ScP durch den Nodus hindurch (Pseudo-ScP) siehe Kapitel 4.1.4. Punkt 3. (Abb. 21.
und 54.).

2.) Oberflichenstruktur der ScP:

a) Domen: Die Dorsalseite der ScP ist basal des Nodus stets frei von Domen, eine dorsale
Zibnelung der ScP bei den Epiophlebiidae und den Caloptergoidea (D'ANDREA & CARFI,
1989: 177) konnte ich zumindest hinsichlich der "Calopterygoidea" lichtmikroskopisch
nicht bestitigen. Die Dorsalseite der ScP ist distal des Nodus nicht exponiert ist, da diese
Ader am Nodus mit dem Costalrand verschmilzt; das Merkmal der dorsalen Bedorung und
Behaarung ist daher nicht anwendbar. Die Ventralseite ist hingegen durchaus exponiert und
1.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
gezihnelt (die meisten Zygoptera) oder mit kurzen Domenzihnen versehen (Hypolestes
und die meisten Anisoptera). Beiden Lestinoidea, Hetaerina(Calopterygidae), Amphipteryx
(Amphipterygidae), "Megapodagrionidae", Pseudostigmatidae und Platystictidae sind die
Zihnchen extrem winzig und oft nur mit Mithe iiberhaupt 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 sparlich sind diese bei den Petaluridae und Aeshnidae (Abb. 29.und 31.), wibhrend
sie den Gomphidae und Cordulegastridae vollig fehlen. Fast immer vorhanden und meist
recht zahlreich, msbesondere basal der ax2, sind diese Macrotrichen bei den Libelluloidea
(Macromiidae, "Corduliidae", Macrodiplacidae und Libellulidae; Abb. 35. und 39.), be1
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,
dorsale Macrotrichen. Kurze Macrotrichen auf der Ventralseite der ScP besitzennahezu alle
Zygoptera (Abb. 64.). Besonders zahlreich sind sie bei emigen "Calopterygoidea”
(Polythoridae, Amphipterygidae), wihrend sie bei den Coenagrionoidea mur sparlich
vorkommen. Nicht sicher nachgewiesen werden konnten derartige Macrotrichen lediglich
bei Perilestes, Megapodagrionund Neoneura. Beiden Anisoptera sind kurze Macrotrichen
auf der Ventralseite der ScP niemals vorhanden.
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4.1.9. Radius

1.) Verlauf des RA und RP:

Der RA verliuft als konvexe Lingsader (Abb. 24.-26. und 29.-31.) ohne Gabelungen bis
zum Fhigelapex. Er entspringt dem anterioren Abschnitt der Radioanalplatte und ist bei allen
Odonatoptera, mit Ausnahme der sehr urspriinglichen "Eugeropteridae” t+ und
"Erasipteridae” t (Abb. 68.-70.), mit dem RP basal zu einem konvexen, doppelten Radialstamm
verschmolzen. Am Arculus trennen sich RP und RA, die beide distal des Arculus stets
unverschmolzen sind. Lediglich bei einigen Triadophlebiomorpha tist der RA basal des Nodus
mit der ScP verschmolzen (Abb. 18.b; siche Kapitel 4.1.8.).

Ansonsten gibt eshinsichtlich des Verlaufes des RA kaum auffillige Abweichungen bei den
unterschiedlichen Taxa der Odonatoptera, da der RA stets parallel zum Costalrand verliuft und
die posteriore Begrenzung des Pterostigmas bildet, soweit dieses vorhanden ist. Eine auffillige
Spezialisierung gibt 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 substigmalen, stigmalen
und poststigmalen Abschnitt gegliedert werden. Der stigmale Abschnitt ist bei den Odonata
1d.R. etwas verdickt.

Der stets konvexe doppelte Radialstamam wird auf der Dorsalseite von einer longitudinalen
Furche bzw. Sutur unterteilt, die den RA und RP noch als separate Strukturen erkennen 1ait,
die 1d.R. jeweils eine Reihe von klemen Dornenzihnen tragen (Abb. 25., 28.-29., 31., 34.-41.
und 43.). Der doppelte Radiastamm ist daher, neben den Fligelrindern (Costalrand &
Fhigelhinterrand), die einzige Aderstruktur im Fligel der Odonatoptera, die zwei parallele
Lingsreihen 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 Langsader. Die Angabe von NEL et al. (1993), daB der RP, bei der
Gattung Aeshna, seine Korrugation zwischen den Urspriingen des RP3&4 (hier: RP") und des
IR2 zweimal dndere, konnte ich nicht bestitigen. Der RP verliuft bei allen Odonata, einschlief3-
lich aller von mir untersuchten Vertreter der Gattung Aeshna, stets im Knick einer konkaven
Fliigelfalte. Bei den "Eugeropteridae” t und "Erasipteridae” t ist der basale RP-Stamm noch
unverschmolzen mit dem RA-Stamm und besitzt daher bis zur Fligelbasis eine konkave
Korrugation (Abb. 68.-70.). Bei allen iibrigen Odonatoptera ist er basal mit dem RA-Stamm
verschmolzen, wodurch der RP-Stamm eine sekundir konvexe Korrugation erhielt (siehe
oben). Der Ort an dem der RP den doppelten Radialstamm verldBt wird als Arculus bezeichnet.
Da bei all diesen Odonatoptera die MA durch den RP eingefangen wurde (siche Kapitel 4.1.10)
ist auch der basalste Abschnitt des freien RP sekundir konvex und bildet zusammen mit dem
basalsten Abschnitt der MA den ebenfalls konvexen anterioren Arculus (siche Kapitel 4.1.6.).
Dieser Struktur entspringt der konkave RP meist mit einer sekundiren Junktion (Abb. 34., 36.-
40., 43., und 49.).

Mehr oder weniger weit distal des Arculus gabelt sich der RP primar und dichotom in den
RP'und RP" (Abb. 14.-19. und 67.-78.). Der RP" verlauft zum Fligelhinterrand und zwar stets
alsunverschmolzene, konkave Lingsader. Bei denmeisten Odonatopteraist der RP" ungegabelt,
bei den Triadophlebiomorpha t (einschlieBlich Triadotypus t und Piroutetia t) ist der RP"
dagegen (sekundir) dichotom gegabelt in der RP"a und RP"b und diese Gabeliste oft sogar
nochmals dichotom gegabelt (Abb. 18.). Auch bei den Protomyrmeleontidae t
(Archizygoptera 1) gibt es eine Gabelung des RP" in RP"a und RP"b, die jedoch vollig anders
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gestaltet ist und zudem bei der basalsten Gattung Triassagrion t noch nicht ausgebildet ist
(Abb. 19.). Ahnliches gilt fiir die apikale Gabelung des RP" bei einigen Pseudostigmatidae
(Anomisma, Microstigma und Megaloprepus). Die sekundire Gabelung des RP" bei den
Triadophlebiomorphat, Archizygoptera t und Pseudostigmatidae ist daher sehr wahrschemlich
nicht homolog.

Deutlich distal der primiren Gabelung des RP in RP' und RP" (= basale RP-Gabelung) ist
der RP' aller Odonatoptera ebenfalls primir und dichotom gegabelt (Abb. 14.-19.) in den RP1
und RP2 (= distale RP-Gabelung). Bei allen Odonatoptera ist der RP1 stets ungegabelt, mit
Ausnahme einiger weniger "Protodonata” t (z.B. Geropteront). Da Gleiche gilt fiir den RP2,
mit Ausnahme der Triadophlebiomorpha t (einschlieBlich Triadotypus t, aber auBer
Piroutetiat; Abb. 18.) und Archizygopterat (einschlielich Triassagriont; Abb. 19.), bei denen
der RP2 dichotom in den RP2a und RP2b gegabelt ist, sehr wahrscheinlich sekundir und
konvergent. Die Erasipteridengattung Whalleyalat("Protodonata" t) weicht von allen iibrigen
Odonatoptera darin ab, daB RP' und RP", durch die enorme Aufgabelung der MA, so dicht
zusammengedringt wurden, dabB sie parallel zueinander verlaufen und alle dazwischenliegenden
Lingsadem, insbesondere RP2, IR1 und IR2 véllig reduziert sind.

Bei den Protanisopterat (Abb. 17.)ist der RP1 nach posterior ausgebuchtet was vermutlich
auf die Bedringung durch das "Pterostigma" zuriickzufiihren ist. Bei den Pseudostigmatidae
und deren vermutlichem Adelphotaxon Coryphagrion macht der RP1 an der Fliigelspitze eine
scharfe Biegung (fast 90°) nach posteror, vermutlich zur Stabilisierung des apikalen
Fhigelabschnitts dieser extrem langfliigeligen Libellen. Bei den Austropetaliidae, Aeshnidae
(Abb. 15.)und Cymatophlebiidaet sowie wenigen Gomphidae(z.B. Cacoides latro),ist derRP2
unterhalb des Pterostigmas deutlich nach anterior, also in Richtung des Pterostigmas,
ausgebuchtet. Der RP" verlauft bei den meisten Odonatoptera mehr oder weniger gestreckt,
lediglich bei den Campterophlebiidae + (" Anisozygoptera") ist er sehr stark gewellt.

Bei den hoheren "Calopterygoidea" (Chlorocyphidae, Euphaeidae, Dicteriadidae und
Calopterygidae) ist der RP' unmittelbar nach der basalen RP-Gabelung deutlich nach anterior
gewolbt und verlduft daher sehr nahe am RA (Abb. 37.-38.). Bei zahlreichen Taxa (auBer
Chlorocyphidae) ist der RP' sogar ein stiickweit an den RA angeschmolzen (Abb. 38.). Durch
die erwidhnte Biegung und die Anniherung an den RA wird der basale Abschnitt des RP'
sekundir konvex und scheint direkt in die konvexe Interkalarader IR2 iiberzugehen, sodaf der
distale Abschnitt des konkaven RP' scheinbar dem konvexen IR2 mit sekundérer Junktion
entspringt. Bei emigen Chlorocyphidae und allen Polythoridae (Abb. 36.) ist der RP' dagegen
nicht nach anterior gewélbt, was moglicherweise auf emer sekundiren Merkmalsreversion
beruht, da diese Taxa offensichtlich imnerhalb des Monophylums der ibrigen hoheren
"Calopterygoidea” einzuordnen sind.

Beiden Archizygoptera tkommt es zu einer einzigartigen, autapomorphen Veridnderung des
RP-Verlaufes (Abb. 19.). Der RP2 entspringt nicht dem RP' (auBer bei Triassagriont), sondern
der Interkalarader IR2, mit der er basal verschmolzen ist und deren Ursprung vom RP' auf den
RP" verschoben ist (schon bei Triassagriont). AuBerdemist auch noch die Interkalarader IR1
mit dem RP2-IR2-Stamm verschmolzen. Nur bei den Zygophlebiidae t
(Triadophlebiomorpha t) gibt es konvergent eine dhnliche Spezalisierung (siche PRITYKINA,
1981: Fig. 17.-19.): Auch bei diesem Taxon sind IR1, RP2 und IR2 basal verschmolzen. Die
resultierende konvexe Ader entspringt jedoch dem RP' und gabelt sich dann dichotom in IR1
und TR2, wihrend der RP2 dem IR 1 mit sekundirer Junktion entspringt. Der friihere Ursprung
des RP2ist noch rudimentar als Schriagader zwischen dem RP' und der komplexen Konvexader
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erhalten. Bei einer ganzen Reihe von "Protozygoptera" t (z.B. Permolestes 1, Solikamptilon 1,
Terskeja 1, Voltzialestes ) gibt es zumindest eine Tendenz zur eier derartigen Verlegung der
Urspriinge der IR1 auf den RP2, des RP2 auf den IR2 und des IR2 auf den 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 %;
auBer Whalleyala t+ und Meganeuropsis t); Protanisoptera t (ca. 60 %);
Triadophlebiomorpha t (30-35 %; auBer Mitophlebia t); "Protozygoptera" + (32-46 %);
Archizygoptera t+ (30-36 %); Hemiphlebiidae (ca. 40 %); basale Lestinoidea
(Chorismagrionidae, Perilestidae, Synlestidae; 30-34 %), hohere Lestinoidea (Megalestidae
& Lestidae; 20-26 %), "Calopterygoidea” (10-22 %, meist deutlich unter 20 %),
Coenagrionoidea (28-35 %; mit Ausnahme der Coryphagrionidae & Pseudostigmatidae mit
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 m Form einer Basalverschiebung der Mittelgabel (em-
schlieflich des IR2-Ursprunges) bei den Lestinoidea und "Calopterygoidea" (Zygoptera)
emerseitsund den "Anisozygoptera" & Anisoptera andererseits, wie sie von FRASER (1954,
1957)nachdricklich postuliert wurde, ist folglich nicht existent (zur Ursache dieses Irrtums
siche Kapitel 3.4.). Eme Basalverschiebung liegt nur bei den hoheren Lestinoidea und
insbesondere den "Calopterygoidea” vor, wihrend die Merkmalsauspragung der
"Anisozygoptera” & Anisoptera sowie aller iibrigen Zygoptera dem Grundplan der
*Qdonata entspricht.

b) Lage der distalen RP-Gabelung (in RP1 und RP2): Bei den "Protodonata” + (60-80 %),
Protanisoptera t (75-80 %), Triadophlebiomorpha t (55-65 %), "Protozygoptera” t (65-75
%; auBer den Gattungen Batkeniatund Triassolestodes+, diejedoch menes Erachtensniher
mit den Archizygoptera + verwandt sind) und Archizygoptera t (45-50 %). Bei den
"Anisozygoptera" (einschlieflich Epiophlebiidae) und Anisoptera (45-55 %; meist ca. 55
% im VAl. und 45 % im Hfl.). Bei den Hemiphlebioidea (ca. 58 %), Lestinoidea (50-65 %;
aufer Lestidae mit 40 %), "Calopterygoidea" (40-45 %; auBer Libellago mit 58 % und
Thaumatoneura mit 50 %) und Coenagrionoidea (45-55 %; auBer Platycnemididae und
zahlreiche Coenagrionidae mit ca. 60 %)

Bei zahlreichen "Protodonata” t und "Protozygoptera” t sowie den "Anisozygoptera” (ein-
schlieflich Epiophlebia) und den Hemiphlebiidae gabelt sich der RP gleichmifig, mit primarer
Junktion, in den RP' und den RP". Bei den Protanisoptera t+ (Abb. 17.),
Triadophlebiomorpha t (Abb. 18.), einigen "Protozygoptera” + und allen Archizygoptera t
(Abb. 19.),den "Anisozygoptera" (vergl. NEL etal., 1993) sowie den rezenten Zygoptera (auBer
den Hemiphlebiidae und einigen "Calopterygoidea") verlduft der RP' in einer Linie mit dem RP-
Stamm, wiahrend der RP" am Ursprung gebogen ist und dem RP mit emer sekundiren Junktion
entspringt (Abb. 28.,32.,36.,41.und 49.). Bei den bereits erwahnten héheren "Calopterygoidea”
(Chlorocyphidae, Euphaeidae, Dicteriadidae und Calopterygidae) und Meganeuropsis
americana t ("Protodonata" 1) verlauft dagegen der RP" mehr oder weniger in einer Linie mit
dem RP-Stamm, wihrend der RP' am Ursprung gebogen ist und dem RP mit einer sekudiren
Junktion entspringt (Abb. 37.und 38.). Bei den Anisoptera ist der RP' zwar ebenfalls am
Ursprung zamindest etwas gewolbt (Abb. 14.-16., 23., 45.-46. und 78.), die Junktion ist aber
auf der Ventralseite vom intermedidren oder primiren Typ (auBer bei emigen Libellulidae, z.B.
Perithemis); bei emigen Taxa gilt dies sogar fiir beide Fligelseiten (z.B. Tachopteryx,
Cordulegaster und Didymops). Die Junktion von RP' und RP" ist also bei den Anisoptera
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keineswegs stets sekundar, wie dies von NEL etal. (1993: 58 und 271) als Synapomorphie der
Liassogomphidae t & Anisoptera postuliert wurde (Abb. 45.-46.)

Bei fast allen Odonatoptera (auBer Zygophlebiidae t, Protomyrmeleontidae *,
Sieblosiidae t und Euarchistigmatidae t) verliuft der RP1 in einer Linie mit dem RP', wihrend
der RP2 am Ursprung gebogen ist und dem RP' zumindest auf der Dorsalseite mit einer
sekundiren Junktion entspringt (Abb. 14.-19. und 51.-59.). Der RP" ist zudem i.d.R. auch
deutlich diinner als der RP1. Bei den Anisoptera ist allerdings die RP2-Junktion auf der
Ventralseite des Fliigels stets vom intermediiren oder primiren Typ; bei einigen Taxa gilt dies
sogar fiir beide Fligelseiten (z.B. Tachopteryx, Cordulegaster und Didymops). Bei den
Sieblosiidae t und Euarchistigmatidae + gabelt sich der RP' gleichmiBig in den RP1 und RP2.

3.) Dormen und Macrotrichen des RA und RP:

Die Macrodiplacidae und Libellulidae besitzen haufig Stacheln (emzeln oder als Biischel)
an der ventralen Basis des doppelten Radialstammes. Diese Stacheln konnten bei folgenden
Taxa nachgewiesen werden: Macrodiplax balteata (1-2), Micrathyria spec. (1-2), Perithemis
lais (0-1), Zenithoptera fasciata(0-2), Orthetrum cancellatum);, Sympetrum fonscolombii (nur
1 mm Vorderfliigel). Bei den Libelluliden Diastatops spec., Orthetrum brunneumund Libellula
(Platetrum) depressa waren dagegen keine Dornen zu erkennen. Bei allen ibrigen
Anisopterenfamilien (einschlieBlich "Corduliidae") und allen Zygoptera fehlen diese Domen
ebenfalls. Es koénnte sich daher bei diesen Stacheln um eine "underlying synapomorphy"” (sensu
SAETHER, 1979, 1983) der Macrodiplacidae und Libellulidae handeln, die auf einer nur ihnen
gemeinsamen genetischen Praedisposition beruht. Bei Aeshna affinis (Aeshnidae) sitzen zwar
auch zweilange Domen auf der Ventralseite desbasalen RA&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 (einschlieBlich Hezaerina),
Amphipterygidae (Rimanella), Thaumatoneuridae, manchen "Megapodagrionidae" (Hypolestes,
Oxystigma, Megapodagrion), Platystictidae, Protoneuridae, Platycnemididae und
Coenagrionidae ist die Dorsalseite des RA im Bereich des doppelten Radialstammes gezihnelt;
bei den Lestinoidea, Dicteriadidae (Heliocharis) und manchen "Megapodagrionidae”
(Philogenia; groBe Domenzihne !) sowie den meisten Anisoptera trigt der basale RA kurze
Dorsaldornen (Abb. 25., 29., 31., 34., 39.-40. und 43.), wihrend 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.B. Cordulegaster und Didymops) dorsal weitgehend glatt ist.

Die Dorsalseite des RA distal des Arculus ist bei den Chlorocyphidae, Polythoridae
(Abb. 51.), Euphaeidae, Dicteriadidae, Calopterygidae (einschlieBlich Hetaerina; Abb. 52.),
Amphipterygidae, Thaumatoneuridae, manchen "Megapodagrionidae" (Hypolestes,
Megapodagrion), Pseudostigmatidae, Platystictidae, Protoneuridae, Platycnemididae und
Coenagrionidae gezihnelt; beiden Lestinoideaund manchen "Megapodagrionidae" (Philogenia)
sowie allen Anisoptera trigt der RA kurze Domen (Abb. 34.,39.-40.,43.,45.,47.,55.und 65.).
Bei Amphipteryx sind zusitzlich zur Zahnelmg im medianen Abschnitt des RA veremzelte
groBere Domenzahne vorhanden. Die Ventralseite des RA ist im Bereich des doppelten
Radialstammes bei allen rezenten Odonata freivon Domen. Die Ventralseite des RA distal des
Arculus ist basal des Nodus stets glatt und auch distal des Nodus bei den meisten rezenten
Odonata frei von Dormen. Lediglich bei den Synlestidae (Chiorolestes, Phylolestes) und
manchen Coenagrionidae (Pyrrhosoma) sowie den meisten Libelluloidea (auBer Macrodiplax)
sind imapikalen Bereich (poststigmaler RA) lingliche Domen vorhanden; bei enigen Libelluloidea
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(z.B. Perihemis lais) allerdings schon ab dem Arculus. Bei den Polythoridae (Euthore),
Amphipteryx (Amphipterygidae), Thaumatoneura (Thaumatoneuridae)ist die Ventralseite des
RA apikal gezihnelt.

Bei den meisten Zygoptera sind alle Bereiche des RP dorsal weitgehend glatt (Abb. 65.).
Einige lingere Dormen sind nur auf dem distalen RP1 von Chlorolestes fasciata (Synlestidae),
dem RP" und distalen RP2 von Heliocharis amazona (Dicteriadidae) und dem basalen RP2 von
Philogenia cassandra ("Megapodagrionidae") vorhanden. Laut D'ANDREA & CARFI (1988:
323) soll der gesamte RP1 bei Devadatta podolestoides (Amphipterygidae) lange Dorsaldomen
tragen, was ich bei der vermutlichen Schwestergattung Amphipteryx nicht feststellen konnte.
Bei den Euthore plagiata (Polythoridae) sind die distalen Abschnitte aller RP-Aste dorsal sehr
fein gezihnelt. Bei den Anisoptera sind dagegen stets lingere Domen, zumindest aufbestimm-
ten Abschnitten des RP vorhanden (Abb. 61.): Petaluridae (Tachopteryx thoreyi: distaler RP"
und RP2), Aeshnidae (Aeshna cyanea: RP1 und RP2, relativ kurze Domen), Gomphidae
(Phyllogomphoides undulatus: RP2), Cordulegastridae (Cordulegaster diadema: distaler RP",
RP1 und RP2), Macromiidae (Didymops floridiensis: distaler RP", RP1und RP2), "Corduliidae”
(Oxygastra curtisii: RP1, RP2 und distaler RP"), Macrodiplacidae (Macrodiplax balteata: RP1
und RP2), Libellulidae (Orthetrum brunneum: RP1 und RP2 sowie ein vereinzelter Dorn auf
RP'; Perithemis lais: basaler RP1 und RP2 sowie distaler RP").

Die Ventralseite des RP, RP', RP", RP1 und RP2 ist bei den meisten Zygoptera (auBer
Lestinoidea) gezihnelt (Abb. 65.). Bei Heliocharis (Dicteriadidae) und Rimanella
(Amphipterygidae) ist allerdings der RP und RP' ungezihnelt. 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 Domen auf der
Ventralseite des gesamten RP, wihrend der RP der Perilestidae ventral glatt ist, abgesehen von
einer winzigen Zihnelung des basalen RP2. Bei den Anisoptera trigt die Ventralseite des RP
stetskurze Dornen (Abb. 26. und 43.-44.): Petaluridae (Tachopteryx thoreyi: RP, RP', RP", RP1
und RP2), Aeshnidae (4eshna cyanea: RP, RP" und RP2), Gomphidae (Phyllogomphoides
undulatus: basaler RP2), Cordulegastridae (Cordulegaster diadema: basaler RP, distaler RP"
und RP1 sowie gesamter RP2), Macromiidae (Didymops floridiensis: distaler RP", RP1 und
RP2), "Corduliidae" (Oxygastra curtisii: RP, RP', RP", RP1 und RP2), Macrodiplacidae
(Macrodipleoe balteata: RP, RP', RP", RP1 und RP2), Libellulidae (Orthetrum brunneum: RP,
RP', RP", RP1 und RP2; Perithemis lais: RP", RP2 und RP1 sowie undeutlich auf dem RP").

Bei den Polythoridae, Euphaeidae, Calopterygidae (Hetaerina, Calopteryx),
Amphipterygidae (Amphipteryx), Thaumatoneuridae, "Megapodagrionidae" (Hypolestes,
Philogenia, Oxystigma) simd auf der Dorsalseite des doppelten Radialstammes kurze Macrotrichen
vorhanden; bei den Polythoridae, Calopterygidae (Hetaerina, Calopteryx), Thaumatoneuridae
und manchen "Megapodagrionidae"” (Philogenia) auch am RA zwischen Arculus und Nodus.
Allen Anisoptera fehlen derartige dorsale Macrotrichen auf dem RA grundsitzlich. Bei den
Euphaeidae, Dicteriadidae (nur 1 !), Calopterygidae (Calopteryx; relativ kurz) sowie den
meisten Aeshnidae und Libelluloidea tragt der doppelte Radialstamm auf der Ventralseite
relativ lange Macrotrichen, wihrend der RA distal des Arculus nur sehr selten ventrale
Macrotrichen besitzt, z.B. bei den Euphaeidae und den erwihnten Anisoptera. Bei den
Lestinoidea und den meisten Coenagrionoidea (auBer Hypolestes und den Argiolestinae, aber
emschlieBlich Megapodagrion) ist der RA vollig frei von Macrotrichen.

Relativ lange, dorsale Macrotrichen sind auf dem RP folgender Taxa vorhanden (Abb. 35.,
40. und 45.): Polythoridae (Euthore: RP' und RP", nur im Hinterfligel und nur basal),
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Euphaeidae (Euphaea: RP" und RP2), Dicteriadidae (Heliocharis: RP, RP', RP", veremzelt),
Petaluridae (Tachopteryx: RP und RP'), Aeshnidae (4deshna: RP, RP', RP", RP1 und RP2),
Macromiidae (Didymops: RP und RP'), "Corduliidae" (Oxygastra: RP, RP', RP"),
Macrodiplacidae (Macrodiplax: RPund RP"), Libellulidae (Orthetrum brunneum: RPund RP",
nur im Hinterfligel; Perihemis lais: RP, RP', RP", RP1 und RP2). Den Gomphidae und
Cordulegastridae fehlen dorsale Macrotrichen am RP. Kurze, ventrale Macrotrichen sind auf
dem RP folgender Taxa vorhanden: Chlorocyphidae (4ristocypha: RP, RP', RP", RP1 und
RP2), Polythoridae (Euthore: RP, RP', RP", RP1 und RP2, nur im Hinterfliigel), Dicteriadidae
(Heliocharis: RP, RP', RP"), Calopterygidae (Hetaerina: RP, RP', RP", RP1 und RP2; dito bei
Calopteryx, aber nur sehr vereinzelt), Amphipterygidae (Rimanella: RP', RP", RP1 und RP2;
Amphipteryx ohne Macrotrichen), Thaumatoneuridae (7haumatoneura: RP' und RP1). Allen
Anisoptera fehlen ventrale Macrotrichen am 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 (auier "Eugeropteridae" t) ist der Stamm der Media mit dem Stamm
des Cubitus zu einem konkaven Mediocubitalstamm verschmolzen, der in einer Lmie mit der
MP verliuft (Abb. 14.-19., 29.-30, 32.-41., 48.-49., 64. und 70.-78.). Bei den
"Eugeropteridae” + ist der konvexe Mediastamm noch véllig vom Cubitalstamm getrennt
(Abb. 68.-69.), wahrend bei den iibrigen "Protodonata” t+ und einigen Protanisoptera t
(Ditaxineuridae t), Triadophlebiomorpha t (Zygophlebiidae t, Mitophlebiidae + und
Neritophlebia t), "Protozygoptera” t (Permolestidae + und Kennedyidae t) und
Tarsophlebiopsis mayi + (" Anisozygoptera": Tarsophlebiidae 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), eie verstirkte, schrige Querader zwischen dem CuA und dem Media-Stamm
ausgebildet (Abb. 67.-69.), die offenbar eine Vorstufe der Verschmelzung darstellt
(Mediocubitalanastomose). Bei den Bojophlebiidae + (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-Stamm besafen und dieser
zwischen den konkaven Stammen des RP und Cu gelegen war, wiirde eine konvexer Media-
Stamm im Grundplan eine hohere Stabilitat im Bereich der Flugelbasis bieten und auch dem
Bauplan eines ficherartigen Fligels eher entsprechen. Die Tatsache, dafl der Media-Stamm
aller Odonatoptera, die noch einen freien Media-Stamm oder zumindest dessen Rudiment
besitzen, stets eme konvexe Korrugation hat, ist ebenfalls m ﬂberemsﬁmmung mit dieser
Hypothese.

2.) Verlauf und Gestalt der MA:

Die MA ist eine konvexe Lingsader, die bei allen Odonatoptera (auBer
"Eugeropteridae” tund "Erasipteridae” 1), unter Verlust ihrer Verbindung zum Media-Stamm,
vom RP eingefangen ist (Abb. 66.-71.) und dem Arculusid.R. zumindest auf der Dorsalseite
mit einer priméren Junktion entspringt (Abb. 28., 32., 34.-36., 43.-44. und 48.-49.). Bei den
"Eugeropteridae” +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
(Bojophlebia ), nur durch eine verstirkte, schrige Querader mit dem RP verbunden, wihrend
sie bei den "Erasipteridae" t bereits punktuell mit dem RP verschmolzen ist
(Radiomedialanastomose).

Sie verliuft beiallen Odonatoptera, emschlieBlich 7riadotypus tund Piroutetiat,jedoch mit
Ausnahme aller "Protodonata” 1, stets ohne Gabelungen zum Fhigelhinterrand wenn man davon
absieht, daB die distale Diskoidalader meist den Charakter eines MA-Gabelastes (MAb) besitzt
(siehe Kapitel 4.1.6.). Auf der Ventralseite des Fliigels von Archilestes grandis (Lestidae),
Euphaea guerini (Euphaeidae) und Aeshna cyanea (Aeshnidae) scheint die basale MA
kontmuierlich in die distale Diskoidalader iiberzugehen, wahrend die distale MA bei der
Scheingabelung mit einer sekundiren Junktion inseriert. Alle "Protodonata" t
("Eugeropteridae” t, "Erasipteridae” 1, Paralogidae + und "Meganeuridae" t) besitzen eine
zumindest emfach dichotom gegabelte MA. Beiden Paralogidae tist die MA sogar umfangreich
pektinat gegabelt. Ansonsten ist die MA nur bei emigen Pseudostigmatidae (Anomisma,
Microstigma und Megaloprepus) gegabelt, was jedoch zweifellos ein sekundires Phinomen
ist, da den tbrigen Pseudostigmatidae, ebenso wie allen iibrigen *Odonata eine derartige
Gabelung stets fehit. Bei dem, lediglich auf zweidimensionalen Abbildungen, scheinbar
vorhandenen MA-Gabelast der Protanisoptera +(Abb. 17.)und mancher Anisoptera ( Lindeniini,
z.B. Phyllogomphoides undulatus und Cordulegastridae, z.B. Cordulegaster diadema) han-
delt es sich um eme konkave Interkalarader (IMA - bzw. Mspl -). Da die MA bei den
Palaeodictyoptera 1, Ephemeroptera (emschlieBlich Bojophlebia t) und basalen Neoptera
(z.B. Plecoptera und Mantodea) ebenfalls gegabelt ist, ist der ungegabelte Zustand mnerhalb
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.) deutlich nach anterior (costal) gewolbt, sodal die Diskoidalzellebzw. Hypertrigonalzelle
i Richtung des Costalrandes konvex ausgebuchtet ist.

Die relative Lage der Verschmelzung der MA mit dem Fligelhinterrand, also die relative
Linge der MA, hat folgende Werte: "Protodonata” t (72-98 %, meist ca. 85 %);
Protanisoptera t (84-89 %); Triadophlebiomorpha t (68-74 %, auBer den Schwestergattungen
Cladophlebia + und Paurophlebia + mit 81-82 %); "Protozygoptera"” t (80-90 %; auBer den
Gattungen Batkeniatund Triassolestodestmit 65 bzw. 75 %, diejedoch memesErachtensniher
mit den Archizygoptera t verwandt sind); Archizygoptera t (55-65 %); Hemiphlebioidea (ca.
78 %); Lestinoidea (ca. 78 %; auBer Synlestidae mit 72 % und Lestidae mit 62 %);
"Calopterygoidea" (60-70 %); Coenagrionoidea (72-83 %; auBer Platystictidae,
Coryphagrionidae und Pseudostigmatidae mit 90-95 %); Epiophlebiidae (ca. 75 %)und fossile
"Anisozygoptera" (70-80 %, im Hinterfliigel oft nur 65 %); Anisoptera (im Vorderfligel 70-
75 % und im Hinterfliigel 65-70 %; auBer Petaluridae, Aeshnidae, Macrodiplacidae und
Libellulidae im Vorderfliigel ca. 65 % und im Himterfliigel ca. 60 %). Auffillig ist die
Verlingerung der MA bei den Platystictidae, Coryphagrionidae und Pseudostigmatidae.

Bei nahezu allen Zygoptera ist die Dorsalseite der MA dorsal gezihnelt, wahrend sie bei
Philogenia ("Megapodagrionidae") und allen Anisoptera kurze Dorsaldomen trigt. Bei den
Perilestidae, Chlorocyphidae, Polythoridae, Euphaeidae, Dicteriadidae und Pseudostigmatidae
ist die dorsale Zahnelung allerdings nur sehr fein bis extrem winzig. Lange ventrale Domen sind
zumindest im distalen Abschnitt der MA bei den meisten Zygoptera und allen Anisoptera
ausgebildet. Bei Perithemis (Libellulidae)und Rimanella (Amphipterygidae)ist auch der basale
Abschnitt der MA ventral bedomt. Bei Thaumatoneura (Thaumatoneuridae), Oxystigma
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("Megapodagrionidae"), Mecistogaster (Psendostigmatidae), Palaemnema (Platystictidae)
und Phyllogomphoides (Gomphidae) sind nur extrem distal einige wenige lingere Domen
vorhanden, ansonsten ist die Ventralseite der MA weitgehend glatt. Euphaea (Euphaeidae)und
Euthore (Polythoridae) besitzen nur im Hinterfliigel lingere Ventraldomen, wihrend die MA
im Vorderfligel ventral glatt ist (Euphaea) oder nur distal fein gezihnelt ist (Euthore). Bei den
Calopterygidae sind die Ventraldomen zwar in beiden Fliigelpaaren vorhanden, jedoch im
Hinterfhiigel merklich zahlreicher (vergl. D'ANDREA & CARFI, 1988). Bei Perilestes(Perilestidae)
ist die MA ventral glatt, bei Amphipteryx (Amphipterygidae) nur winzig gezihnelt aber freivon
Dornen.

Lange ventrale Macrotrichen besitzen die Chlorocyphidae, Polythoridae (bei Euthore nur
im Hinterfhigel, bei Corain beiden Fliigelpaaren), Euphaeidae (Abb. 37.), Dicteriadidae (relativ
kurze Haare), Calopterygidae (Calopteryx: relativkurze Haare; Hetaerina: MA stetsunbehaart),
Amphipterygidae (dmphipteryx; Rimanella: relativ kurze Haare) und mehr oder weniger
zahlreich auch alle Anisoptera (Abb. 44.), mit Ausnahme der Gomphidaeund Cordulegastridae.
Kurze dorsale Macrotrichen besitzen lediglich die Thaumatoneuridae, denen dafiir die ventralen
Macrotrichen deriibrigen "Calopterygoidea"” fehlen. Beiden Lestinoidea (Perilestidae, Synlestidae
und Lestidae), Hetaerina (Calopterygidae) und allen Coenagrionoidea (einschlieBlich der
"Megapodagrionidae") sowie den Gomphidae und Cordulegastridae ist die MA vollig frei von
jeglichen Macrotrichen.

3.) Verlauf und Gestalt der MP:

Die MP ist eine konkave Lingsader, die bei allen Odonatoptera (auBer
Triadophlebiomorpha t) stets ungegabelt ist, wenn man davon absieht, daB 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.). Wihrend die MP der Ephemeroptera (einschlieBlich Bojophlebia t) deutlich gegabelt
ist (Abb. 67.), scheint emne derartige Gabelung nicht zum Grundplan der Odonatoptera zu
gehoren, sodaB die Gabelung der MP bei den Triadophlebiomorpha t (emschlieBlich
Triadotypus + und Piroutetia t; Abb. 18.) als Autapomorphie zu interpretieren ist. Bei den
basalen Anisoptera ist die Junktion der MP bei der Scheingabelung im MP und costale
Trigonalquerader i.d.R. vom primiren Typ (Abb. 34.), wihrend sie bei zahlreichen Aeshnidae
und insbesondere den Libelluloidea meist vom sekundiren Typ ist (Abb. 35. und 39.-40.). An

- der Spitze der Diskoidalzelle scheint die MP aufder Dorsalseite stetsunterbrochen, da sie durch
eme sekundirveremheitlichte Sklerotisierung der distalen Diskoidalader und der Subdiskoidalader
(=Diskoidalverstrebung) iiberquert wird (Abb. 24.c, 28., 34. und 36.-40.). Aufder Ventralseite
ist die MP an dieser Stelle durch eine membrandse Zone unterbrochen (Diskoidalnodus;
Abb. 32. und 41.-42.).

Bei den meisten Odonatoptera ist die MP zumindest geringfiigig sigmoidal gebogen
(Abb. 14.2, 17. und 68.-71.), wahrend sie bei allen Odonatoptera, die einen deutlichen Petiolus
besitzen (Triadophlebiomorpha t, "Protozygoptera"” +, Archizygoptera t und Zygoptera, mit
Ausnahme der meisten "Calopterygoidea™) mehr oder weniger gestreckt verlauft (Abb. 14.b
und 18.-19.). Emm scharfer Z-formiger Doppelknick ("kink") der MP bildet die basale Seite der
Trigonalzelle der Anisoptera (Abb. 14.a., 34.-35.,39.-40. und 78.). Bei den iibrigen *Odonata
bildet dieser Knick die posteriore Seite der Diskoidalzelle, ist aber weniger 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" (einschlieBlich Epiophlebia), wihrend
sie bei den meisten "Calopterygoidea" (auBer Philogangidae, Diphlebiidae, Amphipterygidae),
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den Coryphagrionidae und Pseudostigmatidae sowie einigen Protoneuridae (Eoprotoneura t
und Isostictinae) und der Gattungen Lestoidea ("Megapodagrionidae") kaum ausgebildet ist.

Bei den Triadophlebiomorpha t (Abb. 18.), Chorismagrionidae, Perilestidae, Synlestidae,
Lestidae (Archilestes; Abb. 14.b und 32.), Auliella + (Steleopteridae t) und Rimanrella
(Amphipterygidae) macht die MP bei der Spitze der Diskoidalzelle eine Biegung nach anterior,
die insbesondere bei den basalen Lestinoidea besonders deutlich ausgeprigt ist. Bei den
Hetaerininae (Calopterygidae) gibt es eme dhnliche Biegung der MP, die jedoch erst etwas distal
der Spitze der Diskoidalzelle einsetzt (Abb. 38.).

Bei emnigen Libellulidae (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
sekundirer Junktion zu entspringen (Abb. 39.). Auch bei 120 % VergroBerung ist weder ventral
noch dorsal eme Spur der Verschmelzung dieser beiden Adem erkenmbar; weder eme
Verdickung, noch eine Sutur oder abweichende Oberflichenstruktur.

Dierelative Lage der Verschmelzung der MP mit dem Fliigelhinterrand, also relative Lange
der MP, hat folgende Werte: "Protodonata" t+ (58-74 %); Protanisoptera t+ (54-55 %);
Triadophlebiomorpha t (66-72 %, auBer den Schwestergattungen Cladophlebia + und
Paurophlebia + mit 78-80 %); "Protozygoptera” t (78-83 %); auBer den Gattungen
Batkenia tund Triassolestodes t mit 39 bzw. 68 %, die jedoch meines Erachtens naher mit den
Archizygoptera t verwandt sind); Archizygoptera t (53-60 %); Hemiphlebioidea (ca. 76 %);
Lestinoidea (ca. 70-80 %; auBer Lestidae mit ca. 60 %); "Calopterygoidea” (46-70 %, meist
55-65 %); Coenagrionoidea (60-78 %; auller Lestoideinae, Isostictinae und Protoneuridae mit
30-37 %, den Platystictidae mit 54 % sowie den Coryphagrionidae und Pseudostigmatidae mit
85-90 %); Epiophlebiidae (ca. 65 % im Vorderfligel und 57 % im Himterfliigel) und fossile
" Anisozygoptera" (sehrunterschiedlich; 49-72 % im Hinterfliigel); Anisoptera (im Vorderfligel
ca. 48-67 %, meist 50 %, bzw. im Hinterfliigel ca. 35-60 %, meist ca. 45 %; am ldngsten bei
den Liassogomphidae t und Austropetaliidae; am kiirzesten bei den Petaluridae, Anactini und
Libelluloidea). Auffillig ist die extreme Verkiirzung der MP bei Batkenia t
("Protozygoptera"t), Disparocypha (Chlorocyphidae) Lestoidea ("Megapodagrionidae"), den
Protoneuridae (einschlieBlich Eoprotoneura t und den Isostictinae) und einigen Platystictidae
(auBer Palaemnema) sowie die deutliche Verlingerung 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 Dicteriadidae tragen
aufder distalen Hilfte der MP lingere Domen. Beiden Polythoridae (Euthore)ist die MP dorsal
zwar unbedormt, in ihrem distalen Abschnitt jedoch winzig gezihnelt. Bei allen Anisoptera sind
auf der Ventralseite der MP zumindest kurze Domen vorhanden, die im basalen oder distalen
Abschnitt der MP aber auch relativ lang sein kénnen. Durchweg lang sind die Ventraldornen
beispielsweise bei Phyllogomphoides undulatus (Gomphidae) und Didymops floridiensis
(Macromiidae). Bei den Zygoptera kommen lingere Ventraldornen niemals vor. Meist ist die
MP ventral nur mehr oder weniger deutlich gezihnelt (Polythoridae, Euphaeidae, Calopterygidae,
Amphipterygidae, Thaumatoneuridae, "Megapodagrionidae", Pseudostigmatidae, Platystictidae,
Protoneuridae, Platycnemididae und Coenagrionidae). Kurze Ventraldomnen trigt dagegen die
MP der Synlestidae, Lestidae, Chlorocyphidae (A4ristocypha)und emigen "Megapodagrionidae”
(Hypolestes, Philogenia). Bei den Heliocharis (Dicteriadidae) ist die MP im Vorderfligel nur
gezihnelt, wihrend sie im Hinterfliigel kurze Dommnen trigt. Bei Hetaerina (Calopterygidae) ist
sie dagegen im Vorderfliigel fast glatt und im Hinterfliigel gezihnelt. Die MP der Perilestidae
ist beidseitig glatt.
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Kurze ventrale Macrotrichen sind auf dem Mediocubitalstamm (Mé&Cu -) und der basalen MP
(= MP&CuA) der Lestidae (sparlich), Chlorocyphidae, Polythoridae (bei Euthore speziell im
Hinterfliigel), Euphaeidae, Dicteriadidae (Abb. 64.), Calopterygidae (emschlieBlich Hetaerina),
Amphipterygidae, Thaumatoneuridae, "Megapodagrionidae" (Hypolestes, Philogenia,
Oxystigma), Pseudostigmatidae sowie der Petaluridae, Cordulegastridae (Cordulegaster
diadema: zahlreiche kurze Haare !) und emiger Libelluloidea (veremzelt bei Oxygastra)
vorhanden; bei den Chlorocyphidae, Polythoridae (bei Euthore nur im Hinterfliigel),
Calopterygidae, Amphipterygidae (Rimarnella), Thaumatoneuridae sowie den Petaluridae,
Cordulegastridae und einigen Libelluloidea (vereinzelt bei Macrodiplax) auch auf der distalen
MP. Relativ lange dorsale Macrotrichen sind auf dem Mediocubitalstamm (M&CU -) und der
basalen MP (= MP&CuA) der Polythoridae, Euphaeidae (Abb. 37.) und Dicteriadidae (sehr
lang; Abb. 64) sowie der meisten Anisoptera (auBer 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 vollig frei von Macrotrichen.

4.) Medialanastomose der Aeshnidae:

Bei den hoheren Aeshnidae (Aeshnini & Anactini) gibt es im distalen Drittel der MA eine
emzigartige Struktur n beiden Fhigelpaaren, die vermutlich, wie auch das stark gebogene Mspl,
der Festigung des Medianfeldes gegen passive Biegungen dient: Durch Ausbildung emer
konvexen Sekundirader schent die MA mit dem RP" zu verschmelzen (Medialanastomose;
Abb. 63.), da diese Sekundarader genauso gestaltet ist wie die MA und dieser mit einer primaren
Junktion entspringt. Die eigentliche MA wird kurznach dieser scheinbaren Aufgabelung fiir die
Linge von 1-2 Zellen konkav und bildet dadurch eine Mulde im Fligel (Aeshniden-Mulde), um
dann wieder deutlich konvex zu werden und am Fliigelhinterrand, zusammen mit den kokaven
Adem RP" und Mspl, die steilste Fligelfalte iiberhaupt zu bilden (Abb. 63.). Es handelt sich
hierbei, neben dem RP' der hoheren "Calopterygoidea” (siche Kapitel 4.1.9.), um den einzigen
Fall mnerhalb der Odonata, daB eine Langsader ihre eigentliche Korrugation partiell andert.

4.1.11. Cubitus

1.) Cubitalstamm:

Bei allen Odonatoptera (auBer "Eugeropteridae” t) ist der Stamm des Cubitus mit dem
Stamm der Media zu einem konkaven Mediocubitalstamm verschmolzen, der in einer Linie mit
der MP verliuft (Abb. 14.-19., 29.-30, 32.-41., 48.-49., 64. und 70.-78.). Bei den
"Eugeropteridae" tist der Cubitalstamm noch vollig vom Mediastamm getrennt (Abb. 68.-69.),
wihrend bei den ibrigen "Protodonata” t und einigen Protanisoptera t+ (Ditaxineuridae 1),
Triadophlebiomorpha t+ (Zygophlebiidae t, Mitophlebiidae t, Neritophlebia 1),
"Protozygoptera” t+ (Permolestidae + und Kennedyidae t) und Tarsophlebiopsis mayi t
("Anisozygoptera": Tarsophlebiidae t) nur noch ein basales, konkaves Rudiment des
Cubitalstammes erhalten ist (Abb. 17., 70.-73., 75. und 78.). Beiden "Eugeropteridae" tist, wie
auch bei Bojophlebia t (basaler Stammgruppenvertreter der Ephemeroptera), eine verstérkte,
schrige 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 der Mediocubitalstamm mit
der AA verschmolzen (Mitophlebiidae t+ und Triadophlebiidae t) oder sogar mit dem
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Fhigelhinterrand verschmolzen (einige Triadophlebiidae . Triadophlebia +, Cladophlebia 1,
Paurophlebia ).

Beiden "Eugeropteridae” tentspringen CuPund CuA emer Gabelung des Cubitus(Abb. 68.-
69.). Durch die Verschmelzung des Cubitalstammes, einschlieBlich der Gabelung in CuP und
CuA, mit dem Stamm der Media, entspringen der CuA und CuP bei den meisten iibrigen
"Protodonata” t ("Erasipteridae" +, Paralogidae t und "Meganeuridae" +; Abb. 70.-71.) und den
Protanisoptera t (Abb. 17.) getrennt dem Mediocubitalstamm. Bei den stirker abgeleiteten
permischen "Protodonata"” t (z.B. Megatypus t+ und Meganeuropsis t; Abb. 71.) und den
Triadophlebiomorpha t (Abb. 18. und 72.-74.) entspringt der CuA dagegen dem CuP. Da CuA
und CuP schon bei den urspriinglicheren "Protodonata” + (auBer Eugeropterum t) und den
Protanisoptera t (auBer Ditaxineura 1) distal jhrer getrennnten Urspriinge, ein kurzes Stiick
verschmolzen waren, muBte dazulediglich der gesonderte Ursprung des CuA reduziert werden.
Bei den "Protozygoptera" + (Abb. 75.-76.), Archizygoptera t+ (Abb. 19.) und allen *Odonata
(Abb. 14.,22.,24.¢, 34., 36.-38., 41.-42., 48.-49. und 77.-78.) wurde der CuA, unter Verlust
seimer 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 Lingsadem vor. Zur Morphologie des Mediocubitalstammes
siehe Kapitel 4.1.10. Punkt 3.

2.) Verlauf und Gestalt des CuA:

Der CuA ist eine Langsader mit konvexer Korrugation. Wie bereits erwihnt, ist der CuA
beiallen *Odonata sowie den "Protozygoptera" tund Archizygopteratvon der MP eingefangen.
Bei den *Odonata ist der basale Abschnitt umgebogen (Subdiskoidalader = sdv), genstindig
zur distalen Diskoidalader und mit dieser dorsal einheitlich sklerotisiert (Diskoidalverstrebung;
sieche Kapitel 4.1.6.). Der CuA entspringt daher bei allen rezenten Odonata auf der Dorsalseite
der Diskoidalverstrebung mit einer primiren Junktion, wahrend er auf der Ventralseite, wegen
des membrandsen Diskoidalnodus und der durchgegenden MP, stets sekundir mseriert. Zur
Non-Homologie der scheinbaren Subdiskoidalader bei Permagrion t ("Protozygoptera" t) und
Zygophlebia t (Triadophlebiomorpha t) sieche Kapitel 5.2.2. Punkt 12.

Bei Bojophlebia + (Ephemeroptera”; Abb. 67.), den "Eugeropteridae” t ("Protodonata” t,
Abb. 68.-69.) und Triadotypus t (Triadophlebiomorpha) ist der CuA dichotom gegabelt. Bei
einigen "Protodonata" t, den meisten "Anisozygoptera" (auBer Tarsophlebiidae t,
Euthemistidae tund Epiophlebia)und allen Anisoptera ist der CuA mehrfach pektinat gegabelt
(Abb. 14.-15. und 78.). Bei letzteren fillt dabei insbesondere die basalste Gabelung auf, deren
Zweig (CuA") zumindest ein kurzes Stiick m Richtung der Fligelbasis verliuft und im
Hinterfliigel ggf. die distale Begrenzung der Analschleife bildet (Abb. 14., 16. und 34.-35.),
wihrend der iibrige CuA (CuA'") in Richtung Fliigelapex verlduft. Bei den Libelluloidea sind die
Anzahl der Gabelungen im Hinterfliigel reduziert (Abb. 16.), sodaB nur noch die Gabelung in
CuA' und CuA"iibrig geblieben ist. Diese wurde nach distal verschoben, sodaB das sogenannte
Gaff, also der Abschnitt des CuA zwischen der Spitze der Diskoidalzelle und der ersten
Gabelung, deutlich linger ist als bei den anderen Anisoptera. Bei den Protanisopterat(Abb. 17.)
sind die CuA-Gabelungen stark obliteriert, sodal der CuA weitgehend ungegabelt erscheint.
Bei den Triadophlebiomorpha t (auBer Triadotypus t, emschlieBlich Piroutetia t; Abb. 18.),
"Protozygoptera" t, Archizygopterat (Abb. 19.), einigen "Anisozygoptera"” (Tarsophlebiidae,
Euthemistidae + und Epiophlebia) und den meisten Zygoptera (auBer Polythoridae und
Calopterygidae) ist der CuA dagegen ungegabelt (Abb. 14.b). Es ist dabei sehr auffillig, daB
die Gabelung des CuA fast auschlieflich bei Libellen mit gestieltem Fliigel reduziert wurde. Bei
emigen Polythoridae (Euthore, Chalcopteryx, Polythore und Cora) ist der CuA sekundir
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triadisch gegabelt (bei Josocora dichotom, laut FRASER, 1957), d.h. zwischen die dichotomen
Gabeliste des CuA ist median eine konkave Interkalarader eingeschaltet, wodurch die
Gabelung quasi das Aussehen eine Mistforke erhilt. Das Gleiche ist bei einem abberanten
Exemplar von Heliocharis amazona (Dicteriadidae) der Fall, dasunter dem Namen Cyanocharis
valgabeschrieben wurde (Synonymienach DUNKLE, 1991). Bei den Gattungen Thaumatoneura
(Thaumatoneuridae), Podopteryx ("Megapodagrionidae") und einigen Pseudostigmatidae
(Anomisma, Microstigma und Megaloprepus) ist der CuA mehrfach pektinat gegabelt (nicht
bei Euarchistigmat), wobei die einzelnen Gabelung ebenfalls triadischen Charakter haben. Bei
den Calopterygidae (auBer Caliphaeinae und Hetaerininae; Abb. 38.) ist der CuA dichotom
gegabelt (Abb. 42.), wobei der posteriore Ast (CuAb) vertikal zum Fhigelhinterrand verluft,
wihrend der anteriore Ast (CuAa) iw.S. parallel zum Fhigelhinterrand verlauft.

Die Gabelung des CuA in CuAaund CuAbbeiden Polythoridae (Abb. 36.)und Calopterygmae
(Calopterygidae; Abb. 42.) sowie in CuA'und CuA" bei den Anisoptera (Abb. 14.-16.,22.-23
34.-35., 39.-40. und 78.), erfolgt zumindest dorsal stets mit einer primiren Junktion. Auf der
Ventralseite der CuA-Gabelung in CuA'und CuA" befindet sich bei Aeshna cyanea(Aeshnidae)
eine membrandse Zone (Cubitalnodus), dhnlich der ventralen, membrandsen Zone bei der
Spitze der Diskoidalzelle (Diskoidalnodus), am Arculus (Arculamodus) und am eigentlichen
Nodus.

Der Hauptast des CuA verlauft bei den "Protodonata” + (Abb. 68.-71.), Protanisoptera
(Abb. 17.), "Anisozygoptera" (einschlieBlich Epiophlebia, auBer Oreopteridae t; Abb. 78.) und
Anisoptera (Abb. 14.-16. und 78.) sowie den meisten "Calopterygoidea” (einschlieflich
Sieblosiidae t) sigmoidal, wihrend er bei den Triadophlebiomorpha t (Abb. 18. und 72.-74.),
"Protozygoptera" t(Abb. 75.-76.), Archizygopterat (Triassagriont; Abb. 19.) Hemiphlebiidae,
allen Lestmoidea (Abb. 14.b), einigen "Calopterygoidea” (Chlorocyphidae, Steleopteridae tund
Dicteriadidae sowie Miocora, Caliphaea, Rimanella, Pseudolestes und Euarchistigma t) und
fast allen Coenagrionoidea (auBer einiger "Megapodagrionidae": z.B. Rhipidolestes, Podopteryx,
Paraphlebia) weitgehend gestreckt verlduft. Ein gestreckter Verlauf des CuA ist also offen-
sichtlich korreliert mit emer gestielten, schmalen Fligelgestalt. Bei den Euphaeidae und
Calopterygidae macht der CuA jenseits der Subdiskoidalader eine deutliche Biegung nach
posterior (anal), in Richtung des Fliigelhinterrandes (Abb. 37.-38.).

Deutlich verkiirzt ist der CuA bei den Kennedyidae t ("Protozygoptera” +; Abb. 75.) und
Rhipidolestes ("Megapodagrionidae"), wihrend er bei einigen "Protozygoptera" t
(Triassolestodes 1, Batkenia 1, Voltzialestes t) und den Archizygoptera t (auler Triassagriont,
Abb. 19.) sowie Disparocypha (Chlorocyphidae), Lestoidea ("Megapodagrionidae"), den
Platystictidae (Abb. 49.) und Protoneuridae (einschlieBlich Eoprotoneura + und Isostictinae)
nur noch in Form der Subdiskoidalader vorhanden ist, die als "Querader" zwischen MP und
Fligelhinterrand liegt. Bei dem scheinbaren CuA der Protozygoptere Iriassolestodes
asiaticust(PRITYKINA, 1981: 41), handelt es sich vermutlich nurum eine konvexe Interkalarader.

Bei einigen Odonata ist zwar der distale CuA nicht verkiirzt, der basale, umgebogene
Abschnitt (Subdiskoidalader) wurde aber verkiirzt (Hinterfliigel der Petaluridae, Macromiidae
und "Corduliidae", Vorderfligel der Gomphidae, beide Fligelpaare der Aeshnidae und
Cordulegastridae sowie der Lestidae, Dicteriadidae und Calopterygidae; Abb. 14.,34.,38. und
41.) bzw. vollig reduziert (Hinterfliigel der Gomphidae, Macrodiplacidae und Libellulidae;
Abb. 35. und 39.-40.). Letzteres gilt auch fiir beide Fliigelpaare der Perilestidae (Abb. 48.),
auBer deren urspriinglichster Spezies Nubiolestes diotima, bei denen die Verkiirzung der
Subdiskoidalader jedoch daraufberuht, daB die Spitze der Diskoidalzelle den Fliigelhinterand
beriihrt. Extrem lang ist die Subdiskoidalader dagegen bei den Polythoridae (Abb 36.).
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Der CuA ist bei der Mehrzahl der rezenten Odonata dorsal fein gezihnelt (alle Calopterygoidea
und Coenagrionoidea, auBer Philogenia) oder mit kurzen Domen besetzt (Synlestidae,
Lestidae, Philogenia und alle Anisoptera), wihrend seine Ventralseite i.d.R. zumindest distal
lange Domen triagt (Synlestidae, Lestidae, Chlorocyphidae, Polythoridae, Euphaeidae,
Dicteriadidae, Calopterygidae, Amphipterygidae, die meisten "Megapodagrionidae”,
Pseudostigmatidae, Protoneuridae, Platycnemididae und Coenagrionidae sowie alle Anisoptera).
Bei Rimanella (Amphipterygidae) und Megapodagrion ("Megapodagrionidae") ist der gesam-
te CuA, einschlieflich Subdiskoidalader, in beiden Fligelpaaren mit langen Ventraldomen
besetzt. Beieimigen Polythoridae (Euthore) sowie den Euphaeidae und Calopterygidae sind die
langen Ventraldomen entweder nur im Hinterfliigel vorhanden (z.B. Euphaea guerini) oder
dort zumindest zahlreicher als im Vorderfliigel. Bei den Perilestidae und Thaumatoneuridae,
sowie Oxystigmawilliamsoni ("Megapodagrionidae") und Palaemnema (Platystictidae)ist der
CuA zwar dorsal gezihnelt (Perilestes nur distal), jedoch ventral weitgehend glatt und
bestenfalls sehr distal mit emige kurze Ventraldomen besetzt.

Die Dorsalseite des CuA ist bei allen rezenten Odonata stets frei von Macrotrichen.
Zahlreiche Odonata tragen jedoch langere, ventrale Macrotrichen, z.B. die Chlorocyphidae,
Polythoridae (Euthore jedoch nur im Hinterfliigel), Euphaeidae, Calopteryginae, Amphipteryx
(Amphipterygidae)und zahlreiche Anisoptera, z.B. Tachopteryx thoreyi (Petaluridae), Aeshna
cyanea (Aeshnidae), Oxygastra curtisii ("Corduliidae"), Macrodiplax balteata
(Marcodiplacidae) und Orthetrum brunneum (Libellulidae). Bei den erwahnten Anisoptera
kommen die ventralen Macrotrichen allerdings am CuA meist nur vereinzelt vor; lediglich bei
Macrodiplax balteata sind sie recht zahlreich. Der CuA der Lestinoidea, Dicteriadidae,
Hetaerininae (Calopterygidae), Rimanella (Amphipterygidae), Thaumatoneuridae und aller
Coenagrionoidea sowie der Gomphidae, Cordulegastridae (selten kurze, ventrale Macrotrichen)
und einiger Libelluloidea (z.B. Didymops floridiensis und Perithemis lais) ist auch ventral frei
von Macrotrichen.

3.) Verlauf und Gestalt des CuP:

Der CuP ist bei den meisten Odonatoptera, bei denen iiberhaupt noch e freier, konkaver
CuP vorhanden ist ("Protodonata"” 1, Protanisoptera t ?, Triadophlebiomorpha t), ungegabelt
(Abb. 17., 18. und 67.-72.). Lediglich bei emigen Triadophlebiomorpha t (7riadotypus t,
Zygophlebiidae t und Triadophlebia madygenica t) findet sich eine (sekundire) Gabelung des
CuP (Abb. 18.a).

Der CuP entspringt nur bei den "Eugeropteridae” tnoch einemunabhéngigen Cubitalstamm
(Abb. 68.-69.), bei alleniibrigen Odonatopterajedoch demverschmolzenen Mediocubitalstamm
(M&Cu -). Er macht bei allen Odonatoptera (eischlieBlich "Eugeropteridae” t) einen
Z-formigen Doppelknick ("kink" sensu RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984). Bei
Eugeropterum tist dieser "kink" nur durch eine Querader mit dem CuA verbunden (Abb. 68.),
bei Geropteron t (Abb. 69.) und allen iibrigen Odonatoptera ist der CuP (bzw. CuP&AA") mit
dem CuA, distal der Urspriinge, punktuell oderiiber emen mehr oder weniger langen Abschnitt
verschmolzen (RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984). Bei den basalen Odonatoptera
("Protodonata” t+ und Protanisoptera t; Abb. 17. und Abb. 68.-71.) verlauft der "vertikale"
Abschnitt des CuP-Doppelknickes relativ schriag, wahrend er bei den hoheren Odonatoptera
weitgehend rechtwinkelig zum Mediocubitalstamm verliuft. Da die AA1 bei allen Odonatoptera
am CuP-Doppelknick mit diesem verschmilzt (Abb. 14. und 68.-78.) und sich bei den
"Protozygoptera” t (Abb. 75.-76.), Archizygoptera" t (Abb. 19.2) und *Odonata (Abb. 14.),
denen der distale konkave CuP sekundir 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 ist bei allen Odonata stets vorhan-
den. Lediglich bei einigen Triadophlebiomorpha t (Mitophlebiidae + und Triadophlebiidae 1;
Abb. 18. und 73.-74.), bei denen die AA und der Mediocubitalstamm verschmolzen sind, fehlt
logischerweise auch die CuP-Krenzung. Eine klemebasale "Querader" zwischen Fliigehinterrand
und dem verschmolzenen Aderstamm (M&Cu&AA) kann aufgrund des Aderverlaufes
unméglich der CuP-Kreuzung homolog sein, sondern muf die AA reprisentieren, die an dieser
Stelle den Fhigelhinterrand verlift um mit dem M&Cu zu verschmelzen (Abb. 73.).
Beiden "Protozygoptera”+(Abb. 75.)und den Platystictidae (Abb. 49.) liegt die CuP-Kreuzung
extrem basal.

Der CuP (CuP-Kreuzung) aller rezenten Odonata entspringt dem konkaven
Mediocubitalstamm (Mé& Cu -) stets mit sekundirer Junktion (Abb. 28.-29., 32.-41. und 49.)
und mseriert auch an der konvexen AA (bzw. AA1&CuP) fast immer mit einer sekundiren
Junktion (Ausnabme: Thaumatoneura zamindest ventral mit primirer Junktion). Die CuP-
Kreuzung besitzt (sekundir) eine neutrale Korrugation und ist folglich stets m beiden
Fhigelmembranseiten gleichermaBen ausgeprigt, wie eme gewohnliche Querader. Da sie
auBerdem, wie die basalen Queradem i.d.R. nicht oder nur sparlich bedomt ist und nur selten
Macrotrichen tragt, ist die CuP-Kreuzung morphologisch kaum von einer Cubitoanalquerader
zuunterscheiden. Die Homologie mit dem CuP ergibt sich ausschlieBlich aufgrund der Lage 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
Cubitoanalqueradern dennoch nicht eindeutig zu identifizieren (Abb. 36. und 33.). 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 plausibel gemacht werden, daB die CuP-Kreuzung stets die basalste
"Cubitoanalquerader” darstellt (Ausnahme: Aeschnidiidae 1).

Bei zahlreichen *Odonata sind Junktionsdornen auf den CuP vorhanden und zwar bei den
Chlorocyphidae (Aristocypha fenestrella: ventral bei M&Cu), Euphaeidae (Euphaea guerini:
ventral bei M&Cu und AA), Calopterygidae (Hetaerina caja: dorsal bei M&Cu und AA),
Petaluridae (Tachopteryx thoreyi: dorsal bei M&Cu), Aeshnidae (4eshna cyanea: dorsal bei
Mé&Cu), "Corduliidae" (Oxygastra curtisii: ventral bei M&Cu), Macrodiplacidae (Macrodiplax
balteata: beidseitig bei M&Cu) und Libellulidae (Orthetrum brunneum: dorsal bei M&Cu;
Perithemis lais: beidseitig beiM&Cuund AA). Abgesehen von den erwihnten Junktionsdornen
sind Domen auf der CuP-Kreuzung nur bei einigen Anisoptera zu finden, z.B. bei Tachopteryx
thoreyi (dorsal kurz, ventral lang), Aeshna cyanea (beidseitig kurze Dornen im Vorderfliigel),
Macrodiplax balteata (zahlreiche lange Ventraldomen) und Perithemis lais (zahlreiche lange
Ventraldomen). Bei Euphea guerini (Euphaeidae)ist die CuP-Kreuzung die einzige "Querader”
die eine deutliche, dorsale Zihnelung besitzt.

Macrotrichen finden sich auf der CuP-Kreuzung nur bei sehr wenigen Anisoptera (Oxygastra
curtisii: lange, dorsale Macrotrichen; Orthetrum brunneum: veremzelt eine lange, dorsale
Macrotriche), jedoch niemals bei den Zygoptera.

4.1.12. Analis
1.) Verlauf der AA:

Die AA ist die hinterste konvexe Langsader im Fliigel der Libellen. Sie gabelt sich primér
zweifach dichotom (Abb. 67.-70.): Basal gabelt 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 AA1 und AA2. Bei allen
Odonatopteraist die AA1kurznach ihrem Ursprung mit dem CuP (CuP-Kreuzung) verschmolzen
(subbasale Cubito-Anal-Anastomose = "anal brace" sensu RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984).
Der geschilderte Zustand ist jedoch nur noch bei den basalsten Odonatoptera
("Eugeropteridae” 1) und Ephemeroptera (Bojophlebiidae 1) deutlich zu erkennen. Bei allen
iibrigen Odonatoptera sind die AA2 und AA" entweder nicht mehr sicher zu identifizieren, da
zahlreiche sekundire AA-Aste ausgebildet sind (Abb. 71.), oder sie sind reduziert bzw. mit dem
Fliigelhinterrand verschmolzen. Bei den "Protodonata" t (Abb. 68.-71.), Protanisoptera t (Abb.
17.) und Triadophlebiomorpha t (Abb. 18. und 72.-74.) ist aber immerhin die AA2 noch mehr
oder weniger deutlich zu erkennen. Bei diesen Taxa (auBer "Eugeropteridae” t+ und
"Erasipteridae" t) ist der Ursprung der AA2 jenseits der CuP-Kreuzung verschoben. Dies hat
zur Folge, daB CuA, CuP und AA2 aus emem gemeinsamen, konvexen Aderstamm
(CuA&CuP&AA") entspringen. Nur bei Triadotypus t+ und Triadophlebia madygenica +
(Triadophlebiomorpha 1) ist die AA2, wie bei Bojophlebia + (Ephemeroptera), dichotom
gegabelt (Abb. 18.a und 67.); bei allen iibrigen Odonatoptera ist sie, soweit iiberhaupt noch
vorhanden, stets ungegabelt. Die scheinbare Gabelung der AA2 bei den "Eugeropteridae” 1
(Abb. 68.-69.), ist keine echte Gabelung dieser Ader, da der posteriore Ast konkav ist und somit
offensichtlich emme Interkalarader darstellt.

Das Fehlen der AA" bei all denjenigen Odonatoptera, denen auch die AP fehit
(Triadophlebiomorphat, "Protozygoptera” t, Archizygopterat, *Odonata), ist am plausibelsten
damit zu erkliren, daB sie wie auch die AP mit dem Fliigelhinterrand verschmolzen ist (Abb.
14.-19. und 72.-78.). Bei den "Protodonata" t (Abb. 68.-71.) kann dies noch nicht der Fall
gewesen sein, da diese Taxa auch noch eme freie AP besitzen. Das Gleiche gilt moglicherweise
auch fiir die Protanisopterat(contra Abb. 17.). Durch die sekundire Ausbildung von konvexen
Analis-Asten, die vom horizontalen AA-Stamm ausgehend vertikal zum Fliigelhinterrand
verlaufen und insbesondere bei den Paralogidae t und "Meganeuridae" t sehr zahlreich sind, ist
nicht entscheidbar welcher dieser Analis-Aste der AA" homolog sein konnte (Abb. 71.).

Da also bei allen "Protozygoptera" +, Archizygoptera und *Odonata die primiren Gabeliste
der AA"und AA2 fehlen und der CuA durch die MP emmgefangen wurde (siehe Kapitel4.1.11.),
verliuft die AA' parallel zum Fliigelhinterrand von der Basis bis zur CuP-Krenzung und setzt
sich jenseits der CuP-Kreuzung als konvexer CuP&AA' fort, der bei der Subdiskoidalader
(= CuA-Ursprung) endet bzw. dort mit dem CuA verschmilzt.

Die rezenten Anisoptera und einige ihrer Stammgruppenvertreter (Isophlebioidea t und
Heterophlebioidea t) besitzen im Hinterfligel einen konvexen Analisast, der basal der CuP-
Kreuzung von der AA' abzweigt und rechtwinkelig frei zum Fligelhinterrand verlduft. Er bildet
stets die Distalseite des Analdreiecks (Abb. 14., 16., 33. und 78.), soweit ein solches vorhanden
ist und bei den Heterophlebioidea t (Schwestergruppe der Anisoptera) zudem die basale
Begrenzung der Analschleife (Abb. 78.c). Aufgrund semer Gestalt und Lage ist dieser Analis-
Ast daher der AA2 der basalen Odonatoptera topographisch homolog. Die Tatsache, daB} die
Interpretation als tatsichliches Homologon der AA2 (phylogenetische Homologie) deutlich
weniger sparsam ist als die Interpretation als Neubildung, macht eine solche Homologie
allerdings zumindest zweifelhaft, weswegen ich diese Ader als AA2b bezeichnet habe. Der
Ursprung dieser AA2b liegt bei den erwahnten Stammgruppenvertretern der Anisoptera,
msbesondere jedoch bei den Isophlebioideat(z.B. Progonophlebiat), deutlich weiter distal als
bei den rezenten Anisoptera (Abb. 78.). Bei den Isophlebioidea t ist der CuP&AA' zudem nach
posterior gebogen und endet daher nicht bei der Subdiskoidalader (CuA), sondem auf dem
CuA" (NEL et al., 1993). Bei einigen Taxa der Isophlebioidea t ist diese Verbindung sehr weit
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nach posterior verschoben (z.B. Prernopteront) oder sogar vollig obliteriert (Isophlebiat). Bei
diesen Taxa geht der CuP&AA' daher mit einer Biegung flieBend in die AA2b iiber.

Beidemkonvexen Analisast, der bei den rezenten Anisoptera distal der CuP-Kreuzung dem
konvexen CuP&AA' entspringt und die Basalseite der Analschleife bildet (siche auch Kapitel
4.1.17), handelt es sich zweifellos um eine sekundire Bildung (AA1b), da diese Ader bei allen
"Anisozygoptera" nicht vorhanden ist (Abb. 14., 16., 34.-35. und 78.d). Zweifellos sekundir
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 verliuft, wahrend der posteriore Ast zur Analecke ("Spitze") der Trigonalzelle
verlduft. Durch Vergleich des Fligelgedders der Vorder- und Hinterfliigel sowie der unter-
schiedlichen Anisopterentaxa, 14t sich eindeutig nachweisen, daB der anteriore "Gabelast"
(= Pseudo-Analis) durch die Umbildung einer Cubitoanalquerader entsteht (siche Kapitel
4.1.15 Punkt 3j). Die Neubildung von vertikalen Analisisten bei den Anisoptera, beruht sehr
wahrschemlich aufderen starker, sekundarer Erweiterung des Cubitoanalraumesim Hinterfligel,
denn im Grundplan der *Odonata war der Cubitoanalraum im Hinterfliigel nur etwas weiter als
im Vorderfhigel (siche Kapitel 5.3.3. und 5.4.).

Bei allen gestieltfligeligen Libellen ("Protozygoptera" 1, Archizygoptera t, Zygoptera,
Epiophlebiidae 1, Stenophlebiidae t, Oreopteridae t) gibt es keinerlei primire oder sekundire
Aste der AA, die vertikal zum Fliigelhinterrand verlaufen. Nur die Triadophlebiomorpha
besitzen noch eine freie AA2, deren Ursprung jedoch sehr weit distal gelegen ist und die eher
parallel zum Fligelhinterand verliuft (Abb. 18. und 72.-74.). Bei den "Protozygoptera"
(Abb. 75.-76.), Archizygoptera t (Abb. 19.) und Zygoptera (Abb. 14.b) ist auch die AA2
reduziert bzw. nur noch in Form einer schrigen "Querader” unterhalb der Subdiskoidalader
(CuA) vorhanden. Bei diesen Taxa ist die gesamte AA daher nur noch als kurzes konvexes
Aderstiick erhalten, das parallel zum Fligelhinterrand von der Fliigelbasis zur CuP-Kreuzung
verlauft (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'beiden gestieltfliigeligen Libellen (auBer Triadophlebiomorpha tund Oreopteron
asiaticum t; siche Kapitel 4.2.4. Punkt 3.) im Bereich des Petiolus mit dem Fligelhinterrand
verschmolzen ist und einen "doppelten Fligelhinterrand” bildet, ist bei diesen .d.R. bestenfalls
em relativ kurzes Stiick des AA' noch frei vorhanden. Letzteres ist der Fall bei Triassagriont
(Archizygopterat; Abb. 19.a)und den Hemiphlebiidae, Cretacoenagrionidaet, emigen Synlestidae
(Phylolestes), Megalestidae, Lestidae (Abb. 14.b und 41.), Zacallitidae t, zahlreichen
Chlorocyphidae (auBer Disparocypha), Polythoridae (Abb. 36.), Dicteriadidae,
Steleopteridae t, Amphipterygidae, Pseudolestidae (Pseudolestes), Sieblosiidae t,
Dysagrionidae t, Euvarchistigmatidae 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
gesamte konvexe CuP&AA! frei vorhanden, wihrend zahlreiche " Calopterygoidea” (Euphaeidae,
Calopterygidae, Conggingiidae; Abb. 37.) und die gestieltfliigeligen "Anisozygoptera"” (ein-
schlieBlich Epiophlebiidae) sogar eine mehr oder weniger weit unverschmolzene AA' besitzen.
Bei zahlreichen gestieltfliigeligen Libellen ist jedoch auch der CuP&AA' grofiteils mit dem
Fligelhinterrand verschmolzen, sodal dieser nur sehr kurz frei verlauft (Chorismagrion,
Nubiolestesund Chlorolestes sowie die Megapodagrionidengattungen Rhipidolestes, Philogenia,
Dimeragrion, Neurolestes), bzw. bei den meisten "Protozygoptera" t+ (Permepallagidae t,
Permagrionidae tund Kennedyidaet; Abb. 75.-76.) nur den Charakter eimer Querader zwischen
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Fligelhinterrand und Subdiskoidalader (CuA) hat. Bei einigen "Protozygoptera” 1
(Triassolestodes 1, Batkeniat, Voltzialestes 1) und den Archizygoptera t (auBer Triassagrion?,
aber enschlieSlich 7erskejat, Abb. 19.), Perilestidae (auBer Nubiolestes; Abb. 48.), Disparocypha
(Chlorocyphidae), Lestoidea ("Megapodagrionidae"), Platystictidae (Abb. 49.) und zahlrei-
cher Protoneuridae (einschlieSlich Eoprotoneuratund Isostictinae, aber mit Ausnahme emiger

Gattungen, wie z.B. Neoneura) ist der CaP&AA' dagegen restlos mit dem Fligelhinterrand
verschmolzen.

2.) Gestalt der AA:

Der basale Abschnitt der AA' ist bei den Euphaeidae und insbesondere den Calopterygidae
(emschlieBlich Hefaerina) lateral abgeflacht und verbreitert. Durch die dorsale und ventrale
Domenreihe hat dieser Analisabschnitt daher groBe Ahnlichkeit mit dem Costalrand, obwohl
er im Gegensatz zum Costalrand beidseitig von der Fligelmembran umgeben ist.

Die vertikalen Aste der AA', einschlieBlich der AA2b und AA1b, entspringen bei allen
rezenten Anisoptera auf beiden Fliigelseiten mit einer sekundiren Junktion (Abb. 29., 33.-35.
und 39.-40.), bzw. selten dorsal mit einer intermediiren Junktion (z.B. Tachopteryx thoreyi,
Aeshnacyanea, Cordulegaster diadema), wasin Ubereinstimmung mit deren Interpretation als
sekundiren Analis-Asten ist. Auch der Ursprung der AA"&AP ist, mit Ausnahme von Fliigeln
mit Analdreieck, stets vom sekundiren Typus (siche unten).

Bei den Zygoptera ist die AA' bzw. CuP&AA', soweit diese iiberhaupt frei vorhanden ist,
dorsal gezihnelt (Synlestidae, Lestidae, Chlorocyphidae, Polythoridae, Euphaeidae,
Calopterygidae, Amphipterygidae, Thaumatoneuridae, "Megapodagrionidae", Protoneuridae,
Platycnemididae, Coenagrionidae) oder mit kurzen Domen besetzt (Heliocharis amazona: AA'
und CuP&AA', obwohl der CuA dorsal nur gezahnelt ist; Rimanella arcana: nur der AA'-
Abschnitt, nicht der CuP&AA', der gezihnelt ist; Megapodagrion venale: obwohl die AA' im
Bereich des Petiolus zum "doppelten Fligelhinterrand" verschmolzen ist, ist sie ist von der
Fliigelbasis an mit kurzen Dorsaldomen besetzt; Philogenia cassandra: nur der CuP&AA' ist
freiund bedommt). Ventral ist diese Ader bei den Zygoptera meist weitgehend glatt (Calopteryx
virgo jedoch mit emigen kurzen Ventraldomen) und nur sehr selten lingere Ventraldoren
vorhanden (Aristocypha fenestrella, Rimanella arcana, Platycnemis acutipennis, 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 Anisopteraid.R.
beidseitig unbedomt und trigt nur bei Phyllogomphoides undulatus (Gomphidae) dorsale
Domen und nur beiMacrodiplax balteata(Macrodiplacidae) ventrale Dornen. Ansonsten tragt
die AA zumindest partiell kurze Dorsaldomen und lange Ventraldomen. Bei Tachopteryx
thoreyi (Petaluridae) trigt die AA' bzw. CuP&AA' stets kurze Dorsaldormen und lange
Ventraldomen und dies gilt auch fiir die sekundiren Aste AA1b und AA2b, wobei letztere nur
basal einige Ventraldomen besitzt. Dies gilt auch fiic Oxygastra curtisii ("Corduliidae") und
Meacrodiplax balteata (Macrodiplacidae), wobei letzterer jedoch die Dorsaldomen der AA2b
fehlen. Bei den Libelluliden Orthetrum brunneum und Perithemis lais besitzen die AA',
CuP&AA', AA1bkurze Dorsaldomen (Orthetrum auch auf AA2b)und die AA1bund AA2b auch
lange Ventraldomen, die bei der AA' bzw. CuP&AA' fehlen. Bei Aeshna cyanea (Aeshnidae),
Cordulegaster diadema (Cordulegastridae) und Didymops floridiensis (Macromiidae) tragt
nur die AA1b lange Ventraldomen, wihrend AA', CuP&AA' und AA2b ventral glatt sind und
der AA2b auch die kurzen Dorsaldornen weitgehend fehlen. Bei Phyllogomphoides undulatus
(Gomphidae) fehlen jegliche Ventraldornen und bei der AA2b auch die Dorsaldornen.
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Bei den meisten Zygoptera fehlen auf beiden Seiten der AA' bzw. CuP&AA', soweit diese
iiberhaupt frei vorhanden ist, jegliche Macrotrichen. Das Gleiche gilt auch fiir alle Bereiche der
AA bei den Gomphidae und Cordulegastridae, abgesehen von der Tatsache, daB bei manchen
Cordulegastridae (z.B. Cordulegaster diadema) die Ventralseite der AA1b und AA2b relativ
kurze Macrotrichen trigt. Dorsale, kurze Macrotrichen sind auschlieSlich beiden Calopterygidae
(Hetaerina caja dominula, Calopteryx virgomeridionalis) sowie emigen Anisoptera (Petaluridae:
Tachopteryx thoreyi; Macromiidae: Didymops floridiensis) zu finden. Ventrale, lingere
Macrotrichen dagegen bei den Polythoridae (bei Euthore nur im Hinterfliigel), 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 floridiensis,
"Corduliidae": Oxygastra curtisii; Macrodiplacidae: Macrodiplax balteata; Libelllidae:
Orthetrum brunneum, Perithemis lais). Bei den Anisoptera ist die AA 1b meist in gleicher Weise
"behaart” wie die AA' und CuP&AA', wihrend die AA2b 1.d.R. nur vereinzelte oder gar keine
Macrotrichen trigt.

3.) Verlauf und Gestalt der AP:

Die AP ist nur im Hinterfliigel der basalen Ephemeroptera (z.B. Bojophlebiidaet; 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 (confra Abb. 17.)
noch als freie, konkave Lingsader vorhanden (RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984; KUKALOV A-
PECK, 1983, 1985, 1991 und pers. Mitt. 1994). Bei allen iibrigen Odonatoptera (Abb. 14.-19.
und 72.-78.), einschlieBlich aller rezenten Odonata, ist diese Ader offenbar mit dem
Fligelhinterrand verschmolzen. Dabei ging die urspriinglich konkave Korrugation dieser Ader
verloren, da der Fhigelhinterrand zumindest im basalen Abschnitt konvex ist; vermutlich u.a.
wegen der Verschmelzung der konvexen AA" mit dem Fligelhinterrand (siche oben).

Die AA"&AP, also der basale, konvexe Fligelhinterrand, entspringt dem Analis-Stamm bei
allen rezenten Odonata mit einer sekundiren Junktion (Abb. 35, 37. und 39.-40.) und ist auf
der Ventralseite durch eine membranése Zone (Analnodus) von diesem getrennt (vergl. CARLE,
1982b: 29). Nur im Hinterfliigel derjenigen minnlichen Anisoptera, bei denen ein Analdreieck
und ein Analwinkel ausgebildet ist, entspringt der Fligelhinterrand (Analrand bzw. Basalseite
des Analdreiecks) mit einer primaren Junktion der Analis und gibt 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, dhnlich der Membranula, und bei emigen
Taxa sogar stacheldrahtartig mit kriftigen Domen besetzt. Zum Vorkommen von Domen und
Macrotrichen auf der AA"&AP, also dem Analrand des Fliigels, sieche Kapitel 4.1.13. Punkt 2.

4.1.13. Jugalis und Flugelhinterrand

1.) Jugaladern JA und JP:

Die Jugaladern fehlen bei allen rezenten und fossilen Odonatoptera, wahrschemnlich mit
Ausnahme der "Protodonata” t (Abb. 68.-71.), da RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) bei
Eugeropterum +und Geropteron+ ("Eugeropteridae" t) sowie Erasipteront ("Erasipteridae" 1)
und Megatypus + (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.) Fliigelhinterrand:

Der Fliigelhinterrand verlduft bei fast allen Odonatoptera in einer gleichmiBigen Biegung
zum Fliigelapex (Abb. 14.-19.). Bei den Mitophlebiidae t (Triadophlebiomorpha +1) ist der
Fliigelhinterrand im medianen Teil stark konkav eingebuchtet; bei den Xamenophlebiidae
(Triadophlebiomorpha f) ist er sogar mehrfach konkav eingebuchtet und verliuft daher extrem
wellenformig ("undulierend"). Eine weitere Ausnahme vom gleichmiBigen Verlauf des
Flugelhinterrandes gibt es im Hinterfliigel zahlreicher Anisoptera, bei denen ein Analdreieck
und Analwmkel ausgebildet ist (siche Kapitel 4.1.17. und 4.2.4.). Der Fliigelhinterrand besitzt
bei allen rezenten Odonata im basalen Abschnitt eine konvexe Korrugation (Analrand),
wihrend der mediane und distale Abschnitt eine neutrale bis konkave Korrugation hat.

Bei allen rezenten Odonata, die einen gestielten Fliigel besitzen, wird der Analrand im
Bereich des Petiolus von zwei verschmolzenen Aderstrukturen gebildet, die durch eine
longitudinale Sutur getrennt sind (Abb. 24.c, 28.,32., 36.-37. und 41.). Bei der anterioren Ader
handelt es sich um die AA' bzw. den CuP&AA!, bei der posterioren Ader dagegen um den
eigentlichen Analrand (AA"&AP).

Der Fhigelhinterand ist deutlich sklerotisiert, wenn auch bei weitem nicht so stark wie der
Fhigelvorderrand. Erist aber wie letzterer ebenfalls mit zwei Lingsreihen von Domen versehen
(Abb. 28.,33.,35.-36.,38.-41., 48.-49. und 63.-65.), die eventuell die Dornen der AA" und AP
bzw. der JA und JP darstellen, da diese Adem bei allen Odonata mit dem Fligelhinterrand
verschmolzen sind. Wie bereits erwihnt wurde entspringt der Fligelhinterrand (bzw. Analrand)
an der Fligelbasis dem Stamm der Analis i.d.R. mit einer sekundiren Junktion, die ventral
zudem durch eine membrandse Zone erginzt wird (Analnodus). Der Fligelhinterrand geht am
Fliigelapex flieBend in den Costalrand iiber. Ein Querschnitt des Fliigelhinterrandes im Bereich
der Fliigelmitte von Anax imperator (Aeshnidae) zeigt, daB es sich bei der Fliigelhinterrandader
(= "ambient vein") nicht nur um eme bloBe Sklerotisierung des Fliigelhinterrandes handelt,
sondemn um eine echte Fliigelader mit Lumen (vergl. NEWMAN, 1982), die im Lebenzustand
bei allen Odonata (aber auch bei den Ephemeroptera und den meisten Neoptera) nachweislich
von Haemolymphe durchflossen wird (ARNOLD, 1964).

Die Domen des Fligelhinterrandes beginnen bei allen Zygoptera entweder unmittelbar bei
der Fliigelbasis oder nur unweit distal davon (Abb. 36., 49.). Bei den Anisoptera (einschlieBlich
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 Nihe der
Fligelbasis an Haufigkeit ab, d.h. am Analrand gibt es groBere Abstande zwischen den Doren.
AmFlhigelapex geht die Domendoppelreihe des Fligelhinterrandes stetsin die Domendoppelreihe
des Costalrandes iiber. Das Ende der Hinterranddomenreihen ist dennoch eindeutig zu
erkennen, da deren Dornen am morphologischen Apex mit der Spitze in die entgegengesetzte
Richtung zeigen wie die Dormen des Costalrandes (D'ANDREA & CARFI, 1994).

In der Nahe der Fligelbasis sind die Dornen eher hakenartig spitz, werden dann zunehmend
spatelformig und haben distal ungefihr die Gestalt wie der Grundtypus der Costalranddomen.
Die basalen Domen des Analrandes im Vorderfligel der Anisoptera (auBer Gomphidae)
unterscheiden sich mehr oder weniger deutlich von denjenigen des Hinterfliigels in der
Tatsache, daB sie langer, spitzer und hakenfornmuger sind. Besonders extrem ausgepragt ist dies
bei Cordulegaster diadema (Cordulegastridae) und Oxygastra curtisii ("Corduliidae"),
wihrend bei den Gomphidae (z.B. Phyllogomphoides undulatus und Onychogomphus uncatus)
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kaum e Unterschied zwischen den basalen Vorder- und Hinterfliigeldornen feststellbar ist.
D'ANDREA & CARFI (1994) entdeckten eine charakteristische herzformige Gestalt der
Fligelhmterranddomen immedianen und distalen Anschnitt des Fliigelhinterrandesder Anisoptera
(Abb. 63.), die jedoch bei allen untersuchten Libelluloidea fehlen soll, die die am stirksten
abgeleiteten Vertreter der Anisoptera darstellen. Meine Untersuchung bestitigen zwar das
Vorkommen dieser Domen bei allen basalen Anisoptera ("Non-Libelluloidea"), nicht jedoch
das vollige Fehlen bei den Libelluloidea (Macromiidae, "Corduliidae", Macrodiplacidae und
Libellulidae), die diese herzformigen Hinterranddomen durchaus besitzen, wenn auch nur
partiell (distaler Fliigelhinterrand) und in eier etwas abgewandelten bzw. reduzierten Form.
Diese Reduktion deutet sich bereits bei den Cordulegastridae an, die mit den Libelluloidea ndher
verwandt sind als die Petaluridae, Aeshnidae und Gomphidae.

Der Fliigelhinterrand trigt, wie der Costalrand, bei allen rezenten Odonata unauffillige
Macrotrichen (maximal 0,1 mm) an den Domenbasen, insbesondere der unteren Dornenreihe.
Diese Macrotrichen sind bei zahlreichen, klemeren Zygoptera allerdings kaum oder gar nicht
lichtmikroskopisch zu erkennen. Sie konnten von mir jedoch nicht nur bei allen untersuchten
Vetretern der Anisopteranachgewiesen werden (Petaluridae: Tachopteryx thoreyi, Aeshnidae:
Aeshna cyanea; Gomphidae: Phyllogomphoides undulatus; Cordulegastridae: Cordulegaster
diadema; "Corduliidae": Oxygastra curtisii; Macrodiplacidae: Macrodiplax balteata;
Libellulidae: Orthetrum brunneum und Perithemis lais), auBer Didymops floridiensis
(Macromniidae), sondern auch bei Vertretern der drei grofen Zygoptereniiberfamilien:
Lestinoidea (Synlestidae: Chlorolestes fasciata, Lestidae: Archilestes grandis 7),
"Calopterygoidea" (Euphaeidae: Euphaea guerini;, 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 7,
Protoneuridae: Neoneura myrtae; Coenagrionidae: Pyrrhosoma nymphula). Es kann daher
kaum ein Zweifel bestehen, daB das Vorhandensein dieser Macrotrichen zu den
Grundplanmerkmalen der *Odonata zihit.

4.1.14. Interkalaradern

1.) Interkalaradern IR1 +, IR2 + und Rspl -:
a) Interradius IR1 +:

Der IR1 ist bei fast allen Odonatoptera, insbesondere bei ausnahmslos allen rezenten
Odonata, stets vorhanden (Abb. 14.-19. und 59.). Er fehlt lediglich Whalleyala bolsoveri 1
("Erasipteridae” 1), bei der auch RP2 und IR2 reduziert sind sowie Paraplagiophlebia
jurassicus t(Myopophlebiidae 1) und zwei Arten der Aeschnidiidae t (NEL etal., 1993: 163;
NEL & MARTINEZ-DELCLOS, 1993: 94). Da der IR1 bei allen iibrigen Odonatoptera
vorhanden ist und zudem auch bei den Ephemeroptera (einschlieBlich Bojophiebia + und
Protereisma t) eine vergleichbare Ader zu finden ist, ist die Annahme von NEL et al. (1993:
57), daB es sich beim Vorhandensein des IR1 innerhalb der Odonata um ein abgeleitetes
Merkmal handele, sehr wahrscheinlich unzutreffend.

Der IR1ist eme konvexe Interkalarader zwischen RP1und RP2, die dem Zwischengedder
entspringt und stets ungegabelt ist (Ausnahme: Archilestes grandis gelegentlich triadisch
gegabelt). Bei den Protanisoptera t entspringt der IR1 dagegen anscheinend dem RP1. Bei
Permolestes + und Solikamptilon t+ ("Protozygoptera” t. Permolestidae t) sowie den
Archizygoptera + entspringt der IR1 dem RP2 (Triassagrion t; Abb. 19.a2), bzw. emnem
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gememsamen Stamm von RP2 und IR2 (Protomyrmeleon t; Abb. 19.b). Letzteres gilt auch
fiir die Zygophlebiidae + (Triadophlebiomorpha t). Bei den meisten Zygoptera ist der IR1
auffillig langgestreckt und geradlinig verlaufend (Abb. 14.b). Lediglich beiden Hemiphlebiidae
und Perilestidae (Abb. 59.) ist er relativ kurz; bei Perilestes kahli mit einer Linge von nur
3 Fliigelzellen sogar extrem kurz. Bei den Anisoptera ist er nur bei wenigen basalen Taxa
vergleichbar deutlich ausgebildet (Aktassiidae 1, Petaluridae und einige Austropetaliidae,
Aeshnidae und Gomphidae; Abb. 14.a), wihrend er bei den iibrigen Anisoptera groBteils
durch eine starke Zickzackung im Zwischengeider "verschwimmt" (Abb. 16.). Bei einigen
Liassogomphidaet(z.B. Phthitogomphust) ist der IR1 sogar nur noch rudimentir vorhanden
(NEL et al., 1993: 280), wihrend er bei den Aeschnidiidae t (auBer Wightonia t) scheinbar
vollig fehlt. Bei den meisten "Anisozygoptera” (emschlieBlich Epiophlebia) ist der IR1
deutlicher ausgebildet, obwohl er auch bei diesen Taxa 1.d.R. weniger gestreckt verlduft als
bei den Zygoptera, deren Merkmalsausprigung daher synapomorph sem kénnte. Dessen
ungeachtet ist der IR1 jedoch stets die lingste, konvexe Interkalarader zwischen RP1 und
RP2.

Die Bedomung des IR1 entspricht i.d.R. derjenigen des distalen Quergedders; nur bei
Philogenia cassandra ("Megapodagrionidae") trigt der IR1 dorsal kurze Domen, obwohl
die Queradern lange Dorsaldomen besitzen und bei Palaemnema clementina (Platystictidae)
ist er beidseitig gezihnelt, obwohl die Queradem lange Ventraldomen tragen.

b) Interradius IR2 +:

Der IR2 ist eine, i.d.R. ungegabelte, konvexe Interkalarader zwischen RP2 und RP" und
bei allen Odonatoptera stets vorhanden (Abb. 14.-19., 65. und 68.-78.), ausgenommen
Whalleyala boisoveri + ("Erasipteridae” 1), beider auch RP2 und IR1 reduziert smd. Auch bei
denbasalen Ephemeroptera (z.B. Bojophlebia+)ist eine entsprechende konvexe Interkalarader
zu finden (Abb. 67.).

Der IR2 entspringti.d.R. dem RP' mit einer sekundiren Junktion (Abb. 28., 32.,36., 45.-
46.,49., 57. und 59.). Lediglich bei emigen "Calopterygoidea” (Euphaeidae, Dicteriadidae
und Calopterygidae) ist diese Junktion vom primiren Typ, wegen der besonderer Gestalt des
RP dieser Taxa (siche Kapitel 4.1.9. Punkt 1.). Bei Rimanella arcana (Amphipterygidae)
befindet sich unmittelbar distal des IR2-Ursprunges eine Schrigader zwischen RP' und IR2,
der daher zwei Urspriinge am RP' zu besitzen scheint. Zur Gegenstandigkeit, Verstarkung
und dorsalen Verspantung des IR2-Ursprunges mit dem Subnodus bei den Coenagrionoidea
(Abb. 28. und 49.) siche Kapitel 4.1.4. Punkt 5.

Bei Triassagrion t (Archizygoptera t; Abb. 19.a), Permolestes t und Solikamptilon +
("Protozygoptera" . Permolestidae t), Euarchistigma + (Euarchistigmatidae 1) und
Thaumatoneura (Thaumatoneuridae) sowie den Heterophlebiidae + entspringt der IR2
zumindest schembar dem RP". Bei den "Meganeuridae"” 1, Perilestidae (einschlieBlich
Nubiolestes; Abb. 59.), einigen Synlestidae (Euchlorolestes) und der Gattung Oxystigma
("Megapodagrionidae") entspringt er im Zwischengedder, dhnlich dem IR1. Bei emnigen
Perilestidae liegt dieser Zwischengeaderursprung sehr weit distal, im Bereich des basalen
RP2. Ein Sonderfall bilden die Archizygoptera t (auBer Triassagrion t), deren IR2 basal mit
dem RP2 verschmolzen ist und mit diesem gemeinsam dem RP" entspringt (Abb. 19.b; siche
oben). Ahnliches gilt fiir die Zygophlebiidae t (Triadophlebiomorpha t), bei denen IR2, RP2
und IR1 zu einem gemeinsamen, konvexen Stamm verschmolzen sind, der dem basalen IR2
entspricht (siehe Kapitel 4.1.9. Punkt 1.).

Die relative Lage des IR2-Ursprunges in Prozent der Fligellinge (vergl Lage der
Mittelgabel; Kapitel 4.1.9.) hat folgende Werte: "Protodonata” t (53- 68 %);
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Protanisoptera+(65-70 %); Triadophlebiomorphat(37-51 %); "Protozygoptera" t (53-62 %:;
auler den Gattungen Batkenia t und Triassolestodes + mit 38 bzw. 41 %, die jedoch meines
Erachtens ndher mit den Archizygoptera + verwandt sind); Archizygoptera t (35-58 %);
Hemiphlebiidae (ca. 42 %); Lestinoidea (34-47 %; auBer Perilestidae mit 62 % sowie
Megalestidae & Lestidae mit 21-29 %), "Calopterygoidea" (14-30 %), Coenagrionoidea (30-
41 %; mit Ausnahme der Coryphagrionidae & Pseudostigmatidae und der Hypolestinae mit
ca. 25 %). Bei den fossilen "Anisozygoptera” bei 26-40 % (meist ca. 35 %) und bei den
rezenten Epiophlebiidae bei ca. 35 %. Bei den Anisoptera im Vorderfliigel bei ca. 39-49 %
(auBer Petaluridae mit ca. 33-34 %) und im Hinterfliigel bei 30-39 %. Eine abgeleitete
Gemeinsamkeit in Form einer Basalverschiebung des IR2-Ursprunges (und der Mittelgabel)
beidenLestinoideaund "Calopterygoidea” (Zygoptera) emerseitsund den "Anisozygoptera”
& Anisoptera andererseits, wie sie von FRASER (1954, 1957) nachdriicklich postuliert
wurde, ist folglich nicht existent (zur Ursache dieses Irrtums siehe Kapitel 3.4.). Eine
Basalverschiebung liegt nur bei den hoheren Lestinoidea und insbesondere den
"Calopterygoidea"vor, wihrend dieMerkmalsausprigung der " Anisozygoptera" & Anisoptera
sowie aller iibrigen Zygoptera, dem Grundplan der *Odonata entspricht. Extrem distal liegt
der Ursprung des IR2 bei den rezenten Perilestidae (Abb. 59.), deren IR2 daher auch deutlich
verkiirzt ist.

Eme sekundire Gabelung des distalen IR2 (Abb. 47.) findet sich bei den meisten
Aeshnidae (auer Gomphaeschninae, z.B. Boyeria; siche WIGHTON & WILSON, 1986), die
zudem oft mehrere sekundire, konvexe Aste des IR2 zwischen diesem und der konkaven
Interkalarader Rspl besitzen, welche bei den Anactini besonders zahlreich und deutlich
ausgebildet sind (Abb. 15.). Auch die Anactinibesitzen zweifelsfrei eine distale Gabelung des
IR2 (contra PETERS, 1987), die jedoch aufgrund der "Bedringung” durch den Rspl etwas
reduziert wurde (Abb. 15.), sodaB der sekundire IR2- Ast etwas diinnerist alsbei den iibrigen
Aeshnidae und im Gegensatz zu diesen mit einer sekundiren Junktion am IR2 mseriert. Eine
Obliteration der IR2-Gabelung liegt auch bei Aeshna junceaund Aeshna caeruleavor. Eine
sekundire Gabelung des IR2 gibt es zudem nahe der Lestiden-Schrigader bei den
Cordulegastridae (Gabelung basal der Schragader) und den Lindeniini (sensu CARLE, 1986;
Gabelung distal der Schrigader) sowie weiter distal und relativ undeutlich auch bei
zahlreichen anderen Gomphidae, z.B. Onychogomphus und Phyllogomphoides. Nur bei den
Aeshnidae (auBer Anactini sowie auBer Aeshna caerulea und auch A. juncea; contra NEL
etal,, 1993) gabelt sich der IR2 mit einer primiren Junktion (Abb. 47.). Beiallen anderen Taxa
nseriert der sekundire IR2-Ast stetsmit einer sekundéren Junktion am eigentlichen IR2. Der
sekundire IR2-Ast der Cordulegastridae und Lindeniini (z.B. Cacoides latro) wuarde 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 Rspl der Aeshnidae und Libelluloidea. Dieser Non-Homologie scheimen sich zumindest
FRASER (1933-1936) und CARLE (1986) bewulit gewesen zu sein, da sie die betreffenden
Adem begrifflich vom Rspl unterschieden.

Der IR2 der meisten Zygoptera ist dorsal gezihnelt, bzw. bei den Synlestidae, Lestidae
und Philogenia ("Megapodagrionidae") kurz bedomt, und tridgt auf der Ventralseite,
zumindest distal, lange Domen. Bei Euthore plagiata (Polythoridae) und den Euphaeidae
(z.B. Euphaea guerini) besitzt der IR2 nur im Hinterfliigel lange Ventraldornen, wihrend im
Vorderfliigel die Ventralseite weitgehend glatt oder nur fein gezihmelt ist (Euthore).
Ahnliches gilt fiir einige Calopterygidae (z.B. Hetaerina), die im Vorderfliigel nur wenige,
distale Ventraldomen besitzen. Bei Calopteryx virgo (Calopterygidae) und Thaumatoneura
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inopinata (Thaumatoneuridae) sind nur distal einige Ventraldomen vorhanden, die zudem
relativ kurz sind. Bei dmphipteryx agrioides (Amphipterygidae) ist die Ventralseite lediglich
gezahnelt, wihrend bei Rimanella arcana (Amphipterygidae) der gesamte IR2 mit langen
Ventraldomen besetzt ist. Bei Perilestes kahli (Perilestidae) und Oxystigma williamsoni
("Megapodagrionidae") ist die Ventralseite des IR2 véllig glatt. Der IR2 der Anisoptera
besitzt stets kurze Dorsaldomen (winzig bei Perithemis) und zumindest distal auch lange
Ventraldomen (auBer Phyllogomphoides undulatus).

Bei emigen "Calopterygoidea” (Chlorocyphidae: Aristocypha fenestrella; Polythoridae:
Euthore plagiata, nur im Hinterfliigel; Euphaeidae: Euphaea guerini; Amphipterygidae:
Amphipteryx agrioides und Rimanella arcana, relativ kurz) und den meisten Anisoptera
(auBer Gomphidae, Cordulegastridae und Macrodiplax balteata) sind auf dem IR2 lingere,
ventrale Macrotrichen vorhanden. Dorsale Macrotrichen sind auf dem IR2 niemals vorhan-
den, abgesehen von vereinzelten Macrotrichen, die bei wenigen Libellulidae gelegentlich
nahe des Ursprungs zu finden sind (Abb. 45.). Der IR2 der Lestinoidea, Dicteriadidae
(Heliocharis amazona), Calopterygidae (Hetaerina caja dominula, Calopteryx virgo
meridionalis), Thaumatoneuridae (Thaumatoneura inopinata) und aller Coenagrionoidea
(einschlieBlich "Megapodagrionidae") sowie der Gomphidae, Cordulegastridae und
Macrodiplax balteata (Macrodiplacidae) ist vollig frei von Macrotrichen.

c) Radialsupplement (Rspl -):

Das echte Rspl ist stets eine konkave Interkalarader, die mehr oder weniger parallel zum
IR2 verlduft und an deren posteriorer Seite zumindest eime, meist jedoch mehrere, konvexe
Schaltadern inserieren. Ein solches Rspl ist bei den Aeschnidiidae t, Aktassiidae t,
Sonidae t, Cymatophlebiidae t, Petaluridae, Austropetaliidae, Aeshnidae,
Hemeroscopidae + und den Libelluloidea (einschlieBlich Macromiidae) zumindest
andeutungsweise vorhanden, jedoch nur bei den Aeshnidae (Abb. 15.), "Corduliidae"
(Abb. 16.), Macrodiplacidae und Libellulidae (Abb. 57.) deutlich ausgebildet und oft in
Richtung des Fliigelhinterrandes ausgebuchtet. Bei den Anactini ist diese Biegung des Rspl
besonders extrem ausgeprigt, sodall dessen distales Ende nicht zum Fligelhinterrand,
sondern zum Costalrand zeigt (Abb. 15.). Entgegen der Ansicht von NEL & MARTINEZ-
DELCLOS (1993: 92) fehlt den Cordulegastridae und Gomphidae (einschlieBlich Lindeniini)
em Rspl (siche Punkt b). Obwohl das Rspl eine konkave Ader ist, trigt es abweichend von
den konkaven, priméiren Lingsademn (ScP, RP, MP) stets beidseitig relativ lange Dommen,
wie das Quergedder der Anisoptera. Em typisches Radialsupplement, das sich von emer
"gewohnlichen" konkaven Interkalarader deutlich unterscheidet, ist zwar nur mnerhalb der
Aunisoptera vorhanden, es gibt jedoch bei zahlreichen "Anisozygoptera” und Zygoptera eine
"gewohnliche" konkave Interkalarader, die parallel zum IR2 verlduft, 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 eme solche
"gewohnliche" Interkalarader.

2.) Interkalarader Mspl - und IMA -:

Das echte Msplist stets eme konkave Interkalarader, die mehr oder weniger parallel zur MA
verlduft und an deren posteriorer Seite zumindest eine konvexe Schaltader inseriert. Em solches
Msplistnurbei den Aeschnidiidaet, Cymatophlebiidaet, Aeshnidae (Abb. 15. und 63.), wenigen
"Corduliidae" (/domacromia, Hemicordulia) sowie allen Macrodiplacidae und Libellulidae
(auBer Tetrathemistinae) deutlich ausgebildet und insbesondere bei den Aeshnidae m Richtung
des Fliigelhinterrandes ausgebuchtet (Abb. 15.). Ein undeutliches Msplist jedoch auch bei den
Aktassiidae 1, Petaluridae (ZTachopteryx thoreyi), Macromiidae (Didymops floridiensis) und
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emigen "Corduliidae” (z.B. Somatochiora) vorhanden, wihrend es den Gomphidae (einschl
Lindeniini), Cordulegastridae, Synthemistidae, Gomphomacromiidae sowie zahlreichen
"Corduliidae" (z.B. Oxygastra curtisii) vollig fehlt. Im Gegensatz zu den konkaven, primiren
Langsadern, trigt das konkave Mspl beidseitig relativ lange Domen, wie das Quergeider der
Anisoptera.

Das vermeintliche Mspl der Lindeniini (sensu CARLE, 1986) st nicht konkav, wie das Mspl
der Aeshnidae und Libelluloidea, sondern eine konvexe Schaltader, die einen scheimbaren Ast
der MA bildet. Ebenfalls vorhanden, wenn auch sehr viel undeutlicher ausgebildet, ist dieser
schembare Ast der MA bei den nahe verwandten Gomphoidini (z.B. Phyllogomphoides
undulatus). Das Mspl der Tarsophlebioidea + (NEL et al, 1993: 71) ist zweifellos eine
Konvergenz zum Mspl der Anisoptera, da es den iibrigen "Anisozygoptera" (einschlieBlich
Epiophlebia) fehlt, obwohl diese niher mit den Anisoptera verwandt sind als die
Tarsophlebioidea t. Die Protanisoptera t besitzen ebenfalls eine konkave Schaltader, die parallel
zur MA verlauft (Abb. 17.). Da diese Interkalarader jedoch sehr wahrscheinlich nicht dem Mspl
der Anisoptera homolog ist, sondem 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 Cubitalsupplement
(Cuspl-) bezeichnet (siche auch Kapitel 4.1.17.). Das Cuspl inseriert an der CuP&AA' stets mit
emer sekundiren Junktion und istbei den Macrodiplacidae und Libellulidae gegabelt (Abb. 35.).
Der anteriore Teil dieser Gabelung inseriert mit sekundarer Junktion am Cuspl, ist relativ kurz
und verlauft etwa parallel zum Fhigelhinterrand. Der posteriore Ast der Gabelung inseriert mit
priméirer Junktion, ist deutlich linger und verlauft weitgehend vertikal zum Fhigelhinterand.
Der posteriore Ast entspricht daher dem eigentlichen distalen Abschnitt des Cuspl, wihrend der
anteriore Ast eme sekundire Bildung ist, die als "Sporm des Cuspl" die stiefelférmige Gestalt
der Libelluliden-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 und Macrodiplax balteata), ist aber bei den Libellulidae
1.d.R. dorsal glatt, also frei von solchen Domen und Macrotrichen (z.B. Orthetrum brunneum,
Perithemis lais). Die Ventralseite des Cuspl ist dagegen bei allen Vertretern stets mit relativ
langen Domen besetzt, jedoch meist frei von Macrotrichen, mit Ausnabme von Orthetfrum
brunneum (Libellulidae), die auf der basalen Ventralseite einige lange Macrotrichen tragt.

Als Analsupplemente (Aspl -) werden die konkaven Interkalaradern zwischen den zahlrei-
chen sekundiren AA-Asten der Aeschnidiidae t bezeichnet (NEL & MARTINEZ-DELCLOS,
1993: 66). Das Aspli (sensu Nel & Martinez-Delclos) liegt jedoch zwischen dem CuA" und
emem sekundiren Ast der AA' (vermutlich AA1b), sodaB diese Ader dem Cuspl der Libelluloidea
topographisch homolog ist. Obwohl aufgrund der Merkmalsverteilung sehr unwahrscheinlich
ist, daB diese Adern auch phylogenetisch homolog sind, sollte das Aspll der Aeschnidiidae t
besser als Cuspl bezeichnet werden (contra NEL & MARTINEZ-DELCLOS, 1993).

4.) Zusiatzliche Schaltadern:

Zahlreiche Interkalaradern zwischen den Lingsademn 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 Interkalarademn,
allerdings i.d.R. nur jeweils eine zwischen zwei primiren Lingsadern. Den meisten
Palaeodictyopteroidea t fehlen Interkalaradern (Ausnahme: Syntonopteridae t).
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Die Interkalaradern sind entweder konvex oder konkav und verlaufen vom Fliigelhinterrand ins
Zwischengeider, wo sie 1.d.R. frei enden indem sie sich Y-férmig aufgabeln. Ihre Bedormnung
entspricht derjenigen des Quergedders, aus dem sie hervorgingen. Das gleiche gilt fiir das
Vorhandensein oder Fehlen von Macrotrichen. Innerhalb der Odonata fehlen Interkalaradern
(auBer IR1 und IR2) nur den Hemiphlebiidae, Chorismagrionidae und Perilestidae (einschlieB-
lich Nubiolestes; Abb. 59.) sowie den hoheren Coenagrionoidea (Platystictidae, Protoneuridae,
Platycnemididae und Coenagrionidae).

Bei den unterschiedlichen Taxa der rezenten Zygoptera finden sich derartige Interkalaradern

zwischen den folgenden Langsadem:

Zwischen R1 und IR1: Chlorocyphidae (4ristocypha), Euphaeidae (Euphaea), Dicteriadidae
(Heliocharis), Calopterygidae (Hetaerina, Calopteryx), Thaumatoneuridae
(Thaumatoneura), Pseudostigmatidae (Mecistogaster)

Zwischen: IR1 und R2: Synlestidae (Chlorolestes), Lestidae (Archilestes), Chlorocyphidae
(Aristocypha), Polythoridae (Euthore), Euphaeidae (Euphaea), Dicteriadidae
(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), Dicteriadidae (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), Dicteriadidae
(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 (7Thaumatoneura), "Megapodagrionidae" (Philogenia,
Megapodagrion)

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

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

Zwischen CuA und Fligelhinterrand: Euphaeidae (Euphaea), Calopterygidae (Hetaerina,
Calopteryx), Amphipterygidae (Amphipteryx), Thaumatoneuridae (7Thaumatoneura)

Bei den unterschiedlichen Taxa der rezenten Anisoptera finden sich derartige Interkalaradern

zwischen den folgenden Langsadem:

Zwischen R1 und IR1: Petaluridae (Tachopteryx), Aeshnidae (deshna cynea), Gomphidae
(Phyllogomphoides), Cordulegastridae (Cordulegaster), Macromiidae (Didymops),
"Corduliidae" (Oxygastra), Macrodiplacidae (Macrodiplax), Libelllidae (Orthetrum,
Perithemis)
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Zwischen: IR1 und R2: Petaluridae (Tachopteryx), Aeshnidae (4deshna cynea), Gomphidae
(Phyllogomphoides), Macrodiplacidae (Macrodiplax), Libellulidae (Perithemis)

Zwischen R2 und IR2: Petaluridae (Tachopteryx),

Zwischen IR2 und RP": Petaluridae (Tachopteryx), Aeshnidae (4eshna cynea), Gomphidae
(Phyliogomphoides), Cordulegastridae (Cordulegaster), Macromiidae (Didymops),
"Corduliidae" (Oxygastra), Macrodiplacidae (Macrodiplerx), Libellulidae (Orthetrum,
Perithemis)

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

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

Zwischen MP und CuA: Petaluridae (7achopteryx), Aeshnidae (Aeshna cynea), Gomphidae
(Phyllogomphoides), Macromiidae (Didymops), Libellulidae (Orthetrum)

4.1.15. Quergeader

1.) Archaedictyon:

Ein priméres Archaedictyon ist nur von fossilen Taxa bekannt und zwar von zahlreichen
Palaeodictyopteroideatund "Protorthoptera”+ sowie urspriinglichen Stammgruppenvertretern
der Ephemeroptera und Odonatoptera ("Eugeropteridae” +und "Erasipteridae" ). Die rezenten
Odonata und Ephemeroptera, einige urspriingliche Plecoptera sowie Orthoptera (1w.S.) und
Neuroptera (Planipennia) besitzen zwar ein polyneurales Queradersystem, aber kein
Archaedictyon (= unregelmiBiges Maschenwerk), da die Zellen des Zwischengeaders regel-
mifig polygonal geformt sind. Dies gilt auch fiir die meisten fossilen Odonatoptera. Die
Saltatoria (z.B. Tettigonia viridissima) besitzen im Vorderfligel, der starker sklerotisiert ist als
der Hinterfliigel (Tegmina), e typisches Archaedictyon (Abb. 80.), das aber vermutlich
sekundiren Ursprungsist (SHAROV, 1966). Ein solches Archaedictyon findet sich innerhalb der
*Qdonata ausschlieflich im distalen Vorderfliigel der rezenten, neotropischen Gattung
Microstigma rotundatum (Pseudostigmatidae) (BECHLY, in Vorber. b). Es dhnelt verbliffend
dem sekundiren Archaedictyon der Heuschrecke Tettigonia (Abb. 81) und ist zweifellos
sekundiren Ursprunges. Die Ademn dieses Archaedictyons sind kriftig gelb gefirbt, sodal
aufgrund der hohe Dichte des Ademetzes, die gesamte Vorderfliigelspitze gelb erscheint.

2.) Morphologie der Queradem:

Relativ weitmaschig ist das Quergedder bei den Ditaxineuridae + (Protanisoptera 1),
Kennedyidae t ("Protozygoptera" t) und Protoneuridae t. Generell ist das Quergedder der
Hemiphlebioidea, Lestinoidea und Coenagrionoidea meist weniger dicht, als das der
"Calopterygoidea”, "Anisozygoiptera" und Anisoptera. Extrem engmaschig ist das Quergedder
bei Polythore (Polythoridae), Litheuphaeat(Euphaeidae), Neurobasis, Matronavnd Calopteryx
(Calopterygidae), Thaumatoneura (Thaumatoneuridae), Megaloprepus (Pseudostigmatidae),
Neurothemis und Diastatops (Libellulidae) sowie den Aeschnidiidae t+ und Aktassiidae t.
Auffilligist, daB zumindest die rezenten Vertreter der erwahnten Taxa mit extrem engmschigen
Fhigelgeider einen deutlich gefirbten Fliigel besitzen, was die Vermutung nahelegt, daB} e

Zusammenhang zwischen Geiderdichte und Fligelfirbung bestehen konnte (siehe Kapitel
4.2.1).
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Die Queradem aller Anisoptera sind weitgehend drehrund, wihrend die Queradem aller
Zygoptera, zumindest in der distalen Fliigelhilfte, stets deutlich lateral abgeflacht sind. Da die
Queradem bei den Ephemeroptera und Neopteraid.R. nicht abgeflacht sind, ist dieses Merkmal
vermutlich eme Autapomorphie der Zygoptera.

Beiden meisten Zygoptera ist das Quergeédder dorsal mehr oder weniger deutlich gezihnelt
(Sc-spines) und lingere Domen (L-spines) auschlieflich auf der Ventralseite vorhanden
(Abb. 65.). Diesist der Fall bei den Perilestidae, Chlorocyphidae, Polythoridae, Dicteriadidae,
Hetaerininae (Calopterygidae), Amphipterygidae (bei Amphipteryx distal auch kurze
Dorsaldornen), einige "Megapodagrionidae” (z.B. Oxystigma), Pseudostigmatidae,
Platystictidae, Protoneuridae, Platycnemididae und Coenagrionidae. Das Quergeider der
Euphaeidae (z.B. Euphaea guerini) ist dorsal glatt, ohne Domen oder Zihnelung, und ventral
mit langen Dornen besetzt. Bei Calopteryx (Calopterygidae) ist dagegen die dorsale Zihnelung
besonders kriftig ist und dhmnelt eher den relativ kurzen Domen mit denen die Ventralseite
besetzt ist. Bei den Symlestidae (einschlieBlich Phylolestes), Lestidae und einigen
"Megapodagrionidae" (z.B. Hypolestes, Paraphlebia, Philogenia) sowie der " Anisozygoptere"
Epiophlebia (D'ANDREA & CARFI, 1989) und allen Anisoptera tragen die Queradem auch
dorsal relativ lange Dornen (Se-Spines) und ventral noch lingere Domen (L-spines). Bei
Megapodagrion ("Megapodagrionidae") sind die dorsalen Domen zwar relativ kurz, aber
langlich geformt, wihrend die Ventralseite relativ lange Dornen trigt. Das Quergedder von
Megualoprepus (Pseudostigmatidae) besitzt, neben einer kriftigen dorsalen Zihnelung nur
verhaltnismiBig wenige und kurze Ventraldomen, im Gegensatz zu der Gattung Mecistogaster,
deren Ventraldomen zahlreicher und linger sind, wahrend die Dorsalseite der Queradern nur
schwach gezihnelt ist. Die Megaloprepus oberflichlich zwar sehr dhnliche, aber nicht niher
verwandte Gattung Thaumatoneura (Thaumatoneuridae) besitzt auf beiden Seiten ebenfalls
nur relativ kurze Dornen, die ventral nur geringfiigig langer sind als dorsal.

Generell nimmt die Anzahl und Linge der Domen des Quergedders von basal nach distal
zu. Beiden Polythoridae (speziell Euthore), Euphaeidaeund Calopterygidae (speziell Hetaerina)
ist die Anzahlund Linge der Ventraldomen im Hmterfliigel deutlich groBer alsim Vorderfligel.
Bei den Zygoptera sind die Queradern der Basal-, Cubital-, Diskoidal- und Subdiskoidalzelle,
soweit iiberhaupt vorhanden, meist glatt oder zumindest deutlich schwiacher bedomt als das
distale Quergeider. Bei den Anisoptera tragen die entsprechenden Queradern dagegen meist
lange Ventraldornen und Dorsaldormen, die allerdings merklich kiirzer sind als die Dorsaldomen
der iibrigen Queradem, auBer bei den Aeshnidae und Gomphidae.

Bei manchen Anisoptera (z.B. Tachopteryx thoreyi, Cordulegaster diadema, Didymops
floridiensis, Macrodiplex balteata, Perithemis lais) sowie den Chlorocyphidae (4ristocypha
fenestrella), Polythoridae (bei Euthore spezell im Hinterfligel), Euphaeidae (Euphaea
guerini; Abb. 37.), Dicteriadidae (Heliocharis amazona) und manchen Calopterygidae
(Calopteryx virgo, Calopteryx atrata, Umma cincta) tragen die Queradern dorsal und/oder
ventral vereinzelte Macrotrichen. Bei den erwihnten Anisoptera sind die Macrotrichen
insbesondere in der basalen Fligelhilfte und in der niheren Umgebung der Lingsademn zu
finden. Bei Umma cincta (Calopterygidae) trigt sogar nahezu jede Querader eme enzelne
Macrotriche. Bei den Lestinoidea und Coenagrionidea besitzen die Queradem keinerlei
Macrotrichen. Beiden polyneuralen Vertretern der Neoptera (z.B. Ascalaphidae; Abb. 79.) sind
ebenfalls nicht selten Macrotrichen auf den Queradem zu finden

Verschiedenartige Formen von unflexiblen und gelenkigen Querader-Langsader-Junktionen,
mit oder ohne membrandse Zonen, Anschwellungen oder Junktionsdomen, wurden in ihrer
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Gestalt, Verteilung und Funktion von NEWMAN (1982) recht detailliert beschrieben, sodaB auf
deren Untersuchung und nochmalige Beschreibung hier verzichtet wurde (Abb. 65.).

3.) Transversaladerbildung:

Die Bildung von Transversaladern durch Gleichrichtung der Queraderreihen zwischen RP1
und CuA, unterhalb der gegenstindigen Postnodalia und Postsubnodalia, findet sich ausschlief3-
lich mnerhalb Coenagrionoidea (Abb. 28.). Folgende Unterschiede in Anzahl und Ausprigung
der Transversaladem sind festzustellen:

"Megapodagrionidae": Hypolestes clara (nur 1 basale Transversalader, bis zum CuA),
Philogenia cassandra (4-5 Transversaladem, bis zum CuA, aber nicht vollig prazise
gegenstandig), Oxystigma williamsoni (keme Transversaladern, auBer einer rudimentiren),
Megapodagrion venale (2 basale Transversaladern, bis zum CuA, recht prizise gegenstindig);
Coryphagrionidae: Coryphagrion grandis (mehr als 10 Transversaladern, bis zum CuA, sehr
prizise gegenstandig); Pseudostigmatidae: Mecistogaster linearis (mehr als 10 Transversaladern,
bis zum CuA, sehr prizise gegenstandig); Platystictidae: Palaemnema clementina (4 basale
Transversalademn, bis zum CuA, jedoch nicht prazise gegenstandig); Protoneuridae: Neoneura
myrtae (4-5 basale Transversaladem, aber nur bis zur MA, da MP und CuA verkiirzt sind);
Platycnemididae: Platycnemis acutipennis (4 basale Transversaladern, bis zum CuA, aber auch
distal angedeutete Tansversaladern); Coenagrionidae: Pyrrhosoma nymphula (ca. 4
Transversaladem, bis zum CuA, aber teils relativ unprizise gegenstindig orientiert)

Evolutivbeginnt die Bildung der Transversaladern stetsbeider basalsten Postnodalquerader
und schreitet dann nach distal voran. Die urspriinglichsten Coenagrionoidea besitzen daher
maximal eine Transversalader unterhalb der basalsten Postnodalquerader; bei den meisten
Coenagrionoidea sind basal 4-5 Transversaladem ausgebildet und einige stark abgeleitete Taxa
(z.B. Coryphagrionidae und Pseudostigmatidae) besitzen sogar sehr zahlreiche Transversaladern.

Bei den Perilestidae (z.B. Perilestes kahli) sind Transversaladern nur andeutungsweise
vorhanden (Abb. 59.), da die betreffenden Queraderreihen nicht prizise gegenstindig sind.
Ahnliches gilt fiir einige Synlestidae (z.B. Chlorolestes fasciata), deren basale Postnodalia zwar
zu Transversaladem erginzt sind, die sich jedoch nur bis zur MP erstrecken, da die Queradern
zwischen MP und CuA sowie zwischen CuA und Fliigelhinterrand nicht gegenstindig sind.

4.) Spezelle Queradern:

a) Antenodalqueradem, Postnodal- und Postsubnodalqueradem, einschlieflich Antenodal-
und Postnodalschrigader sowie der Stigmalstiitzader (siehe Kapitel 4.1.2. und 4.1.3.).

b) Queradem des basalen Radialfeldes (= basalen Radialraumes):
Das basale Radialfeld, also das Feld zwischen RA und RP basal der Subnodalschrigader,
ist bei folgenden Taxa stets frei von Queradern: Einige Triadophlebiomorpha t
(Zygophlebiella 1, Nonymophlebia 1, Mitophlebia 1, Paurophlebia + und Cladophlebia t,
Abb. 18.), wenige "Protozygoptera" t (z.B. Scytolestes 1, Progoneurat, Triassolestodes 1),
Archizygoptera t+ (Protomyrmeleontidae +; Abb. 19.), Shurabiola + ("Anisozygoptera":
Campterophlebiidae t), Hemiphlebiidae, Chorismagrionidae, Perilestidae (Abb. 43.),
Synlestidae, Megalestidae, Lestidae (Abb. 14.), Sieblosiidae i, Congqingiidae 1,
Dysagrionidae t, Thaumatoneuridae, Pseudolestes mirabilis (Pseudolestidae), Rimanella
und Pentaphlebia (Amphipterygidae), "Megapodagrionidae” (alle Unterfamilien),
Platystictidae (Abb. 49.), Coryphagrionidae, Pseudostigmatidae (Abb. 28.), Protoneuridae
(emschlieBlich Isostictinae), Platycnemididae und Coenagrionidae.

Die Ditaxineuridae + (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 (maximal 3) im basalen Radialfeld. Alle iibrigen Odonatoptera, insbesondere die
hoheren "Calopterygoidea” (Abb. 36.-38. und 51.-53.), "Anisozygoptera"” (einschlieBlich
Epiophlebia) und Anisoptera (Abb. 14.-16., 34.-35. und 39.-40.), besitzen zahlreiche
Queradern imbasalen Radialfeld, wobei allerdings zu beachten ist, dal dasbasale Radialfeld
bei den "Protodonata" t mangels echtem Nodus nicht klar abgegrenzt ist. Bei den
Chlorocyphidae (emschlieBlich Disparocypha) ist der basale Teil des basalen Radialfeldes
frei von Queradem (Chlorocyphiden-Liicke), wihrend distal einige Queradem vorhanden
sind (Autapomorphie der Chlorocyphidae). Bei den Hemeroscopidaetund Cordulegastridae
(einschlieBlich Zoraena) ist dagegen nur der distale Abschnitt des basalen Radialfeldes frei
von Queradern (Cordulegastriden-Liicke), was vermutlich eine Synapomorphie dieser
beiden Taxa darstellt.

Fast alle Zygoptera und die meisten Libelluloidea besitzen kemerlei Domen auf den
Queradem des basalen Radialfeldes, wenn man von den z.T. vorhandenen Junktionsdormen
absieht. Bei den Chlorocyphidae sind die Queradem dorsal und ventral gezihnelt; bei den
Euphaeidae tragen sie nur ventral vereinzelte kurze Domen (Zihne) und Macrotrichen. Bei
zahlreichen Anisopteratragen diese Queradern dagegen echte Dornen, wobei zumindest ein
Dorn auf der Ventralseite der distalen Queradern vorhanden ist: Petaluridae (7achopteryx,
Tanypteryx, Phenes), Aeshnidae (Aeshna cyanea beidseitig), Gomphidae (Hagenius
beidseitig, Onychogomphus ventral, Phyllogomphoides ohne Domen), Cordulegastridae
und Macromiidae sowie einige Libellulidae (z.B. Orthetrum brunneum und Zenithoptera
Jasciata).

Junktionsdomen sind auf den Queradern des basalen Radialfeldes nur bei emnigen
"Calopterygoidea" und wenigen Anisoptera zu finden: Emen dorsalen Junktionsdom beim
RA besitzen die Euphaeidae (Euphaea) und Calopterygidae (Hetaerina, Calopteryx).
Einen ventralen Junktionsdorn beim RP besitzen die Chlorocyphidae (Aristocypha),
Euphaeidae (Euphaea), Dicteriadidae (Heliocharis) und Calopterygidae (Hetaerina,
Calopteryx). Die Calopterygidae besitzen zudem einen ventralen Junktionsdom beim RA
sowie einen dorsalen Junktionsdomn beim RP. Bei Euthore (Polythoridae) besitzen die
basalen Queradern zwar keine Junktionsdornen, 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 (auBer Libellula ?) sowie Coryphaeschna (Aeshnidae)
besitzen die Enden der Queradern gelenkartige Anschwellungen am RA, jedoch keine
typischen Junktionsdormen.

¢) Queradem des Arcularraumes: _

Die Queradem des Arcularraumes, also des Fligelraumes zwischen RP und MA distal
des Arculus und basal der Mittelgabel, werden auch als Antefurcalia bezeichnet. Sie fehlen
bei einigen "Protozygoptera"t (Batkeniat, Terskejat, Triassolestodest) und
Axchizygopterat (Protomyrmeleont, Abb. 19.) sowie den Hemiphlebioidea, Lestinoidea
(emschlieBlich Cretacoenagriont, Abb. 14.), Coenagrionoidea (Abb. 28. und 49.),
Sieblosiidaet, Dysagrionidaet, Congqingiidaet, Pseudolestidae, Philogangidae, Diphlebiidae,
Amphipterygidae, Euarchistigmatidaet, Thaumatoneuridae, Chlorocyphidae, Polythoridae
(Abb. 36.) sowie den Oreopteridaet und bei Paraheterophlebiat (Myopophlebiidae 1),
Shurabiolat und Cyclothemist (Campterophlebiidaet). Stets vorhanden sind sie bei den
Zacallitidae +, Euphaeidae (emschlieBlich Litheuphaeat; Abb. 37.), Dicteriadidae und
Calopterygidae (Abb. 38.), die jedoch ebenfalls nur wenige (1-4) dieser Adem besitzen.
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Auch die "Protodonata” 1, Protanisopterat (Abb. 17.), zahlreiche Triadophlebiomorpha t
(Abb. 18.) und "Protozygoptera”+ (einschlieBlich Permagriont) sowie Triassagrion t
(Archizygopterat; Abb. 19.a) besitzen zumindest eine Antefurcalquerader, meist sogar
mehrere. Relativ zahlreich sind die Antefurcalia bei den "Anisozygoptera” (emschlieBlich
Epiophlebia) und insbesondere den Anisoptera (Abb. 14.-16., 34.-35. und 39.-40.), bei
denen deren Anzahl nur im Hinterfliigel héheren Gomphidae (z.B. Onychogomphus
uncatus) deutlich reduziert ist.
d) Queradem des Briickenraumes und Subnodalraumes:

Ein Briickenraum, also ein Fligelraum zwischen RP' und IR2 basal der Lestiden-
Schragader, istnur bei den meisten Lestinoidea (Cretacoenagriont, Nubiolestes, Synlestidae,
Megalestidae und Lestidae) und fast allen "Anisozygoptera" & Amisoptera (auber
Oreopteridaet) ausgebildet (Abb. 14.-16. und 54.-58.). Bei den erwihnten Lestinoidea sind
stets zahlreiche Queradern im Briickenraum vorhanden ("lestine long bridge"), bei den
Anisoptera zumindest eine Querader (= Briickenquerader), meist jedoch mehrere. Bei den
iibrigen Odonatoptera sind in dem entsprechenden Fliigelbereich (Fligelraum zwischen RP'
und IR2 basal des RP2-Ursprunges). der jedoch distal nicht durch eine Schrigader begrenzt
ist, 1d.R. mehrere Queradern vorhanden. Bei Eugeropterumt ("Protodonata" t:
Eugeropteridaet), Terskejat (Archizygopterat) und den rezenten Hemiphlebiidae ist nur
eme solche Querader vorhanden, wihrend einigen Protanisopterat (Ditaxineuridae;
Abb. 17.) und "Protozygoptera"t (Permolestidaet, Kennedyidaet und Triassolestodest) die
entsprechenden Queradern vollig fehlen.

Bei den Anisoptera ist zumindest eine Querader des Briickenraumes fast immer
vorhanden, die unmitte]bar unterhalb des Subnodus gelegen ist. Diese Querader wird als
Briickenquerader bezeichnet (Abb. 14., 54.-55. und 57.) und unterteilt den Briickenraum
in einen distalen Briickenraum und einen basalen Briickenraum (= Subnodalraum). Beiden
basalen Anisoptera (Aeschnidiidaet, Liassogomphidaet, Sonidaet, Cymatophlebudae 1,
Austropetalidae, Gomphidae, Hemeroscopidae 1, Cordulegastridae, Chlorogomphidae
und Synthemistidae) und ihren Stammgruppenvertretern (z.B. Heterophlebioideat) sind
1.d.R. mehrere Queradern in beiden Abschnitten vorhanden. Beiden Libelluloidea, aufier der
Synthemistidae und einiger Libellulinae (z.B. Libellula depressa), wurde die Anzahl der
Queradern im Subnodalraum deutlich reduziert (Abb. 16. und 57.). Bei den Petaluridae,
Aeshnidae und Libelluloidea (auBer Synthemistidae und Macromiidae) ist die Anzahl der
Queradem im distalen Briickenraum reduziert (Abb. 16. und 57.), da die Schriagader nach
basal verschoben wurde und der Briickenader nun unmittelbar benachbart ist. Bei den
Aeschnidiidae + und Austropetaliidae wurde die Anzahl der Querademn im distalen
Briickenraum durch eine Distalverschiebung der Schrigader deutlich erh6ht. Bei emigen
Anisoptera (z.B. Uropetala und Petalura) wurde durch Ausbildung einer akzessorischen
Schriagader (Abb. 14.2a), distal der Lestiden-Schriagader, ein schembarer distalerBriickenraum
(Pseudo-Briickenraum) geschaffen, der zahlreiche Queradern bemhaltet.

e) Queradern der Diskoidalzelle, bzw. der Hypertrigonalzelle und Trigonalzelle:

Zum VerschhuB der Diskoidalzelle durch Ausbildung einer basalen Diskoidalquerader
(posteriorer Arculus) sowie die Unterteilung der Diskoidalzelle in Hypertrigonalzelle und
Trigonalzelle durch die Ausbildung einer sekundiren Querader (costale Trigonalquerader)
siche Kapitel 4.1.6..

Die (ungeteilte) Diskoidalzelle der meisten Odonatoptera, namentlich aller
Hemiphlebioidea, Lestinoidea (Abb. 14., 32., 41. und 48.) und Coenagrionoidea (auber
Anomisma; Abb. 28. und 49.), ist frei von Queradern, selbst wenn die Diskoidalzelle noch
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basal offen ist (Abb. 17.-19.; Ausnabme: "Protodonata"t). Die Diskoidalzelle der
Epiophlebiidae ist nur als individuelle Abberation gelegentlich im Hinterfliigel durch eine
Querader geteilt (FRASER, 1938c, 1957: 82-83). Bei einigen fossilen "Anisozygoptera”
(z.B. Isophlebiidaet; Abb. 22.) sowie den Chlorocyphidae (einschlieBlich Disparocypha),
Polythoridae (Abb. 36.), Euphaeidae (Abb. 37.; auBer emiger Gattungen, z.B. Epallage;
contra FRASER, 1957: Fig. 40, dessen Abbildung fehlerhaft beschriftet ist), Dicteriadidae
und Calopterygidae (Abb. 38. und 42.) smd dagegen Queradem in der Diskoidalzelle
vorhanden, die bei den Calopterygidae besonders zahlreich sind. Bei den Zacallitidaet, die
den erwihnten "Calopterygoidea" nahe verwandt sein diirften, ist die Diskoidalzelle freivon
Querademn. Von den iibrigen Zygoptera ist nur die Diskoidalzelle der Gattung Devadatta
(Amphipterygidae) und Anomisma (Pseudostigmatidae) durch Queradem unterteilt.

Die Trigonalzelle der Stenophlebiidaet (nur Hinterfhiigel) und zahlreicher Anisoptera ist
durch Queradem unterteilt: Die Liassogomphidae+, Petaluridae (Abb. 14.a2 und 23.),
Austropetaliidae 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 Queradem, die Aeschnidiidae t, Aktassiidaet und
Cymatophlebiidae t+ dagegen zahlreiche, vemetzte Queradem. Die Trigonalzelle der
Heterophlebioidea t, Sonidae t, zahlreicher Gomphidae (z.B. Onychogomphus),
Hemeroscopidaet, weniger Cordulegastridae(z.B. Cordulegaster boltoni), Chlorogomphidae
und Libelluloidea (Synthemistidae, Gomphomacromiidae, Macromiidae, "Corduliidae",
Macrodiplacidae, Libellulidae) ist i.d.R. ungeadert (Abb. 16. und 35.), mit Ausnahme von
Epophthalmia (Macromiidae) und einigen Libellulidae (oft im Vorderfliigel, sehr selten im
Hinterfligel mit Queradern; Abb. 39.-40.).

Die Hypertrigonalzelle besitzt bei Uropetala carovei (Petaluridae), den Austropetaliidae,
emigen basalen Gomphidae (Lindeniiniund Gomphoidini), manchen Cordulegastridae (z.B.
Cordulegaster diadema), den Synthemistidae und wenigen "Corduliidae" (/diophya und
Idionyx)und Libellulidae (z.B. Orthetrum brunneum und Zenithoptera fasciata)i.d.R. nur
eine emnzige Querader im Vorderfliigel, bei den Austropetaliidae sowie den erwihnten
Petaluridae, Gomphidae und Libellulidae auch im Hinterfliigel (Abb. 14.a, 35. und 39.-40.).
Bei den Aeschnidiidaet, Cymatophlebiidaet, Aeshnidae (Abb. 16. und 34.) und einigen
basalen Gomphidae (Lindeniini, Gomphoidini, z.B. Phyllogomphoides) sowie den
Chlorogomphidae und Macromiidae (auBer Macromia und Didymops) sind dagegen meist
mehrere, parallele Queradem vorhanden. Die Hypertrigonalzelle der Heterophlebioideat,
Liassogomphidae 1, Aktassiidaet, Petaluridae (auBer Uropetala), Sonidaet, zahlreicher
Gomphidae (z.B. Hagenius und Onychogomphus), Hemeroscopidae ¢, 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” + beinhaltet der, der Basalzelle entsprechende Fligelraum, zahlreiche
Queradem. Ansonsten sind in der Basalzelle nurbei den Polythoridae (Abb. 36.), abberanten
Exemplaren von Heliocharis amazona (Dicteriadidae), Hetaerininae (Calopterygidae;
Abb. 38.) sowie den Aeschnidiidaet, wenigen Aeshnidae (Cephalaeschna = Indophlebia,
Dendroaeschna, Gynacanthaeschna, Periaeschna, Petaliaeschna, Heliaeschna,
Antipodophlebia, Telephlebia), Chlorogomphidae und Synthemistidae Queradern vorhan-
den. Bei Amphipteryx agrioides (Amphipterygidae) ist gelegentlich, als Abberation, eme
einzelne Querader in der Basalzelle zu finden (FRASER, 1948: 48). Die Basalzelle von
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Stenophlebia latreillei+ (Stenophlebiidaet) ist entgegen der Abbildung bei CARPENTER
(1992: Fig. 54) stets ungeadert (NEL et al., 1993).

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

Die Queradem zwischen der M&Cu bzw. MP&CuA und der AA' bzw. CuP&AA'
werden als Cubitoanalqueradern bezeichnet. Dabei ist zu differenzieren zwischen den
sekundiren Queradern des Fligelraumes zwischen Fliigelbasis und CuP-Kreuzung
(Cubitalzelle) und des Fligelraumes zwischen CuP-Kreuzung und Subdiskoidalader
(Subdiskoidalzelle). Bei den Anisoptera kann die Subdiskoidalzelle zudem durch die
Ausbildung emer Pseudo-Analis (siche unten) in die basale Subdiskoidalzelle und die distale
Subdiskoidalzelle (= Subtrigonalzelle) unterteilt werden, in denen jeweils sekundire
Queradern ausgebildet sein konnen oder nicht.

Die Cubitalzelle ist bei der Mehrzahl der Odonatoptera frei von Queradem. Bei den
"Protodonata” + bemnhaltet der, der Cubitalzelle entsprechende Fliigelraum, zahlreiche
Queradem. Ansonsten sind nur bei Polytaxineurat+ (Protanisopterat) (2), den Polythoridae
(Abb. 36.)und Calopterygidae(Abb. 38.), den Arten Devadatta argyoides( Amphipterygidae)
(3), Neurolestes trinervis (3), Dimeragrion percubitale (2), Podopteryx roseonotata
("Megapodagrionidae") (1), Anomisma abnorme (Pseudostigmatidae) sowie wenigen
fossilen "Anisozygoptera"” und den Aeschnidiidaet Queradem in der Cubitalzelle vorhan-
den; mehr als drei Querademn jedoch nur bei den Polythoridae, Calopterygidae und
Aeschnidiidae. Die Cubitalzelle von Stenophlebia latreilleit (Stenophlebiidaet) ist entgegen
der Abbildung bei CARPENTER (1992: Fig. 54) stets ungeadert (NEL et al., 1993). Das
gleiche gilt fiir die Epiophlebiidae 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.; einschlieBlich
Litheuphaeat, aber auBer einigen rezenten Gattungen, wie z.B. Epallage), Calopterygidae
(Abb. 38. und 42.) sowie von Devadatta argyroides (Amphipterygidae), Phenacolestes
mirandus+(Dysagrionidaet), Thaumatoneura inopinata (Thaumatoneuridae)und Anomisma
abnorme (Pseudostigmatidae) ist durch Queradem unterteilt. Relativ zahlreich sind diese
aber nur bei den Polythoridae und Calopterygidae. Eine Ausnahme bilden die Platystictidae
(Abb. 49.), die alsenzige Coenagrionoidea Queradern (3)in der Subdiskoidalzelle besitzen.
Bei den Epiophlebiidae ist nur im Hinterfliigel eine Querader in der Subdiskoidalzelle
vorhanden. Das gleiche gilt fiir zahlreiche fossile "Anisozygoptera", einschlieBlich der
Heterophlebioideat. Bei den Liassogomphidaet (Anisoptera) sind in beiden Fliigelpaaren
mehrere Querademn in der Subdiskoidalzelle vorhanden, von denen jedoch keine besonders
spezialisiert ist. Bei den iibrigen Anisoptera ist in beiden Fliigelpaaren i.d.R. zumindest eine
schrigstehende Querader vorhanden, die die Subdiskoidalzelle unterteilt.

Bei emigen Taxa ist diese Querader zu einer Pseudo-Analis umgebildet (siche unten),
wihrend diese Struktur im Hinterfliigel einiger "Corduliidae" (z.B. Hemicordulia) sowie
aller Macrodiplacidae und Libellulidae reduziert ist, deren Subdiskoidalzelle im Hinterfliigel
daher sekundir ungeadert ist (Abb. 35.). In beiden Fliigelpaaren aller Austropetaliidae und
der meisten Gomphidae (z.B. Hagenius und Onychogomphus), der Sonidaet,
Hemeroscopidaet und Cordulegastridae sowie im Hinterfligel der Petaluridae (auBer
Uropetala)und "Corduliidae" (Abb. 16.)ist nur diese eine Querader vorhanden. Der basale
Abschnitt der Subdiskoidalzelle ist bei den Aeschnidiidaet, Aktassiidaet, Aeshnidae
(Abb. 15.und 34.), wenigen Gomphidae (z.B. Lindeniiniund Sieboldius), Chlorogomphidae
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Synthemistidae und Macromiidae in beiden Fligelpaaren durch weitere Queradern unter-
teilt. Das gleiche gilt fiir den distalen Abschnitt der Subdiskoidalzelle (Subtrigonalzelle)

Aeschnidiidae t (beide Fligelpaare), Aktassiidaet (zumindest im Hinterfligel),
Cymatophlebiidaet (beide Fliigelpaare), Petaluridae (mit Ausnahme von Uropetala nur im
Vorderfliigel; Abb. 14.a), Aeshnidae (beide Fligelpaare; Abb. 15. und 34.), basalen
Gomphidae (Lindeniini nur Vorderfligel, Gomphoidini in beiden Fliigelpaaren),
Chlorogomphidae (beide Fliigelpaare), Macrodiplacidae (nur Vorderfliigel)und Libellulidae
(nur Vorderfligel; Abb. 39.-40.).

h) Pseudo-Analis:

Im Vorderfligel aller Petaluridae (einschlieBlich Protolindenia witteit; Abb. 14.a und
23.), mancher Gomphidae und aller Libelluloidea (Synthemistidae, Gomphomacromiidae,
Macromiidae, "Corduliidae", Macrodiplacidae, Libellulidae; Abb. 16. und 39.-40.) sowie
in beiden Fliigelpaaren der Aeschnidiidae + und mancher Gomphidae (Gomphoidini sensu
CARLE, 1986;z.B. Phyllogomphoides undulatus) scheint sich die konvexe Ader CuP&AA'
basal der Subdiskoidalader zu gabeln und deren anteriorer Ast zur Basalecke der Trigonalzelle
zu verlaufen, wihrend der posteriore Ast zur Analecke ("Spitze") der Trigonalzelle verliuft
und gegeniiber dem anterioren Ast reduziert ist, bzw. bei den Libellulidae sogar den
Charakter von Quergeader angenommen hat. Diese beiden Adem begrenzen eine Fhiigelzelle,
die als Subtrigonalzelle bezeichnet wird. Ein Vergleich von Vorder- und Hinterfliigel sowie
dem Fhigelgedder der iibrigen Anisoptera und "Anisozygoptera"” zeigt, daB es sich bei den
anterioren Ast um eine sekundire Bildung handelt (Pseudo-Analis; = AA0 sensu NEL &
MARTINEZ-DELCLOS, 1993), welche aus einer Cubitoanalquerader hervorgegangen ist
(Abb. 16., 34. und 78.), die sich bei allen Anisoptera (emschlieBlich Stammgruppe) findet.
Der posteriore Ast stellt, trotz seiner meist deutlich schwicheren Ausbildung, den wahren
Verlauf der CuP&AA' dar. Die Bildung einer Pseudo-Analis ist auffillig korreliert mit dem
Vorhandensem einer transversal gedehnten Trigonalzelle.

Die Cubitoanalquerader (siche oben), die das Ausgangsmaterial der Pseudo-Analis
darstellt, findet sich in beiden Fliigelpaaren der Liassogomphidaet, Cymatophlebiidae 1,
Sonidaet, Austropetaliidae, Aeshnidae, einiger Gomphidae (z.B. Hagenius brevistylus und
Onychogomphus uncatus), Cordulegastridae, Hemeroscopidae 1, Neopetaliidae,
Chlorogomphidae sowie im Hmterfligel der Petaluridae (emschlieBlich Protolindenia
witteit), Synthemistidae, Gomphomacromiidae, Macromiidae und "Corduliidae”. Bei den
Macrodiplacidae und Libellulidae fehlt diese Querader im Hinterfliigel; sehr wahrscheinlich
sekundir. Bei Sona nectest (Sonidaet), emigen Gomphidae und den Synthemistidae ist im
Vorderfliigel die Pseudo-Analis-Bildung bereits angedeutet. Emne Querader dhnhicher Lage,
aber fraglicher Homologie, ist auch im Hinterfliigel einiger "Anisozygoptera" (z.B.
Epiophlebia superstes) vorhanden.

Die Pseudo-Analis gleicht dem basalen Abschnitt der AA' bzw. CuP&AA' in Durch-
messer ("Stirke"), Oberflichenstruktur und der konvexen Korrugation. Sie inseriert bei der
Scheingabelung der CuP&AA' stets mit einer primiren Junktion (beidseitig), wahrend der
Hauptast der echten CuP&AA' bei den Libellulidae dieser Gabelung mit einer sekundaren
Junktion entspringt. Die entsprechende Cubitoanalquerader inseriert dagegen stets mit
einer sekundiren Junktion, ist stets diinner als die CuP&AA' und besitzt eme neutrale
Korrugation sowie meist auch eine abweichende Oberflichenstruktur.

1) Schragadem:

Bei den Libellen kommt eine typische Schrigader in der Fliigelmitte zwischen dem RP2

und dem IR2 der Lestinoidea, " Anisozygoptera” und Anisoptera vor (Abb. 14.-16., 54.-55.,
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57. und 58.) und wurde hiufig generell als Lestiden-Schrigader ("lestine oblique vein")
bezeichnet, obwohl keineswegs sicherist, daB die Struktur in allen erwihnten Taxa homolog
ist. Die dhnliche Gestalt und relative Lage der Lestiden-Schrigader, welche im Grundplan
der Lestmoidea und Anisoptera bei 60 % der Fliigellinge zu finden ist, spricht fiir die
Homologie der Lestiden-Schrigader bei den Lestinoidea (Cretacoenagrion t+ 60 %,
Nubiolestes 64 %, Synlestidae 62 %, Megalestidae 56 %, Lestidae 47 %), Sieblosiidae
(50 %), Epiophlebiidae (ca. 65 %) und den fossilen "Anisozygoptera” (50-65 %, meist ca.
55 %) sowie allen Anisoptera (52-64 % im Vorderfliigel, meist ca. 60 %; auBer bei den
Petaluridae nur ca. 48 % und bei den Austropetaliidae ca. 67 %). Bei Hemiphlebia,
Chorismagrion, Perilestes und Perissolestes fehlt die Lestiden-Schrigader vermutlich
sekundar.

Eine zweite, akzessorische Schrigader distal der primiren Lestiden-Schrigader findet
sich beiden rezenten Petaluridengattungen Uropetalaund Petalura(Abb. 14.2), abberanten
Exemplaren von Cordulegaster und den fossilen Anisopteren Leptaeschnidium latum +,
Petalura (?) acutipennis t, Cymatophlebiella euryptera + und Protolindenia
deichmuelleri 1, den fossilen "Anisozygoptera" Selenothemis liadis t, Oreophlebia lata 1,
Xanthohypsa tillyardi tund X. praeclara+ sowie angeblich auch bei einigen Aeshnidae und
emer anscheinend noch unbeschriebenen Anisoptere aus dem Wealden von Sussex, welche
Libelluliuminahestehen diirfte (diese Aussage basiert auf einem Farbdia des Fossils, das mir
von Ray Andress / London zur Verfiigung gestellt wurde). Protolindenia deichmuelleri t
besitzt sogar eine dritte, distale Schrigader zwischen RP2 und IR2.

Auch der Subnodus der Libellen stellt, aufgrund seiner Lage, Neigung und Tracheation,
eme echte Schragader dar und ist in Kapitel 4.1.4. niher beschrieben. Diese Subnodal-
schriagader ist bei allen *Odonata sowie den Protanisoptera, Triadophlebiomorpha t
(einschlieBlich Triadotypust und Piroutetiat) und einigen "Protozygoptera”
(Permolestidae t) und Archizygoptera+ (Triassagriont) deutlich ausgebildet. Bei den
meisten "Protozygoptera”+ und Archizygopterat, ist die Subnodalschrigader, 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
Noduszwischen RAund RPliegen. Eine der Subnodalschrigader moglicherweise homologe
Schrigader findet sich weiter distal zwischen RA und RP bereits bei den
"Meganeuridae" + (auber Namurotypus 1, Oligotypus t und Kargalotypus t), obwobl diese
noch gar keinen echten Nodus besitzen (siehe Kapitel 5.2.). Eine dhnliche Schrigader
besitzen auch die Protanisopterat (auBer Ditaxineurellat, Abb. 17.).

Alle Triadoplebiidaet (Triadophlebiomorphat) besitzen sowohl einen echten Nodus mit
Subnodalschragader, als auch eme besondere Triadophlebiiden-Schrigader im distalen
Fhigelabschnitt zwischen RA und RP (Abb. 18.). Eme weitere, charakteristische Schrigader
findet sich zwischen RP1und IR1 der asiatischen Libellengattung Philoganga(Philogangidae),
was dafiir sprechen kénnte, daB bei dieser Gattung der IR1 tracheenversorgt ist, im
Gegensatz zu allen iibrigen Odonata.

Diekleme und grofie Libelluliden-Schragader (= "libellulid oblique vem" sensu NEEDHAM
& BROUGHTON, 1927) sind keine echten Schrigadem (im Sinne der Definition in Kapitel
5.1.), da sie eine umgekehrte Neigung haben und keine Tracheen fiihren. Es handelt sich
vielmehr um "normale Queraderm, die nur verlingert und derart schriggestellt wurden, dah
das posteriore Ende deutlich basal des anterioren Endes zu liegen kommt. Die grofie
Libelluliden-Schrigader findet sich in beiden Fligelpaaren der Macrodiplacidae und
Libellulidae (auBer Tetrathemistinae) zwischen RP1und RP2 und stellt in diesem Fhigelfeld
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stets die zweite Querader dar (Abb. 57.). Die kleine Libelluliden-Schrigader findet sich in
beiden Fligelpaaren mancher Libellulidae (z.B. Sympetrum; Abb. 57.) zwischen IR2 und
RP" und stellt in diesem Fliigelfeld i.d.R. die zweite oder dritte Querader dar.

4.1.16. Flugelzellen

1.) Basalzelle und Cubitalzelle:

Die Basalzelle (Abb. 14) liegt zwischen dem konvexen doppelten Radialstamm (RA&RP)
und dem konkaven Mediocubitalstamm (Mé&Cu). Sie wird basal durch die Fliigelbasis begrenzt
und distal durch den konvexen Arculus. In Fhigeln mit einem unvollstindigem Arculus (rezent
nur im Vorderfligel von Hemiphlebia und Chorismagrion), also emer basal offenen
Diskoidalzelle, geht die Basalzelle fliefend in die Diskoidalzelle iiber (Abb. 17.-19., 72.-76. und
78.a). Bei den "Eugeropteridae” t und "Erasipteridae” + ("Protodonata"” +) wird das Fliigelfeld,
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 dem konkaven Mediocubitalstamm
(Mé&Cu) und der konvexen AA', bzw. bei gestielten Fliigeln dem konvexen Petiolushinterrand
(AA'&AA"&AP). Sie wird basal durch die Fligelbasis begrenzt und distal durch die neutrale
CuP-Kreuzung. Bei den "Eugeropteridae” t und "Erasipteridae” + ("Protodonata” 1) liegt das
Fhigelfeld, 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 emigen Triadophlebiomorpha t+ (Mitophlebiidae + und
Triadophlebiidae t) 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 Fliigelhinterrand (AA'&AA"&AP) liegt, und
distal durch die queraderartige AA' begrenzt wird (Abb. 73.). Bei zahlreichen
"Protozygoptera" +(auber Permolestes+, Kennedyat, Permepallage tund Triassolestodest)und
den Archizygoptera t (auBer Iriassagrion t) ist die Cubitalzelle nicht klar abgrenzbar
(Abb. 19.b), da die CuP-Kreuzung nicht zu erkennen ist, was moglicherweise nur daraufberuht,
daB sie wegen ihrer extrem basalen Lage (vergl. Kennedyat)id.R. nicht fossilisiert wurde. Die
vermeintliche Cubitalzelle der "Protozygoptera” t+ (z.B. Permagrion t) entspricht der
Subdiskoidalzelle der Odonata, da sie distal nicht durch die CuP-Kreuzung, sondern durch die
Subdiskoidalader begrenzt wird (contra FRASER, 1957).

2.) Diskoidalzelle:

Die Diskoidalzelleliegt zwischen MA und MP. Sie wird basal begrenzt durch eme sekundare
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 Protamisoptera t, Triadophlebiomorpha t, "Protozygoptera” t,
Archizygoptera + und Tarsophlebioidea t+ sowie im Vorderfligel zahlreicher fossiler
"Anisozygoptera" und der rezenten Hemiphlebiidae und Chorismagrionidae, die basale
Diskoidalquerader primir fehlt, wird deren Diskoidalzelle als "basal offen" bezeichnet
(Abb. 17.-19., 69.b, 72.-76. und 78.a). Es ist auffillig, daBl dies, mit Ausnahme der zwei
australischen Reliktarten Hemiphlebia mirabilis und Chorismagrion risi, ausschlieBlich bei
fossilen Odonatoptera der Fallist. Die "Protodonata” t besitzen keine Diskoidalzelle, da thnen

94



KAPITEL 4.: Ergebnisse - Beschreibung des Fliigelgeiders der Libellen

sowohl basale Diskoidalquerader als auch distale Diskoidalader fehlen (Abb. 67.-71.), obwohl
zahlreiche unspezialisierte Queradern zwischen MA und MP vorhanden sind.

Die Diskoidalzelle der Zacallitidae +, weniger Chlorocyphidae (z.B. Disparocypha), der
Polythoridae (Abb. 36.), Euphaeidae (Abb. 37.), Calopterygidae (auBer Caliphaeinae;
Abb. 38.), Diphlebiidae, Euarchistigmatidae t, und Thaumatoneuridae, der Gattung Lestoidea
("Megapodagrionidae"), der Platystictidae (Abb. 49.) und emiger Protoneuridae (z B. Isostictinae)
und Platycnemididae ist weitgehend rechteckig, wihrend die der iibrigen Odonata distal einen
mehr oder weniger spitzen Winkel bildet. Distal extrem spitz zulaufend ist die Diskoidalzelle
der hoheren Lestmoidea (Synlestidae, Megalestidae, Lestidae; Abb. 32. und 41.) und der
Coenagrionidae sowie der Epiophlebiidae (" Anisozygoptera”). Die anteriore Seite (MA +) der
Diskoidalzelle der Polythoridae (Abb. 36.) ist nach posterior gewolbt (konkav). Die gesamte
Diskoidalzelle der Hetaerininae (Abb. 38.) ist nach anterior gewdélbt (konvex). Bei den
zahlreichen Zygoptera ist die Diskoidalzelle im Hinterfliigel zumindest geringfiigig linger als
im Vorderfligel (Polythoridae: Euthore plagiata; Dicteriadidae: Heliocharis amazona,
Amphipterygidae: Rimanella arcana; "Megapodagrionidae": Megapodagrion venale;
Pseudostigmatidae: Mecistogaster linearis; Protoneuridae: Neoneura myrtae; Platycnemididae:
Platycnemis acutipennis). Bei den Gattungen Chalcopteryx (Polythoridae), Amphipteryx
(Amphipterygidae) und Pseudolestes (Pseudolestidae) ist diese Langendifferenz besonders
deutlich ausgepragt. Beiden Chlorocyphidaeund Oxystigmawilliamsoni("Megapodagrionidae")
ist die Diskoidalzelle in beiden Fliigelpaaren extrem verlingert.

Bei den Stenophlebiidae und Anisoptera (einschlieBlich Liassogomphidae t+ und
Aeschnidiidaet)ist die Diskoidalzelle in beiden Fliigelpaaren in eine anteriore Hypertrigonalzelle
und eine posteriore Trigonalzelle unterteilt (Abb. 14.), wibhrend dies bei den
Heterophlebioidea t (Schwestergruppe der Anisoptera) nur im Hinterfliigel der Fall ist. Die
Hypertrigonalzelle und Trigonalzelle sind i.d.R. von dreieckiger Form. Lediglich bei den
Heterophlebioidea t (Abb. 78.c) und den Liassogomphidae t+ sowie im Hinterfligel von
Macrodiplax balteata (Macodiplacidae) hat die Hypertrigonalzelle eine viereckige Gestalt,
wihrend bei sehr wenigen Gomphidae (4rchaeogomphus: nur im Vorderfligel), "Corduliidae"”
(Idiophya und Cordulephya: nur im Vorderfliigel) und Libellulidae (Tetrathemistinae: beide
Fligelpaare) die Trigonalzelle eine viereckige Gestalt hat. AuBerdem ist eine viereckige
Trigonalzelle bei einigen Vetretern der Libelluloidea (z.B. Orthetrum; Abb. 39.) gelegentlich
als Abberation zu finden. Die anteriore Seite der Hypertrigonalzelle der Gomphidae und
Libelluloidea (Abb. 16., 35., 39.-40. und 66.b) ist stark nach anterior gewdélbt (konvex),
wihrend sie bei den iibrigen Anisoptera gerade oder nur geringfligig gewolbt ist (Abb. 14.-15.,
23., 34. 66.o und 78.).

Falls die Trigonalzelle nicht gleichschenklig ist wird sie als transversal gedehnt bezeichnet,
wenn die Costalseite (anteriore Seite) die kiirzeste Seite ist und als longitudinal gedebnt
bezeichnet falls die Costalseite die lingste Seite ist. Die Trigonalzelle der Liassogomphidae t
(Hinterfliigel) ist etwa gleichschenklig, die der Austropetaliidae und Hemeroscopidae t in
beiden Fliigelpaaren nur geringfiigig longitudinal gedehnt. Die Trigonalzelle der Aeshnidae
(Abb. 15. und 34.), Hageninae (Gomphidae: Sieboldius und Hagenius)und Cordulegastridae
ist in beiden Fligelpaaren deutlich longitudinal gedehnt. Die Trigonalzelle der
Aeschnidiidae tist in beiden Fliigelpaaren extrem transversal gedehnt. Eine solche transversale
Debnung in beiden Fliigelpaaren findet sich ansonsten nur noch bei eimigen Gomphidae
(z.B. Phyllogomphoides), jedoch in weitaus geringerem Umfang. Beiden Sonidaet, Petaluridae
(Abb. 14. und 23.), den meisten Gomphidae und den Libelluloidea (Abb. 16., 35. und 39.-40.)
ist die Trigonalzelle des Vorderfliigels, im Vergleich zu derjenigen des Hinterfliigels, transversal
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gedehnt. Besonders stark transversal gedeht ist die Trigonalzelleim Vorderfliigel der Libellulidae
(auBer Tetrathemistinae) und der Gattung Petalura (Petaluridae). Die Chlorogomphidae sind
das emzige Taxon bei dem die Trigonalzelle im Hinterfliigel, gegeniiber derjenigen des
Vorderfliigels, etwas transversal gedehnt ist.

Eimer der Odonaten-Diskoidalzelle ahnliche Bildung findet sich auBerhalb der Odonatoptera
bei emigen Myrmeleontoidea (Neoptera: Planipennia: Ascalaphidae und Myrmeleontidae,
insbesondere Stilbopteryginae), deren Fliigelgedder auch sonst einige Ahnlichkeiten zu dem der
Libellen besitzt, zB. lingliche Fligelform mit zahlreichen Lingsadern und Queradem
(Symplesiomorphie), zahlreiche vertikale Queradern am Costalrand (Symplesiomorphie) und
gelenkige Querader-Lingsader-Junktionen (Konvergenz bei den Ascalaphidae) sowie em
Petiolus bei einigen Ascalaphiden-Gattungen (z.B. Neuroptynx). Bei der "Diskoidalzelle” der
Myrmeleontoidea handelt es sich zweifellos um eine Konvergenz, da diese Struktur, im

Gegensatz zu den Odonata, distal durch eime Verschmelzung des CuP mit emem CuA-Ast
begrenzt wird.

3.) Subdiskoidalzelle und Subtrigonalzelle:

Die Subdiskoidalzelle 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 "Protodonata" 1,
Protanisoptera + und Triadophlebiomorpha t ist eine solche Subdiskoidalzelle 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 schemnbare
Subdiskoidalzelle von Zygophlebiat (Triadophlebiomorpha r; Abb. 72.) wird distal nicht durch
die Subdiskoidalader, sondern durch eine schrige Queraderbegrenzt (Pseudo-Subdiskoidalzelle).
Beiden "Protozygoptera” + (z.B. Permagriont)ist die Subdiskoidalzelle nach basal verschoben
und ahnelt daher eher einer Cubitalzelle (siehe oben). Die scheinbare Subdiskoidalzelle dieser
Taxa ist eine sekundiire Zelle (Pseudo-Subdiskoidalzelle), die basal durch die Subdiskoidalader
und distal durch eine schrige Querader begrenzt wird (Abb. 76.). Bei den Tarsophlebioideat
("Anisozygoptera") ist die Diskoidalzelle im Hinterfliigel offen und relativ klein, wahrend die
Subdiskoidalzelle deutlich vergroBert ist und Gestalt und Funktion einer geschlossenen
Diskoidalzelle angenommen hat. Diese Struktur wurde von NEL etal. (1993) daher als "Pseudo-
Diskoidalzelle" bezeichnet. Die Subdiskoidalzelle der Isophlebiidaet (" Anisozygoptera”) ist
distal offen, da sich der CuP&AA' im Quergeider auflost bevor er die Subdiskoidalader (=CuA)
erreicht (Abb. 22.).

Bei zahlreichen Anisoptera (Abb. 14.-16.,23., 34. und 78.) wird die Subdiskoidalzelle durch
eine umgebildete Cubitoanalquerader (bzw. Pseudo-Analis) unterteilt in eine basale
Subdiskoidalzelle und eine distale Subdiskoidalzelle (sieche Kapitel 4.1.15.). Diese distale
Subdiskoidalzelle ist deutlich vergroBert und von dreieckiger Gestalt. Da sie posterobasal des
Fhigeldreiecks (Trigonalzelle) gelegen ist wird sie als Subtrigonalzelle bezeichnet. Eme solche
Subtrigonalzelle findet sich im Vorderfligel aller Petaluridae (einschlieBlich Protolindenia
witteit, Abb. 14. und 23.), mancher Gomphidae und aller Libelluloidea (Synthemistidae,
Gomphomacromiidae, Macromiidae, "Corduliidae", Macrodiplacidae, Libellulidae; Abb. 14.,
16. und 39.-40.) sowie in beiden Fliigelpaaren der Aeschnidiidae t und mancher Gomphidae
(Gomphoidini sensu CARLE, 1986; z.B. Phyllogomphoides undulatus).

4.) Zellen der Fligelfliche:

In der anterioren Fliigelregion, bzw. entlang des Fligelvorderrandes, aller Odonatoptera
(auBer Aeschnididae t+ und dem distalen Fliigelabschnitt der Pseudostigmatidengattung
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Megaloprepus) sind auschlieBlich rechteckige Zellen vorhanden, wihrend in der posterioren
Fliigelregion, bzw. entlang des Fligelhinterrandesi d.R. polygonale Fligelzellen domininieren,
sofern nicht alle Fliigelzellen rechteckig sind (Abb. 14.-19., 34.-40. und 57.-59.). Die erwihnte
anteriore Fliigelregion erstreckt sich von der Fligelbasis bis zum Pterostigma, bzw. bis zum
Apex falls kein Stigma vorhanden ist; sie wird anterior begrenzt durch den Costalrand und
posterior begrenzt durch den RA&RP, RP-Stamm, RP' und RP1.

Bei den meisten Odonatoptera dominieren im posterioren Bereich die polygonalen Zellen,
wihrend bei zahlreichen Zygoptera (Perilestidae, Chlorocyphidae, Polythoridae, Dicteriadidae,
Caliphaemae, Calopteryginae, Thaumatoneuridae, "Megapodagrionidae", Pseudostigmatidae,
Platystictidae, Protoneuridae, Platycnemididae und Coenagrionidae) iiberwiegend oder aus-
schlieflich rechteckige Zellen vorhanden sind (Abb. 59.). Bei den Hemiphlebiidae, Synlestidae,
Lestidae, Euphaeidae, Hetaerininae, Amphipterygidae und wenigen Coenagrionoidea
(z.B. Pyrrhosoma) simd dagegen sowohl rechteckige als auch pentagonale Zellen zahlreich
vorhanden (Abb. 14.). Hexagonale Zelle sind nurbeiallen " Anisozygoptera" (auBer Epiophlebia)
und Anisoptera (mit wenigen Ausnahmen, z.B. Perithemis) domiierend bzw. haufig (Abb. 14.-
16.). Relativ haiifig sind hexagonale Zelle auBerdem bei den Epiophlebiidae sowie den
Sieblosiidae +, Philogangidae, Diphlebiidae und manchen Amphipterygidae (Pentaphlebia,
Devadatta). Nur partiell vorhanden sind sie bei den Synlestidae, Chlorocyphidae, Euphaeidae
(auBer Litheuphaeat), Dicteriadidae, Calopterygidae, der Amphipterygidengattung Amphipteryx,
Thaumatoneuridae, einigen "Megapodagrionidae", (Hypolestes, Philogenia), wihrend sie bei
den Perilestidae, Lestidae, Polythoridae, der Amphipterygidengattung Rimanella, zahlreichen
"Megapodagrionidae" (Oxystigma, Megapodagrion) und den iibrigen Coenagrionoidea
(Psendostigmatidae, Platystictidae, Protoneuridae, Platycnemididae und Coenagrionidae)
meist vollkommen fehlen. Mit wenigen Ausnahmen st also eme deutliche Reduktion des Anteils
hexagonaler Zellen bei den Zygoptera festzustellen.

4.1.17. Analschleife und Analdreieck

1.) Analschleife:

Als Analschleife wird eme charakteristische Figur aus konvexen Lingsaderisten im
Hinterfliigel der Anisoptera und einiger ihrer Stammgruppenvertreter bezeichnet (Abb. 14,
16., 34.-35. und 78.). Bei den Anisoptera wird die Analschleife basal durch einen sekundiren
Ast der AA' (AA1b) begrenzt und distal durch den ersten Gabelast des CuA (CuA"). Bei den
Heterophlebioidea t, also der Schwestergruppe der Anisoptera ist ebenfalls eme Analschleife
ausgebildet, diejedoch extremklein ist (nur eine einzige Zelle ! ) und sich zudemin zwei weiteren
Punkten von derjenigen der Anisoptera unterscheidet (Abb. 78.c):

a) Die basale Begrenzung wird durch die AA2b gebildet, also denjenigen, sekundiren Ast der
AA', derzum Analwinkel verliuft. Da eme AA1b plesiomorph fehlt und eme Basalverschiebung
der AA2b in der Stammgruppe der Anisoptera nachgewiesen werden kann, handelt es sich
bei dieser Merkmalsauspragung um eine Plesiomorphie.

b) Die posteriore Begrenzung wird nicht durch eme sekundire Verstarkung des Quergeaders
gebildet, wie bei den Anisoptera, sondern durch den CuA", der parallel zum Fligelhinterrand
m Richtung Fliigelbasis verlduft (NEL et al., 1993). Der CuA" bildet also sowohl die distale
als auch die posteriore Begrenzung der Analschleife, wihrend der CuA" der Anisoptera
vertikal zum Fligelhinterrand verlduft. Da der CuA" auch bei den urspriinglicheren
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Isophlebioidea + vertikal zum Fliigelhinterrand verliuft handelt es sich bei dieser
Merkmalsausprigung um eine Autapomorphie der Heterophlebioidea t.

Moglicherweise handelt es sich bei der Analschleife der Heterophlebioidea + ohnehin um eine
konvergente Bildung, da die basalsten Anisoptera (Liassogomphidae 1, Aeschnidiidae t und
Aktassiidae ) noch keine Analschleife besitzen. Diese fehlt auch den Cymatophlebiidae t sowie
einigen Petaluridae (z.B. Minnchen von Phenes raptor), Gomphidae (z.B. Gomphus,
Archaeogomphus und Cyanogomphus, "Corduliidae" (Cordulephya) und Libellulidae
(Tetrathemistinae). Die Analschleife der Sonidae t ist nur eine einzige Zelle groB und auch die
Analschleife der Petaluridae (z.B. Tachopteryx thoreyi mit 3-4 Zellen, Tanypteryx hageni mit
3-4 Zellen), Austropetaliidae (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 groB, sofern sie iiberhaupt
zu erkennen ist. Eme mehr als 4 Zellen groBe Analschleife besitzen lediglich die Aeshnidae
(z.B. Aeshna cyanea mit 12 Zellen), manche Cordulegastridae (z.B. Zoraena bilineata und
Cordulegaster erronea mit 5-6 Zellen, C. diadema wnd C. obliqua mit 5 Zellen), die
Hemeroscopidae t (Hemeroscopus baissicus + mit 16 Zellen) und Chlorogomphidae
(z.B. Chlorogomphus campioni mit 10 Zellen) sowie die meisten Libelluloidea (Macromiidae:
Macromia georgiana und Didymops floridiensis mit 6 Zellen; "Corduliidae": gastra
curtisii 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,
Gomphomacromiidae und Macromiidae) ist rundlich und besitzt keine konkave Mittelrippe
(Cuspl -). Sie wird posterior durch eine horizontale Ader abgeschlossen, die durch emne
sekundire Verstirkung des Quergeidders entsteht (Abb. 34.). Fehlt diese posteriore Begrenzung
(z.B. bei Mannchen von Pheres) so wird in der Literatur meist der Begriff " offene Analschleife"
verwendet, obwohl eigentlich iberhaupt keine Analschleife ausgebildet ist (Abb. 23.).

Die Analschleife der "Corduliidae", Macrodiplacidae und Libellulidae ist dagegen langestreckt
und wird durch eine konkave Interkalarader Cuspl - (Mittelrippe) in zwei Langshilften geteilt
(Abb. 16. und 35.). Sie wird posterior durch eine Verschmelzung von AAIlb und CuA"
abgeschlossen. Letzteres findet sich mnerhalb der "Non-Libelluloidea" lediglich bei weiblichen
Exemplaren von Phenes raptor (Petaluridae). Die Analschleife der Macrodiplacidae und
msbesondere der Libellulidae hat zudem durch die Ausbildung eines Cuspl-Spormes emen
stiefelformigen UmriB, weswegen sievon TILLYARD (1914) als "italianloop" bezeichnet wurde
(Abb. 35.). Dieser Spom ist ein sekundirer, konkave Seitenzweig des Cuspl, der stets mit einer
sekundiren Junktion entspringt. Auffillig ist bei den Libellulidae die Gestaltihnlichkeit der
transversal gedehnten Trigonalzelle im Vorderfliigel mit der ebenfallslanggestreckten Analschleife
im Hinterfliigel.

Zusitzlich zu der primiren Analschleife besitzen zahlreiche Aeshmidae (z.B. Aeshna
cyanea) auch ein bis zwei akzessorische Analschleifen, die seitlich durch den CuA" und CuA'-
Aste begrenzt werden. Bei Aeshna cyanea enthilt diese akzessorische Analschleife beispiels-
weise ca. 13 Zellen und ist damit mindestens genauso groB wie die primire Analschleife
(Abb. 34.).

In der Analschleife der Libelluloidea (Abb. 16.und 35.)ist nahe der Spitze der Diskoidalzelle
eine auffillige, schrige Querader ausgebildet, die vom CuA ("Gaff") zum Cuspl ("Mittelrippe"
der Analschleife) verliuft. Eine dieser Queraderhomologe Ader ist auch in der Analschleife der
meisten iibrigen Anisoptera (auBer Aeshnidae; Abb. 34.) nachzuweisen, jedoch weit weniger
deutlich ausgebildet.
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2.) Analdreieck:

Im Hinterfliigel aller minnlichen Anisoptera, die einen Analwinkel besitzen, ist auch ein
Analdreieck ausgebildet (Abb. 14., 16., 23., 33. und 78.). Es fehlt daher lediglich den
Aeschnidiidae t (siche Kapitel 4.2.4. Punkt 5.), Anactini (Aeshnidae), 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 sekundiren Ast der
AA'. Anterior wird das Analdreieck durch die AA' begrenzt, wihrend seine posteriore Spitze
durch eine Verschmelzung von Analrand und AA2b entsteht, die unmittelbar am Analwinkel
erfolgt (Abb. 33.). Mit Ausnahme den Libelluloidea und emiger Gomphidae ist mnerhalb des
Analdreiecks der rezenten Anisoptera stets ein vertikal verlaufender, sekundarer Ast der AA'
zu finden (AA'b), der sich distal einmal aufgabelt, sodaB das Analdreieck in drei Zellen unterteilt
ist (Abb. 33.), die bei einigen Arten zusitzlich sekundir unterteilt sein kénnen. Bei den
Isophlebioidea t, Heterophlebioidea t und den Liassogomphidae t ist ebenfalls ein Analdreieck
ausgebildet. Dessen Basalseiteist jedoch weniger geradeund seme Fliche ist wesentlich gréBer,
da die AA2b noch weiter distal entspringt, wihrend sie in der Stammlinie der rezenten
Anisoptera nach basal verschoben wurde (Abb. 78.).
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4.2. BESCHREIBUNG ANDERER FLUGELMERKMALE DER LIBELLEN:
4.2.1. Fligelmembran

1.) Oberfichenstruktur:

Die imaginale Fhigelmembran der Ephemeroptera und Odonata ist 2-3 pm stark und
vollkommen glatt (Symplesiomorphie), d.h. es fehlen nicht nur kutikulare Mikroskulpturen, die
beispielsweise auf den Fliigelmembran der Isoptera zu finden sind (ROONWAL, 1985), sondemn
auch jegliche Microtrichen (Aculeae/ Trichome=unechte Haare), im Gegensatz zu den meisten
Neoptera, einschlieBlich derrecht urspriinglichen Plecoptera. Desgleichen fehlen Macrotrichen
(Setae =echte Haare) auf der Fliigelmembran der Ephemeroptera und Odonata véllig (Abb. 82.-
84.), obwohl diese bei den Neoptera sehr verbreitet sind, z.B. zahlreich bei den Mecoptera
(Panorpa; Abb. 85.) und sparlich bei den Ascalaphidae (z.B. Libelluloides longicornis). Die
glatte Fliigelmembran der "Palaeoptera” beruht aber sehr wahrscheinlich auf Symplesiomorphie
und kann somit deren Validitit als monophyletisches Taxon nicht begriinden.

Als Abberation konnen jedoch gelegentlich vereinzelte Macrotrichen in der basalen
Fliigelmembran zu finden sein, z.B. im Cubitoanalraum des Hinterfliigels von Tachopteryx
thoreyi (Petaluridae). Bei Euphaea guerini (Euphaeidae) waren in 18 von 20 untersuchten
Fliigeln Macrotrichen auf der Dorsalseite der Basalzelle zu finden, meist sogar mehrere
Macrotrichen in emer Reihe. Zumindest bei dieser Art scheint daher die vermemtliche
"Abberation" den Normalzustand darzustellen. Ebenfalls bei Euphaea guerini sind regelmaBig

die Mikroskupturen des Pterostigmas auch auf der benachbarten Fhigelmembran zu fimden
(siche Kapitel 4.1.5.).

2.) Farbung:

Eine Firbung groferer Bereiche der Fligelmembran durch Pigmentfarben findet sich
insbesondere bei zahlreichen Arten der hoheren "Calopterygoidea” (Chlorocyphidae,
Polythoridae, Euphaeidae und Calopterygidae) sowie bei den Libelluloidea (Synthemistidae,
"Corduliidae", Macrodiplacidae und Libellulidae). Bei den Polythoridae ist oft nur der
Hinterfhiigel gefirbt. Bei den Austropetaliidae und Neopetaliidae ist die Fligelmembran am
Costalrand rotbraun gefleckt. Alle iibrigen rezenten Libellen haben mit wenigen Ausnahmen
stets eme klar-transparente Fliigelmembran, die bestenfalls im Bereich der Basis und/oder des
Apex getriibt (opak) oder auch leicht gelblich oder braunlich gefirbt sein kann. Bei den
erwihnten Ausnahmen handelt es sichum folgende Taxa: Chlorolestes (Synlestidae), Indolestes
(Lestidae), Orolestes (Lestidae), Paraphlebia (Megapodagrionidae), Megaloprepus
(Pseudostigmatidae), Chloroneura (Protoneuridae), Acanthallagma (Coenagrionidae),
Thaumatoneura (Thaumatoneuridae), Diphlebia (Diphlebiidae), Pseudolestes (Pseudolestidae)
und Telephlebia (Aeshnidae). Beider Zygoptere Microstigma rotundatum (Pseudostigmatidae)
kommt die kraftig gelbe Farbung des distalen Fliigelabschnitts durch ein sekundires Archaedictyon
gelber Fliigeladern zustande (Abb. 81.).

Diemetallischblau glinzenden Fligel zahlreicherminnlicher Calopterygidae(z.B. Calopteryx
virgo) kommen nicht durch eine entsprechende Farbung der Fligelmembran zustande, sondem
beruhen auf emer Strukturfirbung der Fligeladem selbst, die zudem em besonders dichtes
Netzwek bilden. Der Interferenzglanz des Fliigelgedders wird durch eine dunkel-opake
Pigmentfirbung der Fligelmembran unterlegt und dadurch verstirkt. Bei den Euphaeidae
(z.B. Euphaea guerini) berubt der sehr dhnliche Glanzeffekt hingegen auf einer lackartigen
Strukturfirbung der Fligelmembran, wihrend die Fligeladern matt-schwarz gefirbt sind.
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Wihrend bei zahlreichen anderen Insekten ein Strukturglanzeffekt durch spezielle
Kutikularschuppen erreicht wird, zB. Hoplia (Coleoptera: Scarabaeidae), Phyllobius
(Coleoptera: Curcolionidae), Morpho (Lepidoptera: Morphidae) beruht der Metallglanz bei
den Odonata stets auf einer entsprechenden Spezalisierung der flichigen Kutikula. Der
irisierende Perlmuttglanz der ungefirbten Fligelmembran, insbesondere juveniler Imagines,
basiert dagegen auf der Interferenzwirkung der zwei parallelen Membranschichten (WEBER &
WEIDNER, 1974: 32).

Auffillig ist die Tatsache, daB bei denjenigen Taxa, die eine glinzende Fligelfirbung und
eine geschlossene Fligelruhehaltung besitzen (z.B. Aristocypha fenestrella und Calopteryx
virgo), beiden Seiten des Fhigels diesen Glanzeffekt aufweisen, wihrend bei Taxa mit offener
Fligelruhehaltung (z.B. Chalcopteryx scintillans und Euphaea guerini) nur die Fliigeloberseite
den Glanzeffekt zeigt. :

Fossil erhaltene Fligelfairbungen sind, mit Ausnahme einiger tertidrer Fossilien
(z.B. Zacalittes t; siche auch GENTILINI & PETERS, 1993), bei Libellen nicht bekannt. Es kann
aber aufgrund anderer Indizien bzw. plausibler Analogieschliisse hypothetisiert werden, daB die
mesozoischen Aeschnidiidae + einen dunkel gefirbten Fligel mit metallischem Glanzeffekt
besessen haben (siehe Kapitel 5.2.2. 13.)).

4.22. Dornen und Haare der Flligeladern

1.) Domen:

Im Gegensatz zu allen tibrigen Pterygota tragen simtliche Fliigeladern der Odonata stets
echte Domen, die emen mehrzelligen Ursprung haben und an deren Bildung alle Kutikularschichten
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 festgestell:

Perilestidae (Perilestes kahli): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal glatt/ventral
weitgehend glatt), RA&RP (dorsal glatt / ventral glatt), distaler RA (dorsal vereinzelt kurze
Sc-Domen / ventral glatt), RP (dorsal glatt / ventral glatt), RP' (dorsal glatt / ventral glatt),
RP" (dorsal glatt / ventral glatt), RP1 (dorsal glatt / ventral glatt), RP2 (dorsal glatt / ventral
nur basal einige winzige Sc-Domen), IR2 (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventral
glatt), MA (dorsal winzig gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventral glatt), M&Cu bzw.
MP&CuA (dorsal glatt / ventral glatt), MP (dorsal glatt / ventral glatt), CuA (dorsal nur
distal gezahnelt, kurze Sc-Domen / ventral glatt), CuP-Kreuzung (dorsa glattl / ventral
glatt), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal glatt / ventral glatt), Fligelhinterrand (Sc-Dornen-
Doppelreihe), Quergedder (dorsal kriftig gezihnelt, Sc-Domen / ventral relativ lange
L-Domen, nicht sehr zahlreich)

Synlestidae (Chlorolestes fasciata): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal glatt /
ventral winzige Sc-Domen), RA&RP (dorsal winzige Sc-Domen auf RA und kurze
Sc-Domen auf RP / ventral glatt), distaler RA (dorsal kurze Sc-Domen / ventral lange
L-Domen, nur distal), RP (dorsal glatt / ventral wenige kurze Sc-Dornen), RP' (dorsal glatt
/ventralkurze Sc-Domen), RP" (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen), RP1 (dorsal relativ
lange L-Domen, nur distal / ventral kurze Sc-Domen), RP2 (dorsal glatt / ventral kurze
Sc-Domen), IR2 (dorsal kurze Sc-Dormen /ventral lange L-Domen), MA (dorsal gezibnelt,
kurze Sc-Domen / ventral lange L-Dornen, nur distal), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal glatt
/ventral kurze Sc-Domen), MP (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Dornen), CuA (dorsal kurze
Sc-Domen/ventrallange L -Dornen), CuP-Kreuzung (dorsal glatt / ventral glatt), AA' bzw.
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CuP&AA' (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventral glatt), Fligelhinterrand
(Sc-Domen-Doppelreihe), Quergedder (dorsal relativ lange Se-Domen / ventral lange
L-Dormen)

Lestidae (Archilestes grandis): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal glatt /
ventral veremzelt winzige Sc-Domen), RA&RP (dorsal kurze Sc-Domen auf RA und
Zihnelung auf RP / ventral glatt), distaler RA (kurze Sc-Dornen / ventral glatt), RP (dorsal
glatt / ventral kurze Sc-Domen), RP' (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen), RP" (dorsal
glatt / ventral kurze Sc-Domen), RP1 (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen), RP2 (dorsal
glatt / ventral kurze Sc-Domen), IR2 (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventral lange
L-Domen), MA (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventral lange L-Domen), M&Cu
bzw. MP&CuA (dorsal glatt / ventral wenige kurze Sc-Dornen), MP (dorsal glatt / ventral
glatt), CuA (dorsalkurze Sc-Domen /ventral lange L-Domen), CuP-Kreuzung (dorsal glatt
/ ventral glatt), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Dormen / ventral glatt),
Fliigelhinterrand (Sc-Dornen-Doppelreihe), Quergeider (dorsal relativ lange Se-Domen /
ventral lange 1-Dormen)

Chlorocyphidae (Aristocypha fenestrella): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal
glatt/ventral dicht gezihnelt, kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsal gezihnelt aufRA und RP,
kurze Sc-Dormnen / ventral glatt), distaler RA (dorsal dicht gezibnelt, kurze Sc-Dormen /
ventral glatt), RP (dorsal glatt / ventral dicht gezihnelt, kurze Sc-Dommen), RP' (dorsal glatt
/ventral dicht gezihnelt, kurze Sc-Dornen), RP" (dorsal glatt / ventral dicht gezahnelt, kurze
Sc-Domen), RP1 (dorsal glatt / ventral dicht gezahnelt, kurze Sc-Domen), RP2 (dorsal glatt
/ ventral dicht gezdhnelt, kurze Sc-Domen), IR2 (dorsal fein gezibnelt, kurze Sc-Dormen
/ ventral lange L-Dormnen, nur distal), MA (dorsal fein gezahnelt, kurze Sc-Domen / ventral
lange L-Domen, nur distal), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal glatt / ventral kurze
Sc-Domen), MP (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen), CuA (dorsal gezahnelt, kurze
Sc-Domen / ventral lange L-Domen), CuP-Kreuzung (dorsal glatt / ventral glatt, auBer
Junktionsdormn bei M&Cu), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal fein gezihnelt, kurze Sc-Domen
/ventralveremzelt lange L -Domen), Fliigelhinterrand (Sc-Doren-Doppelreihe), Quergedder
(dorsal gezihnelt, Sc-Domen / ventral lange I -Domen)

Polythoridae (Euthore plagiata): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal glatt bzw.
winzig gezihnelt / ventral fein gezahnelt, kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsal fein gezihnelt
auf RA, kurze Sc-Dormen / ventral glatt), distaler RA (dorsal gezahnelt, kurze Sc-Domen
/ventralglatt bzw. apikal fein gezihnelt), RP (dorsal glatt bzw. apikal fein gezahnelt/ ventral
gezihnelt, kurze Sc-Dornen), RP' (dorsal glatt bzw. apikal fem gezihnelt / ventral gezihnelt,
kurze Sc-Domen), RP" (dorsal glatt bzw. apikal fein gezihnelt / ventral gezihnelt, kurze
Sc-Domen), RP1 (dorsal glatt bzw. apikal fein gezahnelt / ventral gezihnelt, kurze
Sc-Domen), RP2 (dorsal glatt bzw. apikal fein gezihnelt / ventral gezahnelt, kurze
Sc-Domen), IR2 (dorsal fein gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventral im Hinterfligel lange
L-Domen, im Vorderfliigel nur distal gezihnelt), MA (dorsal fein gezihnelt, kurze
Sc-Dormen / ventral gezihnelt), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal glatt / ventral gezihnelt,
kurze Sc-Domen), MP (dorsal glatt bzw. distal winzig gezahnelt / ventral gezahnelt, kurze
Sc-Dormen), CuA (dorsal fein gezahnelt, kurze Sc-Domen / ventral nur distal fein gezihnelt,
lange L-Domen nur auf dem CuAb, speziell im Hinterfliigel), CuP-Kreuzung (dorsal glatt
/ ventral glatt), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal glatt bzw. kaum gezahnelt, kurze Sc-Domen
/ ventral glatt), Fligelhinterrand (Sc-Domen-Doppelreihe), Quergeader (dorsal deutlich
gezihnelt, Sc-Domen / ventral relativ kurze I-Dornen)
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Euphaeidae (Euphaea guerini): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal glatt /
ventral fem gezihnelt, kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsal kurze Sc-Dormen auf RP, kaum
auf RA / ventral glatt), distaler RA (dorsal fein gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventral glatt),
RP (dorsal glatt / ventral fein gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP' (dorsal glatt / ventral fein
gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP" (dorsal glatt / ventral fein gezihnelt, kurze Sc-Domen),
RP1 (dorsal glatt / ventral fein gezihnelt, kurze Sc-Dommen), RP2 (dorsal glatt / ventral fein
gezihnelt, kurze Sc-Domen), IR2 (dorsal fein gezahnelt, kurze Sc-Domen / ventral lange
L-Domen, nur im Hinterfligel), MA (dorsal extrem winzig gezihnelt, kurze Sc-Domen /
ventral lange L-Domen, nur im Hinterfligel), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal glatt / ventral
kurze Sc-Dornen), MP (dorsal glatt / ventral glatt), CuA (dorsal winzig gezihnelt, kurze
Sc-Domen/ ventrallange I -Domen, nur im Hinterfliigel), CuP-Kreuzung (dorsal gezihnelt,
kurze Sc-Domen / ventral glatt, auBer Junktionsdom bei M&Cu und AA'), AA' bzw.
CuP&AA' (dorsal winzig gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventral glatt), Fligelhinterrand
(Sc-Domen-Doppelreihe), Quergeider (dorsal weitgehend glatt / ventral lange L-Doren)

Dicteriadidae (Heliocharis amazona): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal glatt
/ ventral fein gezihnelt, kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsal kurze Sc-Domen auf dem RA
und RP / ventral glatt), distaler RA (dorsal fein gezihnelt, kurze Sc-Dormen / ventral glatt),
RP (dorsal glatt / ventral glatt), RP' (dorsal glatt / ventral glatt), RP" (dorsallange L -Dommen
/ ventral distal fem gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP1 (dorsal glatt / ventral fein gezihnelt,
kurze Sc-Domen), RP2 (dorsal lange L-Dormen, nur distal / ventral fein gezihnelt, kurze
Sc-Domen), IR2 (dorsal fein gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventral lange I -Domen, nur
distal), MA (dorsal fein gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventral lange L-Domen, nur distal),
Mé&Cu bzw. MP&CuA (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), MP (dorsal
lange L-Domen, nur distal / ventral im Vorderfligel gezihnelt, im Hinterfliigel kurze
Sc-Doren), CuA (dorsal fein gezihnelt, 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), Fligelhinterrand (Sc-Domen-Doppelreihe), Quergeider (dorsal
winzig gezihnelt, Sc-Domen / ventral lange L-Domen)

Calopterygidae/Hetaerininae (Hetaerina caja dominula): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe),
ScP (dorsal glatt / ventral glatt bzw. nur sehr winzig gezihnelt, kurze Sc-Dornen), RA&RP
(dorsal dicht gezdhnelt aufRA und RP, kurze Sc-Domen / ventral glatt), distaler RA (dorsal
dicht gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventral glatt), RP (dorsal glatt / ventral spezell im
Hinterfliigel deutlich gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP' (dorsal glatt / ventral speziell im
Hinterfliigel deutlich gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP" (dorsal glatt / ventral speziell im
Hinterfliigel deutlich gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP1 (dorsal glatt / ventral speziell im
Hinterfliigel deutlich gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP2 (dorsal glatt / ventral speziell im
Hinterfligel deutlich gezihnelt, kurze Sc-Domen), IR2 (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Domen
/ ventral lange L-Domen, im Vorderfliigel nur distal), MA (dorsal gezihnelt, kurze
Sc-Domen / ventral lange L-Domen, im Hinterfliigel zahlreicher), M&Cu bzw. MP&CuA
(dorsal glatt / ventral speziell im Hinterfliigel gezahnelt, kurze Sc-Dommen), MP (dorsal glatt
/ventral speziell im Hinterfliigel gezdhnelt, kurze Sc-Domen), CuA (dorsal gezihnelt, kurze
Sc-Domen/ventralrelativlange I -Domen), CuP-Kreuzung (dorsal glatt, auBer Junktionsdom
beiM&Cuund AA'/ventral glatt), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Domen
/ventral glatt), Fhigelhinterrand (Sc-Domen-Doppelreihe), Quergeidder (dorsal fein gezihnelt,
Sc-Dornen, basal eher glatt / ventral lange L-Dornen)

Calopterygidae / Calopteryginae (Calopteryx virgo meridionalis): Costalrand (Sc-Domen-
Doppelreihe), ScP (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsal
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gezihnelt auf RA und RP, kurze Sc-Domen / ventral glatt), distaler RA (dorsal gezihnelt,
kurze Sc-Domen / ventral glatt), RP (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP'
(dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Dornen), RP" (dorsal glatt / ventral gezihnelt,
kurze Sc-Domnen), RP1 (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Dornen), RP2 (dorsal
glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Doren), IR2 (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Dornen /
ventralrelativ kurze L-Domen, nur distal), MA (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Dormen / ventral
relativ kurze L-Domen, nur distal), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal glatt / ventral gezihnelt,
kurze Sc-Dommen), MP (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), CuA (dorsal
gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventral relativ kurze L-Domen, nur distal), CuP-Kreuzung
(dorsal glatt / ventral glatt), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal geziahnelt, kurze Sc-Dornen /
ventral glatt bzw. nur basal wenige kurze L-Domen), Fligelhinterrand (Sc-Domen-
Doppelreihe), Quergedder (dorsal spirlich grob gezihnelt, Sc-Domen, basal und anterior
eher glatt / ventral relativ kurze I -Domen)

Amphipterygidae (4mphipteryx agrioides): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal
glatt / ventral winzig gezihnelt, kurze Sc-Dormen), RA&RP (dorsal gezihnelt auf RP, kurze
Sc-Dornen / ventral glatt), distaler RA (dorsal gezihnelt und im medianen Abschnitt
zusitzlich vereinzelt Domenzihne, kurze Sc-Domen / ventral glatt bzw. distal fein
gezihnelt), RP (dorsal glatt / ventral gezahnelt, kurze Sc-Domen), RP' (dorsal glatt / ventral
gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP" (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Dormmen), RP1
(dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP2 (dorsal glatt / ventral gezihnelt,
kurze Sc-Domen), IR2 (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventral nur winzig gezahnelt),
MA (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventral nur winzig gezihnelt), M&Cu bzw.
MP&CuA (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen), MP (dorsal glatt / ventral glatt), CuA
(dorsal gezihnelt, kurze Sc-Dormen / ventral wenige lange L-Domen, ansonsten nur winzig
gezihnelt), CuP-Krenzung (dorsal glatt / ventral glatt), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal glatt
/ ventral glatt), Fliigelhinterrand (Sc-Domen-Doppelreihe), Quergeader (dorsal gezihnelt,
mit vereinzelten kurzen Domen, Sc-Domen / ventral lange L-Domen)

Amphipterygidae (Rimanella arcana): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP(dorsal glatt
/ ventral fein gezihnelt, kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsal kurze Sc-Domen auf RA und
RP / ventral glatt), distaler RA (dorsal fein gezihnelt, kurze Sc-Dornen / ventral glatt), RP
(dorsal glatt / ventral glatt), RP' (dorsal glatt / ventral glatt), RP" (dorsal glatt / ventral
gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP1 (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP2
(dorsal glatt / ventral gezahnelt, kurze Sc-Domen), IR2 (dorsal fein gezihnelt, kurze
Sc-Domen/ventrallange L-Domen, bereits ab Ursprung), MA (dorsal fem gezahnelt, kurze
Sc-Domen / ventral lange L-Domen, bereits ab Arculus), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal
glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Domnen), MP (dorsal glatt / ventral gezibnelt, kurze
Sc-Domen), CuA (dorsal fein gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventral lange L-Dornen,
einschlieBlich Subdiskoidalader), CuP-Kreuzung (dorsal glatt / ventral glatt bzw. leicht
gezihnelt), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal fein gezihnelt bzw. basal kurze Sc-Domen / ventral
lange L-Domen, nur distal), Fligelhinterrand (Sc-Domen-Doppelreihe), Quergeader
(dorsal gezihnelt, Sc-Domen / ventral lange L-Dormen)

Thaumatoneuridae (Thaumatoneura inopinata): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP
(dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsal gezihnelt auf RA und
RP, kurze Sc-Domen / ventral glatt), distaler RA (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Domen /
ventral glatt bzw. distal des Pterostigmas gezihnelt), RP (dorsal glatt / ventral gezihnelt,
kurze Sc-Dornen), RP' (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Dormen), RP" (dorsal glatt
/ ventral gezihmelt, kurze Sc-Domen), RP1 (dorsal glatt / ventral gezihmelt, kurze

104



KAPITEL 4.: Ergebnisse - Beschreibung anderer Fliigelmerkmale der Libellen

Sc-Domen), RP2 (glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), IR2 (dorsal gezihnelt, kurze
Sc-Dormen / ventral relativ kurze L-Domen, nur distal), MA (dorsal gezihnelt, kurze
Sc-Domen / ventral glatt bzw. nur extrem distal relativ kurze L-Dornen), M&Cu bzw.
MP&CuA (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), MP (dorsal glatt / ventral
gezihnelt, kurze Sc-Domen), CuA (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Dormen / ventral glatt bzw.
nur extrem distal relativ kurze L-Domen), CuP-Kreuzung (dorsal glatt / ventral glatt), AA'
bzw. CuP&AA' (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Dornen / ventral glatt), Fligelhinterrand
(Sc-Domen-Doppelreihe), Quergedder (dorsal relativ kurze Se-Domen / ventral relativ
kurze L-Domen, linger als dorsale Dornen)

"Megapodagrionidae"” /Hypolestinae (Hypolestes clara): Costalrand (Sc-Dornen-Doppelreihe),
ScP (dorsal glatt / ventral vereinzelt kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsal gezihnelt auf RA
und RP, kurze Sc-Domen / ventral glatt), distaler RA (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Domen
/ ventral glatt), RP (dorsal glatt / ventral gezahnelt, kurze Sc-Domen), RP' (dorsal glatt /
ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP" (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze
Sc-Dommen), RP1 (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP2 (dorsal glatt /
ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), IR2 (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Domen /ventrallange
L-Domen, nur distal), MA (dorsal gezahnelt, kurze Sc-Domen / ventral lange L-Dormen,
nur distal), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen), MP (dorsal glatt
/ ventral glatt), CuA (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventral lange L-Domen),
CuP-Kreuzung (dorsal glatt / ventral glatt), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal gezihnelt, kurze
Sc-Domen / ventral glatt), Fliigelhinterrand (Sc-Domen-Doppelreihe), Quergedder (dorsal
relativ lange Se-Dormen / ventral lange L-Domen)

"Megapodagrionidae" / Argiolestinae (Philogenia cassandra). Costalrand (Sc-Domen-
Doppelreihe), ScP (dorsal glatt / ventral nur basal einige winzige Sc-Domen), RA&RP
(dorsalrecht groBe Sc-Dommen /ventral glatt), distaler RA (dorsal kurze Sc-Dommen/ ventral
glatt), RP (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen), RP' (dorsal glatt / ventral kurze
Sc-Dommen), RP" (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen), RP1 (dorsal glatt / ventral kurze
Sc-Domen), RP2 (dorsal glatt, nur basal emige lange L-Domen / ventral kurze Sc-Dormen),
IR2 (dorsal kurze Sc-Dornen / ventral lange L-Domen, nur distal), MA (dorsal kurze
Sc-Dormen / ventral lange I -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),
Fliigelhinterrand (Sc-Domen-Doppelreihe), Quergedder (dorsal lange Se-Domen / ventral
sehr lange L-Dormen)

"Megapodagrionidae" / Argiolestinae (Oxystigma williamsoni; Abb. 65.): Costalrand
(Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal glatt / ventral glatt bzw. nur sehr winzig gezihnelt,
kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsal kleine Sc-Domen auf RP, kaum auf RA /ventral glatt),
distaler RA (dorsal winzig gezahnelt, kurze Sc-Domen / ventral glatt), RP (dorsal glatt /
ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP' (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze
Sc-Domen), RP" (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP1 (dorsal glatt /
ventral gezahnelt, kurze Sc-Domen), RP2 (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze
Sc-Domen), IR2 (dorsal gezahnelt, kurze Sc-Domen/ ventral glatt), MA (dorsal gezihnelt,
kurze Sc-Domen / ventral glatt, nur extrem distal ein paar relativ kurze L-Domen), M&Cu
bzw. MP&CuA (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen), MP (dorsal glatt / ventral kurze
Sc-Dormnen), CuA (dorsal gezihnelt, 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 gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventral glatt), Fligelhinterrand
(Sc-Domen-Doppelreihe), Quergedder (dorsal gezihnelt, Sc-Dornen / ventral lange
L-Dormen)

"Megapodagrionidae” / Megapodagrioninae (Megapodagrion venale): Costalrand
(Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal glatt / ventral glatt bzw. nur sehr winzig gezihnelt,
kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsal gezihnelt auf RA und RP, kurze Sc-Dornen / ventral
glatt), distaler RA (dorsal winzige Sc-Domen / ventral glatt), RP (dorsal glatt / ventral glatt),
RP'(dorsal glatt / ventral gezahnelt, kurze Sc-Domen), RP" (dorsal glatt / ventral gezihnelt,
kurze Sc-Domen), RP1 (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP2 (dorsal
glatt / ventral gezahnelt, kurze Sc-Domen), IR2 (dorsal gezahnelt, kurze Sc-Domen /
ventral lange L-Dormen, nur distal), MA (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Doren / ventral lange
L-Domen, nur distal), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze
Sc-Domen), MP (dorsal glatt/ ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), CuA (dorsal gezihnelt,
kurze Sc-Domen /ventral langeI -Domen), CuP-Kreuzung (dorsal glatt/ ventral glatt), AA’
bzw. CuP&AA' (dorsal kurze Sc-Domen, ab Basis / ventral glatt), Fhigelhinterrand
(Sc-Domen-Doppelreihe), Quergeider (dorsal relativ kurze Se-Dornen / ventral relativ
lange I-Domen)

Pseudostigmatidae (Mecistogaster linearis): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal
glatt / ventral weitgehend glatt), RA&RP (dorsal glatt / ventral glatt), distaler RA (dorsal
fein gezahnelt, kurze Sc-Dormnen / ventral glatt), RP (dorsal glatt / ventral glatt), RP' (dorsal
glatt / ventral extrem fein gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP" (dorsal glatt / ventral fein
gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP1 (dorsal glatt / ventral fein gezihnelt, kurze Sc-Domen),
RP2 (dorsal glatt / ventral fein gezihnelt, kurze Sc-Domen), IR2 (dorsal fein gezihnelt,
kurze Sc-Domen / ventral lange IL-Domen, nur distal), MA (dorsal fein gezihnelt, kurze
Sc-Domen / ventral lange L-Domen, nur sehr distal), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal glatt
/ ventral fein gezihnelt, kurze Sc-Domen), MP (dorsal glatt / ventral fein gezahnelt, kurze
Sc-Domen), CuA (dorsal extrem fein gezahnelt, kurze Sc-Domen/ ventrallange L -Domen,
nur distal), CuP-Kreuzung (dorsal glatt / ventral glatt), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal glatt
/ ventral glatt), Fliigelbinterrand (Sc-Domen-Doppelreihe), Quergedder (dorsal schwach
gezihnelt, Sc-Domen / ventral lange L-Domen, nur miBig zahlreich)

Platystictidae (Palaemnema clementina): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal
glatt / ventral fast glatt, nur einzelne winzige Sc-Dormen), RA&RP (dorsal kaum gezahnelt,
kurze Sc-Domen / ventral glatt), distaler RA (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Dornen / ventral
glatt), RP (dorsal glatt / ventral glatt), RP' (dorsal glatt / ventral glatt), RP" (dorsal glatt /
ventral glatt), RP1 (dorsal glatt / ventral glatt), RP2 (dorsal glatt / ventral glatt), IR2 (dorsal
gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventral lange L-Domen, nur distal), MA (dorsal gezahnelt,
kurze Sc-Dormen / ventral wenige lange L-Domen, nur distal), M&Cu bzw. MP&CuA
(dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), MP (dorsal glatt / ventral gezihnelt,
kurze Sc-Domen), CuA (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventral glatt), CuP-Kreuzung
(dorsal glatt/ventral glatt), AA'bzw. CuP&AA' (dorsal glatt/ ventral glatt), Fiigelhinterrand
(Sc-Domen-Doppelreihe), Quergedder (dorsal deutlich gezihnelt, Sc-Domen / ventral
lange L-Dornen)

Protoneuridae (Neoneura myrtae): Costalrand (Sc-Dormen-Doppelreihe), ScP (dorsal glatt /
ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsal gezihnelt auf RA und RP, kurze
Sc-Dornen / ventral lange 1 -Dormmen), distaler RA (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Domen /
ventral glatt), RP (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP' (dorsal glatt /
ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP" (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze
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Sc-Domen), RP1 (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP2 (dorsal glatt /
ventral gezdhnelt, kurze Sc-Domen), IR2 (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventrallange
L-Domen), MA (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventral lange L-Domen, nur distal),
Mé&Cubzw. MP&CuA (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), MP (dorsal glatt
/ ventral gezahnelt, kurze Sc-Domen), CuA (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventral
lange L-Domen, weniger als MA), CuP-Kreuzung (dorsal glatt / ventral glatt), AA' bzw.
CuP&AA' (dorsal fein gezahnelt, kurze Sc-Domen / ventral glatt), Fliigelhinterrand
(Sc-Domen-Doppelreihe), Quergedder (dorsal gezihnelt, Sc-Dornen / ventral lange
L-Domen, speziell im Vorderfliigel nicht sehr zahlreich)

Platycnemididae (Platycnemis acutipennis): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal
glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Domen
/ ventral glatt), distaler RA (dorsal gezahnelt, kurze Sc-Domen / ventral glatt), RP (dorsal
glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP' (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze
Sc-Domen), RP" (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP1 (dorsal glatt /
ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP2 (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze
Sc-Domen), IR2 (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventrallange L-Domen), MA (dorsal
gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventrallange L-Domen), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal glatt
/ ventral gezdhnelt, kurze Sc-Domen), MP (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze
Sc-Dormen), CuA (dorsal gezahnelt, kurze Sc-Domen / ventral lange L-Dornen),
CuP-Kreuzung (dorsal glatt / ventral glatt), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal gezihnelt, kurze
Sc-Domen/ ventrallange I -Domen, nur distal), Fligelhinterrand (Sc-Dommen-Doppelreihe),
Quergeider (dorsal gezihnelt, Sc-Domen / ventral lange I -Dormen)

Coenagrionidae (Pyrrhosoma nymphula): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal
glatt / ventral gezahnelt, kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Domen
/ ventral glatt), distaler RA (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventral glatt), RP (dorsal
glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP' (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze
Sc-Domen), RP" (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze Sc-Domen), RP1 (dorsal glatt /
ventral gezihnelt, kurze Sc-Dornen), RP2 (dorsal glatt / ventral gezihnelt, kurze
Sc-Domen), IR2 (dorsal gezahnelt, kurze Sc-Domen/ ventrallange L -Domen), MA (dorsal
gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventral lange L-Domen, nur distal), M&Cu bzw. MP&CuA
(dorsal glatt / ventral gezahnelt, kurze Sc-Dornen), MP (dorsal glatt / ventral gezihnelt,
kurze Sc-Domen), CuA (dorsal gezihnelt, kurze Sc-Domen / ventral lange L-Dormen),
CuP-Kreuzung (dorsal glatt / ventral glatt), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal gezahnelt, kurze
Sc-Domen/ ventral lange L-Dornen, nur distal), Fliigelhinterrand (Sc-Domen-Doppelreihe),
Quergeider (dorsal gezahnelt, Sc-Domen / ventral lange I -Domen)

Petaluridae (Tachopteryx thoreyi): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal glatt /
ventral kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsal kurze Sc-Domen aufRA und RP/ventral kurz),
distaler RA (dorsal kurze Sc-Domen / ventral glatt), 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), RP1 (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen), RP2 (dorsal
lange I-Domen, nur distal / ventral kurze Sc-Domen), IR2 (dorsal kurze Sc-Domen /
ventral lange I -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 I -Domen / ventral kurze Sc-Domen), CuA (dorsal kurze Sc-Dormen / ventral lange
L-Domen), CuP-Kreuzung (dorsalkurze Sc-Domen und Junktionsdorn beiM&Cu / ventral
relativ lange L-Domen), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal kurze Sc-Dormen / ventral lange
L-Domen), AA1b (dorsal kurze Sc-Dommen / ventral lange L-Dormmen), AA2b (dorsal kurze
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Sc-Domen/ ventrallange L-Domen, nurbasal), Fliigelhinterrand (Sc-Domen-Doppelreihe;
mit herzformigen Dornen), Quergeidder (dorsal lange Se-Domen / ventral sehr lange
L-Domen)

Aeshnidae (4eshna cyanea): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal glatt / ventral
weitgehend glatt), RA&RP (dorsal kurze Sc-Domen auf RA und RP/ ventral glatt), distaler
RA (dorsal kurze Sc-Domen / ventral glatt), RP (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen),
RP' (dorsal glatt / ventral glatt), RP" (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen), RP1 (dorsal
relativ kurze L-Domen / ventral glatt), RP2 (dorsal relativ kurze I -Domen / ventral kurze
Sc-Domen), IR2 (dorsal kurze Sc-Domen / ventral lange L-Domen), 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-Dormen, nicht auf Gaff/ ventral lange I -Domen), CuP-Kreuzung (dorsal
glatt, auBer emem Junktionsdom bei M&Cu im Vorderfligel / ventral glatt, auBer zwei
kurzen Dornen im Vorderfliigel), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal kurze Sc-Domen / ventral
glatt), AA1b (dorsal kurze Sc-Domen / ventral lingere L-Domen), AA2b (dorsal glatt /
ventral glatt), Fligelhinterrand (Sc-Domen-Doppelreihe; mit herzformigen Dormnen),
Quergeader (dorsal relativ lange Se-Domen / ventral lange L-Dornen)

Gomphidae (Phyllogomphoides undulatus): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal
glatt / ventral weitgehend glatt), RA&RP (dorsal kurze Sc-Dornen auf RA und RP/ ventral
lange L-Dornen), distaler RA (dorsal kurze Sc-Domen, nur distal/ ventral glatt), RP (dorsal
glatt / ventral glatt), RP' (dorsal glatt / ventral glatt), RP" (dorsal glatt / ventral glatt), RP1
(dorsal glatt / ventral glatt), RP2 (dorsal relativ lange L-Domen / ventral relativ lange
Sc-Domen, nur basal), IR2 (dorsal kurze Sc-Domen / ventral glatt, nur e basaler L-Dom),
MA (dorsal kurze Sc-Domen / ventral lange I-Domen, nur sehr distal), M&Cu bzw.
MP&CuA (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen), MP (dorsal lange L-Dormnen / 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 Sc-Domen
/ ventral glatt), AA1b (dorsal kurze Sc-Domen / ventral glatt), AA2b (dorsal glatt / ventral
glatt), Fligelhinterrand (Sc-Domen-Doppelreihe; mit herzZférmigen Domen), Quergeader
(dorsal relativ lange Se-Domen / ventral lange I.-Domen)

Cordulegastridae (Cordulegaster diadema): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal
glatt / ventral einige kurze Sc-Dornen), RA&RP (dorsal vereinzelt kurze Sc-Dornen auf RP
/ventralglatt), distaler RA (dorsal kurze Sc-Dornen/ ventral glatt), RP (dorsal glatt/ ventral
kurze Sc-Domen, nur basal), RP' (dorsal glatt / ventral glatt), RP" (dorsal relativ lange
L-Dormnen, nur sehr distal / ventral kurze Sc-Domen, nur distal), RP1 (dorsal relativ lange
L-Dornen, nur sehr distal / ventral kurze Sc-Domen, nur distal), RP2 (dorsal relativ lange
L-Dormnen, nur sehr 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 kurze Sc-Dormen), MP (dorsal lange
L-Domen / ventral kurze Sc-Domen, distal relativ lang), CuA (dorsal kurze Sc-Domen /
ventral lange L-Domen), CuP-Kreuzung (dorsal glatt / ventral glatt), AA' bzw. CuP&AA'
(dorsal kurze Sc-Domen / ventral glatt), AA1b (dorsal kurze Sc-Domen / ventral lange
L-Domen), AA2b (dorsal glatt/ ventral glatt, auBer ememlangen L-Dom), Fligelhmterrand
(Sc-Domen-Doppelreihe; mit etwas reduziert-herzformigen Domen), Quergedder (dorsal
relativ lange Se-Domen / ventral lange L -Domen)

Macromiidae (Didymops floridiensis): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreibe), ScP (dorsal glatt
/ventral weitgehend glatt), RA&RP (dorsal kurze Sc-Domen auf RP/ventral glatt), 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), RP1 (dorsal lange
L-Dormnen, nur distal / ventral kurze Sc-Dormnen, nur distal), RP2 (dorsal lange L-Domnen,
nur distal / ventral kurze Sc-Domen), IR2 (dorsal kurze Sc-Domen / ventral lange
L-Dornen, 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-Dormen / ventral lange L-Domen,
nicht auf Gaff), CuP-Kreuzung (dorsal glatt / ventral glatt), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal
kurze Sc-Domen / ventral glatt), AA1b (dorsal relativ lange Sc-Dormen / ventral lange
L-Domen), AA2b (dorsal kurze Sc-Domen, nur basal / ventral glatt), Fhigelhinterrand
(Sc-Domen-Doppelreihe; mit reduziert-herzformigen Domen), Quergeédder (dorsal relativ
lange Se-Dormen / ventral lange L-Dornen)

"Corduliidae" (Oxygastra curtisii): Costalrand (Sc-Dornen-Doppelreihe), ScP (dorsal glatt /
ventral kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsal kurze Sc-Domen aufRA und RP/ventral glatt),
distaler RA (dorsal kurze Sc-Domen / ventral glatt bzw. nur sehr distal lange L-Doren),
RP (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen), RP' (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen),
RP" (dorsal lange L-Dormen, nur distal / ventral kurze Sc-Domen), RP1 (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-Dornen / ventral lange L-Domen), CuP-Kreuzung (dorsal glatt / ventral glatt,
auBer Junktionsdorn bei M&Cu), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal kurze Sc-Domen / ventral
lange L-Domen), AA1b (dorsal relativ lange Sc-Dormmnen / ventral lange L-Domen), AA2b
(?), Cuspl (dorsal lange L-Dormnen / ventral relativ lange Domen, distal kiirzer),
Fligelhinterrand (Sc-Domen-Doppelreihe; mit reduziert-herzformugen Dormen), Quergeider
(dorsal relativ lange Se-Domen / ventral lange L-Dormnen)

Macrodiplacidae (Macrodiplax balteata): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP (dorsal
glatt / ventral kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsal kurze Sc-Domen auf RA und RP / 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-Dornen), RP1 (dorsal lange I.-Domen / ventral kurze Sc-Dormen), RP2 (dorsal lange
L-Dormen / ventral kurze Sc-Domnen), 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 Dornen und Junktionsdom bei M&Cu
/ ventral lange Domen und Junktiobsdom bei M&Cu), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal kurze
Sc-Domen / ventral lange L -Dormen), AA1b (dorsal kurze Sc-Domen, nur distal / ventral
lange L-Domen), AA2b (dorsal glatt / ventrallange L. -Domen), Cuspl (dorsallange Domen
/ ventral kurze Domen, basal relativ lang), Fhigelhinterrand (Sc-Dormen-Doppelreihe; mit
deutlich reduziert-herzformigen Domen), Quergedder (dorsal relativ lange Se-Domen /
ventral lange I-Domen)

Libellulidae / Libellulinae (Orthetrum brunneum): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP
(dorsal glatt / ventral weitgehend glatt), RA&RP (dorsal kurze Sc-Dommen auf RA und RP
/ ventral glatt), distaler RA (dorsalkurze Sc-Domen / ventral lange L -Dornen, nur distal des
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Nodus), RP (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Dormen), RP' (dorsal glatt bzw. nur ein langer
L-Dom / ventral kurze Sc-Dormen), RP" (dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen), RP1
(dorsallange L-Domen, nur basal / ventral kurze Sc-Domen), RP2 (dorsal lange L-Domen,
nur basal / ventral kurze Sc-Dormen), IR2 (dorsal kurze Sc-Domen, basal etwas linger /
ventral lange L-Domen, nur distal), MA (dorsal kurze Sc-Domen / ventral lange L-Dornen,
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 I -Domen), CuP-Kreuzung (dorsal ein Junktionsdorn bei M&Cu
/ ventral glatt), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal kurze Sc-Dornen / ventral glatt), AA1b (dorsal
kurze Sc-Domen / ventral lange L-Domen, nur distal), AA2b (dorsal kurze Sc-Domen /
ventral lange L-Domen), Cuspl (dorsal glatt, auBer Junktionsdorn bei CuP&AA' / ventral
kurze Sc-Dornen, basal relativlang, auerdem Junktionsdom bei CuP&AA"), Fliigelhinterrand
(Sc-Domen-Doppelreihe; mit deutlich reduziert-herzformigen Domen), Quergeader (dorsal
relativ lange Se-Dornen / ventral lange L-Domen)

Libellulidae / Palpopleurinae (Perithemis lais): Costalrand (Sc-Domen-Doppelreihe), ScP
(dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen), RA&RP (dorsal kurze Sc-Domen auf RA / 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-Dommen), RP1 (dorsal lange L-Dormen, nur basal /
ventral kurze Sc-Dornen), RP2 (dorsal lange L-Dornen, 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
(dorsal glatt / ventral kurze Sc-Domen), MP (dorsal glatt, nur extrem distal lange L-Domen
/ ventral kurze Sc-Dornen, basal relativ lang), CuA (dorsal sehr kurze Sc-Domen / ventral
lange L-Domen), CuP-Kreuzung (dorsal glatt, auler Junktionsdormn bei M&Cu und AA'/
ventral lange Dornen und Junktionsdorn bei M&Cuund AA"), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal
kurze Sc-Domen / ventral glatt), AA1b (dorsal fast glatt, nur winzige Sc-Domen / ventral
wenige lange L-Domen, nur distal), AA2b (dorsal glatt / ventral wenige lange L-Domen,
nur distal), Cuspl (dorsal weitgehend glatt / ventral relativ lange Domen), Fligelhinterrand
(Sc-Domen-Doppelreihe; mit deutlich reduziert-herzformigen Domen), Quergedder (dorsal
relativ kurze Se-Dormen / ventral lange L-Dornen)

Die kurzen Domenzihne (Sc-Domen) des Costalrandes und Fliigelhinterrandes sowie auf der
Dorsalseite der konvexen und der Ventralseite der konkaven Lingsadem (einschlieBlich
Costalrand und Fhigelhinterrand) zeigen mit ihrer Spitze stets nach distal bzw. in Richtung des
Fligelapex, wihrend die langen Domen (L-Domen) der Dorsalseite der konkaven und der
Ventralseite der konvexen Lingsadern vertikal stehen und somit mit der Spitze von der
Fhigelfliche weg zeigen. Auffilligist die deutliche Reduktion derlangen Dorsaldormen auf dem
RP (speziell RP1 und RP2) und der MP aller Zygoptera (auber 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 groBteils bestitigt werden (siche Kapitel 5.1. und Abb. 65.), deren
Angaben zur Verteilung der Dornentypen sind jedoch teilweise zu stark vereinfacht und werden
somit der Vielfalt und Variabilitit dieser Strukturen nicht ganz gerecht. Dariiberhinaus sind
emige ihrer Angaben unrichtig, z.B. beziiglich der Verteilung der Junktionsdornen und deren
angebliche Abwesenheit bei den Polythoridae (siehe unten).

Generell erwies diese Untersuchung, daB die Bedormung der Fligelademn sehr variabel ist
und selbst nahe verwandte Arten oft eine sehrunterschiedliche Ausprigung und Verteilung der
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Fligeladerdornen besitzen. Dies schliet zwar eine Verwendung dieses Strukturkomplexes als
taxonomisches bzw. phylogenetisches Merkmal keineswegs aus, es erscheint mir jedoch
unangebracht, an Hand nur weniger untersuchter Arten emen Zustand fiir ein hoheres Taxon
zu postulieren, da eine nicht unerhebliche Gefahr besteht, da zufillige Kongruenzen der

artspezifischen Merkmalsausprigungen eimen scheinbar taxonspezifischen Merkmalszustand
vortauschen.

2.) Junktionsdomen:

Als Junktionsdornen werden diejenigen Domen bezeichnet, die die Queradern unmittelbar
beiemer gelenkigen Junktion mit emer Langsader tragen (Abb. 65.). Bei den untersuchten Taxa
wurde folgende Verteilung der Junktionsdomen festgestellt:

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 und ventral: 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 posterior)

Chlorocyphidae (Aristocypha fenestrella): RA&RP bzw. basaler RA (nur dorsal: nur anterior;
nur undeutlich, méglicherweise 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 (nur ventral: nur posterior; nur ein ventraler Junktionsdom
auf der CuP-Kreuzung), MP (dorsal und ventral: anterior und posterior)

Polythoridae / Euthorinae (Euthore plagiata): RP2 (nur dorsal: nur anterior; undeutlich), RP"
(dorsal und ventral: anterior und posterior; relativ undeutlich)

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

Euphaeidae (Euphaea guerini): ScP (nurventral: anterior und posterior), RA&RP bzw. 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:
anterior und posterior), M&Cu/MP&CuA / MP (dorsal und ventral: anterior und posterior;
einschlieBlich ventralem Junktionsdorm auf der CuP-Kreuzung), CuA (nur dorsal: anterior
und posterior), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal und ventral: anterior und posterior; einschlief-
lich ventralem Junktionsdomn auf der CuP-Kreuzung)

Dicteriadidae (Heliocharis amazona): RP (nur ventral: anterior und posterior; rudimentir),
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 / Hetaerininae (Hetaerina caja dominula): ScP (dorsal und ventral: anterior
und posterior; dorsal nur distal), RA&RP bzw. basaler RA (dorsal und ventral: anterior und
posterior), RP (dorsal und ventral: anterior und posterior), RP' (dorsal und ventral: 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
/ MP&CuA / MP (dorsal und ventral: anterior und posterior; einschlieBlich dorsalem
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Junktionsdom auf der CuP-Kreuzung), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal und ventral: anterior
und posterior; nur basal, emschlieBlich dorsalem Junktionsdorn auf der CuP-Kreuzung)

Calopterygidae / Calopterygmae (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
(dorsalund ventral: anterior und posterior), RP" (dorsal und ventral: anteriorund posterior),
IR2 (dorsal: anterior und posterior, ventral: nur posterior), MA (dorsal und ventral: 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 rudimentar)

Amphipterygidae (Rimanella arcana): RP2 (dorsal und ventral: anterior und posterior), RP"
(dorsalund ventral: anterior und posterior), MP (dorsal und ventral: anterior und posterior),
konkave Interkalarademn (dorsal und ventral: anterior und posterior)

Thaumatoneuridae (7Thaumatoneura inopinata): RP" (dorsalund ventral: anteriorund posterior)

"Megapodagrionidae" /Hypolestinae (Hypolestes clara): RP2 (dorsalund ventral: anterior und
posterior), RP" (dorsalund ventral: anteriorund posterior), MP (dorsal und ventral: anterior
und posterior)

"Megapodagrionidae" / Argiolestinae (Philogenia cassandra): RP2 (dorsal und ventral:
anterior und posterior), RP" (dorsal und ventral: anterior und posterior), IR1 / IR2 (nur
dorsal: anterior und posterior; rudimentir und nur basal), MA (nur dorsal: anterior und
posterior; rudimentar 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: anterior und posterior)

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

Platystictidae (Palaemnema clementina): RP2 (dorsal und ventral: anterior und posterior), RP"
(dorsal und ventral: anterior und posterior), MP (nur ventral: anterior und posterior; sehr
rudimentir)

Protoneuridae (Neoneura myrtae): RP' (nur ventral: anterior und posterior), RP1 (nur ventral:
anterior und posterior), RP2 (nur ventral: anterior und posterior), RP" (nur ventral: anterior
und posterior), MP (nur ventral: anterior und posterior)

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

Coenagrionidae (Pyrrhosoma nymphula): RP' und RP1 (nur ventral: anterior und posterior;
Junktionsdornen 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 Junktionsdorn auf der CuP-Kreuzung), RP2 / RP" / MP
(gelenkige Junktionen, aber keine Junktionsdornen)

Aeshnidae (4eshna 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 auf der 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:
nur posterior), RP2 (nur ventral: nur posterior), RP" (nur ventral: anterior und 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: anteriorund posterior; undeutlich), MP (nur dorsal:
nur posterior; nur basal)

Macromiidae (Didymops floridiensis): 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 em Dom auf CuP-
Kreuzung), MP (nur ventral: anterior und posterior; posterior nur sehr undeutlich)

Macrodiplacidae (Macrodiplax balteata). RA&RP bzw. basaler RA (nur dorsal: nur posterior),
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;
einschlieflich CuP-Kreuzung), MP (nur ventral: nur anterior), AA' (dorsal und ventral: nur
posterior; ventral nur sehr undeutlich)

Libellulidae / Libellulinae (Orthetrum brunneum): alle Junktionsdornen 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" (nur ventral: anterior und posterior), IR2 (nur dorsal: anterior und posterior;
nur basal), MA (nur dorsal: nur anterior), M&Cu (nur dorsal: nur posterior; nur ein
Junktionsdorm auf der CuP-Kreuzung), MP (nur ventral: anterior und posterior), Cuspl (nur
ventral: anterior und posterior), AA1b (dorsal und ventral: anterior und posterior)

Libellulidae / Palpopleurinae (Perithemis lais): alle Junktionsdornen sehr deutlich: ScP (nur
ventral: anterior und posterior; nur an ax1 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 Domn auf der CuP-Kreuzung), MP (nur dorsal: anterior
und posterior; ventral sehr rudimentir), CuA (nur dorsal: nur posterior), Cuspl (nur ventral:
anterior und posterior), AA' und AA1b (nur dorsal: nur posterior)

Die Junktionsdomen der Anisoptera sind, mit Ausnahme mancher kleiner Libellulidae
(z.B. Perithemis und Micrathyria), nur relativ undeutlich ausgebildet. Junktionsdornen fmden
sich im Normalfall bei allen Zygoptera beidseitig auf der Dorsalseite und Ventralseite derjenigen
Queradern, welche an die Konkavadern RP, RP", RP2 und MP (Synlestidae, Lestidae,
Chlorocyphidae) sowie ggf konkave Interkalaradern des Radialfeldes (z.B. bei den
Amphipterygidae und "Megapodagrionidae") angrenzen (Abb. 65.). Sie iiberragen die betref-
fenden Lingsadernid.R. deutlich, sodaB bei emer Biegung die Spitze der Dornen nicht gegen
die Seitenwand der Lingsader driicken kann, wie dies von NEWMAN (1982) postuliert wurde,
der eine stofdampfende Funktion der Junktionsdomen vermutete. Wahrscheinlicher ist daher
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emne Funktion alsmechanische "Stopper", die die Veranderbarkeit der Knitterstruktur limitieren
(D'ANDREA & CARFI, 1988).

Bei emigen Taxa sind die Junktionsdomen nur undeutlich oder rudimentir ausgebildet, z.B.
bei Heliocharis (alle Domen), Amphipteryx (our MP) und Palaemnema (nur MP). Die beiden
ahnlichen aber unverwandten Gattungen Thaumatoneura (Thaumatoneuridae) und
Megaloprepus (Pseudostigmatidae) besitzen nur Junktionsdornen beim RP". Die Perilestidae,
Pseudostigmatidae (auBer Megaloprepus), Protoneuridae, Platycnemididaeund Coenagrionidae
besitzen nur auf der Ventralseite beimm RP", RP2 und MP beidseitige Junktionsdomen. Bei den
Euphaeidae und Calopterygidae sind wesentlich mehr Junktionsdornen ausgebildet alsbei allen
iibrigen Taxa, sou.a. auch ventral bei der ScP (Antenodalverspantungen)und bei den konvexen
Lingsadern (RA&RP bzw. dem RA basal des Nodus, IR2, MA, CuA und AA). Beim RA distal
des Nodus tragen die angrenzenden Queradern niemals Junktionsdomen und besitzen auch
niemals gelenkige Junktionen mit den erwihnten Langsadern. AmRP' sind nur bei sehr wenigen
Taxa Junktionsdomen ausgebildet und beim RP1 fehlen Junktionsdomen sogar fast immer
(Ausnahme Protoneuridae und Coenagrionidae; vergl. NEWMAN, 1982). Das weitgehende
Fehlen gelenkiger Aderjunktionen und Junktionsdomen im Bereich des Fligelvorderrandes
(Abb. 65.) ist erklirbar durch die Tatsache, daB es sich hierbei um eine versteifte Stiitzzone
("supporting area")handelt, die als "leading edge" bezeichnet wird (NEWMAN, 1982; WOOTTON,
1992).

Die von D'ANDREA & CARFI(1988: 316)beschriebene Verteilung der Junktionsdornen ist,
ganz abgesehen von der umiiblichen Anwendung der Begriffe konvex und konkav, nicht
zutreffend ("they generally occur on concave (+) upper surface or convex (-) lower surfaceveins,
but occasionally appear on adjacent veins of both types"). Unzutreffend ist u.a. auch deren
Angabe, daB die Polythoridae keine Junktionsdornen besitzen. Bei den Polythoridae trigt die
Gattung Euthore auf den Queradern beidseitig des RP" dorsal und ventral Junktionsdomen,
wihrend bei der Gattung Cora die ibliche Junktionsdomverteilung vorliegt, also dorsal und
ventral beidseitig der Konkavadern MP, RP" und RP2. Die Querademn, welche an den RP1
(= R2 sensu D'ANDREA & CARFI) angrenzen tragen bei Euphaea (Euphaeidae) auf der
Ventralseite defmitiv kemen Junktionsdomn an der RP1-Junktion. Da D'ANDREA & CARFI
(1988: Fig. 5d) eine rasterelektronenmikroskopische Aufnahme dieser Doren abgebildet
haben, kann es sich bei der gegenteiligen Feststellung nur um emen Lapsus bei der
Abbildungsbeschriftung handeln, wobei die Angabe sehr wahrscheinlich R3 (hier: RP2) lauten
sollte.

3.) Haare (Macrotrichen):

Die Fliigelmembran der Odonata ist, wie bereits erwihnt, frei von Macrotrichen
(Ausnahme: Basalzelle von Euphaea guerini), wenn man von individuellen Abberationen
absieht (siche Kapitel 4.2.1.). Die priméren Lingsadern und deren Verzweigungen tragen bei
den Odonata und zahlreichen anderen Pterygota echte Haare (= Macrotrichen oder Setae), die
einen einzelligen Ursprung haben. Sehr zahlreich und auffillig sind diese Macrotrichen jedoch
nur im basalen Fligelbereich der Euphaeidae (Abb. 37.), Dicteriadidae (Abb. 64.) und
Anisoptera (Abb. 29., 31., 44.), insbesondere der Libellulidae (Abb. 35., 39.-40., 45.).
Ansonsten sind sie deutlich sparlicher verteilt als bei den meisten Neoptera. Die exokutikuliren
Macrotrichen sind flexible Haare, welche sich jeweils aus emer emzelnen, spezalisierten
Hypodermiszellen entwickeln und an ijhrem Ursprung von emem Basalring umgeben sind
(SNODGRASS, 1935; SEGUY, 1959, 1973 in GRASSE; WEBER & WEIDNER, 1974). Macrotrichen
bendtigen stets eme Nervenversorgung, ihr Vorkommen ist daher ein indirekter Hinweis darauf,
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daB die betreffenden Adem Nerven fiihren. Bei den untersuchten Taxa wurde folgende
Verteilung der Macrotrichen auf den Fligeladern festgestelit:

Perilestidae (Perilestes kahli): Costalrand (nicht erkennbar), ScP (keine), RA&RP (keine), RA
(kemme), RP (keine), RP' (keine), RP" (keine), RP1 (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), Fligelhinterrand (nicht erkennbar), Quergeider (keine)

Synlestidae (Chlorolestes fasciata). Costalrand (winzige Haare vorhanden), ScP (dorsal keine
/ventralwinzige Haare), RA&RP (keine), RA (keine), RP (keine), RP' (keine), RP" (keine),
RP1 (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), Fliigelhinterrand
(winzige Haare vorhanden, aber kaum zu erkennen), Quergeider (keine)

Lestidae (Archilestes grandis): Costalrand (kaum erkennbar), ScP (dorsal keine / ventral
wenige kurze Haare), RA&RP (keine), RA (keine), RP (keine), RP' (keine), RP" (keine),
RP1 (keine), RP2 (keine), IR2 (keine), MA (keine), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal keine
/ ventral wenige kurze), MP (keine), CuA (keine), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw.
CuP&AA' (keine), Fligelhinterrand (kaum erkennbar), Quergeider (keine)

Chlorocyphidae (Aristocypha fenestrella): Costalrand (winzige Haare vorhanden), ScP (dorsal
keine / ventral kurze Haare), RA&RP (keine), RA (keine), RP (dorsal keine / ventral kurze
Haare), 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 lange Haare), MA (dorsal keine / ventral relativ lange Haare),
M&Cubzw. MP&CuA (dorsal keine/ ventralkurze Haare), MP (dorsalkeine /ventralkurze
Haare), CuA (dorsal keine / ventral relativ lange Haare), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw.
CuP&AA' (keine), Fligelhinterrand (nicht erkennbar), Quergeader (ventral sind oft relativ
lange Haare vorhanden)

Polythoridae (Euthore plagiata). Costalrand (winzige Haare vorhanden), ScP (dorsal keme /
ventral zahlreiche kurze Haare), RA&RP (dorsal kurze Haare / ventral keine), RA (dorsal
kurze Haare, nur basal / ventral keme), RP (dorsal kemne / ventral kurze Haare, nur im
Hinterfliigel), RP' (dorsal keine, bzw. nur im Hinterfliigel einige basale Haare / ventral kurze
Haare, nur im Hinterfliigel), RP" (dorsal keine, bzw. nur im Hinterfligel einige basale Haare
/ ventral kurze Haare, nur im Hinterfliigel), RP1 (dorsal keine / ventral kurze Haare, nur im
Hinterfliigel), RP2 (dorsal keine / ventral kurze Haare, nur im Hinterfliigel), IR2 (dorsal
keine / ventral relativ lange Haare, nur im Hinterfliigel), MA (dorsal keine / ventral relativ
lange Haare, nur im Hinterfligel), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal relativ lange Haare /
ventral kurze Haare, im Hinterfliigel zahlreicher), MP (dorsal keme / ventral kurze Haare,
nur im Hinterfliigel), CuA (dorsal keine / ventral relativ lange Haare speziell auf CuAa, nur
im Hinterfliigel), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal keine / ventral relativ
lange Haare, nur im Hinterfliigel), Fligelhinterrand (nicht erkennbar), Quergeader (ventral
sind oft relativ lange Haare vorhanden, speziell im Hmterfligel)

Euphaeidae (Euphaea guerini): Costalrand (winzige Haare vorhanden), ScP (dorsal zahlreiche
lange Haare / ventral zahlreiche kiirzere Haare), RA&RP (dorsal keme / ventral relativlange
Haare), RA (dorsal keine / ventral relativ lange Haare), RP (keine), RP' (keine), RP" (dorsal
relativ lange Haare / ventral keine), RP1 (keine), RP2 (dorsal relativ lange Haare / ventral
keine), IR2 (dorsal keine / ventral relativ lange Haare), MA (dorsal keine / ventral relativ
lange), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal lange Haare / ventral kurze Haare), MP (dorsal
relativ lange Haare / ventral keme), CuA (dorsal keine / ventral relativ lange Haare),
CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal keine / ventral lange Haare),
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Fhigelhinterrand (winzige Haare vorhanden), Quergeider (dorsal und ventral relativ lange
Haare vorhanden, fast alle Queradern mit einzelnen Haaren)

Dicteriadidae (Heliocharis amazona): Costalrand (winzige Haare vorhanden), ScP (dorsal
zahlreiche sehr lange und kriftige Haare, einzigartig innerhalb der Zygoptera / ventral kurze
Haare), RA&RP (dorsal keine / ventral keme, bzw. nur basal ein langes Haar), RA (keine),
RP (dorsalveremzelt relativlange Haare / ventral kurze Haare), RP' (dorsal vereinzelt relativ
lange Haare / ventral kurze Haare), RP" (dorsal veremzelt relativ lange Haare / ventral kurze
Haare), RP1 (keine), RP2 (keine), IR2 (keine), MA (dorsal nur sehr vereinzelt kurze Haare
/ ventral relativ kurze Haare), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal zahlreiche sehr lange und
kriftige Haare sowie vereinzelt kurze Haare / ventral keine), MP (dorsal lange Haare /
ventral keme), CuA (keine), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal keine /
ventral lange Haare), Fhigelhinterrand (micht erkennbar), Quergeider (regelmaBig it
relativ langen Haaren, speziell dorsal)

Calopterygidae / Hetaerininae ( Hetaerina caja dominula): Costalrand (winzige Haare vorhan-
den), ScP(dorsal keine / ventral kurze Haare), RA&RP (dorsal kurze Haare / ventral keine),
RA (dorsal kurze Haare, nur basal des Nodus / ventral keine), RP (dorsal keine / ventral
kurze Haare), RP' (dorsal keme / ventral kurze Haare), RP" (dorsal keine / ventral kurze
Haare), RP1 (dorsal keine / ventral kurze Haare), RP2 (dorsal keine / ventral kurze Haare),
IR2 (keine), MA (keine), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal keine / ventral relativ kurze Haare),
MP (dorsal keine / ventral relativ kurze), CuA (keine), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw.
CuP&AA' (dorsal kurze Haare / ventral keine), Fligelhinterrand (winzige Haare vorhan-
den), Quergeéder (keine)

Calopterygidae / Calopteryginae (Calopteryx virgo meridionalis): Costalrand (winzige Haare
vorhanden), ScP (dorsal keine / ventral kurze Haare), RA &RP (dorsal kurze Haare / ventral
relativ kurze Haare), RA (dorsal kurze Haare / ventral keine), RP (dorsal keine / ventral
veremnzelt kurze Haare), RP' (dorsal keine / ventral vereinzelt kurze Haare), RP" (dorsal
keine / ventral vereinzelt kurze Haare), RP1 (dorsal keme / ventral vereinzelt kurze Haare),
RP2 (dorsal keine / ventral verenzelt kurze Haare), IR2 (keine), MA (dorsal keine / ventral
relativ kurze Haare), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal keine / ventral kurze Haare), MP
(dorsal keme / ventral kurze Haare), CuA (dorsal keine / ventral relativ kurze Haare),
CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal kurze Haare / ventral keine),
Fligelhinterrand (winzige Haare vorhanden), Quergeider (dorsal und ventral sind
vereinzelt relativ kurze Haare vorhanden; bei der Calopterygide Umma cincta 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 keme), RA
(keine), RP (keine), RP' (keine), RP" (keine), RP1 (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 (keme), CuA (dorsal keine / ventral
relativ kurze Haare), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw. CuP&AA' (keine), Fligelhinterrand
(nicht erkennbar), konvexe Interkalaradern (dorsal keine / ventral relativ kurze Haare),
Quergeider (keme)

Ampbhipterygidae (Rimanella arcana). Costalrand (winzige Haare vorhanden), ScP (dorsal
keine/ventral zahlreiche kurze Haare), RA&RP (keine), RA (keme), 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.

116



KAPITEL 4.: Ergebnisse - Beschreibung anderer Fliigelmerkmale der Libellen

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), Fligelhinterrand (nicht erkennbar), Quergedder (keine)

Thaumatoneuridae (Thaumatoneura inopinata): Costalrand (kaum erkennbar), ScP (dorsal
kene/ventral kurze Haare), RA&RP (dorsal kurze Haare/ ventral keine), RA (dorsal kurze
Haare, nur basal des Nodus / ventral keine), RP (keine), RP' (dorsal keme / ventral kurze
Haare), RP" (keine), RP1 (dorsal keine / ventral kurze Haare), RP2 (keine), IR2 (keine), MA
(dorsal kurze Haare / ventral keine), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal keime / ventral kurze
Haare), MP (dorsal keine / ventral kurze), CuA (keine), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw.
CuP&AA' (keme), Fliigelhinterrand (kaum erkennbar), Quergeidder (keine)

"Megapodagrionidae" /Hypolestinae (Hypolestes clara). Costalrand (winzige Haare vorhan-
den), ScP (dorsal keine / ventral kurze Haare), RA&RP (dorsal kurz / ventral keine), RA
(keme), RP (keme), RP' (keine), RP" (keine), RP1 (kemne), RP2 (keine), IR2 (keine), MA
(keine), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal keine / ventral kurze Haare), MP (keine), CuA
(keine), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw. CuP&AA' (kemne), Fligelhinterrand (winzige
Haare vorhanden), Quergeider (keine)

"Megapodagrionidae” / Argiolestinae (Philogenia cassandra): Costalrand (winzige Haare
vorhanden), ScP (dorsal keine / ventral kurze Haare), RA&RP (dorsal kurz / ventral keine),
RA (dorsal kurze Haare, nur basal des Nodus / ventral keine), RP (keine), RP' (keine), RP"
(keine), RP1 (keine), RP2 (keine), IR2 (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), Fhigelhinterrand (nicht erkennbar), Quergedder (keine)

"Megapodagrionidae" / Argiolestinae (Oxystigma williamsoni): Costalrand (kaum erkennbar),
ScP (dorsal keine / ventral kurze Haare), RA&RP (dorsal kurz/ ventral keine), RA (keine),
RP (dorsal keine / ventral kurze Haare), RP' (keine), RP" (kemne), RP1 (keme), RP2 (keine),
IR2 (keine), MA (kemne), 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), Fliigelhinterrand (kaum erkennbar), Quergeader (keine)

"Megapodagrionidae” / Megapodagrioninae (Megapodagrion venale): Costalrand (nicht
erkennbar), ScP (keine), RA&RP (keine), RA (keine), RP (keine), RP' (keine), RP" (keine),
RP1 (keine), RP2 (keine), IR2 (keine), MA (kene), M&Cu bzw. MP&CuA (kemne), MP
(keine), CuA (keine), CuP-Kreuzung (keine), AA'bzw. CuP&AA' (keme), Fligelhinterrand
(nicht erkennbar), Quergeader (keine)

Pseudostigmatidae (Mecistogaster linearis): Costalrand (winzige Haare vorhanden), ScP
(dorsal keme / ventral kurze Haare), RA&RP (keine), RA (keine), RP (keine), RP' (keine),
RP" (kemne), RP1 (keine), RP2 (keine), IR2 (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), Fliigelhinterrand (winzige Haare
vorhanden, aber kaum zu erkennen), Quergeider (keme)

Platystictidae (Palaemnema clementina): Costalrand (kaum erkennbar), ScP (dorsal keine /
ventral vereinzelt kurze Haare), RA&RP (keine), RA (keme), RP (keine), RP' (keine), RP"
(keine), RP1 (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),
Fliigelhinterrand (kaum erkennbar), Quergedder (keine)

Protoneuridae (Neoneura myrtae). Costalrand (winzige Haare vorhanden), ScP (dorsal kemne
/ ventral keine, bzw. nur ein kurzes Haar), RA&RP (keine), RA (keine), RP (keine), RP'
(keine), RP" (keine), RP1 (keine), RP2 (keine), IR2 (keine), MA (kemne), M&Cu bzw.
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MP&CuA (keme), MP (keine), CuA (keine), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw. CuP&AA'
(keine), Fhigelhinterrand (winzige Haare vorhanden), Quergeider (keine)

Platycnemididae (Platycnemis acutipennis). Costalrand (winzige Haare vorhanden), ScP
(dorsal keme / ventral vereinzelt kurze Haare), RA&RP (keine), RA (keine), RP (keine),
RP' (keine), RP" (keine), RP1 (keine), RP2 (keine), IR2 (keine), MA (keine), M&Cu bzw.
MP&CuA (kemne), MP (keine), CuA (keine), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw. CuP&AA'
(keine), Fhigelhinterrand (nicht erkennbar), Quergeider (keine)

Coenagrionidae (Pyrrhosoma nymphula): Costalrand (winzige Haare vorhanden), ScP (dorsal
keine / ventral vereinzelt kurze Haare, kaum erkennbar), RA&RP (dorsal keine), RA
(keme), RP (keine), RP' (keine), RP" (keme), RP1 (keine), RP2 (kemme), IR2 (keme), MA
(keine), M&Cu bzw. MP&CuA (keine), MP (keine), CuA (keine), CuP-Kreuzung (keine),
AA' bzw. CuP&AA' (keine), Fligelhinterrand (winzige Haare vorhanden), Quergeader
(keine)

Petaluridae (7achopteryx thoreyi): Costalrand (relativ kurze Haare vorhanden), ScP (dorsal
vereinzelt lange Haare / ventral keine), RA&RP (keine), RA (keine), RP (dorsal veremzelt
lange Haare / ventral keine), RP' (dorsal vereinzelt lange Haare / ventral keine), RP" (keme),
RPI (keine), RP2 (keine), IR2 (dorsal keine / ventrallange Haare), MA (dorsal keine / ventral
vereinzelt lange Haare), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal lange Haare / ventral kurze Haare),
MP (dorsal lange Haare / ventral kurze Haare), CuA (dorsal keine / ventral veremzelt lange
Haare), CuP-Kreuzung (kemne), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal kurze Haare / ventral lange
Haare), AA1b (dorsal vereinzelt kurze Haare / ventral lange Haare), AA2b (dorsal kurze
Haare / ventral vereinzelt lange Haare), Fligelhinterrand (kurze Haare vorhanden),
Quergeider (dorsal und ventral sind vereinzelt relativ lange Haare vorhanden, jedoch nur
im Cubitoanalraum und nahe der Langsadern)

Aeshnidae (4deshna 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 emige lange Haare / ventral keine), RP' (dorsal
einige lange Haare / ventral keine), RP" (dorsal einige lange Haare / ventral keine), RP1
(dorsal einige lange Haare / ventral keine), RP2 (dorsal emige lange Haare / ventral keine),
IR2 (dorsal keme / ventral einige lange Haare), MA (dorsal keine / ventral einige lange
Haare), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal lange Haare / ventral keine), MP (keine), CuA
(dorsal keme / ventral vereinzelt lange Haare), CuP-Kreuzung (keme), AA' bzw. CuP&AA'
(dorsal keine / ventral einige lange Haare), AA1b (dorsal keine / ventral einige lange Haare),
AA2b (keine), Fhigelhinterrand (kurze Haare vorhanden), Quergedder (keine)

Gomphidae (Phyllogomphoides undulatus): Costalrand (relativ kurze Haare vorhanden), ScP
(keine), RA&RP (keine), RA (keine), RP(keine), RP' (keine), RP" (keine), RP1 (keine), RP2
(keine), IR2 (keine), MA (keine), M&Cubzw. MP&CuA (keine), MP (keine), CuA (keine),
CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw. CuP&AA' (keine), AAlb (keine), AA2b (keme),
Fliigelhinterrand (kurze Haare vorhanden), Quergeader (kene)

Cordulegastridae (Cordulegaster diadema): Costalrand (relativ kurze Haare vorhanden), ScP
(keine), RA&RP (keine), RA (keine), RP (keine), RP' (kemne), RP" (keine, bzw. ventral nur
ein langesHaar), RP1 (keine), RP2 (keine), IR2 (keine), MA (keine), M&Cubzw. MP&CuA
(dorsal keine / ventral zahlreiche kurze Haare), MP (dorsal keine / ventral zahlreiche kurze
Haare), CuA (dorsal keine / ventral nur sehr vereinzelt relativ kurze Haare), CuP-Krenzung
(keine), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal keine / ventral veremzelt relativ kurze Haare), AAlb
(dorsalkeine/ventralrelativ kurze Haare), AA2b (dorsalkeine/ventral relativkurze Haare),
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Fligelhinterrand (kurze Haare vorhanden), Quergeider (ventral sind vereinzelt relativ
kurze Haare vorhanden, jedoch nur basal und nahe der Langsadern)

Macromiidae (Didymops floridiensis): Costalrand (nicht erkennbar), ScP (dorsal lange Haare
/ ventral keme), RA&RP (dorsal keine / ventral lange Haare), RA (dorsal keine / ventral
lange Haare, nur basal des Nodus), RP (dorsallange Haare / ventral keine), RP' (dorsal lange
Haare / ventral keine), RP" (keine), RP1 (keine), RP2 (keine), IR2 (dorsal keine / ventral
lange Haare), MA (dorsal keine /ventral lange Haare), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal lange
Haare / ventral keine), MP (dorsal lange Haare / ventral keme), CuA (dorsal keine / ventral
lange Haare), CuP-Kreuzung (keme), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal vereinzelt kurze Haare
/ ventral lange Haare), AA1b (dorsal vereinzelt kurze Haare/ ventral lange Haare), AA2b
(keine), Fhigelhinterrand (nicht erkennbar), Quergedder (dorsal und ventral relativ lange
Haare, in der basalen Fligelregion 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
/ventrallange Haare, nur basal des Nodus), RP(dorsal zahreich lange Haare / ventral keine),
RP' (dorsal zahreich lange Haare / ventral keine), RP" (dorsal zahreich lange Haare / ventral
keine), RP1 (keme), RP2 (keine), IR2 (dorsalkeine / ventral lange Haare), MA (dorsal keine
/ventral lange Haare), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal lange Haare / ventral veremzelt 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), AA1b (dorsal keine / ventral lange
Haare), AA2b (?), Cuspl (dorsal zahlreich lange Haare / ventral keine, auBer einem langen
Haar nahe dem Ursprung), Fliigelhinterrand (kurze Haare vorhanden), Quergeader (kaum)

Macrodiplacidae (Macrodiplax balteata): Costalrand (relativ kurze Haare vorhanden), ScP
(dorsallange Haare/ventral), RA&RP (dorsal keine/ ventral lange Haare), RA (dorsalkeine
/ ventral lange Haare), RP (dorsal zahlreich lange Haare / ventral keine), RP' (keme), RP"
(dorsal lange Haare, nur basal / ventral keme), RP1 (keme), RP2 (keine), IR2 (keine), MA
(dorsal keme / ventral lange Haare), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal zahlreich lange Haare
/ ventral keme), MP (dorsal zahlreich lange Haare / ventral vereinzelt kurze Haare), CuA
(dorsal keme / ventral zahlreich lange Haare), CuP-Kreuzung (keme), AA' bzw. CuP&AA'
(dorsal keine /ventral lange Haare), AA1b(dorsal keme/ventrallange Haare), AA2b(dorsal
keine / ventral lange Haare), Cuspl (dorsal lange Haare / ventral keine), Fligelhinterrand
(kurze Haare vorhanden), Quergedder (dorsal und ventral sind vereinzelt relativ lange Haare
vorhanden, jedoch nur nahe der Lingsadern)

Libellulidae / Libellulinae (Orthetrum brunneum): Costalrand (relativ kurze Haare vorhanden),
ScP (dorsal lange Haare, spezell basal der ax1 / ventral keine), RA&RP (dorsal keine /
ventral lange Haare), RA (keine), RP (kemne, bzw. nur im Hinterfhiigel dorsal mit langen
Haaren), RP (keine), RP" (keine, bzw. nur im Hinterfliigel dorsal mit langen Haaren, nur
basal), RP1 (keine), RP2 (keine), IR2 (dorsal keine / ventral lange Haare, nur basal), MA
(dorsal keme / ventral lange Haare, nur basal), M&Cu bzw. MP&CuA (dorsal vereinzelt
lange Haare /ventralkeine), MP (dorsal nur sehr veremnzelt lange Haare/ ventralkeine), CuA
(dorsal keine / ventral vereinzelt lange Haare), CuP-Kreuzung (keine, bzw. nur gelegentlich
dorsal mit einem relativ langen Haar), AA' bzw. CuP&AA' (dorsal keme / ventral lange
Haare), AA1b (dorsal keine / ventral lange Haare, nur basal), AA2b (dorsal keme / ventral
vereinzelt lange Haare, speziell basal), Cuspl(dorsal keme /ventral lange Haare !, nur basal),
Fhiigelhinterrand (kurze Haare vorhanden), Quergeider (keine)
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Libellulidae / Palpopleurinae (Perithemis lais): Costalrand (kurze Haare vorhanden), ScP
(dorsal lange Haare, speziell basal der ax1 / ventral keine), RA&RP (dorsal keine / ventral
lange Haare), RA (dorsalkeine/ventral lange Haare, basalund distal des Nodus), RP (dorsal
lange Haare / ventral kemne), RP' (dorsal lange Haare / ventral keine), RP" (dorsal lange
Haare / ventral keine), RP1 (dorsal lange Haare / ventral keine), RP2 (dorsal lange Haare
/ ventral keine), IR2 (dorsal keine / ventral lange Haare), MA (dorsal keine / ventral lange
Haare), M&Cubzw. MP&CuA (dorsal lange Haare / ventral keine), MP (dorsal lange Haare
/ ventralkeine), CuA (dorsal keine / ventral lange Haare), CuP-Kreuzung (keine), AA' bzw.
CuP&AA' (dorsal keine / ventral lange Haare), AA1b (dorsal keine / ventral lange Haare),
AA2b (dorsal keme / ventral lange Haare), Cuspl (keine), Fhigelhinterrand (kurze Haare
vorhanden), Quergeidder (dorsal und ventral oft relativ lange Haare vorhanden)

Es konnen 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
stehenid R senkrechtin einerlongitudinalen Reihe entlang der Langsadermitte. Sie befinden
sich beikonvexen Adermn stets auf der 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 iiberhaupt vorkommen, auf der Dorsalseite der ScPund des M&Cu
sowie der Ventralseite des RA&RP. Veremzelte L-Macrotrichen auf der "falschen" Seite
kommen gelegentlich vor (Abb. 37. und 45.). Aufnormalen Queradem, die eine mehr oder
weniger neutrale Korrugation besitzen, kénnen 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 borstenférmige, distal abgestutzte Setae (Sensillum
basiconicum), die meist links und rechts der Langsaderflanken seitlich abstehen. Mit wenigen
Ausnahmen kommen diese kurzen S-Macrotrichen ausschlieBlich bei den Zygoptera vorund
zwar zusitzlich zu oder anstatt der langen L-Macrotrichen. Sie befinden sich auf den
entgegengesetzen Seiten der Langsadern, also auf der Ventralseite der ScP, M&Cu und MP
sowie der Dorsalseite des RA&RP, RA, IR2, MA und AA' (Abb. 37. und 64.). Bei den
Anisoptera ist das Vorkommen kurzer Macrotrichen auf die Ventralseite des M&Cu und die
Dorsalseite der AA beschriankt. Allerdings gehoren auch die Macrotrichen des Costalrandes
und Fligelhinterrandes aller Odonata eher zu diesem Typus.

Im distalen Fligelbereich werden die langen Macrotrichen zunehmend kiirzer und sind dann
beispielsweise auf der Dorsalseite der MP von Euphaea nur noch etwa 0,1 mm lang. Eine
langenmiBige Unterscheidung der beiden Macrotrichentypen ist daher i.d.R. nur im basalen
Flhigelbereich méglich. Wie bereits erwzhnt sind auch die Macrotrichen der Fligelrinder,
sowohl der Zygoptera als auch der Anisoptera, extrem kurz (maximal 0,1 mm).

Die charakteristische Verteilung der beiden Macrotrichentypen ist funktionell leicht zu
erkliren, da die Macrotrichen in den Télern der Fliigelfalten (Dorsalseite der Konkavaderm und
Ventralseite der Konvexadern) viel weniger exponiert sind als die Macrotrichen auf den
Kimmen der Fligelfalten (Ventralseite der Konkavadern oder Dorsalseite der Konvexadern)
und folglich deutlich langer sein konnen als diese. Die Kiirze der Macrotrichen auf den Kimmen
ist méglicherweise nur ein Schutz vor mechanischer Beschidigung, die Lange der Macrotrichen
in den Tilem eventuell eine Voraussetzung zur Erfiillung deren Funktion, die vermutlich in der
sensorischen Erfassung von Luftstromungen und Turbulenzen besteht. Die Abhangigkeit des
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Vorkommenskurzer oder langer Macrotrichen von der Korrugation der entsprechenden Adern
ist aber auch eine auffillige Parallele zur Verteiting kurzer und langer Domen auf den
Fligeladern der Odonata. Daher verwendete ich auf die Termini S- und L-Macrotrichen, analog
zu den Bezeichnungen S- und L-Domen (S-spines und L-spines sensu D'ANDREA & CARFI,
1988).

Das erwihnte Verteilungsmuster gilt jedoch nur fiir die Odonata, denn bei manchen
Neoptera sind die Macrotrichen voéllig anders verteilt (z.B. Libelluloides longicornis,
Ascalaphidae; Abb. 79.). TILLYARD (1918) war irrtiimlich der Meinung, dal die Odonata
iiberhaupt keine Macrotrichen im Fligel besiBen. Diese Auffassung wurde zwar von FRASER
(1942c) korrigiert, dabei allerdings durch den neuen Irrtum ersetzt, daB auch die Queradem der
Odonata zahlreiche Macrotrichen triigen, da Fraser zu Unrecht die Dornen der Fligeladern als
verstirkte Macrotrichen interpretierte. Dies war offenbar auch die Auffassung von ASAHINA
(1954), der die Fhigeladerdomen als Setae bezeichnete.

Die Untersuchung erwies, daB bei den Odonata nicht nur die primaren Lingsadem, sondern
auch Schaltadern (z.B. IR2)und Queradern oftmals Macrotrichen tragen (Abb. 35.,37. und 39.-
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 (= "Fligelhautchen) ist eine flexible, milchig-transparente Membran mit
komiger 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. Die Membranula verldufi im Vorderfhigel
der Anisoptera von der Basis der Analis zum Analrand (Dorsum). Das Gleiche gilt fiir den
Hinterfliigel, bei dem der Analrand besonders deutlich ausgebildet ist und die Basalseite des
Analdreiecks bildet (auBer Anactini, Hemicordulia, Macrodiplacidae und Libellulidae). Bei
einigen Anisoptera ist der distale Abschnitt der Membranula nur als schmaler Membranstreifen
ausgebildet, sodaB sie bereits deutlich vor dem posterioren Ende des Analdreiecks zu enden
scheint. Die Membranula steht in kontmuierlicher Verbindung mit dem Axillarband und somit
auch der Artikularmembran, der sie auch in der Struktur sehr dhnelt. Die Membranula ist daher
am plausibelsten als eine sekundire Erweiterung der Artikularmembran anzusehen, die den
posterioren Axillarbereich mit dem basalen Fligelhinterrand (“trailing edge") verspannt
(NEWMAN, 1982: 131) und méglicherweise eine wesentliche Rolle bei der aktiven Supination
des Fhigels beim Aufschlag spielt.

Bei den meisten Zygoptera erstreckt sich ein schmaler membrandser Streifen vom Ansatz
des Axillarbandes an der Analisbasis, entlang des Analrandes bis zum Begmn dessen
Domendoppelreihe. Dieser Membranstreifen ist bei den Euphaeidae und Calopterygidae
besonders deutlich ausgebildet. Er ist milchig-transparent und hat eine komige Struktur. Sehr
wahrschemlich ist dieser Membranstreifen daher homolog mit der Membranula der Anisoptera.
Beiden gestieltfliigeligen Zygoptera ist er vermutlich nur deshalb weniger deutlich ausgepragt,
weil er durch die Petiolusbildung reduziert wurde.

Bei der vermemtlichen Membranula von Megatypus t ("Protodonata" +: Meganeuridae 1)
(TILLYARD, 1925a) handelt es sich wahrscheinlich um ein echtes, von Langsademn (JA und JP)

durchzogenes Fligelfeld, das dem Jugum der Neoptera homolog sein diirfie (RIEK &
KUKALOVA-PECK, 1984).

121



KAPITEL 4.: Ergebnisse - Beschreibung anderer Fliigelmerkmale der Libellen

2.) Axillarband (= Fliigelligament):

Das Axillarband ("axillary cord") ist in beiden Fligelpaaren aller rezenten Odonata
vorhanden und stellt eine geringelte, schlauchartige Verdickung des posterioren Randes der
Artikularmembran dar, die von der Basis der Analader zum postero-medianen Ende des Meso-
bzw. Metascutellums verlauft (Abb. 29. und 33.), Haemolymphe fiihrt und in den Scutellarsmus
miindet (SEIFERT, 1995). Signifikanten Unterschiede in der Ausbildung des Axillarbandes
konnten bei den zahlreichen untersuchten Vertretem der Odonata nicht festgestellt werden.

4.2 4. Flugelform und Aurikel

1.) Absolute GroBe:

(Hinweis: Mit Ausnahme von Perithemis laisund Megaloprepus coerulatus, die sich in meiner Sammlung
befinden, wurden die Angaben dieses Unterkapitels der zitierten Literatur entnommen.)

Die Mehrzahl der rezenten Odonata besitzt eine Fliigelspannweite zwischen 3,5und 12 cm.
Die grofiten Odonatoptera und auch groBten Insekten iberhaupt waren Meganeuropsis
permianaund M. americana("Protodonata" +: Meganeuridaet) mit bis zu 75 cm Fliigelspannweite
(ZESSIN, 1983). Die klemnsten Odonatoptera aller Zeiten sind die rezemten Zygopteren
Agriocnemis rubricauda und Rhodischnura nursei (Coenagrionidae) mit knapp 2 cm
Fligelspannweite sowie Hemiphlebia mirabilis (Hemiphlebiidae) mit maximal 2,5 cm
Fligelspannweite (TILLYARD, 1917). Die grofte bekannte Zygoptere ist die rezente Art
Megaloprepus coerulatus (Pseudostigmatidae), die eine Fliigelspannweite von 20 cm erreicht
(das groBte Exemplar in meiner Sammlung hat immerhin eine Spannweite von 18 cm). Die
grofte "Anisozygoptere” war Isophlebia aspasia + (Isophlebiidae t) 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 grofiten rezenten
Anisopteren Petalura ingentissima (Petaluridae) und Tetracanthagyna plagiata (Aeshnidae)
die eine Spannweite von knapp 17 cmerreichen (TILLYARD, 1917), wurden nur von den fossilen
Arten Urogomphus giganteus t und Gigantoaeschnidium ibericus t+ (Aeschnidiidae 1) iiber-
troffen, die eme Spannweite von ca. 20 cm erreichten (NEL & MARTINEZ-DELCLOS, 1993).

2.) Fliigelform:

Zumindest die Vorderfligel der Odonatoptera sind in aller Regel auffillig langestreckt. Der
Lingen-Breiten-Koeffizient (gréBte Vorderfliigellinge geteilt durch grofite Vorderfliigelbreite)
hat folgende Werte: "Protodonata”+(5,3-6,1; auBer Paralogus tmit 3,0); Protanisopterat(4,5-
5,0); Triadophlebiomorpha t (5,3-8,3; auBer Piroutetia + mit schitzungsweise 4,7);
"Protozygoptera” t (5,3-7,1); Archizygoptera t (4,8-5,4; auBer Terskeja t mit 4,4); Zygoptera
(3,4-5,9 %, meist deutlich iiber 4,5; Ausnahme: Phylolestes und Coryphagrion mit 6,3-6,4);
"Anisozygoptera" und Anisoptera (3,9-5,4, meist ca. 4,5; auBer Stenophlebiidae 6,1).

Bei den Palaeodictyopteroidea t, Ephemeroptera und Neoptera ist dieser Wert nur selten
hoher als 4,2, meist sogar deutlich niedriger als 3,5 (zumindest im Grundplan der jeweiligen
Taxa), d.h. die Fhigel sind signifikant weniger lang und schmal Bei der Mehrzahl aller
Odonatoptera liegt dieser Wert hingegen deutlich iiber 4,2.

3.) Petiolus:
Der Petiolusist eine, mehr oder minder lange, parallelseitige Verschmilerung der Fligelbasis,
die bewirkt daB der FligelumriB gestielt erscheint. Das Vorhandensein eines Petiolus geht

nahezu ausnahmslos einher mit einer basalen Verschmelzung verschiedener Langsadern. Diese
geschieht bei allen gestieltfliigeligen Libellen, mit Ausnahme der Triadophlebiomorpha t, durch
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Verschmelzung des Fhigelhinterrandes mit der Analader (AA") bis weit distal der Fligelbasis
(Abb. 24.c, 28.,36.,41.). Bei den Triadophlebiomorpha t verschmolzen hingegen die AA' (plus
CuA und CuP) mit der MP (Zygophlebiidae t und Mitophlebiidae +; Abb. 72. und 73.) und bei
den stirker abgeleiteten Vertretern schlieBlich die MP&CuA&CuP&AA' mit dem
Fligelhinterrand (Triadophlebiidae t; Abb. 18. und 74.). Bei der Oreopteron asiaticum t
("Anisozygoptera": Isophlebioidea . Oreopteridaet) ist der Hinterfliigel zwar deutlich gestielt,
allerdings nur in Form einer Verengung des basalen Fligelabschnitts, ohne basale
Verschmelzungen von Lingsadern. Da bei den ibrigen Gattungen der Oreopteridae t
(z.B. Sogdopteron t) sowie den nahe verwandten Asiopteridae t+ der Petiolus nach Art der
Zygoptera gebildet ist, handelt es sich bei der frei verlaufenden AA von Oreopteront zweifellos
um eine autapomorphe Merkmalsausprigung.

Hinsichtlich der Korrelation von Lingsaderverschmelzung und Petiolusbildung bestehen
zwei Interpretationsmoglichkeiten: Entwederist die Verschmelzumg die Ursache der Verengung
der Fhiigelbasis (Petiolusbildung) oder deren sekundire Folge. Diese Frage ist kemeswegs nur
akademisch, da von ibrer Beantwortung abhingt, ob der Petiolus der Triadophlebiomorpha t
und der ibrigen gestieltfliigeligen Libellen iiberhaupt als dhnlich (topographisch homolog
erachtet wird. Da sich fiir beide Interpretationen plausible Argumente anfiihren lassen und der
Fossilbericht leider kemne zusitzlichen Hinweise liefert, muBl bedauerlicherweise festgestellt
werden, daB diese wichtige Frage beim derzeitigen Erkenntnisstand kaum rational entschieden
werden kann. Dennoch neige ich eher zu der Ansicht, daB der Petiolus mehrfach konvergent
entstanden ist.

Einen langen und deutlichen Petiolus, der um ein mehrfaches linger ist als breit, besitzen die
Triadophlebiomorphat(Abb. 18.), "Protozygoptera"t, Archizygopterat(Abb. 19.), Lestinoidea
(Abb. 14.) und Coenagrionoidea (Abb.49.). Besonders lang ist der Petiolus bei den
Triadophlebiomorpha t, "Protozygoptera” + und Archizygoptera t 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 linger ist als breit, besitzen die Hemiphlebiidae und die meisten
"Calopterygoidea" (auBer Euphaeidae und Calopterygidae) sowie die Epiophlebiidae und die
meisten fossilen " Anisozygoptera" (7arsophlebiatund die Stenophlebiidae tnurim Hmterfligel
sowie die Archithemistidae t, Progonophlebiidae 1, Selenothemistidae t, Oreopteridae t,
Asiopteridaet, einige Campterophlebiidae tund alle Heterophlebioidea tin beiden Fliigelpaaren;
siche NEL et al., 1993). Mit Ausnahme der nahe verwandten (NEL et al., 1993) Epiophlebiidae
und Stenophlebiidaetist der Petiolus der " Anisozygoptera” stets wesentlich kiirzer alsbreit. Die
"Protodonata" +, Protanisoptera , Conggingidae t, Euphaeidae und die Calopterygidae (auBer
Caliphaea) sowie zahlreiche fossile "Anisozygoptera” und alle Anisoptera besitzen emen
weitgehend ungestielten Fligel

Ein gestielter Fliigel ist auch auBerhalb der Odonatoptera zu fmden, beispielsweise bei den
Megasecoptera t (Palacodictyopteroidea t) oder den Tipulidae (Diptera). Der Besitz gestielter
Fliigel stellt fiir die betreffenden Taxa jedoch stets einen abgeleiteten Merkmalszustand dar. Da
bei den meisten Pterygota, emschlieBlich der "Protodonata” t, Protanisoptera t, einigen fossilen
"Anisozygoptera" und allen Anisoptera, der Fligel vollig ungestielt und die Analader bis zur
Fligelbasis frei vorhanden ist, muB der Petiolus der Triadophlebiomorpha t,
"Protozygoptera" t, Archizygoptera t+ und der Zygoptera als abgeleiteter Merkmalszustand
angesehen werden und zwar ganz unabhingig von der Frage ob der gemeinsame Besitz des
Petiolus auf Synapomorphie oder Konvergenz berubt (NEL et al., 1993), insbesondere wenn
man die unterschiedlichen Aderverschmelzungen beriicksichtigt.
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E deutlich gestielter Fligel scheint korreliert zu sein mit emer basalen Position des Nodus,
relativ wenigen Antenodalquerademn (meist 2), einem reduzierten Cubitoanalraum (i.d.R. nur
eine Zellreihe) und ememrelativ gestrecktem Verlaufder Langsader. Ein ungestielter oder nur
sehr kurz gestielter Fliigel scheint hingegen korreliert zu sein mit einer medianen oder distalen
Position des Nodus, relativ zahlreichen Antenodalqueradern, einemmehr oder weniger deutlich
ausgeprigten Cubitoanalraum (mehrere Zellen breit) und einem sigmoidalen Verlauf der
Lingsadem. Es gibt allerdings eine Anzahl von Ausnahmen, z B. die Gattungen Philoganga,
Diphlebia und Thaumatoneura, die eme andersartige Kombimation der erwihnten Merkmale
besitzen. Dennoch sind sehr wahrscheinlich mechanische oder konstruktionsbedingte Zwinge
("constraints") die Ursache fiir die beschriebene Merkmalskorrelation und somit auch fiir die
von mir vermutete konvergente Evolution eines gestielten Fliigels.

4.) Ungleichfliigeligkeit (Anisopterie):

Bei den basalsten Stammgruppenvertretern der Ephemeroptera (Bojophlebiidae 1), den
basalen Neoptera, den basalen Stammgruppenvertretern der Odonatoptera ("Protodonata”
und Protanisopterat)und den Anisoptera (Abb. 14., 16. und 23.) ist der Hinterfliigel im basalen
Bereich merklich breiter als im Vorderfliigel. Dies gilt in deutlich geringerem Umfang auch fiir
die Mehrzahl der "Anisozygoptera" (einschlieBlich Epiophlebia). Die beiden Fliigelpaare der
Triadophlebiomorpha t, "Protozygoptera” t, Archizygoptera + und Zygoptera sind dagegen
i1d.R. sehr ahnlich geformt. Lediglich 7riassolestodes t+ ("Protozygoptera" 1), Batkenia t
("Protozygoptera" 1), Chalcopteryx (Polythoridae) und Pseudolestes mirabilis (Pseudolestidae)
besitzen emen Hinterfliigel der gegeniiber dem Vorderfligel deutlich verkiirzt und distal
verbreitert ist. Ungleichfliigeligkeit kann auBerdem durch die Bildung eine Analwinkels im
Hinterfliigel verstirkt werden (siche Punkt 5.) oder auf véllig anderen Ursachen beruhen. So
konnen sich Vorder- und Hinterfliigel durch unterschiedliche Ausbuchtungen des Costalrandes
unterscheiden, z.B. durch die antero-apikale Ausbuchtung im Vorderfligel von Mecistogaster
lucretia (Pseudostigmatidae), die basale Ausbuchtung im Vorderfliigel der Palpopleurmae
(Libellulidae; Abb. 40.) und die basale Ausbuchtung im méinnlichen Hinterfliigel der Gattung
Anisopleura (Euphaeidae).

Bei der Mehrzahl der Odonatoptera ist der Hinterfliigel kiirzer als der Vorderfligel. Die
Hinterfliigellznge (in Prozent der Vorderfligellinge) hat bei den unterschiedlichen Taxa
folgende Werte: "Protodonata” t+ (97-100 %), Protanisoptera t (Ditaxineuridae t: ca. 102 %),
Triadophlebiomorpha t (keme Fossilien mit einem kompletten Fhigelpaar bekannt, aber
aufgrund fragmentaler Fliigelpaare sicherlich iiber 90 %), "Protozygoptera" + (groBtenteils nur
Enzelfliigel bekannt; Batkenia tmit ca. 73 % und Triassolestodes tmit ca. 75 % sind vermutlich
Schwestergattungen und niber mit den Archizygoptera + verwandt), Archizygoptera t
(Terskejat: ca. 92 %), Hemiphlebioidea (92 %), Lestinoidea (94-97 %), "Calopterygoidea” (90-
97 %; auBer Zacallitidae t und Chlorocyphidae mit ca. 99-100 % sowie Psendolestes mit ca.
75 %), Coenagrionoidea (94-97 %, auBer Coryphagrionidae & Pseudostigmatidae mit ca.
99 %), Epiophlebiidae (ca. 92-93 %) und fossile "Anisozygoptera" (89-99 %, meist ca. 95 %),
Anisoptera (92-99 %, meist ca. 96 %; Ausnahme: die Aeschnidiidae + mit ca. 102 %).

Auffillig ist die extreme Verkiirzung des Hinterfliigels bei den "Protozygopteren”
Batkeniarund Triassolestodest(siehe auch Kapitel 4.1.5) sowie Pseudolestes (Pseudolestidae).
Eme ahnliche, wenn auch deutlich schwichere, Verkiirzung (aufca, 90 % der Vorderfligellinge)
und Verbreiterung des Hinterfliigels findet sich bei Chalcopteryx (Polythoridae) und
Conggingia t+ (Conggingiidae t). Die fossilen Ditaxineuridae t (Protanisoptera t) und
Aeschnidiidae t (Anisoptera) sind die einzigen Odonatoptera, bei denen die Hinterfligel etwas
(ca. 2 %) linger sind als die Vorderfligel
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Ein AuBengruppenvergleich zeigt, da die starke Verbreiterung des Hinterfliigels (Abb. 14., 16.
und 35.), also die extreme Ungleichfliigeligkeit, der Anisoptera sehr wahrscheinlich ebenso-
wenig urspriinglich ist wie der gestielte Fliigel der Zygoptera. Weder die Zygoptera noch die
Anisoptera scheinen also hinsichtlich ihrer Fhigelform dem Grundplan der *Odonata zu
entsprechen. Em verbreiterter bzw. abweichend geformter Hinterfliigel entstand konvergent
auch bei den Protozygopteren Batkenia + und Triassolestodes 1, den rezenten Zygopteren
Chalcopteryxund Pseudolestes sowie tendenziell auch innerhalb der Sympecmatinae (Lestidae),
insbesondere innerhalb der Gattung /ndolestes. Mit Ausnahme der letztgenannten Gruppe
beruht die "Anisopterie” bei diesen Zygoptera jedoch nicht auf einer Erweiterung des
Cubitoanalraumes, sondern auf emer distalen Verbreiterung der Hinterfligel die zudem
gegeniiber dem Vorderfliigel deutlich verkirzt sind. Eme geringfiigige Verkiirzung des
Hmterfliigels gegeniiber dem Vorderfliigel findet sich allerdings beinahezu allen Odonata (siche
oben), wobei bei den Zygoptera meist der Fhigelabschnitt distal des Nodus verkiirzt ist,
wihrend bei den Anisoptera insbesondere die Fhigelregion basal des Nodus verkiirzt ist. Die
geringere Lange des Hinterfligel und die oftmals lingere Diskoidalzelle im Hinterfliigel zeigen,
dabB die beiden Fliigelpaare der Zygoptera zwar sehr ahnlich, aberkeineswegsvollig gleichgestaltet
sind, wie oftmals in der Literatur behauptet wird.

5.) Analwinkel:

Ein Analwinkel findet sich im Hinterfliigel der Mannchen bei den meisten " Anisozygoptera"
(emnschlieBlich Epiophlebia) und Anisoptera (auBer Aeschnidiidaet, Anactini, Hemicordulia,
Macrodiplacidae und Libellulidae) (Abb. 14., 16., 23., 33. und 78.; auBerdem konvergent bei
verschiedenen Lestidae, z.B. deutlich ausgeprigt bei I/ndolestes lundquisti (ST. QUENTIN,
1967: 322)und angedeutet bei Archilestes latialatus (Abb. 32.) sowie Erasipteroides valentini
t ("Protodonata" +: "Erasipteridae” t) und der Triassolestodes asiaticus + ("Protozygoptera" ).
Bei den Anisoptera befindet sich der Analwinkel stets an der Verschmelzungsstelle der vertikal
verlaufenden AA2b + mit dem Analrand. Bei Triassolestodes t+ ibernimmt der vertikal
verlaufende CuA + (Subdiskoidalader) die Funktion der AA2b der Anisoptera. Die Protodonate
Erasipteroides t ist das emzige Taxon der Odonatoptera, bei dem auch im Vorderfligel emn
Analwinkel ausgebildet ist, der allerdings etwas anders geformt als im Hinterfligel
(BRAUCKMANN & ZESSIN, 1989: 200).

Bei fossilen Formen bei denen nur Emzelexemplare bekannt sind, mufl die Frage ob ein
Analwinkel vorhanden ist 1.d.R. als unbekannt emgestuft werden, selbst wenn sicher ist, daf es
sich um fossile Hinterfliigel handelt, da es sich zufillig um ausschlieBlich weibliche Exemplare
handeln konnte. Hinsichtlich der Aeschnidiidae t kann jedoch, unter Vorbehalt, davon ausge-
gangen werden, daB ein Analwinkel fehlt, da kemer der 12 bislang bekannten Hinterfligel einen
Analwinkel besitzt. NEL & MARTINEZ-DELCLOS (1993) hatten berechnet, daB die statistische
Wahrschemnlichkeit, daB es sich bei all diesen 12 Fossilien um Weibchen handelt nur 1:4167
(= 0,00024) betrigt.

Die Hemeroscopidaet besaBen dagegen vermutlich einen Analwinkel, obwohl das einzige
bekannte Fossil abgerundete Hinterfliigelbasen besitzt. Aufgrund des Fliigelgedders war
bislang schon klar, daB es sich bei Hemeroscopusthochstwahrscheinlich um einen Verwandten
(im phenetischen Sinne) der Cordulegastridae handelt (CARPENTER, 1992), wobei bei dieser
Feststellung die Chlorogomphidae offenbar als Unterfamilie der Cordulegastridae aufgefaft
wurden. Durch das einzigartige Merkmal der Cordulegastriden-Liicke (siche Kapitel 4.1.15)
wurde in dieser Arbeit nun eine Synapomorphie fiir ein Monophylum aus Hemeroscopidaetund
Cordulegastridae beschrieben. Da der Besitz eines Analwinkels zum Grundplan der Anisoptera
und auch der Cordulegastridae gehért, sind nur zwei Erklirungen fiir das Fehlen des
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Analwinkels bei Hemeroscopus + denkbar. Zum Einen wire moglich, daB es sich zwar um ein
minnliches Tierhandelt, daB aber bei den Hemeroscopidaet der Analwinkel sekundir fehlt. Zum
Anderen besteht jedoch die 50%-ige Wahrscheinlichkeit, daB es sich einfach nur um ein
weibliches Exemplar handelt, bei dem gar kein Analwinkel zu erwarten ist. Da das Fossil
bedauerlicherweise keine anderweitigen Geschlechtsmerkmale erkennen 1dBt, bleibt zur Ent-
scheidung zwischen den beiden erwihnten Hypothesen nur das Prinzip der sparsamsten
Erklarung: Die sparsamste Annahme ist, daB es sich bei Hemeroscopustum ein weibliches Tier
mit abgerundeten Hinterfliigelbasen handelt, wihrend die (unbekannten) minnlichen Exem-
plare emen Analwinkel besafSen.

6.) Aurikel:

Aurikel gehéren eigentlich nicht zum Thema dieser Arbeit und werden hier nur erwihnt, weil
friiher oft ein Zusammenhang mit dem Flugapparat gesehen wurde, wegen der auffilligen
Korrelation mit der Ausbildung eines Analwinkels im Hinterfliigel der Anisoptera (zur
tatsichlichen Funktion siehe Kapitel 5.1.). Diese beiden Strukturen sind, zumindest bei allen
rezenten Vertretern, auschlieBlich bei minnlichen Tieren deutlich vorhanden; bei weiblichen
Exemplaren sind bestenfalls ruadimentire Aurikel vorhanden (z.B. Gomphidae).

Die Aurikel sind ohrenférmige, bedomnte Fortsitze am 2. Abdominalsegment der basalen
*Anisoptera, der jurassischen "Anisozygoptere" Tarsophlebiat und emigen Gattungen der
Euphaeidae(z.B. Euphaea). Bei denrezenten Epiophlebiidaeund deren fossiler Schwestergruppe
Stenophlebiidaet gibt eshingegen keinerlei Spur von Aurikeln (FRASER, 1943; ASAHINA, 1954;
NELetal., 1993)und auch den Isophebiidaet scheinen sie zu fehlen (NEL etal., 1993). Wiebereits
erwabnt wurde, ist das Vorhandensein von Aurikeln bei den Anisoptera korreliert mit dem
Vorhandensein eines Analwinkels im Hinterfliigel. Bei den Anactini(Aeshnidae), Hemicordulia
("Corduliidae"), Macrodiplacidae und Libellulidae fehlen sowohl Analwinkel als auch Aurikel
sekundir, bzw. sind letztere zumindest stark zuriickgebildet. Dieneotropische Gomphidengattung
Progomphus ist memes Wissens das emzige 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, wihrend die Aurikel der Euphaeidae von der Carinalateralis desselben
Segmentes gebildet werden (CARLE, 1982b, 1982d). Die Aurikel der Tarsophlebiidaet sind
kemem derbeiden Typen sicher zuzuordnen (NEL etal., 1993). ImRahmen dieser Diplomarbeit
konnten erstmals Aurikel-dhnliche Strukturen bei Vertretern der Coenagrionoidea nach-
gewiesen werden und zwar beibeiden Geschlechtern der neotropischen Gattung Mecistogaster
(Pseudostigmatidae). Deren "Aurike]" sind unbedomt und werden, im Gegensatz zu den
Aurikeln der Anisopteraund der Euphaeidae, durch einen vergroBerten lateralen Gelenktuberkel
am Hmterrand des ersten und zweiten Abdominalsegmentes gebildet, der bei den Weibchen nur
geringfiigig klemer ist alsbei den Miannchen. Beideniibrigen Gattungen der Pseudostigmatidae
sind die Gelenktuberkel nicht vergroBert.
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5. DISKUSSION

5.1. DEFINITIONEN UND ERLAUTERUNGEN DER STRUKTUREN:

GHISELIN (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 Begriff verwendet werden sollte. In diesem Sinne sind die folgenden
Definitionen eher als festsetzende Definitionen zn verstehen. Ahnlich wie bei der Definition von
Begriffen wie z.B. Homologie, Speziesund Monophyhum, muf bei der Definition der Fliigelstrukturen
unterschieden werden zwischen dem Naturphinomen, das mit dem Begriffbezeichnet werden soll
und den Krterien, mittels deren dieses Phinomen ggf. zu identifizieren ist. Die Prizision der
Definition ist dabei stets unabhingig von der Prizision der Erkennungskriterien.

Zusitzlich zu den begrifflichen Definitionen, werden im folgenden einige Uberlegungen zur
funktionellen und evolutioniren Bedeutung der betreffenden Strukturen erdrtert.

1.) Korrugation ("corrugation"):

Die Korrugation der Insektenfliigelmembran und deren Zusammenhang mit dem Verlauf
der Lingsadem wurde von AUDOUIN (1824), ADOLPH (1879), REDTENBACHER (1886) und
LAMEERE (1922) entdeckt. Korrugation bezeichnet die plissé-artige Knitterstruktur
(SCHIEMENZ, 1953) der Fhigelmembran (Abb. 24.-26. und 65.), deren Lingsfalten eine
Versteifingsfunktion analog den Falten bei emem Ficher oder bei Wellblech erfiillen
(LENDENFELD, 1881; FRASER, 1954, 1957; EDMUNDS & TRAVER, 1956; HERTEIL, 1966;
NEWMAN, 1982; NEWMAN & WOOTTON, 1986; WOOTTON, 1991, 1992; contra NEEDHAM,
1951). In den alternierenden Tiefen und Hohen der Falten verlaufen jeweils die Langsadern.
Diejenigen Ademn, die in der Oberseitenaufsicht entlang der Hohen verlaufen, nennt man
konvexe Ademn; sie werden mit einem Pluszeichen "+" gekennzeichnet. Die entsprechenden
Adern m den Tiefen nennt man konkave Adem; 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 Fligelruhehaltung der Zygoptera und Ephemeroptera die
Plus-Adem i Richtung der Fliigelinnenseite gewolbt sind und die Minus-Adern in Richtung der
FligelauBenseite.

Durch Verschmelzung von urspriinglich getrennten Aderstimmen hat der Libellenfligel an
der Basis emen "w"-formigen Querschnitt erhalten (Abb. 24.-25.), wobei alle konvexen
Aderstimme einen vergréBerten und komplexeren Querschnitt haben als die konkaven
Aderstimome (CARLE, 1982b; NEL et al., 1993: 30). Dies zeigt sich besonders deutlich bei den
gestielten Fhiigeln der Zygoptera (Abb. 24.a) und hat seine funktionelle Begrindung in emer
Verstirkung des Fliigelrinder und der Mittelachse, die der Verformung des Fliigels durch den
Luftwiderstand beim Fligelschlag entgegenwirkt und eventuell damit auch eine passive
Pronation und Supination des Fligels durch aerodynamische Krifte erméglicht (CARLE,
1982b; SEIFERT, 1995: 185). Laut NEWMAN (1982) beruht die Pronation und Supination
jedoch nur auf aktiver Muskelwirkung und Trigheitsmomenten der "trailing edge". Von den
beiden schwicher ausgebildeten Konkavstammen stellt der anteriore Stamm lediglich die Basis
der ScP dar, wihrend der posteriore Stamm aus einer Verschmelzung der Basen von M und Cu
entstand, die sekundir 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): Verliuft von der Basis zum Nodus entlang der ScP.

b) "distal pleat": Verlduft von der Mittelgabel bis zum Fliigelrand, entlang den RP-Asten.

c) "discal pleat": Verlduft von der Fligelbasis bis zum Diskoidalnodus, entlang der MP.

2.) Fhigeladern (Fligelvenen):

Aus kutikulirem Chitin bestehende, sklerotisierte und tubuldre Versteifungsstrukturen der
Fhigelmembran, welche von der Hypodermis gebildet werden (BRADLEY, 1931; GRASSE,
1973; WOOTTON, 1992). Das Fligelgeader dient primir der mechanischen Stabilisierung und
der physiologischen Versorgung des Fligels (EIDMANN & KUHLHORN, 1970). Sowohl
Lingsadern als auch Queradem der Libellen besitzen ein Lumen, mit kreisrundem oder
elliptischen Querschnitt und verdickten Winden (Abb. 24.-27.). Bei den Libellen tragen die
Langs- und Queradern Domen (D'ANDREA & CARFI, 1988, 1989, 1990, 1994), die primiren
Langsadern 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 etal., 1991;
WOOTTON, 1992). Die Lingsadem werden mit GrofSbuchstaben bezeichnet, Queradern mit
Kleinbuchstaben. Langsadern verlaufen longitudinal und sind entweder konkav oder konvex.
Diese Korrugation ist sehr konstant und wird niemals "schlagartig" gedndert (CARPENTER,
1966; KUKALOVA-PECK, 1978), sondern bestenfalls durch einen langsamen Evolutionsprozef
und meist auch nur in jhrem distalen Abschnitt. Die Ursache von scheinbaren Anderungen von
Aderkorrugationen liegt offenbar meist m Aderverschmelzungen von Lingsadem unterschied-
licher Korrugation. Im Grundplan der Pterygota und bei allen "Palaeoptera” finden sich die
Fliigeladerprofile der konkaven Adem stets iiberwiegend in der ventralen Fhiigelmembran, die
der konvexen Ademn in der dorsalen Fligelmembran (plesiomorph) (Abb. 24.-26.)
(WOODWORTH, 1906; CALVERT, 1911; SPIETH, 1932; Séguy in GRASSE, 1973; CARPENTER,
1979). Durch den Umstand, daB sich die beiden Membranen mit den jeweiligen Aderprofilen
trennen lassen, kam HAGEN (1846) zu dem unrichtigen SchiuB, daB es sich hierbei um zwei
unabhingige Adersysteme handeln nuisse und ADOLPH (1879) zu der Auffassung, daB ein
fundamentaler Unterschied zwischen konvexen und konkaven Adern bestehe. Bei den meisten
Neoptera sind die Aderprofilei.d.R. zwarin beiden Membranen deutlich ausgepragt (apomorph)
(HOLDSWORTH, 1941), jedoch wird auch hier ein groBerer Anteil des Kutikularmaterials von
der "urspriinglichen" Membran produzert (CARPENTER, 1992: 6), also von der dorsalen
Membran bei urspriinglich konvexen Adern und von der ventralen Membran bei urspriinglich
konkaven Adern.

3.) Primire Lingsadem:

Als primire Lingsadem seien diejenigen longitudinalen Adem bezeichnet, welche zum
Grundplan der Pterygota gehoren und somit bei allen gefhiigelten Insekten homolog vorhanden
sind, soweit sie nicht reduziert wurden. Sie wurden von COMSTOCK & NEEDHAM (1898-1899)
als "principal veins" (= "nervuresprincipales” sensu NEL etal., 1993) und von WOOTTON (1992)
als "true veins" bezeichnet. Diese Adem erfiillen id.R. die folgenden morphologischen
Kriterien: Sie entspringen paarweise an der Fligelbasis aus einem, von Skleriten umgebenen,
Blutsinus (Basivenale), welchen die betreffenden Adern nicht wechseln konnen (KUKALOVA-
PECK, 1983). Sie besitzen meist emen inneren Hohlkanal, welcher stets Blutlakunen, Nerven
und oft, aber nicht notwendigerweise (WOOTTON, 1992), auch Tracheen fiihrt. Sie haben meist
eine groBeren Durchmesser als andere Fliigeladern und tragen haufig Macrotrichen (TILLY ARD,
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1918; GRASSE, 1973). NEL et al. (1993) erwihnen allerdings, daB der Durchmesser mancher
Querademn, z.B. des ventralen Arculus bei Calopteryx spec., genauso groB sein kann wie
derjenige von primiren Lingsadern; andererseits sei die primire Langsader MA (MAL1 sensu
Nel) bei den fossilen Heterophlebiidaet dermaBen atrophiert, daB sie schwicher erschemnt als
die benachbarten Queradem. Zickzackverlauf ist bei primiren Lingsademn stets abgeleitet
gegeniiber emem geraden Verlauf (confra FRASER, 1957), wihrend dies bei Schaltadern genau
umgekehrt ist, zumindest wenn diese aus dem Queradersystem hervorgehen. Im Grundplan der
Odonatoptera hatte die Interkalarader IR2 allerdings bereits einen geradlinigen Verlauf: Jedes
der mindestens sieben primaren Aderpaare wird von einer anterioren, konvexen Lingsader und
einer posterioren, konkaven Lingsader gebildet (LAMEERE, 1922; Séguy in GRASSE, 1973;
KUKALOVA-PECK, 1983). Fiir ein von KUKALOVA-PECK (1983, 1991) hypothetisiertes
achtes Aderpaar (Praecosta anterior und P. posterior), das bei allen Pterygota mit dem
Fligelvorderrand verschmolzen sein soll, gibt es keine iiberzeugende empirische Evidenz, da
weder rezente noch fossile Insekten bekannt sind an denen diese Ader beobachtet werden kann.
Im Gegensatz zu Kukalova-Peck bin ich nicht der Auffassung, daB die Zibneling des
Costalrandes der Libellen und zahlreicher fossiler "Palaeoptera” als Indiz fiir die Existenz emer
solchen Praecosta angesehen werden kann (siche Kapitel 5.2.). Nicht auszuschliefen ist
allerdings, daB im Grundplan der Pterygota der Fligelvorderrand anterior der CA bereits
sklerotisiert und gezihnelt war, dhnlich wie dies beim Fhigelhinterrand der Libellen der Fall ist.
Die erwihnten sieben primiren Liangsaderpaare tragen die folgenden Bezeichnungen:

Costa anterior = CA + (stets mit dem Fligelvorderrand 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 fritheren Terminologien)
Radius anterior = RA + (der eigentliche Radius der fritheren Termmologien)

Radius posterior = RP - (der Radiussektor der fritheren 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)
Cubitus anterior = CuA + (Cul der friheren Terminologien)

Cubitus posterior = CuP - (Cu2 der fritheren Terminologien)

Analis anterior = AA + (die eigentliche Analader der fritheren Termimologien)

Analis posterior = AP - (in fast allen bekannten Fillen sekundir konvex oder reduziert)
Jugalis anterior = JA + (stets sekundir "neutral”, konvex oder reduzert)

Jugalis posterior = JP - (stets sekundir "neutral”, konvex oder reduziert)

Diese primiren Langsadern waren im Grundplan der Pterygota mehrfach dichotom gegabelt,
wihrend pektinate Gabelung stets sekundiren Ursprungs sind (COMSTOCK & NEEDHAM,
1898-1899; KUKALOVA-PECK, 1983, 1991). Die Aste dieser Grundplangabelungen werden
als primire Aste bezeichnet und mit arabischen Ziffern durchnumeriert (1, 2, 3, 4), wobei stets
am anterioren (= costalen) Ast mit der Zahlung begonnen wird. Sekundire Verzweigungen von
primiren Lingsadem, bzw. primiren I ingsaderasten, konnen aus mechanischen Griinden, aus
der Fligelmembran oder aus Queradem entstehen. Die resultierenden Aste werden mit
Kleinbuchstaben (a, b, c, d etc.) von anterior nach posterior durchnumeriert, wobei 1.d.R. nur
diewichtigsten Astebenannt werden, z.B. RP2aund RP2b. Primire und sekundire Verzweigungen
von primiren Lingsadem unterscheiden sich von "eingefangenen" Interkalaradem durch die
Tatsache, daB sie dieselbe Korrugation besitzen wie die primire Langsader. Oft sind die Basen
der Aderpaare zu einem gemeinsamen Aderstamm verschmolzen. Einmal reduzierte primire
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Lingsadern sind endgiiltig verschwunden und kénnen nicht wieder neu entstehen
(Irreversibilitatsregel). Gelegentlich kénnen primire Lingsadern den Charakter von Queradem
angenommen haben, diesist beispielsweise beiden rezenten Libellen bei der ScA" und dem CuP
(sensu RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984) der Fall.

4.) Sekundire Langsadem (Schaltadern, Interkalarademn):

Interkalaradern finden sich bei den Odonata, Ephemeroptera (Abb. 67. und 83.) und,
sicherlich konvergent, bei den Planipennia (Neuroptera sensu stricto). Sie bilden sich aus
mechanischen Griinden sekundir aus dem Archaedictyon (bzw. Queradersystem) oder aus der
Fliigelmembran heraus und liegen zwischen den primiren Lingsadern, bzw. deren Asten
(GRASSE, 1973). Interkalaradern sind daher unabhingig vom Grundplan der Pterygota, d.h. sie
konnen zwar teilweise bereits im Grundplan vorhanden gewesen sein, konnen aber auch
subordinierten Gruppen de novo entstanden sein. Bereits COMSTOCK & NEEDHAM (1898-
1899) stuften diese Adem als sekundire Strukturen e, die sie als "accessory veins"
bezeichneten. Sie entspringen id.R. dem Zwischengeider und besitzen eine umgekehrte
Korrugation wie die davorgelegene primire Langsader, bzw. deren Aste. Oft ist die Korrugation
der sekundiren Lingsadern weniger ausgeprigt als die der primiren Langsadern. Gelegentlich
konnen Interkalaradem aber auch scheinbar aus primiren Langsadem entspringen, wie z. B. drei
Interkalarademn zwischen RP1 und RP2 aus dem RP1 der australischen Gattung Lestoidea oder
der IR2 der Anisoptera aus dem RP', weswegen der IR2 von einigen Autoren sogar fiir eine
primire Lingsader gehalten wurde (NEEDHAM, 1903, 1951; FORBES, 1943; SEGUY, 1959,
1973 in GRASSE; HAMILTON, 1972b; CARLE, 1982b). Sekundire Lingsadern, die dem distalen
Zwischengedder entspringen, haben meist eine gerngerephylogenetische Konstanzals diejenigen,
welche sekundir den Charakter von primiren Lingsaderdsten angenommen haben (z.B. IR1
und IR2 sensu RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984). MARTYNOV (1925, 1930) war der
Auffassung, daB die Schaltadern primire Adem seien, deren basalen Ursprung reduziert
worden sei. Alle Schaltadem entwickeln sich aber, im Gegensatz zu primaren Langsadern, vom
Fligelrand ausgehend fliigelemwirts. Dies gilt msbesondere fiir diejenigen Schaltadem, die aus
dem Queradersystem hervorgehen. Derart neugebildete Schaltadern smd zunachst gezickzackt
und strecken sich erstim Laufe der weiteren Evolution der Ader; ein Zickzack-Verlaufist daher
1d.R. als plesiomorph anzusehen.

Als Sektoren seien groBere konvexe Imterkalaradem bezeichmet (z.B. IR1 und IR2),
wihrend groBere konkave Interkalaradern meist als Supplemente bezeichnet werden (z.B.
Apikal-Supplement Apspl zwischen R1 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 Asten der AA) (NEEDHAM, 1903; LONGFIELD, 1960; NEL & MARTINEZ-
DELCLOS, 1993) (Abb. 14. und 15.). Das Fehlen einer Tracheation ist nicht zur Identifizierung
von Schaltadern geignet, da diese teilweise durchaus Tracheen fiihren, z.B. Mspl (Supplement)
bei Aeshna oder IR2 (Sektor) bei allen rezenten Libellen (auBer Hemiphlebia) (TILLYARD,
1917: 44). Aufgrund der Widerlegung der Praetracheations-Theorie entfillt die Notwendigkeit
fiir den Terminus "Briicke" (= "bridge"), da es eine Briickenbildung wie sie von COMSTOCK
& NEEDHAM (1898), NEEDHAM (1903) und TILLYARD (1917) postuliert wurde nicht gibt.
Nahezu alle Interkalaradem fiihren Blutlakunen und unterscheiden sich somit auch in diesem
Punkt nicht von den priméren Lingsadern (MUNCHBERG, 1964, 1965, 1966), meist fiihren sie
jedoch keine Nerven (SEGUY, 1959) und somit auch keine Macrotrichen (Séguy in GRASSE,
1973). Letzeres scheint aber auch nicht generell zu stimmen, da beispielsweise der IR2 vieler
Libellulidae zahlreiche Macrotrichen insbesondere auf der Ventralseite tragt (Abb. 45.).
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Em gewisses Problem stellt die Identifizierung der IR1 bei denjenigen Libellen dar, die mehrere
Interkalaradern zwischen RP1 und RP2 besitzen, wie z.B. die Calopterygidae. Kriterien zum
Erkennen des IR1 sind dessen konvexe Korrugation sowie dessen Ursprung und Verlauf. m

Zweifelsfall ist der IR1 stets als die lingste konvexe Interkalarader zwischen RP1 und RP2
anzusehen.

5.) Archaedictyon:

Nach Tillyard ist das Archaedictyon ein dichtes, unregelmiBiges, maschenartiges System
relativ kurzer und nur schwach chitinisierter Fliigeldderchen, mit unregelmiBigen, polygonalen
Zellen zwischen den stirkeren Lingsadern, im Grundplan der Pterygota. Meist deutlich
ausgeprigt vorhanden ist es bei den fossilen Palaeodictyopteroideat und "Protorthoptera” t
sowie urspriinglichen Stammgruppenvertretern der Ephemeroptera und Odonatoptera. Die
rezenten Odonata und Ephemeroptera, einige urspriingliche Plecoptera sowie Orthoptera
(1w.S.) und Neuroptera (Planipennia) zeigen ein modifiziertes Archaedictyon (polyneurales
Queradersystem). HAMILTON (1972) sah die Queradersysteme der Plecopteraund Neuroptera
(z.B. Ascalaphidae) als sekundir polyneural an und bezeichnete sie daher als "falsches
Archaedictyon" bzw. "falsch polyneural”. Aus phylogenetisch-systematischer Sichtweise ist
jedoch die Interpretation dieser polyneuralen Queradersysteme als Modifikationen eines
primiren Archaedictyons zu bevorzugen. Das Archaedictyon der Saltatoria (z.B. Tettigonia
viridissima; Abb. 80.) wurde von SHAROV (1966) als "sekundires Archaedictyon" bezeichnet
und die sparsamste Interpretation der Merkmalsverteilung deutet m der Tat daraufhin, daB es
sich hierbei um eine Neubildung handelt. Ein solches sekundires Archaedictyon findet sich
mnerhalb der *Odonata ausschlieBlichim distalen Vorderfliigel derrezenten Pseudostigmatiden-
Gattung Microstigma (BECHLY, in Vorber. b) (Abb. 81.). Bei den meisten abgeleiteten
Pterygota ist das Archaedictyon stark bis vollig reduziert und auch nur wenige Queradem
vorhanden (oligoneurales Fliigelgedder).

6.) Queradem ("cross veins"):

Queradem sind relativ kurze und stark chitinisierte Adern zwischen den Lingsadern und
deren Verzweigungen, zu welchen sie mehr oder weniger rechtwinkelig stehen. Polygonale
Zellen sind seltener und finden sich hauptsichlich noch in den gréBeren Fliigelfeldern.
Vermutlich ist das primire Queradersystem, z.B. der Libellen, durch Reduktion und Modifikation
des urspriinglichen Archaedictyon entstanden (NEEDHAM, 1903; COMSTOCK, 1918; contra
FRASER, 1957: 17). Sekundire Queradern kénnen aus mechanischen Griinden auch "de novo"
aus der Fliigelmembran entstehen. Queradem tragen meist keme odernurvereinzelte Macrotrichen
und werden primir nicht von Tracheen und Nerven durchzogen (SEGUY, 1959, 1973 in
GRASSE; EIDMANN & KUHLHORN, 1979). WOOTTON (1992) wies allerdings daraufhin, da
die Strukturen der Querademn recht mannigfaltig und variabel sind. Falsch ist die gelegentlich
geduberte Meinung, daB Queradern massiv, also ohne Lumen seien; sie sind im Gegenteil
entscheidend an der Bildung des Blutkreislaufsystems des Fliigels beteiligt (ARNOLD, 1964)
und fithren bei den Libellen fast immer auch Blutlakunen (MUNCHBERG, 1964, 1965, 1966).
Sie haben meist einen runden oder elliptischen Querschnitt, wie die Langsadem, konnen aber
auch leistenartig verstirkt sein (z.B. primire und sekundire Antenodalverspantungen, Nodal-
und Subnodalverspantung, der anteriore Anteil der Diskoidalverspantung sowie der posteriore
Anteil der Basalverspantung und Arcularverspantung, Diskoidalverspantung) (WOOTTON,
1991). Die Annahme, daB Queradermn id.R. keine Macrotrichen triigen (SEGUY, 1959, 1973
in GRASSE), scheint keineswegs generell zu stimmen (WOOTTON, 1992). Die costale
Trigonalquerader der Anisoptera, die zweifellos eine sekundire Querader ist, trigt z.B. bei
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vielen Libellulidae zahlreiche Macrotrichen auf der Dorsalseite (Abb. 35.) und muB folglich
auch von emem Nerv durchzogen werden. Das gleiche gilt fiir mehrere Cubitoanalqueradern
bei Calopteryx atrata (Calopterygidae) und die Antenodalqueradern bei Euphaea guerini
(Euphaeidae) (Abb. 37.). Generell tragen die Queradern der hoheren "Calopterygoidea” und
Libelluloidea sehr haufig emzelne Macrotrichen auf der Ventralseite und/oder Dorsalseite.

Beiden Libellen werden zumindest die folgenden Queradem von Tracheen durchzogen: Die
Antenodal- und Postnodalqueradern nahezu aller Libellen sowie teilweise die Stigmalstiitzader
("pterostigmal brace vein"), die Lestiden-Schrigader ("lestine oblique vein") der Lestidae und
Anisoptera sowie der Subnodus der Anisoptera (TILLYARD, 1917). Feine Tracheeniste sind
bei den Fliigelanlagen der Libellenlarven groBteils auch entlang der Blutlakunen der iibrigen
Querademn vorhanden (COMSTOCK & NEEDHAM, 1898-1899: 86).

Soweit Queradem iiberhaupt benannt werden tragen sie die Namen der Lingsadermn, die sie
verbinden, z.B. bei den Neoptera "r-m" fiir die Radio-Medianquerader, "m-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 (emnschlieBlich primiren
Antenodalverspantungen axl und ax2), die Postnodal- und Postsubnodalqueradern, die
Stigmalstiitzader, die Nodalquerader, die Subnodalschrigader (= Subnodus), die basale
Diskoidalquerader (= posteriorer Arculus) und die costale Trigonalquerader (BECHLY, in
Vorber. a). Die Queradem zwischen den Sektoren des Arculus (RP und MA), basal der
Mittelgabel des RP, werden als Antefurcalqueradem bzw. Antefurcalia (sensu BELLE, 1979)
bezeichnet (= "mtermedian crossveins" NEEDHAM & WESTFALL, 1955; = "transverses
intermédiaires" Séguy in GRASSE, 1973;="postmedian crossveins" CARLE, 1986) Grundsitz-
lich wurden aber nur diejenigen wenigen Queradem besonders benannt, die eine gewisse
phylogenetische Konstanz besitzen und eine besondere diagnostische Bedeutung haben.

Sofern die Queradern zweier oder mehrerer paralleler Queraderreihen unmittelbar
unteremanderstehen so spricht man von gegenstindiger Stellung (syntope Orientierung =
"alignment", "coincident crossvems"), andernfalls von wechselstandiger Stellung (asyntope
Orientierung = "non-alignment”, "offset crossveins"). Gegenstindigkeit ist gegeniiber
Wechselstandigkeit 1.d.R. als apomorphe Merkmalsausprigung anzusehen.

7.) Schrigadem ("falsche Queradern”, "oblique veins"):

Schriagademn sind phylogenetisch sehr konstante, kurze Adem, deren transversale Aus-
richtung auffallig schriger ist, als die derbenachbarten Queradern. Ihr anteriores Ende liegt stets
basal des posterioren Endes und sie werden stets (sekundir) von Tracheen durchzogen und
tragen oft auch Macrotrichen, welche das Vorhandensein von Nerven voraussetzen. Thre
angenommene Entstehung durch Verschmelzung von Langsaderdsten (EIDMANN & KUHLHORN,
1970; HENNIG, 1969, 1981, 1986) ist keineswegs generell richtig (FRASER, 1944; WOOTTON,
1992), offenbar handelt es sich meist nur um modifizierte Querademn. Der Terminus "falsche
Querader"” ist daher unangebracht. Die Ursache fiir die hohe phylogenetische Konstanz von
Schrigadem liegt vermutlich in der Tatsache, daB iiber diese Adern sekundire
Tracheenversorgungen von einer Langsader zur einer benachbarten Liangsader gefiihrt werden
(FRASER, 1944; Séguy in GRASSE, 1973). Derartige Schriganastomosen scheien zudem
oftmals einer spiteren echten Verschmelzung der Lingsadern phylogenetisch vorausgehen
(KUKALOVA-PECK, 1983; RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984). CARLE (1982b) nannte diese
Schrigademn "tracheal crossings”, wiahrend er Schragademn, deren anteriores Ende distal des
posterioren Endes gelegen ist als "oblique vens" bezeichnete, die durch transversale Fusionen
von Langsadem entstiinden. Dies gilt jedoch hinsichtlich Carles Beispiels des Libellen-Arculus
nur fiir den "Pseudo-Arculus” der frithesten Stammgruppenvertreter ("Eugeropteridae” t und
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"Erasipteridae" 1), nicht jedoch fiir den echten Arculus der rezenten Odonata (einschlieBlich
Polythoridae), da dessen posteriorer Anteil stets von einer Querader gebildet wird.

Echte Schrigaderim Sinne dieser Definition sind beiden Libellen die Lestiden-Schrigader(n),
die Subnodalschrigader, die Triadophlebiiden- Schrigader und die Schrigadervon Philoganga
(Philogangidae), nicht aber die Libelluliden-Schrigader, die eine umgekehrte Neigung besitzt
und keine Tracheen fiihrt.

8.) Stiitzadern, Verstrebungen und Verspantungen ("brace veins, braces and brackets"):

Diese verstarkten und meist transversalen Stiitzstrukturen (= Querverspannungen sensu
ST. QUENTIN, 1967;="transverse cords" sensu COMSTOCK, 1918) konnen bei mechanischer,
bzw. aerodynamischer Notwendigkeit auf unterschiedlichste Weise ausgebildet werden,
z.B. durch Queradem bzw. Schrigadern (Stiitzquerademn), anastomierende Astevon Lingsadern
bzw. Verschmelzungen von Lingsademn in Form von Ausbuchtungen oder Zickzack-Knicken
(Stitzvenen) oder durch sekundire Sklerotisierungen der Fliigelmembran (RIEK & KUKALOVA-
PECK, 1984; KUKALOVA-PECK, 1991; KUKALOVA-PECK & BRAUCKMANN, 1992).
Entsprechend vielfiltig sind die strukturellen Ausprigungen der betreffenden Fliigeladem,
welche Tracheen fiihren kénnen oder nicht. Bei den Libellen tragen sie im Gegensatz zu den
"normalen” Queradern meist keine langen Domen. Wegen ihrer wesentlichen mechanischen
Funktionen sind Stiitzadern von hoher phylogenetischer Konstanz, zumindest solange wie die
ursidchlichen adaptiven Zwinge ("constraints") wirksam sind.

Charakteristisch fiir das Fliigelgedder der Odonatopteraist die Ausbildung von Z-formigen
Doppelknicken der Fliigeladern, die von RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) als "kinks"
bezeichnet wurden. Der erste derartige "kink" in der Evolution der Odonatoptera, welcher
bereits bei den frithesten Stammgruppenvertretern zu finden ist ("Eugeropteridae” ), ist e
Knick im CuP (Abb. 41.), im Zusammenhang mit der Ausbildung einer subbasalen Anastomose
von CuPund AA ("anal brace" sensu RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984). Spater kamen weitere
Knicke in der CP und ScP (= Nodus; Abb. 55.), dem RP&MA (= Arculus; Abb. 37. und 43.),
der MP (=Basalseite der Trigonalzelle; Abb. 39.-40.)und dembasalen CuA (= Subdiskoidalader;
= "discal brace" sensu CARLE, 1982b) und hinzu.

Falls sich untereinanderliegende, transversal verlaufende Adern gegenstandig orientieren so
bilden diese sogenannte Verstrebungen. Dies ist z.B. bei folgenden Adern der Fall: distale
Diskoidalader und Subdiskoidalader aller Odonata (Diskoidalverstrebung), RP&MA und
basale Diskoidalquerader der meisten Odonata (Arcularverstrebung), basale Stigmalquerader
und Stigmalstiitzader der Lestinoidea und basalen Anisoptera (Stigmalverstrebung), Postnodal-
und Postsubnodalqueradern der Coenagrionoidea (Postnodatverstrebungen). Falls sich posterior
der Postnodalverstrebungen weitere gegenstindig orientierte Queraderreihen zwischen
Costalrand und CuA befinden, so bilden diese transversale Verstrebungen die als "transverse
veins" bezeichnet werden (Transversaladem). Diese finden sich ausschlieBlich beihochgradig
abgeleiteten Taxa der Coenagrionoidea, z.B. bei den Pseudostigmatidae und Coenagrionidae,
welche stets gestielte und schmale Fhigel besitzen (Abb. 28.). Die Funktion dieser
"Transversaladern" besteht hochst wahrscheinlich in der Stabilisierung des Fligels gegen
Torsionskrifte. Bei Libellen mit ungestielten und breiten Fhiigeln, z.B. "Calopterygoidea” und
Anisoptera, wird die Funktion der Transversalademn durch sigmoidale Biegungen der Langsadern
erfiillt (NEWMAN, 1982; WOOTTON, 1991).

Eine besondere Form der Verstrebung stellen die Verspantungen dar, wobei die Fliigelfalten
zwischen zwei Aderstrukturen durch eine hohle Chitinleiste ("bracket" sensu NEWMAN, 1982)
iiberbriickt wird Folgende Verspantungen konnte ich nachweisen (sieche Kapitel 4.):

133



KAPITEL 5.: Diskussion - Definitionen und Erlduterungen der Strukturen

Basalverspantung, Antenodalverspantung, Nodalverspantung, Subnodalverspantung,
Interradialverspantung, Stigmalverspantung, Arcularverspantung und Diskoidalverspantung.
Diese Spanten haben offenbar die Aufgabe in bestimmten, mechanisch besonders beanspruch-
ten Fligelbereichen die Korrugation (Knitterstruktur) des Fliigelprofils zu fixieren,
insbesondere in der basalen und costalen Fliigelregion, wihrend in anderen Regionen gelenkige
Querader-Langsader-Junktionen eine gewifle Flexibilitit der Korrugationswinkel ermégli-
chen, namentlich in der postero-distalen Fhigelregion.

Bei den Libellen kommen die folgenden Stiitzadern und komplexen Stiitzstrukturen vor:

a) Basalverspantung (BECHLY, diese Arbeit) (Abb. 29.): Der anteriore Anteil, zwischen
Costalrand und ScP, wird gebildet von der ScA" ("subcostal brace" sensu Kukalova-Peck).
Der posteriore Anteil, zwischen ScPund RA, wird von emer Querader gebildet. Die beiden
Adem werden durch eine hohle Chitinleiste verbunden, wodurch die Basalverspantung sehr
dhnlich aussieht wie eine Antenodalverspantung, da sie ebenfalls der Aufrechterhaltung der
Kauitterstruktur des Costalrandes dient (NEWMAN, 1982). Fiir die Interpretation des
costalen Anteilsals ScA" spricht, neben palidontologischen Hinweisen, u.a. auch der Verlauf
der ScA, dernach Abpriparation der Gelenksklerite deutlich zu erkennen ist (Abb. 31.). Die
Tatsache, daB aufder Fligelventralseite nur der subcostale Anteil ausgepragt ist (Abb. 30.),
wihrend bei den Antenodalqueradem stets der costale und subcostale Anteil in beiden
Membranen ausgepragt ist, steht ebenfalls in Ubereinstimmung mit der Hypothese, daB es
sich bei dem costalen Anteil um eme konvexe Lingsader handelt. Allerdings ist der
subcostale Anteil nur bei den Anisoptera deutlich in der ventralen Membran erkennbar. Die
Basalverspantung ist identisch mit der "transverse basale" von SEGUY (1959, 1973 m
Grassé) und der "basal primary antenodal crossvein Ax0" von CHAO (1951), die sie zwar
ebenfalls fiir eme basale Antenodalquerader hielten, aber dennoch eine Homologie mit der
"ephemerid costal brace" befiirworteten. NEWMAN (1982) und WOOTTON (1991)nannten
diese Ader "hcv", da sie diese, vermutlich zu Unrecht, mit der Humeralquerader der
Neoptera homologisierten. Die Humeralquerader der Neoptera ist wahrscheinlich eine nur
analoge Stiitzquerader, welche aus flugmechanischen Griinden konvergent entstanden ist
(KUKALOVA-PECK, pers. Mitt. 1994). Bei den Protanisoptera + wurde eine der
Basalverspantung offenbar homologe Struktur (Abb. 17.) von FRASER (1957) als "basal
brace vem" oder "precostal brace" bezeichnet. Bei den Ephemeroptera ist sie sekundar
verstarkt (Abb. 67. und 83.) und wurde traditionell als "ephemerid costal brace" 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 Radialstamm und Cubitomedialstamm, in Fig. 369. bezeichnete er damit
die schembare Querader zwischen Costalrand und ScPbzw. RA, beidesbei Cordulia aenea.
Auch sonst verwendete Séguy innerhalb der gleichen Publikation unterschiedliche Termini
und Abkiirzungen fiir gleiche Strukturen (z.B. 1Ab + versus 1A2 + oder As - versus iA -
etc.).)

b) Antenodalverspantungen (Abb. 29. und 36.): Im Grundplan der Odonata haben sich jeweils
zwel Antenodalquerademn der costalen und subcostalen Reihe gegenstandig orientiert,
verstirkt und sind zudem auf der Dorsalseite durch eme vertikale, hohle Chitinleiste
("chitinised membrane") verbunden, sehr dhnlich der Verbindung von Nodalquerader und
Subnodalschrigader (CHAO, 1951). Diese Strukturen wurden als "strong antenodals”,
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"primary antenodals", "costal braces" (CARLE, 1982b) oder "angle brackets" (NEWMAN,
1982)bezeichnet, wobeimemes Erachtens der Terminus "primire Antenodalverspantungen”
(ax1 und ax2) zu bevorzugen ist. Lediglich bei stark abgeleiteten Gruppen der Zygoptera
(Euphaeidae, Calopterygidae) und Anisoptera (Libellulidae) sind alle Antenodalqueradern
zu "sekundiren Antenodalverspantungen” umgebildet, die eine verbliiffende Ahnlichkeit
mit den Spanten eines Schiffsrumpfes haben (Abb. 37.-39.). Die primiren und sekundiren
Antenodalverspantungen haben offensichtlich die Funktion die Knitterstruktur des
Costalrandes zu fixieren und dadurch dessen Stabilitit als "leading edge” zu sichem
(NEWMAN, 1982). Bei den erwihnten drei Familien, die zahlreiche sekundire
Antenodalverspantungen besitzen sind die urspriinglichen beiden Antenodalverspantungen
nicht mehr zu identifizieren. DaB sie dennoch vorhanden sind zeigt beispielsweise die
Tatsache, daB bei der neotropischen Libellulide Zenithoptera, welche sekundir
wechselstandige Antenodalia besitzt (Abb. 40.), die zweiprimiren Antenodalverspantungen
wieder zum Vorschein kommen. Dieser Umstand belegt, daB bei den Libellulidae, wie bei
den "Corduliidae" und Macrodiplacidae, die zwei primiren Antenodalverspantungen stets
die basalsten zwei Antenodalqueradem darstellen.

Der Terminus "secondary antenodals” (FRASER, 1957) fiir alle Antenodalqueradern
zusitzlich zu den beiden primiren Antenodalverspantungen, sollte allerdings zukiinftig
vermieden werden, da er impliziert, daB diese iibrigen Antenodalia nicht zum Grundplan der
*Odonata gehoren. Diese Hypothese basiert jedoch auf Frasers unzutreffender Annahme,
daB die *Odonata von einem oligoneuralen, zygopteroiden Ahnen abzuleiten seien, fiir den
die permische Gattung Kennedyat oder die rezente Gattung Hemiphlebia als Modell
dienten. FRASER (1937, 1954, 1957) sah die Tatsache, daB sich bei den Anisoptera zwei
Antenodalverspantungen klar erkennbar sind und diese offensichtlich homolog zu semn
scheinen mit den beiden einzigen Antenodalqueradem (bzw. Antenodalverspantungen) der
Zygoptera, als Beweis fiir seine Hypothese eines zygopteroiden Vorfahren der *Odonata.
Er konnte sich nicht vorstellen warum sich unter mehreren wechselstindigen, unverstirkten
Antenodalqueradern ausgerechnet zwei gegenstindig orientieren und verstirken sollten,
ohne daB sich die anderen in ihrer Lage und Gestalt andern sollten. Er vermutete daher, da3
dieiibrigen Antenodalia der "Calopterygoidea”, " Anisozygoptera" und Anisoptera sekundare
Bildungen ("secondary antenodals") seien, die die urspriinglichen beiden verstirkten
Antenodalia ("primary antenodals") in jenen Formen ergénzt hitten, die aufgrund emes
mitfliigeligen Nodus ein verlingertes Antenodalfeld besafien (FRASER, 1945).

Eine Merkmalspolarisation mittels AuBengruppenvergleich zeigt jedoch deutlich, daB
der Besitz zahlreicher "sekundirer” Antenodalqueradern und emes mitfligeligen Nodus
nicht nur zum Grundplan der *Odonataund Odonatoptera gehort, sondern sehr wahrschein-
lich eme Symplesiomorphie der Odonatoptera darstellt, da homologe Strukturen bereits
zum Grundplan der Pterygota gehéren (siehe auch Kapitel 5.2.2. Punkt 3.). Ausnahmefille
in Form von abberanten Individuen oder Arten mit zusitzlichen Antenodalqueradern, bei
Taxa die gewdhnlich nur die zwei primiren Antenodalverspantungen besitzen, kénnen
folglich durchaus als Atavismen interpretiert werden (CAMPION, 1913: 222). AuBerdem
sind die angeblichen "primiren Antenodalia” bei den "Protozygoptera” t (z.B. Kennedyart,
Progoneurat) gar nicht stets prizise gegenstindig orientiert (FRASER, 1957: Fig. 6.A;
CARLE, 1982b: Fig. 11.) und konnen somit keine Antenodalverspantungen darstellen
(contra FRASER, 1957), da die Ausbildung einer iberbriickenden Chitimmembran eine
gegenstindige Stellung der unteremanderliegenden Queradem voraussetzt. Frasers Postulat,
daB sich die zwei Antenodalverspantungen nicht aus einer Vielzahl von unverstirkten
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Antenodalqueradem hitten ausdifferenzieren kénnen, ist blofe Spekulation und entbehrt
jeder empirischen Grundlage. Das Beispiel der australischen Synthemistidae belegt eher das
Gegenteil, denn diese Libellen besitzen im Vorderfligel gelegentlich eine dritte
Antenodalverspantung und im Hmterfligel sogar stets eine alternierende Folge von
normalenund verstarkten Antenodalia (FRASER, 19422, 1952). Dieindische Amphipterygidae
Devadatta hat ebenfalls zwei zusitzliche Antenodalverspantungen ausgebildet, ohne die
iibrigen, unverstirkten Antenodalqueradern zu verindern. Da das Vorhandensein von mehr
als zwei Antenodalverspantungen (nicht Antenodalquerademn !) stets als abgeleiteter
Merkmalszustand anzusehen ist, ist fiir diese zusitzlichen Verstrebungen der Begriff
"sekundire Antenodalverspantungen"” durchaus gerechtfertigt.

c) Antenodalschrigader und Postnodalschrigader (Abb. 16.): Bei vielen Anisoptera ist die
distalste costale Antenodalquerader etwas schriggestellt und in gegenstindiger Lage zu
einer subcostalen Antenodalquerader, die meist ebenfalls schraggestellt ist. Diese Struktur
wurde von FRASER (1942b) als "nodal brace" bezeichnet, da sie dem Nodus unmittelbar
benachbart ist und eine analoge Bildung zur Stigmalstiitzader (= "pterostigmal brace vein")
zu sein scheint. Eine deutliche Antenodalschrigader scheint zumindest zum Grundplan der
Libelluloidea zu gehéren, findet sich aber ansatzweise auch bei zahlreichen anderen
Anisoptera. Bei vielen abgeleiteten Libellulidae ist der subcostale Anteil der
Antenodalschrigader im Vorderfliigel reduziert (Abb. 57.), weswegen diese Struktur von
mir als "unvollstindige Antenodalschrigader” bezeichnet wird.

Beiden "Corduliidae", Macrodiplacidae und Libellulidaeist die erste Postnodalquerader
zumindest im Vorderfliigel deutlich schrigestellt und zwar mit umgekehrter Neigung wie
die Antenodalschrigader dieser Taxa. Wie die Antenodalschrigader ist auch diese
Postnodalschragader bei den héheren Libellulidae am deutlichsten ausgepragt.

d) Libelluliden-Schrigader (Abb. 57.): Die "groBe Libelluliden-Schrigader” (= "lLibellulid
oblique vem" sensu NEEDHAM & BROUGHTON, 1927) liegt proximal der Gabelung
zwischen dem RP1und RP2 der Macrodiplacidae und Libellulidae und hat eine umgekehrte -
Neigung wie die eigentlichen Schrigadem (z.B. Lestidenschrigader). Eine weitere der-
artige Ader ("kleine Libelluliden-Schrigader") findet sich bei den meisten Libellulidae
(sensu stricto) zwischen IR2 und RP" (Abb. 57.) und ist insbesondere im Hinterfliigel
deutlich ausgepragt.

e) Stigmalstiitzader ("pterostgimal brace vein") (Abb. 61.): Eme Stiitzquerader, welche von
einer schriggestellten Postsubnodalquerader unterhalb der basalen Begrenzung des
Pterostigmas gebildet wird. Beivielen Libellen ergdnzen sich die schrige, basale Begrenzung
des Pterostigmas und die darunter gelegene Stiitzader zu einer Stigmalverstrebung, welche
id.R. ventral durch eine Chitinleiste verstirkt und mit dem Basalrand des Stigmas
verspantet ist (NEWMAN, 1982). Die Stiitzader scheint vom Pterostigma jedoch relativ
unabhingig zu sein, da sie sich beispielsweise bei den Austropetaliidae und Libelluloidea
stets unterhalb der Unterkante des Stigmas befindet (Abb. 62.), wihrend sie bei den
Petaluridae in die Mitte des Postsubnodalraumes verschoben wurde und der Pterostigma-
Basalrand der Stiitzader folgte (Abb. 14.), wodurch das extrem verlingerte Pterostigma der
Petaluridae zustande kam (BECHLY, in Vorber. d). Bei der fossilen Petaluridae Protolindenia
witteitist das Pterostigma noch kurz und folglich sehr weit entfernt von der verschobenen
Stiitzader (Abb. 23.); selbst bei der rezenten Petaluridae Phenes raptor hat das Pterostigma
die Stiitzader noch nicht erreicht. Es scheint also eher eine Korrelation von basalem
Stigmalrand mit der Position der Stiitzader zu geben als umgekehrt.
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[Taxonomischer Einschub (BECHLY, in Vorber. d): Das einzigartige Merkmal der Position
der Stigmalstitzader sowie die Tatsache, daB im Vorderfligel die Analader schembar
gegabelt ist und deren anteriorer Ast als Pseudo-Analis zur Basalecke der Trigonalzelle
verlauft, belegen nicht nur die Verwandtschaft von. P. witteit mit den Petaluridae, sondemn
auch die Tatsache, daB alle anderen Profolindenia-Arten nicht zu dieser Gattung gehéren
konnen und besser in die Gattung Mesuropetalat iiberfiihrt werden sollten, da ihnen diese
Synapomorphie fehlt und P. witteit+ die Typusart der Gattung ist. Die von CARPENTER
(1932) und NEL & PAICHELER (1992) vorgenommmene Synonymisierung von
Protolindeniat DEICHMUELLER, 1886 und MesuropetalatHANDLIRSCH, 1906 ist aus den gleichen
Griinden nicht gerechtfertigt. Die Gattung Protolindenia t ist folglich monotypisch.
Entgegen der haufig geduBerten Auffassung, daf die Petaluridae die dominierende Gruppe
mesozoischer Anisoptera gewesen seien, ist Protolindenia wittei + die einzige fossile
Spezies, die aufgrund von synapomorphen Merkmalen als Mitglied des Monophylums
Petaluridae nachweisbar ist. Die bisher als fossile Petaluridae klassifizierten Gattungen
Cymatophlebiella +, Cymatophlebiopsis t, Libellulium + (= Cymatophlebia) und
Mesuropetalat smd derzeit nur als Anisoptera incertae sedis zu klassifizieren, obwohl einige
Indizien (Verlauf des RP2, Position der Lestiden-Schrigader) auf eine mégliche Verwandt-
schaft zu den Austropetaliidae und Aeshnidae deuten.]

f) Nodus (1. w.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 iiberbriickt wird sowie von zwei Queradem, der Nodalquerader (= Nodus
1.e.S.) und der Subnodalschrigader (= Subnodus) (RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984; NEL
et al., 1993). Die letzteren beiden Queradermn haben sich gegenstindig orientiert und
verstarkt und sind zudem auf der Ventralseite durch eine hohle Chitinleiste ("chitinised
membrane") verbunden (Abb. 53.-56.) (Subnodalverspantung), sehr dhnlich wie dies bei
den "primiren" Antenodalquerademn auf der Dorsalseite geschehen ist. Bei den Lestidae ist
diese Subnodalverspantung auBerdem anterior stark verdickt (Abb. 58.). Bei den basalen
Anisoptera (Petaluridae, Aeshnidae und Gomphidae) findet sich auf der Dorsalseite des
Nodus zudem eme hohle Chitinleiste zwischen Nodalquerader und dem abgewinkelten
Abschnitt der ScP (Nodalverspantung). Diese Nodalverspantung fehlt den Zygoptera
vermutlich plesiomorph, wahrend sie bei den Libelluloidea (einschlieBlich Cordulegastridae)
offenbar reduziert wurde. Bei denhoheren Coenagrionoidea (Platystictidae, Protoneuridae,
Platycnemididae und Coenagrionidae) ist der Subnodus in gegenstindiger Lage zum
Ursprung des IR2, wobei letzterer verstirkt und mit dem Subnodus dorsal verspantet ist
(Interradialverspantung).

Der Nodusist kemeswegs ein Gelenk im Costalrand, wie beispielsweisenoch TILLY ARD
in TILLYARD & FRASER, 1938 (1938) und ZESSIN (1983) vermutet hatten, sondem im
Gegenteil ein StoBdimpfer (NORBERG, 1972; NEWMAN, 1982) und eine
Versteifungsstruktur, welche den Costalrand mit der ScP und dem RA zur sogenannten
"leading edge" verbindet (FRASER m TILLYARD & FRASER, 1938; CARLE, 1982b;
NEWMAN, 1982; WOOTTON, 1991).

g) Diskoidalverstrebung (Abb. 36.-38. und 41.-42.): Gebildet von der distalen Diskoidalader
(=m-cusensu TILLYARD, 1925aund PRITYKINA, 1981;=MAb sensu NEL etal., im Druck;
=MA2 sensu RIEK, 1954) und der Subdiskoidalader (= cu-a sensu TILLYARD, 19252 und
PRITYKINA, 1981;=sdv sensu Tillyard, 1928c; = "discal brace" sensu CARLE, 1982b), also
dem proximalen Abschnitt des freien CuA, welcher eine Stiitzvene bildet (NEL etal., 1993;
BECHLY, 1993d; siche Kapitel. 5.2.). Beide Strukturen sind bei den Zygoptera zudem auf
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der Dorsalseite durch emne Chitinleiste ("chitinised membrane") verbunden (Diskoidal-
verspantung; Abb. 24c.,28. und 36.-38.), wahrend sich aufder Ventralseite eine membranése
Zone (Diskoidalnodus = "discal node" sensu CARLE, 1982b) am Treffpunkt von distaler
Diskoidalader und Subdiskoidalader befindet (Abb. 41.-42.). Dieser Strukturkomplex
dhnelt daher dem eigentlichen Nodus und erfiillt wahrscheinlich eine zhnliche mechanische
Funktion (CARLE, 1982b; NEWMAN 1982). Diese Struktur wurde bereitsvon WILLIAMSON
(1913) erkannt und als "medio-anal-link" bezeichnet, wihrend 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 einem verschmolzenen Abschnitt des RP und
MA (= Arculus anterior) und von einer gewdhnlichen Querader (= Arculus posterior),
welche die Diskoidalzelle basal schlieft (= basale Diskoidalquerader). Die Non-*QOdonata
sowie die Hemiphlebiidae und Chorismagrionidae besitzen nur den Arculus anterior und
haben daher eine basal offene Diskoidalzelle. Bei den Polythoridae (Abb. 36.) und emigen
Lestidae (z.B. Archilestes; Abb. 41.) wird der Arculus dagegen fast ausschlieBlich durch
einen stark verlingerten Arculus posterior gebildet. Bei eimer 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 auffilligsten ausgeprigt ist (Abb. 62.). Kaum ausgebildet ist diese
Arcularverspantung bei den "Anisozygoptera" und Anisoptera sowie den Lestidae,
Polythoridae, Calopterygidae und Platystictidae. Meist ist auf der Ventralseite des Nodus
eine membrandse Zone ausgebildet, die vermutlich als Stofdampfer wirkt (Arculamodus).

Offenbar besteht eme gewisse Lage-Korrelation von Arculus und der zweiten, primiren
Antenodalverspantungen, da deren Lage bei zahlreichen Zygoptera mehr oder weniger
gegenstindig ist (FRASER, 1937, 1957). Von denjenigen Zygoptera, bei denen diesnicht der
Fallist, besitzen Hemiphlebiaund Chorismagrion jedoch gar keinen Arculus posteriorund
die Euphaeidae und Calopterygidae keine distinkten primiren Antenodalverspantungen.

i) Cubito-Medial-Briicke ("cubito medial brace" sensu NEWMAN, 1982) (Abb. 35. und 39.-
40.): Beiden Anisoptera wird die Fliigelbasis durch eine wannenartige Vertiefung versteift,
welche von der Basisiiber die Hypertrigonalzelle in die Trigonalzelle verlauft. Bewerkstelligt
wird dies durch eine geradlinige Verbindung des konkaven M&Cu und der konvexen MA
durch eme konkave, sekundire Querader (costale Trigonalquerader), welche die eigent-
liche "cubito medialbrace" darstellt. Die wannenartige Vertiefung der Anisoptera entspricht
der "discal pleat" (sensu CARLE, 1982b) der Zygoptera (Abb. 37.-38.), da diese keine
costale Trigonalquerader und somit auch keine Hypertrigonalzelle besitzen.

j) Medialanastomose (BECHLY, diese Arbeit) (Abb. 63.): Fiir die Aeshnidae charakteristische,
distale Verbindung zwischen der MA und RP", die durch einen sekundiren 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
Stiitzvene, die durch eine subbasale Anastomose zwischen AA und CuP gebildet wird. Die
komplexe Evolution dieser Struktur ist nur mittels friiher Stammgruppenvertreter zu
entschleiern (siche Kapitel 5.2. 12.)).

1) CuP-Kreuzung (Abb. 14.-19. und 41.): Eme Stitzvene zwischen M&Cuund AA, welche von
einem Rudiment des CuP gebildet wird (RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984; NEL etal., 1993)
und traditionell als Cubitoanalquerader oder "anal crossing" (sensu Tillyard und Fraser)
bezeichnet wurde.
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9.) Membranése Zonen ("nodes"):

Membranése Zonen finden sich im Libellenfliigel ausschlieBlich auf der Ventralseite des
Fliigels (Abb. 32., 41., 42., 56.). Am auffilligsten sind die membranosen Zonen an den
Junktionen von ScP und Costalrand (Nodus), RP&MA mit dem doppelten Radialstamm
(Arculamodus), distaler Diskoidalader und Subdiskoidalader (Diskoidalnodus), der CuA-
Gabehmg (Cubitalnodus), Fhigelhinterrand und Analisstamm (Analnodus). Diese membranésen
Zonen haben kemeswegs eine Gelenkfunktion, was sich u.a. darin zeigt, daB die beteiligten
Adem auf der Dorsalseite meist verspantet smd (Nodalverspantung, Diskoidalverspantung,
Arcularverspantung). Eine Bewegung ist daher nur sehr geringfligic in der Fligelebene
moglich, wihrend sie in der Ebene senkrecht zum Fligel unméglich ist. Naheliegend ist daher
eme stoBdampfende Funktion, wie sie fiir den echten Nodus bereitsnachgewiesen wurde (siehe
oben). Die stoBdimpfende Wirkung des Nodus zeigt sich w.a. darin, daB getrocknete
Libellenfliigel, im Gegenstaz zu den Fligeln in vivo, bevorzugt am Nodus brechen. Die
Notwendigkeit solcher stoBdamfenden Zonen ergibt sich bei rechtwinkeligen Aderjunktionen
aufgrund der Tatsache das tubulire Strukturen wie die Fligeladem zwar eine ausgezeichnete
Langsstabilitit besitzen, jedoch eine weitaus geringere Querstabilitat. Wihrend StoBwellen in
longitudinaler Richtung weitergeleitet werden und kaum zu einem Aderbruch fithren kénnen,
wiirden Stofwellen die punktuell und rechtwinkelig auf die Aderflanke treffen eine grofies
Bruchrisiko mit sich bringen. Letzteres gilt daher insbesondere fiir verstirkte Adern mit
vergleichbarem Durchmesser, die in einem rechten Winkel aufeinander treffen. Bei den
gewohnlichen Querader-Langsader-Junktionen sind dagegen kaum stodampfende Zonen
notwendig, da sich die StofBwellen ggf. iiber eine grofie Zahl von Queradem verteilen, sodaB
die Krifte an der einzelnen Junktion relativ gering sind und auBerdem die geringere Stirke der
Queradem eher zu emem Bruch der Querader als der Langsader fithren wiirde. Der Bruch einer
emzelnen Querader hat fiir die Fliigelstabilitit kaum fatale Konsequenzen und wird auBerdem
dadurch vermieden, daB zahlreiche Querader-Lingsader-Junktionen gelenkig sind, sodaB
transversale StoBkrifte durch eine Verinderung der Knitterstrukturwinkel aufgefangen wer-
den konnen (Facherprinzip).

Beiden Ephemeroptera gibt es stoBdampfende "nodal pomts" (sensu CARLE, 1982b)in den
Lingsadem, msbesondere der ScP (Abb. 84.), welche allerdings im Gegensatz zum Libellen-
Nodus auch Flexibilitdtszonen der Langsadern darzustellen scheinen (EDMUNDS & TRAVER,
1956; BRODSKII, 1970), die von Séguy (1959, 1973 in GRASSE) und NEWMAN (1982) als
"bullae” bezeichnet wurden. Das "Pterostigma" der Hymenoptera unterscheidet sich deutlich
von den Pterostigmata anderer Insektenordnungen, einschlieBlich der Odonata, und schemt

gleichfalls eine dem Nodus der Libellen analoge Funktion zu erfiillen (ARNOLD, 1963;
ST. QUENTIN, 1969).

10.) Primére Bifurkationen:

Primire Bifurkationen sind Gabelungen der primiren Lingsadem, welche zum Grundplan
der Pterygota gehoren, z.B. die Gabelung des RP in RP' und RP" und deren Gabeling in RP1,
RP2, RP3und RP4(KUKALOVA-PECK, 1983) (Abb. 45.-46., 55. und 58.). Primire Gabelungen
sind in aller Regel dichotom, bzw. gegebenenfalls durch Einschaltung von Schaltsektoren
scheinbar triadisch. 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, daB im Protofliigel alle
primdren Lingsadern zweimal dichotom gegabelt waren, ist dies zumindest fiir den RA
zweifelhaft, da die sparsamste Interpretation der Merkmalsverteilung eher dafiir spricht,
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daBl der RA zumindest bei der letzten gemeinsamen Stammart der Pterygota ungegabelt war
und die extrem distale Gabelung vieler Neoptera eine sekundire Erscheinung ist. Die basale
Gabelung desRP in RP' (=RP1&2)und RP" (=RP3&4) wurde beiden Libellen oft als Mittelgabel
("midfork") bezeichnet. Ohne nihere Begriindung bezeichnete TRUEMAN (1991) die basale
RP-Gabelung als " T -fork" und dessen distale Gabelung (RP' in RP1 und RP2) als " U-fork ".

11.) Sekundire Bifurkationen:

Sekundare Gabelungen von primiren oder sekundiren Lingsadem, welche nicht zum
Grundplan der Pterygota gehoren, z.B. die Gabelung des RP2 in RP2aund RP2b bei den fossilen
Archizygopterat (NEL & HENROTAY, 1992) (Abb. 19.), die Gabelung des IR2 bei manchen
Heterophlebiidae t 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 Triadophlebiomorphat (Abb. 18.)
sowie die schembaren Gabelhingen der MP aller Anisopterain MPund costale Trigonalquerader
(=tcv) (BECHLY, in Vorber. a; = MP2 und MP1 sensu NEL etal., 1993) (Abb. 34.-35. und 39.-
40.). Ebenfalls sekundir ist sehr wahrscheinlich auch die Gabelung der MP bei den
Triadophlebiomorpha t (einschlieBlich Piroutetia t; NEL, 1989), da die MP aller iibrigen
"Protodonata " und Odonata stets ungegabelt ist (Abb. 18.) sowie die Gabelung des CuA bei
den Polythoridae und vielen Calopterygidae (Abb. 36. und 42.; sieche Kapitel 5.2). Bei der
Gabelung der MA aller Odonata in MA und distale Diskoidalader (= MAb sensu NEL et al., im
Druck; = MA1 und MA2 sensu NEL et al., 1993) konnte es sich ebenfalls um eine sekundare
Bifurkation handeln, méglicherweise aber auch um eine modifizierte primire Bifurkation der
MA in MA' und MA" (siche Kapitel 5.2). Im Vorderfliigel aller Petaluridae, mancher
Gomphidae und aller Libelluloidea sowie in beiden Fligelpaaren der Aeschmidiidae + und
mancher Gomphidae (Gomphoidini sensu CARLE, 1986) bildet eine Querader, welche sich bei
allen Anisoptera findet, einen schembaren Ast der CuP&AA' zur Basalecke der Trigonalzelle
(Pseudo-Analis;= AA0 sensu NEL & MARTINEZ-DELCLOS, 1993) (Abb. 14., 16. und 39.-40.).
Derartige sekundire Aderzweige ("veinlets") konnen sich aus dem Queradersystem, aus
Schaltadem oder aus der Fliigelmembran herausbilden.

12.) Aderknoten (Junktionen):

Im Libellenfhiigel gibt es mindestens 6 oder 7 unterschiedliche Typen von Aderjunktionen;
die meisten sind starr, aber zahlreiche Queradern sind gelenkig mit Lingsadem verbunden, um
emme Flexibilitit der Korrugationswinkel zu erméglichen (NEWMAN, 1982; WOOTTON, 1991,
1992). Gelenkige Aderjunktionen sind nicht auf die Odonata beschrankt; bei den Ascalaphidae
(Neoptera: Planipennia) gibt es sogar kugelgelenkartige Junktionen zwischen Queradern und
Lingsademn (Abb. 79.), wobei die Langsader RA die hervorstehenden Gelenkpfannen bildet,
wihrend die Queradern die Gelenkkopfe tragen. Queradem die ungelenkig mit den Langsadern
verbunden sind, beispielsweise die Antenodal- und Postnodalqueradern der Libellen, dienen
hingegen zur Verhinderung solcher Flexibilitit und somit zur Aufrechterhaltung der stabilisie-
renden Knitterstruktur (NEWMAN & WOOTTON, 1986). NEL et al. (1993) unterschieden drei
Gruppen von Lingsaderjunktionen:

a) Primire Junktionen: Die Verbindung zweier Langsadem gleicher Korrugation, die dadurch
m emner Ebene zusammentreffen. Dies Bifurkation hat den Anschein emer Aufspaltung emer
Ader in zwei gleichartige Adern. Dazu zdhlen jedoch nicht nur die meisten primiren
Lingsader-Gabelungen (Abb. 45., 55.), sondemn auch manche sekundire Verzweigungen
(Abb. 47.)und sogar einige wenige Querader-Lingsader-Verbindungen (Abb. 34.,36.,39.,
60., 100.-102.) (BECHLY, 1993d; NEL, pers. Mitt. 1993).
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b) Sekundire Junktionen: Die Verbindung zweier Adern unterschiedlicher Korrugation, die
dadurch m unterschiedlichen Ebenen zusammentreffen. Dies fiihrt in der Aufsicht zu einer
Furche zwischen den beiden Ademn. Zu diesem Typ zihlen die meisten Junktionenen
zwischen primiren und sekundiren Lingsadern (Abb. 45. und 46.) sowie die meisten
Querader-Lingsader-Junktionen und oft auch die Junktion zwischen RP und RP&MA
(= anteriorer Arculus) (Abb. 38.-39.). Zu sekundiren Junktionen zwischen Ademn gleicher
Korrugation, sogar bei Gabelungen primirer Lingsadem, kann es kommen, wenn eine der
beiden Ademn mit einer deutlichen Biegung entspringt, wihrend die andere Ader mehr oder
weniger eine Verlingerung des gemeinsamen "Stammes" darstellt, z.B. die Insertion des
RP" auf dem RP bei den Coenagrionoidea sowie urspriinglichen Lestinoidea und
"Calopterygoidea” (jeweils in dorsaler und ventraler Sicht) oder die Insertion des RP' auf
dem RP (= "Mittelgabel") bei den hoheren "Calopterygoidea" (Abb. 37.-38.) und vielen
Anisoptera (Abb. 46.), allerdings bei letzteren i.d.R. nur in dorsaler Ansicht (Ausnahme:
manche Libellulidae wie z.B. Perithemis und Zenithoptera) und auch keineswegs bei allen
Anisoptera wie NEL etal. (1993: 271) meinten (Abb. 45.). Bei einem von mir untersuchten
Exemplar von Onychogomphus uncatus mserierte in allen vier Fligeln der RP" sekundir
auf dem 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 primiren oder intermedidren Junktionstypus,
wihrend andere Individuen der gleichen Art oder andere Arten der gleichen Gattung, in
emzelnen Fliigeln oder in allen vier Fhiigeln, die typische sekundare Junktion des RP' zeigen.
Der Junktionstyp ist also durchaus variabel und ist memes Erachtens daher weit weniger als
Kriterium zur Homologisierung von Fliigeladern geeignet als Nel et al. glaubten.

c) Intermediire Juoktionen: Die Verbindung zweier Adern, welche sich nur partiell in
unterschiedlichen Ebenen befinden, was das Aufireten emer, in der Aufsicht mehr oder
weniger gut sichtbaren, partiellen Furche zur Folge hat, zB. zwischen RP und RP"
(=RP3&4)beiemer Aeshna-Spezies oder bei einer Querader zwischen MA und MPbei emer
Coenagrion-Spezes (NEL et al., 1993).

Unabhingig von der Korrugation und der Anzahl der beteiligten Adem verschmelzen deren
Winde am Junktionsort ohne sich zu durchdringen. Die Innenseite der Junktion zeigt zudem
keinerlei strukturelle Eigenheiten der beteiligten Ademn, sodaB nur die Furchen auf der
AuBenseite emen Riickschiuf auf deren Verlauf zulassen (NEL et al., 1993). NEL et al. (1993)
waren allerdings der Auffassung, daBl zwei Lingsadern dhnlicher Morphologie, welche emer
primiren Junktion eimer primiren Lingsader entspringen, stets als Bifurkationen dieser
primaren Lingsader aufzufassen sind. Diese Ansicht ist meines Erachtens jedoch nicht
aufrechtzuerhalten, da die genannten Kriterien in manchen Fillen auch von sekundiren
Verzweigungen oder sogar von Lingsader-Querader-Verbindungen erfiillt werden (BECHLY,
1993d; NEL, pers. Mitt. 1993). NEL etal. (1993) dokumentierten im Ubrigen selbst, am Beispiel
verschiedener Arten der Gattung Aeshna, die Moglichkeit der Evolution einer sekundiren
Junktion zwischen einer Querader und der sekundiren Lingsader IR2, hin zu emer primiren
Junktion, welche den Eindruck emes gegabelten IR2 erweckt.
13.) Aderfusionen:

Als Fusionen bezeichnet man das Verschmelzen, mehr oder weniger grofier Abschnitte,

zweier primirer Lingsadern. Indizien fiir eine derartige Fusion sind u.a. das Fehlen einer

primiren Ader, die zum Grundplan des Taxons gehéren wiirde; das Aufeinanderfolgen zweier
Primirademn gleicher Korrugation; das Vorhandensein einer longitudinalen Furche in emer
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Primérader (NEL et al., 1993); ein vergroBerter und abberant geformter Aderquerschnitt; das
Vorhandensein von zwei parallelen Domenreihen auf eimer Ader (D'ANDREA & CARFI, 1988:
314, 1989: 148); sowie das Vorhandensem einer deutlich basalen Gabelung einer Primirader
(NEL et al,, 1993). Diese Kennzeichen finden sich bei den Libellen beispielsweise beim
"doppelten Radialstamom"” (Abb. 25. und 43.) und beim Costalrand (Abb. 24.-27.) sowie dem
"doppelten Fliigelhinterrand" im Petiolus der Zygoptera (Abb. 41.). Bei der Ader MP&Cu der
*QOdonata 14Bt sich die Aderfusion hingegen kaum bei den rezenten Vertretern nachweisen,
sondern nur durch den Vergleich mit fossilen Stammgruppenvertretern und dem
Grundplanzustand des Fhigelgeaders hypothetisieren. Aderfusionen werden am besten durch
ein deutsches Und-Zeichen "&" zwischen den Aderkiirzeln der verschmolzenen Adem
gekennzeichnet (z.B. RA&RP), da dashaufig hierfiir verwendete Pluszeichen "+" der Indikation
emer konvexen Ader-Korrugation vorbehalten bleiben sollte.

14.) Fligelzellen ("cells"):

Primir ungeiderte Abschnitte der Fiiigelmembran, dievon Langsadern und/oder Queradem
umschlossen werden, bezeichnet man als Zellen (EIDMANN & KUHLHORN, 1970). Gelegentlich
werden solche Zellen sekundir durch Queradem unterteilt. Meist werden sie nach der
Lingsaderdes 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 Hypertrigonalzelle (= Hypertriangulum, Supratriangulum) sowie die Paranalzellen der
Anisoptera (Abb. 14.).

NEWMAN (1982) wiesnach, daBl das bevorzugte Vorkommen rechteckiger Fligelzellen im
anterioren Fliigelbereich ("leading edge") und polygonaler Zellen im posterioren Fliigelbereich
("trailing edge") seine funktionelle Ursache in den unterschiedlichen Stabilitdtsanforderungen
dieser Fhigelregionen hat.

15.) Fhigelfelder ("fields"):

Als Fliigelfeld sei der gesamte Fliigelabschnitt zwischen zwei primédren Lingsademn bzw.
deren Stimmen oder Asten bezeichnet. Fligelfelder enthalten hiufig eine Vielzahl von
einzelnen Fligelzellen. Eine stringente, auf der Grundplanrekonstruktion von Kukalova-Peck
beruhende, Terminologie der Fhigelfelder wurde von ZESSIN (1987) vorgeschlagen (siche
Tabelle 1.). Leider wird der Begriff "Fliigelfeld" meistens auch synonym fiir Fliigelregionen und
Fligelraume verwendet, z.B. Diskoidalfeld fiir den Postdiskoidalraum bzw. Postrigonalraum,
Costalfeld fiir die Costalregion (Remigium), Analfeld fiir die zwei Analregionen (Vannus) und
Jugalfeld fiir den Jugalregion (Neala).

16.) Fliigelraume ("spaces", "mterspaces"):

Als Fliigelrdume seien geaderte Fliigelabschnitte bezeichnet, die von Langsadern und/oder
Queradern sowie ggf vom Fliigelrand oder der Fligelbasis umschlossen sind, und sich
auBerdem auchiiber mehrere Langsadern erstrecken konnen. Diesbedeutet, daB ein Fliigelraum
primire und sekundire Lingsadem sowie Queradern beinhalten kann. Ein Fliigelraum besteht
somit stets aus mehreren bis vielen Fhigelzellen und einem oder mehreren Abschnitten von
Fhigelfeldern. Wichtige Fliigelrdume sind der Costalraum, Antenodalraum, Postnodalraum,
Postsubnodalraum, Postdiskoidalraum bzw. Postrigonalraum, Analraum und Cubitoanalraum
(Abb. 14.). In der Analregion wurden zudem drei Fliigelrdume traditionell mit den Buchstaben
z (zwischen AP und AA2b), y (zwischen AA2b und AA1b) und x (zwischen AA1b und CuA)
bezeichnet (Abb. 14.) (NEEDHAM & WESTFALL, 1955).
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17.) Fligelregionen ("regions"):

Als Fhigelregionen seien diejenigen klar umgrenzten Fliigelabschnitte bezeichnet, welche
nicht durch Adem begrenzt werden, sondern nur durch die Fliigelbasis, den Fhiigelrand und/oder
durch Fligelfalten (SNODGRASS, 1935). Auch die gesamte freie Fligelfliche (Ala) ist nach
dieser Definition als eine Fliigelregion anzusehen. Die Costalregion (Remigium), Analregion
(Clavus) und Jugalregion (Neala, Jugum) werden durch den anterioren und posterioren
Fhigelrand bzw. durch sekundire Fligelfalten (Plica clavalis und Plica jugalis) begrenzt. Die
Analfurche (Plica analis oder Plica vannalis) teilt die Analregion in zwei Analregionen
(LAWRENCEetal., 1991). Ist die posteriore Analregion im Hinterfliigel vergroBert, so wird sie
als Vannus (= Analfacher) bezeichnet. Da diese Fliigelfalten, ebenso wie die Medianfalte etc.,
den Odonatoptera primir fehlen und deren Anal- und Jugalregion reduziert ist, entspricht die
Fhigelfliche (Ala) der Libellen weitgehend der Costalregion (Remigium 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
Costalregionund Diskoidalregion zurechtfertigen (CARLE, 1982b; NEWMAN, 1982; WOOTTON,
1991). Die basale Fhigelgelenkregion wird als Axillarregion bezeichnet (SNODGRASS, 1935).
Laut Séguy (in GRASSE, 1973) und RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) soll das Fliigelhzutchen
(= Membranula) der Anisoptera moglicherweise homolog der Jugalregion der Neoptera sein.
Die Lage der Membranula scheint fiir diese Hypothese zu sprechen, die sparsamste Interpre-
tation der Merkmalsverteilung spricht jedoch eher dafiir, daB es sich bei dieser Struktur um eine
Neubildung in der Stammlinie der Anisoptera handelt, deren Aufgabe in der mechanische
Verbindung des Fligelhinterrandes ("trailing edge") mit dem posterioren Anschnitt der
Radioanalplatte und dem Axillarband ("axillary cord") besteht (NEWMAN, 1982).

SEGUY (1959, 1973 in GRASSE) unterteilte den Insektenfliigel auBerdem in folgende
Zonen: Longitudinal m die anteriore und posteriore Zone, die weitgehend der funktionellen
Unterteilung in "leading edge” (= Costalregion) und "trailing edge" (= Diskoidalregion plus
Analregion) entspricht (NEWMAN, 1982; WOOTTON, 1991); sowie transversal in die basale,
mediane und apikale Zone, die mehr oder weniger willkiirliche Unterteilungen darstellen. Die
Beriicksichtigung der Tatsache, daB es sowohl versteifte Stiitzzonen ("supporting areas", z.B.
"leading edge") als auch flexible Verformungszonen ("deformable areas”, z.B. "trailing edge")
gibt, ist nach WOOTTON (1981, 1991) und NEWMAN (1982) entscheidend fiir
funktionsmorphologische Betrachtungen des Insektenfliigels. PFAU (1986: 52) gliederte den
Libellenfligel funktionell in zwei aktiv bewegliche Abschnitte, den Costalsektor, der der
Fligelfalte entlang der ScP entspricht (= "costal pleat" sensu CARLE, 1982b) und den
Cubitalsektor der praktisch den gesamten iibrigen Fliigel umfalit. Speziell bei den Anisoptera
kommt dazu noch ein posteriorer Abschitt, der nur passiv beweglich ist (Analsektor).

18.) Fligelrinder (Abb. 14.):

Die Fhigelrinder begrenzen die freie Fhigelfliche (Ala). Sie sind bei den Odonata stets
sklerotisiert und mit einer Doppelreihe kurzer Domen versehen. Der anteriorer Rand oder
Costalrand erstreckt sich von der Fhiigelbasis bis zur Fliigelspitze (Apex). Der posteriore Rand,
AuBenrand oder Termen erstreckt sich vom Apex bis zum Analwinkel (Tomus), welcher sich
am duBeren 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
Analwinkel bis zur Fliigelbasis (WOOTTON, 1979; LAWRENCEetal., 1991). Ist kein Analwinkel
vorhanden, beispielsweise bei den Zygoptera, so werden Termen und Dorsumals Fliigelhinterrand
zusammengefalit. Der sklerotisierte Fligelhinterrand, der flieBend in den Costalrand iibergeht,
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wurde von NEWMAN (1982) "trailing edge vein" und von LAWRENCE et al. (1991) "ambient
vemn" genannt. Wegen der flugmechanischen Funktion wird der Fligelvorderrandbereich
(Costalregion anterior des RA) auch als "leading edge” und der Fligelhinterrandbereich als
"trailing edge" bezeichnet (NEWMAN, 1982; WOOTTON, 1991).

19.) Fhiigelmal (Pterostigma):

Eine mebr oder weniger scharfbegrenzte, 1.d.R. dunkel pigmentierte und stark sklerotisierte
Zone am Fligelvorderrand, nahe der Fhigelspitze, wo sich die ScP oder der RA dem Costalrand
nahert (COMSTOCK, 1918; Séguy in GRASSE, 1973). Innerhalb der Odonatoptera (nicht
*QOdonata !) ist ein Pterostigma vermutlich dreimal konvergent entstanden (siche Kapitel 5.2.),
dasi.d.R ungeaderte Libellen-Pterostigma ist also nicht homolog dem Pterostigma zahlreicher
Neoptera. Bei den *Odonata ist es eine Fligelzelle, die anterior durch den Costalrand, posterior
durch den RA und lateral durch jeweils eine Postnodalquerader begrenzt wird (Abb. 61.-62.).
Diese das Pterostigma begrenzenden Fliigeladem sind deutlich verdickt und, insbesondere der
Costalrand (Abb. 26.), aufder dem Pterostigma zugewandten Seite offen (ARNOLD, 1963). Wie
die Pterostigmata der meisten anderen Insektenordnungen stellt das Libellen-Pterostigma
daher, zumindest bei den rezenten Libellen, auch emmen wichtigen Blutsinus dar, nicht aber eme
Pulsationsemrichtung wie MUNCHBERG (1964, 1965) vermutete (ARNOLD, 1963, 1964;
MUNCHBERG, 1966). Bei emigen abgeleiteten Libellentaxa wurde das Pterostigma konvergent
reduziert (ersatzlos nur bei Anomisma und manchen manchen Calopterygidae; Abb. 82.) und
teilweise durch ein Pseudopterostigma ersetzt (Pseudostigmatidae, viele Calopterygidae,
einige Aeschnidiidae ) (NEL & MARTINEZ-DELCLOS, 1993) (Abb. 81. und 86.-87.). CARLE
(1982b) war irrtiimlich der Auffassung, daB zumindest den minnlichen Isophlebiidae t ein
Pterostigma fehle. In Wirklichkeit besaBen alle Isophlebiidae t ein sehr langes Pterostigma, das
aber deutlich nach basal verschoben und daher auf Fligelapexfragmenten nicht erkennbar ist
(NEL etal., 1993). Den fossilen Triadophlebiomorpha t fehlt das Pterostigma sehr wahrscheimn-
lich primar (Symplesiomorphie) (Abb. 18.).

Neuere funktionsmorphologische Untersuchungen zur Kinematik desLibellenfligelshaben
gezeigt, daB} das Pterostigma sowohl zur Versteifung des Costalraumes ("leading edge") als
auch als dynamisches Gegengewicht ("trige Masse") dient und somit stabilisierend gegen
Torsionen wirkt und ein passives Flattern der Fligelmembran im Luftstrom verhindert
(NORBERG, 1972; NEWMAN, 1982; WOOTTON, 1991, 1992; confra MACNEILL, 1968).
Genau diese Funktionen wurden bereits von NEEDHAM (1903: 709-710) sowie ahnlich auch
von TILLYARD (1917: 51-52), SCHMIDT (1939), FRASER (1957) und ST. QUENTIN (1966,
1969), vermutet. Eme flugmechanische Funktion des Pterostigmas wird insbesondere auch
dadurch plausibel, da Odonata und Neuroptera (Raphidioptera und Planipennia, msbesondere
Crysopidae und Mantispidae) als einzige Insekten beide Fliigelpaare unabhingig bzw.
phasenverschoben bewegen kénnen und somit als einzige Insekten auch an den Hmterfligeln
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 Séguy) oftmals stark zerstort ist, wihrend die
Costalregion bis zur Distalseite des Pterostigmas unbeschadet geblieben ist und somit die
Flugfihigkeit des Tieres nicht wesentlich gelitten hat. Ein besonders iiberzeugendes Beispiel
hierfiir ist in ROWE (1987: 169) abgebildet.

Die stets auffillige Fiarbung des Pterostigmas deutet zudem daraufhin, daBl das Fligelmal
auch eme optische Funktion haben konnte, beispielsweise zur optischen Kontrolle der
Fligelposition beim Manoevrieren zwischen Hindemissen (MACNEILL, 1968; JURZITZA,
1969). Dies wird gestiitzt durch die Tatsache, daB nahezu alle Libellen, denen ein Pterostigma
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sekundir fehlt, eim Pseudopterostigma oder einen apikalen Fligelfleck ausgebildet haben
(ST. QUENTIN, 1966; JURZITZA, 1969). Andererseits wire auch denkbar, daB die Firbung des
Pterostigmas auch oder sogar ausschlieflich eme sekundire Folge metabolischer Vorginge ist,
die in diesem Blutsinus offenbar bevorzugt stattfinden (ARNOLD, 1963 ). Ein Indiz dafiir konnte
die Tatsache sein, dab das Pterostigma meist erst einige Tage nach den Schlupf seine dunkle
Farbe annimmt, obwohl die Korperfirbung zu diesem Zeitpunkt bereits deutlich ausgeprigt ist.
Zummdest hinsichtlich des weiBen Pseudopterostigmas der Calopterygidae sowie des
zweifarbigen Pterostigmas vieler Lestidae und des leuchtend roten Pterostigmas mancher
Libellulidae, kann als gesichert gelten, da8 die Firbung des Pterostigmas eine wichtige Rolle
bei der Partnerfindung spielt ("sexual mate recognition system" sensu Paterson).

Unerklart ist bislang die Frage, warum innerhalb der Calopterygidae manche Arten ein
echtes Pterostigma besitzen, wahrend sehr nahe verwandte Arten dieses vollig reduziert haben
(z.B. Iridictyon versus Sapho oder manche Artenpaare der Gattung Hetaerina). Der Umstand,
daB diese nahe verwandten Arten keine wesentlichen Unterschiede im Flugvermégen zeigen,
ist angesichts der erwihnten Funktionshypothesen bislang kaum zu erkliren.

HEYMER (1973b, 1975a) konnte am Pterostigma der Libellen das Vorhandensein von
auffilligen exokutikuliren Mikroskulpturen nachweisen, welche bei den verschiedenen Taxa
unterschiedlich ausgepragt sind (vergl. NIELSEN, 19??). Die Funktion dieser Mikroskulpturen
konnten emer Erh6hung des Gewichtes des Pterostigmas dienen, da dies dessen "Wirkungsgrad"
als apikales Gegengewicht verbessern wiirde (sieche oben). Die enorme gewichtserhohende
Wirkung selbst relativ kleiner Mikroskulpturen wurde von ROONWAL (1985) am Beispiel der
Fhigelmembran der Isoptera belegt. Die Mikroskulpturen der *Odonata sind zwar weit weniger
zahlreich, aber dafiir auch bedeutend gréBer, als diejenigen der Isoptera. Eine solche
Gewichtserhéhung kann allerdings auf die folgenden, umnterschiedlichen Weisen erreicht
werden:

a) Erhohung des "Innengewichtes" durch eme Erweiterung des Blutsinus, da die Himolymphe
ein héheres spezifisches Gewicht hat als Chitn. Diese Moglichkeit wurde offenbar bei allen
Libellen-Pterostigmata realisiert, wie im Querschnitt deutlich zu erkennen ist (Abb. 26.).
Die Méglichkeit der Aufblihung des Pterostigmalhohlraumes ist aber begrenzt, da em
bestimmter Maximalabstand zwischen der dorsalen und ventralen Fligelmembran, schon
aus Stabilitdtsgriinden, nicht iiberschritten werden kann. Sehr effektiv ist diese Losung aber
bei relativ groBen Pterostigmata, z.B. bei "Anisozygoptera" (Epiophlebia) und insbeson-
dere den Anisoptera, die moglicherweise aus diesem Grunde keine zusitzliche
Mikroskulpturen zur Gewichtserhohung benétigen und deren dorsale und ventrale
Pterostigmaoberfliche daher zwar deutlich sklerotisiert ist, jedoch keine besondere
Oberflichenstrukturen zeigt, abgesehen von einer transversalen Rippelung bei den
Libelluloidea (Abb. 88.-91.) (Ausnahme: Oxygastra mit Faltengebirgsstruktur konvergent
zn manchen Zygoptera; Abb. 90.).

b) Erhohung des "AuBengewichtes" durch Ausbildung von besonderen Kutikularstrukturen
(Mikroskulpturen), welche der sklerotisierten Pterostigmafliche dorsal und ventral auf-
gelagert sind. Diese Strukturen finden sich ausschlieBlich auf den Pterostigmata der
Zygoptera und konnten méglicherweise sogar eme Synapomorphie der Zygoptera darstel-
len. Abgesehen von der gewichterhohenden Funktion kénnten diese Strukturen auch der
zusitzlichen Versteifung des Pterostigmas dienen. Bei meiner rasterelektronen-
mikroskopischen Untersuchung der Mikroskulpturen des Pterostigmas der Zygoptera
konnteich vier Grundtypen feststellen (Wabenstruktur, Faltengebirgsstruktur, Stemstruktur
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und Pyramidenstruktur), die stets sowohl auf der Dorsalseite als auch auf der Ventralseite
des Pterostigmas zu finden sind (Abb. 92.-111.).

20.) Haare und Dornen:

Die imaginale Fligelmembran 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 tragen jedoch die primaren Lingsadern und
deren Verzweigungen sowie oft auch Interkalaradem (z.B. IR2) und Queradem Macrotrichen
(Abb. 35., 37. und 39.-40_; siche Kapitel 4.).

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

D'Andrea & Carfi unterschieden bei den Odonata kurze S-Domen (ca. 8-18 ym) und lange
L-Domen (20- 70 um). Die S-Domen befinden sich auf der Unterseite der konkaven Adern und
der Oberseite der konvexen Adem sowie auf der Oberseite der Queradem, wohingegen die
L-Domen auf den entgegengesetzten Seiten vorkommen. Die kurzen S-Domen der Zygoptera
stellen eher eme Zihnelung der Adem dar (Sc-Domen), wihrend sie auf der Dorsalseite der
Queradern der Anisoptera und mancher Zygoptera (Synlestidae, Lestidae und manche
Megapodagrionidae, z.B. Philogenia) aussehen wie L-Domen (Se-Domen). Lange Domen
fehlen meist im basalen Teil des Fhigels und nehmen distal an Haufigkeit deutlich zu. Die
Lingsadern tragen daher in der basalen Fligelhilfte nur S-Domen auf der Oberseite (konvexe
Adem, z.B. RA und MA sowie der sekundir konvexe RP-Stamm) oder Unterseite (konkave
Adem, z.B. ScP, RPund MP) (Abb. 43.-44.). In Fhigelrandnahe sind S- und L-Domen von sehr
ahnlicher GroBeund Gestalt. Die Funktion dieser Domen ist bislang noch weitgehend ungeklart
(WOOTTON, 1991, 1992), eine aerodynamische Funktion ist aber sehr wahrschemlich(NEWMAN
etal., 1977; BOCHAROVA-MESSNER, 1978; D'ANDREA & CARFI, 1988: 334-335, 1994: 41-
42). Sehr wahrscheinlich dienen die Domen des Costalrandes der Erzeugung einer turbulenten
Grenzschicht (HERTEL, 1966; NEWMAN et al., 1977; D'ANDREA & CARFI, 1994: 41), die
oberhalb ihrerselbst einen laminaren Stromungsverlauf erméglicht und somit die Erzeugung
von Auftrieb auch unter extremen Bedingungen gewihrleistet. Die Domen der iibrigen
Fligeladern dienen meines Erachtens der Aufrechterhaltung dieser turbulenten Grenzschicht.
Andererseits konnten zumindest die langen I -Dormen auch eme limitierende Funktion erfiillen,
indem sie als "Wellenbrecher" zu starke Turbulenzen verhindem. Letzteres konnte fiir Insekten
mit unabhingig von einander bewegten Fliigelpaaren von gewisser Bedeutung zu sem, da sich
die Luftumstromung der beiden Fliigelpaare gegenseitig beemtriachtigen konnte (NACHTIGALL
& NAGEL, 1988: 34; D'ANDREA & CARFI, 1994: 42). Bei zahlreichen Neuroptera, die die Fhiigel
gleichfalls "unabhingig" bzw. phasenverschoben bewegen konnen (z.B. Chrysopa), wird die
Funktion der Fhigeladerdomen offenbar von zahlreichen, vergroBerten und abstehenden
Macrotrichen erfiillt, die beispielsweise bei manchen Ascalaphidae eine bemerkenswerte
Ahnlichkeit mit der Bedornung der Libellenfliigeladern erreichen. Alleiibrigen Pterygota haben
nur eine funktionelle Fhigelfliche, da sie die Fliigel phasengleich bewegen, Vorder- und
Hinterfliigel mechanisch gekoppelt haben, nur e Fligelpaar zur Lokomotion verwenden
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(Dermaptera, Coleoptera) oder ein Fligelpaar (i.d.R. Hinterfliigel; Ausnahme: Strepsiptera)
reduziert haben. Alle diese Insekten besitzen eme mehr oder weniger glatte Fliigelflache.

An den flexiblen Querader-Lingsader-Junktionen tragen die Queradem der Libellen,
msbesondere der Zygoptera, einen Do auf der Oberseite und/oder Unterseite (Abb. 65.). Die
Tatsache, da} diese Junktionsdomnen bei den Zygoptera die betreffenden Lingsadern deutlich
iiberragen, macht eine stoBdimpfende Wirkung wie sie von NEWMAN (1982) dargestellt wurde
unméglich. Wahrscheinlicher ist daher eine Funktion als mechanische "Stopper”, die die
Abflachbarkeit der Knitterstruktur limitieren (D'ANDREA & CARFI, 1988).

Eme gewisse Korrelation scheint zwischen demFehlen langer Domen aufder Fliigeloberseite
vieler Zygoptera (z.B. Coenagrionidae) und deren Fligelruhehaltung, mit dorsal gefalteten
Fhigeln, zu bestehen (D'ANDREA & CARFI, 1988: 313), da lange Domen in diesem Fall
potentiell die Fligelmembran beschidigen konnten.

Die Zihnelung der Fliigelrander mit Sc-Domen (D'ANDREA & CARFI, 1994)ist vermutlich
auch die Ursache dafiir, daB der Flug der Libellen véllg lautlos ist, obwohl die mittlere
Fligelschlagfrequenz von etwa 30 Hz emen Ton oberhalb der menschlichen Hérschwelle
(ca. 16 Hz) erzeugen miifite (DREYER, 1986: 116-117). Das Prinzip ist dabei dasselbe wie das
der Eulenvogel, deren erste sichtbare Handschwinge zu diesem Zwecke ebenfalls gesagt ist. Da
sich weder die Beute (Fluginsekten) noch die Hauptfeinde (GroBlibellen, Vogel, Spinnen) der
Libellen primar akustisch orientieren, konnte der eigentliche Nutzen des gerduschlosen Fluges
wohl eher darin begriindet sein, daBl die Vermeidung der Erzeugung von Luftschwingungen
(= Schall) eine betrichtliche Energieerspamis bedeutet, was fiir derart perfektionierte
Flugapparate wie die Libellen eine wichtige Errungenschaft darstellen wiirde.

Bei ihren rasterelektronenmikroskopischen Untersuchungen der Bedornung des
Libellenfliigelgedders entdeckten D'ANDREA & CARFI (1988, 1989, 1990) signifikante Unter-
schiede in der Domenverteilung zwischen den "Calopterygoidea"” und den iibrigen Zygoptera,
da bei ersteren der Hinterfliigel mehr I -Domen besitzt als der Vorderfliigel, wahrend dies bei
allen anderen Zygoptera stets umgekehrt ist. Laut diesen Autoren unterscheiden sich die
Epiophlebiidae von den Anisoptera u.a. dadurch, daB sie kleme Domen auf der Oberseite der
ScP, RP und RP" tragen und in diesem Merkmal eher den "Calopterygoidea" dhneln sollen.
Dieser "AuBengruppenvergleich” konnte die Hypothese der Autoren stitzen, dal dieser
Merkmalszustand verhiltnismiBig urspriinglich ist. Meines Erachtenshandelt es sich allerdings
ebher um Autapomorphien der betreffenden Taxa, zumal ich diese Domen bei keiner einzigen,
der zahlreichen von mir untersuchten Libellenarten, nachweisen konnte.

21.) Fhigeltracheen:

Mit Fliigeltracheen seien in dieser Arbeit stets nur die in den Fligeladern verlaufenden
Tracheen des letzten Larvenstadiums, bzw. des Imagos bezeichnet. Da die Comstock-
Needham'sche Praetracheations-Theorie inzwischen iiberzeugend widerlegt werden konnte
(siche Kapitel 5.2.), kann die Tracheation des Fligels nmicht mehr als Vorbildung oder
Rekapitulation des Fhigelgeaders verstanden werden. Die Tracheen orientieren sich, wie die
Fliigeladern, am Verlauf der Blutlakunen. Die Tracheen verlaufen im imaginalen Fhigel daher
zwar ausschlieflich in Fliigeladem, sie folgen aber nicht zwangsliufig dem Verlauf einer
bestimmten Ader, sondem suchen sich ihren eigenen Weg im "Labyrinth" des Fligelgedders.
Der Verlauf der Tracheen ist daher ein eigenstindiges und zudem relativ konservatives
Merkmal von nicht unerheblicher phylogenetischer Relevanz, welchesunabhingig vom Verlauf
des Fligelgedders zu analysieren ist. Unter Beriicksichtigung des Tracheationsmusters der
rezenten Ephemeroptera und Odonata wurde i dieser Arbeit davon ausgegangen, dafl
im Grundplan der Pterygota alle primiren Lingsadern sowie vermutlich auch die groBen
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Schaltsektoren (z.B. IR2), von Tracheen begleitet wurden. Bezeichnet werden die Tracheen am

besten entsprechend den Aderm in denen sie verlaufen , zB. tRA fiir die Trachee im RA oder
tCu fiir die Trachee im Cubitalstamm.

22.) Fligelgelenk (Axillarregion):

Das Fligelgelenk der Odonata besteht im wesentlichen und aus zwei groBen
Fhigelgelenkskleriten (Axillaria) (Abb. 28. und 29.), namlich der Costalplatte (= Humeralplatte
= AAX sensu KUKALOVA-PECK, 1991) und der Radioanalplatte (Axillarplatte = PAX sensu
KUKALOVA-PECK, 1991) (LENDENFELD, 1881; TANNERT, 1958; NEVILLE, 1960; PFAU,
1986, 1991; KUKALOVA-PECK, 1983, 1991). Diese beiden charakteristischen Axillaria fmden
sich bereits bei den friihesten Stammgruppenvertretern der Libellen (RIEK & KUKALOVA-
PECK, 1984 sowie KUKALOVA-PECK, pers. Mitt. 1993) und gehéren somit zu den abgeleiteten
Grundplanmerkmalen der Odonatoptera (KUKALOVA-PECK, 1991). Mit Ausnahme des
Costalrandes (CA&CP&ScA") entspringen alle Fliigeladern 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 Intermediir-
Sklenit (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 iibrigen
Pterygota homologisiert wurde (Abb. 28. und 29.). Dadurch ist der Costalrand flexibel mit der
Costalplatte verbunden.

Die Libellen besitzen als einzige gefliigelte Insekten einen gegabelten pleuralen
Fliigelgelenkkopf mit zwei Fulcren, von denen einer mit der Costalplatte und einer mit der
Radionanalplatte gelenkt. Aufgrund der Rekonstruktion emes rein hypothetischen "Ur-
Flugapparates" wurde der doppeltepleurale Fliigelgelenkk opfvon PFAU(1986) als plesiomorphes
Merkmal gedeutet, obgleich durch keinerlei empirische Fakten zu belegen ist, daB ein doppelter
pleuraler Fhigelgelenkkopf bereits zum Grundplan der Pterygota gehorte. Da PRITYKINA
(1981, und pers. Mitt. an Kukalova-Peck) bei verschiedenen Stammgruppenvertretern der
Odonata emen doppelten pleuralen Sulcus entdeckt zu haben glaubt (KUKALOVA-PECK,
1991), ist die Vermutung naheliegend, daB ein direkter Zusammenhang zwischen diesem
doppelten pleuralem Sulcus (sofemn dieser wirklich existiert) und dem doppelten pleuralen
Fligelgelenkopf bestehen konnte, denn dem duBeren pleuralen Sulcus entspricht die innere
Pleuralleiste, welche den pleuralen Fligelgelenkkopfbildet. Dies wiirde dafiir sprechen, daB} es
sich bei beiden Strukturen um abgeleitete Grundplanmerkmale der Odonatoptera handelt. Die
dadurch implizierte sekundire Reduktion des doppelten pleuralen Sulcus bei den *Odonata ist
durchausplausibel, da auch die Interpleuralsutur weitgehend reduziert wurde (auBer Polythoridae
und Calopterygidae, sowie einige Euphaeidaeund die Amphipterygide Pentaphlebia; ASAHINA,
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 duBert. Dies wire in Ubereinstimmung mit den paliontologischen
Untersuchungen von KUKALOVA-PECK (1983) und den funktions-morphologischen Untersu-
chungen von PFAU (1986, 1991), welche beide iiberemstimmend zu dem Ergebnis kamen, daB
es sich bei der Fhigelgelenkung der rezenten Ephemeroptera, Odonata und Neoptera jeweils
umhochgradig autapomorphe Strukturen handelt, von denenkeine den urspriinglichen Zustand
des Insektenfliigelgelenkes reprasentiert.

Diese abgeleiteten Axillaria sind vermutlich entstanden durch Verschmelzungen und
Reduktionen einer Vielzahl kleiner Sklerite derurspriinglichen, bandférmigen Fhigelgelenkung
(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 Fliigelgelenkungen macht, als recht hypothe-
tisch (PFAU, 1986; MEIER, 1993). Die Sklerithomologisierung von PFAU (1986, 1991) halte
ich allerdings fiir ebenso hypothetisch, da sie nicht durch empirische Hinweise zu belegen sind

und zudem im Widerspruch zu den, u.a. durch Kukalova-Peck, beschriebenen fossilen
Fligelgelenken der Palaeodictyopteroidea t stehen.

23.) Fhigelruhehaltung:

Das Merkmal der Fligelruhehaltung sei hier kurz besprochen, da bei den Odonata eine
Korrelation zwischen dieser Verhaltensweise und der Verteilung von Dornen aufden Fhigeladern
zu bestehen scheint. Wegen ihres einfacher gebauten Fhigelgelenkes konnen die "Palaeoptea”
also die Palaeodictyopteroidea t+ (Ausnahme: Diaphanopterodea t), Ephemeroptera und
Odonatoptera ("Protodonata” + & *QOdonata), ihre Fhigel in der Ruhe nicht flach iiber das
Abdomen falten, im Gegensatz zu allen Neoptera. Es gibt daher bei den "Palaeoptera” nur die
folgenden vier unterschiedlichen Fligelruhehaltungen:

a) Die Fhigel werden horizontal, flach ausgebreitet: Diese Fliigelhaltung sei hier als "offen"
bezeichnet. Sie ist charakteristisch fiir die Anisoptera, mit Ausnahme zweier abgeleiteter
Gattungen, namlich 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 eme offene Fliigelruhehaltung (z.B. Philoganga, Diphlebia, Epallage, Dysphaea
etc.) (TILLYARD, 1917; FRASER, 1957, PAULSON, 1981), allerdings meist nicht so extrem
und konstant wie die Anisoptera.

b) Die Fligel werden mehr oder weniger nach dorsal geklappt, ohne sich jedoch vollig iiber
dem Riicken zu schliefien: Diese Fligelhaltung sei hier als "halboffen” bezeichnet. Sie ist
charaktenistisch fiir eine Reihe von urspriinglichen Zygoptera, so z.B. den Synlestidae
(auBer Phylolestes (WESTFALL, 1976), Lestidae (auBer Sympecma), Megapodagrionidae,
Euphaeidae, Dicteriadidae sowie fiir die rezenten "Anisozygoptera” (Epiophlebia).

c) Die Fliigel werden senkrecht nach oben geklappt und schlieBen sich iiber dem Riicken:
Diese Fhigelhaltung sei hier als "geschlossen"” bezeichnet. Sie ist charakteristisch fiir die
Mehrzahl der Zygoptera (Hemiphlebiidae, Thaumatoneuridae, Amphipterygidae
(einschhieBlich Rimanella), Chlorocyphidae, Polythoridae, Calopterygidae, Lestoideidae,
Platystictidae, Coryphagrionidae (PINHEY, 1982), Pseudostigmatidae, Protoneuridae
(emschlieBlich Isostictinae), Platycnemididae, Coenagrionidae) und die beiden oben er-
wihnten Anisopterengattungen sowie auch fiir die Ephemeroptera. Die geschlossene
Fhigelruhehaltung der Ephemeroptera ist sicher eine konvergente Erschemnung, da deren
Fligelgelenk vollkommen anders gebaut ist (autapomorph) und die Dorsalfaltung mittels
anderer Muskeln bewerkstelligt wird (MATSUDA, 1970; BRODSKII, 1970). Die urspriing-
liche Fhigelruhehaltung der Pterygota war sehr wahrscheinlich eine mehr oder weniger
offene Haltung. Bei den zwei Anisopterengattungen mit geschlossener Fligelruhehaltung
kann kemerlei Zweifel daran bestehen, daB deren Zustand abgeleitet ist, da es sich um
subordinierte Taxa der am "héchsten” entwickelten Libellengruppe (Libelluloidea) handelt
und die iibrigen Anisoptera alle eme offene Fligelruhehaltung besitzen. Dies kann im
AnalogieschluB auch als Indiz dafiir angesehen werden, daB die geschlossene
Fligelruhehaltung innerhalb der Zygoptera den abgeleiteten Merkmalszustand darstellt
(ST. QUENTIN, 1967; contra CARLE, 19824).
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d) Die palaeozoischen Diaphanopterodea t (Palacodictyopteroidea ) haben konvergent zu den
Neoptera ebenfalls die Fahigkeit entwickelt, die Flhigel flach iiber das Abdomen zu falten,
allerdings unter Verwendung eines vollkommen abweichenden, viel urspriinglicheren
Fhigelgelenkes (HENNIG, 1969; KUKALOVA-PECK, 1974, 1990, 1991; KUKALOVA-PECK
& BRAUCKMANN, 1990).

Emige Autoren, beispielsweise ST. QUENTIN (1967) und HEYMER (1973a, 1975b), bezeich-
neten jrrefiihrenderweise die offene, anisoptere Fligelruhehaltung als "palacopter” und die
geschlossene, zygoptere Fliigelruhehaltung als "neopter” und stellten dabei teilweise sogar eine
direkte Bezichung zur echten Neopterie her, obgleich die geschlossene Fligelruhehaltung
absolut nichts mit der komplexen Fliigelfaltung der Neoptera gemein hat. Bei vielen Zygoptera
liegen die dorsal geschlossenen Fliigelpaare dennoch nahezu parallel zum Abdomen, da bei den
Zygoptera die Schrigstellung des Pterothorax (= Synthorax) deutlich ausgepragter ist als bei
den Anisoptera (TILLYARD, 1917). Von den meisten fossilen Odonatoptera ist die
Fligelruhehaltung unbekannt, da in der Regel nur einzelne Fhigelabdriicke iiberliefert sind. Es
wird allerdings allgemein vermutet, dal zumindest die groBen, karbonischen "Protodonata"
eine mehr oder weniger offene Fligelruhehaltung besafen. Aufgrund von besonderen
Erhaltungsbedingungen gibt es Indizien dafiir, daB die jurassischen Isophlebiidae t
("Anisozygoptera") emne halboffene Fliigelruhehaltung hatten (CARLE, 1982d: 284; contra
CARLE, 1982b: 47 "wings folded mayflylike at rest"), wihrend die triassischen
Triadophlebiomorpha t angeblich eine geschlossene Fliigelruhehaltung zeigten (PRITYKINA,
1981; CARPENTER, 1992).

24.) Aurikel:

Da das Vorhandensein von Aurikeln (="oreillets") bei den Anisoptera mit dem Vorhanden-
sein eines Analwinkels im Hinterfliigel korreliert ist, wurde u.a. vermutet, daB diese Aurikel eine
flugmechanische Funktion haben (TILLYARD, 1917). Die Tatsache, daB sich Aurike]l und
Hinterfliigel niemals beriihren, daf Aurikel auschlieBlich bei méinnlichen Odonata aufireten und
dort stets nur am 2. Abdominalsegment, spricht aber eher fiir eine Verbindung mit dem
sekundiren minnlichen Kopulationsapparat. Die iiberzeugenste Funktionsinterpretation ist die
Deutung der Aurike] als taktile Filhrungsstrukturen bei der Kopulation, und zwar entweder fiir
das weibliche Abdomen selbst (WILLIAMSON, 1904; FRASER, 1943) oder fiir die mannlichen
Hinterbeme, welche das weibliche Abdomen manipulieren (CARLE, 1982d). Die besondere
Form der Hinterfliigel sorgt bei den Anisoptera fiir den Bewegungsfreiraum rund um diese
Struktur und der Analwinkel des mannlichen Hinterfliigel dient moglicherweise sogar selbst als
akzessorische Fiihrungsstruktur (Abb. 33.). Die Aurike] 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 gehéren wohl auch nicht
zum Grundplan dieser Familie. Das gleiche gilt fiir die "Aurikel" von Mecistogaster
(Pseudostigmatidae), die durch einen vergroBerten lateralen Gelenktuberkel am Hinterrand des
zweiten Abdominalsegmentes gebildet werden. Da bei iibrigen Pseudostigmatidae, emschlief-
lich der riesenwiichsigen Gattung Megaloprepus, der Gelenktuberkel nicht erkennbar vergro-
Bert ist, scheint dessen Erweiterung nicht, bzw. nicht ausschlieBlich, auf der mechanischen
Notwendigkeit einer stabileren Gelenkung fiir das lange Abdomen zu beruhen.
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5.2. HOMOLOGISIERUNG UND BENENNUNG DER FLUGELADERN:
5.2.1. Homologiekriterien fir das Flagelgeader der Insekten

Die folgenden Kiriterien kamen i der Vergangenheit fiir die Homologisierung des Fhigelgedders
zur Anwendung:

a) Tracheation: Die sogenannte Praetracheations- Theorie ("pretracheation theory") von Comstock
und Needham (COMSTOCK & COMSTOCK, 1895; COMSTOCK & NEEDHAM, 1898-1899;
COMSTOCK, 1918; NEEDHAM, 1903, 1935, 1951) basiert auf der Feststellung, daff die
Tracheen der larvalen Fligelscheide und die Fligeladern des imagmalen Fliigels emen sehr
dhnlichen Verlauf haben und postuliert, dal die Tracheen den Aderverlaufvorbilden, bzw. im
Falle von Abweichungen, der Tracheenverlauf den anzestralen Verlauf des Fhigelgedders
rekapituliert. Diejenigen Fligeladern, welche keimne Tracheen filhren, miifiten diese somit
sekundar verloren haben. Em Vorldufer der Praetracheations-Theorie findet sich bereits bet
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 emigen Bereichen.

Diese unzutreffenden Ansichten der Praetracheations-Theorie haben lange Zeit auch die
Homologisierung des Libellenfliigelgedders dominiert und finden sich bedauerlicherweise noch
immer in zahlreichen Entomologie-Lehrbiichern (EIDMANN & KUHLHORN, 1970; Séguy in
GRASSE, 1973; WEBER & WEIDNER, 1974; BORROR et al., 1954, 1976; HENNIG, 1986: 155-
157; SEIFERT, 1995: 174). Wie FRASER (1938a), KUKALOVA-PECK (1978), CARLE (1982b)
und LAWRENCE et al. (1991) iiberzeugend belegen konnten, werden durch die Fligeltracheen
weder die Fligeladern vorgebildet, noch deren anzestraler Verlauf rekapituliert. Die
Praetracheations-Theorie steht im Widerspruch zu den Ergebnissen emner Vielzahl von Unter-
suchungen zur Ontogenese und Phylogenese der Fligeladern und muf daher als definitiv
falsifiziert eingestuft werden (TOWER, 1903; WOODWORTH, 1906; SULC, 1911; MARSHALL,
1913; TILLYARD, 1922a, 1923, 1938; MARTYNOV, 1925, 1930; KUNTZE, 1935; ROSS, 1936;
FRASER, 1938a, 1954; KOHLER, 1940; HOLDSWORTH, 1940, 1941, 1942; ZALESSKYY, 1944;
FENNAH, 1944; HENKE, 1951; SMART, 1956; WHITTEN, 1962; LESTON, 1962; ARNOLD,
1964; WOOTTON, 1965; SHAROV, 1966; CARPENTER, 1966, 1992; LINDLEY, 1978;
KUKALOVA-PECK, 1978, 1983; CARLE, 1982a, 1982b; WOOTTON, 1979, 1992). Die Verfechter
der Praetracheations-Theorie haben sich niemals mit diesen Arbeiten auseinandergesetzt (vergl.
NEEDHAM, 1951), sondern diese umfangreiche "Conflicting Evidence" schlichtweg ignoriert,
obwohl (NEEDHAM, 1917) selbst darauf hingewiesen hatte, dafl die Tracheation der larvalen
Fligel niemals (!) identisch sei mit der imaginalen Fliigeladerung, sondern im giinstigsten Fall
sehr dhnlich, oft aber auch vollig verschieden sein konne und obwohl Needham in diesem Artikel
Tillyard dahingehend belehrte, daB eine Verschiecbung der Amnaltrachee nicht auch emne
Verschiebung der Analaderimplizieren miisse. Angesichts der erheblichen Zweifel die NEEDHAM
(1917) selbst gegen die Zuverlissigkeit der Tracheation als Kriterium zur Homologisierung von
Fligelademm ZuBerte, ist es recht erstaunlich wie vehement NEEDHAM (1951) daraufbestand,
daB die Tatsache einer Tracheeniiberkreuzung bei den Anisoptera auch die Uberkrenzung der
betreffenden Ademn beweise, da man diese doch in der Ontogenese beobachten konne.

Aufgrund der erwahnten Arbeiten kann heute folgendes als gesicherte Erkenntnis gelten:
Die Entstehung des Fhiigelgedders folgt definitiv nicht den Tracheen, sondern den Blutlakunen;
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vollkommen unabhingig vom spiteren Verlauf des Fliigelgedders wachsen die Tracheen in
diese Blutlakunen hinein. Dies bedeutet, daB sich sowohl Adern als auch Tracheen entlang von
Blutlakunen entwickeln und daher haufig einen dhnlichen Verlauf zeigen konnen (HENKE,
1951; SMART, 1956), daB dies aber keineswegs zwangsliufig so sein muf und es oftmals auch
nicht ist (LESTON, 1962).

Im Gegensatz zu Fhigelademn scheinen Tracheen niemals zu fusionieren oder zu "wandemn"
(WHITTEN, 1962; KUKALOVA-PECK, 1978; LAWRENCE et al., 1991), sie konnen sich aber
iiberkreuzen, wihrend Uberkrenzungen von Fligeladern offensichtlich eine "forbidden
morphology” (RUDWICK, 1972) darstellen. Das derartige Tracheen-Uberkrenzungen, welche
in der Interpretation des Libellenfliigelgedders gemiB der Praetracheations-Theorie eine ganz
zentrale Rolle gespielt haben (COMSTOCK & NEEDHAM, 1898; NEEDHAM, 1903, 1951;
TILLYARD, 1917), vom Verlauf der Langsadern vollkommen unabhingig sind, konnte von
SMART (1956) nachgewiesen werden, dem die experimentelle Induktion von derartigen
Fligeltracheeniiberkreuzungen gelang. Bei manchen Pterygota unterscheiden sich die
Tracheationsmuster der sukzessiven Larvenstadien zum Teil erheblich und scheinen fiir jedes
Stadium neu und charakteristisch ausgebildet zu werden (KUNTZE, 1935; SMART, 1956). Eine
generelle Homologisierung des Fligelgedders mittels dem Tracheationsmuster ist daher vollig
unberechtigt, obgleich in einigen Sonderfillen der Tracheenverlauf durchaus als e zusitz-
liches Indiz fiir topographische Homologie verwendbar sein kann (RIEK & KUKALOVA-PECK,
1984; KUKALOVA-PECK, 1991), da der Tracheenverlauf recht konservativ zu sein scheint
(WHITTEN, 1962). Letzteres gilt beispielsweise im Falle des "doppelten Radialstammes" und
der CuP-Kreuzung ("anal crossing") der Libellen (RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984) sowie fiir
die Lestiden-Schrigader ("oblique ven"), welche eine hohe phylogenetische Konstanz besitzt,
obwohl es sich nurum emenormale Queraderhandelt, da sie eme sekundare Tracheenabzweigung
der RP-Trachee beherbergt, welche die Interkalarader IR2 versorgt.

d) Topographie: Wie bei fast allen Homologieproblemen spielen auch bei der Homologisierung des
Fliigelgedders topographische Kriterien eine wesentliche Rolle. Diese ergeben sich insbeson-
dere durch vergleichende Untersuchungen von Ursprung, Lage und der Verlauf der Ademn bei
den fossilen und rezenten Vertretern (SHAROV, 1966). Fossile Stammgruppenvertreter sind in
diesem Zusammenhangvon besonderer Bedeutung, da siehiufig mtermediire Merkmalszustande
zeigen, welche eine Homologisierung erst erméglichen (Abb. 67.-78.). AuBerdem kénnen
solche Fossilien fiir die Merkmalspolarisation wichtig sein, wenn es keine geeignete rezente
AuBengruppe gibt. Zu beachten ist allerdings, daB Fligeladern eine wichtige mechanische
Funktion erfiillen und somit ihre Topographie unter betrichtlichen adaptiven Zwingen steht,
was zur Folge hat, daB sehr dhnliche Aderverldufe leicht konvergent entstehen kénnen (PFAU,
1975; TRUEMAN, 1991). Hinsichtlich der Aderurspriinge ist fiir die Homologisierung entschei-
dend, daB eine primire Lingsader offenbar niemals aus einem anderen, als threm urspriing-
lichen, Basivenale (Gelenksklerit) entspringt (KUKALOVA-PECK, 1983). AuBerdem scheinen
sich Adem, die an der Basis miteinander verschmolzen sind, in der Evolution niemals wieder
zu trennenund Adem die einmal reduziert wurden, niemals wieder zu erscheinen (KUKALOV A-
PECK & BRAUCKMANN, 1992; KUKALOVA-PECK & PECK, 1993).

Zu den topographischen Kriterien im weiteren Sinne gehort auch das Kritertum der
Korrugation der Fligeladern: Ausgehend von der Vorstellung emes ficherartigen Ur-Fliigels
wird eine alternierende Folge von konvexen und konkaven Lingsademn als Grundplanzustand
des primiren Lingssadersystems angenommen (ADOLPH, 1879; REDTENBACHER, 1886;
LAMEERE, 1922; MARTYNOV, 1925; SPIETH, 1932; CARPENTER, 1966; Séguy in GRASSE,
1973; KUKALOVA-PECK, 1978, 1983, 1991). Urspringlich sei zudem der Besitz zahlreicher
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Langsadern, wie bei den "Palacoptera”; andere Geddertypen, insbesondere bei den Neoptera,
seien davon durch Aderreduktionen abgeleitet. Die Homologisierung der Adem erfolgt also
durch die Korrugation und deren Abfolge. Diese Altemnative zur Praetracheations-Theorie
wurde von LONGFIELD (1960) als Praedeterminations-Theorie bezeichnet. Der Besitz zahl-
reicher Lingsaden und die deutliche Tendenz zu einer alternierenden Korrugation der
Lingsadern bei allen urspriinglichen Pterygota sowie die hohe phylogenetische Konstanz der
Korrugation einer Langsader sprechen fiir die Richtigkeit dieser Theorie (FRASER, 1948, 1954;
CARPENTER, 1966; WOOTTON, 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 kémnen
allerdings dennoch aufireten, da Adern, aus mechanischen Griinden, ihre Korrugation im Laufe
der Evolution indern kénnen. AuBerdemkonnen sich, durch Verschmelzung und Uberlagerung
von Ademn unterschiedlicher Korrugation, scheinbare Anderungen der urspriinglichen
Korrugation emer Ader ergeben (HAMILTON, 1971, 1972a). Das Korrugations-Prinzip ist aber
dennoch emes der zuverlissigsten Indizien fiir topographische Homologie, da die Korrugation
zweifellos kemne beliebig verinderbare, rein funktionell-adaptive Eigenschaft der Adern ist
(FRASER, 1948), wie diesu.a. von WOODWORTH (1906), HANDLIRSCH(1926-1930), ZALESSKY
(1944) und SHAROV (1966) behauptet wurde.

c)Morphologie: Wieim Kapitel 5. 1. bereits ausgefiihrt wurde gibt es eine Reihe von morphologischen
Kiriterien in denen sich die primiren Lingsadem, Schaltadern und Queradem, zu unterscheiden
schemen. Dazu zihlt insbesondere das meist auf primire Lingsadern beschrinkte Vorkommen
von Macrotrichen (TILLYARD, 1918); aber auch Linge, Durchmesser, Lumen, Tracheation,
Nervenversorgung, Bedomung, Pigmentierung sowie der Typ des Aderursprunges, bzw. der
Aderjunktion (WOODWORTH, 1906; BRADLEY, 1931; SEGUY, 1959, 1973 in GRASSE;
EIDMANN & KUHLHORN, 1979; NEL et al, 1993). Allerdings gibt es eine Vielzahl von
Ausnahmen (sieche Kapitel 4.1. und 5.1.), sodaB diese Kriterien alle als nicht besonders
zuverlassig, obgleich kemeswegs als véllig wertlos, gelten miissen (WOODWORTH, 1906;
SEGUY, 1959; LAWRENCE et al., 1991; WOOTTON, 1992; NEL etal., 1993). Insbesondere die
Queradem zeigen eine erhebliche Plastizitit und Varabilitit m ihren strukturellen Aus-
prigungen (WOOTTON, 1992).

Da die Praetracheations-Theorie als widerlegt zu gelten hat, sind nur die erwahnten topographi-
schen, und begrenzt auch die morphologischen Kriterien, zur Homologisierung geignet. Auch diese
sind aber lediglich als Kriterien fiir topographische Homologie (Ahnlichkeit) anzusehen. Die
kladistische Homologie ergibt sich erst aus der Interpretation des Kladogrammes, unter Beriick-
sichtigung der jeweiligen Grundpline (Merkmalsoptimierung). Dabei ist allerdings zu beachten,
daB nur der "Nachweis" kladistischer Homologie sowohl des Kriterums der Ahnlichkeit als auch
des Kriteriums der Kongruenz bedarf. Fiir die Widerlegung von kladistischer Homologie geniigt
jedoch ggf. die Falsifizierung der topographischen Homologie (contra PINNA, 1991), d.h. das
Verwerfen einer zuvor vermuteten Ahnlichkeitsrelation, denn das Kriterium der Kongruenzist dem
Kriterium der Ahnlichkeit nachgeordnet und testet die Interpretation der Ahmlichkeiten als
Synapomorphien, nicht etwa die Ahnlichkeiten selbst (RIEPPEL, 1988). Andererseits hat eme
Ahnlichkeit in Lage und Verlauf solange als homolog zu gelten, solange diese Annahme nicht im
Widerspruch zumResultat einer kladistischen Analyse aller Merkmale steht (Hennigs "Hilfsprinzip").

Die Benennung von Strukturen (z.B. Fligeladern) kann nach HENNIG (1984: 310) entweder
nach dem Analogie-Prinzip oder dem Homologie-Prinzip erfolgen. In der vorliegenden Arbeit
wurden Strukturen grundsitzlich nach dem Homologie-Prinzip benannt. TILLYARD (1922a: 51)
und ST. QUENTIN (1967: 313) vertraten die Auffassung, daP} im Falle unsicherer Homologie eme
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rein deskriptive Spezialbezeichnung eier méglicherweise irrigen Homologisierung vorzuziehen
sei. KUKALOVA-PECK (1983: 1649) ist dagegen der Uberzeugung daB stets danach zu streben sei
eme Struktur gemiB der, auf der Basis des derzeitigen Erkenntnisstandes, wahrscheinlichsten
Homologiebezichung zu benennen und eine solche Homologiebezeichnung stets einer
Spezalbezeichnung vorzuzichen. Spezialtermini sollten so weit als méglich auf autapomorphe
Strukturen beschrankt werden. Ich schliefe mich dieser Auffassung an (BECHLY, 1993d)und habe
daher Spezialtermini nur in denjenigen Fallen verwendet, in denen keine rationale Entscheidung
zwischen widersprechenden Homologiehypothesen zu treffen war (z.B. "distale Diskoidalader").
Ein Problem stellt die Tatsache dar, daB} topographisch homologe Strukturen, die zunichst gleich
benannt wurden, aufgrund emer kladistischen Analyse als Homoplasien identifiziert werden
konnen. Wenn diese dhnlichen, aber non-homologen Strukturen daraufhin unterschiedliche
Termini erhalten, entsteht das Problem, daf eine potentielle Fasifizierbarkeit der postulierten Non-
Homologie schon allem an deren verbaler Festschreibung scheitern kann. Bei emner emeuten
kladistischen Analyse miissen daher alle topographisch homologen Merkmale, auch wenn sie
unterschiedliche Termini tragen, zu emem Merkmal zusammengefalit werden, um Zirkelschliisse
bzw. nicht falsifizierbare Hypothesen zu vermeiden.

5.2.2. Homologiehypothesen flur das Fligelgeader der Libellen

Kaum ein Punkt in der Entomologie ist derart umstritten wie die Homologisierung und Benennung
des Flhigelgeidders der Libellen (CARLE, 1982b). Die Vielzahl unterschiedlicher Interpretationen
und Terminologien war zudem stets eme betrachtliche Ursache von MiBverstindnissen und
Verwirrungen (FRASER, 1945; ST. QUENTIN, 1967). Ein ausgezeichneter Abri} der geschichthi-
chen Entwicklung der unterschiedlichen Homologiehypothesen und Terminologien wurde von
CARLE (1982b) gegeben, sodaB an dieser Stelle darauf weitgehend verzichtet werden kann.
Wesentlich ist die Feststellung der fundamentalen Unterschiede zwischen den verschiedenen
Systemen und deren Beurteilung ausder Sicht desheutigen Erkenntnisstandes. Vonrelativ geringer
Bedeutung sind dabei die rein terminologischen Unterschiede der Aderbenennung, im Gegensatz
zu dentatsichlichen Unterschieden in der Interpretation der Aderverlaufe und den vorgenommenen
Homologisierungen. Beriicksichtigt werden miissen hierbei insbesondere alle diejenigen Systeme,
welche auf dem Versuch einer Homologisierung des Fhigelgedders aller Pterygota basieren, nicht
jedoch die rein deskriptiven Spezialterminologien aus der "Friihzeit" der Libellenkunde (SELYS-
LONGCHAMPS, 1854; HAGEN, 1870; KIRBY, 1889; CALVERT, 1890-1908). Eine tabellarische
Gegeniiberstellung nahezu aller in der Literatur zu findenden Systeme ist in Tabelle 2. zu finden.

Es gibt folgende Haupttypen von Gedderinterpretationen (Siehe Abb. 11.-14.):

a) COMSTOCK & NEEDHAM (Abb. 11.): Zu diesem Typ gehéren die Systeme von COMSTOCK
& NEEDHAM (1898), NEEDHAM (1903, 1951), RIS (1909-1919), TILLYARD (1914, 1915,
1916, 1917, 1922a), COMSTOCK (1918), MUNZ(1919), HANDLIRSCH (1926-1930), BARTENEF
(1929), SCHMIDT (1929), NEEDHAM & WESTFALL (1955), BORROR et al. (1976)

b) TILLYARD & FRASER (Abb. 12.): Zu diesem Typ gehéren die Systeme von TILLYARD
(1925a, 1925b, 1926, 1928c), TILLYARD & FRASER (1938-1940), BORROR (1945), FRASER
(1957), LONGFIELD (1960), AGUESSE (1968), OFARRELL (1970), WATSON & OFARRELL
(1991), CARPENTER (1992) und mit Einschrankungen auch die Systeme von LAMEERE (1922,
1923)und MARTYNOV (1925, 1930). Alle diese Systeme interpretieren das Libellen-Fliigelgeader
prinzipiell gleich, unterscheiden sich aber im Detail und insbesondere in der verwendeten
Terminologie.
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¢) CARLE (Abb. 13.): Zu diesem Typ gehoren nur das System von CARLE (1982a, 1982b) sowie
mit Emschrinkungen auch die Systeme von SEGUY (1959) (nur beziigl. Zygoptera !) und
HAMILTON (1972b). Dariiberhinaus bestiinde die theoretische Méglichkeit das System von
Carle dahingegend zu modifizieren, daf der Geiderverlauf zwar entsprechend RIEK &
KUKALOVA-PECK (1984) gedeutet wiirde, jedoch mit der Interpretation des IR2 als MA, RP"
alsMP, MA als CuA, MP als CuP und CuA als AA etc., entsprechend CARLE (1982b). Letzteres
wiirde allerdings bedeuten, daf die Cubito-Anal-Anastomose ("anal brace" sensu Riek &
Kukalova-Peck) als Anal-Jugal-Anastomose zwischen JA und AP interpretiert werden miiBte
und die Jugalis (sensu Riek & Kukalova-Peck) einen neuen Namen erhalten miiBite, beispiels-
weise "Ultimalis".

d) RIEK & KUKALOVA-PECK (Abb. 14.): Zu diesem Typ gehoren die Systeme von RIEK &
KUKALOVA-PECK (1984), BRAUCKMANN & ZESSIN (1989), ZESSIN (1991), KUKALOVA-

PECK (1985, 1991), NEL & HENROTAY (1992); NEL etal. (1993) und BECHLY (im Druck und
m Vorber. a).

Das System von REDTENBACHER (1886) hat zwar die meisten der spiteren Systeme stark
beinfluBit, wurde aber selbst in odonatologischen Arbeiten kaum verwendet. Letzteres gilt auch fiir
das System von SEGUY (1959), welcher wie ZALESSKY (1933) die Geader der Zygoptera und
Amisoptera extremunterschiedlich interpretierte. Die Systeme von ZALESSKY (1932, 1933, 1944),
SNODGRASS (1935, 1952), FORBES (1943), ST. QUENTIN (1967) und HAMILTON (1972b)
konnten sich ebenfalls nicht durchsetzen, zumal sie teilweise einen Riickfall in rein deskriptive
Terminologien darstellten, welche eine Homologisierung aller Insektenfliigeladern nicht ermog-
lichen. Aus diesem Grunde wurden unnétige und irrefiihrende neue Aderbezeichnungen, wie z.B.
"secant", "penultimate”, "ultimate", "sector", "plical", "postcubitus”, "empusal" und "vannal", von
spateren Autoren zu Recht nicht mehr verwendet (WOOTTON, 1979).

Die Unterschiede zwischen den erwihnten Systemen, insbesondere den vier Haupttypen,

basieren im wesentlichen auf den unterschiedlichen Interpretationen der folgenden Strukturen:

1.) Costalrand:

BRAUER & REDTENBACHER (1888) und RIS (1916) interpretierten den Costalrand als ein
remes Kutikulargebilde, welches nicht den eigentlichen Lingsadern homolog sei, da der
Costalrand nicht durch Tracheen vorgebildet wiirde. 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 Lingsadem gibt,
die nicht durch Tracheen "vorgebildet" werden (z.B. allekonvexen L ingsadern bei Hemiphlebia,
mit Ausnahme des RA), ist diese Hypothese nicht empirisch zu begriinden und somit nicht
aufrechtzuerhalten. Wie alle iibrigen Autoren sah FRASER (1957) daher die Costa zurecht als
echte Langsader an, welche lediglich bei den meisten Pterygota mit dem costalen Fligelrand
verschmolzen sei. Diese Auffassung wurde auch von allen spiteren Untersuchern geteilt, zumal
derFossilbericht in jiingerer Zeit wichtige neue Hinweise aufdie L ingsadernatur des Costalrandes
lieferte (KUKALOVA-PECK, 1983). Dessen ungeachtet spricht dervon COMSTOCK & NEEDHAM
(1898-1899) festgestelite Verlauf der vermeintlichen Costaltrachee meines Erachtens eher
dafiir, daB es sichum die tScA handelt, also eine Trachee, die nicht die Blutlakunae der Costalis
sondem 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 zeitgendssischen Bearbeiter (CARLE, 1982b; RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984, NEL etal.,
1993) der Auffassung, dal Costa und Subcosta distal des Nodus verschmolzen sind und somit

155



KAPITEL 5.: Diskussion - Homologisierung und Benennung der Fliigeladern

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, daB entweder die Costa oder die Subcosta am Nodus enden wiirde und sich somit
nur eine der beiden Adem bis zum Apex erstrecken wiirde. Die letztere Hypothese wurde von
BRAUER (1857), HAGEN, REDTENBACHER (1886), KIRBY (1889), CALVERT (1893), RIS
(1909-1919), TILLYARD (1917, 1928), BARTENEF (1929) und NEEDHAM & WESTFALL
(1955) vertreten, steht aber im Widerspruch zu zwei beobachtbaren Fakten, nimlich dem
Verlauf der Subcosta (ScP) auf der Ventralseite des Nodus und der Tatsache, daB der
Costalrand am Nodus seine Korrugation dndert (basal konvex, distal neutral bis konkav).

Die Hypothese, daB die Costa am Nodus ende wurde insbesondere von CHAO (1951) und
ST. QUENTIN (1967) vertreten (siche Tabelle 2. & 3.), 148t sich aber bis auf SELYS-
LONGCHAMPS (1854: 278) zuriickfilhren. Diese Hypothese erklirt die erwihnten zwei
Tatsachenund zudem den Umstand, daB der Fliigelvorderrand am Nodusin der Tat durch eimen
Einschnitt unterbrochen ist, wihrend die Subcosta (ScP) kontmuierlich in den distalen
Fligelvorderrand iibergeht, was allerdings nur in der Ventralansicht erkennbar ist, da die ScP
als konkave Ader nur in der ventralen Fligelmembran ausgeprigt ist (Abb. 48.-56.). Die
Hypothese emer derartig abrupt endenden Costa ist aber nicht nur unplausibel, sondermn steht
1m Widerspruch zum Fossilbericht ("Protodonaten") und msbesondere zu der Entdeckung von
KUKALOVA-PECK (1983), daB der Costalrand ein komplexes Gebilde aus mehreren
verschmolzenen Langsadern darstellt. Das scheinbare Ende der "Costa" am Nodus wird von
RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) sehr plausibel damit erklart, daB die CP am Nodus in
Analrichtung abknickt und endet, was sowohl im Querschnitt (NEL etal., 1993) als auch aufder
Ventralseite des Nodus (RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984) deutlich zu erkennen ist (Abb. 27.).

DieFliigelbasisfossiler Stammgruppenvertreter der Ephemeroptera (Abb. 67.), Odonatoptera
(Abb. 17und 68.-71..)und Neoptera sowie die duBere Gestalt und insbesondere der Querschnitt
des Costalrandes der rezenten Odonata (Abb. 24.-27. und 29.-30.), demonstrieren eindeutig,
daB dieser Costalrand ein Verschmelzungsprodukt von offenbar drei Langsadern darstellt und
somit kemesfalls mit einer einzelnen Langsader (Costa) gleichgesetzt werden kann. Wenn man
von der empirisch nicht belegbaren Praecosta absieht, sind nach der Hypothese von KUKALOVA-
PECK (1983) drei Langsadern (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 stark verfestigten Costalrandes
durch Verschmelzung verschiedener Langsadern (Abb. 66.a) ist auch funktionell plausibel zu
erkliren, wenn man beriicksichtigt, daB der Urfliigel mit seinen "Fligeladern" unméglich primar
als Flugorgan entstanden sein kann. Erst bei der Adaption eimer praexistenten Struktur als
Flugorgan war es notwendig die Vorderkante ("leading edge") zu verfestigen (CARLE, 1982b;
NEWMAN, 1982; NACHTIGALL & NAGEL, 1988; WOOTTON, 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
bereits von NEEDHAM (1903), TILLYARD (1917) und FRASER (1957) richtig erkannt worden
war, obwohl es seinerzeit noch keme unterstiitzenden funktionsmorphologischen Unter-
suchungen gab (siehe Kapiel 5.1.).

ZESSIN (1983) postulierte ein langestrecktes Praecostalfeld, das bei den *Odonata als
doppelte Domenreihe, zusammen mit der Costa, den Fhiigel umldufi. Da emfache Langsadem
jedoch stets nur eine einzelne Domenlangsreihe tragen (siehe Kapitel 5.1.), ist gerade diese
Domendoppelreihe ein iiberzeugendes zusitzliches Indiz fiir die komplexe Natur des
Costalrandes, denn ansonsten trigt nur noch der "doppelte Radialstamm" und der "doppelte
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Fligelhinterrand" (Petiolus-Unterkante) zwei parallele Domnenreihen. 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; NELetal., 1993) (Abb. 24.-
26.und 29.). Die Hypothese, dab es sich bei der anterioren Domenreihe um die der CA und bei
der posterioren Domenreihe um die der ScA' handeln soll, ist in Ubereinstimmung mit der
Tatsache, daB erstere direkt am Ursprung des Costalrandes aus dem Humeralsklerit (costales
Basivenale) beginnt, wihrend letztere i.d.R. erst 1-2 mm dahinter beginnt. Dies kann plausibel
damit erklirt werden, daB die ScA erst am distalen Ende des Humeralsklerites mit dem
Costalrand verschmilzt (Abb. 29. und 31.). Eme Modellvorstellung der Evolution des Costalrandes
ist schematisch in Abb. 66.a) dargestellt. Da die Domendoppelreihe wie bereits erwihnt den
ganzen Fligel umlauft, muf die Domendoppelreihe des Fliigelhinterrandes (= "ambient vem")
entweder als sekundire Verlingerung der Domendoppelreihe des Costalrandes auf den
Fligelhinterrand interpretiert werden (LAWRENCE etal., 1991) oder als Indiz dafiir angesehen
werden, daB der Fligelhinterrand ebenso wie der Costalrand durch eine Verschmelzung
primarer Langsadem (AA"&AP mit JA&JP) entstanden ist. Fiir letztere Interpretation spricht
die Tatsache, daB die Domen des Fligelhinterrandes ebenfalls mit der Spitze zum Fligelapex
zeigen sodaB sie am Apex in eine entgegengesetzte Richtung zeigen wie die Domen des
Costalrandes. AuBerdem besitzt der Fliigelhinterand bei den Odonata und den meisten iibrigen
Pterygota e Lumen, das von Haemolymphe durchflossen wird (ARNOLD, 1964). Der
Fligelhinterrand entspricht also nicht nur morphologisch sondem auch funktionell emer echten
Fligelader.

2.) Basalverspantung:

Aufgrund von sehr dhnlichen Lagebezichungen und fossilen "Zwischenformen" ist eine
Homologie der Basalverspantung der *Odonata mit der "basal brace" der Protanisoptera
(FRASER, 1957) (Abb. 17.) und der "costal brace" der Ephemeroptera (Abb. 67. und 83.) sehr
wahrscheinlich (siche Kapitel 5.1.). Eshandelt sich folglich nicht um eine Querader, wie CHAO
(1951)und SEGUY (1959) meinten, sondern um einen primiren Lingsaderzweig ScA" der ScA
(sensu RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984). Dafiir spricht neben dem Fossilbericht auch der
Verlaufdes ScA-Stammesund die Tatsache, daf nur der subcostale Anteil auch in der ventralen
Membran ausgepragt 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 vollig queraderuntypisch ist, da sie ihren
Ursprung in der Subcostalbasis hat und anterior der ScP schrig-longitudinal zum Costalrand
verliuft. Eme Homologie der Basalverspantung mit der, von ihrer Lage her durchaus dhnlichen,
Humeralquerader der Neoptera, die NEWMAN (1982) vermutete, ist jedoch eher unwahrschein-
Iich, da u.a. sehr zweifelhaft ist ob diese Ader iiberhaupt zum Grundplan der Neoptera gehort
(KUKALOVA-PECK, pers. Mitt. 1994). Die groBe morphologische Ahnlichkeit dieser Struktur
mit den "priméren” Antenodalqueradem (CHAO, 1951), welche insbesondere auf der Ausbil-
dung emer Chitinleiste ("chitinised membrane") beruht (Abb. 29.), ist sehr wahrscheinlich
fimktionell bedingt und findet sich auch beim Nodus (Nodalquerader & Subnodalschragader
mit Subnodalverspantung) aller Libellen und der Diskoidalverspantung der Zygoptera.

3.) Antenodalqueradem:
Ein AuBengruppenvergleich unter Beriicksichtigung der palaeopteren
Palaeodictyopteroideatund Ephemeroptera (Abb. 67. und 83.) sowie derneopteren Plecoptera,
"Prothorthoptera" 1, Orthoptera (sensu lato) und Neuroptera (Abb. 79.), zeigt deutlich, daf der
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Besitzzahlreicher Antenodalqueradern mnerhalb der *Odonata sicherlich eine Symplesiomorphie
darstellt. Dies wird zudem gestiitzt durch die Tatsache, daB die Mehrzahl der zweifellos
"urspriinglichen” Odonatoptera des Karbon, Perm und Trias ("Protodonata” 1,
Protanisoptera t, Triadophlebiomorpha t, Permepallagidae 1) ebenfalls zahireiche
Antenodalqueradem besaien (Abb. 17.-18.). Innerhalb der *Odonata besitzen alle Anisoptera,
die Mehrzahl der "Anisozygoptera" und viele Zygoptera (Oreopteroideat, "Calopterygoidea")
zahlreiche Antenodalqueradern. Lediglich die beiden Zygopterentaxa Lestinoidea und
Coenagrionoidea besitzen durchgehend nur zwei Antenodalia und zwar die beiden primiren
Antenodalverspantungen (siehe Kapitel 5.1.). Die Verfechter einer umgekehrten
Merkmalspolaritit haben i.d.R. darauf hingewiesen (FRASER, 1937, 1939, 1957; NEL et al.,
1993; NEL, pers. Mitt. 1993; LOHMANN, pers. Mitt. 1993), daB sekundire Antenodalqueradern
ohne Probleme de novo gebildet werden konnten, wenn die mechanische Notwendigkeit dafiir
besteht. Diese Meta-Hypothese, die ohnehin kaum empirisch zu begriinden ist, kann am Beispiel
der Pseudostigmatidae iiberzeugend entkraftet werden:

Die Pseudostigmatidae smd eine rezente, neotropische Familie der Coenagrionoidea,
welche stets nur zwei Antenodalqueradern (ax1 und ax2) besitzen (Abb. 28.). Die Arten dieser
Familie smd mit einer Fliigelspannweite von bis zu 15-20 cm die mit Abstand groBten rezenten
Libellen. Dieser sekundire Gigantismus steht in engem Zusammenhang mit einer Adaption an
Phytotelmata (= Kleinstgewisser m Blatt-Trichtern oder Baumlochern) als Larvalhabitat, da
die Eiablage in diese "Biotope" ein stark verlingertes Abdomen voraussetzt, welches wiederum
einen entsprechend vergroBerten Flugapparat bedingt. Erheblich grofere Fliigel verlangen
selbstredend nach einer entsprechenden Anpassung der Fhigelstabilitit, insbesondere hinsicht-
lich der Verfestigungen der "leading edge" (siehe Kapitel 5.1. und 5.2. 1.)). Letztere wird vor
allemdurch die Antenodal- und Postnodalqueradem gewahrleistet. Wire die Bildung sekundarer
Antenodalquerademn i der Tat problemlos méglich, so hitten die Pseudostigmatidae ihre
Fliigel vergroBern kénnen, ohne die Position des Nodus zu verschieben, indem sie "emfach" die
Anzahl der Antenodal- und Postnodalquerademn proportional zur FligelvergréBerung erhoht
hitten. Tatsichlich wurde jedoch der Nodus in eine extrem basale Lage verschoben, wodurch
der Postnodal- und Postsubnodalraum enorm vergrofert wurde. Die Anpassung der mechani-
schen Stabilitit des Costalraumes wurde ausschlieflich durch eine starke Vermehrung der
Postnodal- und Postsubnodalqueradern bewerkstelligt. Ganz offensichtlich war eine sekundare
Vermehrung der Antenodalqueradern evolutiv nicht realisierbar, obwohl dies einen geringeren
"Umbauaufwand" bedeutet hitte. Dies spricht dafiir, daB der Besitz von nur zwei Antenodalia
auf emner Reduktion der urspriinglich zahlreichen Antenodalia beruht, die danach endgiiltig
verschwunden waren und nicht sekundir wieder erscheinen kénnen (Irreversibilitdtsregel).

Ein weiteres Indiz fiir relative Urspriinglichkeit des Besitzes zahlreicher Antenodalia ist die
Tatsache, daB der Besitz von nur zwei Antenodalqueradem offensichtlich korreliert ist mit
einem gestielten Fligel (Petiolus), emer basalen Position des Nodus und meist klemen Fhigeln,
da aus den erwahnten mechanischen Griinden die Anzahl der Antenodalia fumktionell gekoppelt
ist mit der absoluten Liange des Antenodalraumes. Ein AuBengruppenvergleich mit den oben
bereits erwdhnten AuBengruppentaxa zeigt, daB auch diese Korrelationsmerkmale simtlich als
abgeleitete Merkmalszustinde angesehen werden miissen.

4.) Nodus:

TILLYARD (1928¢), TILLYARD & FRASER (1938-1940) und FRASER (1957) sahen den
Nodus primir als Embuchtung der konvexen Costa an derjenigen Stelle, wo sie mit der
konkaven Subcosta verschmilzt und dadurch ihre Korrugation dndert (neutral bis konkav).
Spater hitten sich eine Querader zwischen Subcosta (ScP) und Radius (RA) und eine weitere
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Querader zwischen Radius (RA) und Radiussektor (RP) gegenstindig gestellt, schriggestellt
und dem Nodus gendhert und auf diese Weise die Nodalquerader und die Subnodalschrigader
(= Subnodus) gebildet. Bei stirker abgeleiteten Formen ("Calopterygoidea” und Anisoptera)
 hitte sich spater die ursprimglich leichte Biegung der Costa und der Subcosta zu zwei nahezu
rechtwinkligen Aderknicken verstarkt sowie der Subnodus verstirkt und verlingert. Diese
Deutung wurde durch die Untersuchungen von RIEK & KUKALOVA-PECK (1984)und NEL et
al. (1993) weitgehend bestatigt und lediglich an die neue, komplexere Interpretation des
Costalrandes angepalit (siche 1.). Die von Tillyard und Fraser als Zwischenformen der
Nodusentstehung erwihnten "Protozygoptera" + reprisentieren allerdings vermutlich eher eine
regressive Evolutionsrichtung hin zu den Archizygoptera t, denn eine Reihe von deutlich
urspriinglicheren Odonatoptera hatte bereits einen wesentlich héher entwickelten Nodus
(Protanisoptera t, Triadotypus t, Piroutetia t, Triadophlebiomorpha 1).

Die Interpretation desNodusnach COMSTOCK & NEEDHAM (1898)und NEEDHAM (1903,
1951) unterscheidet sich von derjenigen Tillyards und Frasersnurin der Tatsache, daB aufgrund
der Praetracheations-Theorie der Subnodus alsbasaler Abschnitt eines RA-Astes (Radiussector
sensu Comstock & Needham) mterpretiert wird, welcher den RP (Media sensu Comstock &
Needham) iiberkreuzen soll (siehe 9.). Auf die Unhaltbarkeit dieser Hypothese wurde bereits
mehrfach hingewiesen.

ZALESSKY (1933) war aufgrund emer MiBinterpretation des Fligelgeaders der fossilen
Protanisoptere Pholidoptilontder Auffassung, daBl der Nodus aus einer X-formigen punktuellen
Anniherung von Costa und Subcosta hervorgegangen sei Wie Zalesskys Trigonalzellen-
Hypothese und Pterostigma-Hypothese, scheitert seine Nodus-Hypothese nicht nur am Fehlen
jeglicher empirischer Evidenz, sondem auch an einer Vielzahl von widersprechenden Hin-
weisen. Dariiberhinaus ist der von ihm postulierte Zustand bei den Protanisoptera + gar nicht
vorhanden. Mit Ausnahme der hochabgeleiteten Protodonate Stephanotypus schneideri
(ZESSIN, 1983) gibt es keine einzige Odonatoptere bei der die Subcosta nach emem Kontakt
mit dem Costalrand noch weiterhin frei vorhanden ist.

ZESSIN (1983) entdeckte bei der karbonischen Meganeuride Stephanotypus schneideri t
sowohl eme Subnodus-dhnliche Schrigader, als auch eine basale und distale Embuchtung des
Costalrandes zur Subcosta (ScP). Auf der Grundlage dieser Entdeckung schlug Zessin
folgendes Szenario der Nodusentstehung vor: Als erstes entstand im distalen Fligelbereich eine
Schragader zwischen RA und RP; an dieser Stelle kam es spater zu einer Einbuchtung des
Costalrandes zur Erhohung der Fligelbeweglichkeit; eine Querader (= Nodalquerader)
zwischen ScP und RA stellte dann die Verbindung zu der Schrigader (= Subnodus) her;
schlieBlich kam es zur Verschmelzung der ScP mit dem Costalrand distal des Nodus.

Gegen diese plausibel erscheinende Hypothese sprechenjedoch die folgenden Erwigungen:
Die geschilderte Nodusbildung durch Costalrandeinbuchtung bei Stephanotypus + ist vollig
unahnlich dem echten Nodus der *Odonata. Da somit schon das Kriterium der topographischen
Homologie (Ahnlichkeit)nicht erfiillt ist, handelt es sich sehr wahrscheinlich um eine konvergente
Erscheinung, zumal diese Struktur mit einer erhohten Fligelbeweglichkeit (ZESSIN, 1983)
scheinbar die gegenteilige Funktion des echten Nodus erfiillte, der bei den *Odonata der
Versteifung des Costalrandes dient (sieche Kapitel 5.1.). Da Stephanotfypus t+ micht als
Schwestertaxon der *Odonata in Betracht kommt und andererseits die einzige Protodonate mit
einer derartigen Costaleinbuchtung ist und diese zudem zweifach ausgebildet ist, hielt auch
ZESSIN (1983) eine Konvergenz fiir durchaus wahrscheinlich. Eine Struktur kann aber kaum
als Grundlage fiir ein Evolutionsszenario emer anderen Struktur dienen, wenn man davon
ausgehen muB, daB die beiden Strukturen iberhaupt nicht homolog sind und zudem
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unterschiedliche Funktionen erfiillen. Der Nodus der permischen Protanisoptera + und der
triassischen Triadophlebiomorpha t (einschlieBlich Triadotypus+!)ist hingegen morphologisch
nahezu identisch mit dem Nodus der *Odonata und somit sehr wahrscheinlich homolog, zumal
die Kongruenz der Merkmalsverteilung diese Homologie zu bestatigen scheint. Die Ausbildung
emer Schragader zwischen RA und RP im distalen Fhiigelabschnitt der "Meganeuridae"t+(auBer
Namurotypus 1, Oligotypus + und Kargalotypus 1) 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), wofiir neben der Kongruenz der
Merkmalsverteilung auch der Umstand spricht, daB diese Meganeuriden-Schrigader und der
Subnodus der "Calopterygoidea”, "Anisozygoptera” und Anisoptera i.d.R. mit dem Ursprung
des RP2 assoziert sind. Als "conflicting evidence" darf allerdings nicht die Tatsache
unberiicksichtigt bleiben, daBl eme derartige distale Schrigader bei den Triadophlebiidae t
zusammen mit einem basalen, echten Subnodus auftritt und folglich ad hoc als konvergente
Bildung (Triadophlebiiden-Schrigader) interpretiert werden miifite (Abb. 18.).

Bei emigen "Protozygoptera” t gibt es zwei bis drei "Nodalquerader-Subnodalschrigader-
Komplexe", sodaB eine gewisse Unsicherheit dahingegend besteht, welcher Komplex homolog
mit dem der *Odonata ist. Dies gilt beispielsweise fiir die Gattungen Permolestes 1,
Batkeniat, und Triassolestodest+ sowie fiir die Archizygoptere Triassagriont (Abb. 19.).

AbschlieBend sei noch ein problematischer Sonderfall erwahnt, namlich die sogenannte
Verlangerung der Subcosta (ScP) durch den Nodus hindurch, welche konvergent bei emer
Reihe von Arten vorkommt (NEL & MARTINEZ-DELCLOS, 1993), z.B. bei Paraoligolestes 1,
FParastenolestes + und Stenolestes t+ (Sieblosudae, fossil, Abb. 20.), allen Aeschnidiidae ¢
(Anisoptera, fossil, Abb. 21.), Phenes (Petaluridae, rezent, Abb. 54.) sowie bei den Aeshniden-
gattungen Valdaeschna t, Hoyaeshna t, Aeschnophlebia, Telephlebia, Neuraeschna,
Staurophlebia und der Att Cephalaeschna acutifrons (= Indophlebia asiatica). Die Interpre-
tation des Fligelgedders und insbesondere der Morphologie des Nodus zeigt jedoch eindeutig,
daB es sich, mit Ausnahme der Sieblosiidae 1, bei dieser scheinbaren Verlangerung 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
schemmbare Verlingerung der ScP durch eine "Pseudo-ScP" (sensu NEL & MARTINEZ-
DELCLOS, 1993) kann folglich nur von normalen Queradem gebildet werden, welche sich im
Postnodalraum sekundir gebildet haben (TILLYARD, 1917: 56; FRASER, 1948). Dies zeigt sich
auch daran, daB die Pseudo-ScPbei Phenesund den erwihnten Aeshnidaenicht konkavist, wie
die eigentliche ScP (NEL, pers. Mitt. 1994). Bei vielen Aeschnidiidae t ist die "ScP-Verlinge-
rung" zwar konkav und morphologisch absolut kontinuierlich mit der echten ScP, dennoch 138t
sich der sekundire Charakter der scheinbaren Aderverlingerung aufzeigen (TILLYARD, 1917:
56), denn zum Einen gibt es auch Aeschnidiidaet, die einen normalen Nodus besitzen, zum
Anderen gibt es einige Aeschnidiidaet, die eine Schaltader zwischen Costalrand und RA,
posterior des Nodus besitzen. Bei zunehmender Verstirkung dieser Schaltader mubite diese
Ader zwangslidufig konkav werden, da sie zwischen dem neutralen Costalrand und dem
konvexen RA gelegen ist. Die Hypothese, daB diese Ader spater die Gestalt eer Verlingerung
der ScP annahm ist u.a. auch damit plausibel zu machen, daB es eme Reihe von anderen
Beispielen im Libellenfliigelgedder gibt, wo Schaltadern oder sogar Querademn zu scheinbaren
Verlingerungen oder Gabelungen von primiren Lingsadem umgestaltet wurden (z.B. IR2,
costale Trigonalquerader der Anisoptera, schembare Verlangerung der AA zur Basalecke der
Trigonalzelle im Vorderfliigel der Libelluloidea und Aeschnidiidae ). Der Nodus der jurassischen
und kretaceischen Anisopterenfamilie Aeschnidiidae t(NEL & MARTINEZ-DELCLOS, 1993) st
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zudem, durch sekundire Reduktion desNodaleinschnittesund der CP, hochgradig autapomorph,
wie em Vergleich des Nodus-Morphologie der fossilen "Anisozygoptera” (= Stammgruppen-
vertreter der Anisoptera) mit dem der *Anisoptera iiberzeugend belegt und somit keineswegs
urspriinglich gegeniiber dem Nodus deriibrigen *Odonata, wie CARLE & WIGHTON (1990: 64)
vermuteten.

Auch der Nodus der Sieblosiidae t ist autapomorph abgewandelt und unterscheidet sich
daher vom Nodus aller anderen *Odonata (NEL, 1986, 1991; NEL & ESCUILLE, 1993; NEL &
PAICHELER, 1994). Die Verlangerung der ScP "iiberkreuzt” den Nodusund setzt sich distal als
konkave Ader fort, dieungefihr aufder Hohe der ersten Postnodalquerader mit dem Costalrand
verschmilzt. Die plausibelste Erklirung fiir diese "Uberkreuzung” ist meines Erachtens
allerdings nicht eine Verlingerung der ScP, die sich dann distal des Nodus sekundir vom
Costalrand gelost haben miiBite, sondern eine Basalverschiebung des CP-Knickes &
Nodalquerader und der Subnodalschrigader, unter Beibehaltung der urspriinglichen Lage der
ScP-Costalrand-Fusion. CP, Nodalquerader und Subnodus haben sich bei den Sieblosiidae t
vertikal und gegenstindig gestellt; auBerdem wurden CP und Nodalquerader durch eme
Chitinleiste verbunden, wodurch der Eindruck einer durchgehenden Struktur entsteht. Eine
derartige Verbindung zweier Strukturen findet sich in dhnlicher Form auch bei der
Basalverspantung, den Antenodalverspantungen und der Diskoidalverspantung (siehe Kapitel
5.1.). Wie irrefiihrend eine solche "Vereinheitlichung" zweier Strukturen sein kann zeigt die
Tatsache, dal NEL & HENROTAY (1992) den Komplex aus CP und Nodalquerader der

Protomyrmeleontidae + unzutreffender Weise nur als CP interpretierten, welche die ScP
iiberkreuze (siehe unten).

5.) Pterostigma:

FRASER (1957) betrachtete, wie die Mehrzahl der Odonatologen (einschlieBlich TILLY ARD,
1917, 1928c¢), das Pterostigma als eine Sklerotisierung zwischen Costalrand und Radius (RA),
welche basalund distal jeweils durch eine Postnodalquerader begrenzt wird (Abb. 61.-62.). Das
Vorhandensem emer Stigmalstiitzader (“pterostigmal brace vein")nahm er als Grundplanmerkmal
der *Odonata an, da alle urspriinglichen Gruppen der rezenten Libellen diese Struktur deutlich
ausgepragt besitzen. Den extremschrigen Basalrand des Pterostigmasvieler "Calopterygoidea”
(Abb. 60.) sah Fraser offensichtlich als abgeleiteten Zustand an. Das vollig abweichende
Pterostigma der Protanisoptera (Abb. 17.) hielt Fraser offenbar fiir eme homologe, aber stark
autapomorphe ("unique" bzw. "abnormal"), Struktur dieses fossilen Taxons. Das Pterostigma
der permischen Protanisoptera t wird, im Gegensatz zum Pterostigma aller *Odonata, vom RA
nichtposteriorbegrenzt, sondemn durchkreuzt und ist damit sehr ahnlich einer analogen Struktur
bei den Permothemistidae t (Palacodictyopteroidea t). Da das Kriterium fiir topographische
Homologie (Ahnlichkeit) meines Erachtens nicht erfiillt ist, halte ich das Pterostigma der
Protanisoptera t fiir eme konvergente Bildung. Das Gleiche gilt offensichtlich fiir ene stigma-
artige Verdickung des distalen Costalrandes bei der Emmiindung der, sehr dicht parallel
verlaufenden, Lingsadern ScP und RA, bei der permischen Riesenlibelle Meganeuropsis
americana t ("Protodonata” : Meganeuridae t) (CARPENTER, 1947: 47 und Fig. 23B; ZESSIN,
1983; BRAUCKMANN & ZESSIN, 1989).

Die phylogenetisch-systematische Interpretation der Erkenntnisse von ARNOLD (1963)
sprechen dafiir, daB zwar ein Blutsinus am apikalen Fhigelvorderrand zum Grundplan der
Pterygota gehort, daB aber die Ausbildung eines echten Pterostigma (Farbungund Sklerotisation)
mehrfach konvergent erfolgte und teilweise recht unterschiedlich realisiert wurde.

HEYMER (1975a) kam, ausgehend von der (vermutlich unzutreffenden) ad hoc Hypothese,
daf die Amphipterygidae zu den urspriinglichsten rezenten Libellen zihlen, zu der Auffassung,
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daf dasPterostigma aus einer Gabelung des Radius (RA) hervorgegangen sei. Diese Hypothese
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 hierfiir ist aber nur die Tatsache, daB bei den rezenten Amphipterygidae, insbeson-
dere der Gattung Devadatta, der Vorderrand des Pterostigmas nicht durch den Costalrand
gebildet wird, sondermn in der Tat durch eine (scheinbare) Gabelung des RA (Abb. 60.).
AufBlerdem zeigen eine Rethe von Zygoptera (manche Megapodagrionidae, die meisten
Amphipterygidae, viele "Calopterygoidea") zumindest eine deutlich schrige basale Begrenzung
des Pterostigmas. Die Tatsachen, daBl der RA beiallen "Palaeoptera” stets ungegabelt ist (siche
Kapitel 5.1.), die iltesten bekannten echten Odonaten-Pterostigmata keine auffillig schrige
Basalgrenze besaBen und dasselbe auch fiir die Mehrzahl der rezenten Odonata gilt (einschlieB-
Iich der wirklich "archaischen"” Formen), sind sehr deutliche Indizien gegen diese Hypothese.
Der extrem schrige Basalrand des Pterostigmas ist vermutlich ein abgeleitetes Merkmal, das
die Funktion der Stigmalstiitzader ("pterostigmal brace vem") iibernimmt (NEEDHAM, 1903;
MUNZ, 1919), die bei allen diesen Formen fehlt und somit sehr wahrscheinlich reduziert wurde.

ZALESSKY (1933) glaubte, daB das Pterostigma urspriinglich als eine Sklerotisierung
zwischen der angendherten Costaund Subcosta entstanden seiund sichnach deren Verschmelzung
bis zum Radmus ausgedehnt habe. Diese Hypothese beruht allerdings auf emer unrichtigen
Interpretation desFliigelgeaders von Pholidoptilont(siehe4.) und ist durch keine anderweitigen
empirischen Befunde zu begriinden.

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), TILLYARD (1917)und FRASER (1957) vertraten. Laut
FRASER (1957) wird der anteriore Anteil des Arculus durch emen Knick zweier verschmolzener
Lingsadem (RP&MA) gebildet, wiahrend der posteriore Anteil des Arculus nur durch ene
Querader gebildet wird, welche die Diskoidalzelle basal schliefit (Abb. 41. und 43.-44.).
Urspriinglich sei nur der anteriore Teil vorhanden gewesen, was sich darin zeige, daB die
Mehrzahl der prae-jurassischen Odonatoptera eine basal offene Diskoidalzelle besaBen. Emn
schematisches Szenario der Evolution des Arculus ist m Abb. 66.b) dargestellt.

Als emzige Autoren vertraten SEGUY (1959), HAMILTON (1972b) und CARLE (1982b) die
Auffassung, daB sich der anteriore Anteil des Arculus sogar aus 4 verschmolzenen Lingsadem
(RP, MA, MP, CuA) zusammensetze. Das System von CARLE (1982b), der Seguys Arbeit
allerdings nicht erwihnt, stellt quasi eine Anwendung von Séguys Interpretation des
Zygopterenfliigelgeidders auf das Anisopterenfligelgedder dar, welches von Séguy véllig
anders interpretiert worden war als das Fligelgeader der Zygoptera, namlich sehr dhnlich der
Interpretation von Tillyard und Fraser. Das System von Hamilton ist dem von Carle ebenfalls
sehr dhnlich und unterscheidet sich, abgesehen von rein terminologischen Differenzen, lediglich
hinsichtlich der Interpretation des CuP (sensu Carle) als Verschmelzung zweier Langsadem
(Plical & Empusal sensu Hamilton).

CARLE (1982b) war, wie bereits Tillyard (1917: 61 und 66), im Gegensatz zu FRASER
(1957) der Auffassung, daB 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
hierfiirnennt er seine Hypothese, daB der posteriore Arculus ein Teil des CuA (=MA sensu Riek
& Kukalova-Peck) sei und der anzestrale Zustand bei den rezenten Polythoridae (CARLE,
1982a, 1982b) und den frihesten Stammgruppenvertretern der Odonatoptera (z.B.
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Eugeropteron tund Erasipteront) zu finden sei, weshalb Carle in CARLE & WIGHTON (1990)
kurioserweise ausgerechnet die Entdeckungen von RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) als
Bestitigung seiner Hypothese betrachtete. Diese Ansicht ist aber nicht haltbar, da sie im
deutlichen Widerspruch steht zur sparsamsten Interpretation der Merkmalsverteilung, unter
Beriicksichtigung simt-licher fossiler Gruppen (einschlieBlich "Meganeuridae” t,
Protanisoptera t, Triadoplebiomorpha 1, "Protozzygoptera" 1, Archizygoptera t, viele fossile
"Anisozygoptera"). Das Ergebnis einer kladistischen Analyse belegt, daB die Diskoidalzelle
urspriinglich basal offen war und im Laufe der Evolution im Hinterfliigel mindestens zweimal
und im Vorderfliigel mindestens viermal konvergent geschlossen wurde. Der Arculus der
Polythoridae (Abb. 36.)ist mnerhalb der "Calopterygoidea"” ohne Zweifel eine stark autapomorphe
Struktur (NEL etal., 1993), wahrend der scheinbare posteriore Arculus ("Pseudo-Arculus") von
Eugeropteron + und Erasipteron t 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 mehrfach konvergente Bildung einer analogen Querader plausibel
zu erklaren als eine atavistische Rekapitulation der fritheren Verbindung von MA und MP unter
der Wirkung flugmechanischer Zwinge ("functional constraints"). Diese urspriingliche Verbin-
dung von MA und MP, durch ein Stick der MA, ist im Fligelgedder der friihesten
Stammgruppenvertreter (z.B. Eugeropteron + und Erasipteron t) deutlich zu erkennen
(Abb. 68.-70.). Zu einer atavistischen "Wiederbelebung" 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 unterhalb des Arculus befindet, sekundir nach distal auf den
geraden Teil der MA (MAa sensu Nel) verschoben wird (Abb. 68.-78.). Es entstiinde dann eine
mechanische Schwichezone durch die fehlende Unterstiitzung des MA-Knickes, was jedoch
durch die Ausbildung des posterioren Arculus verhindert wird.

CARLE (1982b) war zudem der Auffassung, dal der Arculus der permischen Odonatoptera
(Protanisoptera t, "Protozygoptera" + etc.) moglicherweise nicht homolog sei dem Arculus der
*QOdonata, da er weiter distal gelegen ist und zudem der posteriore Anteil fehlt (= offene
Diskoidalzelle) (Abb. 17. und 75.). Beide Unterschiede beruben sehr wahrschemlich auf
Symplesiomorphie (contra CARLE, 1982b)und auSerdemkénnen derartige Unterschiedekeme
Non-Homologie begriinden, denn diese kann sich nur aufgrund anderer, widersprechender
Homologiebeziechungen oder "fundamentaler Unahnlichkeit" ergeben.

Unverstindlich ist warum NEL et al. (1993), wie u.a. auch TILLYARD (1925a, 1928c),
FRASER (1957) und CARLE (1982b), davon ausgehen, daB es sich bei dem "doppelten
Radialstamm" um den R&MA handelt, da aus dem Fligelgedder der erwiahnten frithen
Stammgruppenvertreter eindeutig zu erkennenist, daB die MA vom RP eingefangen wurde und
somit ihre Verbindung zum Stamm der Media, welcher zusammen mit dem Cubitalstamm
verlauft, verloren hat (Abb 71.-81.). Es kann sich daher bei dem "doppelten Radialstamm" nur
um den RA&RP handeln (RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984). Dies zeigt sich insbesodere auch
daran, dafB bei den Eugeropteridae t der posteriore Stammnoch konkav ist und dieser somit erst
nach dem "Einfangen" der MA und der verstirkten Anlagerung an den RA-Stamm konvex
wurde (zB. bei Erasipteron t). Nur wegen dieser sekundar konvexen Korrugation trigt der
Stamm des RP kurze Dornen anstatt Macrotrichen an der Dorsalseite, wie der konvexe RA und
die MA (Abb. 43.), wahrend der RP distal des Arculus die kurzen Dormen auf der Ventralseite
und Macrotrichen aufder Dorsalseite tragt (sieche Kapitel 5.1.). Eim Rudiment des freien Media-
Stammes findet sich bei den meisten "Protodonata" + (Abb. 71.), Protanisoptera t (nur
Ditaxineurat, Abb. 17.), Triadophlebiomorpha t (Abb. 72.), "Protozygoptera" t (Abb. 75.) und
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sogar noch bei der jurassischen "Anisozygoptere" Tarsophlebiopsis 1. Auch bei der rezenten
Odonate Epiophlebia, ist der verschmolzene Medio-Cubital-Stamm Mé&Cu basal noch
getrennt (NEL et al,, 1993). Das Rudiment des Media-Stammes wurde von LAMEERE (1922),
HAMILTON (1972b) und PRITYKINA (1981) sowie offenbar auch von FORBES (1943),
irrtiimlich als konkave Ader interpretiert, obwohl sie stets mehr oder weniger konvex ist. NEL
etal. (1993) sahen in dieser Tatsache ein erklarungsbediirftiges Phinomen, da sie diese Ader als
MP-Stamm interpretieren, welcher eigentlich konkav sein miiite, was er bei Triassoneura
okafujii t(NEL etal., 1993) und Permaeschna dolloi t (CARLE, 1982b) auch ist. Wie bereits von
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 Aderstimme konnen eine "beliebige"” Korrugation besitzen, wie im
Ubrigen auch die einfachen Aderstimme sehr basal gelegentlich eine andere Korrugation zeigen

konnen als die entsprechende distale Langsader (KUKALOVA-PECK, 1983; RIEK & KUKALOVA-
PECK, 1984).

7.) Trigonalzelle (Diskoidalzelle):
Hinsichtlich der Evolution des Fhigeldreiecks der Anisoptera sind die folgenden, unter-
schiedlichen Hypothese aufgestellt worden:

a) COMSTOCK & NEEDHAM (1898) waren der Auffassung, daf die Trigonalzelle der
Anisoptera und die Quadrilateralzelle der Zygoptera in ihrer Génze homolog seien
(Diskoidalzelle), wihrend die Hypertrigonalzelle einen sekundirenen Ursprung habe. Nach
dieser Hypothese sei die Basalseite der Trigonalzelle eine abgeknickte primire Lingsader
(Cubitus sensu Comstock & Needham), wihrend die Vorderseite und Distalseite jeweils
durch eine Querader gebildet wiirden, die der basalen und distalen Querader der
Quadrilateralzelle homolog seien. Diese Hypothese wurde auch noch von RIS (1916) und
FRASER (1942b) vertreten und mittels besonderer intraspezifischer Geddervariabilititen
einiger Libellenarten vermeintlich zusitzlich gestiitzt. In dieser, etwas verworrenen und
daher nur schwer zu interpretierenden, Publikation weicht FRASER (1942b) deutlich ab von
semnen fritheren und spiteren Auffassungen hinsichtlich der Trigonalzellen-Evolution
(FRASER 1938c, 1957). Der entscheidende FehlschluB in dieser Arbeit ist der Versuch das
extrem autapomorphe Vorderfligeldreieck von Tefrathemis und Abberationen der
Trigonalzelle der Corduliidengattungen Pentathemis und Oxygastra als anzestrale
Merkmalszustinde zu deuten, obwohl es sich bei diesen beiden Familien um die am stirksten
abgeleiteten Anisoptera handelt und sich der postulierte anzestrale Merkmalszustand
zudem bei keiner einzigen, der zahlreichen iibrigen Arten dieser beiden Familien findet
(TILLYARD, 1911, 1917: 59 FuBnote; ST. QUENTIN, 1967). Die sekundare Ausbildung
viereckiger Trigonalzellen ist bei einigen Formen (z.B. Nannothemis) vermutlich mit deren
geringer Korpergrofe korreliert (ST. QUENTIN, 1967), obwohl andere besonders kleine
Formen (z.B. Perithemis) kemerlei derartige Tendenzen zeigen. Auffillig ist aber auch, daB
einige der Anisoptera mit erbkonstant vierseitiger Trigonalzelle (z.B. Cordulephya,
Tetrathemis) einen ausgesprochenen Zygopterenhabitusreprisentieren, d.h. die Fhigelbasen
sind relativ schmal und beide Fhiigelpaare nahezu gleich gestaltet ("asthenogenesis" sensu
TILLYARD, 1911).

b) CALVERT (1893), NEEDHAM (1903), WOODWORTH (1906) und TILLYARD (1917)
formulierten wohl als erste, die sehr plausible und darumnochheute giltige Hypothese, daB
die Trigonalzelle und Hypertrigonalzelle durch eine Unterteilung der Quadrilateralzelle der
Zygoptera mit einer Querader entstanden seien (Abb. 78.). Diese Hypothese, daB
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Quadrilateralzelle einerseitsund Trigonalzelle plus Hypertrigonalzelle andererseitshomolog
seien, wird auch durch die Tatsache gestiitzt, daB manche fossile "Anisozygoptera” (z.B.
Heterophlebia ) im Vorderfliigel eine "normale" Quadrilateralzelle zeigen, wihrend im
Hinterfliigel schon eine Trigonalzelle und Hypertrigonalzelle deutlich ausgebildet sind. Die
hypothetische Entstehung der Trigonalzelle und Hypertrigonalzelle durch eine Unterteilung
der Diskoidalzelle mittels einer Querader wird nicht nur an Hand dieser Fossilien deutlich,
sondern auch besonders plausibel durch analoge Bildungen im Hinterfliigel bei manchen
abberanten Exemplaren der rezenten Reliktform Epiophlebia superstes (FRASER, 1938c,
1957). Frasers Hypothese, daB die Unterteilung der Diskoidalzelle zuerst im Hinterfliigel
der "Anisozygoptera" begonnen habe wird durch den Fossilbericht bestitigt (vergl. NEL et
al., 1993). MARTYNOV (1930) glaubte allerdings, daB die beschriebene Unterteilung der
Diskoidalzelle nicht durch Umbildung einer priexistenten primiren Querader geschehen
sem konne, sondemn nur durch Neubildung emer sekundiren Querader. Dies ist sehr
wahrschemlich zutreffend, da die Diskoidalzelle im Grundplan offensichtlich gar keine
Queradem beinhaltet hat. HAMILTON (1972) lieferte zusitzlich eme plausible fimktionelle
Erklirung fiir die Bildung der Trigonalzelle, mdem er zeigte, daB der Knick in der MP&CuA
(=P & E sensu Hamilton) automatisch zu einer Faltenbildung in der Fligelmembran fiihrt
und zwar genau an der Positionen der costalen Trigonalquerader und distalen Diskoidalader,
die dahervermutlich als Sklerotisierungen entlang dieser Falten entstanden (contra CARLE,
1982b).

¢) NEL etal. (1993) und NEL & MARTINEZ-DELCLOS (1993) waren der Auffassung, dal zwar
die traditionelle Interpretation hinsichtlich der Basalseite der Trigonalzelle, bzw. der
Diskoidalzelle, richtig sei, daB aber dessen Distalseite von einem Ast der MA (MA2 sensu
RIEK, 1954) und dessen Costalseite von einem Ast der MP (MP1 sensu Nel) gebildet
wiirden. Abgesehen von der Interpretation der Distalseite der Diskoidalzelle alsLingsaderast,
wurde diese Auffassung bereits von SELYS (1854: 279) vertreten.

BECHLY (1993d) hat diese Interpretation zuriickgewiesen mit der Begriindung, daB die
betreffenden "Gabelungen" der MA und MP nicht zum Grundplan der *Odonata gehoren
wiirden und es sich somit bei der MA2 und MP1 lediglich um "scheinbare" Lingsaderiste
handeln konne, welche sekundir aus Queradem hervorgegangen sind. Nel hat sich dieser
Auffassung mzwischen angeschlossen (NEL, pers. Mitt. 1993 und NEL et al., im Druck). Bei
der MA2 konnte es sich allerdings doch um eine, nach basal verlagerte, primire Gabelung
der MA handeln (RIEK, 1954), da die eigentliche MA (MA1 bzw. MAa sensu Nel) bei allen
*Qdonata stets ungegabelt ist, wihrend 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
gehoren (siche auch KUKALOVA-PECK, 1991). Andererseits zeigen einige
"Protodonata” + (z.B. Paralogus t) eine umfangreiche pektinate Aufgabelung der MA,
welche in dieser Form mit Sicherheit weder zum Grundplan der Pterygota noch zu dem der
Odonatoptera gehért. AuBerdem besitzen die Protanisoptera t neben der scheinbaren
Gabelung der MA (MA + und IMA -) auch eine schrige Querader, die durchaus der distale
Diskoidalader homolog sein konnte (Abb. 17.), wihrend bei den "Protozygoptera” + und
Archizygopterat die entsprechende Ader offenbar derart reduziert wurde, daB sie nurnoch
den Charakter eines kleinen Queridderchens zwischen MA und MP hat (Abb. 19. und 75.).
Da beim derzeitigen Erkenntnisstand somit kaum zu entscheiden ist, ob die Distalseite der
Diskoidalzelle tatsichlich aus emer primiren Gabehmg der MA hervorgangen oder emne
sekundire Bildung des Queradersystemist, sollte diese Aderneutral als "distale Diskoidalader"
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bezeichnet werden (siehe Kapitel 5.1.). Bei der Costalseite des Trigonalzelles (MP1 bzw.
MPa sensu Nel) kann hingegen keinerlei Zweifel daran bestehen, daB diese Ader sekundirer
Natur ist, da diese Ader als sekundire Querader erst relativ spit imnerhalb der
Anisopterenstammlinie auftrat und zwar "de novo" also ohne erkennbare evolutive
Vorstufen (Abb. 78.). Die Bezeichnung "costale Trigonalquerader" (BECHLY, diese Arbeit)
sollte daher den Bezeichnungen MP1 oder MPa vorgezogen werden.

d) ZALESSKY (1933) war, beeinfluBt durch das Fligelgedder der von thm (ZALESSKY, 1931)
beschriebenen permischen Libelle Pholidoptilont, der Auffassung, daBl die Hypertrigonalzelle
der Anisoptera und die Quadrilateralzelle der Zygoptera homolog seien, wihrend sich die
Trigonalzelle aus emner dreieckigen Fliigelzelle nahe der Fligelbasis von Pholidoptilon t
entwickelt habe. Folglich interpretierte er den Posttrigonalraum (= Diskoidalfeld) der
Anisoptera nicht als homolog dem Postdiskoidalraum (= Diskoidalfeld) der Zygoptera,
sondem als homolog deren Subquadrilateralzelle. Die Konsequenz dieser Hypothese war
eine extremunterschiedliche Interpretation des Fliigelgedders der Zygopteraund Anisoptera,
welche aus heutiger Sicht recht abwegig wirkt (siche Punkt €)). Inzwischen ist gesichert,
daB essich bei Pholidoptilontum eine Protanisopterehandelt und die betreffende dreieckige
Fligelzelle weder zu deren Grundplan noch zu dem der *Odonata gehort. AuBerdem liegt
die betreffende dreieckige Zelle bei Pholidoptilon + unterhalb der MP, wihrend die
Trigonalzelle der Anisoptera oberhalb dieser Ader gelegen ist (LINDLEY, 1978).

Die Hypothese, daB 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 einer vollkommen andersartigen Begriin-
dung (Walsh, zitiert m CALVERT, 1893: 165). Nach dieser Hypothese sei die costale
Trigonalquerader der Anisoptera homolog der distalen Diskoidalader der Zygoptera.
Bereits Calvert hatte jedoch darauf hingewiesen, dafl die beiden Strukturen eine unter-
schiedliche Korrugation besitzen und dafl das Fligelgeider einiger fossiler Libellen (z.B.
Stenophlebiat) deutlich gegen diese Hypothese spricht.

e) SEGUY (1959) interpretierte die Fligeladerung der Zygoptera und der Anisoptera sehr
unterschiedlich. Er glaubte, daB bei den Zygoptera noch zwei Langsademn (MP und CuA)
vorhanden seien, die bei den Anisoptera reduziert sein sollen. Dennoch hielt er offenbar die
Quadrilateralzelle der Zygoptera und die Trigonalzelle plus Hypertrigonalzelle der Anisoptera
fiir homologe Strukturen. Durch den Wegfall der zwei Lingsadem, welche bei den
Zygoptera die Costalseite der Diskoidalzelle (Quadrilateralzelle) und die dariiberliegende
Lingsader bilden sollen, habe sich die Diskoidalzelle in Costalrichtung ausgeweitet, sodaB
die Costalseite der Diskoidalzelle (Hypertrigonalzelle plus Trigonalzelle) beiden Anisoptera
von der MA gebildet wiirde, wihrend sie bei den Zygoptera vom CuA gebildet werden solle
Diese Hypothese wird jedoch defnitiv falsifiziert durch zahlreiche fossile Formen
("Anisozygoptera"), dienicht nur einen kontinuierlichen Ubergang von der Quadrilateralzelle
zur Trigonalzelle belegen (Abb. 78.), sondem auch eine derart unterschiedliche Interpre-
tation des Fliigelgedders der Zygoptera und Anisoptera mit sehr grofer Sicherheit
ausschliefen.

Unterschiedliche Ansichten bestanden auch hinsichtlich der Frage ob die Distalseite der
Diskoidalzelle (MA2 bzw. MAb sensu Nel), also der anteriore Anteil des Diskoidalnodus,
urspriinglich senkrecht oder schrig zwischen den Langsademlag. WILLIAMSON (1913), MUNZ
(1919) und CARLE (1982b) vertraten erstere Anischt, wahrend die Mehrzahl der tibrigen
Untersucher eher zu der letzteren Ansicht neigte (CALVERT, 1913; TILLYARD, 1914, 1917,
1925a; MARTYNOV, 1924; CARPENTER, 1931; TILLYARD & FRASER, 1938-1940; FRASER,
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1957; NEL etal., 1993), welche auch durch die sparsamste Interpretation der Merkmalsverteilung
gestiitzt wird.

8.) Diskoidalverstrebung:

CARLE (1982b) bemerkte, daB unterhalb der Spitze der Diskoidalzelle (bzw. Trigonalzelle)
der *Odonata stets eine schrige Ader zu finden ist, welche gegenstindig zur distalen
Diskoidaladerist. Diese Struktur bezeichnete er als "discal brace" (hier: Diskoidalverstrebung).
Sie ist charakteristisch und sehr wahrscheinlich auch synapomorph fiir die *Odonata und fehlt
schembar allen karbonischen, permischen und triassischen Odonatoptera (auBer
Zygophlebia + und Permagrion 1). Bei den Zygoptera ist diese Struktur dorsal durch eine
Chitinleiste verstarkt 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 iiberkreuzen. Carle interpretierte die
Subdiskoidalader, als eme normale 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 gegenstindige Lage zur distalen Diskoidalader als evolutionire Neuheit hervor-
gehoben (TILLYARD, 1928¢:166). WILLIAMSON (1913) hatte bereits Jahre zuvor den Begriff
"medio-anal link" fiir die Diskoidalverstrebung der "Calopterygoidea" geprigt, der in jiingerer
Zeitmsbesondere von Funktionsmorphologen verwendet wurde (NEWMAN, 1982; WOOTTON,
1991).

NEL etal. (1993) kamen zu der Uberzeugung, daB es sich bei der Subdiskoidalader um einen
Langsaderabschnitt handelt und zwar um den basalen CuA, welcher bei der Spitze der
Diskoidalzelle die verschmolzene MP&CuA verlaBt. Diese Auffassung konnten sie nicht nur
an Hand der Hypothesen von RIEK & KUKALOVA-PECK (1984)plausibel machen, sondemu.a.
auch durch das Fligelgedder derjurassischen "Anisozygoptere" Isophlebiat empirisch belegen
(Abb. 22.). Auch die Vertreter der Praetracheations-Theorie (COMSTOCK & NEEDHAM, 1898;
NEEDHAM, 1903, 1951; RIS, 1909-1919; TILLYARD, 1917; MUNZ, 1919; BARTENEF, 1929)
waren iibrigens zu der Auffassung gelangt, wenn auch auf der Grundlage falscher Voraus-
setzungen, daB die Spitze der Diskoidalzelle eine Lingsadergabelung darstellt, wobei die
resultierenden Ademn als Cul - und Cu2 + bezeichnet wurden.

Ein sorgfiltiger Vergleich des Fhigelgeiders der "Protodonata” 1+, Protanisoptera t und
Triadophlebiomorpha t mit dem der "Protozygoptera” t (einschlieBlich Archizygoptera t) und
*QOdonata zeigt, daB nur bei letzteren beiden Taxa der CuA aus emmer Gabelung der MP
hervorzugehen scheint, wihrend er bei den drei erstgenannten Gruppen einen gemeinsamen
Stamm mit dem CuP (nicht die CuP-Kreuzung, sondern der freie, distale Abschnitt) und der
AA2 besitzt (Abb. 68.-78.). Der CuA der "Protozygoptera” t und *Odonata wurde ganz
offensichtlich von der MP sekundir eingefangen, analog zum Einfangen der MA durch den RP.
So wie sich letzteres bei den "Eugeropteridae” + durch eine Queraderverbindung zwischen RP
und MA "ankindigte", findet sich bei den Zygophlebiidae t+ (= "urspriinglichste"
Triadophlebiomorphat) eine Querader zwischen MP und CuA. Das Emfangen wurde in diesem
besonderen Fall noch dadurch begiinstigt, daB der Stamm der Media basal mit dem Stamm des
Cubitus verschmolzen ist. Bei den héheren Triadophlebiomorpha t kam es jedoch zu keinem
Einfangen des CuA durch die MP, weil der gesamte Komplex aus CuA&CuP&AA' bei dieser
Gruppe mit der MPund schlieBlich mit dieser znsammen mit dem Fhigelhinterrand verschmolzen
ist. Aus den eben erlduterten Griinden folgt zwangsliufig, daB derjenige 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”+ und Protanisopterat als "schrige Querader" parallel zur CuP-
Kreuzung verlauft (Abb. 17. und 68.-71.), und auch nicht homolog ist der scheinbaren
Subdiskoidalader der Zygophlebiidaet, da diese offensichtlich nur eine Querader ist (Abb. 72.).
Die scheinbare "Subdiskoidalader” (= CuA) von Permagriontwird offenbar ebenfallsnur durch
eine schrige Querader gebildet (NEL etal., im Druck), obwohlbei diesem Taxon der CuA bereits
durch die MP eingefangen ist (Abb. 76.). Der Ursprung des CuA Liegt bei Permagrion 1, wie
bei allen ibrigen permischen "Protozygoptera” t, deutlich basal der Spitze der offenen
Diskoidalzelle und wurde daher von Fraser mit der "anal crossing” (hier: CuP-Kreuzung)
verwechselt (siche Punkt 12.).

9.) Natur, Ursprung und Verlauf des groBen 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 primire Liangsader (i.d.R. als Rs oder MA), wihrend 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 etal. (1993) zu der Uberzeugung
kamen, daB es sich nur um emen Schaltsektor handelt (sekundire Langsader IR3 bzw. IR2).
TILLYARD (1914, 1915, 1917) hatte wegen der unterschiedlichen Tracheation, also ebenfalls
auf der Grundlage der Praetracheations-Theorie, unzutreffenderweise vermutet, daB die
entsprechende Ader bei den Zygoptera und Anisoptera nicht homolog sei und nannte sie daher
bei ersteren "median sector” (= Ms; als Neubildung der Zygoptera, denen ein Radialsektor
sekundir fehlen soll), bei letzteren hingegen Rs (= "radial sector").

Als Argument fiir die Langsadematur wurde angefiihrt, daB diese Ader von ihrem Ursprung
ithrem Verlauf und ihrer Gestalt bei den Anisoptera nicht von emer primiren Lingsader zu
unterscheiden sei. AuBerdem fiihrten die Vertreter der Praetracheations-Theorie an, daB die
Ontogenese des Tracheensystems beweise, daB diese Ader ihren Ursprung am RA habe, den
sie iiber den Subnodus verlasse, die folgende Konkavader (RP) iiberkreuze und iiber eine
Schrigader ("oblique vein") zum Fligelrand verlaufe. Der scheinbare Ursprung der Ader basal
der Schrigader wurde als eine sekundire Bildung ("bridge" = Briicke) gedeutet.

Gegen das erstere Argument ist einzuwenden, daB die Ahnlichkeit des IR2-Ursprungs mit
dem einer primiren I angsadernur bei den Anisoptera deutlich vorhanden ist (Abb. 45.und 46.),
die eine stark abgeleitete Gruppe sind und somit keinesfalls zwangslaufig als Modell fiir einen
anzestralen Zustand dienen konnen. Die Tatsache, daB sich der IR2 in seiner Gestalt (Bedornung
und Behaarung) kaum von konvexen Primdradem (z.B. MA) unterscheidet ist absolut
nichtssagend, da sich die Bedomung nur nach der Korrugation und nicht nach der Adematur
richtet (sieche Kapitel 5.1.) und Macrotrichen sogar auf Queradem zahlreich vorkommen
konnen (z.B. costale Trigonalquerader der Libellulidae). Da sich die Praetracheations-Theorie
als "grandioser Irrweg" erwiesen hat ist das zweite Argument véllig irrelevant, obwohl die
erwihnten Aussagen alle richtig sind insofem sie sich auf die Ontogenese der Fliigeltracheen
beziehen: Fliigeltracheen konnen sich iiberkreuzen, Fligeladern sicherlich micht! Die
betreffende Tracheeniiberkreuzung findet sich zudem ausschlieBlich bei den Anisoptera und
gehort nicht zum Grundplan der Odonatoptera, was sich auch darin zeigt, daB den
"Protodonata” + Subnodus (?) und Schrigader fehlen; letztere fehlt sogar bei allen Nicht-
*(Odonata. Als weiteres Argument wurde jedoch angefiihrt, daB es die Interpretation der IR2
als MA und des RP" als MP sowie der MA als CuA erméglicht, alle priméren Lingsadern im
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Libellenfhigel zu identifizieren, wihrend die Hypothese von Tillyard und Fraser ein vélliges
verschwinden der MP und CuA postuliert, was von vielen als sehr unwahrscheilich und
unplausibel empfunden wurde. Diese letztere Argument hat seine Stichhaltigkeit daduch
verloren, daB mit dem System von RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) eine alternative
Interpretation zur Verfiigung steht, die nicht nur dasselbe leistet, sondern eine Reihe weiterer
Umsténde erklirt und zudem die Inkonsistenzen fritherer Interpretationen vermeidet.

Fiir die Interkalarnatur der IR2 sprechen die folgenden Hinweise: Im Gegensatz zu den
Anisoptera hat diese Ader bei denm "Protodomnata" t, Triadophlebiomorpha t,
"Protozygoptera” t (insbesondere bei Kennedya t; TILLYARD, 1926), Archizygoptera t,
" Anisozygoptera"” und fast allen Zygoptera (auBer "Calopterygoidea") kaum Ahnlichkeit mit
emer primiren Liangsader, da sie jhren Ursprung im Zwischengeader zu haben scheint, so wie
dies fiir Interkalaradem (z.B. die IR1) charakteristisch. Besonders deutlich zeigt sich dies bei
den Perilestidae (Abb. 59.), bei denen der IR2 einiger Arten sogar dem RP2 “entspringt”, und
bei emer relativ haufigen (ca. 5%) Abberation bei Lestes sponsa (FRASER, 1944). Bei den
fossilen Archizygoptera t, Euarchistigma + (Zygoptera 1s.) und einigen "Anisozygoptera"”
(Tarsophlebiidae 1, Heterophlebiidae t, Archithemistidae t) entspringt der IR2 dem RP" anstatt
dem RP'. Diese Indizien deuten zweifelsohne darauf hin, daB diese Ader kemen basalen
Ursprung hat, sondemn vom Fliigelrand nach mmnen entwickelt wird, was ausschlieBlich bei
Schaltsektoren der Fall ist (WOODWORTH, 1906 und TILLYARD, 1925a waren irrtiimlich der
Meinung, daf alle Langsadern vom Fhiigelrand nach innen wachsen wiirden). In Ausnahme-
fillen kénnen allerdings auch die echten RP-Aste interkalarihnliche Urspriinge zeigen (z.B. bei
vielen "Protozygoptera" t). AuBerdem sprechen die unter 9.) a) und c) ausgefiihrten Argumente
sehr deutlich gegen die Interpretation der IR2 als primire Lingsader. Das Argument, daB die
Gestalt des RP bei vielen Palaeodictyopteroidea + und Ephemeroptera dem RP der
"Protodonata"tund *Odonata so dhnlich sei, daB eine Interpretation der IR2 als RP-Interkalare
und des RP" als RP-Ast offensichtlich sei (TILLYARD, 1925a; MARTYNOV, 1924)ist hingegen
nicht stichhaltig (CARLE, 1982b).

Im Zusammenhang mit der Interpretation des IR2 stellt die Interpretation der Schragader
("oblique vem") zwischen RP2 und IR2, welche bei den hoheren Lestinoidea (Lestidae und
Synlestidae, emschlieBlich Phylolestes und Megalestes) (Abb. 14. und 58.), den Sieblosiidaet
und allen "Anisozygoptera" & Anisoptera (Abb. 14., 55. und 57.) zu finden ist, ein zusitzliches
Problem dar.

NEL et al. (1993) nannten die folgenden verbleibenden Interpretationsvarianten:

a) Sollte ZESSIN (1991) Recht haben mit seiner Interpretation, daB die Adermn RP2a und RP2b
(sensu NEL & HENROTAY, 1992) der Archizygopterat (und Triadophlebiomorphat) kemne
sekundire Gabelung seien (Abb. 18.-19.), sondern eine primire Gabelung des costalen RP-
Astes in die primiren Aste RP2 und RP3, dann konnte die "Schrigader” ein rudimentirer
RP3 sein. Auch falls diese Hypothese falsch sein sollte und der RP3 mit dem RP4
verschmolzen ist, wie NEL & HENROTAY (1992) vermuteten, kénnte der sekundire RP-
Ast RP2b dennoch homolog der Schrigader sem.

b) Die Ader RP2b der Archizygopterat und Triadophlebiomorphat und die Schrigader der
erwihnten *Qdonata konnten non-homologe ("konvergente") Strukturen sein und selbst
die Ahnlichkeit der Schrigader der Lestinoidea und der "Anisozygoptera" & Anisoptera
konnte aufKonvergenz beruhen. Die "oblique vein" wire dann lediglich eine Querader, die
ihre besondere Form und Konstanz der Tatsache verdankt, daB sie eine sekundire
Tracheenversorgung von der anterior liegenden zu der posterior liegenden Lingsader leitet
(siche Kapitel 5.1.; Abb. 14.).
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c) SchlieBlich bestiinde noch die Moglichkeit, daB die Interkalarader IR2 vom R2 eingefangen
wurde und somit die Schrigader den eigentlichen basalen Teil der IR2 darstellen wiirde
(FRASER, 1944; NEL, pers. Mitt. 1994). Der Abschnitt der IR2 basal der Schrigader miiBte
dann als sekundare Briickenader interpretiert werden, der sich fliigeleinwirts gebildet hitte,
was durchaus typisch wire fiir das Wachstum von Schaltadem.

Letztere Hypothese ist memes Erachtens die unwahrschemlichste, da es fiir diese keme
wirklichen empirischen Hinweise gibt, zumindest nicht mehr seitdem die Praetracheations-
Theorie als falsifiziert angesehen werden muB. AuBerdem wiirde diese Hypothese nicht die
groBe Ahnlichkeit zwischen dieser und den iibrigen Schrigadern (siehe unten) erkliren. Der
Verlauf des IR2 bei den Perilestidae, auf deren Fhigelgeider Frasers Hypothese beruht, ist
keineswegs urspriinglich sondern abgeleitet, wie auch das iibrige Fliigelgedder der Perilestidae
stark autapomorphe Ziige trigt. Dies schliefit eme Homologie der Lestiden-Schrigader mit
dem Ansatzstiick der IR2 auf dem RP2 kemeswegs aus. Die Tatsache, daB die einzige
afrikanische Perilestidae Nubiolestes diotima (= Eolestes) offenbar iiber eine typische Lestiden-
Schragaderverfiigt zeigt, daB diese zum Grundplan der Perilestidae gehort. Beiden neotropischen
Perilestidae wurde die Interkalarader IR2 soweit verkiirzt, daB ihr Ursprung bei einigen Arten
vom RP' auf den RP2 "rutschte” und mit der Schrigader zusammenfiel, wodurch diese ihre
charakteristische Schraglage verlorund nun zu fehlen schemt. Chorismagrion, dieurspriinglichste
Gattung der Lestinoidea (sensu Fraser), besitzt zwar ebenfalls keine Schrigader, dies beruht
aber hochstwahrscheinlich auf Reduktion, denn die duBerst dhnliche fossile Libelle
Cretacoenagriontbesitzt zweifelsfrei eine Lestiden-Schrigader, diein der Originalbeschreibung
allerdings unerwihnt geblieben ist (JARZEMBOWSKI, 1990). Falls Hemiphlebia, wie ich
vermute, tatsichlich das Adelphotaxon der Lestinoidea (sensu Fraser) sein sollte (BECHLY, in
Vorber. a), wire entweder moglich, daB} dieser Gattung die Lestiden-Schriagader primir fehlt
oder diese reduziert wurde. Letzteres wire durchaus plausibel, da bei Hemiphlebia der IR2
sekundir tracheenlos ist und somit eine Tracheenversorgung iiber die Schrigader nicht mehr
benotigt wurde, wodurch diese gleichfalls iberfliissig wurde.

NEL etal. (1993) kamen zu der Uberzeugung, daB die zweite Alternative (b) die wahrschein-
lichere ist und vermuten méglicherweise zu recht, daB die Schrigader zum Grundplan der
*QOdonata gehoren konnte und folglich mehrfach konvergent reduziert wurde (NEL, pers. Mitt.
1994). Zessins Hypothese wiirde auBerdem implizieren, daB der R3 basal mit dem R2 und distal
mit dem R4 verschmolzen ist. Dies erscheint mir wenig plausibel, zumal es keine fossilen oder
rezenten Ubergangsformen gibt. AuBerdem miiite der R3 bei all denjenigen Libellen, die keine
Schragader besitzen, als sekundir und spurlos reduziert interpretiert werden. Der RP2b der
Archizygopterat und Triadophlebiomorphat (Abb. 18.-19.) ist auch vollig undhnlich dieser
Schrigader und verfehlt daher schon das primire Kriterium der topographischen Homologie.
Auch eine mehrfach konvergente Bildung der Schrigader aus einer Querader wire durchaus
plausibel aufgrund der Tatsache, daB eine zweite Schriagader zwischen RP2 und IR2, distal der
eigentlichen Schrigader (belegt durch deren Lage beiden iibrigen Petaluridae; confraNEEDHAM,
1903: 739), auftritt bei Uropetala und Petalura (Abb. 14.), abberanten Exemplaren von
Cordulegasterund angeblich auch bei einigen Aeshnidae (NEL & MARTINEZ-DELCLOS, 1993)
sowie den fossilen Formen Leptaeschnidium latum?, Petalura(?) acutipennis, Cymatophlebiella
eurypterat, Protolindenia deichmuellerit, Selenothemis liadist, Oreophlebia latat, Xanthohypsa
tillyardi + und X. praeclara+. Protolindenia deichmuelleri + besitzt sogar eine dritte, distale
Schrigader zwischen RP2 und IR2. AuBerdem sind sehr dhnliche Schrigadem bei verschiede-
nen Libellen in vollig anderen Fliigelregionen entstanden, z.B. der Subnodus zwischen RA und
RP aller Odonatoptera (einschlieBlich der meisten "Protodonata"t), eme Schriagader zwischen
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RA und RP im distalen Fligelbereich der Triadophlebiidae t (Abb. 18.), zwei Schrigadern
zwischen RP1 und RP2 bei Zygophlebia+ (Triadophlebiomorpha t) sowie eine Schrigader
zwischen RP1 und IR1 bei der rezenten Gattung Philoganga. Im Gegensatz zu der, m Kapitel
5.1. erlauterten, Interpretation von Schrigadem, erklirt Zessins Hypothese nicht die groBie
Ahnlichkeit dieser Schragadern mit der eigentlichen Lestiden-Schrigader.

(Hinweis: TILLYARD (1925a) homologisierte den RP" der permischen Protodonate
Megatypus schuchertit mit dem R3 (sensu Tillyard) obwohl es sich zweifellos um den R4&5
(sensu Tillyard) handelt, da dieser konkave Ast des RP zwischen der MA und einer konvexen
Interkalarader (IR2) gelegen ist. Den RP1 (= 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 Geropterontund Erasipteront unmittelbar auf den IR2 folgt mit
dem RP3, obwohl sie diesen Ast bei anderen "Protodonata" t durchaus als RP2 identifizierten
(z.B. Eugeropterumt). Aufgrund des Kriterums der Lage ("topographische Homologie") halte
ich diese Homologisierung fiir falsch; es handelt sich bei dieser Ader vielmehr stetsum den RP2
und zwar beiausnahmslos allen Odonatoptera. Diese m_E. irrtiimliche Homologisierung beruht

vermutlich auf dem Umstand, dal der RP1 bei betreffenden "Protodonata” t sekundir pektinat
gegabelt ist.)

10.) Natur des untersten Astes des RP:

Nach RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) stellt diese Ader eine Verschmelzung der
urspriinglichen Aste RP3 und RP4 dar. Diese Hypothese ist bereitsvon TILLYARD (1915-1938)
und FRASER (1957) vertreten worden. Selbst Hamilton, der das Fligelgedder vollig anders
interpretierte, betrachtete diese Ader als ein Verschmelzungsprodukt zweier Lingsadem
(M3&4). NEL & HENROTAY (1992) waren der Auffassung, daB ZESSIN (1991) eine
Verschmelzung des RP3 mit dem RP2 als Grundplanmerkmal der *Odonata angenommen hitte
und somit der Meinung sei, daB deren unterster RP-Ast nur durch den RP4 gebildet wiirde. Diese
unzutreffende Annahme beruht vermmtlich auf einem MiBverstandnis des Textes von ZESSIN
(1991), in dem keinerlei derartige AuBerung zu finden ist. Aus Zessins Arbeit geht lediglich
hervor, daB er der Meinung ist, daB bei den Archizygoptera t der RP3 noch frei vorhanden sei
und bei diesen (sekundir) eine gemeinsamen Ursprung mit dem RP2 habe. CARPENTER (1992)
kamunabhingig von Zessin zu der selben Schlufifolgerungund betrachtete den unteren RP-Ast
der iibrigen Odonata durchaus als RP3&4 (hier: RP").

Da eine Gabehing der RP-Aste jedoch weder zum Grundplan der Odonatopteranoch zu dem
der Archizygoptera t zu gehoren scheint, ist die Interpretation von NEL & HENROTAY (1992),
daB derartige Gabelungen bei den Triadophlebiomorpha t (einschlieBlich Triadotypus t und
Piroutetiat)und Archizygoptera t konvergent und jeweils sekundir (autapomorph) entstanden
seien, die weitaus plausiblere Alternative. Auch bei den fossilen Stammgruppenvertretern der
Ephemeroptera ist die zweifelloshomologe Adernicht gegabelt, mit Ausnahme des Hinterfliigels
von Bojophlebia t (KUKALOVA-PECK, 1985) (Abb. 67.). Selbst wenn man die Hypothese von
Kukalova-Peck akzeptiert, daB es urspriinglich einen Ast RP3 und RP4 gegeben haben miisse
(vergl. SNODGRASS, 1935), wire vollig unklar ob der RP3 mit dem RP4 oder mit dem RP'
(=RP1&2) verschmolzen ist. Die stets pektinate Gabelung des RP bei den "Protodonata”t, mit
stets ungegabelten untersten Ast, wiirde meines Erachtens eher fiir die letztere Altemative
sprechen. Der unterste RP-Ast sollte daher bei allen Odonatoptera besser als RP" bezeichnet
werden, da eskeine schlissigen empirischen Hinweise dafiir gibt, daB diese Aderin der Tat eine
Verschmelzung zweier urspriinglicher RP-Aste darstellt. Die Gabelung des RP" (in RP"a und
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RP"b)beiden Triadophlebiomorphat (Abb. 18.), sowie einigen Polythoridaeund Calopterygidae
ist sicherlich sekundiren Ursprungs und jeweils konvergent gebildet worden.

CARLE (1982b) war der Meinung, daB diese Ader die MP darstelle, wihrend die IR2 (sensu
Riek & Kukalova-Peck) keme Interkalarader sei, sondern die MA (Abb. 13.). Unter Beriick-
sichtigung des Fligelgeaders der frithesten Stammgruppenvertreter der Odonatoptera wiirde
Carles Hypothese die folgenden, recht unplausiblen, Konsequenzen implizieren:

a) Obwohl Eugeropteron + und Geropteron t+ (Odonatoptera) zu den iltesten bekannten
Pterygotenfossilien gehoren, wire jeder Rest eines gesonderten Media-Stammes bei diesen
Formen bereits verschwunden und der RP bei allen Odonatoptera zudem nur zweiastig.

b) Alle Hinweise (siehe 9.) aufeine Interkalaradernatur der IR2 (sensu Riek & Kukalova-Peck)
miifiten ad hoc als nichtssagend verworfen werden.

c¢) Auf Grund der Verschiebung der Ademotation ergibe sich zwangsliufig, daB im Grundplan
der Odonatoptera (Eugeropteron t; Abb. 68.) und im Grundplan der Ephemeroptera
(Bojophlebia t, Abb. 67.) zwei zusitzliche Langsadern (Jugaladern sensu Kukalova-Peck)
jenseits der Jugaladem vorkommen, die bei allen iibrigen fossilen und rezenten Pterygota
vollkommen fehlen, da AA und AP (sensu Kukalova-Peck) als Jugalademn interpretiert
werden miifiten. Zudem wiirden die vermeintlichen Jugaladern bei den "Protodonata"+und
auch bei Bojophlebia t das gesamte "Analfeld" ausfiillen, also enen Fliigelbereich in dem
bei allen anderen Pterygotanur die Analadern zu finden sind. Dies wiirde eine Homologisierung
des Fhiigelgeaders der "Palaeoptera” mit dem der Neoptera fast unméoglich machen, obwohl
an der Homologie deren Fligel kein Zweifel bestehen kann und deren Geéder folglich auch
auf einen gemeinsamen Grundplan zuriickzufiihren sein muB.

Das Gleiche gilt prinzipiell auch hinsichtlich der Systeme von SEGUY (1959) und HAMILTON
(1972b), welche praktisch identisch sind mit der Interpretation von Carle (Séguy allerdings nur
hinsichtlich der Zygoptera).

11.) Oberer und unterer Sektor der Diskoidalzelle:

Der Oberrand der Diskoidalzelle wird von einer konvexen Lingsader (MA +) gebildet,
welche am Arculus dem Radialstamm entspringt. Der Unterrand der Diskoidalzelle wird von
einer konkaven Lingsader (MP -) gebildet, welche getrennt und deutlich unterhalb des
Radialstammes der Fliigelbasis entspringt. Bei vielen fossilen Formen gibt es zwischen dem
konvexen Radialstamm (RA&RP) und dem Stamm der konkaven Langsader (Cu&MP) eme
rudimentare konvexe Lingsader (M +), welche basal der konkaven Langsader entspringt und
nach einem kurzen Stiick wieder mit dieser verschmilzt (Abb. 17., 68.-73., 75. und 78.a). Die
unzutreffende Deutung dieser rudimentiren Lingsader als konkave Ader durch LAMEERE
(1922), HAMILTON (1972b) und PRITYKINA (1981) wurde bereits unter 5.) erldutert, sodaB
auf die darauf aufbauenden Interpretationen hier nicht niher eingegangen werden mub.
Lediglich bei der permischen Protanisoptere Permaeschna dolloi + und Triassoneura
okafujiitscheint zumindest der basale Abschnitt dieser Ader tatsachlich konkav zu sem (CARLE,
1982b; NEL etal., 1993), was aber durchaus vereinbar ist mit der Interpretation als Stamm der
Media (siche Punkt 6.). Einzig NEEDHAM (1917, 1951) sah diese Ader nicht als primire
Lingsader, sondern als die Sklerotisierung der Analtrachee, welche jenseits der Cubitalader
verschoben worden sei. Diese Annahme ist memes Erachtens nicht empirisch zu belegen und
steht sogar im Widerspruch zu der von Needham selbst propagierten Praetracheations-Theorie.

Da alle Aderpaare einen gemeinsamen Ursprung haben, miiite die MA diesen sekundar
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, dab MP und CuA vollkommen reduziert wurden (Hypothesen von LAMEERE,
1922, 1923; MARTYNOV, 1924, 1930; TILLYARD, 1925, 1926, 1928¢c; CARPENTER, 1931,
1992; TILLYARD & FRASER, 1938-1940; FRASER, 1957; SEGUY, 1959, 1973 in GRASSE (nur
fiir Anisoptera); ZESSIN, 1983; WATSON & OFARREL, 1991), auBer man betrachtet die MA als
(CuA) und den RP" als MP sowie den IR2 als MA (Hypothesen von SEGUY, 1959 (nur fiir
Zygoptera); HAMILTON, 1972b; CARLE, 1982b). Die Unrichtigkeit der letzeren Hypothese und
der Hypothese von NEL et al. (1993), daB 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), daB die MA ihre Verbindung zum
Media-Stammverlorenhabe, setzt voraus, daB letzterer mit dem Stamm des Cubitus verschmolzen
ist, daB} also der Unterrand der Diskoidalzellen nicht von einer Einzelader, sondemn von einer
Verschmelzung zweier Langsadern gebildet wird (Abb. 68.-78.), obgleich diesbei den rezenten
Libellen selbst im Aderquerschnitt nicht mehr zu erkennen ist (Abb. 24.-25.). Die Richtigkeit
dieser Hypothese wird jedoch empirisch belegt durch das Fliigelgeider der
"Eugeropteridae” t (Abb. 68.-69.) und die Tatsache, daB bei Epiophlebia superstes und einigen
fossilen Formen (7arsophlebia eximia t, Paraheterophlebia marcusi 1, Triassoneura
oOkafujii 1) die Basis dieser Ader gegabelt ist (NEL et al,, 1993) sowie durch den Verlauf des
Lingsaderrudimentes (= M+) der paldozoischen Odonatoptera, z.B. bei der "Protodonate”
Megatypus schucherti + oder der "Anisozygoptere" Tarsophlebiopsis mayi t. Bei allen
"Protodonata"” t, Protanisoptera tund "Protozygoptera” t, bei denen die Fliigelbasis gut erhalten
ist, ist offenbar deutlich zu erkennen, da die betreffende Ader von zwei Lingsadem gebildet
wird (KUKALOVA-PECK, unverdffentl. Zeichnungen, pers. Mitt. 1994). Bei Epiophlebiaist der
Mediocubitalstamm angeblich von einer longitudinalen Furche durchzogen, was ebenfalls als
ein Indiz fiir die Doppeladematur dieser Struktur gelten kénnte (NEL et al., 1993). Die von
HAMILTON (1971: 427, Abb. 15 und 1972¢: 300, Abb. 4 und 7) detailliert zeichnerisch
abgebildete basale Gabelung des Mediocubitalstammes bei rezenten Aeshnidae, beruht aller-
dings vermutlich auf einem abberanten Exemplar, da ich diese Struktur trotz intensiver Suche
nicht bestitigen konnte. Dessen ungeachtet muf jedoch Frasers Auffassung, daB} die hinterste
Konkavader, welche den Unterrand der Diskoidalzelle bildet, nur aus einer Langsader besteht
(FRASER, 1938a) als falsifiziert angesechen werden.

Die alternative Hypothese scheitert nicht nur véllig an der Interpretation des Fhigelgedders
der "Eugeropteridae” t, sondern muiiite zudem ad hoc, d.h. ohne jegliche empirische Evidenz
(z.B. fossile Zwischenformen), das spurlose Verschwinden der MP postulieren. TILLYARD
(19252)und TILLYARD & FRASER (1938-1949: 133) meinten bei der Protodonate Megatypus
schucherti + 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 Schrigader, welche bei einigen Fossilien
(z.B. Megatypus 1, Stephanotypus 1 und Tarsophlebiopsis t) das konvexe Langsaderrudiment
basal mit dem konvexen, doppelten Radialstamm verbindet, wurde als Rudiment der MP (sensu
Tillyard & Fraser) gedeutet (FRASER, 1955a; ZESSIN, 1983). Dies ist wenig plausibel und
widerspricht auch dem Fliigelgedder der Eugeropteridae +. Bei Megatypus t schemt diese
vermeintliche Ader in Wirklichkeit den Rand eines Fligelgelenksklerites darzustellen (RIEK &
KUKALOVA-PECK, 1984), wihrend es sich im Falle von Tarsophlebiopsis twohltatsichlich nur
umeine Schrigaderie.S. handelt, also eine Querader, die einen sekundire Tracheenversorgung
fithrt (sieche Kapitel 5.1.). Die Deutung des Lingsaderrudimentes als CuA wire hingegen
widerspruchsfrei méglich, 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
ausgeprigt vorhanden sind und diese homolog den Schaltadern Rspl und Mspl der Anisoptera
seien. Da die vermemtlich homologen Adem Rspl und Mspl zweifellos Interkalaradern sind und
offenbar nicht emmal zum Grundplan der *Anisoptera gehoren, ist eine derartige Homologisierung
sicherlich falsch. Dies gilt natiirlich auch fiir die sehr dhnliche Interpretation des Fligelgeaders
der Protanisoptere Polyfaxineura + durch CARLE (1982b), der das Mspl - (= IMA - sensu
CARPENTER, 1992) als MP und eine konvexe Interkalarader des Postdiskoidalraumes als CuA
interpretierte. Bei den vermeintlichen Ademn MP und CuA handelt es sich sehr wahrschemlich
nur um sekundére Schaltadern, die aus dem Zwischengedder gebildet wurden, dasimsbesondere
bei Permaeschnatsehr dicht ist. Der vermeintliche CuA gehort zudem gar nicht zum Grundplan
derProtanisopterat (Abb. 17.). Im Ubrigen finden sich derartige Interkalaradern auch zwischen
den Verzweigungen der MA der "Protodonata” +. Martynovs und Carles Interpretationen
basieren zudem u.a. auch auf einer unzutreffenden Rekonstruktion der fossil nicht erhaltenen
basalen Fligelregion von Permaeschna dolloi + (CARLE, 1982b: Fig. 12.b; vergl. CARPENTER,
1992: Fig. 42. 2b).

ZALESSKY (1933) hatte, wie wir heute wissen zu Unrecht, kein groBes Vertrauen in die
Korrugation als Homologiekriterium und 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 semem Homologie-System liegt daher die Diskoidalzelle
zwischen der MP und dem CuA. Dazu kommt die Tatsache, daB Zalessky die Trigonalzelle als
nicht homolog der Diskoidalzelle ansah und somit das Fligelgedder der Zygoptera und
Anisoptera vollig unterschiedlich mterpretierte. 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 Ausprigung des Fligelgeidders im
Grundplan der Pterygota.

TRUEMAN (1993) hat in seiner jingst 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" Erklirung ansieht (TRUEMAN, pers. Mitt. 1992).
Leider stand mir von dieser Dissertation bislang nur eme Kopie des Inhaltsverzeichnisses zur
Verfiigung, sodaB ich zu der neuen Hypothese hier noch nicht konkret Stellung nehmen kann.
Es scheint aber so zu sein, daB Trueman davon ausgeht, daB Radial-Stamm und Media-Stamm
sowie MA und MP zu jeweils konvexen Adem verschmolzen sind, was mit dem Fligelgeader
der urspriinglichsten und iltesten Stammgruppenvertreter der Odonatoptera nicht verembar
wire. Ich bin nach grimdlicher Priifung davon iiberzeugt, daB die Hypothese von RIEK &
KUKALOVA-PECK (1984) die mit Abstand plausibelste Interpretation des Verlaufes der Media
darstellt. Das Einfangen einer Lingsaderunter Verlust deren Stammes ist auch keineswegs eine
"komplizierte Erklarung", sondern ein in Insektenfliigeln haufig zu findendes Phinomen (siche
Punkt 8.). Ein gutes Beispiel hierfiir sind u.a. auch die Plecoptera (z.B. Perla spec.) bei denen
der RP, wie bei allen Neoptera, mit dem RA verschmolzen ist, was z.B. im Vorderfligel auch
deutlich zu erkennen ist. Im Hinterfliigel wurde jedoch der freie RP von der MA eingefangen
und zwar unter Verlust seines Stammes (vergl. HENNIG, 1969: 157-158 und KUKALOVA-
PECK, 1991: 162-163).
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12.) Verlauf der hintersten konvexen prim. Lingsader:

Fiir den Verlauf der hintersten konvexen Lingsader (Analader Al der ilteren
Terminologien) gibt es drei unterschiedliche Interpretationen:

a) Die hinterste Konvexader verliuft frei von Fligelbasis bis zum Fligelrand, bzw. bei
gestieltfligeligen Formen basal verschmolzen mit dem Fhigelhinterrand. Folglich miissen
CuP-Kreuzung ("anal crossing" sensu FRASER, 1957)und Subdiskoidalader ("discal brace"
sensu CARLE, 1982b) als einfache Queradern und die hinterste Konkavader als einzelne
Langsader interpretiert werden. Diese Hypothese wurde von FROHLICH(1903), CARPENTER
(1931; nur hinsichtlich der Anisoptera), FRASER (1938a), TILLYARD & FRASER (1938-
1940), BORROR (1945), FRASER (1957), LONGFIELD (1960), HAMILTON (1972b; Hamilton
sah die hinterste Konkavader aus anderen Griinden dennoch als zwei verschmolzene Adem
an) und CARLE (1982b) vertreten (Abb. 12.-13.).

b) Die hinterste Konvexader ist von der Fligelbasis bis zur Spitze der Diskoidalzelle
verschmolzen mit der hintersten Konkavader, verliBit dieseiiber die "Subdiskoidalader" und
verlduft dann frei zum Fligelrand. Die Subdiskoidalader wird also als Lingsaderabschmitt
gedeutet. Zu dieser Interpretation gibt es wiederum drei Varianten:

I.) Die CuP-Kreuzung (= "anal crossing" sensu Fraser) wird als Cubitoanal-Querader
gedeutet, d.h. die Analaderverliduft freivon der Fliigelbasisbis zur Subdiskoidaladerund
verschmilzt dort mit der Konvexader. Diese Hypothese wurde von COMSTOCK &
NEEDHAM (1898), BARTENEF (1929) und BORROR et al. (1976) vertreten (Abb. 11.).

I1.) Alternativ kann die CuP-Kreuzung auch als Teil der Analader gedeutet werden, was
impliziert, daf diese von der Fligelbasis bis zur CuP-Kreuzung ebenfalls mit der
hintersten Konkavadader verschmolzen ist und die Analader von der CuP-Kreuzung
ausgehend einen priméren Ast vorwirts zur Subdiskoidalader hin entsendet (Ab = "anal
bridge" sensu Tillyard = A* sensu Ris), wihrend sie riickwirts zur Fliigelbasis hin einen
sekundiren Ast sendet (A'="secondary recurrent anal vein" sensu Calvert und Tillyard).
Diese Hypothese wurde von TILLYARD (1914, 1915, 1916, 1917, 1922) vertreten
(vergl FRASER, 1938a, 1938D).

III.) Ein. dritte Variante ist, daB die Analader (AA') frei von der Fligelbasis bis zur CuP-
Kreuzung verlduft, dort mit einer Konkavader (CuP) verschmilzt, welche von der
Fliigelbasis bis zur CuP-Kreuzung mit der hintersten Konkavader (MP) verschmolzen
ist und diese iiber die CuP-Kreuzung verlift, und mit dieser zusammen (CuP&AA") zur
Subdiskoidalader (CuA) verliuft. Diese Hypothese wurde von NEL et al. (1993)
vertreten (Abb. 14.), der auBerdemfeststellte, daB sich der CuA distal der Subdiskoidalader
gabelt in emen anterioren Ast CuA' und einen postertioren Ast CuA" (CuAl und CuA2
sensu Nel).

c) Die Ader ist von der Fliigelbasis bis zur CuP-Kreuzung mit der hintersten Konkavader
verschmolzen, verlifit diese iiber die CuP-Kreuzung und verliuft dann frei bis zum
Fliigelrand. Die CuP-Kreuzung wird also als Lingsaderabschnitt gedeutet, wihrend die
Subdiskoidalader als Querader interpretiert wird. Der konvexe freie Lingsaderabschnitt
zwischen Fliigelbasis und CuP-Kreuzung kann entweder als sekundarer riickwirtiger Ast
gedeutet werden oder als eigene Lingsader (AA), welche bei der CuP-Kreuzung mit der
anderen Ader (CuA) verschmilzt. Die erstere Variante wurde von TILLYARD (1926, 1928¢)
und CARPENTER (1931; nur hinsichtlich der Zygoptera) vertreten, die letztere von RIEK &
KUKALOVA-PECK (1984), BRAUCKMANN & ZESSIN (1989) und ZESSIN (1991).
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Die Hypothesen a) und c) werden u.a. durch das Fhigelgeidder der Kennedyidae t (Abb. 75.),
Libellulidae (Vorderfliigel; Abb. 39.-40.) und Isophlebiidae + (NEL et al,, 1993; Abb. 22.)
eindeutig falsifiziert. AuBerdem stehen sie in deutlichem Widerspruch zum Fliigelgeider der
Eugeropteridae t+ (RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984; Abb. 68.-69.) und haben erhebliche
Schwierigkeiten das Querader-untypische, ausnahmslos konstante Aufireten der CuP-
Kreuzung und der Subdiskoidalader bei allen *Odonata plausibel zu erkiren. Ahnlich wie die
Verfechter der Praetracheations-Theorie (COMSTOCK & NEEDHAM, 1898) versuchten
TILLYARD & FRASER (1938) und FRASER (1938a, 1957) die CuP-Kreuzung ("anal crossing"
sensu Fraser) als sklerotisierte Analtrachee zu erkliren, die von ihrer Ader separiert wurde und
zur dariiberliegenden Konkavader verschoben wurde, und nun iiber die CuP-Kreuzung zu ihrer
Ader zuriickkehre. Diese Hypothese ist jedoch nicht iiberzeugend, da es keinerlei geheimnis-
vollen Zusammenhang zwischen Tracheen und "ihren" Aderm gibt, der erstere zur "Riickkehr"
veranlassen konnte. Aulierdem basiert Frasers Hypothese auf der, memes Erachtens unzutref-
fenden, Annahme (siehe Kapitel 5.1. und 5.3.), daB der Fligel im Grundplan der *Odonata
gestielt war. CARLE (1982b) versuchte die Konstanz der Subdiskoidalader mit
funktionsmorphologischen Zwingen ("constraints") zu erkliren, da er den Diskoidalnodus
(=verstirkte Sklerotisierung von distaler Diskoidalader und gegenstandiger Subdiskoidalader)
als stabilisierende Struktur entdeckte. Diesist zwar durchausiiberzeugend, aber selbstverstand-
lich nicht zwangslaufig an die Interpretation der Subdiskoidalader als Querader gebunden. Der
Versuch von CARLE (1982b: 47-48), den Verlauf der Fligeladern im Cubitoanalraum von
Isophlebia + durch eine komplexe Atrophierung mit anschlieBenden Wiederauftauchen der
Analader zu erkliren, ist recht unplausibel und kann daher die Unzulinglichkeit seiner
Aderhomologisierung nicht beheben. Die Umgestaltung des distalen CuP&AA' in scheinbares
Quergedder, im Hinterfliigel der Isophlebiidae + und im Vorderfliigel der Libellulidae, ist
zweifellos emmer der iiberzeugensten Hinweise darauf, daB bei den *Odonata der CuA der MP
entspringt und nicht dem CuP&AA'.

CARPENTER (1931) vertrat Hypothese a) hinsichtlich der Anisoptera und Hypothese ¢)
hinsichtlich der Zygoptera, da er der Meinung war, da8 nur bei ersteren eme Konvexader
zwischen Fligelbasis und CuP-Kreuzung, unterhalb der hintersten Konkavader vorhanden sei,
wihrend sie bei letzteren mit dieser basal verschmolzen sem miisse. Aus diesem Grund leitete
er die Anisoptera von den Protanisoptera t und die Zygoptera von den "Protozygoptera" + ab.
TILLYARD (1935, 1938) schloB sich dieser Auffassung spiter an, allerdings zu Unrecht, da
FRASER (1938a, 1953, 1955b, 1957) zweifelsfrei nachweisen konnte, daB diese konvexe Ader
bei allen Zygoptera mit dem Fligelhinterrand verschmolzen ist (Abb. 24., 28., 36. und 41.).
Zumindest hinsichtlich Hemiphlebia und der "Calopterygoidea" hatte dies TILLYARD (1938)
auch bereits selbst erkannt.

Die Hypothese b) wird nicht nur bestitigt durch das Fligelgeader der bereits erwdhnten
Isophlebiidae + und Eugeropteridae t, sondern auch durch das Fligelgedder der Kennedyidae 1
& Permolestidae t (Abb. 75.), deren CuA von FRASER (1957) bedauerlicherweise irrtiimlich als
"anal crossing"” (hier: CuP-Kreuzung) identifiziert wurde (siche unten). Auch die Tracheation
konnte durchaus als zusatzliches Indiz in Betracht gezogen werden, da der Tracheenverlauf
recht konservativ ist und mit dieser Hypothese in Einklang ist. Aus diesem Grunde hatten die
Vertreter der Praetracheations-Theorie, msbesondere TILLYARD (1917), eine dhnliche Inter-
pretation der Aderverlaufe des Cubitoanalraumes entwickelt, wie jingst aufgrund voéllig
anderer Hnweise RIEK & KUKALOVA-PECK (1984)und NEL etal. (1993). Die Hypothese, dal
es sich bei der "anal crossing"” nicht um eme Querader, sondem um ene rudimentire Langsader
CuPhandelt wird insbesondere durch die Konstanz des Auftretens belegt, die absolut untypisch
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fir eine gewdhnliche Querader wire. AuBerdem zeigt sich die Lingsadematur auch im Verlauf
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, daB
nicht ersichtlich ist wo der freie CuA den verschmolzenen Mediocubitalstamm verlassen soll,
da sie die CuP-Kreuzung ausschlieflich als CuPund die Subdiskoidalader offenbar als Querader
mterpretierten. Die Interpretation der Subdiskoidalader als CuA durch NEL etal. (1993) scheint
dieses Problem zu 16sen und erklirt zudem die Konstanz des Auftretens dieser Struktur bei den
*QOdonata (Hinweis: Die Bezeichnung AA fiir den distalen CuA der Zygoptera in NEL &
PAICHELER (1994: Fig. 1) beruht offensichtlich nur auf einem Lapsus). Nels Untersuchung
beweist aullerdem, daB auch der posteriore Ast des CuA (CuA"), welcher bei den Anisoptera
die distale Begrenzung der Analschleife bildet (auBer Libelluloidea; siche Punkt 13.), ein
(sekundarer ?) Ast des CuA ist und keinesfalls ein Teil der Analader. Wie bereits erwihnt wurde
(siche Punkt 8.) muB es sich bei diesem Ursprung des CuA um eine Synapomorphie (oder
Konvergenz) der "Protozygoptera” t und *Odonata handeln, da er nicht zum Grundplan der
Odonatoptera gehort. Die Evolution des Cubitoanalraumes ist sicherlich das komplizierteste
Phinomen im Fligelgeader der Libellen und graphisch bedeutend leichter darzustellen als
verbal zu erldutern. Ich habe daher verschiedene Stadien der Evolution dieses Organkomplexes
abstrabiert, nach charakteristischen Vertretern benannt und die Sequenz dieser Stadien
zeichnerisch dargestellt. Diese evolutionire Reihe stellt em Szenario der Evolution des
Cubitoanalraumes im Libellenfliigel dar.

I.) Eugeropteron-Stadium (Abb. 68.)

IT.) Geropteron-Stadium (Abb. 69.)

I1.) Erasipteron-Stadium (Abb. 70.)

III.) Meganeura-Stadium (Abb. 71.)
(Em Spezialfall dieses Stadiums sind die Protanisoptera t :
Ditaxineura-Stadium (Abb. 17.).)

IV.) Zygophlebia-Stadium (Abb. 72.)
(Ein Spezialfall dieses Stadiums sind die héheren Triadophlebiomorpha + :
Mitophlebia-Stadium (Abb. 73.) und Triadophlebia-Stadium (Abb. 74.).)

V.) Kennedya-Stadium (Abb. 75.)
(Die Verwendung von Kennedya t bezieht sich bier lediglich auf die Veranschaulichung
des Einfangens des CuA durch die MP und impliziert keinesfalls eine anzestrale Stellung
der "Protozygoptera" thinsichtlich der*Odonata !!!. Em Sonderfall stellt dasPermagrion-
Stadium dar (Abb. 76.), das dem Coenagrion-Stadium sehr dhnelt.)

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 Fligelgedder von Bojophlebia, also einem frithen
Stammgruppenvertreter der Ephemeroptera, ebenfalls schematisch dargestellt.

Im Vorderfliigel aller Petaluridae, mancher Gomphidae und aller Libelluloidea sowie m beiden
Fligelpaaren der Aeschnidiidae tund mancher Gomphidae (Gomphoidini sensu CARLE, 1986)
scheint sich die hinterste konvexe Ader basal der Subdiskoidalader zu gabeln und deren
anteriorer Ast nicht zur Analecke, sondemn zur Basalecke der Trigonalzelle zu verlaufen
(Abb. 14., 16., 23. und 39.-40.). Ein Vergleich mit den iibrigen Anisoptera zeigt jedoch,
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daB es sich hierbei um eine sekundire Bildung handelt, welche aus einer Cubitoanalquerader
hervorgegangen ist (siehe Kapitel 4.1.15.; Abb. 16., 34. und 78.) und somit nicht als AA0
bezeichnet werden sollte, wie dies von NEL & MARTINEZ-DELCLOS (1993) vorgeschlagen
wurde. Ich halte den Terminus "Pseudo-Analis”, analog zur Pseudo-ScP, fiir treffender. Die
sekundire Natur dieser Ader hatten im Ubrigen bereits COMSTOCK & NEEDHAM (1898) und
TILLYARD (1917: Fig. 20) richtig erkannt. Diese sekundire Gabelung wurde sicher mehrfach
konvergent gebildet, da sie nicht zum Grundplan der jeweiligen Taxa zu gehéren scheint und
ist stets korreliert mit eimer transversalen Verlingerung der Trigonalzelle. Der tatsichliche
Verlauf des CuP&AA ist im Vorderfliigel der Libellulidae zusitzlich dadurch verschleiert, daB
diese Ader den Charakter von Quergeider angenommen hat (Konvergent zu den
Isophlebiidae t). Obwohl es sich hierbei zweifellos um eine sekundire Erschemung handelt, ist
die Diskontmuitit zwischen Analader und CuA ein deutlicher Hinweis auf den Einfang des CuA
durch die MP (siehe oben).

Bei rezenten Anisoptera liegt der CuP und somit die Basalseite der Subdiskoidalzelle
niemals deutlich basal dem Ursprung der AA2b und niemals distal dem Ursprung der AA1b, und
ist daher auch bei Formen mit zahlreichen Cubitoanalqueradern stets zu identifizieren. Die
scheinbare Aderung der Cubitalzelle, z.B. der Chlorogomphidae, Synthemistidae und mancher
Aeshnidae, erweist sich daher als eine Aderung der Subdiskoidalzelle. Obwohl der CuP bei den
Aeschnidiidae + sowie den Polythoridae und Calopterygidae, nicht von den ibrigen
Cubitoanalqueradern zu unterscheiden ist (Abb. 36. und 38.), kann deren Vorhandensein basal
und distal des CuP aus dessen Lage bei den nichstverwandten Gruppen abgeleitet werden.

Bei der scheinbaren CuP-Kreuzung am Petiolus der Mitophlebiidae t (Abb. 73.) kann es sich
nicht um den CuP handeln, da bei dieser Familie CuA, CuP und AA mit der MP sekundir
verschmolzen sind. Es mubB sich daher bei dieser "Querader” um die AA handeln, die an dieser
Stelle in den verschmolzenen Mediocubitalstamm eimntritt.

Umgekehrt ist die Sachlage bei den permischen "Protozygoptera” 1, deren extrem basal
gelegene "postcubital crossvem" pev (sensu TILLYARD, 1938 und FRASER, 1957) m 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, daB diese Ader eine sehr dhnliche Lage und
Gestalt 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 emen "Riickfall” m die
Tillyardsche Interpretation des Verlaufes dieser Ader darstellt (TILLYARD, 1925a, 1928c;
CARPENTER, 1931; vergl. LINDLEY, 1978 und CARLE, 1982b), wird empirisch gestiitzt durch
die Tatsache, daB diese Ader etwas distal des Arculus gelegen ist, wihrend sich die CuP-
Kreuzung aller iibrigen Odonata stets deutlich basal des Arculus befindet. AuBerdem ist diese
Ader extrem schrigliegend, d.h. der charakteristische Z-formige Doppelknick ("kink") des CuP
ist nicht ausgepriagt. Diese langgestreckte Ader hat daher zweifellos den Charakter einer
Gabelung des Cubitomedialstammes. Entscheidend ist zudem der Umstand, daB diese Ader
deutlich konvex ist und vollig fliefend in den CuA ibergeht, wahrend der CuP eine konkave
bis (sekundir) neutrale Korrugation besitzt und kaum ohne "UnregelmiBigkeiten” (meist
Knicke) in den CuA iibergeht. Aus dieser neuen Interpretation folgt u.a. auch, daB die
vermeintliche Subquadrilateralzelle der "Protozygoptera” t (FRASER, 1957) nicht homolog der
Subquadrilateralzelle der iibrigen Odonata sein kann, da sie basal anstatt distal durch den CuA
begrenzt wird. Die distale Begrenzung dieser Zelle wird von einer Schrigader gebildet
(Abb. 75.), die TILLYARD (19252a) und PRITYKINA (1981) als cu-a (= Cubitoanalquerader)
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bezeichnet wurde und von TILLYARD (1928c¢) filschlich mit der Subdiskoidalader (= sdv sensu
TILLYARD, 1928b)homologisiert wurde. Dies gilt vermutlich auch fiir Permagriont(Abb. 76.),
bei der die Ahnlichkeit mit der Subdiskoidalader (= CuA) der *Qdonata nur daduch sehr
vergroBertist, daB diese Schrigader hier tatsichlichunterhalb der Spitze der offenen Diskoidalzelle
gelegen ist (NEL et al.,, im Druck). Wegen dieser groRen Ahnlichkeit mit den *Odonata wurde
die Gattung Permagriont wurde von TILLYARD (1928b), FRASER (1957), COMPTE SART
(1971) und WOOTTON (1972) nicht zu den "Protozygoptera” +, sondem bereits zu den
Zygoptera (Coenagrionoidea) gerechnet. HENNIG (1969) und RIEK (1976) zeigten aber, daB
dies nicht berechtigt ist, da Permagriont bestenfalls ein Stammgruppenvertreter aller rezenten
Odonata gemeinsam sein konne und dies auch nur wenn Frasers Hypothese eines zygopteroiden
Abnen der *Odonata zutrife.

Aufgrund dhnlicher Argumente mufl auch die "postcubital crossvein pev" (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 emer Pseudo-Subquadrilateralzelle beteiligt ist. Diese Zelle ist sehr dhnlich einer
konvergenten Bildung bei Tarsophlebiopsis +, liegt aber nicht zwischen CuP&AA' und
Fligelhinterrand, sondern zwischen MP&CuA und Fligelhinterrand. Ein deutliches Indiz
gegen eine Homologie der Subquadrilateralzelle der Platystictidae mit derjenigen der iibrigen
Odonataist auch die Tatsache, daB diese Zelle distalnicht durch den freien CuA (Subdiskoidalader
="discal brace" sensu Carle) begrenzt wird, wie dies bei allen anderen *Odonata ausnahmslos
der Fall ist. Dies bedeutet, dal der CuP&AA' bereits mit der MP&CuA verschmelzen wiirde,
anstatt mit dem freien CuA wie bei allen iibrigen Odonatoptera. Dies hatte bereits FRASER
(1938a) festgestellt und zudem beobachtet, daB die "Analader" der Platystictidae von der
Fligelbasis bis zur Spitze der Diskoidalzelle (Subdiskoidalader =CuA) mit dem Fligelhinterrand
verschmolzen ist, allerdings ohne die logische SchiuBfolgerung aus dieser Beobachtung zu
zichen. Das in Frasers Publikation abgebildete Fligelgeader der Platystictide Drepanosticta
zeigt sogar sehr deutlich, daf 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 gewohnliche Queradern handeln kann.

Fazt: Sowohlbei den "Protozygoptera"talsauchbei denrezenten Platystictidae ist die Lage
und Gestalt des vermeintlichen CuP derart unihnlich dem Zustand anderer Odonatoptera, dafi
eme Homologie sehr zweifelhaft ist, da schon das Kriterium der topographischen Homologie
nicht gegeben ist. Da auBerdem 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 Erklirung der
erwihnten Unihnlichkeiten entbehrlich macht. Zubeachten ist dabei aber, dab die Tatsache, daB
Tillyard diese Struktur als "postcubital crossvem" (=pcv) bezeichnete, nicht das geringste damit
zutun hat, daf} diese Struktur nunmehr als homolog dem Cubitus posticus (= CuP) betrachtet
wird. Tillyard interpretierte diese Ader nicht als L dngsader, sondern als Querader, welcher er
"postcubital crossven" nannte weil sie unterhalb emer Lingsader liegt, die er irrtiimlich als Cu2
bzw. CuP interpretierte, die gemiB RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) in der vorliegenden
Arbeit jedoch als MP interpretiert wird.

CARPENTER (1931) glaubte, daB die permischen Protanisoptera t keine "anal crossing”
(hier: CuP-Kreuzung) besiBen, was von FRASER (1957) bezweifelt wurde. In der Tat besitzen
alle Protanisoptera t zumindest zwei schrige "Queradern"” zwischen der hintersten Konkav-und
Konvexader (Abb. 17.). Entsprechend den oben erlduterten Hypothesen kann es sich bei diesen
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beiden "Queradem" nur um den CuP (CuP-Kreuzung) und den CuA handeln. Bei Vorhanden-
sein von mehr als zwei dieser schrigen "Queradem" (z.B. Polytaxineura+)ist der CuA offenbar
stets diejenige "Querader", welche direkt bei einer deutlichen Biegung der hintersten Konvexader
liegt, wihrend die direkt basal davon gelegene "Querader” den CuP darstellt (Abb. 17.). Erstere
hatte FRASER (1957) falschlich fiir die CuP-Kreuzung ("anal crossing" sensu Fraser) gehalten.
Beivielen "Protodonata”+ sind ebenfalls zwei deutlich schrige "Querademn" in diesem Bereich
zu finden (z.B. Erasipteront, Paralogus+, Oligotypus+, Tupus'+), die ebenfalls mit dem CuP und
CuA zu homologisieren sind, was insbesondere durch das Fligelgeider der
"Eugeropteridae” t+ offensichtlich wird. Bei emigen abgeleiteten Meganeuridae t (z.B.
Megatypus 1, Meganeura 1, Meganeuropsis t) ist nur eine solche schrige Ader zu finden, was
im Falle von Megatypus schucherti t auch deutlich zu erkennen ist (vergl. TILLYARD, 1925a:
53-54 und KUKALOVA-PECK, 1991: 161). Bei diesen Formen muf die "CuA-Schrigader”
folglich entweder reduziert oder mit der "CuP-Schrigader” fusioniert worden sein (Abb. 71.).
Wichtig ist die Feststellung, daB die "CuA-Schrigader" der "Protodonata” + und
Protanisoptera + nicht der Subdiskoidalader (= CuA) der Odonata (einschlieBlich
"Protozygoptera" tund Archizygoptera t) homolog ist, da diese auf einem sekundirem Einfang
des CuA durch die MP beruht (sieche Punkt 8.).

Bei der angeblichen AP der Protanisoptera t (CARLE, 1982b) konnte 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 m der Mitte. Die Analschleife der "Corduliidae” (Abb. 16.), Macrodiplacidae und
Libellulidae (Abb. 35.) ist dagegen langgestreckt und wird von der konkaven Interkalarader
(Cuspl -; = "midrib") in zwei Hilften geteilt. Bei allen Anisoptera wird die Analschleife basal
durch emen sekundiren AA-Ast (AA1b+) und distal durch emen primiren 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-
pragungen der Analschleifen kein giiltiges Argument gegen ihre Homologie. Bei den fossilen
Heterophlebiidae t verliuft der CuA" parallel zum Fligelrand in Richtung Fligelbasis
(Autapomorphie) und bildet dadurch den posterioren AbschluB emer kleinen Analschleife, die
basal durch die AA2b begrenzt wird (Symplesiomorphie) (NEL et al., 1993). Da die
Heterophlebioidea die Schwestergruppe der Anisopterabilden und eme Basadverschiebung der
AA2b in der Stammlinie der Anisoptera festzustellen ist, stellt dieser Typ der Analschleife
wahrscheinlich die plesiomorphe Merkmalsauspragung dar (Abb. 78.c). Manche Aeshnidae
besitzen zusitzlich em oder zwei akzessorische Analschleifen postero-basal des eigentlichen
Analschleife (Abb. 34.).

NEL & MARTINEZ-DELCLOS (1993) glaubten, daf die distale Gabelung des CuA im
Hinterfliigel der fossilen Aeschnidiidaetnicht homolog sei der Gabelung des CuA in CuA' und
CuA" der iibrigen Anisoptera , sondemn deren distaler Gabelung des CuA'. Sie gelangten zu
dieser SchluBfolgerung aufgrund emer kurzen, konvexen Ader, die bei emigen Aeschnidiidae
schrig vom konvexen CuA ("Gaff") zu emer konkaven Interkalarader verlduft und von diesen
Autoren als CuA"-Rudiment identifiziert wurde. Meines Erachtensist jedoch wahrscheinlicher,
daB es sich bei dieser Struktur um eine Schrigader im engeren Sinne handelt (Definition siche
Kapitel), die eine sekundire Tracheenversorgung vom CuA zu der Interkalarader Cuspl fiihrt,
die im Ubrigen von NEL & MARTINEZ-DELCLOS (1993) unberechtigterweise als Aspll
(Anal Supplement) bezeichnet wurde, obwohl sie die gleiche Lage hat wie das Cuspl

180



KAPITEL 5.: Diskussion - Homologisierung und Benennung der Fligeladern

(Cubital Supplement) der Libelluloidea (konkave Interkalarader zwischen CuA und sekundirem
AA-Ast).

Die sparsamste Interpretation der Merkmalsverteilung fiihrt zu der SchiuBfolgerung, daB
die Aufgabelung des CuA bei einigen "Calopterygoidea” (Calopterygidae und Polythoridae,
sowie abberante Exemplare der Dicteriadidae) eine sekundire Erscheinung ist, weswegen die
resultierenden Aste 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-
schemlich (contra CARLE, 1982b: Fig. 5., 7. und 8.). Das "Gaff", also der CuA von der Spitze
der Diskoidalzelle bis zur Aufgabelung, ist bei den Anisoptera und den erwihnten
"Calopterygoidea” folglich ebenfalls nicht homolog.

Die auffallende Ahnlichkeit der Stiefel-formigen Analschleife im Hinterfliigel der Libellulidae
("italian loop" sensu TILLYARD, 1914) mit der, vertikal gedehnten, Trigonalzelle des
Vorderfliigels (Abb. 35. und 39.-40.), ist wohl am plausibelsten damit zu erkliren, daB die
Analschleife im Hinterfliigel dieselbe mechanische Funktion hat (WOOTTON, 1991), welche
vermutlich im Zusammenhang mit der Spezalisierung auf den fiir Libellulidae typischen
Segelflug steht (Libellulidae = Segellibellen). Dies erklirt dann auch die vollig verschieden
geformten Fligeldreiecke im Vorder- und Hinterfliigel der Libellulidae, die allgemein als die am
starksten abgeleitete rezente Libellenfamilie angesehen werden.

Emme sehr dhnliche Adaption an eine Segelfluglokomotion schemen auch die fossilen
Aeschnidiidae t+ besessen zu haben, deren Vorderfliigel dem der Libellulidae sehr dhnelt, da
sowohl die Trigonalzelle deutlich gestreckt ist, als auch eine, zur Basalecke der Trigonalzelle
verlaufende, Pseudo-Analis ausgebildet ist (Abb. 39.). Im Hinterfliigel der Aeschnidiidaet ist,
im Gegensatz zu den Libellulidae, ebenfalls die Trigonalzelle verlingert, wihrend eme
Analschleife vollig fehlt. Die Hypothese einer bevorzugten Lokomotion mittels Segelflug,
anstatt "Schwirrflug", wird insbesondere daduch plausibel, daB bei den Aeschnidiidaet genau
diejenigen Strukturen, die von entscheidender funktioneller Bedeutung fiir den Flatterflug sind
(NEWMAN, 1982; WOOTTON, 1991), wie Pterostigma, Nodus und Arculus, reduziert bzw.
vereinfacht wurden (NEL & MARTINEZ-DELCLOS, 1993). AuBerdem kann die Hypothese
einer Segelflieger-Nische das Aussterben der Aeschnidiidaet erkliren, die vom Oberen Jura bis
zur Oberkreide weltweit mit vielen Arten verbreitet waren, da erst in der Oberkreide modeme,
perfekt fliegende Viogel (Aves: Neognathae) aufiraten (CARROLL, 1993: 360; ROSS &
JARZEMBOWSKI in BENTON, 1993) und als FreBfeinde an Bedeutung gewannen (KENNEDY,
1919). Die Aeschnidiidaet waren als ausgesprochene Segelflieger besonders exponierte Beute-
Insekten, da sie meist recht grof und vermutlich auch auffallig gefirbt waren. Letzteres1aBt sich
durch AnalogieschluB aus dem extrem dichten und vielzelligen Fligelgedder sowie der
Reduktion des Pterostigmas folgern, da sich diese Phanomene rezent insbesondere bei Formen
mit grofflichig dunkel gefirbten Fliigeln finden (z.B. Megaloprepus, Calopteryx, Diastatops),
die meist zusitzlich einen auffilligen Metallglanz besitzen (Schillereffekt durch Interferenzfarben
auf dunklem Grund). Die Libellulidae haben hingegen ihre Segelflugadaption und oft auch
auffillig gefirbten Fhigel entwickelt ohne dabei an Schwirrflugvermogen einzubiiBen, was sie
zu relativ schwer fangbaren Beutetieren macht. AuBerdem wurde in der Stammlinie der
Libelluloidea der Ovipositor reduziert und somit die zeitaufwendige und somit gefahrliche
endophytische Eiablage durch eine exophytische Eiablage ersetzt, die die Ablage von ener
groBeren Zahl von Eiemn in deutlich kiirzerer Zeit erlaubt. Damit korreliert ist eme deutliche
Erhohung der Eianzahl da die Eier bei Abgabe ms freie Wasser deutlich hohere Verluste
erleiden als beim Emstechen in schiitzendes Pflanzengewebe. ST. QUENTIN (1962: 185)
erklarte diesen Wechsel der Fortpflanzungsstrategie ebenfalls mit dem Aufireten der Vogel als
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Vaogel als FreBfeinden. Der hypertrophierte Ovipositor der Aeschnidiidaet zeigt, daB diese
Libellen sehr wahrscheinlich nicht zu dieser Fortpflanzungsstrategie in der Lage waren.
Vermutlich sind die erwahnten Phinomene ursichlich dafiir, daB die Libellulidae nach Ende der
Kreidezeit die Aeschnidiidaet als dominierende Anisopterengruppe ablosen konnten. Diese
Hypotheseist auBerdem auch wahrscheinlicher als ein "zufilliges" Aussterben (NEL, pers. Mitt.
1994) oder die vermeintlich naheliegende Annahme, daB8 das Aussterben der Aeschnidiidaetmit
dem allgemeinen Faunenschnitt an der K-T-Grenze in Zusammenhang stehen kénnte, da die
Aeschnidiidae + das einzige Libellentaxon sind, dessen Aussterben mit der K-T-Grenze
zusammenfillt (ROSS & JARZEMBOWSKI, 1993; WHALLEY, 1988).

14.) RIEK & KUKALOVA-PECK (1984), KUKALOVA-PECK (1991) und NEL et al. (1993) haben
den Analrand (= Dorsum) des Fhigels sowie die Basalseite des Analdreiecks der Anisoptera,
sicherlich zu Recht mit der AP homologisiert. Sie haben allerdings keine plausible Erklarung
dafiir nennen konnen, daB bei diese Ader bei den rezenten Libellen, namentlich im Hinterfliigel
der Anisoptera, stets konvex ist, abgesehen von dem pauschalen Hinweis, daB es sich dabeium
ein sekundire Erscheinung handeln miisse. Diese sekundir konvexe Verlaufder APwird jedoch
dann verstandlich, wenn man davon ausgeht, daB 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 AP verschmolzen ist (Abb. 33.).

15.) AbschlieBend sei noch eine besondere Hypothese Tillyards erwahnt (TILLYARD, 1928a,
1928c¢; vergl. FRASER, 1957: 53), die auf der Tatsache beruht, daB bei der australischen
Reliktform Hemiphlebia alle konvexen Ademn, mit Ausnahme des RA ohne Tracheen aus-
gebildet werden. Ausgehend von der Praetracheations-Theorie vermutete Tillyard daher, daB
die MA keme primare Lingsader sei, sondemn eme sekundire Schaltader wie der IR1 und IR3
(sensu Tillyard) (= IR1 und IR2 sensu Riek & Kukalova-Peck). Die Tracheenversorgung der
MA sei bei Hemiphlebia plesiomorph fehlend wahrend die urspriingliche Trachee der 1A,
vermutlich im Verlaufe der Petiolusbildung, verschwunden seiund spater durch eme sekundire
Tracheenversorgung ersetzt worden sei, die bei Hemiphlebia ebenfalls plesiomorph fehle. Der
distale Abschnitt der 1A (sensu Tillyard; = CuA sensu Riek und Kukalova-Peck) sei eine
sekundire Bildung, da die 1A urspriinglich nur sehr kurz gewesen sei miisse. Diese Hypothese
hat durch die Falsifikation der Praetracheations-Theorie ihre empirische Grundlage verloren
und ist zudem unvereinbar mit dem Fliigelgeader der frithesten Stammgruppenvertreter der
Odonatoptera ("Eugeropteridae” t). AuBerdem ist das Tracheationsmuster von Hemiphlebia
sicherlich nicht als urspriinglich anzusehen, sondemn sekundir vereinfacht aufgrund der
Verzwergung dieser Spezies, die eine der kleinsten bekannten Libellen aller Zeitalter darstellt.

Eine Entscheidung gegen oder zugumsten emes der bisher vorgeschlagenen Systeme kann
ausschlieBlich erfolgen durch einen Vergleich aller Systeme beziiglich der Plausibilitat ihrer
Interpretationen hinsichtlich aller erwihnten Strukturen. Die Tatsache, daB ein System eine dieser
Strukturennicht plausibel erkliren kann, macht noch nicht 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 begriindet. Die Tatsache, daBl
Carles System unverembar ist mit dem tatsichlich festgestellten Verlauf der hintersten, konvexen
Primirlingsader ist vollkommen unabhingig von der Frage, ob Carle die Interkalarader IR2 (sensu
Nel) zurecht als primidre Langsader MA mterpretiert hat oder nicht. Ebenfalls unzureichend
begriindet ist es, das System von NEEDHAM (1903, 1951) nur deshalb zu verwerfen, weil dessen
Homologisierungen auf der offensichtlich irrigen Praetracheations-Theorie basieren, denn der
Nachweis der UnzuliBigkeit eines Homologiekriterinms widerlegt ja noch nicht die darauf
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aufbauenden Homologiehypothesen ("hypotheses of homology are conjectures whose source is
immaterial to their status", PATTERSON, 1982b: 58). Diese konnen nur dann als widerlegt gelten,
wenn andere, zuverlissigere Homologiekriterien fiir eine andere Homologiehypothese sprechen.

Nur ein einziges der bisher vorgeschlagenen Systeme ist in Ubereinstimmung mit allen
empirischen Hinweise beziiglich der erwahnten, strittigen Interpretationen: Esist das System von
RIEK & KUKALOVA-PECK (1984), allerding mit einigen Erginzungen von NEL et al. (1993, und
im Druck sowie pers. Mitt.) und von BECHLY (1993d). Dieses System erméglicht zudem eme
Homologisierung der Fligeladem aller Pterygota und zwar insbesondere auch zwischen den
Odonata und den Ephemeroptera, deren Fliigelgedder sich nun auf einen gememsamen Grundplan
zurickfilhren 1iBt. Letzteres wurde bedeutend erleichtert durch die Entdeckung von
Bojophlebia t (Abb. 67.), emem sehr urspriinglichen Stammgruppenvertreter der Ephemeroptera
(KUKALOVA-PECK, 1985). Ein tabellarischer Vergleich der in dieser Arbeit verwendeten
Aderterminologie mit den iibrigen Terminologien ist in Tabelle 2. und zu fimden, auferdem auch
eme graphische Darstellung am Beispiel des Fligelgedders je ener rezenten Anisoptere und
Zygoptere in Abb. 14., ergdnzt durch eine Darstellung der Fliigelbasis der rezenten Platystictidae
(Abb. 49.), deren Gedder von mir deutlich abweichend von der traditionellen Auffassung
mterpretiert wird.

Das Fliigelgedder der fossilen "Protodonata” t, Protamisoptera i, "Protozygoptera” t+ und
Triadophlebiomorpha t unterscheidet sich noch deutlich vom Fligelgeédder der rezenten Odonata,
daber ist deren Interpretation in Abb. 17.-18. und 68.-76. dargestellt. Das Fligelgeidder der
Triadophlebiomorpha t zeigt, neben der Symplesiomorphie eines langen, unreduzierten CuP, eine
ungewoOhnliche Autapomorphie im Cubitoanalraum: Bei den stirker abgeleiteten Formen
(Mitophlebiidae + und Triadophlebiidae t) sind MP, CuA, CuP und AA basal miteinander
verschmolzen. Bei den Triadophlebiidae t (einschlieBlich Piroufetia t!) ist der gemeinsame Stamm
dieser vier Adern zudem mit dem Fhigelhinterrand (AP) verschmolzen (Abb. 18.).

Die lange Zeit sehr umstrittene Interpretation des stark autapomorph abgewandelten
Fliigelgeaders der Archizygoptera t (Tabelle 3., Abb. 19.) wurde von NEL & HENROTAY (1992)
weitgehend geklirt. Ich stimme mit der Interpretation dieser Autoren iiberein, daBf der RP2 der
Protomyrmeleontidae t (= Archizygoptera 1) sekundir in zwei Aste (RP2a und RP2b) aufgespalten
ist. Der RP3&4 sollte allerdings, wie bereits ausgefiihrt wurde, besser als RP" bezeichnet werden.
Nicht iibereinstimmen kann ich jedoch mit der Interpretation der Nodalquerader als Teil der CP,
da dies ene Aderiiberkreuzung der ScP implizieren wiirde ("forbidden morphology" sensu
RUDWICK, 1972). Ebenfalls fiir unwahrscheinlich und zudem ungerechtfertigt halte ich die
Annahme, daB bei den Archizygoptera + der CuA mit der MP verschmolzen sei und der CuP mit
der AA&AP zum Flhigelhinterrand verschmolzen sei (NEL & HENROTAY, 1992: 6). Uber-
zeugender scheint mir die alternative Hypothese von ZESSIN (1991), daB bei den
Protomyrmeleontidae t (auBer Triassagrion t) sowohl CuA als auch AA mit dem Fliigelhinterrand
verschmolzen sind und der freie CuA nur noch in Gestalt emer mehr oder weniger schrigen
"Querader” zwischen MP und Fliigelhinterrand erhalten blieb (Abb. 19.b). Diese Interpretation
ergibt sich u.a. auch aus emem Vergleich des Fliigelgeaders der urspriinglichen Archizygoptere
Triassagrion t (Abb. 19.2) und der "Protozygoptere" Voltzialestes + (NEL et al., im Druck) sowie
den rezenten Platystictidae (Abb. 49.) und Protoneuridae (einschlieBlich Isostictinae), bei denen
analoge Aderreduktionen im Cubitoanalraum vorliegen.

183



KAPITEL 5.: Diskussion - Szenarien und Grundplanrekonstruktionen

5.3. GRUNDPLANREKONSTRUKTIONEN UND SZENARIEN:
5.3.1. Die Evolution des Insektenflligels

Obwohl im Znsammenhang mit der Rekonstruktion des Fhiigelgeaders im Grundplan der Libellen
die Frage, wie und woraus der Insektenfliigel iiberhaupt entstanden ist, keine unmittelbare Rolle
spielt (siche Kapitel 5.3.2.), ist dieses Problem generell von groBem Interesse und wurde daher in
den meisten Arbeiten zum Grundplanzustand des Fhigelgedders der basalen Pterygotengruppen
ebenfalls diskutiert. Da sich im Rahmen der Vorarbeiten zu meiner Diplomarbeit auch einige neue
Gesichtspunkte zu dieser Fragestellung ergaben, seien diese im Folgenden kurz erortert.

Hinsichtlich der Evolution des Insektenfliigels gibt es bislang im wesentlichen zwei gegensitz-
liche Hypothesen:

1.) Die Paranotal-Theorie (MULLER, 1873-1875; PANCRITIUS, 1884; CALVERT, 1893 (einge-
schrankt); PACKARD, 1898; CRAMPTON, 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, dafl die
Insektenfliigel aus Paranota, also aus starren, lateralen Auswiichsen (Hautduplikaturen) der
thorakalen Riickenschilder (Terga), entstanden seien und somit auch den Paranota der primar
fligellosen Zygentoma homolog seien. Die Paranota sollen als Thermoregulatoren und/oder als

Gleitfliigel entstanden sein. Fiir die Paranotal-Theorie wurden die folgenden Argumente
angefiihrt:

a) Paranota sind beivielen Arthropoda vorhanden. Beimanchen Acari("oribatid pteromorphs")
sind sie sogar beweglich und dienen als Schutzklappen.

b) Die Paranota der Zygentoma (Silberfischchen) dhneln den Fliigelanlagen der hemimetabolen
Pterygotenlarven und haben eine sehr dhnliche Tracheenversorgung iiber einen Ast der
Beimtrachee (WEBER & WEIDNER, 1974; HENNIG, 1986).

¢) In der Ontogenese entstehen die Fliigelanlagen zunichst als starre, laterale Auswiichse des
Tergum (CRAMPTON, 1916; WEBER, 1933). Die Paranota scheinen also in der Ontogenese
des Fhigels rekapituliert zu werden.

d) Es gibt eine offensichtliche Homonomie (serielle Homologie) von meso- und metathorakalen
Fliigelpaaren und prothorakalen Paranota bei vielen karbonischen Palaeodictyopteroideat.

e) Das devonische Fossil Eopterum devonicum+ sieht genauso aus, wie man sich den Proto-
Fliigel ("steering vane") eimes sehr primitiven Pterygotenvorfahren vorstellen konnte
(obsolet; siche 2. e).

f) Gegen eine Ableitung der Insektenfliigel aus Exiten eineshypothetischen basalen Beinsegmentes
(Epicoxa) sprechen die folgenden Argumente: Es gibt keine empirischen Hinweise auf die
tatsichliche Existenz emer Epicoxa (sensu Kukalova.Peck)und die Grundplanrekonstruktion
der urspriingliche Pterygotenbeine mit 11 Segmenten und mindestens 4 Exiten, wie diese
von KUKALOVA-PECK (1983) entworfen wurde, widerspricht zudem allen neontologischen
Befunden und der sich daraus ergebenden Grundplanrekonstruktion (MICKOLEIT, pers.
Mitt. 1992; MEIER, 1993). Bei den vermeintlichen Exiten einiger fossiler Insekten konnte
es sich auch um gewohnliche Domen oder teilweise sogar nur um Artefakte handeln.
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Die Ontogenese der thorakalen Styli der Archaeognatha (DELANY, 1959) widerspricht der
Interpretation von Kukalova-Peck, nach der diese Exite stets Austillpungen der
Intersegmentalmembran seien (STANICZEK, 1993). Jingste palaeontologische Befunde
sprechen zudem dafiir, daB derartige Exite weder zum Grundplan der Crustacea noch zu
dem der Mandibulata gehoren (WALOSSEK, 1993).

g) Gegen eine Extremititennatur der Insektenfliigel spricht eventuell auch das vollige Fehlen
von Muskeln, die direkt am Fhigel ansetzen oder gar in diesen hineinwachsen (VOSS, 1906;
STANICZEK, 1993).

h) Die Paranotaltheorie erklirt die Entstehung der Insektenfligel in Verbindung mit einer
terrestrischen Lebensweise der Larven im Grundplan der Pterygota. Aufgrund der vor-
Liegenden empirischen Hmweise ist eme derartige Lebensweise fiir den Grundplan der
Tracheata, Insecta und Pterygota sehr viel plausibler als eine aquatische Lebensweise
(PRITCHARD et al., 1993).

2.) Die Pleural-Theorie (OKEN, 1831; GEGENBAUER, 1870; PLATEAU, 1871; PACKARD, 1873;
LUBBOCK, 1883; BRAUER, 1882; LANG, 1888; WOODWORTH, 1906; DURKEN, 1907, 1928;
BOCHAROVA-MESSNER, 1969, 1971; WIGGLESWORTH, 1973, 1976; MATSUDA, 1976, 1981
WOOTTON, 1981, 1986; RASNITSYN, 1981 (eingeschriinkt); CARLE, 1982¢; TRUEMAN, 1990;
KRISTENSEN, 1991; KUKALOVA-PECK, 1978, 1983, 1985, 1987, 1991, 1992):

Die eigentlich schon sehr alte Theorie einer seriellen Homologie von Insektenfligeln und
Abdominalkiemen der Emtagsfliegen wurde in jiingerer Zeit insbesondere von Kukalova-Peck
~ausgebaut und mit zahlreichen Argumenten recht gut begriindet. Diese sehr elaborierte
Hypothese von Kukalova-Peck besagt, daB die Fligel der Insekten und die abdominalen
Kiemenblitter der Ephemeropterenlarven seriell homolog seien und beide Derivate von Exiten
("Styli") basaler Beinsegmente seien ("leg exite theory"). Es soll sich dabei um die Exite
derjenigen Bemsegmente handeln, die bei den Insekten die Pleura bilden, also der Subcoxa und
eventuell einer (rein hypothetischen) Epicoxa. Derartige coxale Exite finden sichnoch heute bei
Symphyla und Archaeognatha. Gegen die Paranotal-Theorie und fiir einen pleuralen Ursprung
des Insektenfliigels wurden die folgenden Argumente angefiihrt:

a) Die Homologie der Paranota bei den verschiedenen Arthropodengruppen, selbst mnerhalb
der Insekten, ist sehr zweifelhaft, bzw. in einigen Fillen eindeutig widerlegt. So soll es
beispielsweise fossile Pterygotenlarven geben, die am selben Segment sowohl "Fhigel" als
auch "Paranota" zu tragen schemen, was deren Homologie logischerweise ausschlieBen
wiirde (KUKALOVA-PECK, 1978). Allerdings ist die Interpretation von lateralen Aus-
wiichsen bei fossilen Insekten meist sehr schwierig und oftmals ist eine eindeutige
Identifizierung als Paranota oder Abdominalkiemen (bzw. Fhigelchen) nicht méglich.

b) Bei allen fossilen Stammgruppenvertretern der Zygentoma waren die "Paranota” durch
deutliche Suturen vom Tergum getrennt. Dies und die fliigelahnliche Tracheenversorgung
konnten eher fiir die Bildung von "Pseudo-Paranota" durch ein sekundires Verschmelzen
von Proto-Fhigeln und Tergum 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 Fliigelanlage
nur unwesentlich dorsad des Spiraculums (mit Beziechung zur Beinanlage, BIRKET-SMITH,
1984), wandert an der Pleuralseite weiter nach dorsad und verschmilzt dort sekundar mit
dem Tergum (TOWER, 1903; BOCHAROVA-MESSNER, 1959, 1969). Bei Drosophila
entsteht die Embryonalscheibe der Fliigelanlage aus emer Abspaltung der Beinanlage
(GARCIA-BELLIDO et al., 1979). Die scheinbare Fliigelentstehung aus Paranota in der
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Ontogenese ist also offenbar sekundiren Ursprungs. Problematisch an dieser Argumenta-
tion ist allerdings die Tatsache, daB in diesem Stadium der Ontogenese Tergumund Pleura
noch kaum chitinisiert sind und somit nicht sicher identifizierbar sind (COMSTOCK &
NEEDHAM, 1898-1899; sowie MICKOLEIT pers. Mitt. 1993) Dariiberhinaus haben aber
Transplantationsversuche gezeigt, daB die Fligelanlage auch die Bildung der
Fligelgelenksklerite induziert (STENZHORN, 1974; GARCIA-BELLIDO et al., 1979), was
dafiir sprechen konnte, daf diese keine Abgliederungen des Tergums sind. Neuere
Untersuchungen an paldozoischen Pterygotenlarven haben gezeigt, daB diese Larven, m
allen bekannten Stadien der Ontogenese, offenbar vollkommen gelenkige Fligelanlagen
besaBen. Dies wire ein zusitzlicher Hinweis auf die sekundire Natur der frithontogenetisch
ungelenkigen Fliigelanlagen der rezenten Pterygotenlarven.

d) Die prothorakalen "Paranota" der Palaeodictyoptera t waren offenbar keine starren Paranota,
sondem bewegliche (!), prothorakale Fligelchen. Die abdominalen "Paranota" sollen laut
Kukalova-Peck Strukturen pleuralen Ursprungs sein. Einige paldozoische Pterygotenlarven
besaBen an den Abdominalsegmenten angeblich Beinchen (Styli), Fligelchen (Kiemenblitter)
und "Paranota” (siche Punkt a.).

e) Das Fossil Eopferum devonicum+ erwies sich als Uropoden emes Krebses (HENNIG, 1981)
und entfillt daher als Evidenz fiir die Paranotal-Theorie.

f) Die Muskulatur der abdominalen Kiemenblitter der Ephemeropterenlarven ist topographisch
homologisierbar mit der direkten Flugmuskulatur der Insektenfliigel und die
frithontogenetische Entstehung der Abdominalkiemen dhnelt derjenigen der Fliigel (DURKEN,
1928) (contra STANICZEK, 1993). AuBerdem sind scheinbare Rudimente eines
"Fligelgeaders" bei den Abdominalkiemen mancher rezenter und vieler paldozoischer
Ephemeropterenlarven vorhanden (contra STANICZEK, 1993). Laut STANICZEK (1993
sowie pers. Mitt. 1994)ist die Gelenkung und Muskulatur der Ephemeropteren-Larvenkiemen
zu merkmalsarm um eine Homologie mit den entsprechenden Fhigelstrukturen plausibel
machen zu konnen. Unter dem Vorbehalt, daB die Ergebnisse semer Untersuchungen zur
Ontogenese der Ephemeropterenkiemen im Prinzip mit allen bisherigen Theorien vereinbar
wiren, war STANICZEK (1993) der Auffassung, daB die Abdominalkiemen abgewandelte
Pleuropodien darstellen, welche homolog den abdominalen Styli der Archaegnatha und
seriellhomolog mit Thorakalbeinen seien. Diese Hypothese steht allerdingsim Widerspruch
zu emer Reihe von paliontologischen und embryologischen Hinweisen, welche von
KUKALOVA-PECK (1978, 1983) zusammengefalit wurden.

g) Die Interneuronen der ersten drei Abdominalsegmente feuermn 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, wire das Feuern von Flugimpulsen méglicherweise auch durch einen
sekundiren Funktionswechsel plausibel zu erkliren.

h) Die homeotische Podoptera- und Tetraltera-Mutation bei Drosophila melanogaster soll laut
GOLDSCHMIDT (1952), KUKALOVA-PECK (1983) und TRUEMAN (1990) fiir eine
Extremititennatur der Fliigel sprechen. Wihrend es mir fiir die Antennapedia-Mutation
noch verhiltnismiBig plausibel erscheint (BOUDREAUX, 1979), darin ein zusitzliches Indiz
fiir die Homologievon Antennen und Extremititen zu sehen, erschemnt mir die Interpretation
der Podoptera-Mutation zumindest als wesentlich problematischer. Goldschmidts Hypo-
these emer Homologie von Fliigel und Bein ist schon allein durch das gleichzeitige Aufireten
beider Strukturen im Meso- und Metathorax widerlegt, es sei denn man greift auf lingst
iiberholte Vorstellungen zuriick, welche davon ausgingen, dasjedes Thorakalsegment zwel
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verschmolzenen Abdominalsegmenten entspriche. Die Imterpretation der bemartigen
Fligelmutationen als Exite oder Endite des entsprechenden Thorakalbeines (TRUEMAN,
1990) ist vermutlich die einzig haltbare Interpretation, falls man homeotischen Mutationen
iiberhaupt irgendeine phylogenetische Aussagekraft zugestehen darf, wasich eher bezweifele.

i) Funktionsmorphologische und evolutionsbiologische Uberlegungen machen die Entstehung
von Flugorganen aus Blattkiemen plausibel, da diese im Gegensatz zu Paranota praedisponiert
sind durch den Besitz von Gelenkung und direkter Muskulatur. Zudem hat(te) die
Bewegung der Blattkiemen nicht nur respiratorische, sondem bereits lokomotorische
Funktionen. Eme Evolution des Fliigelapparates ausunbeweglichen Gleitfliigeln ("Paranota")
ist funktionell praktisch unméglich, da em Flatterflug nicht mit der bloBen auf und ab
Bewegung emer starren Tragfliche funktioniert, sondern nur mit einer flexiblen Tragfliche
mittels komplexer Rotationen, Pronationen und Supmationen, welche widerum einen
entsprechenden Gelenk-Muskel-Apparat voraussetzen. Es kann daher mit an Sicherheit
grenzender Wahrscheinlichkeit davon ausgegangen werden, daB der Flugapparat der
Insekten nur aus einer Struktur hervorgehen konnte, die aus anderen adaptiven Griinden
bereits die entsprechenden Gelenke und Muskeln ausgebildet hatte.

(Theoretischer Emschub: 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 EinfluB auf die Rekonstruktion der phylogenetischen
Verwandtschaftsbeziehungen haben (RIEPPEL, 1988: 167; confra GUTMANN et al., 1975,
GUTMANN, 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
scheint und die Variante von Kukalova-Peck bereits Eingang in neuere Lehrbiicher fand (GRUNER,
1993: 1033), ist diese Hypothese noch immer sehr umstritten. Insbesondere die Tatsache, daB die
Pleuraltheorie eine aquatische Lebensweise (zumindest der Larven) im Grundplan der Tracheata,
Insecta und Pterygota voraussetzen mufl (RIEK, 1971; STYS & SOLDAN, 1980; KUKALOVA-
PECK, 1978, 1983; WOOTTON, 1988), istnicht nur im Widerspruch zur sparsamsten Interpretation
dieses Merkmals, sondern auch unvereinbar mit den meisten iibrigen paliontologischen und
neontologischen Befunden (PRITCHARD et al., 1993; vergl. auch CALVERT, 1929).

Eine plausible Losungsmaglichkeit fiir die widerspriichlichen Befunde und Hypothesen konnte
eine Synthese aus beiden erwihnten Theorien sein, namlich die Annahme, daB Insektenfligel zwar
seriell homolog sind mit Ephemeropteren-Abdominalkiemen, daBl aber beide Strukturen aus
Paranota hervorgegangen sind, welche im Grundplan der Insecta bereits durch Suturen vom
Tergum getrennt waren. Aus dieser Arbeitshypothese, die im Prinzip auf GEGENBAUER (1870)
zuriickgeht, konnte das folgende Evolutionsszenario abgeleitet werden (vergl. WOODWORTH,
1906 und CARLE, 1982c¢): Der oberdevonische Ahne der Pterygota war ein Zygentomen-dhnliches
terrestrisches Insekt mit Paranota an den Thorakal- und Abdominalsegmenten und semi-anphibi-
scher Lebensweise, vergleichbar den Leptopodomorpha (Insecta: Heteroptera). Die Nachfabren
dieses "Abnen" gingen sukkzessive dazu iiber, thre Jugendstadien sekundir ins SiiBwasser zu
verlegen und die Paranota zu Blattkiemen umzugestalten. Mit zunehmender Perfektionierung
dieser Kiemen wurden diese aktiv beweglich; zunichst nur zur Ventilation, spiter auch zu
LokomotionimWasser. In den dlteren, terrestrischen Stadien wurden die abdominalen Kiemenblitter
zuriickgebildet, wahrend die thorakalen Kiemenblatter durch Chitinisierung, Gedderund Korrugation
versteift wurden und als thermoregulatorische Organe beibehalten, 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 ergianzt werden (analog zur Theorie
der Evolution des Vogelflugvermogens nach WELLNHOFER, 1989; confra CARROLL, 1993),
wobei die Lokomotionsfunktion von den "Fligeln" des Meso- und Metathorax iibernommen
wurde, wihrend die aerodynamisch storenden "Fliigelchen" des Prothorax im Laufe der Evolution
reduziert wurden. Mit der Entstehung von echten Larvenstadien (Metamorphose) kam es zu einer
sekundir ungelenkigen Anlage der thorakalen Fliigel, da diese ihre urspriingliche Funktion als
Kiemen nun verloren hatten und erst im terrestrischen Adultstadium beweglich sein muBten.
Teilweise wurden auch die abdomimalen Kiemen reduziert und durch andersartige Kiemenstrukturen
und Lokomotionsarten ersetzt oder die aquatische Lebensweise der Larven ganz aufgegeben. Die
Tatsache, daB entsprechend diesem Szenario die Larvenstadien in der Stammlinie der Pterygota ins
SiiBwasser verlegt wurden und die Adulten aktiv flugfihig wurden, kénnte durchaus in engem
Zusammenhang mit der Evolution der Spinnen stehen, die sich wiederum durch die Erfindung von
komplexen Fangnetzen an ihre Beute anpafiten und zusammen mit den neopteren Insekten und
angiospermen Bliitenpflanzen ab der Oberkreide eine enorme Radiation erlebten. Dieses Szenario
ist sowohl verembar mit den meisten der Hinweise fiir die Paranotal-Theorie, als auch ot
denjenigen der Pleural-Theorie. Zudem vermeidet es ene Reihe von Widerspriichen beider
Theorien und ist auch in Ubereinstimmung mit dem Grundplan der Tracheata und Insecta (u.a.

terrestrische Larven mit offenen Tracheen), wie er sich aus der Sichtweise der Phylogenetischen
Systematik darstellt.

5.3.2. Das Flugelgeader im Grundplan der Pterygota

Wie bereits erwahnt wurde stellen die widerspriichlichen Hypothesen zur Evolution des
Insektenfligels ghicklicherweise kaum ein Problem fiir die Rekonstruktion des Fligelgeaders im
Grundplan der Pterygota und der *Odonata dar, denn da alle Zweifel an der Monophylie der
Pterygota (LEMCHE, 1940; LA GRECA, 1980; MATSUDA, 1970, 1981) eindeutig widerlegt werden
konnten (WIGGLESWORTH et al., 1963; HENNIG, 1969, 1981, 1986; HAMILTON, 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; MINET & BOURGOIN, 1986; PFAU, 1986, 1991), ist die Frage der
Fligelentstehung fiir diese Grundplanrekonstruktion weitgehend bedeutungslos.

Fir die Rekonstruktion von Grundplinen gibt es ganz allgemein zwei unterschiedliche Ansitze:

1.) Die spekulative Grundplanrekonstruktion aufgrund a priori angenommener Evolutionsszenarien.
Diese Form der Grundplanrekonstruktion geht haufig der eigentlichen Verwandtschafisanalyse
voraus oder ist zumindest relativ unabhingig 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 Griinden ist memes Erachtens die zweite Altemative ("kladistische
Grundplanrekonstruktion") eindeutig zu bevorzugen. Bislang gibt es aber kemerlei derartige
Grundplanrekonstruktionen fiir den letzten gememsamen Vorfahren der rezenten Libellen
(Kronengruppen-Monophylum Odonata=*QOdonata) und den letzten gemeinsamen Vorfahren der
Odonatoptera (Pan-Monophylum Odonata = "Protodonata” t & *Odonata).
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Logischerweise besteht em enger Zusammenhang zwischen der Rekonstruktion des Fhiigelgedders
im Grundplan der Libellen und der Frage der Homologie des Fhigelgeaders aller Insekten, also der
Frage nach dem Grundplan des Insektenfliigels.

Hinsichtlich des Fligelgedders im Grundplan der Pterygota gibt es eine ganze Reihe verschie-
dener Hypothesen (ADOLPH, 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 niher erdrtert werden
miissen, danur die letzten drei Rekonstruktionen auf der Methodik der Phylogenetischen Sytematik
beruhen. Diese drei Hypothesen stimmen im wesentlichen iiberein, da sie alle davon ausgehen, dafl
im Grundplan der Pterygota eine bestimmte Anzahl von alternierend konvexen und konkaven
Lingsadem vorlag (Praedeterminations-Theorie), deren Zwischenrdume durch ein Archaedictyon
gefiillt waren. Die vorliegende Arbeit stiitzt sich weitgehend auf die Grundplanrekonstruktion von
KUKALOVA-PECK (1983, 1991) und KUKALOVA-PECK & LAWRENCE (1993), welche das
Fligelgedder der fossilen und rezenten Pterygota am umfassensten und detailliertesten erklart;
allerdings meines Erachtens trotz ihrer groBen Plausibilitit noch der Bestitigung durch eine
kladistische, also auf einer Parsimonie-Analyse basierenden, Grundplanrekonstruktion bediirfte.
Die Existenz emes Lingsaderpaares anterior der Costa (Praecosta ant. und post. sensu Kukalova-
Peck) halte ich jedoch fiir fraglich (siehe Kapitel 5.1.). Die Rekonstruktion von Kukalova-Peck
griindet sich auf der Annahme eines facherartigen "Urfliigels" (ADOLPH, 1879; CARLE, 1982b)und
somit auf emer Homologisierung des Geaders aufgrund der konvexen/konkaven Orientierung der
Adern (REDTENBACHER, 1886; LAMEERE, 1922) sowie auf die Merkmalsverteilung bei den
fossilen und rezenten Taxa. Der alternative Ansatz von COMSTOCK & NEEDHAM (1898), die
Tracheation der Fliigelanlagen zur Homologisierung des imagmalen Fhigelgedders zu verwenden
("pretracheation theory"), ist mzwischen obsolet, dau.a. von FRASER (1938a), KUKALOVA-PECK
(1978) und CARLE (1982b) iiberzeugend belegt werden konnte, daB Tracheen keineswegs die
Fhigeladem vorbilden oder deren anzestralen Verlauf rekapitulieren (siehe Kapitel 5.2.). Eme
Homologisierung des Fliigelgedders mittels des Tracheationsmusters, die z.B. auch noch von
HAMILTON (1971, 1972) vorgenommen wurde, ist folglich nicht haltbar.

Auffillig ist die Tatsache, daB die Vertreter der Praetracheations-Theorie id.R. von einem
"Urfligel" mit weniger zahlreichen Langsadern ausgehen und folglich das aderreiche Fhiigelgeader
der "Palaeoptera” (nicht unbedingt auch das aderreichere Fligelgedder innerhalb der *Odonata) fiir
abgeleitet halten (Evolution durch Aderaddition), wihrend die Vertreter der Praedeterminations-
Theorie das Fligelgeader der "Palaeoptera” fiir urspriinglich halten und aderarme Fligelgeader als
abgeleitet ansehen (Evolution durch Aderreduktion). Diese letztere Ansicht hat sich mzwischen
allgemein durchgesetzt; wobei damit keineswegs ausgeschlossen wird, daBl Interkalaradern und
Queradern nicht als abgeleitete Strukturen neu entstehen konnen. Es wird lediglich davon
ausgegangen, daB die Anzahl der primiren Lingsademn im "Urfliigel" praedeterminiert war und
dieser e reiches Zwischengedder (Archaedictyon) besaB; die Hauptrichtung der Evolution fithrte
von diesem polyneuralen Grundplanzustand durch Aderreduktionen zu den abgeleiteten,
oligoneuralen Fligelgeddern. Im Einzelfall konnen jedoch durchaus auch neue sekundire Ademn
aufgetreten sein, niemals aber primire Langsadem (sieche Kapitel 5.1.). Letzteres stellten allerdings
auch COMSTOCK & NEEDHAM (1898-1899: 770) fest, die die primaren Langsadern als "principal
veins bezeichneten.
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5.3.3. Das Flugelgeader im Grundplan der Odonata

Eine Reihe von fritheren Vorstellungen iiber die Evolution der Libellen und somit auch des
Fligelgedders in deren Grundplan, waren teilweise beeinflufit durch die irrige Auffassung, daB die
palaeozoischen Palaeodictyopteroideat (insbesondere die Megasecopterat) als die direkten Vor-
fahren der Libellen anzusehen seien (Abb. 2.) (WOODWORTH, 1906; HANDLIRSCH, 1906-1908,
1926-1930; LAMEERE, 1922; TILLYARD, 1925a, 1928c; MARTYNOV, 1938; TILLYARD &
FRASER, 1938-1940; FRASER, 1954, 1957). Durch die Entdeckung, daB alle Gruppen der
Palaeodictyopteroideat, einschlieBlich der Megasecopterat, stechend-saugende Mundwekzeuge
(Haustellum) als gemeinsames, hochabgeleitetesMerkmal (Synapomorphie) besaBen (KUKALOVA,
1970; KUKALOVA-PECK, 1991), steht die Monophylie der Palacodictyopteroideat auBer Zweifel,
was folglich deren Status als direkte Vorfahren der Libellen ausschliet (CARLE, 1982b).

Hinsichtlich des Fliigelgedders im Grundplan der Libellen ist der Hauptstreitpunkt, ob die letzte
gememsame Stammart der rezenten Odonata einen zygopteroiden oder einen anisozygopteroiden
Fhigeltyp hatte. Mit zygopteroiden Typus sei hier stets ein gestielter Fligel, mit nur zwei
Antenodalqueradern und basal Liegendem Nodus bezeichnet; ein anisozygopteroider Typus
bezeichnet hingegen einen ungestielten Fligel, 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 todayisthat the Anisoptera, in their descent from the extinct Protodonata, passed through
a zygopterous stage".

Ein anisozygopteroider Typus im Grundplan der *Odonata wurde, allerdings mit teilweise sehr
unterschiedlichen Argumenten, von HANDLIRSCH (1906-1908), MUNZ (1919), KENNEDY (1919),
SCHRODER (1925:428), HEYMER (1973), PRITYKINA (1980), CARLE (1982b, 1982d)und CARLE
& WIGHTON (1990) vertreten. Auch SELYS (1854), KOLBE (1881, 1884), REDTENBACHER
(1886), CALVERT (1893) und insbesondere NEEDHAM (1903) scheinen eher der Annahme enes
anisozygopteroiden Typus nahegestanden zu haben, da sie die "Calopterygoidea" als "primitivste"
Gruppe der Odonata ansahen. NEEDHAM (1903) hat zudem explizit zwischen urspriinglichen und
abgeleiteten Merkmalen unterschieden und zihlte eine distale Nodusposition und den Besitz
zahlreicher Antenodalia zu den urspriinglichen Merkmalen der Odonata. CARLE (1982b) ist bisher
allerdings der einzige Autor dessen Grundplanhypothesen auf emer Merkmalspolarisation durch
AuBengruppenvergleich mit den Ephemeroptera und "Protodonata" + beruht. Diese Arbeit basiert
allerdingsnicht aufeiner kladistischen Parsimonie- Anatyseund ist auchnicht durch ein phylogenetisch-
systematisches Argumentationsschema erganzt. Einige von Carles Hypothesen und Schiufifolge-
rungen sind daher leider nur schwer nachvollziehbar.

TILLYARD (1917, 1928c) und FRASER (1940, 1954, 1957) kamen zu der Auffassung, daB die
Anisozygoptera & Anisoptera von zygopteroiden Vorfahren herzuleiten seien (Abb 15.), wobei
eine Verbreiterung des Analfeldes (= Cubitoanalfels sensu Kukalova-Peck) dadurch zustande
gekommen sei, daB die A1 (= CuA sensu Kukalova-Peck) sich sekundar verzweigt habe. Tillyards
Auffassung basierte auf der Annahme, daB die A1 bei der CuP-Kreuzung (= "anal crossing” sensu
Tillyard & Fraser) mit der Basis des CuP (=M & Cu sensu Kukalova-Peck) verschmolzen seiund
daher weder die Anisoptera noch die Zygoptera iiber eine freie Basis der Analader verfligen. Als
zusitzliches Argument hierfiir wurde der besondere Verlauf der Analtrachee (= Cubitaltrachee
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BECHLY, diese Arbeit) angefiihrt. Wahrend MARTYNOV (1938) der Meinung war, daB die rezenten
Odonata auf emen Abnen zurickgehen, der ein vollstindigeres Fligelgedder besaB als die
"Protozygoptera" + und Protanisopterat, war CARPENTER (1931) der Auffassung, daB die
Anisoptera von den permischen Protanisopterat, und die Zygoptera von den permischen
"Protozygoptera” t, abzuleiten seien (Abb. 2.). Carpenter begrimdete diese Auffassung mit der
vermemtlichen Tatsache, daB die Basis der Al (= CuA) bei den Protanisopterat & Anisoptera frei
sei, wihrend sie bei den "Protozygoptera” + & Zygoptera mit der Basis des CuP (= M & Cu)
verschmolzen sei. Tillyard schloB sich dieser Interpretation spater an (TILLYARD, 1935, 1938).
FRASER (1940, 1954, 1957) hielt an der urspriinglichen Auffassung Tillyards fest, allerdings nun
mit der Begrindung, dal sowohl bei den Anisoptera als auch bei den Zygoptera die Basis der
Analader (sensu Fraser) frei sei. Die Basis der Analtrachee habe sich dagegen in der Tat an die Basis
des CuP (sensu Fraser) angelagert. Die bei allen fossilen und rezenten Odonata (auBer
"Meganisoptera"t) vorhandene "anal crossing” (hier: CuP-Kreuzung) seinur eme simple Querader
("oblique cross vem"), welche von einem Zweig der Analtrachee durchzogen wird, die erst danach
in die eigentliche Analader emtritt. Diese angebliche Verschiebung der Anal-Trachee (sensu Fraser)
sah FRASER (1938a, 1957) als das iiberzeugendste Argument dafiir, daB alle rezenten Libellen auf
einen zygopteroiden Vorfahren zuriickgefiihrt werden miissen, da er eine Reduktion des Analfeldes
durch Petiolus-Bildung fiir die plausibelste Kausalerklarung der Tracheenverschiebung hielt (siche
auch: LINDLEY, 1978: 332).

Dieneue Homologisierung des Libellenfliigelgeiders durch RIEK & KUKALOVA-PECK (1984)
macht deutlich, daB keine der geschilderten Auffassungen aufrechtzuerhalten ist, da sie allesamt auf
unzutreffenden Interpretationen des Gedders basieren. Beispielsweise handelt es sich bei der
sogenannten "anal crossing” keineswegs um eme 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 muf und Media und Cubitus (sensu Riek &
Kukalova-Peck) emen gememsamen Stamm haben, Liegt in der Tat kemerlei Verschiebung
irgendeiner Trachee vor. Da auch Frasers Argumention hinsichtlich der Signifikanz der "primiren
Antenodalqueradem” entkriftet werden konnte (sieche Kapite]l 5.1.), miiBen somit die beiden
Hauptargumente Frasers als wiederlegt gelten. Gegen Frasers Hypothese sprechen zudem die
folgenden Punkte:

1) 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). Aufgrund neuerer Erkenntnisse schemen die "Calopterygoidea” aber
sehr viel eher die Schwestergruppe der Coenagrionoidea zu sein, welche als gestieltfligelige
Libellen "typische Zygopteren" sind (PFAU, 1991; siehe Kapitel 5.4.).

I1.) Frasers Merkmal "recession of midfork and IR3 nearer to the arculus than to the nodus”
(FRASER, 1957) wurde als potentielle Synapomorphie der Lestidae und "Calopterygoidea"” mit
den "Anisozygoptera” & Anisoptera in Betracht gezogen (HENNIG, 1968; PFAU, 1975, 1986,
1991). Dies erweist sich jedoch alsnicht haltbar, da dieses Merkmalin dieser Formnicht existiert
bzw. falsch formuliert ist. Die entsprechenden Aderurspriinge liegen bei den " Anisozygoptera”
und Anisoptera ungefihr an der gleichen Position im Fliigel wie bei fast allen Zygoptera,
ausgerechnet mit Ausnahme mancher "Calopterygoidea" und Lestidae. Beiden "Anisozygoptera"
& Anisoptera sowie den meisten "Calopterygoidea"” , liegen die Aderspriinge basal des Nodus,
da dieser etwa in der Fligelmitte gelegen ist. Bei den Zygoptera, mit Ausnahme der meisten
"Calopterygoidea", ist der Nodus hingegen deutlich nach basal verschoben, wodurch die
Aderurspriinge distal des Nodus zu liegen kommen. Bei den I estidae und den Amphipterygidae
wurden die Aderurspriinge sehr weit nach basal verschoben und liegen daher wiederum basal
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des Nodus, trotz dessen basaler Position. Die Tatsache, daB die erwihnten Aderurspriinge bei
den Lestidae, "Calopterygoidea"” und "Anisozygoptera” & Anisoptera basal des Nodus liegen,
beruht folglich aufvollig unterschiedlichen Ursachen und steht in direktem Zusammenhang mit
Lageverschiebungen des Nodus selbst. Werden die Positionen der Aderursprimge und des
Nodus als unabhingige Merkmale getrennt erfat und durch AuBengruppenvergleich, z.B. mit
den Ephemeroptera, die Lesrichtung ermittelt, so ergeben sich keinerlei Hnweise auf eme
Paraphylie der Zygoptera, da alle Ubereinstimmungen (z.B. distale Position des Nodus) auf
Symplesiomorphien beruhen. Eine Untersuchung einer grofen Zahl von morphologischen
Merkmalen (BECHLY, in Vorber. a) brachte zudem keinerlei neue Hinweise auf eme Paraphylie
der Zygoptera. Es gibt daher derzeit keinen Grund die emzigartigen Merkmale der Zygoptera
nicht als deren Synapomorphien zu anzusehen (siche Kapitel 5.4.).

II.) Die in dieser Arbeit vorgenommene Homologisierung des Fligelgedders (basierend auf RIEK
& KUKALOVA-PECK, 19984) 14t aus phylogenetisch-systematischer Sicht nur den SchiuB zu,
daB essichbei dem Petiolus der Zygoptera zweifellosum ein stark abgeleitetes Merkmal handelt
(NEL et al,, 1993; siche Kapitel 5.1.; vergl. MUNZ, 1919: 31). Die sehr unterschiedlichen
Aderverschmelzungen im Petiolus der Triadophlebiomorpha t (AA' mit MP und Cu) und der
ibrigen gestieltfligeligen Libellen (AA' mit Fliigelhinterrand) sind ein (schwaches) Indiz fiir die
Non-Homologie dieser Strukturen. Nimmt man jedoch nur den gestielten FligelumrB als
Merkmal, so scheint die sparsamste Optimierung dieses Merkmals aufdas Referenzkladogramm
(Abb. 10.) in der Tat fiir einen gestielten Fhigel im Grundplan der *Odonata zu sprechen. Da
es sich bei dieser Optimierung jedoch nicht um eme rein kladistische, sondern um eme
evolutionsbiologische (sprich historische) Hypothesenbildung handelt, ist Parsimonie nicht
zwangslaufig als finales Kriterium anzusehen, sondern eme 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 emer Fliigelbasisverengung zuriickgefithrt werden, da diese
Verschmelzung bereits innerhalb der "Protodonata” + stattfand, die einen primir ungestielten
Fliigel besitzen.

IV.) Ein AuBengruppenvergleich spricht, wie bereits niher ausgefiihrt wurde (siche Kapitel 5.1.
und 5.2.), deutlich gegen emen zygopteroiden Typus im Grundplan der *Odonata und fiir die
relative Urspriinglichkeit einer distalen Nodusposition und des Besitzes zahlreicher
Antenodalqueradern (CARLE, 1982b; vergl. MUNZ, 1919: 31).

V.)DasFehlenjeglicher fossiler Vertreter der Coenagrionoidea unterhalb des Tertiar macht Frasers
Hypothese emes zygopteroiden Ahnen der *Odonata sehr unplausibel (CARLE, 1982b), zumal
zwischen den gestieltfliigeligen "Protozygoptera” + und Triadophlebiomorphat (Perm, Trias)
und dem allerersten Aufireten von gestieltfliigeligen *Zygoptera (Cretacoenagrion 1, e
Stammgruppenvertreter der Lestinoidea im Hauterivium / Untere Kreide) ebenfalls eine
Uberlieferungsliicke von ca. 125-150 Mio. Jahren klafft. 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 t, die als potentielle Ahnen der *Odonata nicht in Betracht kommen und eine
monophyletische Seitenlinie darstellen (ZESSIN, 1991; NEL & HENROTAY, 1992). Alleiibrigen
mesozoischen *Zygoptera (auBer Cretacoenagriont) zihlen zumbreitfliigeligen " calopterygoid
grade" (CARLE, 1982b); die Mehrzahl der mesozoischen Odonatopterenfossilien sind jedoch
"Anisozygoptera" und basale Anisoptera.

Aus den genannten Griinden vertrete ich (BECHLY, 1993b, 1993d, diese Arbeit) einen
anisozygopteroiden Typus (Definition siche oben) im Grundplan der *Odonata.
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Eine entsprechende, vorliufige Arbeitshypothese zur Phylogenie der Odonata, welche aufverglei-
chend morphologischen Untersuchungen beruht (BECHLY, 1993b, in Vorber. a sowie
unveroffentlichte Vorstudien zum Dissertationsthema), ist in Form eines Kladogrammes in
Abb. 10. dargestellt. Die Detailprobleme der Homologisierung bestimmter Adern im Libellenfliigel
wurden bereits im Kapitel 5.2. niher erlautert. Folgende plesiomorphe und apomorphe Merkmale
des Fliigelgedders gehdoren zum Grundplan der ¥*Odonata:

1.) Die Fhiigel sind nahezn ungestielt, d.h. die AA' ist bis zur Fligelbasis unverschmolzen mit dem
Fliigelhinterrand oder maximal halbsoweit verschmolzen wie der Fligel an der Basis breit ist
(Petiolus weniger als halb so lang wie breit). Der Cubitoanalraum der Hinterfliigel ist
geringfiigig ausgedehnter als derjenige der Vorderfligel und die Hmterfliigel auch etwas kiirzer
(ca. 95 %) als die Vorderfligel Die Fliigelspannweite der letzten gememsamen Stammart der
*QOdonata lag sehr wahrscheinlich iiber 4 cm und unter 15 cm.

2.) Der Costalrand wird basal des Nodus gebildet durch eme Verschmelzung von CA&CP&ScA,
distal von CA&ScA'&ScP, und trigt zwei parallele Domenreihen, mit zwischen den Domen
sitzenden Macrotrichen, die sich kontinuierlich auf dem Fligelhinterrand fortsetzen. Ein
Costaldreieck ist als Sklerotisierung des basalen Praesubcostalfeldes und Costalfeldes vor-
handen. Der Costalrand ist durch die kleme Humeralplatte (Intermediir- 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 Fliigelmembran oberhalb der ScP.

4.) Die ScA ist in Form eines basalen, schrigen Aderchens ausgebildet, das von der Subcosta-
Radius-Basis zum Costalrand verlauft und mit diesem beim antero-ventralen Ende der
Humeralplatte verschmilzt. Die ScA" bildet den anterioren Abschnitt der Basalverspantung. Die
ScA' ist bis zum Apex mit dem Costalrand verschmolzen und bildet dessen posteriore
Blutlakunae und Domenreihe. Die ScP verschmilzt am Nodus, also etwa in der Fliigelmitte, moit
dem Costalrand und bildet die ventrale Blutlakunae des distalen Costalrandes.

5.) Der RA ist basal des Arculus mit dem RP verschmolzen (doppelter Radialstamm) und distal
ungegabelt. Der RP ist distal zweimal dichotom gegabelt. Die distale Gabelung des RP m RP1
und RP2 ist gegenstindig zum Subnodus und folglich etwa in der Fligelmitte gelegen. Die
basale Gabelung des RP (Mittelgabel) in RP' und RP" sowie der Ursprung des IR2, sind nicht
nach basal verschoben. Der IR2 entspringt dem RP' und der IR1 dem Zwischengeader. Der IR1
ist deutlich ausgebildet, relativ lang und zum groBen Teil geradlinig verlaufend.

6.) Die MA ist ungegabelt, abgesehen von dem méglicherweise sekundiren Ast, der durch die
distale Diskoidalader gebildet wird. Die MPist ungegabelt. Em konvexes Rudiment des Media-
Stammes ist im posterioren Teil der Basalzelle eventuell noch vorhanden (vergl
Tarsophlebiopsis+).

7.) CuAist von der MP eingefangen und entspringt an der Spitze der Diskoidalzelle. Erist sigmoidal
gebogen und besitzt mehrere Aste. Der CuP ist nur noch in Form der basalen CuP-Kreuzung
frei vorhanden.

8.) Die AA' verliuft frei (unverschmolzen mit dem Fligelhinterrand) und parallel zur M&Cu. Die
AA1 verschmilzt bei der CuP-Kreuzung mit dem CuP und verlduft 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 Fligels bildet. Vertikale,
sekundire AA-Aste, einschlieBlich AA1b und AA2b, sind im Hinterfliigel nicht ausgebildet.
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9.) Die Jugaladern JA und JP sind sekundir reduziert oder mit dem Fhigelhinterrand verschmolzen.

10.) Membranula, Analwinke] (und Aurikel) und Analschleife fehlen. Das Gleiche gilt fiir die
sekundiren Adem AA1b+, Cuspl -, Mspl - und Rspl -. Die Interkalaradern IR1+und IR2 + sind
vorhanden und ungegabelt. Ein Axillarband ist in allen vier Fligeln vorhanden. Em schmaler
membrandser Streifen am Analrand, der der Membranula der Anisoptera homolog ist, gehort
sehr wahrscheinlich zum Grundplan der *Odonata.

11.) Die Basalverspantung ist vorhanden; sie steht vertikal zum den Lingsademn (Costalrand, ScP
und RA) und besitzt eine ungewinkelte Oberkante. Der posteriore Anteil ist in der ventralen
Flhigelmembran deutlich ausgeprigt, trigt aber keme Macrotrichen oder Dornen.

12.) Die beiden primiren Antenodalverspantungen (ax1 und ax2) sind vorhanden, desgleichen
zahlreiche wechselstindige Antenodaliaim2. und 3. Antenodalraum Eme Antenodalschragader
fehlt.

13.) Ein echter Nodus ist vorhanden, mit Nodaleinschnitt, Nodalquerader, Subnodalschrigader,
Subnodalverspantung, CP-Zipfel und relativ "sanfter” Biegung der ScP an der
Verschmelzungszone. Der Nodus ist ungefihr in der Fliigelmitte gelegen.

14.) Zahlreiche Postnodal- und Postsubnodalqueradem sind vorhanden. Die Postnodalia und
Postsubnodalia sind wechselstindig, mit Ausnahme der Stigmalverstrebung. Die erste
Postnodalquerader ist nicht als Postnodalschrigader ausgebildet.

15.) Ein echtes Pterostigma ist vorhanden, aber ohne Mikroskuplturen. Der Basalrand des
Pterostigmasist leicht schrig gestellt mit einer gegenstindig darunterliegenden und verstarkten
Stigmalstiitzader. Eine ventrale Stigmalverspantung gehort moglicherweise ebenfalls zum
Grundplan der *Odonata. Mehrere Querademn befinden sich unter dem Unterrand deslanglichen
Pterostigmas.

16.) Der Arculus ist unvollstindig: Er wird ausschlieflich durch den Ursprung des RP&MA
gebildet. Diebasale Diskoidalquerader, welche den posterioren Anteil des Arculusbilden wiirde
fehlt; die Diskoidalzelle ist daher basal offen und eine Arcularverspantung nicht vorhanden. Der
Arculus ist nicht gegenstindig zur ax2.

17.) Die offene Diskoidalzelle ist nicht schriaggestellt, aber distal spitzwinkelig. Die schrige distale
Diskoidalader (sekundirer Ast der MA ?) ist mit der Subdiskoidalader (= CuA) synchronisiert.
Auf der Unterseite der Junktion ist eine membrandse Zone (Diskoidalnodus) ausgebildet, aber
eine Diskoidalverspantung ist nicht vorhanden. Die Diskoidalzelle ist frei von Queradem. Eine
costale Trigonalquerader, welche bei den Anisoptera die Diskoidalzelle in Hypertrigonalzelle
und Trigonalzelle unterteilt, fehlt ebenfalls.

18.) Eine Lestiden-Schragader ist distal des Subnodus zwischen RP2 und IR2 ausgebildet.

19.) Die Basalzelle und Cubitalzelle sind frei von Querademn. Das basale Radialfeld besitzt
zahlreiche Queradem.

20.) Die Fligelmembran ist transparent und glatt, also ungefirbt und frei von Haaren.

21.) Lange Macrotrichen sind auf der Ventralseite der konvexen Lingsadern und der Dorsalseite
der konkaven Lingsadern vorhanden. Kurze Macrotrichen auf den entgegengesetzten Seiten
fehlen und sind nur am Costalrand und dem Fliigelhinterand sowie eventuell auf der Ventralseite
der konkaven Lingsader M&Cu vorhanden.

22.)Lange Domen sind auf der Dorsalseite der Konkavadern und der Ventralseite der Konvexadern
vorhanden; kurze Domen auf den entgegengesetzten Seiten der Langsadern. Die Queradem
tragen auf der Dorsalseite keine Zahnelung, sondem echte Domen, die allerdings etwas kiirzer
sind als die langen Domen auf der Ventralseite.

23.) Junktionsdornen: Unklar ist ob die Querademn, welche beidseitig an die konkaven Lingsadem
RP", RP2 und MP bzw. die konvexen Lingsademn RA und MA angrenzen, schon im im
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Grundplan der *Odomnata dorsale und ventrale Junktionsdornen besitzen.
Ausgeschlossen werden kann dies jedoch fiir die Postnodalqueradermn und die Queradermbei den
Lingsademn ScP, CuA und IR2.

24.) Die Fliigelruhehaltung ist halboffen.

Das Fligelgedder der jurassischen Libelle Tarsophlebiopsis mayit (Abb. 78.2) kann aufgrund
der sehr zahlreichen Plesiomorphien durchaus als Modell fiir den hier postulierten Grundplan
dienen, obwohl es sich hierbei sehr wahrscheinlich bereitsum einen frithen Stammgruppenvertreter
der "Anisozygoptera" & Anisoptera handelt (NEL et al., 1993).
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5.4. DIE FRAGE DER MONOPHYLIE DER ZYGOPTERA:

Aufgrund emer Vielzahl von abgeleiteten Fhigelmerkmalen und sonstigen morphologischen
Merkmalen, steht auBer Zweifel, daB} 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 die Mehrzahl der permischen sowie alle triassischen und posttriassischen Fossilien lassen sich
problemlos diesem Monophylum zuordnen.

Die Anisoptera sind allerdings die einzige der Unterordnungen der Odonata (bzw. Odonatoptera),
deren Monophylie aufier Zweifel steht und auch von keinem Autor bestritten wurde, da sie durch
zahlreiche eindeutige Synapomorphien zu belegen ist (ASAHINA, 1954; FRASER, 1957; HENNIG,
1969, 1981, 1986; CARLE, 1982b; TRUEMAN, 1991; PFAU, 1971, 1991; NEL etal., 1993; NEL &
MARTINEZ-DELCLOS, 1993). AuBerdem scheint mzwischen festzustehen, daB die " Anisozygoptera"”
und Anisoptera gemeinsam eine monophyletische Gruppe bilden und, daB die "Anisozygoptera"
in Hinblick auf die Anisoptera paraphyletisch sind (ASAHINA, 1954; FRASER, 1957; HENNIG,
1953, 1969, 1981, 1986; PFAU, 1991; NEL etal., 1993).

Eines der wesentlichsten ungelosten Probleme der GroBSgruppensystematik innerhalb der
gefliigelten Insekten ist hingegen die Frage, ob es sich bei den Zygoptera um eine monophyletische
Gruppe (sensu Hennig) handelt oder ob diese paraphyletisch in Hinsicht auf die " Anisozygoptera"
& Anisoptera sind (PFAU, 1991). Dieses Problem spielt auch eine entscheidende Rolle fiir die
Fragestellung dieser Diplomarbeit, da ein Nachweis der Paraphylie der Zygoptera auch ein starkes
Argument zugunsten eines zygopteroiden Fligeltypus im Grundplan der *Odonata wire. MUNZ
(1919), KENNEDY (1919), COMPTE SART (1971), HEYMER (1973), PRITYKINA (1980), CARLE
(1982b)vertraten die Monophylichypotheseund emen anisozygopteroiden Grundplan der *Odonata.
CARLE & WIGHTON (1990) hielten die Zygoptera zwar fiir monophyletisch, die gestielten Fligel
aber innerhalb der Zygoptera fiir mehrfach konvergent entstanden. FRASER (1954, 1957),
BRAUCKMANN & ZESSIN (1989), ZESSIN (1991), TRUEMAN (1991) vertraten die
Paraphylichypothese und einen zygopteroiden Fligeltypus im Grundplan der *Odonata. Diese
Paraphylichypothese wire auch gut vereinbar mit Hinweisen darauf, daB die Ubereinstimmungen
der larvalen und imagmalen Hinterleibsanhinge bei allen Zygoptera sehr wahrscheinlich auf
Symplesiomorphie beruht (PRITYKINA, 1985; NEL et al., 1993).

Unentschieden waren HENNIG (1969, 1981, 1986)und PFAU (1986, 1991), beide neigten aber
eher zur Annahme eines zygopteroiden Fligeltypus im Grundplan der *Odonata und somit zur
wahrscheinlichen Paraphylie der Zygoptera. Hennig kritisierte allerdings Frasers Argumentation
mit Symplesiomorphien und er schlof auch nicht aus, daB z.B. die Appendices der Zygoptera und
Anisozygoptera & Anisoptera jeweils alternativ-autapomorphe Merkmale sind. Bedauerlicherweise
hatte Hennig die Appendices(Hinterleibsanhidnge) der Zygopteraund Anisozygoptera & Anisoptera
unrichtig homologisiert, da ihm die, in dieser Hinsicht entscheidende, Veroffentlichung von
ASAHINA (1954)nicht zuganglich war (HENNIG, 1969: 321). Pfau erwog den Ligulaschwellkérper
als potentielle Synapomorphie der Zygoptera (PFAU, 1971: Abb. 18-20; 1991: 131) und erwihnte
zudem ein interessantes neues Merkmal das fiir die Monophylie einer groBen Teilgruppe der
Zygoptera sprechen konnte. Es handelt sich dabei um die Reduktion des hinteren Tergalsklerites
und die VergroBerung des vorderen Tergalsklerites im Metathorax aller untersuchten Vertreter der
"Calopterygoidea” und Coenagrionoidea (PFAU, 1986: 109-110; 1991: 125). Das Vorhandensein
dieses Merkmalsbeiden Anisopteraist als Konvergenz zu interpretieren, da beiden Hemiphlebiidae
und Lestinoidea (Zygoptera) sowie den Epiophlebiidae ("Anisozygoptera") im Metathorax das
vordere Tergalsklerit noch unvergréfert und das hintere Tergalsklerit noch deutlich ausgepragt ist
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NEL et al. (1993) hielten die Zygoptera fiir polyphyletisch, da sie eine unabhingige Evolution des
Zygopterenhabitus bei den Kennedyomorphat ("Protozygoptera"t+ & Axchizygoptera 1),
Triadophlebiomorpha +, Hemiphlebioidea & Coenagrionoidea, Lestinoidea, "Calopterygoidea"
und Epiophlebioidea vermuteten. Sie halten allerdings das Vorhandensein von "sekundiren”
Antenodalqueradem dennoch fiir abgeleitet. AuBerdem nannten Sie ein abgeleitetes Merkmal in
dem alle rezenten Zygoptera iibereinstivamen sollen, und zwar die Obliteration der Suturen
zwischen Fronsund "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
zumindest hinsichtlich der vorderen Sutur durchaus wahrscheinlich ist (confra KUK ALOVA-PECK,
1991). Die hintere Sutur, welche dem Verlauf der Hiutungsnaht entspricht (WEBER & WEIDNER,
1974), koénnte hingegen auch eine Symplesiomorphie sein, falls sie homolog der Postfrontalsutur
der Plecoptera und mancher Orthoptera sein sollte (SNODGRASS, 1935; ASAHINA, 1954). In
diesem Falle miiBite das Fehlen dieser Sutur als abgeleiteter Merkmalszustand angesehen werden,
welcher sich aber innerhalb der *Odonata nur bei den "Calopterygoidea"” und Coenagrionoidea
findet. Bei Hemiphlebiaund urspriinglichen Vertretern der Lestinoidea (z.B. Chlorolestes)ist diese
Sutur zwischen Vertex und Occiput hingegen noch deutlich ausgeprigt vorhanden (BECHLY, in
Vorber. a). Ein angebliches Vorhandensein der Sutur zwischen Froms und Vertex bei den
Chlorocyphidae (LOHMANN, pers. Mitt. 1993) konnte von mir dagegen nicht bestitigt werden.

Emen weiteren Hinweis fiir die Monophylie der Coenagrionoidea plus "Calopterygoidea"
konnte das Fehlen der Schrigader zwischen RP2 und IR2 darstellen, das korreliert ist mit einer
basalen Tracheenversorgung des IR2 von der tRP'. Die iibereinstimmende Ausprigung der
Mittelgabel, also der Gabelung des RP in RP" (= RP3&4) und RP' (=RP1&2), scheint hingegen eher
auf Symplesiomorphie zu beruhen: Bei den Coenagrionoidea und den urspringlichen Vertretern
der "Calopterygoidea” und Lestinoidea sowie einigen "Protozygoptera"t und allen
Archizygopterat befinden sich der RP-Abschnitt zwischen Arculus und Mittelgabel und der RP' in
emer Ebene ("straight upper sector of midfork"), wahrend sich der RP' bei den Hemiphlebiidae,
Lestidae, "Anisozygoptera", Anisoptera sowie den Meganeuromorpha t, Protanisoptera t,
Triadophlebiomorphatundvielen "Protozygoptera"+, zumindest geringfiigig nach costal wolbt. Die
extreme costale Biegung desRP'beiden Anisopteraund besondersbeidenhéheren "Calopterygoidea”,
der bei diesen beiden Taxa i.d.R. mit sekundirer Junktion auf dem RP inseriert, ist zweifelsohne
jeweils eme Autapomorphie dieser Gruppen, welche bei den Polythoridae vermutlich wegen deren
abberanten Arculus reduziert worden ist.

Da die Befiirworter einer Parapbylie der Zygoptera i.d.R. die "Calopterygoidea" als
Schwestergruppe der "Anisozygoptera" & Anisoptera sehen (FRASER, 1957, TRUEMAN, 1991),
ist bemerkenswert, daf die beiden erwihnten Merkmale von PFAU (1986) und NEL et al. (1993)
sowie eventuell die Ausprigung des RP', eher fiir ein Schwestergruppenverhiltnis von
Coenagrionoidea und "Calopterygoidea" zu sprechen schemen. Esist dariiberhinaus offensichtlich,
dall die Frage der Monophylie der Zygoptera in engstem Zusammenhang mit der Frage des
Fliigelgeaders im Grundplan der *Odonata steht und nicht davon losgeldst beantwortet werden
kann. Wie bereits erwihnt wurde gab es bisher aber kemen Versuch einer wirklichen
Grundplanrekonstruktion mit den Methoden der Phylogenetischen Systematik (Kladismus).
Da sich im Rahmen meiner Arbeit gezeigt hat, daB ein AuBengruppenvergleich deutlich fiir einen
anisozygopteroiden Grundplanzustand spricht (siehe Kapitel 5.3.), allen bisherigen Argumente fiir
eine Paraphylie der Zygoptera von mir widerlegt werden konnten (siche Kapitel 5.3.) und zudem
eine Analyse zahlreicher morphologischer Merkmale (BECHLY, 1993b und unverdffentlichte
Vorstudien zum Dissertationsthema) keine neuen Hinweise auf eine Paraphylie der Zygoptera
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erbringen konnte, gibt es gemil Hennigs Hilfsprinzip keinen verniinftigen Grund die einzigartigen
Merkmale der Zygoptera nicht als deren Synapomorphien zu deuten (HENNIG, 1953, 1986). Einzig
die paarigen Appendices inferiores der Mannchen scheinen tatsichlich eine Symplesiomorphie zu
sein, da sie in gleicher Formwie beiden Zygoptera, insbesondere manchen "Calopterygoidea” (z.B.
Polythoridae), auch bei frithen Stammgruppenvertretern der "Anisozygoptera” & Anisoptera
aufireten (z.B. Tarsophlebia eximat) (CARLE, 1982d; PRITYKINA, 1985; NEL et al, 1993).
Folgende Merkmale konnen daher als Synapomorphien der verschiedenen Zygopterentaxa gelten:

1.) Vorhandensein dreier larvaler Caudalkiemenblitter, die in einigen wenigen Taxa allerdings
sekundar zu dormenformigen oder kissenformigen Caudalkiemen abgewandelt wurden.

2.) Hammerhai-artig verbreiterter Kopf mit sehr weit ausemandergeriickten Komplexaugen.
Zwar besitzen auch die Epiophlebiidae ("Anisozygoptera") und die basalen Anisoptera
(Petaluridae, Austropetaliidae und Gomphidae) deutlich getrennte Komplexaugen, jedoch
keine auffillige Verbreiterung des Kopfes in der Frontalansicht.

3.) Eine extreme Schrigstellung des Pterothorax. Diese ist deutlich stirker als bei den
Epiophlebiidae und den Anisoptera und bewirkt, daB bei denjenigen Zygoptera, die ihre
Fligel n der Ruhehaltung dorsal zusammenlegen, dieselben parallel dem Abdomen zu
liegen kommen. Der schriggestellte Pterothorax ist also quasi eine funktionell analoge
Struktur zum Fhigelgelenk der Neoptera (NEWMAN, 1982: 45).

4.) Ein im Verhiltnis 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
der betreffenden Taxa. Konvergent besitzen emige Gomphidae und Corduliidae (Anisoptera)
gleichfalls ein sehr schlankes Abdomen, dieses gehort jedoch nicht zum Grundplan der
beiden Familien.

5.) Ein dreieckiger Querschnitt der abdominalen Sternite, die stets einen kriftigen, medianen
Lingskiel besitzen. Dieses Merkmal findet sich bei allen Zygoptera (einschlieflich
Hemiphlebiidae und Perilestidae) deutlich ausgeprigt, am deutlichsten allerdings bei den
Coenagrionoidea (Autapomorphie). Die Epiophlebiidae ("Anisozygoptera")und Anisoptera
(auBer Macrodiplacidae und Libellulidae) besitzen flach abgerundete, ungekielte
Abdominalsternite. Das Vorkommem gekielter, dreieckiger Abdominalsternite bei den
stark abgeleiteten Macrodiplacidae und Libellulidae muB als Konvergenz zu den Zygoptera
interpretiert werden, da anderenfalls das Fehlen bei den Epiophlebiidae und den basalen
Anisoptera als vielfach konvergente Reduktion (mindestens 10-fach !) interpretiert werden
miifite.

6.) Besitz emes zumindest kurz gestielten Fhiigels, dessen Petioluslangerist als breit. Dasvéllige
Fehlen emes Petiolus bei den Calopterygidae (Hetaerminae und Calopteryginae), sowie
einigen Euphaeidae ist sehr wahrscheinlich sekundir bedingt, da das basalste Taxon der
Calopterygidae (Caliphaea) eimen deutlichen Petiolus besitzt und auch die Mehrzahl der
Euphaeidae zumindest einen sehr kurzen Petiolus besitzen. AuBerdem haben die nahe
verwandten Chlorocyphidae, Polythoridae und Dicteriadidae einen sehr deutlichen Petiolus.
Der extrem lange Petiolus der Lestinoidea und Coenagrionoidea ist vermutlich ebenfalls
abgeleitet, gehort also nicht zum Grundplan der Zygoptera.

7.) Véllig gleichgestaltete Vorder- und Hinterfliigel in beiden Geschlechtern, durch Reduktion
des Cubitoanalraumes insbesondere im Hinterfliigel. Im Grundplan der *Odonata war der
Cubitoanalraum der Hinterfliigel dagegen etwas breiter als derjenige der Vorderfliigel
Weder die gleichgestalteten Fliigelpaare der Zygoptera noch die extrem ungleichen
Fhigelpaare der Anisoptera entsprechen daher dem Grundplanzustand der *Odonata (vergl.
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TILLYARD, 1917: 51 und 66). Es handelt sich also jeweils um alternativ-autapomorphe
Ausprigungen.

8.) Mikroskulpturen des Pterostigmas sowie die wabenartigen Zellen auf den Fligeladem, die
das Pterostigma begrenzen (HEYMER, 1973b, 1975a; BECHLY, diese Arbeit).

9.) Vorhandensein von deutlichen Junktionsdomen auf den Queradem, dorsal und ventral
beidseitig der Langsademn RP", RP2 und MP (BECHLY, diese Arbeit) sowie eine gelenkige
Verbindung dieser Queradern mit den erwiahnten Lingsademn. Bei zahlreichen Anisoptera
kommen zwar ebenfalls Junktionsdomen vor, aber niemals in dieser Verteilung,

10.) RP und MP tragen, mit Ausnahme emiger Chlorocyphidae (D'ANDREA & CARFI, 1988)
und Dicteriadidae, auf der Dorsalseite keine oder nur sehr wenige, kleine Dornen (BECHLY,
diese Arbeit). Bei den Epiophlebiidae und den Anisoptera tragen diese Adem dorsal,
zumindest in ibren distalen Bereichen, stets zahlreiche lange Domen und das generelle
Verteilungsmuster der Langsaderdomen deutet darauf hin, dafl dieser Merkmalszustand
urspriinglich ist.

11.) Eme auffillige Verdichtung der Costalranddornen am Fligelapex (D'ANDREA & CARFI,
1994), wahrend deren Dichte am Apex der Epiophlebiidaeund Anisopteranurunwesentlich
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 Fligeladern nicht véllig reduzert
wurden, sind diese kurzen Borsten zusitzlich oder anstatt der langen Macrotrichen, welche
gegebenfalls auf den entgegengesetzten Seiten der entsprechenden Adern zu finden sind
(BECHLY, diese Arbeit). Bei den Anisoptera kommen derartige kurze Macrotrichen nur auf
der M&Cu (auch bei Zygoptera) und der MP bzw. MP&CuA (nur bei Anisoptera) vor.

13.) Deutlich lateral abgeflachte Queradem (BECHLY, diese Arbeit). Im Gegensatz zu den
Queradem aller Zygoptera besitzen die Queradem 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 +) auf der Dorsalseite
spantenartig verbindet (BECHLY, diese Arbeit.). Die Ausbildung einer deutlichen Arculus-
verspantung, d.h. einer Chitinleiste, welche den anterioren und posterioren Abschnitt des
Arculus aufder Dorsalseite spantenartig verbindet, mu hingegen auf Konvergenz beruhen,
da ein posteriorer Arculus(=basale Diskoidalquerader) bei Hemiphlebia (Hemiphlebioidea:
Hemiphlebiidae) und Chorismagrion (Lestinoidea: Chorismagrionidae) fehlt und somit
nicht zum Grundplan der Zygoptera gehort.

15.) Obliteration der Auspragung desposterioren Anteils der Basalverspantung in der ventralen
Fliigelmembran (BECHLY, diese Arbeit). Moglicherweise ist auch die Tatsache, daB ein
Abwirtsknick 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 eine potentielle Autapomorphie der Zygoptera. Ein solcher CP-Knick ist beiallen
Anisoptera (auBer Aeschnidiidaet) und den meisten "Anisozygoptera" (auBer Epiophlebia,
aber einschlieflich der sehr basalen Tarsophlebiidae t) vorhanden und sowohl in der
Dorsalansicht als auch in der Ventralansicht deutlich zu erkennen (RIEK & KUKALOVA-
PECK, 1984; NEL et al.,1993). Bei den Zygoptera ist diese Struktur bei den basalen Formen
(Lestinoidea, "Calopterygoidea”, Hypolestinae, Pseudostigmatidae und Platystictidae)
teilweise und bei den stiarker abgeleiteten Taxa (z.B. Protoneuridae, Platycnemididae und
Coenagrionidae) vollig reduziert.
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16.) Vorhandensein eines "Ligula-Schwellkorpers” der Méannchen (PFAU, 1971, 1991), obwohl
dessen fumktionelle Deutung als Schwellkorper recht zweifelhaft zu sein schemt, da das
Begattungsorgan wihrend der Kopulation nicht fixiert wird, sondern hochbeweglich ist
(LINDEBOOM, pers. Mitt. 1994). Moglicherweise ist sogar die Ligula selbst eine
Autapomorphie der Zygoptera, obwohl der rudimentire Processus furculiformes bei den
Epiophlebiidae fiir eme Reduktion der Ligula bei den "Anisozygoptera" & Anisoptera
spricht (PFAU, 1991). :

17.) Ausbildung der Lamina batilliformesund einer medianen Emsenkung (Ligula versenkt) des
sekundiren Kopulationsapparates der Méinnchen (LINDEBOOM, pers. Mitt. 1994). Beide
Strukturen fehlen den "Anisozygoptera" und Anisoptera und sind somit ausschlieflich bei
den Zygoptera vorhanden (ASAHINA, 1954; PFAU, 1971; SRIVASTAVA & SRIVASTAVA,
1988).

18.) Vorhandensein einer Ovipositortasche der Weibchen, die durch die vergroBerten duBeren
Valven des Abdominalsternites S9 gebildet wird (LINDEBOOM, pers. Mitt. 1994).

19.) Vorhandensein eines zweiten Tergopleuralmuskels, der die Dorsalfaltung der Fliigelin der
Ruhelage bewirkt (NEVILLE, 1960). Da dieser Muskel nur bei wenigen Taxa nachgewiesen
wurde und keineswegs alle Zygoptera eine geschlossene Fligelruhehaltung zeigen, bleibt
nachzuweisen ob dieser Muskel wirklich bei allen Zygoptera vorhanden ist. Méglicherweise
autapomorph fiir die Zygoptera konnten 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 schemen (NEWMAN, 1982: 34).

Eme Reihe von Merkmalen der rezenten Zygoptera, z.B. der hammerformige Kopf und das
schlanke Abdomen sowie die pseudo-neoptere Fligelruhehaltung zahlreicher Zygoptera ist in
Ubereinstimmung mit der Hypothese von KENNEDY (1919), der davon ausging, daB sich unter
dem adaptiven Druck von Freffeinden zwei Gruppen aus den anisozygopterenartigen Ahnen
herausbildeten, die sich fiir unterschiedliche Strategien der Feindvermeidung spezalisierten:
Zum Einen die Anisoptera, die sich durch Perfektion der Flugfihigkeit den FreBfeinden
entzogenund zum Anderen die Zygoptera, die sich durch eine kryptische Lebensweise zwischen
Grisemn, Binsen und Seggen, die erstmals in der oberen Kreide auftraten und im frithen Tertidr
an Bedeutung gewannen, ihren FreBfeinden 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 Libellenfliigels, insbesondere des Fhigelgeaders, werden
beschrieben und deren phylogenetische und evolutive (funktionell-adaptive) Bedeutung erértert.
Besondere Beriicksichtigung findet dabei die Tatsache, daB es sich bei den Fligeladem um
komplexe raumliche Strukturen handelt, die sehr variable Spezialisierungen in ihrer
Oberflichenstruktur zeigen, wie zB. Gelenke, Suturen, membranise 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 Fhigeladern werden charakteristische
Verteilungsmuster der Domen (spezell der Junktionsdomen) und der Macrotrichen aufgezeigt
sowie das Vorkommen von zwei verschiedenen Macrotrichen-Typen nachgewiesen. Bei den
gestieltfligeligen Libellen werden drei Bautypen des Petiolus nachgewiesen, die sich in der Natur
der Lingsaderverschmelzungen unterscheiden.

Die Krterien zur Homologisierung von Fliigeladern werden diskutiert, die Praetracheations-
Theorie wird zugunsten der Praedeterminations-Theorie verworfen. Eine Reihe von morphologischen
Kriterien zur Charakterisierung von Queradern und Lingsadem, mmsbesondere das Vorkommen
von Macrotrichen, wird als unzuverlissig erkannt. Die sehr kontroversen bisherigen Homologie-
Hypothesen und darauf aufbauenden Terminologien werden kritisch verglichen, wobei sich das
System von RIEK & KUKALOVA-PECK (1984), mit Einschrinkungen, als dasjenige mit dem
hochsten Erklarungswert erweist. Noch unveroffentlichte Anderungen ihrer friiheren Interpreta-
tion des basalen Fliigelgedders der "Eugeropteridae” + (KUKALOVA-PECK, pers. Mitt. 1994)
konnten in dieser Arbeit dagegen nicht bestatigt werden.

DieNatur des Costalrandes als Verschmelzungsprodukt dreier Langsadem (basal CA&CP&ScA';
distal CA&ScA'&ScP) wird bestitigt, die Existenz einer Praecosta (KUKALOVA-PECK, 1983)
wird allerdings, mangels empirischer Evidenz, in Zweifel gezogen. Desgleichen die Annahme, daB
der RP3&4 (hier: RP") auf eine Verschmelzung zweier primarer RP-Aste zuriickzufiihren sei. Die
scheinbare Verlangerung der ScP durch den Nodus hindurch, wird bei allen rezenten und fossilen
Libellen, mit Ausnahme der Sieblosiidae t, als sekundire Bildung des postnodalen Quergeaders
gedeutet. Die Entdeckung von stets wechselstindigen Antenodalquerademn im Vorderfliigel der
neotropischen Libellulidengattung Zenithoptera erméglicht erstmals die sichere Identifizierung der
beiden primiren Antenodalverspantungen (ax1 und ax2) bei den Libellulidae. Das vermeintliche
Rspl - der Cordulegastridae wird als sekundire Gabelng des IR2 + erkannt. Die Frage, ob es sich
bei der Distalseite der Diskoidal- bzw. Trigonalzelle um einen primiren Ast der MA handelt oder
nur um eine sekundar verstiarkte Querader, konnte nicht gekliart werden, wihrend die Costalseite
der Trigonalzelle zweifelsfrei als sekundire Ader erkannt wird.

Eine neue Interpretation der komplexen Evolution des Fligelgedders im Cubitoanalraum,
msbesondere des CuA, wird vorgestellt. Die sekundir konvexe Korrugation der AP (Analrand)
wird durch eine Verschmelzung mit der konvexen AA" erklirt. Die scheinbare Gabelung der
Analader (CuP&AA")im Vorderfliigel der Libelluloidea und Petaluridae sowie in beiden Fliigelpaaren
der Aeschnidiidae , beruht auf der Umbildung einer Cubitoanalquerader in einen sekundaren Ast
dieser Lingsader. Die Jugaladern werden bei allen *Odonata als reduzert bzw. mit dem
Fligelhinterrand verschmolzen interpretiert. Die Membranula der Anisoptera wird nicht als
rudimentares Jugalfeld (RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984), sondem als sekundéres Derivat der
Artikularmembran erachtet. Eine dieser Membranula sehr wahrschemlich homologe Struktur wird
innerhalb der Zygoptera nachgewiesen. Der doppelte pleurale Fligelgelenkopf der Odonata wird
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als Autapomorphie dieser Ordnung interpretiert (contra PFAU, 1991) und beruht vermutlich nicht
auf emer sekundiren Aufgabelung des Fligelgelenkopfes, sondermn auf der Verschmelzung von
zwei Pleuralleisten mit zwei Fliigelgelenkk6pfen (Autapomorphie der Odonatoptera) innerhalb der
Stammlnie der Odonata. Eine neue Interpretation des Fligelgedders der rezenten Platystictidae,
der fossilen Protanisoptera t, Triadophlebiomorpha tund "Protozygoptera" t sowie einiger weiterer
fossiler Taxa, wird vorgeschlagen. Aufgrund von Analogieschliissen wird mittels des Fliigelgedders
der Aeschnidiidae t+ eine plausible Erklirung fiir das Aussterben dieser mesozoischen
Anisopterenfamilie formuliert.

Eine stringente, auf Homologien basierende, Terminologie des Libellenfligelgeiders wird als
wesentliche Voraussetzung fiir zukiinftige phylogenetische Untersuchungen vorgestellt; ebenso
zahlreiche definitorische Prizisierungen und Erginzungen zur allgememen Terminologie des
Insektenfliigelgeaders.

Basierend auf der Methodik der Phylogenetischen Systematik wird die Ausprigung des
Fhigelgedders im Grundplan der *Odonata rekonstruiert. Dieser Grundplan schliefit den Besitz
zahlreicher Antenodalqueradem, die mediane Position des Nodusund einen ungestielten Fliigel mit
basal offener Diskoidalzelle ein. Frasers Argumente der "anal crossing" und der "primary
antenodals” zugunsten eines zygopteroiden Ahmen der rezenten Odonata werden widerlegt und
durch die Hypothese eines anisozygopteroiden Ahmen ersetzt. Szenarien zur Evolution des
Fhigelgedders der Odonatoptera werden, u.a. auch graphisch, entwickelt; desgleichen auch
Szenarien zur Entstehung des Fligelgeaders der Triadophlebiomorpha t und Anisoptera.

Da die Monophylie der Odonata und der Anisoptera auBer Zweifel steht und 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). AuBerdem spielt die Frage, ob die Zygoptera
den "Anisozygoptera" & Anisoptera als monophyletische Schwestergruppe gegeniiberstehen oder
paraphyletisch in Hinsicht aufdie iibrigen *Odonata sind, eine wichtige Rolle fiir die Rekonstruktion
des Fligelgeaders im Grundplan der *Odonata. Hinsichtlich dieser Frage konnten alle friiheren
Argumente zugunsten einer Paraphylie der Zygoptera im Rahmen dieser Arbeit widerlegt werden.
Dies gilt insbesondere auch fiir Frasers Merkmal einer angeblichen Basadverschiebung der ersten
RP-Gabelung und des IR2-Ursprunges. AuBerdem werden neue Hinweise (19 potentielle
Synapomorphien) fiir die Monophylie der Zygoptera aufgezeigt, darunter folgende neue Merk-
male: Die Mikroskulpturen des Pterostigma; die Auspragung und Verteilung der Junktionsdornen;
die Reduktion der langen Dorsaldomen auf dem RP und der MP; das Vorhandensein kurzer
Macrotrichen auf der Ventralseite der Konkavadern und der Dorsalseite der Konvexadem; die
starke laterale Abflachung der Queradem; die Ausbildung einer deutlichen Diskoidalverspantung
sowie die Obliteration der Ausprigung des posterioren Anteils der Basalverspantung m der
ventralen Fligelmembran und die zumindest teilweise Reduktion des CP-Knickes am Nodus.

Unabhingig von der speziellen Fragestellung des Libellenfliigelgedders werden die verschie-
denen Hypothesen zur Entstehung des Insektenfliigels verglichen und eine neue Hypothese
vorgestellt, die aufeiner Synthese der Paranotal- und der Pleuraltheorie beruht. AuBerdem werden
einige theoretische Aspekte der Homologienforschung, Funktionsmorphologie und
Evolutionsbiologie aus der Sichtweise des Kladismus erortert.
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Tabelle 1.) Terminologie der Fliigelfelder (abgedndert nach ZESSIN, 1987).

TERMINOLOGIE DER FLUGELFELDER

ERLAUTERUNG

Praecostalfeld = PrCf

Feld zwischen Fligelvorderrand 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

Subcostaifeld = Scf

Feld zwischen ScA und ScP

Antesubcostalfeld = AScf

Feld zwischen ScA' und ScA"

Intersubcostalfeld = I1Scf

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"

Interradialifeld = IRf

Feld zwischen RA" und RP'

Postradialfeld = PRf

Feld zwischen RP' und RP"

| Praemedialfeld = Privif

Feld zwischen RP und MA, oder Rund M

Medialfeld = Mf

Feld zwischen MA und MP

Antemedialfeld = AMf

Feld zwischen MA' und MA"

Intermedialfeld = IMf

Feld zwischen MA" und MP'

Postmedialfeld = PMf

Feld zwischen MP' und MP"

Praecubitalfeld = PrCuf

Feld zwischen MP und CuA, oder M und Cu

| Cubitalfeld = Cuf

Feld zwischen CuA und CuP

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

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 Aund J

Jugalfeld = Jf

Feld zwischen JA und JP

Antejugalfeld = AJf

Feld zwischen JA' und JA"

Interjugalfeld = IJf

Feld zwischen JA" und JP'

Postjugalfeld = PJf

Feld zwischen JP' und JP"

| Subjugalfeld = SJf

Feld zwischen JP und Flagelhinterrand

| Flligelfeldterminologie nach ZESSIN (1987)
| modifiziert durch BECHLY (diese Arbeit)

Aderterminologie nach KUKALOVA-PECK (1983) -
modifiziert durch BECHLY (diese Arbeit)
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Tabelle 2.) Synoptische "Ubersetzungstabelle” der unterschiedlichen Terminologien des

Libellenfliigelgeiders.
A B
1 Strukturen des Libellenfliigelgedders (engl. Termini) Strukturen des Libellenfligelgedders (dtsch. Termini)
2 | costal triangle (of Odonata™) Costal-Dreieck (der Odonata®)
3 | serration of the costal margin (doppelreihige) Zahnelung des Flagelvorderrandes
4 | costal margin (from wing base to node) Costal-Rand (von Fligelbasis bis Nodus)
5 |costal margin (from node to wingtip) Costal-Rand (von Nodus bis Fligelapex)
6 | free Subcosta post. (unfused till node) freie Subcosta post. (unverschmolzen bis Nodus)
7 | Radius ant. (from radial stem to wingtip) Radius ant. (vom Radialstamm bis zum Fldgelapex)
8 | Radius post. (from wing base to arculus) Radius post. (von Flagelbasis bis Arculus)
9 | Radius post. (from arculus to midfork) Radius post. (von Arculus bis Mittelgabel)
10 | Radius post. (from basal to distal radial fork) Radius post. (von basaler bis distaler Radialgabel)
11 | Radialis post. (anterior branch of distal radial fork) Radius post. (anteriorer Ast der distalen Radialgabel)
12 |intercalated vein Interradialsector 1 Interkalarader Interradialsektor 1
13 | Radius post. (posterior branch of distal radial fork) Radius post. (posteriorer Ast der distalen Radialgabel)
14 |intercalated vein Interradialsector 2 Interkalarader Interradialsektor 2
15 |intercalated vein Radial-Supplement Interkalarader Radial-Supplement
16 | Radius post. (posterior branch of basal radial fork / midfork) Radius post. (posteriorer Ast der basalen Radialgabel)
17 | double radial stem doppelter Radialstamm von Flagelbasis bis Arculus
18 |Arculus ant. anteriorer Abschnitt des Arculus
19 | Media ant. (from arculus to end of discoidal cell) Media ant. (Arculus bis Ende der Diskoidalzelle)
20 |Media ant. (discoidal cell / trigonal cell to hind margin) Media ant. (Diskoidalzelle bzw. Trigonalzelle bis Flagelrand)
21 |intercalated vein Median-Supplement Interkalarader Median-Supplement
22 | Media post. (only free distal of discoidal node) Media post. (nur distal des Diskoidalnodus frei)
23 | (convex) median stem (konvexer) Stamm der Media
24 | (concave) cubital stem (konkaver) Stamm des Cubitus
25 | mediocubital stem (from wing base to CuP-crossing) Mediocubitalstamm (von Basis bis CuP-Kreuzung)
26 | mediocubital stem (from CuP-crossing to discoidal node) Mediocubitalstamm (von CuP-Kreuzung bis Diskoidalnodus)
27 | unfused, distal CuP (only in basal Odonatoptera) freier, distaler CuP (nur bei basalen Odonatoptera)
28 | vestige of CuP (CuP-crossing; = "anal crossing” sensu Fraser) Rudiment des CuP (CuP-Kreuzung)
29 | convex veins of cubitoanal space konvexe Langsadern des Cubitoanalraumes
30 | Jugalis ant. Jugalis ant.
31 | Jugalis post. Jugalis post.
32 | anal vein (from wingbase to CuP-crossing) Analader (von der Fligelbasis bis zur CuP-Kreuzung)
33 | Cubitus ant. (from discoidal node to hindmargin) Cubitus ant. (vom Diskoidalnodus zum Flagelhinterrand)
34 |Cubitus ant. (distal side of anal loop in Anisoptera) Cubitus ant. (distale Seite der Analschleife der Anisoptera)
35 |intercalated vein Cubital-Supplement - (midrib of italian loop) Interkalarader Cubital-Supplement - (Mittelrippe des |-al)
36 | anal vein (from CuP-crossing to subdiscoidal vein) Analader (zwischen CuP-Kreuzung und Subdiskoidalader)
37 | sec. branch of anal vein (between CuP-crossing and sdv) sek. Analaderzweig (zZw. CuP-Kreuzung und Subdiskoidalader)
38 | distal side of anal triangle (sec. branch of Analis ant.) Distalseite des Analdreiecks (sek. Ast der Analis ant.)
39 | basal side of anal triangle Basalseite des Analdreiecks
40 |basal oblique vein (between radial- and mediocubital stem) Basale Schragader (zw. Radial- u. Mediocubitalstamm)
41 | antenodal crossveins Antenodalquerademn
42 |two primary antenodal brackets 2zwei primare Antenodalverspantungen
43 | ordinary antenodals (1. or costal series / row) normale Antenodalia (1. oder costale Serie / Reihe)
44 |ordinary antenodals (2. or subcostal series / row) normale Antenodalia (2. oder subcostale Serie / Reihe)
45 | postnodal and postsubnodal crossveins Postnodalqueradern und Postsubnodalguerademn
46 | postnodals Postnodalqueradern
47 | postsubnodals Postsubnodalquerademn
48 |node (s.l.) Nodus (s.l.)
439 | node (s.str.) (= nodal crossvein) / nodal bracket Nodus (s.str.) (= Nodalquerader) / Nodalverspantung
50 |subnode (= subnodal crossvein) / subnodal bracket Subnodus (= subnodale Schragader) / Subnodalverspantung
51 | bridge crossvein (below subnode, between. RP and IR2) Brickenquerader (unter Subnodus, zwischen RP und IR2)
52 | "bridge" "Briicke"

lestine obligue vein (between RP2 and IR2)

Lestiden-Schragader (zwischen RP2 und IR2)

libellulid brace vein (= libellulid oblique vein)

Libelluliden-Schragader

ephemerid subcostal brace

Subcostal-Verstrebung der Ephemeroptera

basal bracket (costal part)

Basalverspantung (costaler Anteil; = ant. Subcostalstitzader)

basal bracket (subcostal part)

Basalverspantung (subcost. Anteil; = post. Subcostalstitzader)

anal brace (sensu Kukalova-Peck)

(subbasale) Cubito-Anal-Anastomose

subdiscoidal vein (= "discal brace" sensu Carle)

Subdiskoidalader

pterostigmal brace (vein) / stigmal bracket

Stigmastitzader / Stigmalverstrebung / Stigmalverspantung

sectors of arculus

Sektoren des Arculus

arculus / arcular bracket

Arculus / Arcularverspantung

anterior / superior part of arculus

anteriorer / superiorer Abschnitt des Arculus

posterior / inferior part of arculus (= basal discoidal crosswvein)

post. / infer. Abschnitt des Arculus (= basale Diskoidalquerader)

distal discoidal vein

distale Diskoidalader

discoidal node discoidal bracket

Diskoidalnodus / Diskoidalverspantung

discoidal cell

Diskoidalzelle

quadrilateral cell (=quadrangle of Zygoptera)

Quadrilateralzelle (Flagelviereck der Zygoptera)

subdiskoidal cell (= subquadrilateral cell of Zygoptera)

Subdiskoidalzelle (= Subquadrilateralzelle bei Zygoptera)

38|82 (3[R R (B|B)2(B|B|8|9|B |G| 8|8

_hypertrigonal cell (of Anisoptera)

Hypertrigonalzelle (nur bei Anisoptera)

71 |trigonal cell (triangle of Anisoptera) Trigonalzelle (Fligeldreieck der Anisoptera)

72 | subtrigonal cell (in forewing of Anisoptera) Subtrigonalzelle (in Vfi. der Anisoptera)

73 | Strukturen des Libellenfliigelgedders (engl. Termini) Strukturen des Libellenflugelgeaders (dtsch. Termini)
74 | ;

™ |
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A

B

76 Strukturen des Libellenfliigelgedders (engl. Termini) Strukturen des Libellenfliigelgeaders (dtsch. Termini)
77 | basal side of trigonal cell (= basal trigonal vein) Basalseite der Trigonalzelle (= basale Trigonalader)
78 |distal side of trigonal cell (= distal discoidal vein)

Distalseite der Trigonalzelle (= distale Trigonalader)

79 | upper side of trigonal cell (= costal trigonal crossvein) Oberseite der Trigonalzelle (= costale Trigonalquerader)
80 |intercalated vein Trigonal-Supplement - Interkalarader Trigonal-Supplement -
81 | pseudo-subcosta

Pseudo-Subcosta

gaff (in hindwing of Anisoptera and some Calopterygoidea)

Gaff (nur im Hfl. der Anisoptera und bei einigen Calopterygoidea)

antefurcal crossveins (= antefurcals)

Antefurcalquerademn (= Antefurcalia)

postcubital crossvein (sensu Fraser)

postcubitale Querader (sensu Fraser)

cubito-anal crossveins (excl. CuP-crossing)

Cubito-Anal-Queradern (auBer CuP-Kreuzung)

anal loop (part of anal field) / italian loop (in Libelluloidea)

Analschleife (Teil des Analfeldes) / Libelluliden-Analschleife

sole (of italian loop)

Sohle der Libelluliden-Analschleife

| heel (of italian loop)

Ferse der Libelluliden-Analschleife

anal triangle (= anal triangular space)

Analdreieck (= analer Triangularraum)

anal angle Analwinkel / Analecke (= Tornus)

paranal cells Paranalzellen

basal fork of RP (= midfork) basale Gabelung des RP (= basale Radialgabel, Mittelgabel)
pterostigma Pterostigma (= Flagelmal)

microtrichs

Microtrichia (Aculeae)

macrotrichs (= true hairs) on wing veins

Macrotrichia (Setae) der Flageladern

spines on wing veins

Domen der Flageladen

97 | corrugation: convex vein / concave vein Korrugation (= Knitterstruktur): konvexe Ader / konkave Ader
98 |true / primary longitudinal vein echte / primare Langsadern

99 |intercalated / secondary longitudinal vein sekundare / interkalare Langsadern (Schaltadern)
100 | crossveins Queradern

101 | junctions (of wing veins) Aderjunktionen (Aderknoten; Aderverbindungen)
102 | sectors Sektoren

103 | supplements Supplemente

104 | "bridges" "Brickenadern"

105 | obligue veins Schragadem

106 | brace veins / braces / brackets Stitzadern / Verstrebungen / Verspantungen

107 | “transverse veins" "Transversaladern"

108 [cells Zellen

109 | wing fields Fligelfelder

110 | wing spaces / interspaces Fldgelraume

111 | wing Fligel (= Ala)

112 | forewing (left, right) Vorderflagel (links, rechts) = Ala anterior (sin., dex.)
113 | hindwing (left, right) Hinterfllgel (links, rechts) = Ala posterior (sin., dex.)
114 | upper / dorsal side (of wing) Flageloberseite / Dorsalseite

115 |[lower / ventral side (of wing) Fldgelunterseite / Ventralseite

116 | petiole (in Zygoptera) Flugelstiel = Petiolus (bei Zygoptera)

117 |wing base Flugelbasis

118 | wing tip Flugelspitze (= Apex)

119 | front margin (= costal margin) Fligelvorderrand (= Costalrand)

120 | hind margin Flagelhinterrand (Termen & Dorsum)

121 |anal margin Analrand (= Dorsum)

122 | axillar region Axillarregion

123 | Remigium (s.l.) (= costal region & discoidal region) Remigium (s.l.) (= Costalregion & Diskoidalregion)

124 | anal region (anal fan) Analregion (Analfdcher = Vannus)
125 |jugal region Jugalregion (= Jugum, Neala)
126 | costal space (= basal subcostal field)

Costalraum (= basales Subcostalfeld))

127 | subcostal space (basal preradial field) Subcostairaum (= basales Praeradialfeld)

128 | basal space (= basal cell, median cell) Basalraum / Basalzelle (= Medianzelle)

129 | cubital space (= cubital cell) Cubitalraum / Cubitalzelle

130 | antenodal space Antenodalraum

131 | postnodal space (= dist. preradial field) and postsubnodal space Postnodalraum (= dist. Praeradialfeld) und Postsubnodalraum
132 | first antenodal space (from base to ax1) erster Antenodalraum (von Basis bis ax1)

133 | second antenodal space (from ax1 to ax2) zweiter Antenodalraum (von axi1 bis ax2)

134 | third antenodal space (from ax2 to node) dritter Antenodalraum (von 22 bis zum Nodus)

135 | radial space Radialraum

basal radial field (= bas. radial space) / distal radial field

basales Radialfeld (= bas. Radialraum) / distales Radialfeld

distal preradial field: substigmal and poststigmal wingspace

dist. Praeradialfeld; substigmaler & poststigmaler Fligelraum

138 | subnodal space Subnodalraum
139 | bridge space Brickenraum
140 |arcular space Arcularraum

141 | postdiscoidal / posttrigonal space (= dist. median field)

Postdiskoidalraum bzw. Posttrigonalraum (= dist. Medialfeld)

142 | pseudodiscoidal space Pseudodiskoidalraum
143 | cubito-anal space Cubito-Anal-Raum
144 | anal space (in hw. of Anisoptera, basal of AA2b, or AA1b)

Analraum (im Hfl. der Anisoptera, basal der AAZb, bzw. AA1b)

membranule

Membranula (= Fligelhdutchen)

auricles

Aurikel (= Ohrchen)

Strukturen des Libellenfliigelgedders (engl. Termini)

Strukturen des Libellenflligelgedders (dtsch. Termini)
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C ] D
1 Bechly, 1994 Carle, 1982a, 1982b
2 ct (sklerot. bas. PrScf & Cf) precostal area
3 CA+&ScA'+
4 basaler Costalrand = (CA & CP & ScA') + CA + (verschmolzen mit Fligelvorderrand)
5 distaler Costalrand = (CA & ScA' & ScP) - (CA & CP) - (verschmolzen mit FlGgelvorderrand)
6 ScP - CP -
T RA + RA +
8 RP - (R&M)
9 RP - (RP&M)
10 | RP' - RP1&2-
11 RP1 - RP1 -
12 IR1 + (Interkalarader)
13 RP2 - RP2 -
14 IR2 + (bei Aeshnidae mit sek. Ast IR2b +) MA +
15 | Rspl - (Interkalarader)
16 | RP" - MP -
17 | (RA&RP) + (kein Media-Stamm beteiligt !) (R&M) +
18 | (RP&MA) + (RP&M&CuUA) +
19 | MA + CuA +
20 | MA + (= MAa +) CuA +
21 | Mspl - (bei Protanisoptera: IMA -) (Interkalarader)
22 | MP - (auch bei Zygoptera dist. nicht mit CuA verschmolzen) CuP -
3 | M+ basal remanant of CuA +
24 | Cu-
25 | (M&Cu) - CuP -
26 | (MP&CUA) - CuP -
27 | CuP - | AP -
28 | cu-c = CuP - (Rudiment dist. verschmolzen mit CuA & AA") | anal crossing = ac
29 | "Cubito-Anal-Sektoren™ (= (AA'&CuP&CuUA) +) \ A1-3+
30 | JA + (fehlt den Odonata™ apomorph) (Jugalis nicht vorhanden)
31 JP - (fehlt den Odonata® apomorph) (Jugalis nicht vorhanden)
32 A+ & AA + & AA' + & Cubito-Anal-Anastomose A1-3 + (anal stem; verschmolzen mit Fldgelhinterrand)
CuA + (CuA' +) (auch bei Zygoptera) Al +
CuA" + (= al-sole) A2+
| Cuspl - (Mittelrippe der Libelluliden-Analschleife)
| (AA1&CUP) +
AA1b + A3+
AA2b + (konvexe Adern basal der AA2 sind sekundar) Anal brace
(AP&AA") + (sekundar konvex)
cv (einfache Querader ?)
ax antenodals = an
axl & ax2 costal braces = ¢b1 and cb2
c-ax
s-ax
PX postnodals = pn
pnx
___psx
n (gebildet von CP und ScP, sowie ncv und sncv) nodus =N
ncv / nbr
sncv / snbr | subnodus
bev

IR2+ (Abschnitt basal der Schragader ocv)

ocv (akzessorische Lestiden-Schragadern: ocv2 und ocv3)

Ibv

(plesiomorph fehlende Verstarkung der ScA") 1

bsbr (= SCAY)'

bsbr

Cubito-Anal-Anastomose (AA1 zum Knick des CuP)

sdv = CuA + (in part.)

posterior discal brace (bildet den “discal node™)

_ptbv / ptbr

Arculussektoren (= RP und MA)

arc / arcbr

arculus = Arc

arc. ant. (= RP&MA)

arculus (interpretiert als "isolated oblique portion of CuA™)

arc. post. (= bdev)

arculus = CuA in part. ("quadrangle closed basaly")

ddv (event. Ast der Media MAb +)

anterior discal brace (bildet "discal node") = discoidal crossvein

dn (ddv/MA? & sdv/CuA) / dcbr

discal node = DN (gebildet von ant. und post. "discal brace™)

de

dc gquadrangle = q

sdc sq

hte spt

tc triangle =t

stc subtriangle =s
Bechly, 1994 Carle, 1982a, 1982b

(basierend auf Riek & Kukalova-Peck, 1984)

(erganzt durch Carle & Wighton, 1990)

AN[HRSBB|2B|RIR (DIB|2\B|B|B|9|B|R|R|B|B(2(B|B| 5|5 5|&IR BR2E|8|B|98|HR|E
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Cc D
76 Bechly, 1994 Carle, 1982a, 1982b
77 | (MP&CUA) -
78 ddv (event. Ast der Media MAb +)
79 tev (nicht MP1 - oder MPa - !) cv
80 Tspl -
81 ps-ScP
82 CuA +
83 afev
84 | pev
85 cu-a-cv
86 al / |l-al (akzessorische Analschleifen: al2 und al3) al
87 sl (= CuA" +)
88 hi
89 ats
S0 aa (angenzend die Tornuszelle = toc)
91 pac
92 mf mf (distal pleat)
93 pt pterostigma = Pt
94 | Microtrichien (fehlen allen Libellenfiigeln)
95 | Macrotrichien
9% | Domen (Sc-Domen, Se-Domen, L-Domen)
97 | + /-
98 | primare Langsadem
99 | Interkalaradern i
100 | cv's |
101 | Junktionen |
102 | Sektoren |
103 Supplemente
104 (als normale, basale Langsaderabschnitte interpretiert)
105 Schragadern
106 Stiutzadern / Verstrebungen / Verspantungen
107 "ty
108 iG
109 ... (siehe Tabelle)
110 | S
111 W,
112 fw. (Lfw., r.fw.) |
113 | hw. (Lhw., r.hw.) |
114 | ups |
115 | uns |
116 pet |
117 base 1
118 apex |
119 cm
120 | hm
121 | am (verschmolzen mit AP)
122 axr
123 Costalregion und Diskoidalregion plesiomorph vorhanden
124 Analregion reduziert, Vannus fehit plesiomorph
125 Neala reduziert (= Fligelhautchen = mb 777)
126 cs (= bScf)
127 scs (= bPrRf)
128 bs
129 cus
130 ans
131 pns / psns
132 ansi
133 ans2
134 ans3
135 rs
136 | bRf / dRf
137 | sss/ pss (= dPrRf)
138 sns
139 bds
140 ars
141 pds (= dMf) df
142 psds
143 cuas
144 als
145 mb (= rudimentére oder atavistische Neala 777)
146 or
147 Bechly, 1994 Carle, 1982a, 1982b
148 (basierend auf Riek & Kukalova-Peck, 1984) (erganzt durch Carle & Wighton, 1990)
149
150
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E F
1 Carpenter, 1992 Comstock-Needham, 1898
2 precostal area (Precosta) Costa
3 (Precosta) Costa
4 C+ C+
5 (C&SC)- C(&Sc-)
13 SC - Sc-
7 R+ R1+(=R+)
8 RS1-4- Mediana (M1-3) - (bis zur Mittelgabel Mf)
9 RS1-4- Mediana (M1-3) - (bis zur Mittelgabel Mf)
10 (RS1&2) - (M1-2) -
11 RS1 - M1 - (beim Nodus vom Rs tberkreuzt)
12 IRS1 + postnodal / apical sector M1A + (plus "apical planate” Appl.)
13 RS2 - M2 - (Abschnitt zw. sn/o1 und o3 interpret. als 02 = Rs&M2)
14 IRS2 + radial sector = Rs + (exkl. "bridge") (bei Aeshnidae mit: Rs-fork)
15 | RSPL - radial planate = Rpl - (= Rspl -)
16 | (RS3&4) - M3 -
17 | (R&M) + (R&M) +
18 | (RS&M) + M+ (=M1-4 +)
19 MA + (MP - fehlt) M4 +
20 MA + (MP - fehit) M4 +
21 Intercalar (CUA + fehlt) median planate = Mpl - (= Mspl -)
CUP - basal der sdv: Cu -, distal der sdv: Cut -
basal remanant of CUA + (interpretiert als verschobene und sklerotisierte Anal-Trachee)
CUP - Cu-
i CUP - Cu-
cubito-anal-crossvein = Cug (anal crossing = Ac)
1A+ (Cu2&A1-3) +
| (Jugalis nicht vorhanden) (Jugalis nicht vorhanden)

(Jugalis nicht vorhanden)

(Jugalis nicht vorhanden)

1A + A + ("secondary recurrent analis" nach Tillyard: Ab nach Munz)
1A + Cu2+
| A1 + (Aderabschnitt basal der Gabelung als "gaff" bezeichnet)
bisector of anal loop (concave)
A + (= A" nach Ris; A' nach Munz)
A2+
| sl
antenodals antenodals = An = Anq
primary antenodals primary antenodals
secondary antenodals secondary antenodals (costal series)
| secondary antenodals | secondary antenodals (subcostal series)
| postnodals postnodals = Pn = Png
| postnodals (costal series)
47 | ! postnodals (radial series)
48 | nodus | nodus = nod = Nod = n =N (gebildet von Sc)
49 | nodal crossvein {
50 subnodal crossvein Subnodus = Sn = sn (interpret. als basaler Abschnitt "o1" des Rs)
51 bridge crossveins =Bq=bcv=b
52 bridge = B = br = brv (bei Zygoptera: lestine long bridge = br)
53

obligue vein = o = ob = obv (interpret. als Abschnitt "03" des Rs)

A+ (1A +)

(interpretiert als Abschnitt des Cu2)

pterostigmal brace vein

brace vein of stigma = b = bvn = Ptg

sectors of the arculus =k

arculus _arculus =ar=arc
arculus (RS & MA) arculus =arc (=M +)
arculus (crossvein = cv) arculus = arc (crossvein = cv)
discoidal vein

medio anal link = MA

quadrilateral / quadrangle =g=Q

subquadrilateral cell

subquadrangle = Sq =sq

supratriangle (anterior discoidal cell)

supertriangle / supratriangle =spt =s

triangle (posterior discoidal cell)

triangle =T =t =tr

subtriangle=s =t' =str

Carpenter, 1992

Comstock-Needham, 1898

F[SR(3(B|B|2B(RR(B|V|2(B|B(B|2B| AR

(basierend auf Fraser, 1957)

(Needham, 1903-1951; Munz, 1919; Schmidt, 1929;

&

Needham & Westfall, 1955; Borror et al., 1976)
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76 Carpenter, 1992 Comstock-Needham, 1898
77 inner side of triangle = (Cu) - (in part.)
78 discoidal vein outer side of triangle = cv
79 front side of triangle = cv
80
81 |
82 | gaff = g (= A1&Cu2)
83 intermedian cross-veins = mgq
84
85 cubito-anal-crossveins = Cugq
86 anal loop analloop=al=alp=L
87 sole of al = sl
88 heelofal=hl=h
89 anal / basal triangle = ta (Abschnitt z des "anal space”)
90 anal angle = Aa (Ort der” tomnal cell" =to)
91 paranal cells=n, o, p. |
92 middle fork = Mf
1 93 pterostigma pterostigma / stigma =St =st =pt
94
95
96
S7
98
99

crossveins =cv =X

Costa=C

part of antenodal space=c

part of antenodal space = sc

midbasal interspace = m (basal space = Bs)

cubito-anal interspace = cu

antenodal interspace

postnodal interspace

first antenodal space

second antenodal space

third antenodal space

basal radial space =BRS/?

intermedian interspace

df, tr = trigonal interspace (Anisoptera) / d1, d2, d3 (Zygoptera)

anal interspace / field= z, y, x (cells behind al)

mb=m=Me

Carpenter, 1992

Comstock-Needham, 1898

(basierend auf Fraser, 1957)

(Needham, 1903-1951; Munz, 1919; Schmidt, 1929;

Needham & Westfall, 1955; Borror et al., 1976)
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1 Conci & Nielsen, 1956 Forbes, 1943
2

3

4 Costa=C + C+

5

6 Subcosta = Sc - Sc -

7 Radiale prima = R1 + (Radio) R1 +

8 Rs - (R2-5) -) (Radio) Rs -

9 | Settore radiale = Rs - (R2-5) -) Rs -

10 (R2&3) -

11 Radiale seconda = R2 - R2-

12 intercalare della R2 = IR2 + (Interkalarader)
13 Radiale terza = R3 - R3-

14 IR3 + (bei Aeshnidae mit BIR3 = RBIR3 +) (R4&5) -

15 Radiale supplementare = Rspl - (Interkalarader)
16 Radiale quarta + quinta = (R4&5) - 1 M -

17 Radio + Media = (R&M) + (R&(Rs&M&Cu)) +
18 arculo = Arc (Rs&M&Cu)) +
19 Media=M + Cul +
20 M + Cul +
21 Mspl - (Interkalarader)
22 Cubitale = Cu - Plical=P 1 -
23 1P1
24 | 2P1
25 Cu- Plical =P 1 -
26 Cu- Plical=P 1 -
27 !
28 venature oblique cubito anali = oCu
29 Anale = A + Axillaries
30 ? ( Ax4&5 + fehlt)
31 ? ( Ax4&5 + fehlt)
32 A + (Anale secondaria ricorrente) Axillary = Ax +
33 A+ 1. Axillary = 1Ax + (inkl. 1 Axa +)
34 A+ 1Axa +
35 7

36 | A+
37 A+ 3Ax1 +
38 A+
39
40 |
41 antenodali = an
42 antenodali primarie = an
43 an
44 an
45 | postnodali = pn
46 |
47 |
48 | nodulo =N
43 venatura trasversa del nodulo =n
50 venatura trasversa subnodale = sn
51
52
53 venatura obliguatra R3ed IR3=0

54

55
56
57
58
59
60 | venatura obliqua (trasversa) del pterostigma = oPt |
61 | settori dell'arculo
62 arculo = Arc
63
64
65 |
66
67 cellula discoidale =D
68 D (quadrilatero)

69 cellula subdiscoidale = sD
70 supertriangolo / ipertrigone = iT

71 D (triangolo)
72 subtriangolo / subtrigone = sT
73 Conci & Nielsen, 1956 Forbes, 1943
74

75
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G

Conci & Nielsen, 1956

Forbes, 1943

anello anale = Aa

triangolo anale = At

angolo anale

pterostigma = Pt

denticolate / setole

SR (R|R|B[18]28(8|B(3(R|R(R|B|B(2|8||3(H|

+ /-

venature longitudinali

venature longitudinali intercalari

venature trasversali

cellula

campo

campo

membrana delle ali

ala anteriore

ala posteriore

base dell'ala

apice dell'ala

margine anteriore dell'ala

campo discoidale (bei Zygoptera: Zellen d1, d2 und d3)

membranula = Me

orecchiette

Conci & Nielsen, 1956

Forbes, 1943
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1 Hamilton, 1972b Kirby, 1889
2 Costa Costa
3 | Costa Costa
4 | C+ Costa
5 | Costa
6 Sc- internodal radius
7 R+ principal radius or subcostal nervure
8 Sector & Media = S&M - upper sector of arculus
9 Sector & Media = S&M - __upper sector of arculus
10 Sector =S -
11 Sector ant. = SA - (S1&2) subcostal radius
12 (Interkalarader)
13 Sector post. = SP - (S3&4) nodal sector
14 MA + (M1&2) subnodal sector
15 (Interkalarader)
16 MP - (M3&4) upper sector of arculus
17 (R&(S&M&CU)) + principal radius or subcostal nervure
18 (S&M&Cu) + arculus
19 Cu+(1&2) lower sector of arculus
20 Cu+(1&2) lower sector of arculus
21 | (Interkalarader)
\ Plical & Empusal = P&E - upper sector of triangle
P - (irrig als konkav interpretiert)
Empusal =E -
Plical & Empusal =P -&E - _upper sector of triangle
Plical & Empusal =P -&E - upper sector of triangle

cross nervule in lower basal cell

22

23

24

25

26

27 |

28 |

29 A+(1-3) subbasal sectors
30 | ("jugal barr" feht) ?

31 | ("jugal barr" fehlt) ?

32 | A+ (1-3)

33 | A+ (1-3) lower sector of triangle
34 | subbasal sector
35 | subbasal sector
36 |

37 | subbasal sector
38 |

39

40

41 antenodals
42 |

“ |

44 |

45 | postnodals
25 |

47

48 nodus nodus

49 |

50 | subnodus nodal cross nervure
51

52 |

53 |

54

55

56

57 |

58 |

59

60

61

62 arculus arculus

63 arculus

64 arculus

65 |

66 |

67

68

69

70 supratriangular space
71 triangle triangle

72 subtriangular space
73 Hamilton, 1972b Kirby, 1889
74

o




J

Hamilton, 1972b

Kirby, 1889

(interpretiert als Sklerotisierung einer Flagelfalte)

(interpretiert als Sklerotisierung einer Fllagelfalte)

cross nervules in lower basal cell

pterostigma

pterostigma

102

103

104

105

106

107

108

109

110

111

112

113

114

115

116

117

118

118

120

121

122

123

124

125

126

127

128

upper basal cell

lower basal cell

130

131

132

133

posttriangular cells

membranule

Hamilton, 1972b

Kirby, 1889
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1 Lameere, 1922, 1923 Martynov, 1930 (1924)
2 pre-costal-space

3

4 Costa=C + C+

i |

6 Subcosta = Sc - Sc -

7 Radius=R + R+

g | Subradius = (SR1-4) - | Rs -

9 | Subradius = (SR1-4) - I Rs-

10 | Subradius = (SR1&2) - | (R1&3) -

11 Subradius = SR1 - Rs1 -

12 (Interkalarader) sector + (libelluline planate = Rs2 ?)
13 Subradius = SR2 - Rs3 -

14 | Subradius = SR3 + (bei Anisoptera: Secant S -) Rs4 +

15 | (Interkalarader) sector -

16 | Subradius = SR4 - RsS -

17 (R&(SR&M)) + (R&(Rs&M)) +

18 (SR&M) + (Rs&M) +

19 Media = M + (Submedia = SM - fehit) M + (MP - fehit, bzw. ist homolog dem "anisopt. planate” Mspl)
20 Media = M + (Submedia = SM - fehlt) M + (MP - fehit, bzw. ist homolog dem "anisopt. planate” Mspl)
21 Intercalar (Cubitus = Cu + fehlt) sector - (CuA fehit; CuA = anisopt. planate)
22 Subcubitus = Scu - (nur distal der sdv unverschmolzen mit P +) | CuP -
23 base of Scu - (irrig als konkav interpretiert) | basal remanant of CuA +
24 base of P + base of CuP -
25 (Scu&P) - (verschmolzen bis zur sdv) CuP -

26 (Scu&P) - (verschmolzen bis zur sdv) CuP -

27

28 | |
29 (P&U) + Al +

30 (Subpenultim. = SP - und Subultim. = SU - fehlen) (Jugalis nicht vorhanden)
31 | (Subpenuttim. = SP - und Subultim. = SU - fehlen) (Jugalis nicht vorhanden)
32 | Ulltimate = U + (frei bis zur sdv) Al +
33 | Penultimate = P + (frei distal der sdv) Al +
34 | Ultimate = U+ (frei postero-distal der sdv)
35
36 |
37

38

39

40

41 |
42 |
43
44
45
46 |
47 |
48 | i
49 |
50 |
51 |

|

Lameere, 1922, 1923

Martynov, 1930 (1924)

oD [AR(N[S|B(B|2 BB (R (B[D(2(B|B|B]|D| BGRB8
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Lameere, 1922, 1923

Martynov, 1930 (1924)

remanant of Cu1

B|B|S(R|R(R(B|8(2(8|B|R|2R|R R|B(B|2|8|3|3|N(

Lameere, 1922, 1923

Martynov, 1930 (1924)
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anténodales (principales, secondaires)

AX1 & AX2

M N

1 | Nel et al., 1993 Redtenbacher, 1886
2 Pracostalfeld

3

4 (PC & CA & CP & ScA) + (bord costal) | + (= Costa)

5 (PC & C & ScA & ScP) - (bord costal) | (= Costa)

6 ScP - Il - (= Subcosta)

7 RA + 1111 + (= Radius)

8 (N2&IV)&(V&VI) -
9 (M2&IV)&(V&VI) -
10 HI2&IV -
11 RP1 - 1lI2 - (= Radiussektor)
12 IR1 + 13 +
13 RP2- 1V - (= Praemedia)
14 IR2+ [ V + (= Media)

15 Rspl - (Schaltader)

16 (RP334) - VI - (= Postmedia)
17 (R&MA) +
18 | (RP&MA) - (arculus)

19 MA + VIl + (= Cubitus)
20 MA + (= MA1 +; = MAD +) VIl + (= Cubitus)
21 Mspl - (Schattader)
22 | MP - (bei Zygoptera: MP&CuA) VI - (= Analis = A1)
23 MP
24 Cu-
25 (MP&Cu) - VIl - (= Analis = A1)
26 (MP&CUA) - VIl - (= Analis = A1)
27 CuP -
28 CuP -
29 | (AA&CUP) + (AAD. AA1) IX + (= Analis = A2)
30 | (Jugalis nicht vorhanden) ?
3 (Jugalis nicht vorhanden) ?
32 (A&AA) + IX + (= Analis = A2)
33 CuA + (CuA1 +) (bei Zygoptera: AA +) IX + (= Analis = A2)
34 | CuA2 +
35 | Cuspl - (bei Aeschnidiidae: Aspl1 -) X - (= Analis = A3)
36 (AA1&CUP) +
37 AA +

38 AA+ (= AA2+)

39 AP -

40
41 |
42
43
44
45
45
47
48
49

N (scissure nodale) Nodus

Cr
50 | Sn
51 | Bgs
52
53 O (nicht homolog mit RP2b, contra Zessin 1291)
54
55
56 |
57 | |
58 AA +
59 CuA +
60 pterostigma embrassé
61
62 | arculus !
63 (RP&MA) -
64
65 MA2 + = MAb +
66
67 cellule discoidale, espace discoidal
Flagelviereck = Trapez
69 cellule sous-discoidale
70 espace hypertrigonal, hypertriangle discoidale
71 triangle discoidal Fllgeldreieck
72
73 | Nel et al., 1993 Redtenbacher, 1886
74 | (basierend auf Riek & Kukalova-Peck, 1984)
75 |
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76 Nel et al., 1993 Redtenbacher, 1886
77 (MP&CUA) - VIII. Concavader
78 MA2 + (interpretiert als sekundarer Ast der MA)) Querader (scheinbare Zinke des Cubitus)
79 MP1 - (interpretiert als sekundarer Ast der MP) schiefe, scheinbar concave Querader
80
21 pseudo-ScP
82
83
84 |
85
86 boucle anale
87 CuA2 +
88
89
90 angle anal
91
92
93 pterostigma = Pt
94
95 macrotriches = soies
96 épines
97 convexes , +/concaves, -
98 nervures principales
939 nervures intercalaires
100 nervules = nervures transverses
101 noeud
102
103
104
105 nervures obliques
106
107
108 cellules
109 espaces, champs
110 espaces
111 l'aile
112 aile antérieure
113 aile postérieure
114
115
116 pétiole
117 base
118
119
120
121 AP
122
123
124
125
126
127
128 | espace médian
129 | espace sous-médian
130 champ anténodal |
131 champ postnodal
132
133
134
135 champ radial
136
137
138
139
140
141 champ postdiscoidal
142 espace "pseudo-discoidal”
143 champ cubito-anal
144 champ anal
145
146
147 Nel et al., 1993 Redtenbacher, 1886
148 (basierend auf Riek & Kukalova-Peck, 1984)
149
150
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1 Riek & Kukalova-Peck, 1984 Ris, 1908-1930 / Bartenef, 1929

2 | costal triangle = pre-subcostal area = PSc-area Costa

3 PCA + & PCP - (serration of costal margin) Costa

4 (PC & CA & CP & ScA) + (costal margin) C+

5 (PC & C & ScA & ScP) - (costal margin) C

6 ScP - Sc -

7 RA + R+

8 RP - Mediana (M1-3) -

9 RP - Mediana (M1-3) -

10 RP' - (M1-2) -

11 RP1 - M1 - (am Nodus vom Rs Uberkreuzt)
12 IR1 + M1a +

13 RP2 - M2 - (Teil zw. sn/o1 und o3 interpret. als 02 = Rs&M2)
14 | IR2 + Radial Sektor = Rs + (exkl. Brucke) (= radical sector)
15 | Rspl - Komplementarader des Radius = Rspl -
16 | RP" - (= (RP3&4) -) | M3 -

17 | (RA&RP) + (R&M) +

18 (RP&MA) + (M1-4) +

19 MA + (= MA1 +) M4 +

20 MA + (= MA1 +) M4 +

21 Mspl - i Komplementarader der Mediana = Mspl -
22 | MP - | basal der sdv: Cu -, distal der sdv: Cu1 - (Vordersekt. d. Triang.)
23 | M+
24 Cu-
25 (M&Cu) - Cu-

26 (M&CuA) - Cu-

27 | CuP -

28 CuP - cubitale Querader = Cug (= Ac)

29 (AA & CuP & CuA) + (Cu2&A1-3) +

30 JA + (fehlt sekundar; Neala reduziert als Membranula) (Jugalis nicht vorhanden)

31 JP - (fehit sekundar; Neale reduziert als Membranula) (Jugalis nicht vorhanden)

32 (A+ & AA +) + A+

33 CuA + (1-9) Cu2+ (Hintersektor des Triangulus)
34 | Al +

35 | A2 - (Biegung der A2 -=q)

36 | A"+

37 A3 +

38 A4+

39 AP -

40 | cv

41 ! antenodale Queradern = Ang

42 |

43 |

44 |

45 postnodale Queradern = Png = Pstq
45

47

48 nodus =N (CP & ScP) _ Nodus = Nod = N (gebildet von der Sc)
49 nodal veinlet = cr Nodus = Nod (dicke Querader)

50 subnodus = SN _(crossvein = cr) sn = o 1 (interpretiert als basaler Abschnitt des Rs)
51 Brickenquerader = Bg = bev (suppl. B. = Bgs)
52 Brucke = B = br (Supplementarader)
53 03 (interpretiert als Abschnitt des Rs)
54 | |

55 | (ephem. subcostal brace = ScA1-4 +; fehlt den Odonata primar) |

! cv = hm (= ScA3&4, laut Kukalova-Peck, pers. Mitt. 1983)

\ cv = hm (interpretiert als Querader)

(Brauckmann & Zessin, 1989; Zessin, 1991;

56

57

58 anal brace (kink of CuP)

59 (interpretiert als basaler Abschnitt des Cu2)
60

61 | sectors of arculus = RP & MA

62 Arculus = Arc

63 (RP&MA) + Arculus = Arc (M1-4)

64 cr Arculus = Arc (Querader = q)
65 cr

66 |

67

68

69

70 Hypertrigonalfeld = ht

71 Flageldreieck (Triangulus) =t
72 Subtriangulardreieck = ti

73 Riek & Kukalova-Peck, 1984 Ris, 1908-1930 / Bartenef, 1929
74

(basierend auf Comstock & Needham, 1898)

-
(L]

Kukalova-Peck, 1985, 1991)
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Riek & Kukalova-Peck, 1984

Ris, 1908-1930 / Bartenef, 1929

MP -

Basalseite (Proximalseite) = (Cu) - (in part.)

cr

Distalseite = g (Querader)

cr

Vorderseite (Costalseite) = g (Querader)

cubitale Queradern = Cug

Analschleife (anal loop, boucle anal) = al

Al +

Analecke = ane

pterostigma = pt

Pterostigma (Stigma) = Pter = st

B(8|S(B|H[R)8]8|2|8|B|B|3|B (%R (B8|2(8|3|3(H|S

Langsademn

Komplementarsektoren

cr

Queradern =q

Zellen

Felder

Felder

Apex = ap

vorderer Rand =an

hinterer Rand = ps

innerer Rand =in

(Neala fehlt sekundar, bzw. ist reduziert als Membranula)

Costalfeld =c

Subcostalfeld = sc

Basalfeld =m

Cubitalfeld (Medianfeld) = cu

Diskoidalfeld = df

Analfeld (anf) und Hinterfeld (hf zw. Cu2 u. A1)

Analfeld = anf

membranule = me

Riek & Kukalova-Peck, 1984

Ris, 1908-1930 / Bartenef, 1929

(Brauckmann & Zessin, 1989; Zessin, 1991;

(basierend auf Comstock & Needham, 1898)

Kukalova-Peck, 1985, 1991)
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1 Séquy, 1959, 1973 Selys, 1853 - 1883

.l épaississement précostal area praecostalis

3 | épaississement costal margoe praecostalis

4 costale=C + Costa = nervus costalis (Vorderrandader)

5 (C&Sc) - Subcosta = nervus subcostalis (Unterrandader)

6 Sc - Subcosta = nervus subcostalis (Unterrandader)

7 R1+ Mediana = nervus medianus / medius _ (Radius principalis)
8 secteur radial Rs - (= (R2-5) -) Mediana = nervus medianus / medius (Radius principalis)
9 | Rs - (= (R2-5) -) sector arculi superior (sector primus)
10 R -=(R2&3) - sector primus
11 R2 - (bei Zygoptera: R2&3 -) sector primus (sector principalis)
12 radiale supplémentaire = Rs1 + sector intercalaris = sector postnodalis, sector ultra-nodalis
13 R3 - (bei Zygoptera: R4 - ) sector nodalis
14 | R4 + (bei Zygoptera: MA +) sector subnodalis
15 | radiale supplé ire = Rs2 - | suppl. sector next below subnodal sector
16 RS - (bei Zygoptera: MP -) | sector medius
17 (R&MECu1) + | median nervure
18 (R&M) + arculus
19 MA + (bei Zygoptera: CuA +) sector arculi inferior (Zyg.: sector arculi; Anis.: sector brevis)
20 MA + (bei Zygoptera: CuA +) sector arculi inferior (Zyg.: sector arculi; Anis.: s.brev. & rad. med.
21 | médiane supplémentaire = Mds - suppl. sector next below short sector
22 | CuP - (=Cu2-) basal: n. subm. / distal: sector trianguli superior (s.tr. primus)
23 |
24 |
25 | CuP - (=Cu2-) nervus submedianus (Vorderspannader = cubitus anticus)
26 | CuP - (=Cu2-) nervus submedianus (Vorderspannader = cubitus anticus)
27 |
28 | nervure transverse anale = nta (interpret. als normale Querader) basal postcostal crossvein (submedian nervule)
29 | A+
30 ("nervures jugales” nicht vorhanden) ?
31 ("nervures jugales" nicht vorhanden) | ?
32 | A+ | nervus postcostalis = cubitus posticus (Hinterspannader)
33 | A+ (=1A +bzw. 1Aa +) sector trianguli inferior = sector trianguli secundus =s.ir.2
34 | 1Ab + = 1A2 + (auch bei Libelluloidea)
35 anale suppiémentaire = As - =iA - distal subbasal sector
36 A+ nervus postcostalis = cubitus posticus = radius spurius
37 2A + proximal subbasal sector
38 3A +
39
40
41 anténodales = an (= nodales antérieures) nervi antecubitales (Antekubitalnerven)
42 | an1 & an2 1st and 2d antecubital
43
44 (bas. d. 1. antecubital von Karsch subcostal crossveins genannt)
45 nodales postérieures = nop nervi postcubitales
45
47
48 | nodus = n (gebildet von Sc) nodus or nodulus
49 | nervure nodale = nd
50 subnodus = subn (= nervure sous-nodale = sbn) subnodus
51
52 pont = po |

basal portion of subnodal sector

nervure obliqgue = o |

diagonale particuliére aux libellules = di |

transverse basale =tb |

transverse basale =tb

transverse basale =tb

portion of inferior sector of triangle ?

transverse pterostigmatique =tst

K (= secteures de ['arculus = sa) sectores arculi
arculus = arc arculus
arc (R&M&Cu) arculus
transverse de l'arculus (= médio-cubitale) arculus
(interpretiert als Querader)

cellule discale: g (Zygoptera), tri (Anisoptera)

discoidal cell (Discoidalzelle)

quadrilateral or quadrangle

g
cellulu sous-quadrangulaire = sq

sub-quadrangle

area supratriangularis, supra-triangle, hyper-trigonal space

triangle discoidal =tri

triangulum, trigonulum, cellula cardinalis

a2 (AN BB (2B |R|R|B|3|2B (B (B[S || R

| subtriangle sub-triang., internal tri. (Nebendreieck), area subtriangularis
| Séguy, 1959 Selys, 1853 - 1883

} (Séquy in Grassé, 1973) (Hagen, 1870; Calvert 1890-1908, etc.)

|
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| Séguy, 1959, 1973 Selys, 1853 - 1883
CuP - (in part.) sector trianguli superior (in part)
hypoténuse = hy (crossvein)

Radius medius (Zweig der n.sub.med., dist. mit s.brev. verschm.)

transverses intermédiaires

submedian nervules

boucle anal = ba (= triangle anal)

triangle basal =trb

anal triangle (trigonulum basale = Basaldreieck)

tornus =to (= angle anal) |

anal angle (Basalwinkel)

pterostigma = pts (= carpus)

pterostigma (Flagelmal)

microtriches

macrotriches

épines

GIB|R|RISB[8]2|8|B (B3R5 R|B|B(2|8|2|E ||

nervure convexe = + / nervure concave = -

nervure longitudinale

nervures intercalaires

sectores intercalati, supplementary sectors (Schaltsectoren)

=3t

nervures transverses |

nervule or crossvein (Querader)

|
o
=

ponts

cellules alaires

champs

champs

ailes antérieures |

ailes postérieures [

petiole (Petiolus)

base de l'aile

(angle apical)

apex

costa

marge postérieure

postcostal border (Postcosta)

anal border

région axillaire

(Zwischenfidgelraum)

champ costal et champ discoidal (remigium)

champ anal (vannus)

jugum

costal space (Costalraum, Costalstreifen)

subcostal space

espace basilaire (espace médian)

basilar or median space (cellula basalis = Basalzelle)

median or submedian space

(transverses intermédiaires =ti)

antenodal cells, post-triangular cells (area discoidalis)

___postcostal space

champ anal = chan

membranule = me (= région jugale)

membranule (Membranula accessoria)

oreillettes abdominales = or

oreillettes, auricles (Oehrchen)

Ségquy, 1959

Selys, 1853 - 1883

(Séquy in Grassé, 1973)

(Hagen, 1870; Calvert 1890-1908, etc.)
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1 Snodgrass, 1935, 1952 | St. Quentin, 1967

2 (Precosta = PC fehlt)

3 (Precosta = PC fehlf)

4 C+ C+

5 i Sc -

6 Subcosta = Sc - (1&2) Sc -

7 Radius =R + (R1) R+

8 Radius sector = Rs - (R25) |

9 | Radius sector =Rs - (R2-5) |

10 Radius sector = Rs - (R2&3) i

11 Radius sector = Rs - (R2) | oberer Sektor des Arculus = 0S -

12 (Interkalarader) (Schaltader)

13 Radius sector = Rs - (R3) nodaler Sektor =nS -

14 _(Interkalarader) Brickensektor = Bs +

15 (Interkalarader) (Schaltader)

16 | Radius sector = Rs - (R4&5) vorderer Sektor = vS -

17 | (R1&(Rs&MA) +

18 | (Rs&MA) +

19 Media a. = MA + (1-2) (M1-4 - fehit sekundar) unterer Sektor des Arculus = uS +

20 Media a. = MA + (1-2) (M1-4 - fehlt sekundar) unterer Sektor des Arculus = u$S +

21 Intercalar (Cu + (1-2) fehlt sekundar)
Postcubitus 1&2 =PCu 1&2 - Cu-
Postcubitus 1&2 =PCu 1&2 - Cu-
Postcubitus 1&2=PCu 1&2 - Cu-

Ac

Cubitoanalguerader = Ac

Vannal veins =V + (1-3)

A+

(Jugalis 1-2 fehlt)

(Jugalis nicht vorhanden)

(Jugalis 1-2 fehlt)

(Jugalis nicht vorhanden)

Vannal vein =V + (1-3) (stem) A+
Vannal vein = V1 + (oder Analis = A + (1)) A+
A+
|
A+
A+

Antenodalqueradern = An

verstarkte An

An

An

Nodus = Nd (gebildet von Sc)

BB BI6RIGISR518]8|98(6(R]B8|2(6B|BNBIRREBR

50

51

52

53

54

55

56 |

57 |

58

59

60

61

62 Arculus = Arc
63 | Arculus = Arc
64 | Arculus = Arc
&5 T

66

67 q

68 quadrangel / Viereck =g
69

70

71 triangel / Dreieck =t
72

73 Snodgrass, 1935, 1952 St. Quentin, 1967
74

75 |
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Snodagrass, 1935, 1952

St. Quentin, 1967

Innenseite

AuBenseite

Oberseite

BR(R|BINB|2|B(S|3|N|S

Analschleife

0
=

Analwinkel

Pterostigma = Pt

B|R|R|8[8(2(S|B|8

setae

spines

w
~

convex veins / concave veins

@

@

g

crossveins

101 |

103

104

105 |

107

108

-
-
o

ala

Vil

Hfl

wing base

axillary region

remigium = Rm

vannus = Vn (fehlt primar)

_jugum, jugal region, neala

Medianraum = M

Brickenraum = Br

Analfeld

Snodgrass, 1935, 1952

St. Quentin, 1967
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Tillyard, 1914-1917 Tillyard, 1922
C+ C+
C+
Sc - Sc -
R+ R+
(M13) - (M1-3) -
(M1-3) - (M13) -
(M1-2) - (M1-2) -
M1 - (am Nodus vom Rs Uberkreuzt) M1 -
| postnodal sector M1A + postnodal sector M1A +
| M2 - M2 -
Ms + (bei Anisoptera distal der Schragader: Rs +, ggf. mit Rsb) Ms +
Rspl - Rspl
M3 - M3 -
(R&M) + (R&M) +
(M1-4) + (M1-3) +
M4 + Cul +
M4 + Cul +
Mspl - Mspl -
basal der sdv: Cu -, distal der sdv: Cu1 - Cu2-
(Cu&A) - Cu2-
(Cu&A) - Cu2-
Ac Ac
(Cu28A1-3) + (A1 = Cu2b) 1A +

(Jugalis nicht vorhanden)

(Jugalis nicht vorhanden)

(Jugalis nicht vorhanden)

(Jugalis nicht vorhanden)

secondary, recurrent Analis = A' + ("Anal Prime")

secondary, recurrent Analis = A' +

basal der sdv: A1 + (= Ab +) / distal der sdv: Cu2a +

1A +

Al+=Cu2b

Cuspl - (midrib of libellulid italian loop)

Aspl - (midrib of anal loop)

A1 + (bei Zygoptera: anal bridge = Ab)

1A + (bei Zygoptera: anal bridge = Ab)

A2+

A3+

Ax

(strong antenodals)

Ax

Ax

Px

Px

nodus =N

nodus =N

nodal cross-vein = nc

Subnodus = sn (interpret. als basaler Abschnitt des Rs)

Subnodus = sn (interpret. als basaler Abschnitt des Ms)

bridge crossveins = Bx

bridge = B (bei Zygoptera basal der Schragader: Ms +)

0 (o1 & 2) (interpretiert als Abschnitt des Rs ! /Ms ?)

O (O & O) (interpretiert als Abschnitt des Ms)

(interpretiert als Abschnitt des Cu2)

(interpretiert als Querader)

brace vein = Bc

brace vein = Bc

arculus = arc

arculus = Arc

arculus = arc (M1-4)

arculus = Arc (M1-3)

arculus = arc (crossvein = cv)

arculus = Arc (crossvein = cv)

R R R B E R B A B A e B B B e et St b e et R B S M E R R et BN R E E S R N e e e e e e R e L o

q g
s=ht s=ht
t t
72 st=t'=tj S=t=t
73 Tillyard, 1914-1917 Tillyard, 1922
74
75 |
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76 Tillyard, 1914-1917 Tillyard, 1922
77
78
79 (secondary recurrent vein of M4)
80 trigonal supplement = Ts
81 |
82
83
84
85 | cubito-anals = cux
86 cubito-anal loop = al (bei Libellulidae: italian loop) al
87
88
89 at
90 Aa Aa
91
92
93 pt pt
94 |
95 |
96 |
97 | convex (vein) / concave (vein)
98 | nervures = veins
99 | nervures = veins
100 | nervules = veinlets = cross-veins
101 |
102 sectors
103 supplements
104 bridges
105 | oblique veins
106 brace veins = braces
107 transverse veins
108 cellules = cells
109 wing-spaces
110 |
111 |
112 |
113 |
114
115
116 petiole (bei Zygoptera)
117 | base
118 | apex = Ap
119 | anterior border = Costa=C
120 | posterior border (nicht als echte Flligelader interpretiert)
121 | anal border (bei Anisoptera: nicht als echte FlGgelader interpret.)
122
123 |
124
125
126 c (=
127 SC SC
128 m m
129 cu cu
130
131 |
132 |
133 |
134 |
135 |
136 |
137 |
138 |
139 | b
140
141
142
143
144 anal field=a
145 m =mb mb
146 oreilletes
147 Tillyard, 1914-1917 Tillyard, 1922
148
148
150
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1 Tillyard, 1925, 1926 Tillyard & Fraser, 1938-1940; Fraser, 1949, 1957
2 precostal coriaceous area = P¢ precostalarea=pca=pa=C
3
4 C+ C+(=CA+)
5 (C&Sc) - (= (CA&CP) -)
6 Sc- Sc-(=CP-)
7 R1 + RA + (basal des Nodus), R1 + (distal des Nodus) (=Ri+; =R +
8 Rs - Rs-(=RP -, = (R25) - = (R2-4) )
9 Rs - Rs-(=RP -, = (R25) -, = (R24) -)
10 (R2a&R2b) - (=R2-3-) (R23) -
11 R2a- | R2- (=Rii-)
IR2a + IR2 + (IR2a & IR2b)
R2b-(=R3-) R3 - (= Riii -)
IR2b + IR3 + (bei Aeshnidae mit: Rf = IR3b +)
Rspl Rspl -
R3- (= R4+5-) (R4&5) - (= Riv#v -, = R4-)
(R&M) + (R&M) +
_(Rs&M) + (Rs&M) + (= Arc)

MA + (MP - fehit sekundar)

MA + (= M +) (MP - fehlt sekundar)

MA + (MP - fehit sekundar)

MA + (= M +) (MP - fehk sekundar)

Mspl - (Cu1 + fehlt sekundar)

Mspl - (CuA + fehkt sekundar)

Cu2-

Cu2-(=CuP-.=Cu-)

basal remanant of Cu1

basal remanant of CuA

(A&Cu2) - Cu2-(=CuP -, =Cu-)
_(A&Cu2) - Cu2-(=CuP-,=Cu-)
2A -
anal crossing = Ac (interpretiert als "anal vein") Ac (interpretiert als cubito-anal-crossvein = Cug = cu-3a)
(1AZA") + A1-2+(=A1+ =1A+ =AA+ =A+)

(Jugalis nicht vorhanden)

(Jugalis nicht vorhanden)

(Jugalis nicht vorhanden)

_{Jugalis nicht verhanden)

secondary, recurrent Analis = A' +

Al +(=1A + = AA +, = A +) (anal stem)

1A + Al+(=1A+. =AA+ =A+)
A+ | Ala+
Aspl - (midrib of anal loop) { Aspl - (midrib of anal loop)
anal bridge = Ab Al+(=1A+ =AA+ =A+)
A2 +
Al+(=1A+ =AA+ A+)
basal remanant of MP
AX antenodals = Ans = Ax
strong / primary antenodals = pan = pa, Ax1 & A2
secondary costal antenodals = ca (basal Ax1 = accessory ax)
secondary subcostal antenodals = sa (bas. Ax1 = accessory ax
Px postnodals = Pns = Px
nodus =N nodus = N (gebildet durch die Sc)
nodal veinlet = nv
subnodus / subnodal veinlet / crossvein= snv = sn
bridge crossvein
bridge
[e] (lestine) obligue crossvein = o

(bei Protanisoptera: precostal brace oder basal brace vein)

(bei Protanisoptera: precostal brace oder basal brace vein)

interpretiert als Querader: cu-a bzw. sdv

anal oblique vein (Fraser, 1944)

pterostigmal brace vein = br = Br

sectors of arculus

arc

arculus = arc = Arc

arc

anterior arculus = a (Rs&MA)

arc

posterior arculus (discoidal crossvein = dv)

interpretiert als Querader: m-cu

discoidal crossvein = dv

dc

dc=d

dc = d (quadrilateral)

subguadrangle = sq

s=ht

supratriangle / hypertriangle = s = ht

t

discoidal triangle =T =t

st

subtriangle =sT =st

JRRE(2 (220200283845 |RIR|2|8|2/8|5|5|5 5|5 R 5|R2[BB[8[4[8(6|R]8)8)2)8| B8NS3 R R BIRR|B|2|5 |5 o || & 6|8

Tillyard, 1925, 1926

Tillyard & Fraser, 1938-1940; Fraser, 1949, 1957

-y
'™

(Borror, 1945; Longfield, 1960; Aguesse, 1968;

-y
@

O'Farrel, 1970; Watson & O'Farrel, 1991)
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X

Tillyard, 1925, 1926

Tillyard & Fraser, 1938-1940; Fraser, 1949, 1957

postcubital crossvein = pcv

cubito-anal-crossveins

al

anal loop = Al

sole of anal loop = sole

heel of anal loop = heel

anal triangle = At

anal angle = Aa = aa

pterostigma = Pt (= stigma = s)

B|8|G|B(R[R|8]8)28|B(B|3B|R|R|B[B(2|B(3[S|N|3

CcvV

costal space

subcostal space

median / basal space = Bs (= median cell =m)

cubital space (= cubital cell = cu)

subnodal space

discoidal field = df

anal field (hindwing) = AF

mb

mb=M

oreilletes, auricles

Tillyard, 1925, 1926

Tillyard & Fraser, 1938-1940; Fraser, 1949, 1957

(Borror, 1945; Longfield, 1960; Aquesse, 1968;

O'Farrel, 1970; Watson & O'Farrel, 1991)
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1 Zalessky, 1932, 1933, 1944

2 Praecosta=P-=0-

3 bord costal

4 costa=C+=1I+

5 (C&Sc) -

6 subcosta=Sc-=1I-

7 radius =R+ =l +

8 mediana anterior = antemediana=Ma-=1V -
9 mediana anterior = antemediana=Ma-=1V -
10 (Ma1&2) -

11 Ma1 -

12

13 Ma2 -

14 sector radii = Rs + (= antemediana = Am)
15

16 Ma3 -

17 R&M

18 a&b

19 mediana posterior = mediana=Mp +=V +
20 mediana posterior = mediana=Mp +=V +
21

Cua (bei Anisoptera: nervure intercalée = i)

cubitus anterior = Cua = VI - (= antecubitus = Acu)

cubitus anterior = Cua = VI - (= antecubitus = Acu)

(interpretiert als normale Querader)

nervures anales = An

?

-

cubitus posterior = cubitus = Cup + = VII +

Cup (bei Anisoptera: Cup2 =d)

cubitus posterior = cubitus = Cup + = VIl +

BIR(BIB|2(B|88|4|8) 6|86 [8]2(S]8)8|N]B R (RSN

nodulus =n

nv

subnodulus = snv

(interpretiert als basaler Abschnitt des Rs)

(interpretiert als normale Querader)

(interpretiert als Praecosta = P)

(interpretiert als normale Querader bzw. Teil voni)

B|B|B|Q(S|H|R|B(B(2\8|B|&||E

61

62 arculus =a, b, c

63 a&b

64 c

65 (interpretiert als normale Querader)

66

67 (Flagelviereck und - dreieck nicht als homolog interpretiert)
68 quadriangulum =g

69 v (interpretiert als homolog dem Postrigonalraum)
70 q (interpretiert als homolog dem Quadriangulum)
71 triangulum =t (nicht homolog dem Quadriangulum !)
72 subtriangulum = s (Oberseite = Cup1)

73 Zalessky, 1932, 1933, 1944

74

75
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76 | Zalessky, 1932, 1933, 1944
7 | Cua2

78 | (interpretiert als normale Querader)
79 | Cual

80 |

81 |

82 |

83 |

84

85

86

87

88

89

90

91

92

93 pterostigma = st
94 |

95 |

se |

97 | + /-

98

99

nervure anale = A -

124

champ intercubital = v (nur bei Anisoptera !)

Zalessky, 1932, 1933, 1944
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1 Erlduterungen

2 gebild. durch Sklerotis. des basalen Praesubcostal- und Costalfeldes der "Protodonata”

3 zwei parallele Reihe von kurzen Domen, entlang der Vorderkante des Costalrandes

4 _fim Querschnitt erkennbar als Verschmelzungsprodukt mehrerer Adem mit dem Costalrand

im Querschnitt erkennbar als Verschmelzungsprodukt mehrerer Adern mit dem Costalrand

(am Nodus enden die CP und ScA und verschmilzt die ScP mit dem Costalrand)

bei den frihesten Stammgruppenvertretern waren der RA- und RP-Stamm noch getrennt

5
6
7 |pasaler RA (= RA zwischen Arculus und Subnodus), distaler RA (= RA zw. Subnodus u. Apex)
8
9

frei ist der RP nur jenseits des Arculus (= oberer Hauptsektor des Arculus)

10 |RP von der basalen Radialgabel (Mittelgabel) bis zum Ursprung des RP2

11 [anteriorer (costaler) Ast der zweiten Gabelung des RP

12 |stets die langste, konvexe Interkalarader zwischen RP1 und RP2 (IU sensu Trueman, 1993)

13 |posteriorer Ast der zweiten Gabelung des RP

14 |llange, kraftige, konvexe Interkalarader zwischen RP2 u. RP3&4 (IT sensu Trueman, 1993)

15 lkonkave Schaltader, proximal der IR2 + (Komplementarsektor des Radius; "radial planate™)

16 steriorer Ast der basalen Gabelung des RP (Mittelgabel)

17 _Radialstamm ("double radial stem") gebildet von RA&RP

18 |Arculus ant. wird eigentlich nur nur vom RP gebildet, da die MA vom RP eingefangen wurde

19 lunterer "Sektor" des Arculus, welcher die Oberseite der Diskoidalzelle bildet

20 |unterer "Sektor" des Arculus, welcher die Oberseite der Diskoidalzelle bildet

21 konkave Schaltader, proximal der MA (Komplementarsektor der Mediana; "median planate")

22 nur frei jenseits des Diskoidalnodus; bildet mit dem CuA die Unterseite der Diskoidalzelle

23 nur bei einigen fossilen Formen frei, sonst verschmolzen mit dem Cubitalstamm

24 |nur bei einigen fossilen Formen frei, sonst verschmolzen mit dem Medianstamm

25 erschmolzene Stamme der Media (MA & MP) und des Cubitus (CuA & CuP)

26 verschmolzene MP und CuA,; trennen sich am Diskoidalnodus an der Spitze der dc, bzw. t

inur bei “Protodonata”, Protanisoptera u. Triadophlebiomorpha (inkl. Triadotypus u. Piroutetia)

versorgt durch die "Analtrachee” (= Cubitaltrachee); bei Protanisopt. nicht sicher nachweisbar

|Gesamtheit der Langsademn im Cubitoanalraum (" Analsektoren™)

Jugaladern sind bei den "Protodonata” noch vorhanden

Jugaladern sind bei den "Protodonata” noch vorhanden

Analader von der Fligelbasis bis zur cu-c, also dem Ursprung des CuP-Rudimentes

Hauptzweig des CuA +, welcher dem Diskoidalnodus entspringt; davor verschmolzen mit MP

distal und unterhalb des Diskoidalnodus; nur bei Anisoptera und vielen "Anisozygoptera”

Interkalarader als Mittelrippe der Analschleife im Hfl. der Libelluloidea

"cu-c bis sdc" bei Zygoptera auch "anal bridge” genannt (= A* = Ab, sensu Tillyard)

vertikale, basale Begrenzung der Analschleife der Anisoptera

distale Begrenzung des Analdreiecks im Hfl. mannl. Anisoptera, durch vertikalen Analiszweig

im Hfl. mannlicher Anisoptera (sekundéar konvex, da verschmolzen mit AA")

inur bei wenigen fossile Formen vorhanden, z.B. Tarsophlebiopsis

Querademn zwischen Costalrand und ScP, sowie zwischen ScP und RA, basal des Nodus

izwei starke Balken zwischen Costalrand und Radius, gebildet durch vier Antenodalqueradern

normale Antenodalquerademn zwischen Costalrand und ScP

normale Antenodalqueradern zwischen ScP und RA

Queradern zwischen Costalrand und RA, sowie RA und RP, distal des Nodus

Queradem zwischen Costalrand und RA

Queradermn zwischen RA und RP

|[Einschnitt im Costalrand durch die CP, dort wo die ScP mit dem Costalrand verschmilzt

Querader unter dem Nodus, zwischen ScP und RA

AiB|B|a5|6R|IGISIEEIS|ISG 8GR S|812 888N

Querader, unterhalb und in "Veriangerung” der Nodalquerader, zw. RA und RP

L3
-

distale Begrenzung des Subnodalraumes; nicht identisch mit Schragader ocv

irrig als sekundarer Anteil der Interkalarader IR2+, basal der Schragader ocv, interpretiert

rezent gibt es nur bei manchen Petaluridae zwei Schragademn (ocvil & ocv2)

Schragader zw. RP1 u. RP2 distal des Nodus: nur bei Macrodiplacidae und Libellulidae

\eine der augenfalligsten Autapomorphien der Ephemeroptera

lhomolog d. "costal brace” d. Ephem. u. Protanisopt., u. d. ax0 (CHAQ) u. hev (NEWMAN)

Ibasale Antenodalquerader ax0 (CHAOQ, 1951), oder hev (NEWMAN, 1882)

loftmals irrig fir eine Autapomorphie der Ephemeroptera gehalten

basal abgewinkeltes Stiuck des freien CuA, der der Spitze der dc entspringt (Diskoidalnodus)

ischrage Postsubnodalquerader unterhalb des basalen Randes des Pterostigmas

Ibasale Abschnitte des RP und der MA, distal des Arculus und basal der Mittelgabel

distaler "VerschiuR" der Basalzelle, durch RP (anterior) u. eine Querader (posterior)

vermutlich nur durch RP allein gebildet

Querader, die die Diskoidalzelle basal verschlie3t (event. atavist. Verbind. von MA u. M +)

verschlieft die Diskoidalzelle distal (umgebildete Querader oder Ast der Media)

verstarkte ddv und sdv/CuA; "medio-anal tiebar" = m-a.t. (WOOTTON, 1991)

Fligelviereck der Zygoptera u."Anisozygopt."; Triangulum u. Hypertriangulum der Anisoptera

viereckige Diskoidalzelle der Zygoptera und "Anisozygoptera”

2(8(2(|R(2|2|3(2(3|8 5|25 |R|1%|B|S

[zwischen MP&CuA und CuP&AA; basal durch CuP-Kreuzung u. distal durch sdv (CuA) begrenzt

3

uperiorer Anteil der Diskoidalzelle bei Anisoptera

dreieckiger, inferiorer Anteil der Diskoidalzelle bei Anisoptera

Teil der Subdiskoidalzelle, postero-basal des t.; u.a. durch Cubitoanalquerader begrenzt

Erlauterungen

AR

&
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Erlauterungen

lentspricht der Unterseite des Fldgelvierecks der Zygoptera und "Anisozygoptera”

lentstanden durch VergréRerung und Verstarkung der distalen Diskoidalader

|Querader, die die Diskoidalz. in Triang. und Hypertriang. teilt ("strut S" sensu Trueman, 1283)

linterkalarader im basalen Posttrigonalraum einiger weniger Anisoptera

lsek., scheinbare "Verldngerung" der ScP distal des Nodus (Querader oder Interkalarader)

Abschnitt des CuA zw. Diskoidalnodus und Bifurkation in CuA' u, CuA" bzw. CuAa und CuAb

Querademn im FlGgelraum zwischen den Sektoren des Arculus, basal der Mittelgabel

nur bei Protozygoptera und Platystictidae (zumindest bei letzteren event, homolog dem CuP)

zusatziiche Querademn im Cubitalraum

inur im Hfl. der Anisoptera (spez. Aeshnidae und Libelluloidea)

fal-sole = CuA" + vom CuA bis zum Apex der Analschleife

lal-heel = die Ecke der Gabelung von CuA

Inahe dem Fligelhdutchen ("membranule”) im Hfi. mannlicher Anisoptera

ischarfkantiger Knick im Flagelhinterrand des Hfl. der mannl. Anisopt., korreliert mit Ohrchen

Zellreihe direkt unter der Analader, zwischen Basis und Diskoidalnodus

rimare Bifurkation des RP in RP' und RP" (T sensu Trueman, 18S3)

dunkle, sklerotisierte Zelle zw. Costalrand u. RA, lateral begrenzt durch je eine verdickte px

Microtrichien der FlGgelmembran

Macrotrichien der primaren Langsadern (echte Haare, mit Nervenversorgung)

leine Reihe kurzer oder langer Domnen ist auf allen Adern, einschl. Queradern, vorhanden

lkonvexe Adern verlaufen in den Hohen der Flagelfalten, konkave Adern in deren Tiefen

Langsadern, weiche (zumindest im Grundplan) an der Flagelbasis entspringen

B|B|S(BRIR|BNV|2|8(B|B|ZI RN (BN 2|8|3|3|Y|

lentspringen i.d.R. dem Zwischengeader und sind den primaren Langsadem eingeschoben

100 |kurze, transversale Adern zwischen den Langsadern

101 |Orte von Aderfusionen oder Gabelungen, sowie einfache Kontaktstellen zwischen Adern

102 lkonvexe Interkalaradern

103 |konkave Interkalaradern

104 [friher irrig als Pseudo-Urspringe von Adern, basal einer Schriagader ocv gedeutet

105 |friher irmig als Langsaderurspriinge gedeuted (basal durch "bridge” erganzt)

106 Irelativ kurze, mechanisch wichtige Adern, unterschiedlichsten Ursprunges

107 transversal angeordnete Queraderreihen bei Coenagrionidae etc. (apomorph)

108 (von Fligeladern umgebene Region der Fligelmembran, welche primér ungeadert ist

109 |FlGgelregion zwischen zwei priméren Langsademn oder deren Asten

110 leine Flagelregion, welche stets aus mehreren Fligelfeldabschnitten und Fligelzellen besteht

111 [freie Fllgelflache

112 |Fidgelpaar des Mesothorax

113 |Flugelpaar des Metathorax

114 |gebildet durch die Oberseite der dorsalen Fligelmembran

115 lgebildet durch die Unterseite der ventralen FlGgelmembran

116 _|Flugelstielung durch Verschmelzen der AA mit dem Flagelhinterrand, distal der FlGgelbasis

117 |Ort des Uberganges von Flugelgelenkskleriten in die Fldgelfiache

118 [am weitesten distal der Basis gelegene Filgelstelle (Fligelspitze)

119 lanteriorer Flgelrand, von der Basis bis zum Apex (verschmolzen mit mehreren Adern)

120 |posteriorer Fllgelrand, vom Apex bis zur Basis (Apex bis Analecke = Termen)

121 |posteriorer Fligelrand zw. Basis und Analecke im Hfl. mannl. Anisoptera (AP)

122 |Region der Fligelgelenkskierite, proximal der FlGgelbasis

123 fast die gesamte Flache des Libellenfligels entspricht dem Remigium der Neoptera

124 |der Vannus fehlt plesiomorph, da vermutlich eine Autapomorphie der Polyneoptera

125 Isekundar reduziert bei "Palaeoptera” (apomorph fehlend)

126 |Subcostalfeld (zwischen ScP und ScA & Costalrand) basal des Nodus

127 |Praeradialfeld (zwischen RA und ScP) basal des Nodus

128 [FiGgelraum zw. Radialstamm und Mediocubitalstamm, basal des Arculus

129 |FlGgelraum zwischen dem Mediocubitalstamm und Analader, basal des CuP (= cu-c)

130 |Flagelraum zwischen Costalrand und RA, basal des Nodus

131 [FlGgelraum zwischen Costalrand und RA, bzw. RA und RP, distal des Nodus

132 Die Queradern in diesem Fligelraum nannte Fraser "akzessorische Antenodalia” = aa

133 |Flagelraum zwischen Costalrand und Radius, distal der ax1 und basal der ax2

134 |Flagelraum zwischen Costalrand und Radius, distal der ax2 und basal des Nodus

135 |Flugelraum zwischen RA und MA, distal des Arculus

136 |Radialfeld (zw. RA u. RP) dist. des Arculus und basal des Subnodus, bzw. dist. des Subnodus

137 |Praeradialfeld (zw. RA u. ScP & Costalrand) dist. des Nodus und bas., bzw. dist. des Stigmas

138 [Flagelraum zwischen RP und IR2, basal des sn, distal begrenzt durch die bcv

139 [Flagelraum zwischen RP und IR2, distal begrenzt durch die ocv

140 |Flagelraum zwischen den Arculusektoren (RP und MA), vom Arculus bis zur Mittelgabel

141 Medialfeld (zwischen MA und MP) distal der Diskoidalzelle

142 |diskoidalzellenahnliche Subdiskoidaizelle der fossilen Tarsophlebioidea

143 [Flugelraum unterhalb von CuA und Analader, distal des CuP (= cu-c)

144 |Flugelraum unter der Analader, basal des CuP (= cu-c); nur bei "Protodonata” und Anisoptera

145 [chitiniges Hautchen am Analrand des Flagels der Anisoptera

146 |Fortsatze am 2. Abdominalsegment vieler mannlicher Anisoptera und Euphaeidae

147 Erlauterungen
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Tabelle 3.) Ubersicht der unterschiedlichen Terminologien und Interpretationen des Fliigelgeaders
der Archizygoptera t (Protomyrmeleontidae t).

252

Korrugation der Fligeladem: + +/- - + -
GEINITZ (1887) ? ] b c do
HANDLIRSCH (1906-1908, 1825) C+ ? Sc - R+ M1 -
TILLYARD (1922b, 1925b) C+ ? Sc- R1+(=R+) M1 -
‘MARTYNOV (1827) C+ ? Sc - ? Rs1 -
TILLYARD & FRASER (1839) C+ (C & Sc) Sc- R1+ R2-
BODE (1853) C+ ? Sc - R+ Rs1 -
LAURENTIAUX (1853) C+ ? Sc - R1 + R2-
FRASER (1957) C+ (C & Sc) Sc - R1+ R2 -
PRITYKINA (1881) C+ ? Sc- R1 + R2-
ZESSIN (1991) (Pc & C & ScA) (Pc & C & Sc) ScP - RA + RP1 -
NEL & HENROTAY (1222) (PCECA&CP&ScA) + | (PCECA&SCcALScP) ScP - RA + RP1 -
CARPENTER (1992) C+ (C & Sg) Sc- R+ Rs1 -
BECHLY (diese Arbeit) (CA&CP&SCA") + (CA&SCA'&ScP) ScP - RA + RP1 -
Korrugation der Fligeladern: + - - + -
GEINITZ (1887) ? d1 d2 7 (d3 & d4)
HANDLIRSCH (1906-1908, 1925) M2 + Rs - M3 e (M4 & Cut) -
TILLYARD (1822b, 1925b) Mia + M2a - M2b - Ms + M3-
MARTYNOV (1827 2 Rs2- Rs3 + Rs4 + RsS -
TILLYARD & FRASER (1939) iR2 + R3- IR3 + ? R4&5 -
BODE (1853) ? Rs2- Rs3+ Rs4 + RsS-
LAURENTIAUX (1853) IR2 + R3- IR3 + ? R485 -
FRASER (1857) IR2 + R3- IR3+ 2? R4&S5 -
PRITYKINA (1981) IR2 + R3- R3- IR3 + R485 -
ZESSIN (1921) RI1 + RP2 - RP3 - RI3 + RP4 -
NEL & HENROTAY (1992) IR1 + RP2a- RP2b - IR2 + (RP3 & RP4) -
CARPENTER (1892) IRs1 + Rs2- Rs3 + IRS3 + Rs4 -
BECHLY (diese Arbett) IR1 + RP2a - RP2b - IR2 + (RP"a&b) -
Korrugation der FlGgeladem: + - + +/-

GEINITZ (1887) e f 2 Flagelhinterrand

HANDLIRSCH (1906-1908, 1925) Cu2 + A ? Flagelhinterrand

TILLYARD (1922b, 1925b) M4 + Cu- 1A + Fldgelhinterrand

MARTYNOV (1827) M+ Cu- ? Flagelhinterrand

TILLYARD & FRASER (1839) MA + CuP - ? Flagelhinterrand

BODE (1953) M+ Cu- A+ Flagelhinterrand

LAURENTIAUX (1S53) MA + CuP - Al + Fldgethinterrand

FRASER (1957) MA + CuP - Al+ Flagelhinterrand

PRITYKINA (1881) MA + CuP - Al + Flagelhinterrand

ZESSIN (1991) MA + MP - CuA + Flagelhinterrand

NEL & HENROTAY (1992) MA + {MP & CuA) - (AA & CuP) + (CuPZAAZAP)

CARPENTER (1292) MA + CuP - 1A + Fldgelhinterrand

BECHLY (diese Arbeit) MA + MP - (bas. M&Cu) | CuA + (bas. CuP&AA)| (Cu & A) & Hinterrand




7.2. ABBILDUNGEN:
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Abb. 1.) Der AuBengruppenvergleich als Parsimonie-Entscheidung

TAXON MERKMAL x a=0 b=0 c=1
a (AuBengruppe) 0 ——
b (Innengruppe) 0
¢ (Innengruppe) 1
d (AuBengruppe) 0
e (AuBengruppe) 0
E= =0
= i | 1 ]
Fall 1: Interpretation 1 (2 Schritte)
a=0 b=0 c=1 a=0 b=0 c=1
EE TR
=]
Fall 1: Interpretation 2 (3 Schritte) Fall 1: Interpretation 3 (2 Schritte)
d=0 e=0 a=0 b=0 c=1 d=0 e=0 a=0 b=0 c=1 d=0 e=0 2=0 b=0 c=1
- e | e ) s ) o]
i
=] 2] ==
Fall 2: Interpretation 1 Fall 2: Interpretation 2 Fall 2: Interpretation 3
(2 Schritte) (5 Schritte) (3 Schritte)
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Abb. 2.) abgeandert nach ASAHINA (1954) und CARLE (1982b)

Zygoptera
"Palasodictyoptera” "Protodonata"——————" Anisozygoptera" Anisozygoptera
——— Anisoptera
HANDLIRSCH (1906-1908)
Meganisoptera Archizygoptera
"Protozygoptera" Zygoptera
"Protodonata" "Protanisoptera” " Anisozygoptera" —— Anisozygoptera
L Anisoptera
CARPENTER (1931)
TILLYARD (1935, 1938)
Protodonata Protanisoptera ——— Zygoptera
Protozygoptera ——— Anisozygoptera
"Palaeodictyoptera” Anisoptera
Archizygoptera
MARTYNOV (1938)
— Meganisoptera
Protanisoptera Archizygoptera
"Protodonata"——l:"Protozygoptera" "Zygoptera" Zygoptera
|—"Am'soz;.rgoptera" Anisozygoptera
TILLYARD (1917, 1928¢) _[ Anisoptera

FRASER (1940, 1954, 1957)
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Abb. 3.) abgeandert nach FRASER (1954, 1957)

oEpHNIPAQYT
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aupraeydng
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aup13Lioydiqdury

aBplISa[Opnas]

aBp1sa

aeprisojuisg
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+ viaydoBAzojorg
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+ viaydosiuedopy

“WWTU]W LEL?

Odonata
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Abb. 4.) abgeandert nach HENNIG (1969, 1981)

QEPIMIPQYT
auplinp10p
supnsiwotuig
auprsedanpion
agpruysay
aeprn(eld
aupidmon
aepigdwodosser]
aepriqapydords
vaproBAmydoun
BoPIOTNSOT
aepruoudepodedapy
gaprouondeuso)

eaprotqajdimag

(nora8vuiiag ‘pur) + eviaydoBLzojorg

+ wroydoBAzinory
+ eioydosiugjor

+ vioydosiueBopy

Odonata

257



ergianzt nach CARLE &

WIGHTON (1990) und CARLE & LOUTON (1994)

hi ﬁijfw

>

Abb. 5.) abgeéndert nach CARLE (1982b)

(oupinj[aqi] % sepnwolsely) % seplimotseworduros
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Abb. 6.) abgeandert nach BRAUCKMANN & ZESSIN (1989) und ZESSIN (1991)

e1a)dosimy

Je191doBLzosiuy,

JerodoBLz,
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Archizygoptera
Protomyrmeleontidae
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Abb. 7.) abgeindert nach PFAU (1991)
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Abb. 8.) abgeandert nach TRUEMAN (1991)
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CUILLE

pers. Mitt. 1994), NEL & ES
(1993), NEL & HENROTAY (1992), NEL et al (1993), NEL et al. (1994)

2>

Abb. 9.) abgeindert nach NEL (1989
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Abb. 10.) BECHLY (1994, unveréffentlichte Arbeitshypothese)
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Abb. 11.) Interpretation nach COMSTOCK & NEEDHAM (1898) (Abbkiirzungen siche Tabelle 3.).
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Abb. 12.) Interpretation nach TILLYARD & FRASER (1938-1940) (Abbkiirzungen siehe Tabelle 3.).
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Abb. 13.) Interpretation nach CARLE (1982) (Abbkirzungen siehe Tabelle 3.).
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¢.) Oxygastra curtisii (Anisoptera, "Corduliidae"): rechter Hnterfliigel (ménnl. ), dorsal,

Terminologie der Fligelbereiche (Zellen, Felder etc.).
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Abb. 15.) Anax imperator (Anisoptera, Aeshnidae): rechter Vorderfliigel (minnl.), dorsal.

Abb. 16.) Oxygastra curtisii (Anisoptera, "Corduliiidae"): rechtes Fliigelpaar (minnl.), dorsal,
umgezeichnet nach TILLYARD (1917).
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Abb. 14.) Interpretation der vorliegenden Arbeit, basierend auf RIEK & KUKALOVA-PECK (1984)

(Abbkiirzungen siche Tabelle 3.).
a) Uropetala carovei (Anisoptera, Petaluridae): rechtes Fhigelpaar (ménnl.), dorsal,

umgezeichnet nach FRASER (1957: Fig. 49.).
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igel (minnl.), dorsal,

b) Archilestes grandis (Zygoptera, Lestidae): rechter Vord

umgezeichnet nach MUNZ (1919: Fig. 40.).
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Abb. 17.) Ditaxineura anomalostigma t (Protanisoptera, Ditaxineuridae t): Vorderfliigel,
umgezeichnet aus CARPENTER (1992: Fig. 42. 1a) nach CARPENTER (1931).

X (¢) - dno

Jor = a=1 L
/ = I Z I BT AN T,
g o) a_.__voz +(vos g n_Q\}\Q \ T \ & .&va
i i ¥ Q
W taws TS

271



figel,

+yng
- 9diN /
+ 2HI o - 2dN N - dnd
- q2dH /-s..n_m_ -9,dy / / + 2y
s i + (V¥ 8 dno 3 ¥h0)
-1ay .\
+<c\/ +(vgnog )
% T Hddpvd) -
[ TTI .
[T LT :::Q\__J
L L L I/ >
-(0s%20) RO % \ T (vos 8 d0 B VO

- d98
Japebgiyog-uapiqajydopej

272

Abb. 18.) Das Fligelgedder der triassischen Triadophlebiomorpha t.

a) Triadophlebia madygenica t (Triadophlebiomorpha t, Triadophlebiidaet): Vord

umgezeichnet nach PRITYKINA (1981: Fig. 2.).



agel ?,

b) Cladophlebia parvula t (Triadophlebiomorpha t, Triadophlebiidaet): Vord
umgezeichnet nach PRITYKINA (1981: Fig. 11.).
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Abb. 19.) Das Fliigelgeader der Archizygoptera t.
a.) Triassagrion australiense t (Archizygoptera f, Protomyrmeleontidaet): umgezeichnet
aus CARPENTER (1992: Fig. 43. 2) nach TILLYARD (1922).
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b.) Protomyrmeleon bascharagensis t (Archizygoptera t, Protomyrmeleontidaet):
umgezeichnet nach NEL & HENROTAY (1992: Fig. 1).
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Abb. 20.) Parastenolestes oligocenicus t (Zygoptera, Sieblosiidae t): Nodus, umgezeichnet nach
NEL & PAICHELER (1994: Fig. 26.).
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(CA&SCA &SeP) - —u (CA & CP & ScA) +

CP - (sek. basad verschoben)
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mumumrmrurtrm RP -

({4t

Abb. 21.) Iberoaeschnidium conquensis t (Anisoptera, Aeschnidiidae t): Hinterfliigel, Nodus,
dorsal, kombiniert und umgezeichnet nach NEL & PAICHELER (1993: Fig. 4., 5.und 6.).

Pseudo-ScP -
(CA & ScA’ & ScP) - Nodus (CA &CP & ScA) +

Subnodalschragader
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Abb. 22.) Anisophiebia helle t ("Anisozygoptera", Isophlebiidae 1): Vorderfliigel (contra: NEL et
al., 1993), kombiniert und umgezeichnet nach NEL et al. (1993: Fig. 15. und 212.).
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Abb. 23.) Protolindenia wittei t (Anisoptera, Petaluridae): rechtes Fliigelpaar (mannl.), dorsal,
gezeichnet nach einer Photographie imn CARPENTER (1992: Fig. 39.).
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Abb. 24.) Mecistogaster linearis (Zygoptera, Pseudostigmatidae): rechter Hinterfliigel (weibl.)

a) Querschnitt des Petiolus nahe der Fliigelbasis, bei 40% VergrofSerung.

(RA&RP) +

(CA&CP)

ScP - (M&Cu) -

b) Querschnitt des distalen Petiolus, bei 40 % Vergroferung.

(CA & CP & ScA) + O 2 AK)

Ser- MP - (& CuA)

¢) Querschnitt in der Mitte der Diskoidalzelle, dorsal, bei 40* VergroBerung.

distale Diskoidalader
Subdiskeidalader (= CuA +)

(CA&CP & ScA) +

\\(AA”&AP)+

h——ﬁ

1 mm
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Abb. 25.) Anax imperator (Anisoptera, Aeshnidae): linker Hinterfliigel (ménnl. ), Querschnitt nahe
der Fhigelbasis, dorsal, bei 40 % VergroBerung.
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Abb. 26.) Anax imperator (Anisoptera, Aeshnidae): linker Hinterfliigel (ménnl. ), Querschnitt der
Apikalregion, ventral, bei 40 % Vergroferung.
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Abb. 27.) Anax imperator (Anisoptera, Aeshnidae): linker Hinterfliigel (minnl.), Nodus, ventral,
Quer- und Lingsschnitt, bei 40* VergroBerung.
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Abb. 28.) Mecistogaster linearis (Zygoptera, Pseudostigmatidae): rechter Hinterfligel (weibl.),

basale Fliigelhilfte, dorsal, bei 20% VergroBerung.
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iigel (minnl.), Fligelbasis,

Abb. 29.) Aeshna cyanea (Anisoptera, Aeshnidae): rechter Vord

dorsal, bei 20% VergroBerung.
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Abb. 30.) Aeshna cyanea (Anisoptera, Aeshnidae): rechter Hinterfliigel (minnl.), Fligelbasis,
ventral, bei 40 % VergroBerung.

Costaldreieck e
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Abb. 31.) Aeshna cyanea (Anisoptera, Aeshnidae): linker Vorderfligel (minnl.), anteriore
Fligelbasis mit abpriparierten Gelenkskleriten und quergeschnittenem Costalrand,
dorsal, bei 40 % VergroBerung.
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Abb. 32.) drchilestes latialatus (Zygoptera, Lestidae): rechter Hinterfligel (minnl.), basale
Fliigelregion, ventral, bei 20 % VergroBerung.
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Abb. 33.) Aeshna cyanea (Anisoptera, Aeshnidae): rechter Hinterfliigel (minnl.), posteriore
Fligelbasis mit Analregion, dorsal, bei 20 * VergroSerung.
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Abb. 34.) Aeshna cyanea (Anisoptera, Aeshidae): rechter Vorderfliigel (méinnl. ), basale Fhigelregion
mit Trigonalzelle und Analschleife, dorsal, bei 20 % VergroBerung.

akzessorische Analschleife

2 mm
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Abb. 35.) Orthetrum brunneum (Anisoptera, Libellulidae): rechter Hinterfliigel (minnl.), basale
Fliigelregion mit Cubito-Anal-Raum, dorsal, bei 20% VergroBerung.
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Abb. 36.) Euthore plagiata (Zygoptera, Polythoridae): rechter Vorderfliigel (weibl.), basale
Fligelregion mit Diskoidalzelle, dorsal, bei 20% VergroBerung.
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Abb. 37.) Euphaea guerini (Zygoptera, Euphaeidae): rechter Vorderfliigel (minnl.), basale
Fligelregion, dorsal, bei 40 % VergroBerung.
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Abb. 38.) Hetaerina caja dominula (Zygoptera, Calopterygidae): rechter Vorderfliigel (minnl. ),
basaler Fligelbereich mit Diskoidalzelle, dorsal, bei 40 % VergroBerung
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Abb. 39.) Orthetrum brunneum (Anisoptera, Libellulidae): rechter Vorderfliigel (mannl.), basale
Flagelregion, dorsal, bei 20% VergroBerung.
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Abb. 40.) Zenithoptera fasciata (Anisoptera, Libellulidae): rechter Vorderfliigel (minnl. ), basale
Fligelhalfte, dorsal, bei 20 % VergroBerung.

Costalbucht der Palpopleurinae
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Pseudo-Analis CUA” +
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Abb. 41.) Archilestes grandis (Zygoptera, Lestidae): Jinker Eiinterfhiigel (weibl ), basale Fliigelregion,

ventral, bei 40% Vergroferung.
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Abb. 42.) Calopteryx xanthostoma (Zygoptera, Calopterygidae): linker Hinterfliigel (minnl.),
distales Ende der Diskoidalzelle, ventral, bei 40* VergroBerung.
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Abb. 43.) Tachopteryx thoreyi (Anisoptera, Petaluridae): linker Vorderfliigel (weibl.), basale
Fligelregion mit Arculus, dorsal, bei 40% VergréBerung.
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Abb. 44.) Ancximperator (Anisoptera, Aeshnidae): rechter Vorderfliigel (weibl. ), basale Fliigelregion
mit Arculus, ventral, bei 40% VergréBerung.
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Abb. 45.) Orthetrum cancellatum (Anisoptera, Libellulidae): rechter Hinterfliigel (weibl. ), basale
Gabelung des RP, dorsal, bei 40% VergroBerung.

1 mm

Abb. 46.) Aeshna cyanea (Anisoptera, Aeshnidae): rechter Hinterfhigel (ménnl.), basale Gabelung
des RP, dorsal, bei 40* VergroBerung.
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Abb. 47.) Aeshna cyanea (Anisoptera, Aeshnidae): rechter Vorderfliigel (minnl.), distaler
Fliigelbereich mit sek. Gabelung des IR2, dorsal, bei 20% Vergroferung.

Ansatze zur Bildung sekundarer - -

IRz-Aste aus dem Quergeader 2 mm
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Abb. 48.) Perilestes kahli (Zygoptera, Perilestidae): linker V orderfliigel (minnl.), basale Fliigelregion
mit Nodus, ventral, bei 40* VergroBerung.

(CA & CP & ScA) +
a"l ScP -
IR LLI2233383393339399333 20 0 30 1)) \mumnnm"
(RA & RP) + Arculus %3 RA + (basal sek. verdickt)

J/'

(CuP & AA & AP)
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igel (minnl.),

Abb. 49.) Palaemnema clementina (Zygoptera, Platystictidae): linker Vord

basale Fliigelregion mit Nodus, ventral, bei 20 % VergroBerung.
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Abb. 50.) Amphipteryx agrioides (Zygoptera, Amphipterygidae): linker Hinterfligel (minnl.),
Nodus, ventral, bei 40* VergroBerung.

(CA &CP & ScA') +

(CA & ScA’ & ScP) -

Subnodalverspantung RP -

o 213 3 o\ 1 3 5313313330 3312333323 1.3320
ﬁ“ 1133133003100 00
3112133000030 00 )
222 2102222000000 a13nalldl
33113231312 220010000 333130200 1D
wf 131112333000 000 (

1 mm

Abb. 51.) Euthore plagiata (Zygoptera, Polythoridae): rechter Vorderfliigel (mannl.), Nodus,
dorsal, bei 40 % VergroBerung.

(CA & ScA’ & ScP) -

(CA&CP & ScA) +

1 mm
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Abb. 52.) Hetaerina caja dominula (Zygoptera, Calopterygidae): rechter Vorderfliigel (minnl. ),
Nodus, dorsal, bei 40% VergroBerung.

(CA & CP & ScA) +

1 mm

Abb. 53.) Calopteryx xanthostoma (Zygoptera, Calopterygidae): linker Hinterfliigel (ménnl.),
Nodus, ventral, bei 40%* VergroBerung.

1 mm
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Abb. 54.) Phenes raptor (Anisoptera, Petaluridae): linker Hinterfliigel (minnl. ), Nodus, ventral,
bei 40* VergroBerung

(CA & ScA’ & ScP) -

Nodus
J31-) ) )L

..........

(CA & CP & ScA) +

CP-

ScP-

H.’)JH)H)})HH)IHH))]J

\
Nodalquerader

/

Subnodalverspantung

RP -
M}JUUHU))})M})Hmmnm)Jm)m)mmnu

nllnmnmrnmnmn 13U L
Briickenquerader

11131200

Lestiden-Schragader

1 mm
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Abb. 55.) Aeshna cyanea (Anisoptera, Aeshnidae): rechter Vorderfliigel (ménnl.)
a) Nodus, dorsal, bei 40% Vergroferung.

Briickenquerader

b) Nodus, ventral, bei 40* VergroBerung.

(CA&CP & ScA) +
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Abb. 56.) Hagenius brevistylus (Anisoptera, Gomphidae): rechter Vorderfligel (weibl.), Nodus,
ventral, bei 40* VergroBerung

membrancse Zone 2

(CA & ScA’ & ScP) -
.-.-nuﬂl’”lllﬂ[[lf .

LI )5 :
ScP - & &N
“\

Nodalverspaniung \iw‘%{:_ \

E|
Nodalquerader =
uu_uululmllmutmumumu(ll(

Subnodalschragader Subnodalverspantung

1 mm
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Abb. 57.) Sympetrum fonscolombii (Libellulidae): rechter Vorderfliigel (weibl.), medianer

Flugelbereich mit Nodus, ventral, bei 20% VergroBerung.

= ldsy
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Abb. 58.) Archilestes grandis (Zygoptera, Lestidae): linker Hinterfliigel (weibl.), medianer
Flugelbereich mit Nodus, ventral, bei 20% VergroBerung.

Subnodalverspantung

SIS an T ]
px

2 mm
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Abb. 59.) Perilestes kahli(Zygoptera, Perilestidae): linker Vorderfliigel (minnl ), distale Fliigelhalfte,
ventral, bei 20* VergroBerung.

Pterostigma (mit Stern-Mikroskulptur)

Stigmalverstrebung

2 mm

/

Lestiden-Schragader (?)

(CA & ScA’ & ScP) -
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Abb. 60.) Amphipteryx agrioides (Zygoptera, Amphipterygidae): lmker Vorderfliigel (mannl.),
Pterostigma, ventral, bei 40 % VergroBerung.

1 mm

Abb. 61.) Aeshna cyanea (Anisoptera, Aeshnidae): linker Vorderfliigel (minnl.), Pterostigma,
dorsal, bei 20% VergroBerung.

Stigmalverstebung (o g e’ & ScP) -

ST A AW A VR T 3

RA +
\/

2 mm
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rechter Hinterfliigel (weibl.),

Abb. 62.) Orthetrum cancellatum (Anisoptera, Libellulidae)

Pterostigma, dorsal, bei 40 % VergroBerung.

(CA & ScA’ & ScP) -

SV Ny

A3

o\

DAL s LAy

Querader
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Abb. 63.) Anax imperator (Anisoptera, Aeshnidae): linker Vorderfliigel (minnl), Medial-
Anastomose, dorsal, bei 20%* VergroBerung.

Medialanastomose

Aeshniden-Mulde

Fligelhinterrand
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Ab - 2 = 5 . -
b. 64.) Heliocharis amazona (Zygoptera, Dicteriadidae): rechter Vorderfliigel (minnl.), basale
Fligelregion, ventral, bei 40% Vergroferung.

(CA&CP & ScA) +
T R T T T T, e S SRR AR
DD P)}JJ)H)I?HH))H)H))IJIHHH}U))HJH)H

lange Macrotriche (dorsal)

ScP -

312



Abb. 65.) Oxystigma williamsoni (Zygoptera, "Megapodagrionidae"): rechter Vorderfliigel

(minnl.), Querschnitt der distalen Fligelregion, bei 40% VergroBerung; mit Detail-

Querschnitt des distalen RP"-, bei 120% VergroBerung..
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Abb. 66.) a) Schematisches Szenario der Evolution des Costalrandes der Pterygota:

hypothet. "Proto-Pterygote”

hypothet. "Proto-Pterygote”

sklerotisiertes Prasubcostalfeld

sklerotisiertes Costalfeld

Grundplan der Odonata

. e (RA & RP & MA) +

(CA&CP & ScA) +

Grundplan der "hoheren” Neoptera (Endopterygota)
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Abb. 66.) b) Schematisches Szenario der Evolution des Arculus der Odonatoptera:

RA + e 4 - RA +
r-m-Querader P - MA + RP
Media-Stamm MA +
MA + MA +
e - s
a) Eugeropteriden-Stagium b) Erasipteriden-Stadium ¢) Meganeuriden-Stadium

(RAZRP) +

« —
~
distale Diskoidalader

MP -

f) Protozygopteren-Stadium ¢) Triadophlebiomorphen-Stadium (auch Permolestidae, Permagrionidae, Vorderfiligel d) Protanisopteren-Stadium
\L der Hemiphlebiidae und Chorismagrionidae)
Arcularverspantung

% l
MA +
basale Diskﬁm{mx MP -

g) Archizygopteren-Stadium h) Perilestden-Stadium (auch Platystictidae) i) Synlestiden-Stafium

<« (RAZRP) +
1) Polythoriden-Stadium k) Odonaten-Stadium (Mehrzahl der *“Odonata) 1) Lestiden-Stadium

basale Diskoidalquerader MP -

m) Hetaerina-Stadium (Hetaerininae, Heliocharis) n) Aeshniden-Stadium (basale Ani:

Arcwlus»Suei (= RP&MmA)

T /

p) Libelluliden-Stadium (einige Libelluloidea, insbesondere viele Libellulidae) o) Corduliden-Stadium (manche Gomphidae und zahireiche Libelluloidea)

315



Abb. 67.) Bojophiebia prokopi t (Ephemeroptera ?, Bojophlebiidae t): rechter Vorderfligel
(schematisch wie Abb.68.-71.).

Subcostalverstrebung

(CA & CP & ScA’) +

Cubito-Anal-Anastomose

Abb. 68.) Eugeropterum-Stadium (rechter Hinterfliigel, schematisch):

o Querader
_CuP-Kreuzung (= CuP -)
|

(CA&CP & sca) +
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Abb. 69.) Geropteron-Stadium (rechter Hinterfliigel, schematisch):

ScA + Querader (CA & CP & ScA)) +

Nodus  (c & s¢) -

o A\ = — =

‘i[_ | Querader / \

CuP-Kreuzung (= CuP -)

Abb. 70.) Erasipteron-Stadium (rechter Hinterfligel, schematisch):

ScA + MA + (Pseudo-Arculus)
C .
- ( A&CP&ScA)+ Hodiis
> [ SeA + | ScP - . (E4Sa
Querader \ RA +
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Abb. 71.) Meganeura-Stadium (rechter Hinterfliigel, schematisch):

MA + (Pseudo-Arculus: larval vorhanden, adutt reduziert)

ScA +
(CA&CP g gcpr
=T | = M(c&&)_
Querader | RA + o
(RA&RP) + - 7

CuP-Kreuzung (= CuP

CuA + (oft reduziert bzw. mit CuP-Kreuzung verschnolzen)

Abb. 72.) Zygophlebia-Stadium (rechter Hinterfliigel, schematisch):

(CA&CP & Sch) + Nodus (C&Sc)-
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Abb. 73.) Mitophlebia-Stadium (rechter Hinterfliigel, schematisch):

Nodalquerader
- (CA & CP & ScA) + Nodus
+

(MP & CuA & CuP & AA)) - CuA +

(CuA & CuP & AA2) +

Abb. 74.) Triadophlebia-Stadium (rechter Hinterfliigel, schematisch):

RP (= arc. ant)
I (SP&RA) - T~ |

~\Subnodalschragader

(ScP & RA & RP) -

MA
(M&Cu&A) + o
MP -
distale Diskoidalader (= MAb + ?
. - ¥ CuA +
CuP -
(CuA & CuP & AA) + AAz +
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Abb. 75.) Kennedya-Stadium (rechter Hinterfliigel, schematisch):

s (CA&CP & ScA) + — ©%59)-
ScA” + ScP - K\_/jm
i ey VA +
Querader /I 1
(RA & RP) + RP (= arc. ant) Nodalquerader’  |Subnodalschrigader -

b5 e MP - (& Cua) distale Diskoidalader (= MAs + ?)

A+

CuP-Kreuzung (= CuP -)

Abb. 76.) Permagrion-Stadium (rechter Hinterfliigel, schematisch):

o, (CA &CP & ScA') + Nodus (©&50)-
ScA” + SeP - \_’————\
Querader 2 e
(RA & RP) +

Nodalquerades  \Stubnodalschragader
distale Diskoidalader (= MAb + ?)

N}P-(&CuA)

A 4d

(CuP & AAy) +
CuP-Kreuzung (= CuP -)

MA +
MP -
CuA +
Abb. 77.) Coenagrion-Stadium (rechter Hinterfliigel, schematisch):
basale Diskoidalquerader (= arc. post.)
-~ W'({S‘C"A) (CA & CP & ScA) + Nodus  ca g ScA & ScP) -
s+ N\ ScP - =
{loermie st
\Subnodalschragader
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Abb. 78.) Szenario der Evolution des Fliigelgedders der Anisoptera (rechter Hinterfliigel, basale
Fliigelhilfte, schematisch).

a) Tarsophlebia-Stadium (Grundplan der "Anisozygoptera” & Anisoptera)

(CA&CP & ScA) + Nodus (CA & ScA & ScP) -

daw | [=| | [ ][]

) SO YA T Y Y .

sek. Aste des CuA” +

b) Isophlebia-Stadium (hierzu zihlen auch die Epiophlebiidae)

x| e [ [ [/
X T e

LA
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c¢) Heterophlebia-Stadium (horizontaler CuA" ist eine Autapomorphie)

costale Trigonalquerader

d) Gomphus-Stadium (Grundplan der rezenten Anisoptera)

Antenodalschragader

Analschleife
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Abb. 79.) Libelluloides longicornis (Neoptera, Planipennia, Ascalaphidae): rechter Vorderfligel
(minnl ), basale Fhigelregion, dorsal, bei 20 % VergroBerung.

2 mm (CA & CP & ScA) +

AT Seb s
TR _,...,—--""' (RA&RP & MA) +

Kugelgelenk-Junktion
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Abb. 80.) Tettigonia viridissima (Neoptera, Ensifera, Tettigoniidae): rechter Vorder- und
Hinterfliigel (weibl.), basale Fhigelregion, dorsal, bei 20* Vergroferung (LM).
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Abb. 81.) Microstigma rotundatum (Zygoptera, Pseudostigmatidae): rechter Vorderfliigel (mannl.),
sekundires Archaedictyon des Fliigelapex, ventral, bei 20 % VergroBerung (LM).
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Abb. 82.) Hetaerina caja dominula (Zygoptera, Calopterygidae): rechter Vorderfliigel (ménnl.),
Fliigelapex, ventral, bei 40 % VergroBerung (LM).

s

Abb. 83.) Ephemera danica(Ephemeroptera, Ephemeridae): rechter Vorderfliigel (mannl. ), basale
Fliigelregion, dorsal, bei 20% VergroBerung (LM).
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Abb. 84.) Ephemera danica (Ephemeroptera, Ephemeridae): rechter Vorderfliigel (minnl.),
mediane Costalregion, dorsal, bei 40 * VergroBerung (LM).

Macrotrichen der Fliigeimembran

Abb. 85.) Panorpa meridionalis (Mecoptera, Panorpidae): rechter Hinterfliigel (minnl.),
Macrotrichen der Adern und Fliigelmembran, dorsal, bei 20% VergroBerung (LM).
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Abb. 88.) Aeshna cyanea (Anisoptera, Aeshnidae): linker Hinterfliigel (minnl.), Pterostigma,
dorsal, bei 100% VergroBerung (REM).

Abb. 89.) Phyllogomphoides undulatus (Anisoptera, Gomphidae): linker Hinterfliigel (mannl.),
Pterostigma, dorsal, bei 100% VergréBerung (REM).
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200FM 10KU

Abb. 86.) Mecistogaster linearis (Zygoptera, Psendostigmatidae): linker Vorderfligel (méinnl.),
Pseudopterostigma, dorsal, bei 100% VergroSerung (REM).

Abb. 87.) Calopteryx virgo meridionalis (Zygoptera, Calopterygidae): rechter Hinterfliigel
(weibl.), Pseudopterostigma, dorsal, bei 100% VergroBerung (REM).
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Z200HM

Abb. 90.) Oxygastra curtisi(Anisoptera, "Corduliidae"): linker Vorderfhiigel (weibl. ), Pterostigma,
dorsal, bei 100% VergroBerung (REM).

Abb. 91.) Libellula depressa(Anisoptera, Libellulidae): rechter Vorderfliigel (méiinnl ), Pterostigma,
dorsal, bei 100% VergroBerung (REM).
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200HM 10KU 23

Abb. 92.) Euthore fasciata (Zygoptera, Polythoridae): linker Vorderfligel (weibl.), Pterostigma
mit Wabenstruktur, dorsal, bei 100% VergroBerung (REM).

Abb. 93.) Euthore fasciata (Zygoptera, Polythoridae): linker Vorderfliigel (weibl.), Pterostigma
mit Wabenstruktur, dorsal, bei 1.500% Vergroferung (REM).
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Abb. 94.) Heliocharis amazona (Zygoptera, Dicteriadidae): rechter Hinterfliigel (minnl.),
Pterostigma mit Wabenstruktur, dorsal, bei 100% VergroSerung (REM).

Abb. 95.) Rimanella arcana(Zygoptera, Amphipterygidae): linker Hinterfliigel (méinnl. ), Pterostigma
mit Wabenstruktur (teils obliteriert), dorsal, bei 100* VergroBerung (REM).
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Abb. 96.) Rimanella arcana(Zygoptera, Amphipterygidae): linker Hnterfliigel (méinnl. ), Pterostigma
mit Wabenstruktur (teils obliteriert), dorsal, bei 300%* VergroBerung (REM).

20HM

-

Abb. 97.) Rimanella arcana(Zygoptera, Amphipterygidae): linker Hinterfliigel (mZnnl. ), Pterostigma
mit Wabenstruktur (teils obliteriert), dorsal, bei 1.500% VergroBerung (REM).
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Abb. 98.) Philogenia cassandra (Zygoptera, Megapodagrionidae): linker Hinterfliigel (weibl.),
Pterostigma mit Wabenstruktur, dorsal, bei 100% VergroBSerung (REM).

Abb. 99.) Philogenia cassandra (Zygoptera, Megapodagrionidae): linker Hinterfligel (weibl.),
Pterostigma mit Wabenstruktur, dorsal, bei 1.500% VergroBerung (REM).
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Z200E™M

Abb. 100.) Platycnemis acutipennis (Zygoptera, Platycnemididae): rechter Hinterfliigel (minnl.),
Pterostigma mit Wabenstruktur, dorsal, bei 100% VergroBerung (REM).

200FM 10KY

Abb. 101.) Neoneuramyrthea(Zygoptera, Protoneuridae): linker Hinterfligel (ménnl. ), Pterostigma
mit Faltengebirgsstruktur, dorsal, bei 100% VergroBerung (REM).
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Abb. 102.) Ischnura elegans(Zygoptera, Coenagrionidae): linker Vorderfliigel (minnl. ), Pterostigma
mit Faltengebirgsstruktur, dorsal, bei 100% Vergréferung (REM).

Abb. 103.) Ischnura elegans(Zygoptera, Coenagrionidae): linker Vorderfliigel (minnl. ), Pterostigma
mit Faltengebirgsstruktur, dorsal, bei 1.500% VergroBerung (REM).
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Abb. 104.) Chlorolestes tesselata (Zygoptera, Synlestidae): rechter Hinterfliigel (minnl),
Pterostigma mit Sternstruktur, dorsal, bei 100* VergroBerung (REM).

Abb. 105.) Archilestes grandis (Zygoptera, Lestidae): rechter Vorderfliigel (minnl. ), Pterostigma
mit obliterierter Sternstruktur, dorsal, bei 100% VergroBerung (REM).
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2006EHM 10KY

Abb. 106.) Euphaea guerini (Zygoptera, Euphaeidae): rechter Vorderfliigel (miinnl. ), Pterostigma
mit Pyramidenstruktur, dorsal, bei 100% Vergroferung (REM).

Abb. 107.) Euphaea guerini (Zygoptera, Euphaeidae): rechter Vorderfliigel (minnl. ), Pterostigma
mit Pyramidenstruktur, dorsal, bei 1.500% VergroBerung (REM).
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Abb. 108.) Rhinocypha (Aristocypha) fenestrella(Zygoptera, Chlorocyphidae): linker Vorderfligel
(minnl. ), Pterostigma mit Pyramidenstruktur, dorsal, bei 100 % VergroBerung (REM).

20EHM

Abb. 109.) Rhinocypha (Aristocypha) fenestrella(Zygoptera, Chlorocyphidae): linker Vorderfliigel
(minnl. ), Pterostigma mit Pyramidenstruktur, dorsal, bei 1.500 % Vergroferung (REM).
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Abb. 110.) Palaemnema clementina (Zygoptera
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KAPITEL 9.: Englische Zusammenfassung, / english abstract

9. ABSTRACT

Different structures of the dragonfly wing, especially of the wing venation, are described and their
phylogenetic and functional-adaptive meaning is discussed. It is emphazised that wing veins are
complex three-dimensional organs, which show a variety of specialisations in their surface
structure, such as flexible joints, sutures, membranous areas, microsculptures, spines and true hairs.
Different kinds of braces, that are important for flightmechanical reasons, are comparatively
described for many taxa. The distribution of spines (especially at veinaljoints) and hairsis analyzed,
a distinct correlation with the corrugation of the respective wing veins is demonstrated and two
different types of macrotrichs are discovered. Within the dragonflies with petiolated wings, three
types of petiolation are described, that differ significantly in their veinal fusions.

Criteria that have been proposed for the homologisation of wing veins are discussed, the
pretracheation-theoryis dismissed in favour ofthe predetermination-theory. Several morphological
criteria that have been proposed for the distinction of crossveins and longitudinal veins, especially
the presence or absence of macrotrichs, is shown to be unreliable. A critical comparison of the
conflicting hypothesises concerning the interpretation of dragonfly wing-venation and the refermg
terminologies clearly shows that the system of RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) has the highest
explanatory power and needs only minor modifications. Still unpublished changes in their former
interpretation of the basal wing-venation of the "Eugeropteridae" + (KUKALOVA-PECK, pers.
comm. 1994) could not be supported with this study.

The hypothesis that the costal margin is formed by the fusion of three longitudinal vems (basaly
CA&CP&ScA'; distally CA&ScA'&ScP)is confirmed, but the existence of a Precosta (KUKALOVA-
PECK, 1983) is considered doubtful, because of lack of conclusive empiric evidence. The same
holds for the interpretation of the RP3&4 (here: RP") as fusion of two primary RP-branches. The
apparent prolongation of the ScP through the nodus is considered to be a secondary formation by
postnodal crossveins in all refering fossil and extant odonates, except the Sieblosiidae +. The
discovery of non-aligned antenodal crossveins in the forewing of the neotropical libellulid
Zenithoptera makes the identification of the two primary antenodal brackets (ax1 and ax2) for the
first time possible within the Libellulidae. The apparent Rspl - in cordulegastrids is recognized as
a secondary bifurcation of the IR2 +. The problem ifthe distal side ofthe discoidal cell or the trigonal
cell is representing a primary branch of the MA or only a secondarily reinforced crossvein could
not been solved, while the costal side of the trigonal cell clearly is formed by a secondary veinlet.

A new mterpretation of the complex evolution of the cubito-anal wing-venation, especially the
CuA, is presented. The secondarily convex corrugation of the AP (anal margin) is explained with
a fusion of the concave AP and the convex AA". The apparent bifurcation of the anal vem
(CuP&AA') m the forewing of the Libelluloidea and Petaluridae and both wingpairs of the
Aeschnidiidae t is caused by the formation of a 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
*QOdonata. The membranule of the Anisoptera is interpreted as secondarily outgrowth of the
articular membrane, not as vestigal jugal field (RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984). A possible
homolog of the 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 of the 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
mterpretation of the wing-venation of the extant Platystictidae and the fossil Protanisoptera t,
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KAPITEL 9.: Englische Zusammenfassung / english abstract

Triadophlebiomorpha t and "Protozygoptera" , as well as several other fossil taxa, is presented. On
the basis of the wing-venational peculiarities of the Aeschnidiidae t a plausible explanation for the
extimction of this mesozoic taxon is proposed.

A homology-based terminology of dragonly wing-venation is introduced as essential base for
future phylogenetic analysises, as well as several definitorial improvements and amendations to the
general terminology of imsect wings.

The wing-venation in the groundplan of the *Odonata is reconstructed with the methods of
Phylogenetic Systematics. This groundplan includesthe presence ofnumerous antenodal crossveins,
a median position of the 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 of all extant odonates is refuted and replaced by the hypothesis of an anisozygopteroid
ancestor. Graphical szenarios of the evolution of the wing-venation within the Odonatoptera and
their subordinated groups, especially the Triadophlebiomorpha t and Anisoptera, are presented.

Since the monophyly of the Odonata and the Anisoptera is beyond doubt and the paraphyly of
the "Anisozygoptera” could be demonstrated as well as their phylogenetic relationship with the
Anisoptera, the phylogenetic position of the 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 reconstruction of the wing-venation in the
groundplan of *Odonata. Concerning 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-shifting of the first RP-bifurcation (midfork) and the origin of the IR2. Furthermore
new hints (19 potential synapomorphies !) are presented in favour of a monophyletic taxon
Zygoptera, such as: the presence of microsculptures on the pterostigma; the shape and distribution
of spines at flexible veinal junctions; the reduction of long dorsal spines on the RP and MP; the
presence of short, bristel-like macrotrichs on the ventral side of the ScP and some other concave
veins and the dorsal side of several convex veins; the lateral compression of most crossveins; the
formation of a distinct discoidal bracket; the obliteration of the posterior part of the basal bracket
n the ventral wing-membrane, and the (at least partly) obliteration of the nodal CP-kink.

Independantly from the special issue of dragonfly wing-venation the different hypothesises
concerning the evolution of insect wings are compared and a new szenario is proposed, which
mmplies a synthesis of the opposing paranotal- and pleural-theory. Furthermore some theoretical

aspects ofhomology research, functional morphology and evolutionary biology are discussed from
the cladistic point of view.
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