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1. Die allgemeinen Voraussetzungen der Kritik am System
A. Einleitung

Auch fiir den Entomologen, der selbst als Systematiker wissenschaftlich
titig ist, wird es stindig schwieriger, die Fortentwicklung des Systems der
Insekten und den Stand der Arbeiten in denjenigen Teilgebieten seiner
Wissenschaft zu verfolgen, die ihn nicht unmittelbar angehen. Die un-
veheuere Zahl der Insektenarten, die stindig wachsende Zahl der Arbeiten,
die in stindig zunehmendem Malie auch in neuen und wenig zuginglichen
Zeitschriften und in Lindern erscheinen, die noch vor kurzem wenig am
wissenschaftlichen Leben teilnahmen, macht dies verstindlich. Esist daher
kein Wunder, wenn auch in modernen Lehrbiichern der Entomologie Dar-
stellungen des Systems der Insekten sich finden, die an neueren Erfah-
rungen gemessen entweder ganz unhaltbar oder zum mindesten doch recht
anfechtbar sind.

[Zinen wesentlichen Teil der Verantwortung hierfiir tragen freilich nicht
die Verfasser solcher Lehrbiicher, sondern die systematischen Spezialisten.
Sie vergessen nur allzu leicht, dafl sie nicht nur fir sichund ihre Spezialisten-
kollegen arbeiten. Jeder, der eine Insektengruppe von nicht allzu niederem
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Range systematisch bearbeitet, sollte aber die Verpflichtung fihlen, die
Ergebnisse seiner Arbeit zusammenfassend und in einer auch dem Ferner-
stehenden verstindlichen Form mitzuteilen. Nur dann hat er das Recht,
sich zu beklagen, wenn Hand- und Lehrbiicher an veralteten Vorstellungen
festhalten. Nun gibt es freilich Insektengruppen, tiber die neuere Dar-
stellungen von verschiedenen Spezialisten vorliegen, ohne dall diese aber
untereinander iibercinstimmen. Nicht immer haben die Abweichungen
sachliche Griinde. Hiufig genug sind sie nur darin begriindet, dall ihre
Autoren verschiedene Auffassungen dartiber haben, wie sachlich tiberein-
stimmend anerkannte Tatsachen im System zum Ausdruck gebracht werden
sollen. Das wiire tragbar, wenn tiber das Prinzip, nach dem die vonein-
ander abweichenden Darstellung ineinander iibersetzt werden kinnen,
Klarheit herrschte. Aber auch das ist nur selten der Fall.

Hiermacht sich der beklagenswert unzureichende Stand der theoretischen
und terminologischen Klirung der wichtigsten Grundlagen der systema-
tischen Arbeil verhiingnisvoll bemerkbar, ein Mangel, den Remane (1952)
iibrigens, wohl mit Recht, der gesamten Biologie vorwerfen zu miissen
glaubt. In der Systematik machen sich diese Mingel freilich besonders und
in steigendem Malie bemerkbar. Das liegt daran, daff die Spezialisierung
hier einen besonders hohen Grad erreicht hat, der iibrigens notwendig und
aul keine Weise riickgiingig zu machen ist. Wer sich dariitber noch nicht
hinreichend klar geworden ist, moge sich die Namen der Familien, die bei
den Insekten unterschieden worden sind, in dem bekannten Buche von
Brurs & Mrranper (1932), oder auch die wenigen in der vorliegenden
Arbeit (S. 64 —85) genannten Familiennamen ansehen und sich Rechen-
schaft dariiber ablegen, mit wie vielen von diesen Namen er eine Vorstellung
verbindet; und er moge dazu bedenken, dali die meisten Systematiker
Spezialisten fiir eine oder wenige von diesen Familien sind. In anderen
Tiergruppen steht es dhnlich. Das moderne Handbuch der Ichthyologie
von Berg unterscheidet bei den Fischen mehr als 600 Familien und dhnlich
ist es bei den Mollusken, den Cheliceraten und anderen grofien Tiergruppen.
I2s liegt auf der Hand, dall kein Zoologe und auch kein Systematiker das
System der Tiere unter diesen Verhiltnissen wirklich tibersehen kann.

Das wiire zu ertragen, wenn die Systematik nur praktische Aufgaben
hitte. Dann wiirde das unverbundene Nebeneinander der systematischen
Arbeit in verschiedenen Tiergruppen auch weiter keine nachteiligen FFolgen
haben. Aber so liegen die Dinge nicht. Die Systematik ist eine echte Teil-
wissenschaft der Biologie mit eigenen wissenschaftlichen Problemen. Aller-
dings wird sie diesen Anspruch nur behaupten und begrimden kinnen, wenn
sie, wie andere Wissenschaften, ,,vergleichend* wird. Das bedeutet, dal}
die systematische Gliederung verschiedener Tiergruppen, also etwa die
der Insekten, der Mollusken und der Wirbeltiere, und natiirlich diese Tier-
gruppen selbst in irgendeiner Weise vergleichbar sein miissen und daf} klar
erkennbar sein mul}, inwieweit und in welcher Weise sie verglichen werden
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konnen. Esist merkwiirdig, wie wenig diese doch selbstverstindliche Tat-
sache erkannt und anerkannt wird. In jeder anderen Wissenschaft ist es
oberster Grundsatz, dafy die verwendeten Allgemeinbegriffe eindeutig defi-
niert und in ithrer Verwendbarkeit im Einzelfalle dadurch genau bestimmt
sein missen. In der Systematik aber begniigt man sich erstaunlicherweise
weithin mit der Feststellung, dafl die verwendeten Kategorien (Familie,
Ordnung, Klasse usw.) in den einzelnen Teilbezirken (d.h. bei den ver-
schiedenen grofleren Tiergruppen) verschiedene Bedeutung haben und nicht
eigentlich vergleichbar sind.

Nun ist es zwar richtig, dall die wissenschaftlichen (lateinischen) Namen
der Tiergruppen aller Ordnungsstufen (also etwa die Gattungsnamen Musca
Passer, Felis, Heliz, die Familiennamen Muscidae, Passeridae, Felidae,
Helicidae usw.) wenigstens im phylogenetischen System Eigennamen
sind, weil die Gruppen selbst in einem genau definierbaren Sinne Individuen
sind. Diese Gruppen und ihre Namen sind also nicht definierbar, d.h. die
Festlegung ihrer Grenzen ist nicht aus bestimmten, axiomatischen Voraus-
setzungen herleitbar, sondern Sache der empirischen Einzelforschung.
Anders die Bezeichnungen fir die Kategorienstufen des Systems (also die
Bezeichnungen Gattung, Familie, Ordnung, Klasse usw.). Sie sind echte
Allgemeinbegriffe, die definiert werden miissen und deren Definitionen aus
bestimmten allgemeineren Prinzipien abzuleiten sind, fiir deren Festlegung
auch Gesichtspunkte der Zweckmiilligkeit maligebend sein kinnen.

Die Erkennung dieses fundamentalen Unterschieds zwischen der ein-
zelnen Tiergruppe als Individuum, das einen Eigennamen trigt, und der-
selben Tiergruppe als Repriisentantin einer bestimmten Kategorienstufe des
Systems wird erschwert durch weitverbreitete terminologische Unsauber-
keiten, oder richtiger: diese letzteren lassen erkennen, dafl die Einsicht in
die Wichtigkeit dieser Unterscheidung weithin fehlt. Oft genug wird die
Kennzeichnung einer Tiergruppe in systematischen Arbeiten als | Defini-
tion* bezeichnet, wiithrend es sich doch um ihre Diagnose handelt: die
Angabe von Merkmalen, mit Hilfe deren diese Tiergruppe als ,,Individuum®
von anderen Gruppen unterschieden werden kann. In systematischen
Spezialarbeiten wirkt diese terminologische Ungeschicklichkeitnicht schwer.
Man weill im allgemeinen, was der Autor meint. Sie erweckt aber bei allen,
die aus anderen Zusammenhingen an terminologische Sauberkeit gewohnt
sind, Unbehagen und den Verdacht, dall der Autor auch bei wichtigeren
Auseinandersetzungen unklare Begriffe verwendet und leistet iiberhaupt
der Verschleierung wichtiger Unterschiede Vorschub. Daher sollte sie
moglichst vermieden werden.

B. Theoretische Grundlagen der systematischen Arbeit

Zur Behebungeiner der Schwierigkeiten, denen sich die Systematik somit
gegeniibersieht, hat W. UrLricn (1951) vor einiger Zeit vorgeschlagen, eine
Kommission zu bilden, die ein modernes System des Tierreiches auszu-

1*

DOI: 10.21248/contrib.entomol.3.Sonderheft.1-85



4 W. Hennig, Kritische Bemerkungen zum phylogenetischen System der Insekten
arbeiten hitte. Es scheint zweckmiBig, sich mit dem Vorschlage UrLricus
etwas eingehender auseinanderzusetzen; denn solange eine solche Kom-
mission nicht besteht, steht praktisch jeder Systematiker vor der Not-
wendigkeit fiir seine eigene Arbeit einige der Entscheidungen zu treffen,
vor die sich auch die Kommission gestellt sehen wiirde. Kédme sie aber
zustande, dann hiitte ebenfalls jeder Systematiker sich mit ihren Entschei-
dungen auseinanderzusetzen.

Aus den einleitenden Erorterungen der vorliegenden Arbeit ergibt sich,
dali die erste und grundlegende Aufgabe einer Kommission es sein miillte,
das Prinzip festzulegen, nach dem das System gearbeitet werden soll, das
Principium divisionis also. Man kionnte sich auf eine Klassifizierung nach
der phylogenetischen Verwandtschaft, nach der morphologischen oder
typologischen Ahnlichkeit oder vielleicht auch nach anderen Prinzipien
einigen. Auf jeden Fall aber wiire eine genaue Definition des zugrunde
gelegten kategorialen Begriffes zu geben. Aus dieser Definition wiirden
sich dann die Definitionen fir die einzelnen Teilkategorien des Systems
logisch ergeben. In deren Festlegung wiirde dann eine weitere Aufgabe der
Kommission bestehen miissen. Hierbei hitten dann auch praktische Ge-
sichtspunkte ihre Berechtigung. Obwohl die Definitionsweise der Kategorien
streng vondemeinmalgewiihlten Principium divisionis abhiingig ist, konnten
doch praktische Gesichtspunkte dafiir mafligebend gemacht werden, welchen
der Kategorienstufen im einzelnen man die eingefithrten Bezeichnungen
IFamilie, Ordnung, Klasse usw. beilegen will. Das Ergebnis dieses Teiles der
Arbeit einer gedachten Kommission wiirde ein ausgearbeitetes Schema ab-
gestufter Systemkategorien und ihrer Definition sein. Dieses Schema hétte
also den Charakter eines Vorschlages.

Kritik an diesem Vorschlage wiire von den Gesichtspunkten der Logik
und der praktischen Zweckmilligkeit aus moglich., Bemingelt werden
konnte die Wahl des Principium divisionis oder die Logik, mit der die
Definitionen derEinzelkategorienaus der Definition des Principium divisionis
abgeleitet sind, oder auch die praktische Zweckmilligkeit, bestimmten
Kategorienstufen bestimmte Bezeichnungen (wie Familie, Ordnung, Klasse
usw.) zuzulegen.

Wiirde die gedachte Kommission iiber dieses Stadium hinaus ihre Arbeit
fortsetzen und zur Aufstellung eines konkreten Systens schreiten, so hitte
sie klar zum Ausdruck zu bringen, dal} es sich dabei um die Bewiltigung
einer ganz neuen Aufgabe handelt. Maligebend fiir die Losung dieser Auf-
gabe wiiren nicht mehr die Gesichtspunkte der Logik und der Zweckmiflig-
keit, sondern die Ergebnisse der Einzelforschung. Ein von der ge-
dachten Kommission etwa vorgelegtes System des Tierreiches, wiire nicht,
wie das erste Teilergebnis ihrer Arbeit, ein Vorschlag, sondern Ausdruck
der Einsicht der Kommissionsmitglieder in die Ergebnisse der zoologischen
Forschung und ihrer (der Kommissionsmitglieder) Fihigkeit diese Er-
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gebnisse den theoretischen Grundlagen des Systems gemill darzustellen,
die sie im ersten Teil ihrer Arbeit selbst festgelegt haben.

Kritik an diesem zweiten Teil der Arbeit einer Kommission kionnte
also von der empirischen Forschung geiibt werden. Auch ein Systematiker,
der sich vorbehaltlos zu der Losung bekennt, die im ersten theoretischen
Teil ihrer Aufgabe von der Kommission gefunden wurde, kinnte also am
konkreten System Kritik iitben. Er konnte beispielsweise nachweisen, dal}
eine bestimmte Gruppenbildung im System der Kommission (etwa die
s Articulatatt) iiberhaupt nicht nach dem gewiihlten Principium divisionis
gebildet 1st und somit als Gruppenbildung gar keinen Status im System
haben kann, oder er kinnte zeigen, dafl sie der Definition der gewihlten
Kategorienstufe nicht entspricht, also z.B. keine Ordnung, sondern eine
Klasse darstellt usw.

Wie wichtig es ist, sich genau dariiber klar zu werden, was in der systematischen
Arbeit Voraussetzung und was Folgerung ist, geht daraus hervor, dal auch in systema-
lischen Arbeiten ein Autor gelegentlich vorschligt die von ihm behandelte Gruppe
als Ordnung oder Unterordnung usw. zu betrachten, Diese Ausdrucksweise kann
nur als Austlull theoretischer Unklarheiten angesehen werden, Jeder Autor, der syste-
matisch arbeitet, muf sich iiber die Prinzipien klar sein, nach denen das System gebaut
ist, an dem er mitarbeiten will. Er mul} also gleichsam tiir sich die Entscheidungen
getroffen haben, die zu fillen oben als die erste Aufgabe einer Kommission im Sinne
des Vorschlages von Urricn bezeichnet worden ist. Ein Autor kann also beispiels-
weise die unten kurz skizzierten Prinzipien derphylogenetischen Systematik anerkennen
oder er kann sie ablehnen, Erkennt er sie an, dann ist er in allem weiteren gebunden,
lehnt er sie ab, dann mul} er zu erkennen geben, nach welchen Grundsitzen er selbst
Systematik betreibt, Er ist aber dann an diese Grundsitze gebunden, Er mag im
Ziweifel sein, ob er die von ihm anerkannten Grundsiitze im Einzeltallerichtigangewendet
hat oder seine Untersuchungen mégen verschiedene Losungsmoglichkeiten offen lassen,
Er mufl dann darauf verzichten, sich tiir eine von ihnen zu entscheiden, Entscheidet
er sich fiir eine, dann muf} er sie aus den Prinzipien heraus begriinden und als
die ihm richtiger erscheinende vertreten. Vorschlagen kann er sie nicht.

Aus allen diesen Uberlegungen geht wohl hervor, dafi eine Kommission
mit den von UrricH vorgeschlagenen Zielen nutzliche Arbeit leisten kinne,
sei es, dall sie bei hinlinglich befriedigender Lisung ihrer Aufgabe eine
Grundlage fir kunftige Arbeiten schaffen wiirde, sei es auch nur, dal
jeder Systematiker sich veranlalt sehen miillte, darzulegen, dafi und
warum er seine eigene Arbeit lieber auf andere Grundlagen stellen mochte.
Voraussetzung wire allerdings, dall sich eine geniigende Zahl von Syste-
matikern finden liefe, die sich mit den theoretischen Grundlagen ihrer
Wissenschaft hinreichend griindlich beschiiftigt haben und die zugleich,
in ihrer Gesamtheit, die Kenntnis aller Tiergruppen hinreichend vollstindig
vertreten konnen. Wer die gegenwiirtige Lage der Systematik kennt, wird
daran zweifeln miissen, dafl diese Voraussetzungen heute schon erfiillt sind.
Sind sie aber nicht erfiillt, dann konnte eine solche Kommission wohl mehr
Schaden als Nutzen stiften.

Auch der Versuch, eine Ubersicht iiber das System der Insekten zu
geben, der den eigentlichen Gegenstand der vorliegenden Arbeit bildet, hat
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zuniichst darzulegen, welche Grundsitze er dem Aufbau des Systems zu-
grunde legt. Nur dann kann deutlich werden, warum und mit welchem
Recht bestimmte Lehrmeinungen anerkannt, andere verworfen werden, zu-
mal eine ausfithrliche Begriindung im einzelnen hier schon mit Riicksicht
auf den zur Verfiigung stehenden Raum nicht moglich ist. Eine ausfiihr-
liche Darstellung der Grundlagen ist freilich hier nicht moglich. Sie ist
an anderer Stelle (Huex~ie 1950) gegeben worden, auf die verwiesen wird.

Ausgangspunkt aller Uberlegungen muB die Tatsache sein, daB die
Organismen, hier also im speziellen auch die Insekten, eine vieldimen-
sionale Mannigfaltigkeit bilden. Das heillt, schlicht ausgedriickt, nichts
anderes, als daf} sie sich in vielen, nicht aufeinander zuriickfithrbaren Hin-
sichten (Richtungen) voneinander unterscheiden. Wie eine solche viel-
dimensionale Mannigfaltigkeit klassifikatorisch (,,systematisch® also) zu
behandeln ist, lehrt die Mengenlehre (oder Klassentheorie), ein Teilgebiet
der Mathematik, bzw. der mathematischen Logik.

In meinem bereits erwiithnten Buche habe ich diese Uberlegungen auf ganzheits-
theoretische Erwiigungen bezogen. Heute wiirde ich das lieber vermeiden, Wesentliche
Anderungen in den Folgerungen ergeben sich hieraus allerdings nicht,

Die Mengenlehre zeigt, dafl fiur die Klassifikation einer vieldimen-
sionalen Mannigfaltigkeit ebensoviele verschiedene Moglichkeiten gegeben
sind, wie Dimensionen vorliegen. Eine gleichzeitige Berticksichtigung aller
Dimensionen in einem System ist ohne Kunstgriff nur moglich, wenn die
Dimensionen homogen und isometrisch sind. Fir die Organismen trifft das
nicht zu, selbst dann nicht, wenn man die Klassifikation allein auf die
morphologische ,,Gestalt* begriinden wollte. Die an sich gegebene Moglich-
keit, der Einteilung bestimmte, willkiirlich herausgegriffene Merkmale zu-
grunde zu legen, die freilich einen Wechsel des Einteilungsgrundes von
Tiergruppe zu Tiergruppe erfordern wiirde, ist frithzeitigund recht allgemein
abgelehnt worden: der allgemeinen Forderung nach einem | natirlichen*
System liegt diese Ablehnung zugrunde. Wie eine theoretisch einwandfreie
Beriicksichtigung aller Verschiedenheiten (oder wenigstens aller Gestalt-
verschiedenheiten) zu bewerkstelligen wiire, das ist eine schwierige Frage.
Sie wird von der typologischen Morphologie und den Befiirwortern einer
typologischen Systematik auf ihre ‘Weise vertreten. Eine Auseinander-
setzung mit ihnen ist hier nicht moglich. Wichtiger ist die Feststellung, daf}
eine Dimension angegeben werden kann, auf die alle tibrigen Dimensionen
riickbezogen sind. Dasist die Dimension der Zeit. Die Organismen und alle
ihre Verschiedenheiten haben eine Geschichte. Nun gilt dies und die Riick-
bezogenheit aller Dimensionen auf die Zeit zwar, wie N1o. Harrvmany (1950)
ausfiithrt, fir die ganze reale Welt. Dall aber die Verschiedenheiten der
Organismen in der Zeit in der biologischen Systematik zum Principium
divisionis gemacht werden kionnen, abweichend von den Maiglichkeiten
anderer Wissenschaften mit klassifikatorischen Aufgaben, das hat seinen
Grund in dem besonderen Verlauf der Geschichte der Organismen. Deren
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Geschichte wird niamlich wesentlich bestimmt durch die Existenz der
\rten (Fortpflanzungsgemeinschaften). Daraus erwiichst der biologischen
Systematik zunichst einmal die Aufgabe, die gegenwiirtig existierenden
\rten festzustellen. Die Artensind, gemessen an der Dauer des menschlichen
l.ebens, relativ dauerhafte, andererseits aber auch wieder vergingliche Ge-
bilde. Alsgut begriindete Tatsache darfgelten, dafineue Arten nur durch Auf-
spaltung bereits bestehender Arten entstehen. Nicht jede Art, die frither ein-
mal existierte, existiert noch heute, aber jede heute existierende Art ist auf
cine Art zuriickfithrbar, die frither existiert hat. Je weiter man in dieVergan-
genheit zuriickgeht, um so hiaufiger wird man dort Arten antreffen, die als
Stammarten mehrerer heute lebender Arten anzusehen sind, die heute also
nur in ithren Spaltungsprodukten, thren Tochter- und Enkelarten weiter-
leben. Daraus erwiichst der Biologie auf jeden Fall die Aufgabe, die gene-
Lischen (genealogischen) Beziehungen der heute lebenden Arten zu er-
mitteln. Das Ziel dieser Arbeit ist das, was wir das ,,phylogenetische
System** nennen.

Man kann nun dieses phylogenetische System zur Aufgabe der Syste-
matik schlechthin machen, oder man kann diese Entscheidung ablehnen.
Itir sie spricht die Tatsache, dafl alle anderen, zwischen den Organismen
bestehenden Verschiedenheiten auf die phylogenetischen Beziehungen
riickbezogen, gleichsam in ihnen enthalten sind, weil diese in der Zeit
verlaufen. Die Forderung, im natiirlichen System der Organismen alle
Verschiedenheiten zu beriicksichtigen, wird also vom phylogenetischen
System (und nur von diesem) erfallt. Die phylogenetischen Beziehungen
der Arten (und auch der aus diesen gebildeten Gruppen hoherer Ordnung)
sind ferner prinzipiell einwandfrei mefibar, weil sie nur in einer Dimension,
der Dimension Zeit, verlaufen. Diese beiden Tatsachen bedingen die Vor-
sugsstellung des phylogenetischen Systems vor allen anderen moglichen,
aul anderen Einteilungsprinzipien begriindeten Systemen.

Wer die Logik der vorstehenden Uberlegungen und die Zuverlissigkeit
der Tatsachen anerkennt, von denen sie ausgehen, und wer daraufhin die
phylogenetischen Beziehungen, bzw. den ,,Grad der phylogenetischen Ver-
wandtschaft der Arten*® zum Principium divisionis seines Systems zu
machen bereit ist, wird auch die logische Zwangsliufigkeit weiterer Folge-
rungen anerkennen miissen. Er wird zunichst zugeben miissen, dall die
Struktur des phylogenetischen Systems und das gegenseitige Verhiltnis
derin ihm unterschiedenen Kategorien in einem Schema von der in Fig.1, 3
und 4 dargestellten Art und nur in einem solchen zutreffend zum Aus-
druck gebracht wird.

Dieses Schema erleichtert die Ableitung einiger Definitionen. Grund-
logend ist zunédchst die Definition der phylogenetischen Verwandtschaft
. dazu auch Fig.4). Eine Art B ist mit einer Art (' dann und nur dann
nither verwandt als mit jeder beliebigen anderen Art 4, wenn sie mit der
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Art € mindestens eine Stammart gemeinsam hat, die nicht zugleich auch
Stammart von A4 ist.

Diese Definition besagt also, dali fiir die Feststellung des Grades der
phylogenetischen Verwandtschaft allein der Zeitpunkt der Trennung von
einer gemeinsamen Stammart maligebend ist. Gehen wir nur geniigend
weit zuriick, dann finden wir sicher auch eine Stammart, die den Arten B

und 4 gemeinsam ist. Aber der Zeit
punkt, andemdieseStammart existierte
A B C D und sich aufspaltete liegt weiter zuriick
@ alsderZeitpunkt indemwirdie Stamm-
art B/C finden.

t Aus der Definition ergibt sich weiterhin
¢ 3 die Berichtigung eines weilverbreiteten Mil-
verstiandnisses: In Fig.1 ist die Art B z, B.
mit den Arten €' und D niher verwandt als
mit der Art 4, obwohl der Zeitpunkt der Ent-
stehung von B (also 1,) dem Zeitpunkte der
Entstehung von 4 (also ¢,) niher liegt als
dem Zeitpunkte der Entstehung von ¢'und 1)
(ty also), Aber die Art B hat mit den Arten ¢!

t und D eine Stammart gemeinsam (zum Zeit-
2 punkte ¢,), die nicht gleichzeitig die Stamm-
t art von A ist; B ist also mit ¢ und D niher
1 verwandl als mit 4, Daraus ergeben sich

wichtige Folgerungen in der Methodenfrage,
auf die wir noch zuriickkommen,

Die Verwendung des Begriffes der
,, Verwandtschaft® ist eines der drg-
sten Kapitel terminologischer Verwir-
rung und damit auch sachlich unzutref-
fender Folgerungen in der Systema-

m

Fig.1. Schema zur Erlauterung der
Definition des Begriffes ,,phylogene-
tische Verwandtschaft® (s, Text S, 7-8). ) -
Die Dimension m soll die morpholo-  tik. lehmdchte die Behauptung wagen,
gischen Verschiedenheiten versinnbild-  dafl die aequivokatorische Verwen-
lichen; ¢ Zeit dung dieser Bezeichnung fiir Begriffe,
die verschiedenen  Begriffssystemen
(z.B. denen der phylogenetischen und der typologischen Systematik) an-
gehoren, fiir den Fortschritt der Systematik und der Phylogenetik ebenso
hinderlich ist, wie es die Vermengung verschiedener Begriffe unter der
gemeinsamen Bezeichnung , Ursache (Causa)® im Mittelalter fir den
Fortschritt der Naturwissenschaften tiberhaupt gewesen ist. Der resul-
tierende logische Fehler der ,,Metabasis*® mit allen seinen Folgen ist eine

alltiigliche Erscheinung in phylogenetischen Erirterungen.

Im Vorstehenden ist die Definition der Verwandtschaft zunichst auf
die Verwandtschaft der Arten bezogen worden. Sie gilt aber ebenso fiir
alle Gruppenkategorien hoherer Ordnung des phylogenetischen Systems.
Man braucht in die Definition nur den Namen der betreffenden Gruppen-
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kategorie einzusetzen: Eine bestimmte Familie, Ordnung, Klasse oder
allgemein |, Gruppe® B ist mit einer anderen Gruppe des Systems (' dann
und nur dann niher verwandt als mit jeder beliebigen dritten Gruppe A
des Systems, wenn sie mit der Gruppe ' mindestens eine Stammart (hier
bleibt also die ,,Stammart‘ bestehen) gemeinsam hat, die nicht zugleich
Stammart der Gruppe A4 ist. Voraussetzung fir die Giltigkeit dieser
erweiterten  Definition ist, dall es sich um monophyletische Gruppen
handelt und daf die verglicheren Gruppen B und (' nicht in einem Subor-
dinationsverhiltnis stehen.

Was eine monophyletische Gruppe ist, ergibt sich aus der Definition
der phylogenetischen Verwandtschaft: Eine monophyletische Grupype ist
jede Gruppenbildung des Systems, fiir die gilt, dali eine jede beliebige, zuihr
gehorende Art mit jeder beliebigen anderen, ebenfalls zu ihr gehtrenden
Art niher verwandt ist als mit irgendeiner Art, die nicht zu ihr gehort.

Diese Definition kennzeichnet also das Prinzip, nach dem die Gruppen des
phylogenetischen Systems gebildet werden miissen. Eine Artengruppe,
die nicht dieser Definition entsprechend gebildet ist, hat keinen Platz im
phylogenetischen System zu beanspruchen. Héufig wird auch dagegen
verstoflen. Als monophyletische Gruppen werden auch solche bezeichnet,
aus denen bestimmte, meist morphologisch markant gekennzeichnete
Artengruppen (Fig.2 B) herausgeschnitten sind. Es ist aber klar, daf} die
. Restkorper (4 in Fig.2) nicht der Definition der monophyletischen
Gruppe entsprechen: Die Arten (@, b, ¢) der Restkorpergruppe 4 (in
[Yig.2) haben zwar gemeinsame Stammart. Trotzdem entspricht die
Gruppe 4 der Definition einer monophyletischen Gruppe nicht, denn nicht
jede threr Arten ist mit allen ihren anderen Arten nither verwandt als
mit irgendeiner anderen, aullerhalbstehenden Art: die Art ¢ der Grupped
st mit den Arten der Gruppe B niher verwandt als mit den Arten « und b.
Die Gruppe 4 ist also keine monophyletische Gruppe im Sinne der Defini-
Lion. Sie hat keinen legitimen Platz im phylogenetischen System.

Itir den Begritt der monophyletischen Gruppe gibt es noch keine handliche Bezeich-
nung, SimesoN (1949) hat datiir die Bezeichnung ,,Phylum® verwendet. Das ist keine
chr glickliche Losung, weil diese Bezeichnung schon fiir eine bestimmlte Kategorien-
fufe des Systems (,,Tierstamm®) iiblich ist, Eher wiirden sich die Bezeichnungen
Monophylum oder Homophylum empfehlen, Im folgenden werde ich mich aber mit der
clwas umstindlichen Bezeichnung ,,monophyletische Gruppe‘ begniigen.

Das Schema (Fig.2) lilt weiterhin erkennen, dafl jede Gruppe (bis
hinunter zur Art) des phylogenetischen Systems eine Schwestergruppe
(die auch eine Einzelart sein kann), haben mufl. Das gilt fiir die Gruppen
aller Kategorienstufen.

Man kann die Meinung vertreten horen, die Schwestergruppe einer rezenten Tier-
gruppe sei ausgestorben, Das ist natiirlich moglich, Die Schwestergruppe der rezenten
Gruppe (a, b) in Fig,2 ist die fossile Gruppe (d, ¢). Trotzdem bleibt die Talsache
hestehen, dafy die Gruppe («, b) auch in der rezenten Tierwelt einerSchwestergruppe hat:
die Gruppe (e, f,g). Es ist dies nur ein Schwesterngruppenverhiltnis aul der Ebene einer
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hoheren Rangstufe, Hier findel das Problem der sog, ,,leeren Einheiten® seinen Platz,
aul das aber nicht niher eingegangen werden kann (s, HexNIG 1950),

Wollte man die Aufgabe des Systematikers, soweit sie die der Art
tibergeordneten Kategorien des Systems betrifft, schlagwortartig kenn-
zeichnen, so konnte man sagen, sie bestehe in der ,,Suche nach der Schwe-

— —— — —
— —_—

- -~ A B

//
/
/
|
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e
+al +
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Fig, 2, Schema zur Erliuterung eines hiufigen Millverstindnisses der Begriffe ,,phy-
logenetische Verwandtschatt® und ,,monophylelische Gruppes (s, Text 8. 7—9). Die
Gruppe 4 ist keine monophyletische Gruppe

stergruppe‘. Keine als monophyletisch erkannte Tiergruppe kann ihren
Platz im System zugewiesen erhalten, ehe nicht ihre Schwestergruppe
bekannt ist.

Die ,,Suche nach der Schwestergruppe’ verfihrt nach bestimmten
Regeln, die sich wieder kurz durch die Schlagwort-Fragen | wie kann die
Schwestergruppe aussehen‘‘ und ,,wie und wo lebt sie‘“ kennzeichnen lassen.

Damit gehen die Erorterungen aber auf die Methodenfrage iiber.
Waren alle bisherigen Feststellungen solche allgemeiner Art, die sich aus
bestimmten Grundtatsachen und Entscheidungen rein logisch ableiten
lassen, so hat der Systematiker nun zu fragen, welche Methoden und
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Kriterien ihm denn zur Feststellung der phylogenetischen Verwandtschaft
und zur Erkennung der monophyletischen Gruppen zur Verfiigung stehen.

Hier spielen die morphologischen Beziehungen — Unterschiede und Uber-
einstimmungen — der Organismen eine grofie Rolle. In weiten Bereichen

der Systematik muf} aus ihrer Analyse allein auf die phylogenetischen Be-
ziechungen geschlossen werden. Es ist daher nicht verwunderlich, daf} die
morphologische Seite der systematischen Arbeit vielfach allein gesehen
wird, dali man versucht, die systematische Arbeit allein auf die morpho-
logischen Methoden zu begrinden und die phylogenetische Systematik als
abhiingig von der morphologischen ansieht.

Wohin diese Verkennung des wahren Sachverhaltes aber fithrt, dafir
liefert das kiirzlich erschienene Buch von Remaxe (1952) iiber die ,,Grund-
lagen des natiirlichen Systems, der vergleichenden Anatomie und der
Phylogenetik** eindrucksvolle Hinweise.

Der zentrale Gedanke Remaxzs besagt, ;jede Verwandtschaft und so-
mit jede Phylogenetik beruhe in erster Linie aufl der Homologien-Ermitt-
lung. Die Klirung der Homoelogien sei also notwendige Voraussetzung fiir
phylogenetische Forschung. Remaxe weigert sich indessen, eine Defi-
nition fir den Begriff Homologie einzufithren. |, Die Homologie sei keine
in die Biologie eingefiihrte Malieinheit fiir die man eine konventionell fest-
gelegte Definition einfithren kann, sie sei vielmehr ein durch empirische
Arbeit allmihlich gewonnener Begriff, der auf der Identifikation verschie-
dener Strukturen beruht. Rrmaxe erarbeitet dann eine Anzahl von
Haupt- und Hilfskriterien fiir die Erkennung von Homologien. Er iiber-
sieht dabei den fundamentalen Unterschied zwischen Definition und Kri-
terium oder 1iBt doch ihn und vor allem die Tatsache auller Acht, dall noch
so viele und noch so gute Kriterien eine Definition nicht ersetzen konnen,
dall vielmehr jedes Kriterium erst durch seine Beziehung zur Definition
zu einem solchen wird. Die Folgen zeigen sich auch bei REmanz sofort.
Wenige Seiten, nachdem er die phylogenetische Deutung an die 2. Stelle
geriickt und von den ,,empirischen‘* Kriterien des Homologiebegriffes ab-
hiingig gemacht hat, spricht er in einem speziellen Falle von |, Gebilden, die
unabhiingig entstanden und demnach nicht homolog sind** (p. 60). Zum
Schluly stellt er sogar kurz und biindig fest ,,Wiren 2 Merkmale phylo-
genetisch nicht in kontinuierlichem Zusammenhange, so wiirden wir sie
gar nicht als homolog anerkennen‘* (p. 301). Damit ist eindeutig geschehen,
was geschehen muflite und was Remaxe ausdriicklich zu vermeiden beab-
sichtigt hatte: die phylogenetische Definition des Homologiebegriffes ist
eingefithrt, logisch an die erste Stelle geriickt und die morphologischen
Kriterien sind, wie es sich gehort, von ihr abhiingig gemacht worden.

Trotzdem bleibt aber der Homologie-Begriff, auch in seiner phylogene-
tischen Definition, unzureichend. Man kann eine Theorie des phylogene-
tischen Svstems nicht auf ihm allein begriinden. Die praktischen Folgen
einer solchen Verkennung sind verhiingnisvoll. Sie verfithren iiberall dazu,

DOI: 10.21248/contrib.entomol.3.Sonderheft.1-85



12 W. He nnig, Kritische Bemerkungen zum phylogenetischen System der Insekten

die morphologischen Ergebnisse der Phylogenese in den Mittelpunkt des
Interesses bzw. als das fiir das phylogenetische System allein Maligebende
zu betrachten. Man glaubt daher, genug getan zu heben, wenn man die
,,monophyletische oder | polyphyletische™* Entstehung eines Merkmales,
eines Bauplans oder eines | Typus® (z. B. des ,,Siugetiertypus': REMANE
p.124) aus einem anderen Merkmal, Bauplan oder Typus im einzelnen
aufgezeigt und verstindlich gemacht hat. ,,Die Phylogenese ist die Um-
wandlung der Organismen in der Aufeinanderfolge der Generationen‘
(REMANE p.165). Diese Feststellung ist unzulinglich. Die Phylogenese ist
vielmehr der Prozel3, der die gegenwiirtig existierende Mannigfaltigkeit der
Organismen und ihre besondere Struktur aus einem fritheren andersartigen
Zustande hervorgebracht hat. Fur den Systematiker steht daher nicht der
Organismus als Gestalt, als Triger eines bestimmten Merkmales, als
Reprisentant eines bestimmten Bauplanes oder Typus im Mittelpunkt des
Interesses, und noch weniger das Einzelmerkmal oder der nur als Abstrak-
tum zu denkende Bauplantypus (z. B. der ,,Siugetiertypus®) und deren
Entwicklung. Thninteressiert allein der Organismus in seiner Stellung inner-
halb der Hierarchie individueller engerer und weiterer Abstammungsgemein-
schaften. Dieses Interesse aber findet seine Befriedigung nur durch die Be-
antwortung ganz bestimmter Fragen, die letzten Endes alle auf die Frage
nach den zwischen den Organismen und Organismengruppen bestehenden
Schwestergruppenverhiltnissen hinauslaufen.

Daherinteressieren den Systematiker auch Feststellungen kaum wie etwa
die, dal sich die drei grollen Arthropodenstiimme unabhingig aus anneliden-
artigen Vorfahren heraus entwickelt haben, oder die, dali die Homopteren
und Heteropteren unabhiingig aus Protohemipteren hervorgegangen sind,
denn solche Feststellungen, die eine typologische Denkweise verraten, ant-
worten auf die von ihm zu stellenden priizisen Fragen nicht, besagen anderer-
seits aber auch nicht, dal} eine priizise Beantwortung dieser IFragen unmog-
lich wiire. Aber dies moge im einzelnen aus den folgenden (S. 18sequ.)
speziellen Ausfithrungen deutlich werden.

Zu diesen, die einseitig morphologische Orientierung der Systemalik zuriickweisenden
Erwigungen palit sehr gut die Feststellung von Smarr (1945), dall Systematik und
Tiergeographie untrennbar verbunden sind, wenn freilich diese Erkenntnis bisher
auch nur fir die niedersten Stufen des systematischen Kategorienschemas allgemein
anerkannt ist. Hier liegt das Aufgabengebiel der ,,Vikariantypenkunde®, das bisher
allerdings kaum entwickelt worden ist, Eine solche Vikarianztypenkunde, der iibrigens
neuerdings von anderen Gesichtspunkten ausgehend besonders JuEANNEL (1946) vor-
gearbeitet hat, miilte von der Erkenntnis ausgehen, dafl die Teilgruppen vieler
Tiergruppen bestimmter Kategorienstufen hiaulig geographische Vikarianz zeigen,
und sie miilite in Form von Vikarianzlypen Regeln autstellen, die mit der Beant-
wortung der oben gestelllen Frage ,,wo lebl die Schwestergruppe® eine Feststellung
von Schwestergruppenverhiltnissen erleichtern helfen konnten (s. auch Hen~ra 1950),

Fiir den in der vorliegenden Arbeit behandelten Bereich des Systemes
der Insekten stehen freilich bisher fast nur die morphologischen Kriterien
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der phylogenetischen Verwandtschaft zur Verfigung. Auch sie konnen hier
nicht ausfithrlich behandelt werden. Einige Gesichtspunkte sind in meinem
bereits erwithnten Buche angefithrt. Umfassender hat sie Remang (1952)
behandelt. Einige grundlegende methodische Prinzipien miissen hier aber
doch kurz besprochen werden.

Auszugehen ist hier von der Erscheinung, die ich als ,,Deviationsregel*
bezeichnet habe. Sie besagt, dafi bei der Spaltung der Arten, der Ent-
stehung von Schwestergruppen also, hiufig die eine (und das gilt dann
auch fiir ithre weiteren Nachkommen) auf
dem Standpunkte der gemeinsamen
Stammart stehen bleibt, wihrend die
andere davon abweicht (Fig.3). Das gilt ®
fiir einzelne Merkmale wie fiir den Orga-
nisationsplan im ganzen. Zur Unterschei- .
dung habe ich die Bezeichnungen plesio- P/95/0/770/'/7ﬁ 0’,00/170/’,0ﬁ
morph und apomorph geprigt (HuNNIG
1949). Das Phaenomen selbst ist lingst
bekannt1). Es wird gedeckt durch die von
anderen Autoren veérwendeten Bezeich- ¢
nungen primitiv und abgeleitet, proto- {
typisch und metatypisch (WEBER 1952).
Auch die von WeBER (1949) getroffene
Unterscheidung zwischen | Grundplan® m
und ,,typischem Pl“““. hat einige Be- Fig.3. Schema zur Erlauterung der
zichungen zu diesem Phaenomen. Im  paviationsregel (s, Text S, 13)
englischen Sprachbereich wird gleich-
bedeutend mit plesiomorph auch hiufig die Bezeichnung
auch

sarchetypie™ oder
sarchaice' verwendet. All diese Bezeichnungen aber sind zum Teil
mit Vorstellungen behaftet, die nicht in diesem Zusammenhang gehiren
oder sie werden vieldeutig, manchmal auch fiir andere Erscheinungen
gebraucht. Zum mindesten sind sie wenig geeignet, vom morphologischen
auch auf andere Gebiete (Okologie, geographische Verbreitung) iibertragen
zu werden, wo die gleichen Erscheinungen zu beobachten und in der Syste-
matik zu beriicksichtigen sind. Ich ziehe daher die Bezeichnungen plesi-
omorph und apomorph, die leicht tibertragen werden kionnen (plesiook,
plesiochor usw.), auch in der vorliegenden Arbeit vor. Es mag noch betont

) Anm.b. d. Korr.: Eine klare Darstellung der ,,Deviationsregel* hat vor kurzem
auch Masrin (1952) gegeben unter der Bezeichnung ,,Principle of Tdentity of Chrono- and
Morphoclines®. Seine Begriffe des ,.primitive extreme* und ,,derived exireme‘ decken
sich mit meinen Begriffen des plesiomorphen und des apomorphen Merkmales (bzw. der
plesiomorphen und der apomorphen Ausprigungsform morphologischer Eigenschaften).
Sehr gliicklich scheint mir auch die' von Masrix geprigte Bezeichnung ,,Morphocline*,
weil sie, sachlich identisch mit dem Begriffe der ,,orthogenetischen Reihe*, die Belastun-
gen vermeidel, die sich fiir die letzlere Bezeichnung aus den verschiedenen Vorstellungen
ergeben, die sich mit dem Begriffe der Orthogenese verbinden,
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werden, dafl die Bezeichnungen nicht identisch sind mit negativ und positiv
oder mit regressiv und progressiv. Eine apomorphe Gruppe kann sich also
beispielsweise auch negativ (durch den Verlust von Merkmalen) bzw.
regressiv (durch sekundire Vereinfachung ihrer Organisation) von ihrer

plesiomorphen Schwestergruppe unterscheiden.
Die Berticksichtigung der Deviationsregel ist nun bei der systematischen
Arbeit von grofler Bedeutung, was aber werkwiirdigerweise bisher kaum
klar erkannt wurde. Bei der Entschei-

a- a- g - dung, welcher Platz im System einer
b* b* 6% bestimmten Gruppe zugewiesen werden
- —-— + . .
o- 31,_ 9_ mull, d.h. also bei jeder systema-
e+ e- p- tischen Arbeit, hat der Systematiker
F- F* F+ in praxi stets eine Art von Regel-
) e (= de-tri-Aufgabe zu 16sen. Er hat zuun-
(gh(H g, g +/ tersuchen (I'ig.4) ob diese Gruppe (B)
A’ B? co mit einer Gruppe €' oder mit einer be-
| | // liebigen Gruppe 4 niher verwandt ist.
| | / Dazu hat er zunichst die Ubereinstim-
| | / mungen und die Abweichungen fest-
‘ | // zustellen.  Ubereinstimmungen und
| | / Abweichungen an sich lassen sich
l | // zwischen je zwei ganz beliebigen Grup-
| I/ pen des Systems stets feststellen. s
| % gilt also zu entscheiden, welche von
| // thnen fir die Feststellung des Ver-
| / wandtschaftsgrades maligebend und
| / welche hierfiir  bedeutungslos sind.
| // Da ist es nun von entscheidender Be-
\ / deutung, ob die Ubereinstimmungen
Y : | plesiomorphe oder apomorphe Merk-
- apomorphe, ) S L TTharainad
| - plesiomorphe Merkmale, male I)ople,lit n. Nur Ubereinstim-
(4+) Konvergenzen mungen in apomorphen Merkmalen
| I Merkmal
| (,,Synapomorphien’) sprechen fir die

Fig.4. Schema zur Erliuterung der Nihere Verwandtschaft zweier Grup-
moglichen Merkmalsverteilung bei pen, withrend die Ubereinstimmungen
nichstverwandte Gruppen (vgl, Text in  plesiomorphen  Merkmalen (bzw.
8. 4—5) Ziigen des Bauplanes), die Symplesio-

morphien, hierfiir bedeutungslos sind.

In Fig.4 ist schematisch dargestellt, wie dieser aus der Giiltigkeit der
Deviationsregel abgeleitete Grundsatz praktisch anzuwenden ist. Es sei
die Frage zu entscheiden, ob die Mecoptera niher verwandt sind mit den
Dipteren oder mit den Planipennia (Neuroptera). Wie Fig.4 zeigt, scheiden
fiir die Losung dieser Aufgabe, zuniichst alle die Merkmale aus, in denen
alle drei Gruppen iibereinstimmen seien das nun plesiomorphe (¢~) oder
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apomorphe (b%) Merkmale. Diese Feststellung ist ziemlich selbstver-
standlich. Anders ist es mit der Erkenntnis, dafl auch die Symplesiomor-
phien, in denen nur zwei der in Frage stehenden Gruppen iibereinstimmen,
ohne Bedeutung sind (¢—, d—, ¢7). Fiir die Beurteilung der Verwandtschaft
der Mecopteren ist es also bedeutungslos, dall sie zwei Fliigelpaare besitzen
wie die Planipennia, denn das ist ein deutlich plesiomorphes Merkmal (die
Ubereinstimmung der Mecoptera und Planipennia eine deutliche Sym-
plesiomorphie dieser beiden Gruppen). Ebenso bedeutungslosist der Besitz
der Thorakalbeine bei den Larven der Mecoptera und Planipennia usw.,
ebenso aber auch der Besitz einfacher Mundwerkzeuge mit getrennten
Mandibeln und Maxillen bei den Larven der Mecoptera und Diptera (wenig-
stens in ihrem ,,Grundplan‘‘) usw. So leicht es ist, die Giiltigkeit dieses
Grundsatzes einzusehen, so wenig selbstverstindlich scheint er zu sein,
denn viele Erorterungen des Verwandtschaftsverhiiltnisses verschiedener
Tiergruppen sind mit der Aufzihlung von Ubereinstimmungen belastet,
von denen aus dem iibrigen Text der gleichen Arbeiten ganz klar hervor-
geht, dall es sich um Symplesiomorphien handelt.

Im Grunde nur eine andere Fassung desselben Grundsatzesist die Fest-
stellung, dafl auch apomorphe Merkmale, die nur eine Gruppe besitzt
(,,Autapomorphien‘) dieser Gruppe bedeutungslos sind (¢*, d*, et in Fig.4).
Die Riuckbildung der Hinterfliigel zu Halteren bei den Dipteren, die eigen-
artige Mundbildung der Larven der Planipennia und die eigenartige Aus-
bildung des minnlichen Kopulationsapparates bei den Mecoptera miissen
also aus den Erorterungen ebenfalls ausscheiden: es sind Autapomorphien
dieser Gruppen. Auch dieser Grundsatz ist, einleuchtend wie er sein
miifite, anscheinend nicht selbstverstindlich, denn sehr hiiufig begegnet
man der Feststellung, dafl eine Gruppe mit der anderen nicht verwandt
sein konne, weil sie zahlreiche Besonderheiten zeige. Das ist also nicht
richtig: die zahlreichen Besonderheiten in Bau und Lebensweise der Pupi-
para (deren ,, Autapomorphie’ und ,,Autapoikie‘* also) besagen nicht das
Geringste gegen ihre nahe Verwandtschaft mit den Muscidae, deren Schwe-
stergruppe sie wahrscheinlich sind.

Ubrig bleiben fiir die Beurteilung der Verwandtschaftsverhiltnisse also
nur diejenigen Merkmale, in denen zwei oder drei Gruppen apomorph tiber-
einstimmen (,,Synapomorphien‘* (F+) in Fig.4). Nur diese Synapomor-
phien wiirden also eine nihereVerwandtschaft zweierGruppen
(Bund Cin Fig.4) begriinden, da sie die Annahme nahelegen, dafl die
beiden Gruppen das synapomorphe Merkmal von einer nur ihnen gemein-
samen Stammart tbernommen haken. Das Fehlen des tergalen Beinre-
motors M, bei den Mecoptera und Diptera (er ist vorhanden bei den Plani-
pennia) und die Eindstigkeit von cu, bei Dipteren und Mecopteren wiirde
also dafiir sprechen, dall die Mecoptera mit den Diptera niiher verwandt
sind als mit den Neuroptera, denn beides sind deutlich apomorphe Merk-
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male. Diese Beispiele zeigen zugleich, dall die Synapomorphie auch in
einem negativen, regressiven Merkmal bestehen kann.

Besondere Verhiltnisse liegen vor, wenn die zu untersuchende Gruppe
synapomorphe Ubereinstimmungen mit mehreren anderen Gruppen zeigt.
Dann ist die Annahme einer Konvergenz in einigen dieser Merkmale unab-
weisbar. In Fig.4 beispielsweise wiire an der Annahme einer niheren Ver-
wandtschaft der Gruppen B und € nur festzuhalten, wenn sich nachweisen
lieBe, daB die Synapomorphien zwischen B und 4 (also ¢) und € und 4
(also &) auf Konvergenz beruhen.

Es konnte scheinen, als sei damit die morphologische Methode der
Systematik ganz wieder auf die Unterscheidung zwischen Homologien und
Kovergenzen zuriickgefithrt. Aber das wire ein Trugschlull. Homologien
sind ja nicht nur die echten Synapomorphien, sondern auch die Symplesio-
morphien. Die Begriffe Synapomorphie und Homologie decken sich also
nicht. Natiirlich stehen die Kriterien der Homologien am Anfange der
systematischen Arbeit, soweit sie morphologische Methoden benutzt. Ver-
glichen werden kionnen iiberhaupt nur Ubereinstimmungen in homologen
Merkmalen. Aber nicht alle Homologien sind fiir die Losung einer syste-
matischen Frage von Bedeutung: die Symplesiomorphien sind es nicht. Die
festgestellten Homologien erhalten aus der Deviationsregel und den Folge-
rungen, die sich aus der Annahme ihrer Giiltigkeit ableiten lassen, erst ihren
MaBstab und ihren Wert als Indikatoren bestimmter Verwandtschafts-
verhiltnisse.

Oft kann man die Bemerkung lesen, dafl dieses oder jenes Organsystem (z. B. das
Respirationssystem der Arachnida) fiir die Ableitung phylogenetischer Schlufifolgerungen
und damit auch fir die systematische Verwertung ungeeignet sei. Obwohl mit solchen
Bemerkungen sicher etwas Richtiges gemeint ist, konnen sie doch nur zu leicht miBver-
standen werden; denn alle Ubereinstimmungen und alle Unterschiede zwischen Organis-
men haben ihre phylogenetische Bedeutung. Die Unterschiede sind ja nichts anderes als
die Negativa bestehender Ubereinstimmungen und jede Ubereinstimmung zwischen
2 Organismen ist entweder Symplesiomorphie, Synapomorphie oder Konvergenz (von
gewissen Zwischenstufen zwischen Synapomorphie und Konvergenz abgesehen.) Soweit
ihre Deutung nach einer dieser 3 Kategorien nicht primér geschieht und selbst zur Grund--
lage der Einordnung ihrer Triger im System gemacht wird, erfolgt diese ihre Deutung
sekundir eben durch die Einordnung ihrer Triger im System, auch dann wenn dieser
Jinordnung primir die Analyse anderer Merkmale zugrunde liegt.

So wie die Deviationsregel und ihre Anwendung eng mit dem Begriffe der
Homologien und seinen Kriterien verbunden ist, so ist ihre Verwendung
auch nicht denkbar ohne Riicksichtnahme auf andere Begriffe und Regeln,
die sich aus der Erforschung der Phylogenese ergeben haben. Die Bedeu-
tung der Synapomorphien z. B. ist nicht voll verstindlich ohne Kenntnis
der sogenannten Irreversibilititsregel. Wenn die Evolution der Merkmale
und Baupline ohne Einschrinkung auch riickliufig verlaufen konnte, wiire
ja damit zu rechnen, dafl scheinbare Symplesiomorphien, ebenso wie das
bei scheinbaren Synapomorphien moglich ist, durch Konvergenz zustande
gekommen sind. Das ist sicherlich in manchen Fillen anzunehmen. Uber
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den Geltungsbereich der Irreversibilititsregel ist ja viel diskutiert worden
(Hexyie 1950, REmane 19525 in der Entomologie unter der Bezeichnung
Mevriok’s Law bei Tinnyarp 1919, siehe dazu auch SacurrLEBEN 1951),
mit dem Ergebnis, dal sie sicher nicht uneingeschrinkt gilt. Die Aus-
wirkungen auf die systematische Arbeit sind aber nicht tibermifig grof3,
weil im allgemeinen wohl angenommen werden darf, dafl die riickliufige
Entwicklung nicht so weit geht, dafl keinerlei Synapomorphien zwischen
den wirklich verwandten Gruppen iibrig bleiben.

Als Hilfsprinzip moge schliefilich noch der Grundsatz eingefithrt werden,
dall Synapomorphien stets den Verdacht aul Verwandtschaft nahe legen
und ihre konvergente Entstehung nicht von vornherein angenommen wer-
den sollte. Manche Autoren verfahren nach dem entgegengesetzten Prinzip.
Konvergenzen gibt essicherlich in groler Iille, auch solche, die sich schwer
aufdecken lassen. Ein wenig Uberlegung zeigt aber leicht, daBl die phylogene-
tische Systematik allen Boden unter den Iiiflen verlieren wiirde, wenn
sie alle Synapomorphien zunichst als Konvergenzen auffassen und in
jedem Falle den Beweis des Gegenteils verlangen wollte. Die Last des
Beweises mufl vielmehr der Behauptung auferlegt werden, dafl bestimmte
Synapomorphien in Einzelfillen nur auf Konvergenz beruhen konnen.

Hier ist die Feststellung am Platze, dall keine der morphologischen
Regeln und keines der Kriterien, deren sich die Systematik zur Fest-
stellung der Verwandtschaftsverhiltnisse bedient, uneingeschrinkt giiltig
ist. Sie haben alle zunichst nur den Wert heuristischer Prinzipien. Aber
den haben sie auch. Radikale Skepsis gegeniiber der Moglichkeit des
Erfolges ist auch in der Systematik nicht geeignet, vor den Beginn der
wissenschaftlichen Arbeit gestellt zu werden. Das Vertrauen, dal} eine rich-
tige Anwendung von Methoden und Kriterien, die sich als logische Folge-
rungen aus theoretisch gut begriindeten Voraussetzungen ergeben, hiufiger
zu richtigen als zu falschen Ergebnissen fithrt, ist hierfiir geeigneter. Viele
Arbeiten der phylogenetischen Systematik begniigen sich freilich mit der
Aufzihlung von Ubereinstimmungen und Unterschieden zwischen den in
Irage stehenden Tiergruppen. Daraus werden dann Schliissse aul deren
Verwandtschaft gezogen. Wie diese Schliisse sich aber zwingend aus den
Tatsachen und bestimmten Folgerungsprinzipien ergeben, ist meist nicht
klar erkennbar. Daher war es notwendig, dem folgenden Uberblick iiber
das System der Insekten die vorstehenden Ausfithrungen vorauszuschicken,
die klarstellen sollen, welche Mafistibe bei der Bewertung der von anderen
Autoren geiullerten Vorstellungen angewendet worden sind.

Zunichst mull aber noch einiges gesagt werden iiber die Fossilien, deren
Berticksichtigung auch in der systematischen Entomologie eine immer
groflere Bedeutung gewonnen hat. Obwohl die Wichtigkeit der Fossilien
in gar keinerWeise bestritten werden soll, mul} doch festgestellt werden, dal}
ihre Bearbeitung in manchen Fillen mehr Verwirrung als Aufklirung ge-
bracht hat. Meist sind es ja bei Fossilien hoheren Alters nur die Fligel, die
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zur Verfiigung stehen, also nur ein bescheidener Ausschnitt aus dem Merk-
malsgefiige der ganzen Organismen.

Wie sehr infolgedessen Vorsicht geboten ist, zeigt die Tatsache, daf}
noch in neuester Zeit die Vorder- und Hinterfliigel ein und derselben Art
als die Reste von Angehorigen zweier verschiedener Familien beschrieben
worden sind. Aus der Deviationsregel ergibt sich auch die Folgerung, dal}
von zwei Schwestergruppen, von denen die eine als plesiomorph, die andere
als apomorph zu bezeichnen ist, die Vorfahren der apomorphen Gruppe dem
rezenten Zustande der plesiomorphen Gruppe stindig idhnlicher werden
missen, je weiter man in der Zeit zuriickgeht. Esist also nicht gestattet,
die einfache Ubereinstimmung fossiler Formen mit bestimmten rezenten
Tieren als Ausdruck einer niiheren Verwandtschaft zu werten. Soll die
Beriuicksichtigung fossiler Formen bei der Ableitung rezenter Gruppen nicht
in ein verwegenes Spiel mit blofen Moglichkeiten ausarten, dann ist eine
sorgfiltige Beriicksichtigung der Deviationsregel und eine strenge Unter-
scheidung zwischen synapomorphen und symplesiomorphen Ubereinstim-
mungen unerliaflich.

Eine feste Ausgangsgrundlage fir die systematische (phylogenetische)
Beurteilung fossiler Formen kann nur die genaueste Kenntnis der rezenten
Gruppen liefern. Fiir die Beanwortung der Frage, mit welcher rezenten
Gruppe bestimmte Fossilien verwandt sind, gelten die gleichen strengen
Regeln der morphologischen Methodik, die auch fir die Beurteilung neu
gefundener rezenten Formen verbindlich sind. Die Frage, ob sich von den
Merkmalen der betreffenden Fossilien die Merkmale bestimmter rezenter
Gruppen ableiten lassen, ist verhidltnismifbig uninteressant und geniigt auch
im Falle ihrer positiven Entscheidung nicht fir die systematische Zuordnung
der Fossilien. Hierfiir muf} in jedem Falle auch bei Fossilien der Nachweis
synapomorpher Ubereinstimmungen mit der fiir verwandt gehaltenen re-
zenten Gruppe gefordert werden.

II. Das phylogenetische System der Insekten
. (s. dazu Fig.12)

DaB die Insekten eine monophyletische Gruppe bilden, diirfte heute mit
Sicherheit feststehen. Schwieriger ist die Frage nach der Schwestergruppe
der Insekten zu beantworten. Aber auch hier ist sicher, dafl diese unter den
sog. Myriopodengruppen gesucht werden mufl. Vielleicht sind es nicht die
alten ,,Myriopoden‘‘im Ganzen genommen. Wihrend manaber frither,soweit
man iiberhaupt an die Myriopoden dachte, in erster Linie die Chilopoden in
Betracht zog — so noch WEBER (1933) — werden heute sehr allgemein die
Symphyla als die niichsten Verwandten der Insekten angesehen (s. Imms
1945). Fraglich bleibt aber, ob nur die Symphyla allein als Schwester-
gruppe der Insekten in Frage kommen, oder ob nicht doch die Diplopoda
und Pauropoda mit den Symphyla niher verwandt sind, als diese mit den
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Insekten, so dal also die Symphyla 4 Diplopoda -+ Pauropoda als Schwe-
stergruppe der Insekten betrachtet werden miiliten. Sxoperass (1938)
hatte das in seinem Stammbaumdiagramm so dargestellt und die Insekten
mit den Symphyla, Diplopoda und Pauropoda in einer Gruppe ,,Labiata‘
zusammengefalit. Seine Ausfihrungenim Text sind aber nicht so eindeutig
klar, daB} die Darstellung im Diagramm (1938, p.148; dieses Diagramm ist
auch wiedergegeben in Fortschr.Zool. 4, p.102,1939) zwingend daraus folgen
wiirde.

Nach neueren Untersuchungen (Trmes; s. WrBEr 1952, p.51) sollen
wieder umgekehrt die Chilopoden mit den Symphyla -+ Insecta nither ver-
wandt sein als die Diplopoda und Pauropoda. lch halte dasin dieser Form
nicht fiir richtig. Die Irage bleibt aber vorliufig in der Schwebe. Die von
Hanprirson bis zuletzt, wenn auch in modifizierter Form, vertretene
Trilobiten-Hypothese darf dagegen wohl endgiltig als begraben gelten.
Far das System der Insekten selbst sind freilich die Meinungsverschieden-
heiten auf diesem Gebiet ohne Belang, da sie die Deutung der Insekten
als einer monophyletischen und daher legitimen Gruppe des phylogene-
tischen Systems nicht in Frage stellen.

Sind Apterygota und Pterygota Schwestergruppen?

Mit Sicherheit steht heute fest, dall die Einteilung der Insekten in zwei
Hauptgruppen, Apterygota und Pterygota, im phylogenetischen System
keine Berechtigung hat. Eine echte Abstammungsgemeinschaft (monophy-
letische Gruppe) bilden zwar die Pterygota. Zahlreiche Synapomorphien
der unter dieser Bezeichnung zusammengefaliten Teilgruppen beweisen das.
Dagegen sind die ,,Apterygota‘‘ nicht die Schwestergruppe der Pterygota.
Sie stellen eine auf Symplesiomorphien begriindete und im phylogenetischen
System daherunberechtigte Gruppenbildung dar. Eine echte Abstammungs-
gemeinschaft bilden unter den fritheren ;, Apterygota‘* dagegen wahrschein-
lich die Entognatha: Diplura, Protura und Collembola. Ewixe (1943) und
WEBER (1949) lassen die Gruppe in ihren Stammbaumentwiirfen zwar keine
Einheit bilden. Die Griinde, die Sxoparass (1938) fiir die Zugehorigkeit
dieser 3 Gruppen zu einer Abstammungsgemeinschaft beibringt, scheinen
mir aber iiberzeugender, als das, was dagegen sprechen kinnte. Jede der
3 Teilgruppen zeigt stark autapomorphe Ziige. Das hindert ja aber die
Annahme einer engen Verwandtschaft nicht (s. S.15). Relativ am stirksten
plesiomorph sind wohl die Diplura, die frither mit den | Thysanura‘ zu-
sammengefalt wurden. Es scheint aber, dafl das dlteste bekannte Insekt,
Rhyniella praecursor Hirst & Maulik (aus dem Psilophytenquarzit des
Mitteldevon von Schottland), tatsichlich zu den Collembola, also einer
Teilgruppe der Entognatha und nicht etwa zu den Vorfahren aller Entog-
natha gehort (ScourrreLp 1940). Wann die Trennung der einzelnen Teil-
gruppen erfolgt ist, kann bei dem ginzlichen Fehlen von Fossilfunden und

%
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dem ausgesprochenen Reliktcharakter aller dieser Gruppen kaum ent-
schieden werden.

Die Schwestergruppe der Entognatha ist primir ektognath. Es sind
dies alle iibrigen Insekten. Sie besitzt Geillel- statt Gliederantennen und
andere apomorphe Merkmale, die sie als monophyletische Gruppe erweisen
(Ectognatha).

Als relativ plesiomorphe, primir apterygote Formen gehtren hierher
auller den Pterygota die sog. ,, Thysanura®. Aber nicht einmal die Thysa-
nura kommen als Schwestergruppe der Pterygota in Frage. Auch sie sind
eine auf Symplesiomorphien begrindete Gruppenbildung. Die Lepis-
matidae (Zygentoma) zeigen eine ganze Reihe von apomorphen Uberein-
stimmungen mit den Pterygota, die dafir sprechen, dall diese beiden
Gruppen enger verwandt sind. Daher miissen die Machilidae (Archaeo-
gnatha) als plesiomorphe Schwestergruppe der Lepismatidae - Pterygota
angesehen werden. Das kommt auch in den neueren Stammbaumentwiirfen
(Svoperass 1938, EwiNe 1943) ganz richtig zum Ausdruck, ohne daf}
freilich die Folgerungen fiir das System bisher gezogen worden wiiren. In
der Ubersicht (S. 64) sind die Lepismatidae - Pterygota als Dicondylia
bezeichnet. Der Name bezieht sich auf die zwei Gelenkhicker ihrer
Mandibeln. :

Pterygota

Dal} die Pterygota eine monophyletische Gruppe bilden, darf ange-
nommen werden. LumcuE (1940, 1942) hat zwar versucht, die polyphy-
letische Entstehung der gefliigelten Insekten nachzuweisen. Er hilt bei-
spielsweise die fliigellosen, oder einige der fliigellosen Schaben (Blattodea)
fiir primiir fliigellos. Sein Beweis kann aber nicht als gegliickt gelten. Fiir
den Systematiker hitte die Annahme einer polyphyletischen Entstehung
der Pterygota auch nur dann einen Sinn und praktische Folgen fiir das
System, wenn sich zeigen oder jedenfalls wahrscheinlich machen liefie, dafi
die verschiedenen Teilgruppen der Pterygota ihre Schwestergruppen unter
verschiedenen apterygoten Insektengruppen haben. Fiir die Berech-
tigung einer solchen Annahme ist bisher nicht der Schatten eines Beweises
erbracht worden. Als absolut éltester bekannter Pterygoten-Rest wird von
Haver (1941) der Fligel von Stygne roemert Handlirsch aus dem unteren
Oberkarbon (obere Ottweiler Schichten = unteres Namur) Europas be-
zeichnet. Von ihm wird spéter noch zu reden sein.

Als die am stirksten plesiomorphen Gruppen der Pterygota gelten mit
Recht die Ephemeroptera und die Odonata, obwohl beide, besonders aber
die Odonata, auch stark autapomorphe Ziige haben. Beiden Gruppen ist
unter anderem gemeinsam, daf} ihre Fligel nicht tiber dem Abdomen zu-
sammengelegt werden konnen (dafl ihnen jedentalls der Bau des Fligel-
gelenkes das nicht ermoglicht), dafl ihre Fliigel primér homonom sind und
keine Neala besitzen. Beide Gruppen werden daher von manchen Autoren
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als Palacoptera (Marry~Nov 1923, JEANNEL 1949) , Palacoptilota‘* (LAMEERE
1933, 1935) oder ,,Palacopterygota‘ (Crampron 1938) den iibrigen Ptery-
gota (,,Neoptera*’, , Neoptilota‘ oder ,,Neopterygota‘’) als Schwestergruppe
koordiniert. Es ist aber die Frage, ob das richtig ist. Die angegebenen
Ubereinstimmungen sind zweifellos Symplesiomorphien, die eine niihere
Verwandtschaft nicht beweisen kionnen (s. S. 15). Als einzige Synapo-
morphie nennt Crampron (1938) die Verschmelzung der Lacinia und der
Galea der Maxillen bei den Larven beider Gruppen. Auch die Fiihler-
bildung der Imagines kinnte wohl genannt werden (,,Subulicornia‘‘). Beides
konnte aber auch als Konvergenz zu deuten sein. ScawaNwitscH (1946)
stellt auf Grund des Baues der Thorakalmuskulatur der Imagines die
Odonata als ,,Orthomyaria‘“ allen iibrigen Pterygota (einschlieflich Ephe-
meroptera: ,,Chiastomyaria‘‘) gegeniiber. Die Besonderheiten der Thorakal-
muskulatur der Odonaten lassen sich aber als Autapomorphien deuten, die
fur die Beurteilung der Verwandtschaftsverhiltnisse keine Bedeutung haben.
Wabhrscheinlicher ist, dali die Ephemeroptera, die — z.B. im Besitz der
Subimago — mnoch Plesiomorphien besitzen, die den Odonaten wie den
iibrigen Pterygota fehlen, als Schwestergruppe aller iibrigen Pterygota
(einschlieBlich Odonata) gelten miissen. Eine Stiitze dieser Annahme ergibt
sich neuerdings aus den Befunden von Graxp1 (1947; vgl. WEBER 1952),
nach denen sich ,,die Fligelwurzel der Odonaten, contra SNoparass, nicht
mit der der Ephemeriden vergleichen lifit, sondern von dem fiir die anderen
Pterygoten giiltigen Typ abgeleitet werden muf3* (Wesrr 1952, p. 102). Man
kann also die Ephemeroptera den iibrigen Pterygota mit BOrNER als
Archipterygota gegeniiberstellen?). Fiir die Odonata - Neoptera liegt
die Gruppenbezeichnung Metapterygota vor.

Die dltesten Fossilien, die nach allgemeiner Ansicht mit den Epheme-
roptera nither verwandt sind als mit irgendeiner anderen Insektengruppe,
sind die ,,Protephemeroidea‘ mit der einzigen Form Triplosoba pulchella
Brongniart aus dem mittleren Oberkarbon von Commentry. Fir die Syste-
matik der rezenten Insekten ist daher die IFrage belanglos, ob auch die von
LaMEErRE — gegen den Protest von Haxprirscm — von den Palaeodicty-
optera abgetrennten etwa gleichalterigen . Spilapteroidea‘* wirklich mit
den Ephemeroptera niher verwandt sind oder nicht. Die Archipterygota
dirfen jedenfalls als seit dem mittleren Oberkarbon bekannt gelten.

Metapterygota (BOorNER)

Daf} unter den iibrigen Pterygota (Metapterygota) die Odonata (Odo-
natoptera, Orthomyaria) der Gesamtheit aller iibrigen Gruppen (den

1) WeBER (1949) bezeichnel verstindlicher- aber ungliicklicherweise als ,,Archi-
pterygota® eine von ihm angenommene Vorfahrengruppe aller Pterygota, Da BOrRNERS
Verwendung der Bezeichnung aber ilter und ein anderer Name fiir die Ephemeroptera
als Schwestergruppe aller iibrigen Pterygota mir nicht bekannt ist, schliele ich mich
in der Nomenklatur hier BORNER an,
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,,Neoptera‘‘) als Schwestergruppe gegeniibergestellt werden miissen, bedarf
keiner weiteren Begriindung. Die iiltesten Odonata (Protagrion) sind eben-
falls aus dem mittleren Oberkarbon von Commentry bekannt. Demgegen-
iiber ist es fiir das System der rezenten Insekten bedeutungslos, ob die
gleichaltrigen ,,Stenodictyoidea‘* (Teil der Palaeodictyoptera bei Hanp-
rLirscH) ebenfalls mit den Odonata niher verwandt sind, wie LAMEERE an-
nimmt. Grofles Interesse, auch vom methodologischen Standpunkte, hat
aber die Frage nach der Untergliederung der Odonata und nach dem Alter
der Teilgruppen. Von den herkommlicherweise unterschiedenen Teilgruppen
sind hinsichtlich des Fliugelgeiiders die Zygoptera zweifellos plesiomorph die
Anisoptera apomorph. Die Anisoptera sind daher zweifellos als monophy-
letische Gruppe (begriindet auf Synapomorphie der Teilgruppen) anzu-
sehen. Es bleibt aber die Frage, ob die Zygoptera ihr im ganzen als Schwe-
stergruppe gegeniiberzustellen sind. Dall die meist als 3. Gruppe be-
trachteten Anisozygoptera mit den Anisopteren niher verwandt sind, ist
allgemein anerkannt. Beide wiirden also zusammen eine monophyletische
Gruppe hoherer Ordnung bilden. Sind aber die Zygopteren nun als deren
Schwestergruppe zu betrachten ? Die iiltesten Fossilien, die in die von den
Anisozygoptera -+ Anisoptera gebildete Gruppe gehiren, stammen aus der
oberen Trias von Ipswich (Queensland). Uber die weitere Riickverfolgung
dieser Gruppe bestehen aber Meinungsverschiedenheiten. Nach CARPENTER,
dem sich TiLnyarp spiiter angeschlossen haben soll, wiiren als élteste
Vertreter der Anisozygoptera-Anisoptera die sog. ,,Protanisoptera‘‘ aus dem
unteren Perm von Kansas und dem oberen Perm von N.S. Wales anzu-
sehen. Als dlteste echte Zygoptere wird Permagrion falklandicum Till. aus
dem oberen Perm der Falklandinseln angesehen. Fraser (in TinnyArD
& Fraser 1939 —40) ist aber hinsichtlich der Ableitung der Anisoptera
anderer Meinung. Eine Entscheidung ist schwer zu treffen. Man hat den
Eindruck, daf beide Gruppen, die Zygoptera und die Anisozygoptera-Aniso-
ptera, stark autapomorphe Ziige als Verwirklichungen alternativer Mog-
lichkeiten im Bauplan verschiedener Organe zeigen. Das gilt besonders fiir
den Kopulationsapparat der Ménnchen, besonders auch den sekundiren
Apparat an den vorderen Abdomialsegmenten, und fiir die Atmungsein-
richtungen der Larven. Da die autapomorphen Merkmale einer Tiergruppe
zugleich die synapomorphen Merkmale ihrer Teilgruppen sind, wiirde das
also bedeuten, daff die Zygoptera und Anisozygoptera-Anisoptera, was ihre
lebenden Vertreter anbelangt, Schwestergruppen sind. Von den Fossilien
aber sind die entscheidenden Merkmale nicht bekannt. Die Einordnung der
fossilen Fliigel geschieht nach typologischen Gesichtspunkten: Fligel, die
mit denen der rezenten Zygoptera iibereinstimmen, werden als Fliigel von
Zygopteren bezeichnet. Da aber nun das IFliigelgeider der rezenten Zygop-
teren gegeniiber dem der Anisoptera plesiomorph ist, liegt es auf der Hand,
daB die betreffenden Ubereinstimmungen auch bloBe Symplesiomorphien
sein konnen, die eine nihere Verwandtschaft der fossilen Formen mit den
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rezenten Zygopteren nicht beweisen konnen. Esist nicht gesagt, dall nicht
eine sorgfiltice Analyse des Fligelgeiders hier Klarheit schaffen konnte.
Die vorliegenden Arbeiten sind aber in dieser Beziehung alle unzureichend.
Weil sie theoretische Klarheit in diesen Punkten vermissen lassen, lassen
sich ausihnen auch keine Anhaltspunkte fiir die Entscheidung der gestellten
Frage entnehmen. Die Frage, ob die Zygoptera und Anisozygoptera-Ani-
soptera wirklich Schwestergruppen sind, oder ob die Zygoptera nur eine
auf Symplesiomorphie begriindete Gruppe sind, von der ein Teil mit den
Anisozygoptera-Anisoptera niher verwandt ist als mit den tbrigen Zygop-
tera, mull also offen bleiben und ebenso die weitere, damit zusammen-
hingende Frage, mit wievielen getrennten, heute noch lebenden Stimmen
die Odonata die Grenze zwischen dem Paliozoikum und dem Mesozoikum
iberschritten haben.

Neoptera (Marry~Nov 1923, Neoptilola LaMEERE 1933)

CramproN (1938) unterscheidet hier 3 Teilgruppen: Paurometabola,
Parametabola und Holometabola. Sie entsprechen den Polyneoptera, Para-
neoptera und Oligoneoptera von MarTyNov 1923 und Jeanyen 1949. Dal
die beiden zuletzt genannten Gruppen, zunichst jede fiir sich genommen,
monophyletisch sind, ist sehr wahrscheinlich. Wahrscheinlich ist auch, daf}
sie beide zusammen eine monophyletische Gruppe hiherer Ordnung bilden.
CramproN bringt diese vermutete engere Verwandtschaft derbeiden Gruppen
auch in seinem Stammbaumentwurf zum Ausdruck. Auf die beiden
Gruppen gemeinsame (bei den Holometabola allerdings viel weitergefiihrte)
Tendenz zur Vertiefung der Metamorphose, ist mehrfach hingewiesen wor-
den. Neuerdings hat die Hypothese einer niheren Verwandtschaft der
Parametabola und Holometabola eine Stiitze erhalten durch Unter-
suchungen von Duruis iiber die Entwicklung der minnlichen Geschlechts-
organe. Danach wird bei den Parametabola und Holometabola die euphal-
lische Anlage vertikal geteilt. Aus den seitlichen Teilen gehen die ,,Para-
meren‘‘ hervor. Bei den Paurometabola dagegen wird die euphallische
Anlage horizontal in eine obere und untere Valve zerteilt (zit. nach
WEeBER 1952, p.117). Eine gemeinsame Bezeichnung fiir die Parametabola
und Holometabola gibt es anscheinend bisher nicht. Sie migen im folgende
als Kumetabola bezeichnet werden.

s Paurometabola‘ (Polyneoptera MarTyNOvV 1923)

Wiihrend die Eumetabola also wahrscheinlich eine monophyletische
Gruppe darstellen, ist das fir die Paurometabola weniger sicher. Diese
Gruppe ist moglicherweise durch Symplesiomorphien zusammengehalten
und nicht in ihrer Gesamtheit als Schwestergruppe der Eumetabola zu
bezeichnen. Crampron unterscheidet 3 Teilgruppen: Orthopteria, Isopteria
und Plecopteria (Perlaria).
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Die Orthopteria haben wahrscheinlich im Besitze des Praekostalfeldes
im Vorderfligel ein plesiomorphes Merkmal, das den iibrigen Gruppen
fehlt. Diese (die Isopteria und Plecopteria) wiren im Fehlen dieses Merk-
males also synapomorph. Auch manche anderen ,orthopteroiden‘ Merk-
male, von denen sich die Merkmale der iibrigen Neoptera ableiten lassen,
sind bei den Orthopteria wahrscheinlich plesiomorph. Es ist aber doch
nicht ganz sicher, ob die diesbeziiglichen Synapomorphien der iibrigen
Neoptera nicht durch Konvergenz zu erkliren sind.

Zu den Orthopteria gehoren zuniichst die Orthoptera im Sinne élterer
Arbeiten. Das sind die Notoptera (Grylloblattoptera), die Phasmida und die
Saltatoria. Die iiltesten Fossilien dieser ganzen Gruppe sind aus dem mitt-
leren Oberkarbon bekannt (,,Protorthoptera‘’), also gleichaltrig mit den
iltesten bekannten Archipterygota (Ephemeroptera) und Odonatoptera
(Odonata). Nach ZruxNEer (1939) steht vor allem die karbonische Gattung
Thoromopsis (Pachytylopsidae) den Vorfahren der spiteren Saltatoria nahe.
Unter den rezenten Insekten zeigt vor allem die reliktire Familie Grylloblat-
tidae (6 Artenin Nearktisundim asiatischen Teil der Palaearktis) — obwohl
autapomorph in ihrer Fliigellosigkeit — so stark plesiomorphe Ziige, dal}
sie geradezu als ein Uberrest der Protorthoptera bezeichnet wird. Uberein-
stimmung besteht aber darin, dal} die Grylloblattidae den Saltatoria niher
stehen alsirgendeiner anderen rezenten Gruppe. Ist diese Ubereinstimmung
aber wirklich eine auf Synapomorphie beruhende, also engere Verwandt-
schaft begriindete, oder handelt es sich nicht doch um Symplesiomorphie ?
Die Saltatoria sind als monophyletische Gruppe ebenfalls allgemein aner-
kannt. Hinsichtlich der Untergliederung weichen die beiden Autoren, die
sich in neuerer Zeit mit dieser Frage beschiiftigt haben (Zruxer 1939 und
AxpER 1939) aber etwas voneinander ab. Gut begriindet erscheint die
Gliederung in Caelifera und Ensifera. Die Trennung dieser beiden Gruppen
scheint im mittleren Oberkarbon schon bestanden zu haben: Axpur (1939)
betrachtet z. B. die Oedischiidae (z. B. Oedischia williamsoni Brongniart aus
dem mittleren Oberkarbon von Commentry) als Angehorige der Ensifera
und selbst Haxprrrsen hatte dies (schon vorher) ausdriicklich anerkannt.
Wenn also Caelifera und Ensifera tatsiichlich Schwestergruppen sind,
miiliten auch die Caelifera zur gleichen Zeit schon existiert haben. ZruNEr
(1939) nimmt das in der Tat an: Er stellt die Caloneuwridae (mittl. Ober-
karbon von Europa) in die direkte Vorfahrenreihe der Caclifera. CARPENTER
(1943) hilt die Verwandtschaftsbeziehungen der Caloneuridae fiir ungeklirt
scheint aber die Locustopsidae mit Zuuxer fir eine ,,primitive acridioid
family*“ zu halten (7riassolocusta aus der Trias von Australien nach
ZEUNER). Damit bliebe also das Alter der Caelifera und das Verwandt-
schaftsverhiiltnis der Caelifera und Ensifera noch ungeklirt. Fossilien vom
morphologischen Typus der rezenten Caelifera sind erst aus dem Tertiir
bekannt. Die von ZruNEr (1942) angekiindigte Monographie der fossilen
Acridioidea scheint noch nicht erschienen zu sein.
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Hinsichtlich der weiteren Gliederung der Ensifera bestehen Unstimmig-
keiten. Nach Zzuuxzr bilden die Grylloidea (mit Gryllidae und Gryllotal-
pidae) mit den Tettigoniidae und Prophalangopsidae eine engere Abstam-
mungsgemeinschaft innerhalb der Ensifera, deren Trennung in die beiden
Schwestergruppen Grylloidea und Tettigoniidae-Prophalangopsidae in
der Trias erfolgt wiire. Als dlteste echte Grille gilt Archaegryllodes storm-
bergensis Haughton aus der oberen Trias (Stormberg-Serie) von Siidafrika.
Die anderen Gryllacrididen-Familien hitten sich frither abgetrennt. Da-
gegen betrachtet Axpur (1939) die Grylloidea als Schwestergruppe der
Tettigonoidea (zu denen nach ihm auch die sog. Gryllacrididen-Familien
gehoren wiirden) und hilt es fir ,,recht gut moglich®, dall die Oedischiidae
(mittleres Oberkarbon) ,,sogar in engerer Verwandtschaft mit den Tetti-
gonoiden als mit den Grillen stehen, welch letztere demnach von anderen
Protorthopteren ausgegangen wiren‘‘. Der Grillenstamm miillte demnach
schon im Oberkarbon bestanden haben. Im tbrigen betreffen die Mei-
nungsverschiedenheiten besonders die sog. Gryllacriden-Familien.

Die Gliederung der Caelifera ist ebenfalls noch ungeklirt. Ziemlich
allgemein anerkannt scheint nur die Tatsache dall zwei Schwestergruppen,
Tridactyloidea (frither fiir Verwandte der Grillen gehalten) und Aeridioidea,
zuunterscheiden sind. Ein Diagramm von der Anordnung der Unterfamilien
der Acridiidae hat Uvarov (1943) gegeben (kurz vorher auch RoBrrrson
1941).

Die Phasmida als weitere Gruppe der Orthopteria sind in neuerer Zeit
nicht zusammenfassend bearbeitet worden. Sie gelten wohl mit Recht-
als Schwestergruppe der Saltatoria. Als dltestes Fossil dieser Gruppe
gilt (auch von Hanxprirsom und ZruNEr anerkannt) Aeroplana mirabilis
Tillyard aus der oberen Trias von Queensland. Nach Lamerrr (1935)
konnten auch die ., Protophasmiden‘* (Protophasma Dumasi Brongniart aus
dem Oberkarbon) in diesen Verwandtenkreis gehoren. Das wird sich schwer
beweisen lassen, doch miissen die Phasmida bereits im Oberkarbon existiert
haben, wenn sie wirklich die Schwestergruppe der Saltatoria sind.

Schliefilich gehort zu den Orthopteria wohl auch die stark autapo-
morphe Gruppe der Dermaptera. Die Verwandtschaftsbeziehungen dieser
Gruppe werden allerdings verschieden beurteilt. Man hat Beziehungen zu
den Isopteria und zu den Plecoptera angenommen. Am meisten scheint
mir Haxorirsons Auffassung fiir sich zu haben, dafl sie mit den Saltatoria
am nichsten verwandt sind. Crameron (1938) neigt, wenn auch mit Vor-
behalten, ebenfalls dieser Auffassung zu. Als ilteste in diese Gruppe
gehbrende Fossilien gelten Protodiplatys fortis Martynov aus dem mittleren
Jura von Turkestan und vielleicht Protelytron permianum Tillyard (u. é.
FFormen) aus dem Unterperm von Kansas (neuerdings auch im Ural ge-
funden: Uralelytron martynovi Rohdendorf 1943 aus dem Unterperm des
Ural). Die Zugehorigkeit der zuletzt genannten Art ( Protelytron) wird aber
von ZEUNER (1939) bezweifelt. Die systematische Gliederung der Der-
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maptera selbst scheint nicht tber Zacuer (1911, 1912) hinausgekommen
Zu sein.

Zu den Dermaptera gehoren wohl sicher auch die Arizeniidae und
Hemimeridae (,,Ordnung Diploglossata‘‘). Da beide in ihrer Lebensweise
sehr speziell an bestimmte Siugetiere angepalit sind, kann ihre Entstehung
nicht besonders weit zuriickliegen. Als eigne Ordnung sind sie keinesfalls
zu betrachten.

An der Monophylie der Isopteriaist kein verntnftiger Zweifel moglich.
Wohl sicher mit Recht werden sie von Formen abgeleitet, die im Ober-
karbon neben den Protorthoptera vorkommen und z. T. mit den rezenten
Blattodea in einer Gruppe vereinigt werden. Die Moglichkeit, dafl die im
mittleren Oberdevon (Psilophytenquarzit) von Schottland gefundenen, mit
dem Namen Rhyniognatha hirsti Tillyard belegten Mandibeln einer Form
angehoren, die zu den Isopteria gehort (s. JEANNEL 1949), ist zu unbestimmt
als dafl man sie ernsthaft beriicksichtigen konnte.

Im allgemeinen unterscheidet man bei den Isopteria ,,Oothecaria‘
(Dictyoptera = Blattodea = Blattaria und Mantodea) und Isoptera. Mog-
licherweise aber sind die ,,Oothecaria*® nur eine durch Symplesiomorphie
zusammengehaltene Gruppe, die im System keine Berechtigung hat. Dal}
andererseits die Isoptera (Termiten) eine monophyletische Gruppe sind,
scheint sicher. Haxprirscu (1937) bezeichnet sie als ,,sozialgewordene
Blattarien‘‘ und auch LaMeERE (1935) betont, dall sie von Blattoideen und
nicht von Protoblattoideen abzuleiten wiren. Das geniigt nun freilich dem
Systematiker noch nicht, denn es lifit die verschiedenen Moglichkeiten
offen, dalB die Isoptera entweder als Schwestergruppe der Blattodea -
Mantodea, oder der Blattodea allein oder gar nur einer Teilgruppe der
Blattodea zu betrachten sind. Letzteres ist nicht ausgeschlossen. Fossil
sind die Termiten erst aus dem Eociin sicher belegt und HaxprirscH fithrt
sie daher im obersten Jura mit den Blattodea zusammen. TiLLyarp (1936)
dagegen findet im unteren Perm von Kansas eine Form (Pycnoblattina
spec.), die ihm darauf hinzuweisen scheint, dafl die Isopteren aus einer
Vorfahrenform abzuleiten sind, die nur sehr wenig von Pycnoblattina ver-
schieden war.

Neuere Ubersichten iiber die Isoptera liegen zwar vor (s. auch S.67)
und Aumap (1950) gibt auch stammbaumartige Diagramme von den Be-
ziehungen der einzelnen Gattungen. Im ganzen ist aber seine Arbeit doch
mehr ;,;merkmalsphylogenetisch‘‘ orientiert, als dal} sie ein klares Bild von
der phylogenetischen Gliederung der Isoptera liefern konnte. Eine sichere
Beurteilung der Gesamtgruppe und ihrer Beziehungen zu anderen Gruppen
(vor allem: die Ermittlung ihrer Schwestergruppe) wird erst moglich sein,
wenn die Blattodea besser durchgearbeitet sind. Nach Armap (1950) steht
unter den Schaben vor allem die subsoziale, fliigellose, lignivore Art
Cryptocercus punctulatus Scudder den Isoptera mahe. Das gilt auch fiir
die Darmprotozoen dieser Art. Ehe aber eine moderne Gesamtbearbeitung
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der Blattodea vorliegt, wird die Frage nach dem Verwandtschaftsverhiltnis
zwischen Blattodea und Isoptera nicht zu entscheiden sein. Die Arbeit
von Renn (1951) ist noch stirker merkmalsklassifikatorisch orientiert als
die von Aumap und lost diese Aufgabe nicht.

Fiir die Mantodea liegen die Dinge insofern etwas giinstiger, als wenig-
stens eine moderne Gesamtbearbeitung vorliegt (s. S. 67). Brier hat darin
auch die unméfBig hohe Zahl der Unterfamilien von Gicrio-Tos zusammen-
gezogen, so dal sich dadurch vielleicht ein zutreffenderes Bild von den
Verwandtschaftsverhiiltnissen innerhalb der Gruppe ergibt. Der gleiche
Autor hat (1939) auch die geographische Verbreitung der Mantodea be-
sprochen, doch hat auch diese Analyse einen mehr statistisch-deskriptiven
Charakter ohne klare Fragestellung, so dall ein deutliches Bild von der
phylogenetischen Gliederung der Mantodea noch nicht zu gewinnen ist.

Mit Sicherheit den Mantodea zuzurechnende Fossilien sind erst aus
dem Tertiéir (balt. Bernstein) bekannt. Die frither aus dem Paldozoikum
beschriebenen ,,Palacomantidae‘* hat Haxprirscu spiter (1937) selbst fiir
,,Protoblattoidea‘“ erklirt. Auch die von Hanprirscu (1937!) in die Ver-
wandtschaft der Mantodea gestellten beiden mesozoischen Familien Haglidae
und Geinitzitdae gehoren nach ZeuNEer (1939) nicht dorthin, sondern in die
Verwandtschaft der Grylloidea, wiiren also Saltatoria! Die Frage, mit wie-
vielen noch heute lebenden Stimmen die Isopteria die Grenze zwischen
Paliozoikum und Mesozoikum iiberschritten haben, ist also noch weithin
ungeklirt und ebenso die Frage nach den Verwandtschaftsverhiltnissen
innerhalb dieser Gruppe.

Fast noch schwieriger zu beurteilen sind die Plecopteria (Perlaria). Sie
werden heute recht allgemein von den ,,Protoperlaria‘ (Unterperm von
Kansas; haufigste Art Lemmatophora typa Sellards) abgeleitet (CARPENTER
1935, ZeuxNer 1939). Hanprirscu aber hat sich bis zuletzt (1937) ener-
gisch dagegen gewehrt. Er hilt die ,,Protoperlaria‘ und ebenso die ober-
karbonische Gattung Protoperla, von der LaMeere (1935) annimmt, dal}
sie in die Vorfahrenreihe der Plecoptera gehort, fiir Protoblattoidea, die
mit den Plecoptera nichts zu tun haben.

Die Beurteilung hingt hier, wie auch sonst meist bei fossilen Formen,
stark von der Deutung des Fliigelgedders ab. Nach einer verbreiteten
Ansicht (z.B. Lamerre 1935) ist bei den rezenten Plecopteren — im
Gegensatz zu den meisten anderen Insektengruppen — der konvexe (hohe)
Ast der Media (M A4+) erhalten und der konkave (tiefe) Ast (M P~) zuriick-
gebildet. Bei den Protoperlaria sind beide Aste erhalten. MP— neigt an
der Basis aber zum Verschwinden und MA* zum Verschmelzen mit dem
Radialsektor. Ich bin nun keineswegs davon iiberzeugt, dafi bei den
rezenten Plecoptera wirklich M A+ erhalten und M P~ reduziert ist. Viel-
mehr diirften die frei zum Flugelrande ziehenden Aste der Media dem tiefen
Aste M P~ angehoren und MA+ in den Zug des Radialsektors geraten und
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zum Teil mit diesem (im Distalteil des Fliugels), zum Teil sogar mit dem
Radialisstamm (an der Basis) verschmolzen sein.

Bs wiire dies dieselbe Erscheinung, die offenbar bei allen Eumeltabolen eingetreten
ist und hier (wo der Basalteil des M A+ verschwunden ist) zum Teil (bei den Dipteren)
dazu getithrt hat, daB der letzte Ast des Radialsektors geradezu (und in dieser Form
sicherlich in abzulehnender Weise) als MA+ bezeichnel worden ist,

Wenn sich diese Vermutung bestitigen sollte, so wiirde das erstens
recht gut zuden bei Protoperlaria zu beobachtenden Tendenzen (hinsichtlich
des Schicksales von M A+, weniger fiir M P~ der bei rezenten Plecopteren
an der Basis nicht zuriickgebildet wird) passen, andererseits aber auch fiir
die Beurteilung der Verwandtschaftsbeziehungen der Eumetabola (s. S. 30)
von Bedeutung sein.

Unabhiingig von der Deutung der ,,Protoperlaria® scheint aber die
Existenz des Plecopterenstammes im unteren Perm auch durch die Auf-
findung von Larven bewiesen zu werden, die ganz auffillig mit rezenten
Plecopterenlarven iibereinstimmen (Abbildung bei CarreExTER 1935).

Von hohem Interesse wiire auch die Untergliederung der Plecopteren
wegen der Vikarianz, die zwischen Teilgruppen der Siid- und solchen der
Nordhemisphaere zu bestehen scheint. Die neuerdings wieder bevorzugte
Einteilung in Systellognatha und Holognatha (s.z. B. CLaasseN1940; Ricker
1950, Zitat S.67) macht den deutlichen Eindruck einer typologischen
Merkmalsklassifikation,die den wahrenVerwandtschaftsbeziehungen nicht
entspricht. Der durch diese Einteilung gesetzte Schnitt liegt auch an einer
Stelle des von TiLnyarp (1921) gegebenen Stammbaumentwurfes, an der
er nicht liegen diirfte, wenn die Einteilung den phylogenetischenVerwandt-
schaftsverhiiltnissen entsprechen soll und wenn Trnyarps Stammbaum-
entwurf einigermaflen richtig ist. Die Diskussion dieser Frage leidet be-
sonders unter der begrifflichen und terminologischen Unklarheiten, die
fiir viele phylogenetischen Arbeiten so kennzeichnend ist (S. 8), so dal
ich aus keiner der einschliigigen Arbeiten eine klare Antwort auf die
klaren Fragen entnehmen kann, die der Systematiker zu stellen hat.

Das tritt ebenso in Erscheinung bei der Beurteilung der Embioptera.
Diese kleine Reliktgruppe wird heute meist mit den Plecopteren in Ver-
bindung gebracht (Zruxer 1936, Crameron 1938) und mit diesen zu-
sammen von den Protoperlaria abgeleitet. ,,Die Unterschiede sind so
unbedeutend, dafl man ohne Kenntnis der iibrigen Organisation den
Vorderfligel von Clothoda (Embioptera) unbedenklich als den einer
spezialisierten Lemmatophoride (Protoperlaria) ansehen konnte* (ZEUNER
1936). Aber diese Begriindung, dafl man einen Bauplan vom anderen
ableiten kann, geniigt eben nicht. Die Frage ist, ob die Plecoptera und
Embioptera Schwestergruppen sind oder ob ihre Ubereinstimmungen als
Symplesiomorphien zu deuten sind, wie durchaus moglich erscheint
(s. dazu unten S. 30). Crameron (1938) gibt zwar mehrere, vielleicht als
Synapomorphien zu deutende Ubereinstimmungen zwischen den Plecoptera
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und den Embioptera an, aber seine Ausfithrungen sind nicht klar genug,
da manche dieser Ubereinstimmungen auch weiterhin, bei den Zorapteren
und anderen Eumetabolen zu finden sind.

Fiir die Frage nach dem Alter der Embioptera sind die angenommenen
Beziehungen zu den Protoperlaria weniger entscheidend, wenn Protembia
permiana Tillyard aus dem unteren Perm von Kansas (also gleichaltrig mit
den Protoperlaria) wirklich eine Embioptere ist, wie TrLnyarp (1937) an-
nimmt und Davis (1940) anerkennt.

Fumetabola

Die Griinde, die dafiir sprechen, dafli die Eumetabola eine monophy-
letische Gruppe sind, wurden z. T. oben (S. 23) schon angefithrt. Die Irage
wird auch bei der Besprechung der Holometabola (S.35—38) noch einmal
angeschnitten werden miissen. Hier ist zunichst der Anschlufi dieser
Gruppe ,,nach unten‘‘, ihre Beziehung zu den Paurometabloa also, zu eror-
tern. Von Bedeutung sind hierbeivor allemdie Psocoptera und die Zoraptera.

Zuniichst die Psocoptera (Copeognatha), weil bet ithnen die Verwandt-
schaftsbeziehungen zu anderen Gruppen verhiltnismifBig durchsichtig und
auch durch Fossilienfunde relativ gut belegt sind. Die éltesten hierher
gehorigen, auch von Haxprirscu anerkannten Fossilien sind die |, Permo-
psocida'* aus dem unteren Perm von Kansas. Haxprirscon (1937) gibt auch
zu, dall die Psocopteren durch Fossilienfunde liickenlos mit den ,,Proto-
blattoidea‘‘ verbunden sind. Dabei ist nun freilich zu beriicksichtigen, dal3
Haxprirscu zu den ,,Protoblattoidea‘ auch die ,,Protoperlaria‘ stellen,
die andere Autoren (Tronyarp, CARPENTER, ZEUNER) als Vorfahren der
Plecoptera und Embioptera ansehen. Somit bliebe also die Irage offen,
ob als plesiomorphe Schwestergruppe der Parametabola (zu denen die
Psocoptera eindeutig gehiren), die Plecopteria oder die Isopteria oder eine
die Plecopteria 4 Isopteria gemeinsam umfassende Gruppe anzusehen sind.

Da sind nun die Zoraptera von Bedeutung. IFossilienfunde sind von
dieser sehr artenarmen Reliktgruppe nicht bekannt. Auf Grund morpho-
logischer Befunde sind sie mit den Isopteria, besonders den Isoptera, mit
den Psocoptera und auch mit den Embioptera und den Plecoptera in Ver-
bindung gebracht worden. Crameron (1938) neigt der Auffassung zu, dall
es sich um die ,,primitivsten* (d.h. um die am stirksten plesiomorphen)
Angehorigen des Psocopterenstammes handelt und GurNey (1938) schlielit
sich dem mit weiteren Griinden an. Aus GurNeys Darstellung geht klar
hervor, daB er die Ubereinstimmungen mit den Isoptera und anderen
Paurometabolen als Symplesiomorphien werten mochte. Nimmt man diese
sehr einleuchtende Auffassung an, dann wird die Frage des Anschlusses
der Zorapteren ,,nach unten‘ identisch mit der Frage nach der Frage des
Anschlusses der Eumetabolen iiberhaupt; denn die Verwandtschaft des
Psocopterenstammes, dem die Zorapteren demnach angehiren, mit den
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iitbrigen Parametabola ist wiederum gut begriindet. Fiir diese Frage des An-
schlusses der Zorapteren und der gesamten Eumetabolen an die Pauro-

metabola, scheint es mir nun von Bedeutung zu sein, dafi Cramprox (1920
und spiter) eine ganze Reihe interessanter Ubereinstimmungen zwischen
den Zorapteren einerseits und den Plecopteren und auch Embiopteren

andererseits angibt. Die Anniherung des Psocopterenstammes, dem die
Zoraptera angehoren, an die Embiopteren kommt auch in der Gattungs-
bezeichnung Permembia und der Gruppenbezeichnung , Embiopsocida‘*
zum Ausdruck, wenn auch Haxprirscm annimmt, dall es sich bei den
Ahnlichkeiten um blofe Analogien handelt und wenn auch TiLLyARD zugibt,
dafl es sich bei den genannten Gruppen um echte Psocopteren handelt.

Alle Erorterungen, die sich um diese IFragen drehen, leiden besonders
stark unter den Mangel an Klarheit in den Folgerungsprinzipien. Die
Autoren zihlen wohl eine Reihe von Ubereinstimmungen auf, die zwischen
den einzelnen fiir eine Verwandtschaft in Frage kommenden Gruppen be-
stehen. Es fehlt aber immer die Entscheidung dariiber, welche der Uber-
einstimmungen Symplesiomorphien, welche Synapomorphien sind. Diese
Entscheidung ist aber grundlegend wichtig. Damit soll nicht gesagt werden,
dal} sie sich immer leicht und ohne die Moglichkeit des Irrtums treffen
lieBe. Eine Stellungnahme ist aber fiir jede der festgestellten Ubereinstim-
mungen notwendig, weil sich nur aus ihr der Schlufl auf die phylogenetische
Verwandtschaft ergibt. Nur auf Grund der getroffenen Entscheidungen
kann dann auch iiber ihre Berechtigung und iiber die Zuverlissigkeit der
daraus gezogenen phylogenetischen Folgerungen diskutiert werden. Esist
ja nicht so, dal} die betreffenden Autoren iiberhaupt auf Folgerungen ver-
zichten, weil die sachlichen Unterlagen unzureichend oder vieldeutig sind.
Vielmehr trifft jeder Autor Entscheidungen, sei es, dafi er die fragliche
Gruppe (hier also die Zoraptera) in einem Stammbaumdiagramm mit
anderen Gruppen verbindet, sei es, dal} er sie in einem System mit anderen
zu einer Gruppe hoherer Ordnung zusammenfallit. Aber nur ganz selten
wird ersichtlich, daf sich diese Mafinahmen als Folgerungen zwingend aus
seinen Untersuchungen ergeben und oft stimmt das, was sich im Text
recht eindeutig zugunsten der Entscheidungen iiber , plesiomorphe‘ und
,;,apomorphe‘* Ubereinstimmungen zu ergeben scheint, durchaus nicht zu
den Folgerungen, die der Autor schlieflich zieht.

Immerhin scheint sich aus den bisherigen Unterlagen ziemlich deutlich
zu ergeben, dafl die Stammlinie der Parametabola iiber die relativ plesio-
morphen Psocoptera und Zoraptera mit den Embioptera und Plecoptera
zusammenliduft. Offen bleibt die Frage, ob die Embioptera nicht doch
vielleicht wie die Zoraptera (und vor diesen, d.h. frither ,selbstindig
geworden‘‘) mit den Parametabola niher verwandt sind als mit den Ple-
coptera, d.h, ob die Ahnlichkeit, die zwischen den Plecoptera und Embi-
optera besteht, nicht vielleicht als Symplesiomorphie zu deuten ist. Offen
bleibt weiterhin die Frage, ob die Plecoptera, wenn sie wirklich mit den
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Parametabola ndher verwandt sein sollten und in diesem Falle zusammen
mit diesen (als Schwestergruppe der Embioptera - Zoraptera 4 Para-
metabola) mit den Orthopteria (wie WEBER 1949 und auch JEaNNEL 1949
annehmen) oder mit den Isopteria eine Abstammungsgemeinschaft hherer
Ordnung bilden. Fiir das letztere wiirde sprechen, dafl viele Autoren auf die
Ahnlichkeit mit den Isoptera und Blattodea hinweisen, dafl HaxprirscH die
Protoperlaria (von denen viele die Plecoptera und Embioptera ableiten,
s. 0.) zu den Protoblattoidea (und nicht zu den Protorthoptera) stellt, und
dal vielfach auch die Holometabola (deren Verwandtschaft mit den Para-
metabola festzustehen scheint) an die Isopteria bzw. , Blattaria‘‘ ange-
schlossen werden. Das wiirde dann bedeuten, dafl die ,,Paurometabola‘
CraMPTONS (= Polyneoptera MarrYNOV) keine monophyletische Gruppe,
sondern auf ,,Symplesiomorphie** begriindet wiren. Dann wiiren vielleicht
die ,,Orthopteria‘‘ (mit Einschlufl der Dermaptera ?) als Schwestergruppe
der iibrigen Paurometabola 4 Eumetabola anzusehen. Aber auch da wiirde
offen bleiben, ob als Schwestergruppe der Eumetabola die Isopteria -
Plecoptera oder nur eine von diesen beiden letzteren Gruppen anzusehen
wiren. Esist durchaus moglich, dafl die vorliegenden Tatsachen schon fiir
eine Entscheidung dieser Frage ausreichen, wenn sie nur in einer theoretisch
einwandfreien Weise hierfiir benutzt werden.

Daf mit den Psocoptera die Mallophaga und Anoplura eine monophy-
letische Gruppe bilden, wird heute mit Recht nicht mehr bezweifelt. Ich
nenne diese Gruppe im folgenden Psocodea. Auch die Zugehorigkeit der
Mallophaga und Anoplura zu einer engeren Abstammungsgemeinschaft
steht wohl fest. Es wird sich freilich schwer entscheiden lassen, wann alle
diese Gruppen entstanden sind. Die unterpermischen ,,Psocoptera‘“ (s. o.
S. 29) konnten schlieBlich ebensogut die Vorfahren der rezenten Psocoptera
wie die gemeinsamen Vorfahren der Psocoptera ++ Mallophaga ++ Anoplura,
also aller Psocodea, gewesen sein. Daher wird man (wie es auch hiufig
geschieht) die Mallophaga + Anoplura als Ordoung Phthiraptera wohl als
Schwestergruppe der Psocoptera zu betrachten haben. Frrris (1951)
mochte in einer, tibrigens sehr wichtigen, Arbeit die Anoplura als eigene
Ordnung betrachten. Aber dafl die Anoplura ,,are sufficiently different to
justify separation‘‘ geniigt im phylogenetischen System als Begriindung
hierfiir eben nicht. Fiir den Systematiker ist es auch ganz unerheblich, daf
der Vorfahr (,,the ancestry‘‘) der Anoplura und Mallophaga ,,is entirely
hypothetical and even definitely known would still not preclude their being
considered as separate orders‘’. Die Unsicherheit bezieht sich doch nur
auf die morphologische Seite der ,,Ableitung‘‘ im einzelnen. Systematik
aber ist nicht angewandte Morphologie. Ihr geniigt es ,that the two
groups go back to some common ancestry‘‘ wie das auch Frrrrs durchaus
far wahrscheinlich hilt.

Bei dem wahrscheinlich geringen Alter der Mallophaga und Anoplura
ist es sogar fraglich, ob die Phthiraptera als ,,Ordnung‘ gelten diirfen. Nach
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Horxins (1949) wiren die Anoplura sogar nicht einmal als Schwester-
gruppe der gesamten Mallophaga zu betrachten, sondern den Ischnocera
-+ Rhynchophthirina niher verwandt als den Amblycera. Aber diese Frage
und ein Eingehen auf die interessanten Ausfithrungen von Horxrins iiber
die Bindung der Mallophaga und Anoplura an bestimmte Wirtstiergruppen,
liegt aullerhalb des Rahmens der vorliegenden Arbeit, ebenso wie die
Beurteilung der Rhynchophthirina, die wohl zweifellos nur ein sehr apo-
morphes Glied einer sehr untergeordneten Teilgruppe der Mallophaga vor-
stellen.

CramproxN (1938) ist wohl sicher im Recht, wenn er eine enge Verwandt-
schaft der Psocodea mit den Rhynchota (Hemiptera) annimmt. Abge-
sehen von den Synapomorphien in der Ausbildung des Clypeus und in
gewissen Tendenzen in der Ausbildung der Mundwerkzeuge besteht bei den
plesiomorphen Gliedern beider Gruppen und vor allem ihren fossilen Ange-
horigen eine bemerkenswerte und schwerlich zufillige Anniherung. In
diesen Verwandtenkreis gehoren zweifellos auch die stark autapomorphen
Thysanoptera. Schon nach denin ihrer Mundbildung zum Ausdruck kom-
menden Tendenzen passen sie kaum in eine andere Verwandtschaftsgruppe.
Wahrscheinlich ist Cramepron (1938) im Recht, wenn er sie zusammen mit
den eigentlichen Hemiptera (Rhynchota) und als einen vor den anderen
selbstiindig gewordenen Zweig dieses Stammes von einem Vorfahren ab-
leitet, der den Psocoptera sehr dhnlich war. Das wiirde auch gut mit den
schon friiher geduBberten Vorstellungen von BOrNER (1929) tibereinstimmen
Die iltesten Fossilien sind aus dem Jura (Lias) bekannt (Liassothrips
Priesner; Syn. Mesothrips Martynov). Mehr ist auch kaum zu erwarten,
da bei dem stark apomorphen Fligelbau der Thysanoptera normalflugelige
Vorfahren, ohne lickenlose Ubergangsreihe, schwerlich als solche erkannt
werden wiirden.

Ein sehr schwieriges Gebiet ist das System der Rhynchota (Hemiptera).
Die Schwierigkeiten sind ganz denen analog, die bei anderen Gruppen,
z.B. den Odonata, vorliegen. Wie dort, so werden auch unter den
Rhynchota heute zwei Teilgruppen unterschieden, von denen die eine
wenigstens im Fligelgeider apomorphe (Heteroptera), die andere wesentlich
plesiomorphe (Homoptera) Merkmale zeigt. Wie bei den Odonata, so kann
auch bei den Rhynchota die apomorphe Gruppe ohne weiteres als mono-
phyletische Gruppe gelten, wiithrend es zweifelhatt bleibt, ob als deren
Schwestergruppe die plesiomorphe Gruppe im ganzen zu gelten hat, oder
ob nur eine ihrer Teilgruppen niher mit der apomorphen Gruppe verwandt
ist. Durch Fossilienfunde hat sich die Frage bisher nicht kliren lassen. Als
ilteste Form der Heteroptera mochte Evans (1950) Paraknightia magnifica
Ev. aus dem oberen Perm von Australien (N.S. Wales) ansehen. Dagegen
sind ,,Homoptera‘* schon aus iilterer Zeit bekannt. Diese Irage ist aber
nicht ohne Beriicksichtigung der weiteren Untergliederung der Rhynchota
zu erortern.
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Was zunichst die, hiertur allerdings bedeutungslose, Frage der Unter-
gliederung der Heteroptera anbelangt, so sind die Meinungen hieriiber
recht geteilt (BORNER 1934, LAMEERE 1940 und 1935, Cuixa 1933). Freilich
dirfte die Ursache der Meinungsverschiedenheiten mehr an der Art liegen,
wie die verschiedenen Autoren ihre systematischen Folgerungen aus den
Tatsachen ableiten als an deren Vieldeutigkeit selbst. Es diirfte, bei Eini-
gung iiber die Folgerungsprinzipien (s. S.7—18) schon jetzt durchaus moglich
sein, zu einer einheitlichen Autfassung zu kommen. Eine gute Diskussions-
grundlage bietet der Stammbaumentwurf von Crmina (1933), wenn auch
hier schon einige Abweichungen zwischen dem Text und dem Stammbaum-
entwurf selbst bestehen. Die herkommliche Einteilung der Heteroptera in
Gymnocerata und Cryptocerata ist wohl sicher eine AuBerung mehr typo-
logischer als phylogenetischer Denkweise.

Die iltesten Fossilien, die allgemein als Vertreter der ,, Homoptera* an-
erkannt werden, sind aus dem unteren Perm bekannt. Haver allerdings
nimmt noch viel iltere Fliigelreste fiir die Homopteren in Anspruch. Evaxs
(1948) weist das fiir einige zuriick, gibt aber die Moglichkeit zu, dafi der
Vorderfliigel von Recula parva Schlechtendal aus dem oberen Oberkarbon
(Ottweiler Schichten) von Wettin an der Saale zu den Homopteren gehiren
konne. Spiter hat Haver (1944) noch andere, darunter den éltesten be-
kannten Insektenfliigel iiberhaupt (Stygne roemers Handl., s. S. 20), fir
Homopteren erklirt. Daraus wiirden sich aber ganz einschneidende Folge-
rungen fiir das Alter der anderen Pterygotengruppen ergeben. Man hat
nicht den Eindruck, dafl Haver sich dieser Folgerungen ganz bewulit ge-
worden ist und sie und die Schwierigkeiten, die sich daraus ergeben, daf
sie in den Fossilienfunden kaum eine Stiitze haben, bei seinen Uber-
legungen voll in Rechnung gestellt hat. Hauvpr begriindet seine Auffassung
mit einer neuen Deutung des Fligelgeiiders. Von einem solchen Unter-
nehmen aber miifte man verlangen, dal} es sich mit den anderen, bisher
vertretenen Deutungen auseinandersetzt, von denen es ja mehrere gibt,
die aber doch nicht beziehungslos nebeneinander stehen. Haurr erfillt
diese Bedingungen aber nicht. Aus seinen Arbeiten kann man weder direkt
noch indirekt erkennen, ob er diese anderen Auffassungen und ihre Be-
grimdungen, von denen sich viele nicht mit einer Handbewegung abtun
lassen, tiberhaupt vollstindig kennt. Ein Fernstehender kann die Stich-
haltigkeit neu vorgebrachter Auffassungen doch nur nach der Art und
Weise beurteilen, wie ihr Autor sich mit abweichenden Auffassungen aus-
einandersetzt. Da dies bei Havpr, wenn tiberhaupt, nur in sehr ungentigen-
der Weise geschieht, miissen seine Auffassungen vorliufig auller Betracht
bleiben. Am wahrscheinlichsten ist jedentalls immer noch TiLLyarps Auf-
fassung (1937), nach der die Psocopteren und Homopteren (richtiger wohl
die ,,Rhynchota‘, dadie,,Homopteren‘ im Zusammenhange dieser AuBerung
Trunyarps ein typologischer Begriff sind) einen gemeinsamen Vorfahren
hatten, der im Oberkarbon lebte, von dem aber noch nichts bekannt ist.
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Da die Bezeichnung ,,Homoptera‘ mit Riicksicht auf die Plesiomorphie
des Fliigelgedders dieserrezenten Rhynchotengruppe in den diesbeziiglichen
Arbeiten nur typologisch gemeint sein kann, bleibt also die Tatsache
bestehen, dall die iltesten bekannten Rhynchota die Archescytinidae und
Lithoscytinidae des unteren Perm von Kansas sind. Sie vereinigen die
plesiomorphen Merkmale der rezenten Auchenorrhyncha (Fligelgeider,
Zahl der Tarsenglieder, Lage der Riisselbasis) mit den plesiomorphen Merk-
malen der rezenten Sternorrhyncha (Zahl der Fihlerglieder), konnten also
Vorfahren der gesamten rezenten Homoptera, vielleicht auch der Hetero-
ptera, sein. CARPENTER (1931) und Evaxs (1943) vereinigen beide fossilen
,,Flamilien‘* daher in einer Gruppe ,,Palacorhyncha’‘. Spiter hat Kvaxs
(1948) die Auffassung Havprs (etwas modifiziert) allerdings insofern aner-
kannt, als auch er glaubt, dall die Archescytinidae mit den Jassoidea (diese
entsprechen offenbar der ,,Phalanx Cicadina' bei MEroarry 1951) néher
verwandt sind als mit anderen Homopterengruppen. Er meint ganz folge-
" richtig, dafl dann mindestens auch Vertreter der Fulgoroidea (,,Phalanx
Fulgorina‘“ bei MErcarr 1951) gleichzeitig gelebt haben miissen, ausirgend-
welchen Griinden bisher aber noch nicht gefunden worden sind.

Gegen diese Auffassungen sind aber schwerwiegende Bedenken moglich,
auf die Evans nicht eingeht: die charakteristische, synapomorphe Fiihler-
bildung der Auchenorrhynchengruppen (also der Cicadina = Jassoidea s. I.
und der Fulgorina) miiite dann konvergent entstanden sein, da ja die
Archescytinidae noch plesiomorphe, lange Fiihler besalfen, die dann ihre
Nachkommen, die ,,Jassoidea‘‘ verkiirzt haben miiflten parallel zu der
Verkiirzung der Iiihler der IFulgorina, die damals, nach Hauvrr und
Evaxs, von ihnen ja schon getrennt gewesen sein mufiten. Das ist doch
recht unwahrscheinlich, da Ithlerverkiirzungen auch bei den Sterno-
rrhyncha vielfach vorkommen, hier aber niemals zu dem fiir die Aucheno-
rrhyncha so charakteristischen Ergebnis fithren. Daher mochte man die
Fiihlerbildung der Cicadina (,,Jassoidea s. 1.*) und der Fulgorina doch
wohl lieber fiir eine echte, von einem unmittelbar gemeinsamen Vorfahren
ibernommene Synapomorphie halten. Da die ,,Palacorrhyncha‘* dieses
Apomorphie nicht zeigen, konnen sie wohl auch schwerlich einer Teilgrupype
der Auchenorrhyncha angehoren, sondern hichstens deren gemeinsame Vor-
fahren sein. Ich glaube daher nicht, dal ein Beweis dafir vorliegt, dafl die
Teilgruppen der Auchenorrhyncha im unteren Perm bereits getrennt waren.

Das mochte man um so eher fiir unwahrscheinlich halten, als sogar
unsicher ist, ob die Trennung zwischen dwuchenorrhynchaund Sternorrhyncha
bereits erfolgt war. Tirnvarp (1926) hatte die Gattung Permopsylla aus
dem unteren Perm von Kansas zwar zu den Sternorrhyncha gestellt.
CArRPENTER (1931) und Evaxs (1943) dagegen trennen diese Gattung nicht
von den ,,Palaeorrhyncha‘‘ (Archescytinidae). Zu den Sternorrhyncha stellt
Evaxs (1943, 1948) erst die ,, Protopsyllvidae’ aus dem Oberperm von
Australien, und auch dies nur mit Vorbehalten.
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Alles in allem wird man sagen dirfen, dal} keine sicheren Anzeichen
dafir vorliegen, dafl im Unterperm die Teilgruppen der Rhynchota bereits
getrennt waren. Fiir das Oberperm ist es schon wahrscheinlicher, daf}
die Heteroptera neben den Homoptera und bei diesen vielleicht die beiden
Teilgruppen Auchenorrhyncha und Sternorrhyncha bereits vorhanden
waren.

Die Untergliederung der Awuchenorrhyncha ist verhiltnismifig gut be-
grimdet (vgl. die Darstellung verschiedener Ansichten bei Kramrr 1950).
Mzrcarr (1951) hat ihr System iibersichtlich dargestellt. Wahrscheinlich
gehort zu ihnen auch die merkwiirdige Familie der Peloridiidae, fiir die
MyEers & CHiNa (1929) eine besondere Unterordnung Coleorrhyncha ge-
schaffen haben. Frither wurde sie hiufig zu den Heteroptera gestellt. Nach
dem Symbiosetypus zu urteilen wiire es nach MLLER (1951) gerechtfertigt,
die Peloriidae ,,als Vorliufer der IFulgoroiden an die Basis der Aucheno-
rrhynchen-Entwicklung zu verweisen®. Das scheint mir auch aus anderen
Erwiigungen heraus der wahrscheinlichste Platz fir die Peloridiidae.

Unsicherer ist das System der Sternorrhyncha. HANDLIRSCH u. a. (SiNG-
Prurar 1925, Spoon 1938 s. die Darstellung bei Kramrr 1950) haben die
Sternorrhyncha als polyphyletische Gruppe angesehen. Gewisse Synapo-
morphien aller Teilgruppen scheinen mir aber dafiir zu sprechen, daf} sie
die monophyletische Schwestergruppe der Auchenorrhyncha sind, wie
auch BorNER (1934), LamMerrE (1925) und (implicite) auch MErcaLy (1951)
annehmen.

Von den Teilgruppen der Sternorrhyncha werden aber bald die Psyllidae
(OsBorN 1895), bald die Aphididae (KirraLDY 1910, LaAMEERE 1935), bald
die Coccidae (z. B. JEANNEL 1949) der Gesamtheit aller iibrigen Teilgruppen
als Schwestergruppe gegeniibergestellt. TrnLyarp (1919) falit die Psyllidae
und Aphididae einerseits, die Coccidae (s. 1.) und Aleyrodidae andererseits,
Borner (1934) dagegen die Aphididae + Coccidae und die Psyllidae +
Aleyrodidae enger zusammen. Eine Entscheidung dirfte vorerst kaum
moglich sein. Fossilien sind kaum bekannt. Die oberpermischen Proto-
psyllitdae (s. oben) sind wohl eher Vorfahren der Gesamtgruppe (wenn sie
iiberhaupt zu dieser gehoren) als die der Psyllidae allein. Mindestens ebenso
problematisch ist es, die oberpermische Gattung Lophioneura mit den
Aphididae in Verbindung zu bringen. Als élteste sichere Aphidide gilt
Genaphis waldensis Brodie aus dem Oberjura (Purbeck) von England.

Mit dem System der Psyllidae hat sich neuerdings Harrison (1949),
mit dem der Coccine Banacrowsky (1942 ; stark typologisch gedacht) und
mit dem der Aleyrodina Sampson (1943) beschiftigt.

Holometabola (Oligoneoptera MarryNov, Heterognatha BORNER)

In der Frage, ob die Holometabola eine monophyletische oder polyphy-
letische Gruppe sind, besteht noch immer keine Einigkeit. Im Ganzen
neigt man heute, wie ich glaube vollig mit Recht, zu der Auffassung, daf}

3=

DOI: 10.21248/contrib.entomol.3.Sonderheft.1-85



36 W. Hennig, Kritische Bemerkungen zum phylogenetischen System der Insekten

es sich um eine monophyletische Gruppe handelt (Cramrron 1938, CHEN
1946, Bravprey 1947 JeanxNeL 1949 u. a.). Gegen diese Auffassung hat
sich HaxprirscH bis zuletzt (1937) gewehrt. Auch Zruxsr (1939) scheint
eine polyphyletische Auffassung anzunehmen und schliefflich hat WEBER
(1949, 1952) diese Auffassung mehrfach vertreten. WzuBER nimmt eine
triphyletische Entstehung der Coleoptera, Hymenoptera und ,,Neuro-
pteroidea‘’, d.h. der iibrigen Holometabola, an (1952, p.214).

Vor allem die unabhiingige Entstehung der Coleoptera ist es, die auch
von anderen Vertretern der Polyphylie-Hypothese angenommen wird. In
erster Linie sind es gewisse Ubereinstimmungen mit den schabenartigen
Insekten, die manche Autoren veranlafit haben, eine nihere Verwandt-
schaft der Coleoptera mit den Schaben anzunehmen. Dazu ist nun zu
sagen, dal z.B. WrBEr auch fir die tbrigen Holometabolen eine Ab-
leitung von schabenartigen Insekten annimmt. WEBER weist dazu gern
auf den iibereinstimmenden Besitz von ,,Spalthiiften® bei diesen Gruppen
hin. Nun haben aber gerade die Arbeiten von LArsEN (1945) gezeigt, dall
die Ausbildung von Spalthiiften, bzw. das Vorhandensein eines vergroferten
und selbstindig in Erscheinung tretenden Meron iiberhaupt, stark von der
Lebensweise und besonders von der Ausbildung des Flugapparates ab-
hingt und damit starken sekundiren Verdnderungen unterworfen ist. Bei
den Coleoptera (!) fehlt nach Liarsin das Meron an den Mittelhiiften stets;
an den Hinterhiiften ist es z.T. vorhanden, z.T. nicht. Andererseits haben
die Plecoptera nach Larsix ein Meron an den Mittel- und Hinterhiiften.
Der Besitz eines Meron konnte also ebenso gut fiir die Ableitung der
Holometabolen von plecopterenartigen wie von schaben- und termiten-
artigen Vorfahren als Stiutze in Anspruch genommen werden. Bei den
Zoraptera fehlt das Meron, bei den Psocoptera ist es nur am Mesothorax
vorhanden und bei den Rhynchota tritt es nur zum Teil auf. Schlielllich
hat LarsEN auch gezeigt, daf die ,,Spalthiiften‘* der Flohe, die denen der
Schaben duBerlich wohl am meisten zu gleichen schienen, gar nicht aus
Meron und eigentlicher Hiifte bestehen, und dafi die Flohe tiberhaupt kein
Meron besitzen. Spalthiifte und Meron eignen sich also, in dieser yerein-
fachten Weise nach Vorhandensein und Fehlen beurteilt, iiberhaupt nicht
fiir phylogenetische Schlufifolgerungen. Schliefilich mull immer wieder
hervorgehoben werden, daf} fiir den Systematiker Feststellungen wie die,
dafl die verschiedenen Holometabolen unabhiingig aus verschiedenen
schabenartigen Vorfahrenformen hervorgegangen wiren (z.B. aus Proto-
blattoidea) tiberhaupt keine Bedeutung haben. Fir ihn hétten sie nur
Bedeutung, wenn etwa wahrscheinlich gemacht werden konnte, daff z. B.
die Coleoptera mit anderen nicht-holometabolen Insektengruppen néher
verwandt wiiren (in diesen ihre Schwestergruppe hiitten), als die Hymeno-
ptera oder die ,,Neuropteroidea‘*. Das ist aber bisher nicht geschehen,
wenn auch WeBER (1949) in seinem Stammbaumentwurf die Verhéltnisse
so annimmt. WeBer (1952, p.214) spricht freilich von der ,,mehrfach
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gesicherten Feststellung der triphyletischen Entstehung der Holometabolie®
und beruft sich auf entwicklungsphysiologische Untersuchungen von
KrausE und von SEmeL, Boek & Krauvse (1940).

Die genannten Autoren stellen aber nur fest, dafl sich zwischen den Eiern der sog.
Neuropteroidea ,,ein naher Zusammenhang erkennen 1a6t, ,,Aber sowohl bei diesen
wie innerhalb der Gruppe Hymenoptera . .. und der Coleoptera ... finden sich Eier,
die in bezug auf die Plasmaarmut und die Beweglichkeit der Keimanlage an die Kurz-
keim-Eier der hemimetabolen Formen erinnern, Die Eier der drei Gruppen: Hymeno-
ptera, Coleoptera und Neuroptera sind offenbar nicht voneinander ableitbar, sondern
hinsichtlich ihrer Struktur gesondert an solche der Hemimetabola anzuschliefen. Da
auch innerhalb der hemimetabolen Gruppen die Tendenz zur Bildung von plasma-
reichen und Langkeim-Eiern hervorgetrefen waren, kénnen die verschiedenen holo-
metabolen Eitypen als gesondert aus hemimetabolen entstanden gedacht werden,*

Mit solchen Feststellungen kann der Systematiker (fiir den sie ja auch
zuniichst wohl nicht gedacht sind) natiirlich gar nichts anfangen. Aus
ihnen ergibt sich auch nicht der Schatten eines Beweises fiir die polyphy-
letische Entstehung der Holometabola. Sie sind hier ausfithrlich zitiert
um die Anwendbarkeit der oben gegebenen Terminologie und die Uner-
liBlichkeit einer logisch vollig einwandfreien Fragestellung auch auf diesem
Gebiete zu zeigen. Die Feststellungen von Sripen, Book & Krause be-
sagen doch offenbar nur, daf es in den verschiedenen Teilgruppen der Holo-
metabolen und offenbar auch bei den ,,Hemimetabolen‘‘ plesiomorphe und
apomorphe Eitypen gibt, und daf} die Entwicklung von plesiomorphen zu
apomorphen Zustinden auf verschiedenen parallelen Wegen erfolgt ist.
Das ist leicht vorstellbar und nichts Besonderes. Solange nicht gezeigt
wird, dafl die verschiedenen apomorphen Eitypen der verschiedenen Holo-
metabolengruppen synapomorph mit verschiedenen | Hemimetabolen-
gruppen‘’ ibereinstimmen und welche das sind, und solange nicht der
im Hinblick auf die synapomorphe Ubereinstimmung der Holometabolen-
teilgruppen in anderen, wichtigen Merkmalen berechtigte Verdacht ent-
kriftet ist, dafl es sich hierbei nur um Konvergenzen handeln konnte,
solange geht fiir den Systematiker aus den Feststellungen von SrmpeL,
Boer & KrauseE nur hervor, dafl ein bestimmter Eitypus nicht zum
,,Grundplan®® der Holometabolen gehort, dafi die unmittelbaren gemein-
samen Vorfahren der Holometabolengruppen offenbar plesiomorphe Ei-
typen (ebenso wie gewisse Hemimetabolen) besalien und daf ihre Nach-
kommen gewisse, schon bei den ,,Hemimetabolengruppen‘‘ erkennbare
Tendenzen unabhingig und konvergent verwirklichten. Sicherlich spielt
bei den Formulierungen von Seiper, Book & Kravse, und noch mehr bei
den von WEBER gezogenen Folgerungen, die auch sonst oft verhiingnisvolle
Vernachlissigung der Unterscheidung zwischen der Gruppe als phylo-
genetischer Einheit (,,Sippe‘‘) und der gleichen Gruppe als Vertreter eines
Bauplanes und die Vernachlissigung der Unterscheidung zwischen |, Sippen-
phylogenie‘“ und,,Merkmalsphylogenie‘‘ eine Rolle. Wenn die Holometabola
eine monophyletische Gruppe sind, ist es durchaus nicht notig, dafl alle
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ihre Merkmale (nicht einmal die Holometabolie selbst, obwohl dies wahr-
scheinlich ist), im Sinne der Merkmalsphylogenie ,,;monophyletisch* ent-
standen sind.

Abgesehen davon, dafl der besondere Verlauf der Metamorphose und
die Morphologie der Metamorphosestadien selbst starke Synapomorphien
der Holometabolengruppen sind, von denen man sich nur wundern kann,
daBl sie von manchen Autoren so leicht genommen werden kiénnen, ist
daher die Tatsache von Bedeutung, dafl bedeutende Kenner (z. B. BRapLeEY
1947) der vielleicht am schwersten zu beurteilenden Holometabolengruppe,
der Coleoptera, die Ubereinstimmung gewisser Coleopterenlarven mit den
Larven der Megaloptera fiir so bedeutend halten, dafi sie nur durch die
Annahme einer Abstammung von gemeinsamen Vorfahren zu erkliren sei.

Die engeren Verwandtschaftsverhédltnisseinnerhalbder Holo-
metabola sind freilich schwer zu kliren. Ziemlich sicher festzustehen
scheint immerhin, dal die Mecoptera - Diptera -+ Trichoptera - Lepi-
doptera eine engere Verwandtschaftsgruppe (Mecopteria) bilden. Neben
anderen, bisher schon stirker beachteten Synapomorphien ist ihnen das
Fehlen des tergalen Beinremotors (M,) gemeinsam. Bei den iibrigen
Gruppen (Coleoptera, Hymenoptera, Megaloptera, Planipennia und Sipho-
naptera) ist dieser Muskel vorhanden. Diese Symplesiomorphie erweist nun
freilich die Gesamtheit der zuletzt genannten Gruppen nicht als die
Schwestergruppe der Mecopteria. Im allgemeinen stellt man sich die Ver-
wandtschaftsbeziehungen wohl so vor (z.B. Cramprox 1938), dafl zuniichst
die Coleoptera, spiiter die Hymenoptera, dann die Megaloptera-Planipennia
usw. als Gruppen selbstindig wurden.

Dazuist aber zu bedenken, dafl inshesondere die Coleopteraund Hymeno-
ptera stark autapomorphe Gruppen darstellen, besonders auch hinsichtlich
des Fliigelgeiders, und dafl Autapomorphien an sich fiir die Beurteilung der
Verwandtschaftsverhiiltnisse nichts besagen. Tirnyvarp hat auch mit
Recht wiederholt festgestellt, daf die Megaloptera-Planipennia und z.T.
auch die Mecoptera ein stark plesiomorphes Fliigelgedder besitzen. Das ist
besonders fiir die Zuordnung der Fossilien wichtig. Man wird es sich kaum
anders vorstellen konnen, als daf} die Fliigel der Coleoptera und der Hymeno-
ptera und anderer Holometabolengruppen urspriinglich den Fliigeln ge-
wisser plesiomorpher Megaloptera-Planipennia aullerordentlich ihnlich
waren. Daher ist es interessant, dall Braprry (1947) auch fir die aqua-
tischen Larven der Coleoptera und Megaloptera die groBen Ubereinstim-
mungen sehr stark betont und eine enge, unmittelbare Verwandtschaft
zwischen diesen beiden Gruppen annimmt. Er meint sogar, daf sich diese
aquatischen Larven ohne grofe Liicke an die aquatischen Larven anderer
Insekten (Plecoptera usw.) bis zu den éltesten herab, anschliefen diirften.
Dasist kaum stichhaltig. Urspriinglich aquatisch sind wahrscheinlich weder
die Insekten im Ganzen genommen noch die Holometabolen im Besonderen.
Die groBe Ubereinstimmung zwischen den aquatischen Coleopteren- und
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Megalopterenlarven diirfte sich doch wohl eher aus der auch sonst zu
beobachtenden Tatsache erkliren lassen, dafl die ,noch‘ relativ plesio-
morphen Formen an sich bereits getrennter Stiimme auch viel leichter und
viel intensiver bei Ubergang zu gleicher Lebensweise Konvergenzen aus-
bilden als die mehr apomorphen Glieder derselben beiden Gruppen. Coleo-
ptera und Megaloptera mogen wohl bald nacheinander entstanden sein.
Daf innerhalb der Holometabolen zwischen diesen beiden Gruppen aber
ein engeres, unmittelbares Schwesterngruppenverhiltnis besteht ist min-
destens nicht wahrscheinlicher als andere Deutungsmoglichkeiten. Die
noch stark plesiomorphen Larven beider Gruppen diirften unabhiingig von-
einander aquatisch geworden und auf der Basis der gemeinsamen Plesio-
morphie durch Konvergenzen einander dann noch éihnlicher geworden sein.

Braprey hat auch in iibersichtlicher und klarer Weise die neueren
Auffassungen iiber das System der Coleoptera dargestellt und dabei die
Larvenuntersuchungen von Bévine & CraterErad und deren Auswertung
durch PeyerimEOFF ebenso beriicksichtigt wie die neueren morpholo-
gischen Untersuchungen der Imagines von LAMBERE und von JEANNEL
& Pavrian. Das Ergebnis hat Braprry (1947) in einem Stammbaum-
schema dargestellt. Das genaue Alter der Coleoptera und ihrer Teilgruppen
ist aber nach wie vor unbekannt. Von Haver (1950) wird die aus dem
unteren Perm beschriebene Fliigeldecke von Blattocoleus tillyardi Zeuner
als ,,iiltester Abdruck der Fliigeldecke eines Kiifers‘ anerkannt. Da der
Abdruck einen deutlichen freien MA+-Ast zu besitzen scheint, ist das
kaum wahrscheinlich. Der Abdruck hat mit den Holometabolen wahr-
scheinlich ebenso wenig zu tun wie die Protocoleopteren Tinnyarps. Die
Frage ist aber ziemlich bedeutungslos, weil in dem etwa gleichaltrigen
T'shekardocoleus magnus Rohdendorf 1944 (Unterperm des Ural) vor kurzem
ein wohl zweifelsfrei zu den Coleoptera gehirendes Fossil bekannt geworden
ist. Es ist sehr interessant, dall nach Jeax~zr (1949) diese Form, ebenso
wie verschiedene genauer deutbare Coleopterenreste aus dem Oberperm,
den Cupedidae nahezustehen scheinen, einer Gruppe, die JEANNEL zu-
sammen mit ihren nichsten Verwandten (,,Archostemata‘) als ,le plus
archaique de ordre‘* betrachtet. Die Frage ist daher berechtigt, ob die
alte, auch von Braprry (1947) beibehaltene Haupteinteilung der Coleo-
ptera in Adephaga und Polyphaga richtig ist. Wahrscheinlich entspricht
es, nach MaomaTscHRE (in litt.), den tatsichlichen Verwandtschaftsver-
hiltnissen besser, wenn man die Cupedidae (,,Archostemata‘‘ bei JEANNEL
1949) der Gesamtheit aller iibrigen Coleoptera als Schwestergruppe gegen-
iiberstellt. Das wiirde einen Gliederungstypus ergeben, wie er auch bei den
Lepidoptera, Strepsiptera, bei den Insekten im Groflen und bei vielen
anderen Tiergruppen vorliegt.

Viele der fossilen Coleopterenreste sind in rezente Familien gestellt oder
als deren Vorldufer angesehen worden. Thre Beziehung zu den rezenten
Coleopterengruppen ist aber ganz unsicher. Wie JreanxeL gelegentlich
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(1950) sehr mit Recht feststellt, ist die morphologische Unergiebigkeit der
Elytren der Kifer ein schweres Hemmnis fiir die Einordnung der fossilen
Formen und all die unzulinglich begrindeten Versuche, sie zu rezenten
Gruppen in Beziehung zu setzen, kinnen die Arbeitsweise der phyloge-
netischen Systematik nur in Mifkredit bringen?). Eine niitzliche Zusam-
menstellung der im Coleopterorum Catalogus unterschiedenen Coleopteren-
familien mit ihren Artenzahlen hat ScHILDER (1949) gegeben.

Mit den Coleoptera werden meist die Strepsiptera in Verbindung ge-
bracht. Das wiire berechtigt, wenn man z. B. den unter den Holometabolen
einzig dastehenden posteromotorischen Bau des Flugapparates beider
Gruppen als echte Synapomorphie deuten diirfte. Oft wird sogar eine
engere Verwandtschaft mit bestimmten Teilgruppen (Familien) der Coleo-
ptera angenommen. Wahrscheinlich ist aber Urnricm im Recht, der die
Strepsiptera als Schwestergruppe der Coleoptera ansehen mochte. ULrrcns
Arbeit (1943) ist auch insofern von Bedeutung, als sie bei den Strepsipteren
einen Typus der systematischen Gliederung findet, der auch sonst bei
Insekten und anderen Tiergruppen héufig ist, und der sich aus der Wirk-
samkeit der , Deviationsregel‘‘ erklirt: Mit der artenarmen Gruppe der
Mengeidae stellt ULricr der Gesamtheit der iibrigen, mehr apomorphen
und apooeken Strepsipteren eine relativ plesiomorphe und plesiooke
Schwestergruppe gegeniiber.

JeEANNEL (1945) hat sich iibrigens gegen die Verwandtschaft der Strep-
siptera mit den Coleoptera ausgesprochen und eine nihere Verwandtschaft
mit den Hymenopteren angenommen. Das verdient, vorgebracht von einem
genauen Kenner der Coleoptera, Beachtung; doch ist bisher nicht abzu-
sehen, ob sich diese Auffassung bewithren wird.

Ebenso schwer zu beurteilen sind die Verwandtschaftsbeziehungen der
Hymenoptera. Diese sind mindestens darin stéirker plesiomorph als alle
anderen Holometabolengruppen, als die Weibchen ein Legrohr von ortho-
pteroidem Bau besitzen. Wenn man das Fehlen eines solchen Legrohres
bei allen anderen Holometabolen als echte Synapomorphie deuten diirfte
— wofiir die Tatsache sprechen konnte, dall bei den sonst so stark plesio-
morphen Megaloptera-Planipennia ein Legrohr auf anderer morpholo-
gischer Basis neu entsteht — dann wiren die Hymenoptera moglicherweise
als die Schwestergruppe der iibrigen Holometabola anzusehen. Dal} die
Hymenoptera in zahlreichen anderen Merkmalen stark autapomorph sind,
braucht nicht dagegen zu sprechen. Besonders abweichend ist das Fliigel-
geider, dessen Deutung grofle Schwierigkeiten gemacht hat. Es scheint
aber, dafl Ross (1936) eine einleuchtende und gut begriindete Deutung

1) Die zusammenfassende Arbeit iiber die fossilen Kifer von Tafoporipiis (1952)
erschien erst wihrend des Druckes der vorliegenden Arbeit und konnte daher nur im Lite-
raturverzeichnis nachgetragen, im Text aber nicht mehr berticksichtigt werden. Wesent-
liche neue Gesichtspunkte zu den oben besprochenen Iragen ergeben sich aus ihr nicht.
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gefunden hat. Die Frage ist jedenfalls von grofier Bedeutung fiir die Beur-
teilung der fossilen Formen.

Die édltesten einwandfreien Hymenopteren (Liadozyela praecoz Martynov
1937) sind aus dem Unterlias von Kisyl-kiya (Ferghana) bekannt. Tinnyarp
freilich hatte aus dem Perm ,, Protohymenoptera'* beschrieben. Heute sind
sich die meisten Autoren darin einig, dall es sich dabei um Megasecoptera
handelte, die verwandtschaftlich mit den Holometabola nichts zu tun
haben. Auch Ross (1936) stellt fest, dafl CarrexTER (1930) dies verbindlich
nachgewiesen haben. Haverallerdings (1941) zieht die umgekehrten Folge-
rungen. Er stellt nicht nur die Protohymenoptera sondern auch die Megase-
coptera in die Stammlinie der Hymenoptera, die damit bis ins Oberkarbon
zuriickgefithrt wiire. Diese Auffassung hat, wie Havers Umdeutungen des
Fliigelgeiders (s. oben S.33), kaum mit Anerkennung zu rechnen. Die
ilteren Vorfahren der Hymenoptera werden, falls sie iiberhaupt gefunden
wiiren, viel eher unter bestimmten vermeintlichen ,,Neuropterenfliigeln*
zu suchen sein.

Bedeutung fir die Beurteilung der Verwandtschaftsbeziehungen der
Hymenoptera hat auch der méinnliche Kopulationsapparat. HaNprLirscm,
SxoperAss, WEBER u. a. Autoren sind der Ansicht, dall die Hymenopteren
keine Gonopoden besitzen, und dall die manchmal dafiir gehaltenen Gebilde
Parameren sind. Mricuexer (1944) allerdings glaubt, nach ausdriicklicher
Auseinandersetzung mit der abweichenden Auffassung von Sxoparass, dall
die Hymenopteren Gonopoden besitzen. Merkwirdigerweise nimmt WeBER
(1952), obwohl er die Arbeit MrcurENERs nennt, davon nicht Kenntnis und
weist auf entwicklungsgeschichtliche Untersuchungen hin, die ebenfalls
gegen die Gonopodennatur der fraglichen Gebilde sprechen sollen. Die
Frage ist jedenfalls nicht entschieden, aber darum von Bedeutung, weil
unter den Holometabolen sonst angeblich nur die Coleoptera und vielleicht
die Siphonaptera (s. S.42) keine Gonopoden besitzen sollen.

Freilich hatte Crampron bis zuletzt daran festgehalten, dafi die ,,Para-
meren‘‘ der Kifer, die umstrittenen Gebilde der Hymenopteren und die
sog. Gonopoden der Dipteren, Mecopteren usw. homologe Gebilde und
zwar Parameren, seien und Gonopoden den Holometabolen iiberhaupt
fehlen (s. dazu S.23). Ganz vor kurzem hat nun Woop (1952) die Auf-
fassung begriindet, dali die ;,Parameren‘‘ der Kiifer den Gonopoden homolog
seien. Wenn Woobs Auffassung fiir die Kifer und Micuevers Auffassung
fiir die Hymenopteren richtig ist, so wiire also — sehr einleuchtend — der
Besitz von Gonopoden fiir alle Holometabolengruppen wahrscheinlich ge-
macht.

Die Untergliederung der Hymenoptera ist anscheinend seit BORNER
(1919) nicht mehr zusammenfassend behandelt worden, wenn man nicht
die Darstellungen von Lameer® (1935) und Haxprirscn (im Handbuch der
Zoologie von KUrENTHAL-KRUMBACH) dafiir nehmen will.
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Zu den problematischsten Gruppen gehoren neuerdings auch wieder die
Siphonaptera, nachdem man sie lange Zeit als nahe Verwandte der Dipteren
angesehen hatte. Dal} sie nicht aus den Dipteren selbst hervorgegangen sein,
sondern hochstens als deren Schwestergruppe angesehen werden kionnen,
und daB eine etwaige gemeinsame Vorfahrenform daher nicht spiter als
in der Trias gelebt haben kann, war zwar auch aus den bisher bekannten
morphologischen Tatsachen leicht abzuleiten. Neuere Untersuchungen
(LarsEN 1945, Sxoparass 1946) haben aber gezeigt, dafl die morpholo-
gische Deutung mehrerer Organsysteme der Aphanipteren bisher fehlerhaft
war: die Deutung der Mundwerkzeuge, der ,,Spalthiiften‘* und vielleicht
auch der minnlichen Kopulationsorgane. Besonders bedeutungsvoll er-
scheint das Vorhandensein des tergalen Beinremotors (M,; nach LARSEN
1945), der den Mecopteria (Mecoptera - Diptera -+ Trichoptera 4 Lepi-
doptera) fehlt und also wohl auch bereits den unmittelbaren gemeinsamen
Vorfahren dieser wohl sicher monophyletischen Gruppe gefehlt haben muB.
Die Flohe kionnten also wohl bestenfalls als Schwestergruppe der Mecopteria
angesehen werden! Damit riickt auch die iltere, bisher kaum beachtete
Auffassung von Martint (1922, 1923) wieder in den Bereich der Moglich-
keiten, nach der die Flohe mit den Kifern nahe verwandt sein sollen. Dazu
wiirde es vielleicht auch ganz gut passen, dall der méinnliche Kopulations-
apparat mit den Gonopoden bei beiden Gruppen nicht frei liegt, sondern
von den vorangehenden Segmenten umschlossen wird. Jedenfalls ist
die Frage nach der niheren Verwandtschaft der Flohe vorliufig offen.
Von der Palidontologie her ist auch kaum Aufklirung zu erwarten, weil die
plesiomorphen Vorfahren der Flohe kaum als solche erkannt werden wiirden,
wenn nicht eine liickenlose Ubergangsreihe gefunden wiirde, was wohl auch
fir die fernere Zukunft kaum zu erhoffen ist.

Die frither sog. Neuropteren (im folgenden: Neuropteria) gelten recht
allgemein als die nahen Verwandten, genauer: als die Schwestergruppe, der
Mecopteria. Die Plesiomorphie der Neuropteria lifit es aber durchaus
moglich erscheinen, dafl dies nicht stimmt, und dafll die autapomorphen
Coleoptera und Hymenoptera mit ihnen niher verwandt sind als meist
angenommen wird. Insbesondere ist es die Frage, ob die élteren fossilen
Fliigelreste, die gemeinhin fiir die Neuropteria in Anspruch genommen wer-
den, wirklich Neuropteria gemessen an der strengen Fassung, des Begriffes
der phylogenetischen Verwandtschaft (S. 7—8) sind, oder ob nicht vielmehr
einige von ihnen den plesiomorphen, neuropterenartigen Vorfahren anderer
Holometabolengruppen angehéren. Sie wiiren dann nur im typologischen
Sinne (hinsichtlich der Fligel) ,,Neuropteren‘‘, nicht im Sinne der engeren
phylogenetischen Verwandtschaft mit dieser Gruppe.

Nach allgemeiner Auffassung wiiren im Perm bereits drei Teilgruppen
der ;) Neuropteren‘‘ nachzuweisen : Sialoidea, Raphidioideaund Planipennia.
Nach meiner Auffassung ist das sicher ein Irrtum. Charakteristisch fiir alle
rezenten Megaloptera (= Sialoidea -+ Raphidioidea) ist es, dal} die sc am
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Ende in 7, miindet. Nach allgemeiner Auffassung allerdings soll bei den
Raphidioidea sc getrennt von 7, in die Costa miinden. TiLrvarp hat dies
schon 1919 als beweisend fiir die Sonderstellung der Raphidioidea ange-

SC+r,

Fig.5. Miindungsgebiet von sc und r, im Vorderfligel von Sialis lutarie L,

I'ig. 6. Miindungsgebiet von sc und », im Vorderfliigel

von Raphidia zanthostigma Schumm.

JC

Fig. 7. Miindungsgebiet von sc und 7, im Vorderfliigel von Raphidia notata I,

sehen. Diese Auffassung ist aber wahrscheinlich falsch. Eine genauere
Untersuchung des Miindungsgebietes der Subcosta bei Raphidia zeigt, dall
auch hier die s¢ in 7, miindet! Der eigenartige Verlauf dieser Ader bei den
Raphidioidea lifBt sich leicht verstindlich machen, wenn man von einer
Situation ausgeht, wie sie etwa bei Sialis vorliegt (Fig.5), und wenn man
sich dann den Endabschnitt der s¢ vor ihrer Mimdung in Richtung der

Pfeile gegen die Costa gedriickt denkt. Die Subcosta verliuft dann (Fig.6
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und 7: Raphidia) kurz vor ihrer Miindung eine Strecke weit dicht neben
der Costa, praktisch mit ihr verschmolzen, biegt dann aber umund miindet,
an der proximalen Grenze des Pterostigma fast riickliufig werdend, schliel3-
lich doch in 7. Vielleicht hiingt das in irgendeiner, bisher allerdings kaum
verstindlichen Weise mit der Lebensweise von Raphidia zusammen, da
sich auch im Fliigel der dhnlich lebenden und auch sonst merkwirdig
dhnlichen Mantispidae éihnliche Tendenzen zeigen. Dal} sekundir schliel3-
lich das letzte Stiick der Subcosta (zwischen ¢ und 7,) riickgebildet werden
kann, wie das bei manchen Raphidiidae der Fall zu sein scheint, ist damit
nicht ausgeschlossen. Die s¢ miindet dann tatsichlich in ¢. Aber das ist
eben ein sekundiirer Zustand, der durch Riickbildung des letzten Subcosta-
Stiickes entstanden ist. Stiirker plesiomorph als die Raphidiidae und
Sialidae sind die Corydalidae, auch im Fligelgeider. Bei ihnen verlaufen
alle Lingsaderstimme bis zur Basis getrennt (wenn auch Tinnyvarp 1919
und 1932 bei Corydalidenfliigeln filschlich m und 7 aus gemeinsamem
Stamme entspringen liBt).

Da Sialoidea und Raphidioidea in der teilweisen Verschmelzung von cu,
und m wenigstens ein synapomorphes Merkmal besitzen, das den Cory-
dalidae fehlt, ist die Frage berechtigt, ob sie nicht eine engere Verwandt-
schaftsgruppe bilden, die als Schwestergruppe der plesiomorphen Cory-
dalidae anzusehen wiire. Da die ,,Synapomorphie‘‘ der Raphidioidea und
Sialoidea aber immerhin durch Konvergenz entstanden sein konnte, reicht
die Untersuchung des Fliigelgedders wohl fiir die Entscheidung dieser Frage
nicht aus. Jedenfalls mufl von fossilen Fliigeln, die zu den Megaloptera
(= Corydalidae -+ Raphidiidae -+ Sialidae) gehoren konnten, gefordert
werden, dafl sc und », gemeinsame Miindung haben. Auf keinen Iall
konnen Fliigel zu den Megaloptera gehéren, bei denen sc und 7, getrennt
miinden, cu, und m aber verschmolzen sind (denn bei den Corydalidae ist
das letztere nicht der Fall), es sei denn, man wollte eine polyphyletische
Entstehung der ,,Megaloptera‘ annehmen, wofiir aber kein Grund vorliegt.

Damit aber scheiden die von Tinnvarp (1932 und 1937) beschriebenen
Martynoviidae und Permoraphidiidae aus der moglichen Verwandtschaft der
Megaloptera aus. Schon T1LrLyarDp weist auf die Ahnlichkeit dieser Formen
mit Megasecopteren hin, und ich mochte glauben, dall es sich tatsichlich
um solche handelt, wenn die Frage sicher auch nur durch Untersuchungen
an den Objekten selbst zu kliren wiire. Fiir die Martynoviidae hat auch
CArRPENTER inzwischen (1943) die Zugehorigkeit zu den Megasecoptera
festgestellt, fir die Permoraphidiidae hiillt dieser Autor, wie ich sicher
glaube durchaus mit Unrecht, an der Zugehorigkeit zu den Raphidioidea
fest. Auch Permisialis und Archisialis erfiilllen die Bedingungen nicht,
so daf} also tatsiichlich keine sicheren Megaloptera aus dem Perm bekannt
sind.

Da nun die getrennte Miindung von sc und 7, bei den Holometabola
sicher als plesiomorph anzusehen ist, missen wohl gewisse Fliigel der
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sog. ,,Planipennia‘*‘; bei denen dies der Iall ist, als stirker plesiomorph
bezeichnet werden, als die Fligel der Megaloptera, bei denen s¢ und 7,
nach dem Vorstehenden stets am Ende verschmelzen. Es besteht somit
die Moglichkeit, dafl gewisse Fligel permischer Fossilien, bei denen sc¢
und 7, getrennt minden, und die auch in anderen Merkmalen plesicmorphe
Zige haben (cu; und m nicht verschmolzen, alle Lingsaderstimme von der
Basis an getrennt verlaufend) den gemeinsamen Vorfahren der Megaloptera
und Planipennia angehéren, obwohl sie meist wegen allgemeiner Ahnlich-
keiten zu den Planipennia gestellt werden. Die Zuordnung zu den Plani-
pennia geschieht meist deswegen, weil das System der Queradern stirker
ausgebildet ist als bei den rezenten Megaloptera und weil auch die Lings-
adern manchmal am Ende stirker gegabelt sind als bei diesen: die betreffen-
den permischen FFossilien stimmen in diesen beiden Merkmalen stirker mit
den rezenten Planipennia iiberein. Es steht aber keineswegs fest, dafl es
sich dabei um Synapomorphieen handelt, die allein eine engere Verwandt-
schaft beweisen konnten, und dafl die geringe Zahl der Queradern und der
Gabelaste im System der Lingsadern der Megalopteren plesimorphe Merk-
male sind.

Als monophyletische Gruppe werden die Planipennia vor allem durch
die synapomorphe Mundbildung ihrer Larven erwiesen. Von den fossilen
Formen sind aber nur Flugel bekannt. Davon werden eine griollere Anzahl
aus dem unteren und oberen Perm zu den Planipennia gestellt. Das Bild
ihres Fligelgeiders konnte durchaus fir diese Annahme sprechen. Es
bestehen selbst deutliche Ahnlichkeiten mit bestimmten rezenten Familien
(Psychopsidae, Ithonidae, Sisyridae), die auch oft durch die Namengebung
angedeutet werden. Die Voraussetzung fiir sichere Deutungen ist im ganzen
aber doch noch kaum gegeben. Den Palaeo-Entomologen mufl hier nach-
driicklich in Erinnerung gerufen werden, dafl eine sichere Grundlage fiir die
Beurteilung der fossilen Formen mindestens dort, wo nicht auch zeitlich
liickenlose Ubergangsreihen vorliegen, nur durch die genaueste Unter-
suchung der rezenten Gruppen gewonnen werden kann und auch da nicht
durch eine gleichsam statistische Registrierung der einzelnen Merkmale,
sondern nur durch die genaueste Beriicksichtigung der Entwicklungsten-
denzen und Klirung der Frage, welche Merkmale apomorph | welche plesio-
morph sind, oder doch sein konnten. Die Freude an der Moglichkeit, recht
viele Fossilien in rezente Gruppen einordnen oder zu diesen in Beziehung
bringen zu konnen, ist hierbei ein sehr schlechter Berater.

Die Voraussetzungen fiir eine sichere Beurteilung der fossilen Formen
sind bisher gerade bei den ,,Neuropteria‘ noch kaum gegeben. Auch in der
einzigen neueren Erorterung der Verwandtschaftsverhiltnisse innerhalb der
Planipennia (WitaycomBE 1924) ist noch vieles problematisch und im
einzelnen sind auch hier die Ausfithrungen im Text manchmal schwer mit
Darstellungen im Stammbaumschema in Ubereinstimmung zu bringen. Da-
her muB auch vorliufig unentschieden bleiben, ob einige der rezenten Teil-
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gruppen der Planipennia schon im Perm vorhanden waren und mit wie-
vielen heute noch lebenden Stimmen die ,,Neuropteren‘‘ die Grenze zwi-
schen Paldozoikum und Mesozoikum iiberschritten haben.

Die noch verbleibenden Holometabolengruppen (Mecopteria) bilden
wahrscheinlich eine monophyletische Gruppe. Dasist kaum zu bezweifeln.
Ebenso wahrscheinlich ist, dall hier zwei Schwestergruppen — Mecoptera
-+ Diptera einerseits, Lepidoptera 4 Trichoptera andererseits — zu unter-
scheiden sind. Nach den Ansichten von Tinnyarp (1935) wiire das freilich
nicht ganz sicher. Immerhin erkennt auch TrLnyarp an, dall die Lepi-
doptera und Trichoptera gemeinsam eine monophyletische Gruppe bilden.
Die Annahme von Cuex (1946), dall die Trichopteren mit den Dipteren
niher verwandt wiiren als mit den Lepidopteren, darf als ganz unzulinglich
begriindet auller Betracht bleiben.

CueN begriindet seine Ansicht mit der Annahme einer primér aquatischen Lebens-
weise der Trichopteren und Dipteren. Aber die urspriinglichen Dipterenlarven waren
so gut wie sicher terrestrisch,

Die altesten Trichoptera sind aus dem Lias bekannt. Sie werden zwar
in eine besondere Familie gestellt (Necrotauliidae), sind aber nach UrLmer
(1907) z. T. wohl schon rezenten Familien (z.B. den Rhyacophilidae) zu-
zurechnen. Da die betreffenden rezenten Familien aber, mindestens im
Flugelgeiader, plesiomorph sind, kann man nicht mit Sicherheit beurteilen,
ob es sich hierbei nur um eine typologische Ubereinstimmung handelt, oder
ob die fossilen Formen wirklich im Sinne des strengen Begriffes der phylo-
genetischen Verwandtschaft (S.7—8) mit bestimmten rezenten Familien
niither verwandt sind als mit anderen. Eine klare und einleuchtende Dar-
stellung der systematischen Gliederung der Trichoptera nach der phyloge-
netischen Verwandtschaft der Teilgruppen haben neuerdings Minxe &
MinxyE (1939) gegeben.

Obwohl Trichopteren und Lepidopteren wohl sicher Schwestergruppen
sind, liegen vortertiire Lepidopterenfunde merkwiirdigerweise nicht vor?).
Die von Haxprirscn dafiir gehaltenen jurassischen Palaeontinidae gelten
heute wohl allgemein als Homopteren. Es ist daher wahrscheinlich, daf
die Trennung der beiden Schwestergruppen Trichoptera und Lepidoptera
erst im Mesozoikum erfolgt ist. Die Degradierung der beiden Gruppen zu
Unterordnungen einer sie gemeinsam umfassenden Ordnung Amphies-
menoptera (Kiriakorr 1948) scheint daher gut begriindet.

Die Untergliederung der Lepidopteren ist von hohem Interesse. Sie
eignet sich ganz besonders gut zur Demonstration der Prinzipien der phylo-
genetischen Systematik und der Fehler, die auf diesem Gebiete fast allge-
mein begangen werden. In vielen Systementwiirfen sind die Lepidopteren

1) Diese Feststellung gilt trotz der kiirzlich erfolgten Beschreibung eines vermeint-
lichen Schmetterlings (Geisfeidielle benharti) aus dem Lias Nordfrankens durch Kuvnx

(1951). Obwohl Kvnx sich auf ein Gutachten Havrrs beruft, scheint mir nichts in seiner
Beschreibung und Abbildung die Lepidopterennatur des fraglichen Fossils zu beweisen.
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dichotomisch gegliedert worden: Macrolepidoptera — Microlepidoptera,
Rhopalocera — Heterocera, Frenatae — Jugatae, Heteroneura — Homo-
neura, Ditrysia — Monotrysia sind die bekanntesten Namen fir solche
dichotomischen Gruppenpaare. Allen diesen Gruppierungen liegt die fur
gegenwiirtige Systematik so charakteristische Vermengung von typolo-
gischer und phylogenetischer Denkweise zugrunde. In allen genannten

1B, by Incurvariina -

~—1[B,bs Ditrysia
~—1 Bb Eulepidoptera

1[B,a Nannolepidoptera
( Nepticulidae s.L.)

1B, Aplostomatoptera -
(Hepialidae )

A Dacnonypha ~| /~—TB Neolepidopiera
"~ (Eriocraniidaes.l.)
I Zeugloptera f—l Glossata
(Micropterygidae )
Lepidoptera

I'ig. 8. Hauptgliederung der Lepidoptera im phylogenetischen System (s, Text S, 47-50),
als Beispiel fiir die Wirksamkeit der ,,Deviationsregel* und fiir einen Gliederungstypus,
der bei den Insekten wie bei anderen Tiergruppen weit verbreitet ist (vergl. auch Fig.9)

1. Bz Frenata

Beispielen (abgesehen vielleicht vom ersten) ist die zuerst genannte, apo-
morphe Gruppe wahrscheinlich eine monophyletische Einheit. Aber die
jeweils an zweiter Stelle genannte Gruppe ist offenbar in keinem Falle deren
tatsiichliche Schwestergruppe, sondern eine auf Symplesiomorphie begriin-
dete typologische Einheit. Aus den neueren Arbeiten von LaMerrz (1936),
Borwur (1939) und besonders Kiriaxorr (1946, 1948) und Hinrox (1946)
— die Arbeit von TurNER (1947) ist mir leider nicht zugiinglich — scheint
mit mir hinreichender Klarheit hervorzugehen, wie die Verwandtschafts-
verhiltnisse beiden Lepidopteren wirklich liegen (Fig.8 u.9). Eine besondere
Erwihnung verdienen die Micropterygidae (s. str.). Sie sind wiederholt als

DOI: 10.21248/contrib.entomol.3.Sonderheft.1-85



48

W. Hennig, Kritische Bemerkungen zum phylogenelischen System der Insekten
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Hinton 1946
Kiriakoff 1948
Lameere 1936

Fig. 9. (Erliuterungen hierzu s. S. 49 unten; vergl, auch Fig. 8)
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Vertreter einer besonderen Ordnung Zeugloptera angesehen worden. Diese
,,Zeugloptera‘ sind manchmal sogar enger mit den Trichoptera zusammen-
gefallit worden. Nach Hinton (1946) sind sie ,,a much more archaic order
than either the Trichoptera or Lepidoptera‘. Diese Begriindung fir die
Sonderstellung der Zeugloptera ist ebenso charakteristisch wie falsch. Fiir
die Beurteilung der phylogenetischen Verwandtschaft einer Gruppe sind
niemals die plesiomorphen (,,archaic*‘), sondern stets nur die apomorphen
(und zwar die mit anderen Gruppen synapomorphen) Merkmale maflgebend.
Diese scheinen mir klar fir eine Zugehorigkeit der Zeugloptera zu den
Lepidoptera (genauer: fir eine engere Verwandtschaft mit den iibrigen
Lepidoptera als mit den Trichoptera) zu sprechen.

Aus Hinroxs diagrammatischer Ubersicht (1946, p.3) scheint mir klar
hervorzugehen, daB die Ubereinstimmungen zwischen den Trichoptera und
Zeugloptera hauptsichlich plesiomorpher Natur (also Symplesiomorphien)
sind. Zwischen den Trichopteren und den Lepidopteren gibt es zwar auch
einige synapomorphe Ubereinstimmungen (die an sich fiir die Annahme
sprechen konnten, dafl die Zeugloptera eine mehr plesiomorphe Schwester-
gruppe der Trichoptera -} Lepidoptera sind). Diese betreffen aber, wie es
scheint, nur Verlust-Merkmale (an den Mundwerkzeugen), die ohne Schwie-
rigkeiten auf Konvergenz zuriickgefithrt werden konnen, wie es ja auch
sonst mancherlei Konvergenzen in der Weiterentwicklung der Mundwerk-
zeuge bei den Trichoptera und Lepidoptera gibt. Ganz abgesehen von

I'ig.9. Verteilung plesiomorpher (——---— ) und apomorpher (-+---- ) Merkmalsauspri-
gungen bei den Teilgruppen der Lepidoptera, In der Ubersicht iiber die ,,Hauptein-
teilungen der Lepidoptera nach verschiedenen Autoren haben die rémischen Zahlen
folgende Bedeutung:

PACKARD 1895: I Lepidoptera laciniata
IT  Lepidoptera haustellata
COMSTOCK 1, a,: [ Jugata (Comsrock 1893), Tsoneuria (Karscu 1898), Homo-

neura (TiLLYARD 1918)
IT  Frenata (ComTock 1893), Anisoneuria (Karscn 1898), Hete-
roneura (TiLLyarp 1918)

BORNER u, a.: I Monotrysia (BorNER 1925), Monostomiogyna (MARCHAND
1945)
IT  Ditrysia (BorNER 1925), Distomiogyna (MARCHAND 1945)
HinToN 1946: L Zeugloptera

‘ ITa Dacnonypha
IT  Lepidoptera b Monotrysia

l ¢ Ditrysia

KIRIAKOFF 1948: I Zeugloptera
ITa Hoplostomoptera
l b Aplostomatoptera
| ¢ Nannolepidoptera
d Eulepidoptera

IT Lepidoptera

LAMEERE 1936: I Jugates

IT Frénates [ IIa Adéliformes

| b unbenannt
Beitr. Ent. 3 Sonderheft 4
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anderen Synapomorphien sind die Zeugloptera (Micropterygidae) ja auch
threm Habitus nach zweifellos Lepidopteren und nicht Trichopteren. Den
Habitus sollte man, als Indikator von Verwandtschaftsbeziehungen, zwar
sicher nicht iiber- ebenso sicher aber auch nicht unterschitzen.

Somit liefern die Lepidopteren eines der besten mir bekannten Beispiele
fir die Wirksamkeit der Deviationsregel und fiir einen Typus der syste-
matischen Gliederung (Fig.8) wie er mehr oder weniger ausgeprigt auch bei
vielen anderen Tiergruppen auftritt (Strepsiptera s. oben S. 40 u. a.).

Die Schwestergruppe der Amphiesmenoptera bilden die Mecoptera +
Diptera. Beide Gruppen haben mindestens das eine synapomorphe Merk-
mal gemeinsam, dall cu, (Cud*) einistig ist oder doch jedenfalls nur mit
einem freien Aste den Fliigelrand erreicht. Die Mecoptera und Diptera sind
threrseits wahrscheinlich Schwestergruppen, von denen die Mecopteren im
ganzen als plesiomorph, die Dipteraals apomorph anzusehen sind. TiLLyARrRD
freilich ist anderer Ansicht (1935). Er trennt als besondere Gruppe die
,, Protomecoptera‘* ab, zu denen an rezenten Formen nur die Notiothauwmidae
(1 Art in Chile) und Meropidae (je 1 Art in Nearktis und in Australien) ge-
horen sollen. Diese ,,Protomecoptera‘® sollen nach TiLLyarp als Schwester-
gruppe den Eumecoptera - Diptera + Trichoptera -} Lepidoptera gegen-
iiberstehen, und beide genannten Schwestergruppen sollen im Unterperm
von Kansas bereits vertreten sein. Zu den Protemecoptlera soll nach
TrrLyarp von Fossilienfunden nur Platychorista venosa Till. gehoren. Dazu
ist folgendes zu sagen: Die rezenten ,,Protomecoptera‘, an sich zweifellos
eine monophyletische Gruppe, zeichnen sich durch die starke Vermehrung
der Queradern und Gabelung der Lingsadern aus. Cw, ist bei ihnen aber
ungegabelt wie bei den ,,Eumecoptera‘ und den Diptera. Platychorista
(unteres Perm) hat aber eine gegabelte cu, und darf daher schwerlich zu den
Mecoptera gestellt werden. Die groBe Ahnlichkeit mit den ,,Neuropteren*:,
die auch CarrENTER (1930) betont, lift es mich fir moglich halten, dal
Platychorista zu dieser Gruppe gehort. Allenfalls konnte es sich um einen
plesiomorphen Rest des frithen Mecopteren-Dipterenstammes handeln, der
ohne Nachkommen ausstarb und neben dem schon die Formen lebten, von
denen die rezenten Mecopteren und Dipteren abstammen.

Nach Cramprox (1930) wiire allerdings moglicherweise auch bei Notio-
thauma reedi Mclachlan im Vorderfligel cu, gegabelt. Das ist aber un-
sicher, und wenn es der I'all sein sollte, handelt es sich sehr wahrscheinlich
um eine sekundire Erscheinung. Die tibermilige Vermehrung der Quer-
adern und der Veristelung der Lingsadern ist bei dieser Art (und anderen
rezenten ,,Protomecoptera‘‘) sicherlich eine sekundiire Erwerbung. s wiire
verwunderlich, wenn nicht auch cu, von dieser Tendenz ergriffen worden
sein sollte. Phylogenetische Schliisse konnte man jedenfalls aus einer Gabe-
lung der cu, bei Notiothauma, wenn sie sich bestitigen sollte, kaum ziehen.
Auch CarrPeENTER hat sich tbrigens schon 1930 gegen Tinnyarps (1935
dann wiederholte) Auffassung ausgesprochen. Gegen die Auffassung
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TizLyarps spricht weiterhin der Bau des ménnlichen Kopulationsapparates
der rezenten Protomecoptera: Der ménnliche Kopulationsapparat ist bei
Notiothauma deutlich apomorph-mecopteroid (Crameron 1931). Auch
TizLyarp gibt das zu. Mir scheint das sehr deutlich dafiir zu sprechen, dali
TirLyarps Darstellungen von dem Verwandtschaftsverhiltnis der ,,Proto-
mecoptera‘ und ,,Eumecoptera‘ nicht richtig sind. Jedenfalls liegt kein
Grund zu einschneidenden Verinderungen des Systems vor, die unver-
meidlich wiren, wenn TroLyarp Recht hitte. Wahrscheinlicher ist, daf} die
(rezenten) Mecopteren (incl. ,,Protomecoptera‘’) und Dipteren monophyle-
tische, und zwar Schwestergruppen sind.

Zu den Mecopteren hat TiLnyarp, diibrigens sehr vorsichtig, auch den
oberkarbonischen Fligel von Metropator pusillus Handl. in Beziehung ge-
setzt, der auch anderen (z. B. Cuex 1946) als édltester bekannter Holometa-
bolenfligel gilt. Obwohl die Richtigkeit dieser Ansicht schwer zu wider-
legen wiire, ist sie doch ebenso schwer zu begriinden. Ich mochte in diesem
IFalle daher Hanprirscus (1937) Skepsis teilen und den Nachweis von
Holometabolen oder gar Mecopteren im Oberkarbon nicht fir erwiesen
halten?).

" Unsicher bleibt vorliufig auch die Herkunft der Dipteren. Die iltesten
sicher zu dieser Gruppe gehorenden Fossilien sind aus dem Lias beschrieben.
TizLyarp (1936) hat zwar berichtet, dal in der Obertrias von Queensland
ein Dipterenfliigel gefunden wurde. Zu einer wirklichen Beschreibung ist
er aber nicht mehr gekommen und die wenigen von ihm vorliegenden An-
gaben geniigen fir eine Beurteilung nicht. Man wird um so vorsichtiger
sein, weil TiLLyARrD schon frither ein wenig grofiziigig mit den Vorfahren
der Dipterenim Perm verfahrenist. Er beschrieb (1929) aus dem Oberperm
von N.S. Wales einen Ilugel als ,, Permotipula patricia**, von dem er angab,
dall er etwas ,,more advanced‘ (also stirker apomorph) sei als die Fligel
der rezenten Tanyderidae und zu den Tipuloidea gestellt werden miisse.
Spiter (1937) stellte er dann fest, dali die zugehorigen Tiere zwei Fliigel-
paare besallen und errichtete fiir sie die neue ,,Ordnung Protodiptera‘.
Die Ahnlichkeit mit den Dipteren ist sicherlich bedeutend, besonders wegen
der Riuckbildung von cu,, die fiir alle rezenten Dipteren so charakteristisch
ist. Es bleibt aber manches, was eine direkte Beziehung zu den rezenten
Dipteren wohl ausschlieft. Dall die Dipteren in der Zeit zwischen Ober-
perm und Trias entstanden sind und daf die Trennung der beiden Schwester-
gruppen Mecoptera und Diptera um diese Zeit erfolgt ist, darf wohl als
hochst wahrscheinlich gelten. Trotzdem bleibt die Tatsache, dali wir iiber
die Vorfahren der Dipteren aus der Zeit vor dem Lias bisher nichts Sicheres
wissen.

1) Auch die vor kurzem von Havpr (1952) aus dem Unterperm (Rotliegenden) des
Thiiringer Waldes beschriebene vermeintliche Mecoptere Ctenostematopteryx thuringiana
gehort schwerlich zu dieser Gruppe.

4%

DOI: 10.21248/contrib.entomol.3.Sonderheft.1-85



¢

o2 W. Hennig, Kritische Bemerkungen zum phylogenetischen System der Insekten

Zur Untergliederung der Dipteren habe ich mich erst vor kurzem (1948
bis 1952) gedullert. lch hoffe, mich mit ihr etwas eingehender auch noch
an anderer Stelle auseinandersetzen konnen. Hier mochte ich nur er-
withnen, dal ich die Zuordnung der Trichoceridae (,,Petauristidae‘) zu den

Psychodiformia heute fiir

5580 12479 5024 45283 einen IFehler halte. Die
Trichoceridae sind viel-
mehr die am stirksten
plesiomorphe Gruppe der
Tipuliformia. Die Tipuli-
formia sind den Psychodi-

formia -~ Culiciformia

wahrscheinlich alsSchwe-

7abanomorpha
Muscomorpha
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stergruppe gegeniiberzu-
stellen. Auch in der von
mir angenommenen Glie-
derung der Brachycera
steckt wahrscheinlich
noch ein Rest systema-
tischer | ,Zusammenfas
sung nach unten‘: Die
Sektion '/'tl/ul;mnm/"p//fl.
so wie ich sie angenom-
men habe,ist wahrschein-
lich aul Symplesiomor-
phie begriindet. An der
Monophylie der Musco-
morpha halteich dagegen
fest. Ich glaube aber, dab)
die Asiliformia mit den
Muscomorpha néiher ver-
wandt sind als mit den
[abaniformia. Zwischen
die Tabaniformia und die
Asiliformia ist also ein
schirferer  Schnitt zu

Nematocera Brachycera

'ig, 1 : gliederung der Diptera als Beispie ' . .
iiletZJ‘:.‘-lilvltll:‘elr‘l::ﬁé:li,\l"]:llllsljbd:}rl’Iinl:*lill)lltillnlg:i:ii;:*llrl)(I:o-lwl-lllnlr '“%"““- _J‘)'(f /1'5”11’J’_""'”""
satz steht (s, Text S.53) zum Gliederungstypus der (einschlieBlich Cyrtidea!)
Lepidoptera (Fig. 8) bilden wohl mit den Mus-

comorpha zusammen eine

monophyletische Gruppe hoherer Ordnung, innerhalb deren die Asili-
formia und Muscomorpha als Schwestergruppen zu betrachten sind. Das
it sich gut begriinden, doch soll diese Begriindung spiter erfolgen. Im
ganzen konnen die Dipteren und ihre Untergliederung als Beispiel fiir
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einen Gliederungstypus gelten, der in einem gewissen Gegensatze zu dem
der Lepidoptera (Fig.8) steht (Fig.10): Nematocera und Brachycera sind
aahrscheinlich  Schwestergruppen 1. Ordnung. Sie halten sich in ihrer
Artenzahl zwar nicht ganz die Waage, doch ist die plesiomorphe Schwester-
gruppe hier nicht wie bei den Lepidoptera ein winziges Relikt und auch
die weitere Gliederung ist etwas ausgewogener. Lepidopteren (Fig.8) und
Diptera (Fig.10) sind daher Beispiele (wenn auch vielleicht nicht ganz
ideale) fir zwei mogliche Grenzfille der systematischen Gliederung einer
Tiergruppe hinsichtlich der Entfaltungsbreite der jeweiligen Schwester-
gruppen.

I1I. SchluBbemerkungen

Die vorstehenden Erwigungen zum System der Insekten und der
Stammbaumentwurf, zu dem sie gefithrt haben (IFig.12) sollten nun Ver-
anlassung bieten zu einigen allgemeineren Betrachtungen im Sinne der
eingangs geforderten |, vergleichenden®* Systematik. Dafiir steht der Raum
hier aber nicht zur Verfigung. Ich mufl mich daher mit einigen wenigen
Bemerkungen begniigen.

Zuniichst eine Erkenntnis, die in methodischer Hinsicht fruchtbar wer-
den kann:

Was bei den Lepidopteren im Kleinen fiir eine Gruppe verhiltnismiBig
niederen Ranges gezeigt wurde, gilt auch fiir die Insekten im Groflen:
Viele élteren und neueren Systeme nehmen eine dichotomische Gliederung
an: Apterygota — Pterygota und innerhalb der letzteren Palacoptera —
Neoptera (Marry~Nov) oder Orthomyaria — Chiastomyaria (Scawan-
witscH) oder Archipterygota — Metapterygota usw. Alle diese Hauptein-
teilungen legen den Schnitt an eine andere Stelle und fast alle sind sie
falsch. Richtiger: in jedemdieser Systeme ist der eine Partner des jeweiligen
Gruppenpaares eine monophyletische Gruppe, der andre aber nicht. In
jedem Falle ist monophyletisch die apomorphe Gruppe (Pterygota, Neop-
tera, Orthomyaria, Metapterygota), wihrend abgesehen von den Archiptery-
gota, die Partnergruppe nicht monophyletisch entstanden ist und im
System daher nicht anerkannt werden kann.

Daraus lilit sich fur die praktische Arbeit des Systematikers Wichtiges
lernen. Die Aufgabe besteht fiir ithn heute ja niemals mehr darin, ein
System vollig neu aufzubauen. Vielmehr gilt es, iiberlieferte Systeme zu
beurteilen und, wenn notig, zu berichtigen. Fiir diese Aufgabe ergibt sich
aus dem Vorstehenden nun als wichtige Arbeitsregel, dall es zweckmilBig
ist, von den eindeutig apomorph gekennzeichneten Gruppen auszugehen.
Solche lassen sich in allen Tiergruppen und auf allen Kategorienstufen
finden. Man darf nach dem Vorstehenden voraussetzen, dall es sich bei
diesen Gruppen um monophyletische Gruppen handelt bei aller Anerkennung
der Moglichkeit, dall die Apormorhie dieser Gruppen auch auf Konver-
genz beruhen kann. Bei der Suche nach der ,,Schwestergruppe®, in der ja
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alle weitere Arbeit besteht und die sich nach zu weiter oben (S.14—17 und
I'ig.4) besprochenen Regeln zu vollziehen hat, wird man sich sehr bewulit
vor dem Fehler huten miissen, fir die gesuchte Schwestergruppe die Ge-
samtheit aller der Formen zu halten, die nicht zu der apomorphen Grupype
gehdren, von der man ausgegangen ist. Vielmehr wird sich zeigen, dal}
jeweils einzelne Teilgruppen der vermeintlichen plesiomorphen Gruppe mit
der apomorphen Gruppe niiher verwandt sind, von der man ausgegangen
ist. Die Auflosung der Myriapoda (als der vermeintlichen Schwestergruppe
der Insekten), der Apterygota (vermeintliche Schwestergruppe der Ptery-
gota), der Palaeoptera (vermeintliche Schwestergruppe der Neoptera) und
die wahrscheinlich notwendig werdende Auflisung der Polyneoptera =
Paurometabola (,,Schwestergruppe‘* der Eumetabola) sind gute Beispiele
hierfiir, die sich aber durch Beispiele aus allen anderen Tiergruppen leicht
beliebig vermehren lieflen.

Diese Uberlegungen lassen auch erkennen, inwiefern der Verdacht der
Unnatiirlichkeit begriindet ist, der dichotomischen Einteilung von Tier-
gruppen vielfach entgegen gebracht wird. Dieser Verdacht ist begrimdet
und hat seinen richtigen Kern, insofern als der eine Partner des Gruppen-
paares in den hergebrachten dichotomischen Systemen oft auf Symplesio-
morphien begriindet und daher unnatiirlich, nicht monophyletisch ent-
standen, dem apomorphen Partner also nicht ,,gleichwertig** ist. Wenn der
Verdacht aber soweit geht, dal} er sich gegen jede dichotomische Gliederung
itherhaupt richtet, wird er unbegriindet. Es lassen sich nimlich gute
Grinde fiir die Berechtigung der dichotomischen Gliederung mindestens
der htoheren Gruppen beibringen (Hrex~Ni¢ 1950), die hier aber nicht wieder-
holt werden konnen.

Neben diesen Bemerkungen zur Methodik der systematischen Arbeit
erlaubt die vorstehende Darstellung aber noch einige Folgerungen zu
allgemeinen Problemen der Phylogenetik. Der Stammbaumentwurf (g, 12)
konnte dazu verfithren, ihn als Beispiel fir die explosive Entfaltung einer
Tiergruppe, hier also der Insekten, oder fiir die gehidufte Entstehung
neuer Typen innerhalb einer verhiltnismifBig kurzen Zeitspanne zu sehen.
Das wiire indessen ein Trugschluf. Der Stammbaumentwurl ist so an-
gelegt, dall er zu zeigen versucht, mit wievielen getrennte, heute noch
existierenden Stimmen die Insekten die Grenze zwischen Paliozoikum
und Mesozoikum iiberschritten haben. Wahrscheinlich sind es  (z. B.
bei den Coleoptera und Neuropteria) noch mehr gewesen. Das lilit sich
bis jetzt aber nicht genauer feststellen. Diese alten Stimme sind keines-
wegs alle sehr ausgeprigte Bauplantypen. Andererseits sind manche
Gruppen der Insekten, die in allen ihren bekannten Vertretern einen
sehr markant umgrenzten Bauplantypus verwirklichen (z.B. schr aus-
geprigt die Phthiraptera) wahrscheinlich wesentlich jiinger. Eine voll-
stindig ausgearbeitete Darstellung des Systems, die freilich heute noch
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ganz unmoglich ist, wirde wohl zeigen, dall die Aufspaltung vieler
Gruppen seit der Zeit ihrer Entstehung ununterbrochen weitergegangen
ist.  Der Stammbaumentwurf, und noch mehr die dazugehorigen Aus-
fithrungen zeigen wohl eher umgekehrt, dall eine konsequente Anwendung
der Prinzipien der phylogenetischen Systematik dem scheinbar so unver-
mittelten Nebeneinander verschiedener Bauplantypen vieles von seiner
tatsichlichen Begriindung nimmt. Dieses Nebeneinander ist vielmehr
weitgehend ein Artefakt der typologischen Systematik. Der Stammbaum-
entwurf im ganzen und manche Einzelbeispiele, besonders wohl das
System der Lepidoptera (Fig.8), zeigen vielmehr ein Bild, das sehr gut zu
den Vorstellungen palit, die vor allem Simesox (1949) iiber die Ent-
stehungsweise neuer Bauplantypen entwickelt hat. Auch die neuen, mar-
kanten Bauplantypen sind schrittweise entstanden. Von den stufenweise
noch relativ plesiomorphen Ubergangsstadien, die zuniichst immer ent-
sprechend der Deviationsregel noch nebeneinander existieren konnten, sind
in manchen Fillen (z.B. bei den Lepidopteren) einige noch erhalten. Sie
sind dann aber oft ausgesprochen artenarm und reliktir und konnten sich
meist gegeniiber ihren in der erfolgreichen Richtung stirker apomorphen
Schwestergruppen wohl nur dann erhalten, wenn die Erwerbung autapo-
morpher Eigenheiten sie in einer abgelegeneren , 6kologischen Nische* und
oft genug auch nur in einem geographischen Riickzugsgebiet der allzu
starken Konkurrenz ihrer erfolgreicheren Schwestergruppen entriickte. Es
ist daher auch verstindlich, daff in vielen Fillen dies nicht gelang (Sipho-
naptera, Phthiraptera) und die relativ plesiomorphen Stufen nicht als
Relikte erhalten geblieben, sondern ausgestorben sind. Warum sie auch
als Fossilien meist nicht gefunden werden, dafiir hat der Paliontologe
SimpsoN ebenfalls einleuchtende Erklirungen gegeben.

- Mit alledem ist nun freilich nichts iiber den Mechanismus der Morpho-
genese gesagt, soweit er die Entstehung abweichender Individuen betrifft,
von denen die Entstehung abweichender Arten und Gruppen iiberhaupt
ausgeht. Es kinnten da an sich sehr wohl verschiedene Typen der Mor-
phogenese bestehen (Remax® 1952). Die Klirung dieser Frage ist weniger
der phylogenetischen Systematik als den mehr experimentellen Zweigen
der Biologie aufgegeben. Aber die Frage ist doch sehr wichtig, ob eine
genaue Untersuchung der phylogenetischen Beziehungen der Arten, so wie
sie dann im phylogenetischen System niedergelgt werden, tiberhaupt
Griinde fiir eine solche Annahme liefert, und solche Grimde sind der
Struktur des Systems ja auch tatsichlich entnommen worden. Wenn nun
aber die Struktur des Systems ein Ergebnis typologischer Betrachtungs-
weise ist, das Nebeneinander der | Typen‘ also weitgehend in das System
,,hinein- gesehen‘ ist (wie das z.B. auch Remaxe fiir zuliissig hilt), dann
werden die dem System entnommenen Griinde fiir die Annahme einer be-
sonderen ,, Typogenese‘ doch offenbar wertlos, weil sie durch eine petitio
principii entstandene Scheingriinde sind.
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Die Tatsache, dal} eine strenge Anwendung phylogenetischer Prinzipien
Strukturbilder der phylogenetischen Beziehungen zutage fordert, wie sie
im System der Lepidopteren, Strepsipteren usw., wenn auch im einzelnen
noch unvollkommen, schon vorliegen, spricht jedenfalls dafir, dafl der
Begriindung einer besonderen Typogenese aus der Struktur des Systems
schrittweise der Boden entzogen werden dirfte. Diejenigen, die eine nur
lissige Anwendung phylogenetischer Prinzipien im System befiirworten,
sollten sich das und die Konsequenzen ihrer Haltung genau iiberlegen.

AYB

Iig. 11, Schema zur Erliuterung des Unterschiedes zwischen Entstehungs- und Glie-

derungsalter einer Gruppe. Die Teilgruppen 4 und B haben gleiches Entstehungsalter,

die Teilgruppe 4 jedoch ein hohes, die Teilgruppe B ein geringes Gliederungsalter
(s. Text S, 56 —57)

Zum Schlull moge noch darauf hingeweisen werden, dali das Alter einer
monophyletischen Gruppe nicht mit der Entstehung des moiphologischen
Bauplanes, den sie heute verwirklicht, gleichgesetzt werden darf. Das
Alter einer Gruppe als Sippe und das Alter ihres typischen Bauplanes sind
also nicht identisch. Weiterhin darf nicht ohne weiters angenommen wer-
den, dafl auch die Gliederung einer alten Gruppe ein hohes Alter haben
mull. , Entstehungsalter’ und ,,Gliederungsalter einer Gruppe dirfen
also nicht gleichgesetzt werden.

Der Wirbeltierstamm, dem die Sdugetiere angehoren, ist nach gut begriindeter

Vorstellung schon seit dem Karbon von allen anderen lebenden Wirbeltierstimmen
getrennt, Der Bauplan der Sdugetiere und ihre Gliederung sind aber viel jlinger,
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Die moglichen Grenzfille sind in Fig.11 dargestellt. Wegen der un-
giinstigen palidontologischen Bedingungen und der viel ungeniigenderen
systematischen Durcharbeitung ist es aber bei den Insekten viel schwieriger,
sicher belegte Beispiele vorzubringen. BucnnNgr (1952) ist daher ganz im
Recht, wenn er die Entscheidung der Frage, ob die Symbiose der Schaben
und der Termiten schon im Paliozoikum bestanden hat, von den Vor-
stellungen abhiéingig macht, die wir uns von den phylogenetischen Bezie-
hungen dieser Insektengruppen machen miissen. Obwohl ,,Schaben‘‘ (dem
Typus nach!) schon aus dem Karbon bekannt sind, kinnten die Stamm-
linien der rezenten Schabengruppen und moglicherweise auch die der Ter-
miten ja in viel jiingerer Zeit zusammenlaufen (S.26). Ahnlich ist es mit
der Symbiose der Peloridiidae (MULLER 1951). Wenn die herrschenden Vor-
stellungen richtig sind, konnte der Stamm, deren einzige Vertreter die
Peloridiiden heute sind, schon im Perm selbstindig existiert haben. Der
Verbreitungstypus der Peloridiidae (amphinotisch: Neuseeland und Chile)
tritt aber auch bei sehr viel jiingeren Gruppen auf. Die heutigen Arten der
Peloridiidae kinnten sich also durchaus erst am Ende des Mesozoikum und
vielleicht noch spiter getrennt haben, die Peloridiiade also ein Beispiel fiir
den in Fig.10B dargestellten Gliederungstypus sein. Ubereinstimmender
Symbiosetyp, fiir sich genommen, wiirde also nichtunbedingt beweisen, daf}
die Peloridiidae ihn schon lange vor dem Tertiiir erworben haben, obwohl
sie als Gruppe vielleicht sehr viel idlter sind.

Diese Beispiele wurden besonders gewiihlt, weil sie die Bedeutung des
phylogenetischen Systems auch fiir andere, nicht im engeren Sinne mor-
phologische Fragestellungen zeigen. Fin auf morphologischen Prinzipien
(im Sinne typologischer Betrachtungsweise) errichtetes System wiirde fur
diese Fragen nichts bedeuten, ein synkretistisches System wiirde sie nur
irreleiten konnen.
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Embien, Jahrb, preull. geolog. Landesanst, Berlin 56, 266273, 1936,

—, Fossil Orthoptera Ensifera. London 1939,

—, The Locustopsidae and the Phylogeny of the Acridodea. Proc. Roy. Ent. Soc,
London (B) 11, 1--18, 1942,

DOI: 10.21248/contrib.entomol.3.Sonderheft.1-85




{

o
Pterygota
> —\
Archipterygota Metapterygota
<Odonatoptera (Orthomyaria) Neoptera
L Paurometabola Eumetabola
|| FParametabola Holometabola
{ | |Orthopteria Jsopteria © Rhynchota 2 Mecopteria
|| < ——— S .
I = S Homaptera $ g
1 S § S g
- 3 b 2 . & N
P v :w) ’_: g i < o e ] < g
<X —~— 2 n a TS X ¥ § 2 - S 2 SY L o 2
o SR Slalf8e s 828883 s § ¥ 2 s X N 3§ 3 = 2
ESSSSIS|EEcE e TSESSSESYs & ¢ § S R g FASIR $
S53 S3ILISISeS B ST S8 F | 3 S N () S < S, s < § .
SIS SIS ES SRS 8R8E” I 8 3 3 5 2 SESS S Tt + Leitptes
L I T ! 11
[ !
| |
E“_a i D
5 (1
- ! [ (|
@ ] ]
=
= Lol -
© 8
g b 1
3 D .
) 1 Y BN 1
K P 5
= ' :
E |11 1
& | N B
s 2 83856
S 2
2
G
T
=
s
2

Fig.12, Stammbaumentwurf der hoheren Teilgruppen der Insekten,

\ls Ziel ist die Absicht gesetzt, moglichst alle Zweige des Insekten-

stammbaumes darzustellen, die im Palacozoikum entstanden sind und heute noch Nachkommen besitzen. Die Verzweigungen im Meso- und
Kaenozoikum sind im allgemeinen nicht beriicksicktigt, Die Kreise mit nebenstehenden Zahlen bezeichnen die Fundzeiten der jeweils dltesten

Fossilien in jeder dargestellten Gruppe (s, dazu die Erliuterung S.63)
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~

NS W

=~

10

11

Erliuterung zu Textiig, 12

Rhymniella praecursor Hirst & Maulik 1926, Mitteldevon (Psilophylenquarzit) von
Rhynie (Schottland).

Triplosoba pulchella Brongniart, Mittleres Oberkarbon (Stephanien) von Commentry,
Protagrion specc, aus dem mittleren Oberkarbon von Commentry,

Aeroplana mirabilis Tillyard aus der Oberen Trias von Queensland,

Protophasma dumasi Brongniart aus dem Oberkarbon von Commentry,
,Caloneuridae aus dem mittleren Oberkarbon von Europa, fraglich,

Oedischia williamsoni Brongniart u. a. aus dem mittleren Oberkarbon von Com-
mentry.

Protodiplatys fortis Martynov aus dem mittleren Jura von Turkestan.
Protelytron permianum Tillyard aus dem unteren Perm von Kansas u, i, gleich-
altrige I'ormen.

Verschiedene ,, Blattodea** aus dem mittleren Oberkarbon von Euwopa und Nord-
amerika (z. B, Archimylacridae u, a.).

Pycnoblattina spec, aus dem unleren Perm von Kansas,

11/12 (ohne Nummer): Mantodea. Aus dem Rotliegenden (Unterperm) des Thiiringer

13
14

15
16

17
18

19
20

21
22

2o 0
SN S

Waldes hat Havpr vor kurzem eine angebliche Mantodeenform (Archacomantis fleisch-
manni Haupt 1952) beschrieben. Der Fund (Vorderfliigel) bedarf aber der kriti-
schen Nachpriifung.

., Protoperlaria‘ (z, B, Lemmatophora typa Sellards) aus dem unteren Perm von
Kansas u. a.

Protembia permiana Tillyard aus dem Unlerperm von Kansas,

o Permopsocida** (z. B, Dichentomum tinctum Tillyard) aus dem unteren Perm von
Kansas.

Liassothrips (= Mesothrips) aus dem Lias von Turkestan.

L, Prosbolidae‘ und ,,Scylinopteridae aus dem oberen Perm von Australien und
Ewopa.

Protopsyllium australe Tillyard aus dem oberen Perm von Australien,
Paraknightia magnifica Evans aus dem Oberem Perm von New South Wales
(Australien),

,, Palaeorrhyncha‘ (Archescytinidae und Lithoscytinidae) aus dem unteren Perm
von Kansas.

Tshekardocoleus magnus Rohdendorf 1944 aus dem unteren Perm des Ural,
Liadozyela praccox Martynov 1937 aus dem unteren Lias von Kisyl Kiya (Ferghana).
VerhiltnismiBig zahlreiche Fossilien, die meist zu rezenten Teilgruppen der ,,Neu-
ropteria* in Beziehung gesetzt werden, Nach dem im Text (S, 42) Gesagten ist das
fragwiirdig und mindestens fiir die unterpermischen Iossilien nicht mehr als die
Zugehorigkeit zu den Neuropteria mit einiger Sicherheit zu begriinden. Die dlteste
bekannte Form wire nach JEANNEL (1949) Permoberothe (TiLLyarp; aus dem
unteren Perm von Kansas).

,» Permochoristidae’ aus dem Unterperm von Kansas,

Unbenannter Diptereniliigel aus der Oberen Trias von Australien (s, Text S. 51).
s, Necrotauliidae aus dem lLias von Europa.
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Y. Verzeichnis neuerer Monographien und Revisionen
rezenter Insektengruppen
(Siehe dazu auch die Erliuterungen S. 85)

A. Entognatha........... ... Darna Torre, K. W, v,, Die Gattungen und
Arten der Apterygogenea (Brauer). — Pro-
gramm Staats-Gymnasium Innsbruck 46,
1-—-23, 1895,
Al. Diplura (390 Arten)
Projapygidae| ........... Sinvestrr, F., Japygidarum et Projapygida-
Japygidae | rum Catalogus. Boll. Lab. Ent. agrar. Por-
tici 9, 40—79, 1949,
Rarr gr., W. F., The generic and subgeneric
names of Japygidae, with their genotypes.
) Ann. Ent. Soc. Amer, 39, 704 —705, 1946,
Campodeidae. .. .......... (Darna TorrE 1895, s, oben,)

AII. Protura (64 Arten)..... Rosas Cosra, J. A,, Catalogo de Protura. Ar-
thropoda, Buenos Aires, 1, 327 —356, 1950,
AIII. Cotlembola (1425 Arten)
Sanmon, J. T., Keys and bibliography to
the Collembola. Zool. Publ. Victoria Univ,
Coll., Wellington, N. Z., 8, 82 pp., 1951.
Neelidae ................ BOrRNER, (., Genera Ins, 45, 1906,
andere Familien ......... (Danra TorrE 1895, s. oben.)

B. Ectognatha

BI. Archaeognatha
(BorneR) (130 Arten)

Machilidae . ............. (Danna TorrE 1895, s. Entognatha.)
(+ Meinertellidae) Gattungen mit Angabe der Artenzahl und
(+ Praemachilidae) Verbreitung auch bei DExNIs in GRassk,

Traité de Zoologie 9, 1949,
BIl. Dicondylia
Blla. Zygentoma (220 Arten)
Lepismatidae . .......... EscugricH, K., Das System der Lepismatidae.
Zoologica, Stuttgart, 18, Heft 43, 164 pp.,
1905.
Gattungen mit Angabe der Artenzahl und Ver-
breitung auch bei DENIs in Grassg, Traité
de Zoologie 9, 1949,
BI11b. Pterygota
BIIbl. Archipterygota
(BorNER) (1400 Arten)

Ephemeroptera ULMER, G., Ubersicht iiber die Gattungen der
(Plectoptera) ‘Ephemeroptera, nebst Bemerkungen iiber
einzelne Arten. Stett. Ent. Zeit. 81, 97 bis
144, 1920 (verzeichnet auch die Artenl!).
—, Revised key to the genera of Ephemer-
optera. Peking Nat, Hist, Bull. 7,195—218
1933,
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BIIb2. Metapter ygota (BORNER)
BIIb2x. Odonatoptera
(4700 Arten)

Odonata. ............ TrLLyarp, R, J. & F'raser, I, C., A reclassi-
fication of the order Odonata, Based on
some new interpretation of the venation of
the Dragonfly wing. Austral. Zool. 9, 125
bis 169, 195—221, 359—396, 1938/40 (keine
Arten und nicht alle Gattungen genannt).

Kimrey, W. I',, Catalogue of Odonata. London
1890.

Chlorocyphidae. ........... Lanrnaw, F. ., A survey of the Chlorocyphi-
dae, with diagnoses of proposed new genera,
and description of a new geographical sub-
species, Trans. Roy. Ent. Soc. London 101,
257—280, 1950,

Aeschnidae . ............. Marrin, R., Coll. Selys-Longchamps 18/19,
1909 (Aeschninae auch in Genera Ins. 115,
1911).

Corduliidae . . ............ Martin, R., Genera Ins. 155, 1914,

Libellulidae. ............. Ris, 1., Coll. Selys-Longchamps 916, 1909

bis 1914,

BIIb2f. Neoptera (MarryNov)!)

Paurometabola (Polyneoptera)?)
(rd. 17000 Arten)

Orthopteria
1. Phasmida .............. BrUNNER v, Warrexwyr, €, & REDTENBA-
CcHER, J., Die Insektenfamilie der Phasmi-

\ = Plasmapiera; den I—III. Leipzig 1906—1908.

(= Cheleutoptera)

2. Notoptera (6 Arten) ..... Gurney, A, B,, The taxonomy and distribu-
Grylloblattidae tion of the Grylloblattidae. Proc. Ent. Soc.
wash, 50, 86 —102, 1948,

Bes-Brexko, G., Neue Vertreter der ortho-
pteren Insekten aus der Gruppe Grylloblat-
toida in der Fauna der UdSSR., Ent.
Obozr. 31, 506—509, 1951 (russisch).

Saltatoria. ................ Kirsy, W. I'., A Synonymic Catalogue of the
(= Orthoptera s. str.) Orthoptera. I-—III. London 1904—1910,

Brier, M., Orthopterorum Catalogus. ’s Gra-
venhage 1938 — (nur wenig erschienen).

1) Bei den Neoptera sind, um die Ubersichtlichkeit zu erhéhen, die etwa als Ord-
nungen anzuerkennenden Gruppen fortlaufend numeriert. Uber die Bedeutung der iiber-
geordneten Gruppennamen geben Fig. 12 und die Ausfithrungen in Kapitel IT Aufschluf3.

2) Nur vorliufig den Eumetabola koordiniert.

Beitr. Ent. 3 Sonderheft 5
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3. Ensifera

Grylloidea ................. Kirpy II. 1, 1906 (Achetidae).
Tettigonoidea
Gryllacrididae. . ............ Karny, Genera Ins. 206, 1937.

(= Rhaphidiophoridae

-+ Schizodactylidae - Gryl-
lacrididae +Stenopelmatidae
-+ Prophalangopsidae)

Tettigoniidae
Deracanthinae
Ephippigerinae
(4 Rammeinae) @ ........ Esner, Orthopt, Cat. 1, 1938.
l’ycnogusterinzm‘ :
Bradyporinae
Hetrodinae.............. EBNER, I.c. 2, 1939,
Pseudophyllinae ......... Kirsy II, 1, 1906,
Decticinae............... GavupELL, Genera Ins, 72, 1908,
Tettigoniinae ............ CAupELL, Genera Ins. 138, 1912,
Saginae ... Bowrivar, Genera Ins. 170, 1916,
Mecopodinae ............ CAupern, Genera Ins. 171, 1916,
Acridoxena.............. Er~er, Orthopt. Cat, 2, 1939,
) *nan
illéz:)lgéjll;?;::u’ } ......... CAupELL, Genera Ins. 138, 1912,
Conocephalinae .......... Karny, Genera Ins. 135, 1912,
Copiphorinae ............ KarNy, Genera Ins. 139, 1912,
Listroscelinae ........... Karny, Genera Ins. 131, 1912,
Tympanophorinae........ CAvpELL, Genera Ins, 138, 1912,
Agraeciinae.............. Kar~xy, Genera Ins. 141, 1912,

(= Salomoninae)
Zaprogchilinae |

Phasmodinae fromee CAUpELL, Genera Ins, 138, 1912,

Phaneropterinae ......... Kmrey 11, 1, 1906,
4. Cuelifera
Tridactyloidea ............ Ky II. 1, 1906 (als Curtillinae B und C),
Acridoidea
Acrydiidae .. ........... ... GintaER, K., Revision der Acrydiinae I—1II1,
(Tettigidac) Mitt. zool. Mus. Berlin 23, 299 —437, 1938

Stett. Ent. Zeit, 99, 117148, 161—230,
1938; Abhandl. Berichte Staatl, Mus. Tierk.
Volkerk, Dresden, N.I", 1, 16 —335, 1939,
Kmpy III, 1910 (Fiir den bei GUNTHER noch

nicht erschienenen Teil).

Pneumoridae .............. Renxn, J. A, G,, On new and previously known
species of Pneumoridae. Trans. Amer, Ent.
Soc., 67, 137159, 1941,

Proscopidae ............... Merro-Lerrio, (., pE, Estudio monogréfico
de los Proscépidos. Rev. Mus. La Plata,
Buenos Aires (N.S.) 1, 279—448, 1939,

Eumastacidae . ............. Renx, J, A, G, The Acridoid family Eumasta-
cidae. — A review of our knowledge of its
.components, features and systematics, with
a suggested new classification of its major
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groups. Proc. Acad. Nat. Sci. Philadelphia
100, 77—139, 1948.

Borivar & Prevrarx, C,, Monografia de los
Eumastacidos. Trab. Mus. Nac. Sci. Nat,
Madrid (Zool.) 46, 22 & 380 pp., 1930.

Acrididae
meiste Subfamm......... Kirsy III, 1910.
Pyrgomophinae ......... Borrvar, Genera Ins. 90, 1909,
Pamphaginae............ Borivar, Genera Ins, 170, 1916,

5. Dermaptera (1000 Arten).. Townes, H. K., A list of the generic and sub-
generic names of Dermaptera, with their
genotypes. Ann. Ent. Soc. Amer. 38, 343
bis 356, 1945,
Burr, Genera Ins, 122, 1911,
Isopteria (Blattaria)

6. Isoptera (1600 Arten) ... Swxyper, Tu. E., Catalog of the Termites (Iso-
ptera) of the World. Smithson, Miscell, Coll.
112, 1949,
7. Blattodeg (rd.3500 Arten) Kirsy I, 1904.
SuELrorD, Genera Ins, 55, 73, 74, 101, 109,
1907 —1910.
8 Mantodea (rd. 1500 Arten)

Mantidae

Vatinae ................. REnN, Genera Ins. 119, 1911 und Giario-Tos,
Tierreich 50, 1927 (Gesamtbearbeitung der
Mantidae, fir die iibrigen Unterfam. aber
zu ersetzen durch BEIER):

Orthoderinae

Choeradodinae }.......... Beier, Genera Ins, 201, 1935,

Deroplatynae l

Mantinae................ BEe1ER, Genera Ins. 203, 1935,

Thespinae ............... Beier, Genera Ins, 200, 1935,

Toxoderinae . ............ Berer, Genera Ins. 198, 1934,

Elrﬁgﬂ;l:je} ............. Berer, Genera Ins. 197, 1934,

Hymenopodinae ......... Berer, Genera Ins, 196, 1934.

Plecopterial)

9. Plecoptera (1400 Arten).. Craassen, P. W., A catalogue of the Pleco-
ptera of the world, Cornell Univ, Agric.
Exper. Sta., Memoir 232, 1940,

Haxson, J.F.&Avusert, J., First Supplement
to the Craassex Catalogue of the Plero-
ptera of the World. Printed by offset in the
U.S.A., May 1952 (nur Bibliographie).

Ricker, W. E., Systematic studies in Pleco-
ptera. Indiana Univ. Publ., Sci. Ser, 18,
1200, 1952,

1) Vielleicht mit den Eumetabola nither verwandt als mit den paurometabolen Grup-
pen; siehe S, 2931,

a5
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10. Embioptera (140 Arten) .. Davis, C., Family classification of the order
Embioptera. Ann. Ent. Soc. Amer, 33, 677
bis 682, 1940 (keine Arten genannt, aber alle
Gattungen mit Angabe der Verbreitung).

Fumetabola

Parametabola (Paraneo-
ptera MarryNov)
Psocopteria

11. Zoraptera (18 Arten). .. Gurxey, A, B., A synopsis of the order Zo-
raptera, with notes on the biology of Zoro-
typus hubbardi Caudell. Proc. Ent. Soc.
Wash, 40, 5787, 1938,

12. Psocodea

Psocoptera (1000 Arten). RoEsLer, R., Die Gattungen der Copeogna-
then, Stett. Ent, Zeit, 105, 127 —166, 1944,

Phthiraptera

Mallophaga (2700 Arten) Horkins, G, H, E. & Cray, Tu,, A check list
of the genera and species of Mallophaga,
London 1952,

Anoplura (270 Arten)... IFerris, G, I',, The Sucking Lice, Mem. Paci-
fic Coast Ent. Soc. 1. San Francisco 1951,

Hemipteria

13. Thysanoptera (3000 Arten) Prresxer, H., Genera Thysanopterorum, Bull,
Soc, Fouad 1 er Ent, 33, 31157, 1949,
Rhynchota (Hemiptera) HorvATH, G, & Parsugy, H. M. (spiter:
CuiNa, W, E. & Parsuxy, H. M,), General
Catalogue of the Hemiptera, Northampton,
Mass, seit 1927,

14. Homoptera
,Goleorrhyncha®
Peloridiidae ............. Drake, C. J., & Saumoxn, J. T., A second
Xenophyes from New Zealand, Domin. Mus.
Rec. Ent., Wellington, 1, 63—67, 1948
(Verzeichnis der bekannten Arten).
Auchenorrhyncha METcary, Z, P., A Bibliography of the Homo-
(26000 Arten) ptera (Auchenorrhyncha) I u, II. Raleigh,
North Carolina, 1945,

Cicadina............... Distant, Genera Ins, 142, 1912 und 1. c. 158,
1914,

Cercoparia............. Larnemann, Genera Ins, 143, 1912,

Jassoidea.............. Evans, J, W., A natural classification of Leaf-

Hoppers 3. -Trans, Ent. Soc. London 98,
105271, 1947. (Nur Gattungen, aber
mit Verbreitungsangaben; p. 263—271, Re-
gister aller Gattungen der Jassoidea.)

Membracoidea ......... Funknouvser, Genera Ins. 208, 1950,
Fulgorina..............

Fulgoridae. .............. Mercary, Gen. Cat. Hem. IV, 9, 1947.
Dictyopharidae, ., ........ , Loel, TV, 8, 1946,

Ciwiidae . «.oovverennn. .. CLoc., IV, 2, 1936,

Derbidae . ............... I.c., IV, 4, 1945,
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I'ex~an, R, G., On the generic classification
of Derbidae (FFulgoride), with descriptions
of new neotropical species. Trans. R. Ent.
Soc. London 103, 109—170, 1952,

Achiliziidae .. ........... METcALr, Gen. Cat. IV, 5, 1945,
Meenoplidae .. ........... —, Loc., IV, 6, 1945,

Kinnaridae .. ............ —, L.eo, 1V, 7, 1945,

Achilidae. ............... Fex~an, R. G., A generic revision of Achi-

lidae with descriptions of new species. Bull.
Brit. Mus. (Nat. Hist,), London, Ent.1,
1170, 1950,

Mercanr, Gen. Cat. Hem. IV, 10. 1948.

Aracopidae .. ... ... ... Mercarnr, I, c., 1V, 3, 1943,
(= Delphacidae)

Tropiduchidae ........... Mericuar, I., Monographie der Tropidu-
chinen. Verh. Nat. Ver. Briinn 53, 82 —226,
1915,

Issidae.................. MericHAR, L., Monographie der Issiden. Abh.
zool. bol. Ges. Wien 3, Heft 4, 1—327,
1906.

Nogodinidae

ﬁlfal::f;;zmidw .......... Mericnar, Genera lIns, 182, 1923,

Ricaniidae J

Lophopidae . ............. MEerLicuAR, L., Monographie der Lophopinen.
Ann. Mus. Nat. Hung. 13, 337385, 1915,

Burybrachidae . .......... fehlen.

Tettigometridae. .......... Mercary, Gen, Cat, Hem. IV, 1, 1932,

Gengidae ............. ... I"ex~an, R, G., A new genus of Fulgoroidea

from South Africa. Ann, Mag. N H. (12) 2,
111 —120, 1949,

Sternorrhyncha (rd. 5000 Arten).

Psyllina............... AvLMANN, G., Psyllidarum Catalogus. Berlin

1913.
Husrop-Harrison, (v, Subfamily separation

in the Homopterous Psyllidae. Ann. Mag.
Nat. Hist. (12) 4, 1 —35, 1951,

Aleyrodina ............ QuaiNTaNce, A, L, & Baker, A, €., Classi-
fication of the Aleyrodidae I u. ILI. U, S,
Dept. Agric., Techn. Ser. 27, T u. II, 1913,
1914,

SamesoN, W, W, A generic synopsis of the

Hemipterous superfamily Aleyrodoidea,
Ent. Amer, 23, 173223, 1943,

Coccina. ............... FErNaLp, M, E., A catalogue of the Coccidae
of the world. Spec. Bull. Hatch Exper.
Sta. Massachus, Agric. Coll. 88, 1—-360,
1903; mit Nachtrigen: ,,Catalogue of re-
cently described Coccidae I—V von J. G.
Sanpers (I II) und E. R, Sasscer (HT—Y)
in: Bull. U. S. Bur. Ent., Techn. Ser. 12,
1,18,1906; 1. c. 16, 3, 33—60, 1909 1. c. 16,
4, 61—74, 19115 1. c. 16, 7, 99—116, 1913
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(mit Index!) und in: Proc. Ent. Soc. Wash.
17, 25—38, 1915,

15. Heteroptera (rd. 20000 Arten) Lwrmmerry, L. & Sweveriy, G., Catalogue
général des Hémipteres Héteropteres T—IILL
Briissel 1893 —1896,

Aphylidae . .. .............. SCHOUTEDEN, Genera Ins. 47, 1906 und Kir-
KALDY 1909 (s. Pentatomidae).
Belostomatidae . ............ Cummings, C., The giant water bugs (Belosto-

matidae). Univ. Kansas Sci. Bull. 21, 197
bis 219, 1934 (Gattungen).

Coriwidae ................. Hu~xcerrorp, H. B., The Corixidae of the
western Hemisphere, Univ. Kansas Sci.
Bull, 32, 1827, 112 pls., 1948,

Cydnidae. ................. KirkaLpy, 1909 (s. unter Cimicidae),
Henicocephalidae . .......... JeaNNEL, R., Les Hénicocéphalides. Ann.
(= Enicocephalidae) Soc. Ent. France 110, 273368, 1942,

UsiNGER, R. L., Classification of the Enico-
cephalidae. Ann. Ent. Soc. Amer. 38, 321
bis 342, 1945. (Nachtrag zur Abstimmung
mit JeaANNEL: 1. c. 89, 170, 1946.)
Hydrometridae . ............ CuiNa, W, E. & UsiNGER, R. L., A new genus
of Hydrometridae from the Belgian Congo,
with an new subfamily and a key to the
genera. Rev, Zool. Bot, Afr, 41, 314319,

1949,
Mesoveliidae . .............. HorvArH, Gen. Cat. Hem, II, 15, 1929,
Pentatomidae .............. KirraLpy, G, W,, Catalogue of the Hemiptera

Heteroptera, 1: Cimicidae. Berlin 1909,
Plataspidae |

Phlocidas  [** ' "'ttt SCHOUTEDEN, Genera Ins, 24, 30, 47, 52, 153,

Phymatidae ............... Haxprirscu, A,, Monographie der Phyma-
tiden. Ann. Hofmus., Wien 12, 127230,
1897.

Piesmidac . ............... MontE, O. (s. unter Tingidae).

Polyctenidae . .............. UsiNaEer, R, L., Gen, Cal, Hem. V, 1946,

FErrrs, G, F. & Usinarer, R, L., The family
Polyctenidae. Microentomology 4, 1—50,
1939, (Nachtrag in Pan-Pacific Ent. 21,
121 —124, 1945,)

Pyrrhocoridae .............. Hussey & Sumrman, Gen, Cat. Hem. III,
1929,
Termitaphidae ............. Usinaer, R, L., Revision of the Termitaphi-
didae, Pan-Pacific Ent, 18, 155—159, 1942,
Tingidae . . ................ Monme, O,, Géneros e gen6tipos dos Tingideos
do mundo, Papéis avulcos 8, 1—22, 1948,
Urostylidae .. .............. Yana, We-J,, A new method for the classi-
(= Urolabidae) fication of Urostylid insects. Bull, Fan mem.
Inst, Biol. 8, 8548, Peiping 1938.
Ubrige Familien ........... s, LETHIERRY & SEVERIN 1893 —1896.
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Holometabola
(Heterognatha BORNER)

16. Coleoptera (264000Arten)t) Scwexkrine, S., Coleoplerorum Catalogus,
I-XXXI. Berlin, spiter ’s-Gravenhage
1910 —1940. Ubersicht iiber die geplanten
Neuauflagen und Supplemente:
Hixexks, W, D., Coleopterorum Catalogus
Supplementa., Progress Report. The Cole-
opterists Bull. 3, 30—32, 1949,

Paussidae . ................ Darvinaron, P, J., Paussid beetles. Trans.
Amer, ent, Soc. Philadelphia 76, 47 —142,
1950,

Rhysodidae . ............... Arrow, G. J., The beetle family Rhysodidae,

with some new species and a key to those
at present known. Proc. R. ent. Soc. London
(B) 11, 171 —183, 1942,

Gyrinidae . ................ Barrour-Browng, J., The generaof the Gyri-
noidea and their genotypes. Ann. Mag. Nat.
Hist. London (11) 12, 103—111, 1945.

Silphidae. . ................ Jean~en, R., Monographie des Catopsidae.

(+ Catopidae) Mém. Mus. Hist. nat. Paris (N.S.), 1, 433
pp., 1936,

Histeridae . ................ Wenzern, R. L., On the classification of the

Histerid beetles. Publ. Field Mus., Chicago
28, Zool. Ser. 51 —151, 1944,

Histeridae . ................ GARDNER, J. C. M,, Genera Ins, 202, 1935,
Niponiinae
Nitidulidae . . .............. Parsons, C. T., A revision of Nearctic Niti-

dulidae. Bull. Mus. comp. Zool. 92, 119
bis 278, 1943,

Languriidae .. ............. Vireiers, A., Révision des Languriids de
I’Ancien Monde., Abeille, Paris 37 (1945)
1316, 1946,

Erotylidae . ................ DELDER, C. L., Revision of the Erotylidae of
the Leiden Museum. Zool. Med. 24, 49
bis 115, 1942, .

Dryopidae. ................ Borrow, H., Monographie der paliarktischen
Dryopidae mit Beriicksichtigung der evtl.
transgredierenden Arten. Mitt. Miinchn,
ent. Ges. 28,147 —187,1938; 29, 109 —144,
1939; 80, 24—71, 1940; 31, 1—88, 1941,

BrrtrRAND, H., Les Larves et nymphes des

Dryopids paléarctiques. Ann. Sci. nat.
Paris (11) 2 (1939), 299 —412, 1940,

Bostrychidae. .. ............ Fisurr, W, S., A revision of the North Ameri-
can species of beetles belonging to the
family Bostrychidae. Misc. Public. U. S,
Dep. Agric. Washington D. C. 698, 147 pp.,
1950.

Cleridae. .................. Wourcorr, A, B., Catalogue of North Ameri-

1) Zusammengestellt von J. MACHATSCHKE,
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Drilidae. . .................

Melasidae .. ....... e
(= Eucnemidae)

Tenebrionidae. . ............

Lagriidae .................
Oedemeridae ...............

Hylophilidae. . .............

Meloidae . ............... ..

Mordellidae. . ..............

Scolytidae .. ...............
(= Ipidac)

Bruchidae .. ...............
(= Lariidae)

can beetles of the family Cleridae, Fiel-
diana, Chicago zool. 32, 61 —105, 1947,

WirrmEer, W., Catalogue des Drilidae E. Oliv,
Rev. Soc. ent. argent, 12, 203—221, 1944,

Frevrravx, K., Revision des Eucnemids afri-
cains. Abeille, Paris 34 (1927-—45), 149
bis 274, 1945,

Gesien, H., Katalog der Tenebrioniden. —
Teil 1, Pubbl. Mus. Ent. ,,Pietro Rossi* 2,
505-—883,1937. Teil 11, Mitt. Miinchn, IEnt.
Ges. 28, 4980, 283 314, 397 —428, 1938
29, 443 —474,739—770,1939; 30,405 —436,
755786, 1061 —1092, 1940 31, 331 —362,
803 —834, 1131 —1146, 1941 ; 32, 308 —346,
1942 Teil 11T, 82, 729760, 1942; 33,
399 —430, 895—926, 1943; 34, 497 —555,
1944,

Borcumany, I'., Genera Ins. 204, 1936,

ArnNETT JR,, R, H., Generic names of (he
beetle family Oedemeridae and their type
species. Journ. Washington Acad. Sci. 40,
217—225, 1950.

BAcuENA CorRELLA, L., Estudio sobre los Ade-
ridae, Xylophilidae, Hylophilidae sive Eug-
lenidae. Madrid Inst. Estud. afr., XIV -+
547 pp., 1948,

Dbexier, P, C. L., Coleopterorum americano-
rum familiae Meloidarum enumeratio syno-
nymica. Rev. Soc. ent. argent. 7, 139176,
1935,

Ermiscn, K., Die Gattungen der Mordellidae
der Welt., Int, Blitter 45/46 (1949/50), 34
bis 92, 1950,

Lisesrap, E., Monograph of the family
Mordellidae of North America, north of
Mexico. Misc. Publ. Zool. Univ. Michigan
62, 229 pp., 1945,

CuaMBERLAIN, W, J., The bark and timber
beetles of North America, north of Mexico.
The taxonomy, biology and control of 575
species belonging to 72 genera of the super-
family Scolytoidea, Corvallis, Ore., O. S, C.
Coop. Ass, IV -+ 513 pp., 1939,

KreiNg, R., Die Gesamtliteratur der Borken-
kifer (Ipidae und Platypoidae) bis einschl.
1938, Stett. Ent. Ztg. 100, 1 —184, 1939,

Kreixg, R., Genera Ins. 207, 1938.

Mc Kroww, K. (., Catalogue of the Ceram-
bycidae (Coleoptera) of Australia. Mem.
Aust. Mus. Sydney, 10, 190 pp., 1947.

Briowerr, J. C., The genera of beetles of the
family Bruchidae in America, north of Me-
xico. J. Wash, Acad. Sci. Menasha 36,
D2—57, 1946,
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17. Strepsiptera (220 Arten) Bomarr, R. M., A revision of the Strepsiptera
with special reference to the speciesof North
America, Univ, Calif, Publ. Ent. 7, 91 —160,
1941,
HorENEDER, K, & Funmex, L., Verzeichnis der
Strepsiptera und ihrer Wirte, Arb. phys.
angew. Ent. 9, 179185, 249283, 1942
und 1. c. 10, 3358, 139169, 196 —230,
1943.
18. [1!/')'((1")6()1)[("'(& Darra Torre, G, C., (:a(a[oglm ]])'[11011().
(106500 Arten) pterorum I—X, 18921902,
Hepreke, H., Hymenopterorum Catalogus,
1935 (bis 1939 11 Teile erschienen).
MvueseBEck, C. I. W,, KromsrEIN, K, V. K,
& Townes, H. K., Hymenoptera of America
North of Mexico. Synoptic Catalogue. U, S,
Dept. Agric., Agric. Mon. 2, 11420, 1951
(auch fir die iibrigen Gebiete sehr wichtig).

Symphyta
Xyelidae ................ Kriva, Hymen, Cat. 4, 1937,
Pamphiliidae .. .......... Kriva, Hymen, Cat. 3, 1937,
(= Lydidae)
Tenthredinoidea....... Koxow, Genera Ins. 29, 1905,
Mararse, R., Gattungstabelle der Blatt-

wespen der Welt. Ent. Tidskr, 62, 131 —140,
1941.

Syntexidae .. ....... ... .. Krrva, Hymen, Cat, 2, 1937,

Siricidae .. .............. Heprcke, Hymen, Cat. 6, 1938.

Xiphydriidae ............ Heprcks, Hymen. Cat. 7, 1938.

Oryssidae. ............... Gureria, D., Catalogo degli Orissidi di tutto
il mondo. Mem. Mus, Stor, Nat. Genova 61,
159—175, 1943,

Cephidae ... ............. Krmma, Hymen. Cat. 2, 1937,

Apocrita
Stephanidae .. ... ....... Ervurorr, E. A., A Monograph of the Hymeno-
pterous Family Stephanidae. Proc. Zool.
Soc. London p. 705 —831, 1922,
Braconidae .. ............ SzEPLIGETI, Genera Ins, 22a,bh, 1904,
(++ Pazylommatidac),
(++ Aphidiidae)
Ichneuwmonidae s, 1,
(- Ophionellidae)
(4 Agriotypidac)
(+ Neorhacodidac)
(+ Lysiognathidae)

Ichneumoninae .. ... BerTHOUMIEU, Genera Ins. 18, 1904,

Ophioninae ........ SzZEPLIGETI, Genera Ins. 34, 1905,

Pimplinae.......... SCHMIEDEKNECHT, Genera Ins, 62, 1907.

Cryptinae .......... —, Genera Ins, 75, 1908.

Mesochroinae. ...... SzEPLIGETI, Genera Ins. 114, 1911,
Cynipoidea............ Davrra Torre, Tierreich 224, 1910,

Werp, L, H., Cynipoidea 1905—1950 (being
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Evaniidae ...............
Gasteruptiidae. .. .........
Aulacidae .. .............
Proctotrupidae

(= Serphidae) l
Ceraphronidae I

(= Calliceratidae)
Diapriidae ..............

(= Belytidae)
Scelionidae |
Platygasteridae |
Monomachidae . ..........

Chalcidoidea...........
Chrysidoidea ..........
Bethyloidea............
Trigonalidae. . ...........
Tiphiidae ...............

Mutillidae. . .............
(- Methocidae)
Thyniidae. ..............
Formicidae
Dorylinae .............
Ponerinae .............

Myrmicinae ...........
Formicinae . ...........

Vespoidea .............

Sphecidae ...............

Dryinoidea ............
Apoidea ...............

a Supplement to the Dalla Torre and Kieffer
monograph — the Cynipidae in Das Tier-
reich, Lieferung 24, 1910 and bringing the
systematic literature of the world up to
date, including keys to families and sub-
families and list of new generic, specific and
variety names. Ann. Arbor, Michigan (Pri-
vately print 1952).

Heprcke, Hymen. Cat. 9, 1939,

—, Hymen. Cat. 11, 1939,

—, Hymen. Cat. 11, 1939,

Kierrer, Tierreich 42, 1914,
Krerrer, Tierreich 44, 1916,
b ’

Krerrer, Tierreich 48, 1926,

scrunz, W. A., Systematische Ubersicht der
Monomachidae. 1. Congr. Ent. Bruxelles,
p. 404—424, 1911,

SCHMIEDEKNECHT, Genera Ins. 97, 1909,

Biscuorr, Genera Ins. 151, 1913,

K1errER, Tierreich 41 1914,

Brscuorr, Hymen. Cat, 5, 1938,

Hepicke, Hymen. Cat. 1, 1936,
(Methocinae s. Mutillidae.)

AxDRE, Genera Ins. 11, 1903,
TurNER, Genera Ins. 105, 1910,

EmERrY, Genera Ins. 102, 1910,

— Genera Ins, 118, 1911,

—  Genera Ins. 137, 1912,

—  Genera Ins. 174 a, b, c, 1921,

—, Genera Ins, 183, 1925,

Darra TorrEe, Genera Ins. 19, 1904,

Buysson, R. pu, Monographie des guépes.
Ann. Soc. Ent. France 72, 260288, 1903
73, 485—556, 565—634, 1904 (Vespa); 74,
537—566, 1905 (Nectarina); 75, 333—362,
1906 (Apoica, Synoeca); 78, 199—270, 1909
(Belonogaster),

Marpn & Krima, Hymen., Cat. 8, 1939 (nur
Astatinae und Nyssoninae).

KrerrER, Genera Ins. 54, 1907.

Micuexer, Cu, D,, Comparative external
Morphology, Phylogeny and Classification
of the Bees. Bull. Amer. Mus. Nat. Hist. 82,
151—326, 1944 (keine Arten genannt und
nicht alle Gattungen; aber weitere Literatur
hinweise).
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Ubrige Familien der Apocrita DALrA TORRE 1892—1902 und MUESEBECK,
siehe KromBEIN & TowxNEs 1951,

19. Siphonaptera (1000 Arten) Cosra Lima, A. pa & Hatnaway, C. R., Pul-
gas, Bibliografia, Catalogo e animais por
elas sugados. Monogr. Instituto Oswaldo
Cruz 4, 522 pp., 1946,

20. Megaloptera (vd.200 Arten)

Corydalidae | oo van pEr WEELE, Coll. Selys-Longchamps 5,
Sialidae | 1910.
Raphidiidae . .............. Navis, L., Monografia de 1'Ordre dels Rafi-

diopters. Publ. Inst. Cienciés Barcelona,
1018 (EsBEN-PETERSEN, Genera Ins. 154,
1903).

21. Planipennia (4300 Arten)

Ithonidae. ................. Trunyarp, R. J., Studies on Australian Neu-
roptera 8. Revision of the Family Ithoni-
dae, with Descriptions of a new Genus and
two new Species. Proc. Linn. Soc. N.S.
Wales 44, 414—437, 1919,

Coniopterygidae ............ ExDERLEIN, Genera Ins. 67, 1908,
Sisyridae ................. Nav4s, L., Monografia de la Familia de los
: Sisiridos. Mem. Acad. Ciencias Zaragoza 4,
1—87, 1935.
Osmylidae . ................ KriGer, L., Osmylidae. Beitrige zu einer

Monographie der Neuropterenfamilie Osmy-
lidae. Stetf. Ent. Zeit. 73, 319—373, 1912;
l.c. 74,3123, 1913 (in diesem Teil die
systematische Ubersicht); 1. c. 75, 9—130,
1919.

Berothidae. .. .............. Navis, L., Monografia de la Familia de los
Berétidos. Mem. Acad. Ciéncies Zaragoza 2,
1—107, 1929,

Dilaridae. ................. Navis, 1., Genera Insect. 156, 1914.

Mantispidae . .............. ExperpuiN, G., Klassifikation der Mantispi-
den nach dem Material des Stettiner Zoolo-
gischen Museums. Stett. Ent. Zeit. 71,
341—379, 1910,

Polystoechidae ............. Baxxks, N., Catalogue of the Neuropteroid
Insects (except Odonata) of the United
States, 53 pp., 1907.

Hemerobiidae .. ............ KRrUGER, L., Hemerobiidae. Beitrige zu einer
Monographie der Neuropteren-Familie der
Hemerobiidae. Stett., Ent. Zeit. 83, 138

bis 172, 1922,

Chrysopidae .

Apochrysidae [ == e Bearbeitung fehlt.

Psychopsidae . ............. KriGcEeR, L., Beitrage zu einer Monographie
der Neuropteren-Familie der Psychopsiden.
Stett. Ent. Zeit. 83, 17—48, 1922,

Nymphidae. . ............ .. EsBEN-PETERSEN, Australische Neuropteren
(+ Myiodactylidac) III. Proc. Linn. Soc. N.S. Wales 42, 203
bis 219, 1917.
Myrmeleontidae ............ Bearbeitung fehlt.
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Ascalaphidae ... ... . ... Navi4s, L., Sinopsis de los Ascalafidos. Arxivs
de I’Institut de Ciéncies 1, no. 3. Barcelona
1913,
vaN peER WEELE, Coll. Selys-Longchamps 8,
1913.
Nemopteridae .............. Navas, Genera Ins. 136, 1912,
(Trichomatidae) ... ......... s, TiLLyarp, Proc. Linn, Soc, N.S. Wales 41,

221 —248, 1906,
Mecopteria
22 Amphiesmenoptera

Trichoptera (4200 Arten).... ULmER, Genera Ins. 60, 1907,
Lepidopteral) ........... Avrivinnivs, G, WaeNER, H. S., STrRaND, K.
(110 000 Arten) & Bryk, F., Lepidopterorum Catalogus,

partes 1—84, 86, 8§—94, Berlin 1911 —39,
unvollstindig.
Serrz, A., Die GroB-Schmelterlinge der Erde
I—-XVI (VII, VIII, XI, XII, XV, XVI un-
vollstandig). Stuttgart 1909-—1940, Suppl.
zu T—1IV (IV unvollstindig). Stuttgart
1932 —1943.
Hameson, G, I'., Some small families of the
Lepidoptera which are not included in the
key to the families in the catalogue of
Lepidoptera Phalaena, a list of the families
and subfamilies of the Lepidoptera with
their (ypes and a key to the families. No-
vit. Zool. 25, 366—394, 1918.
STAUDINGER, O, & Resrn, H., Catalog der
Lepidopteren des palaearctischen Faunen-
gebietes, Berlin 1901,
Micropterygidae .. ......... Mevrick, Lep. Cat. 1, pt. 6, 1912,
(-+ Neopneustidae) —, Genera Ins, 132, 1912,
|+ Briocraniidac)
(= Mnesarchaeidae)
Hepialoidea
Prototheoridae ... ... ... ... Mevrick, K., Descriptions of South African
Microlepidoptera, Ann. S. Afr. Mus. 17,
273—348 (Prototheor., p. 312-—315), 1917,
Palacosetidae®). .. .......... TurNER, A, J., Observations on the structure
(- Anomosetidac) of some Australian Lepidoptera Homoneura
including the diagnoses of (wo families,
Trans. Ent, Soc. London, p. 592603, 1921,

Hepialidae*). ... 0000000 .. WaeNER & PriTzNer, Lep. Cal, 1, pt. 4, 1911,
Tineoidea
Adelidae .................. Mevrick, Lep. Cat. 1, pt. 6, 1912,
—, Genera Ins. 133, 1912,
Prodoxidae . ............... Dvyar, H, G,, A review of North American

species of Pronuba and Prodoxus. Journ.
1) Zusammengestelll von H. G, BoLLmaxxy,

*) Die mit Stern bezeichneten Gruppen sind auch bei Serrz, Grollschmetterlinge,
behandelt,
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N.Y. Ent. Soc. 11, 100—103, 1903, Arten-
best.-Schliissel.

Arrhenophanidae .. .. ... ... Warsincuanm, A., Biologia Central-Ameri-
cana, Lep. Het., Vol. 4, 204, 1913,

Agonoxenidae . ... .. ... ... Mevrick, 1., Exot. Microlep. 3, 245, London
1926,

Anomologidae .. ............ —, Exot. Microlep. 3, 308, London 1926,

Gelechiidae . ............... sakpE, Lep, Cat. 4, pt. 79, 1937,

MEevrICK, Genera Ins. 184, 1925,
Plutellidae |

M v K \ v, 0 a1 %
Amphitheridae | Mevrick, Lep. Cat. 2, pt. 19, 1914,

Gracilariidae. .............. Mevrick, Lep. Cat. 2, pt. 6, 1912,
—. Genera Ins. 128, 1912,
Epipyropidae .. ............ Karo, M., A monograph of Epipyropidae
(Lepidopt.). Ent. World 8, 6794, Tokio
1940,
Dyar & Straxp, Lep. Cat. 5, pt.16, 1913,
Coleophoridae .. ...... .. ... Barascu, A., Natirliche Gruppierung der

mitteleuropiischen Coleophoriden (Lep,) auf
Grund der Struktur der minnlichen Kopu-
lationsapparate und ihre Beziehungen zum
Sackbau der Raupe und zum System der
Nihrpflanzen. Deut. Enl. Z., p. 1116,
Berlin 1934, Artenbestimmungsschliissel.

Hyponomeutidae ........... MEevrick, Lep. Cat. 2, pt. 19, 1914,
Glyphipterygidae . .......... —, Genera Ins. 164, 1914; Lep. Cat. 2, pt.
13, 1913,
Heliodinidae .. ........... .. —, Genera Ins. 165, 1914; Lep. Cat. 2, pt.
(-+ Augasmidae) 13, 1913.
Aegeridae*) .. ... ... Dacra Torre & Straxp, Lep. Cat. 2, pt.
(== Sesiidae) 31,1925,

WaeNeR, Lep. Cat. 8, pt. 18, 1914,
RorascuiLp, Genera lIns. 57, 1907 (Sphin-

gidae).
Stenomidae ................ Busck, Lep. Cat. 3, pl. 67, 1935,
Oecophoridae. . ............. Gaepg, Lep. Cat. 3, pt. 88, 1938; pt. 92, 1939,
(= Depressariidac) MEevrick, Genera Ins, 180, 1922,
Pterophoroidea
Orneodidae .. .............. Mevrick, Lep. Cat. 3, pt. 17, 1914; Genera
Ins. 108, 1910,
Pterophoridae .. ............ —, Lep. Cat. 7, pt.17, 1914; Genera Ins.

100, 1910.
Cossoidea*)

Cossidae
Cossinae '
Zeuzerinae ... .. Darra Torre, Lep, Cal. 4, pt. 29, 1923,
Hypoptinae l
Argyrotypinae ........... Bryk, Lep. Cat. 4, pt. 81, 1937,
(+ Eulophonotinae)
Lepidarbelidae .. ........... Darra Torre & StraxD, Lep, Cat. 4, pt. 28,
(== Metarbelidae) 1923,

*) Die mit Stern bezeichneten Gruppen sind auch bei Serrz, Grolischmetterlinge,
behandelt.
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Ratardidae ................

Tortricoidea

Carposinidae. . .............

Tortricidae ................

Phaloniidae . . .

Ceracidae. . ................

Castnioidea*)
Castniidae. . . . .

Castniinae. . .

Pyralidioidea
Pyralididae
Galleriinae . .

Crambinae

Lo

Schoenobiinae |

Hypsotropinae ..........

Phycitinae ..............

Epipaschiinae

Endotrichinae

Pyralidinae

Chrysauginae

Nymphulinae

(= Hydrocampinae)

Scopariinae
Pyraustinae .

Herina, Lep. Cat. 20, pt. 81, 1937,

MEevYRICK, Genera Ins. 179, 1922; Lep. Cat. 3,
pt. 13, 1913,

MeyrIck, Lep. Cat. 4, pt. 10, 1912,

Ke~NNEL, J., Die palacarktischen Tortriciden.
Zoologica 21, Heft 54, 5pt., 742 pp., 24 Taf.,
1908 —1921.

MEevrIicK, Genera Ins. 149, 1913,

Busck, A., Review of Tortricid subfamily
Phaloniinae. Journ. N.Y. Ent. Soc. 15
19—36, 1907.

Drakonxorr, H., A revision of the family
Ceracidae. Bull. Brit. Mus. (N.H.), Ento-
mology 1, 173—219. London 1950.

Darra Torre, Lep. Cat. 5, pt. 15, 1913,

RoruscurLp, W., Revision of the Castniidae.
Novit. Zool. 26, 1—27, 1919,

Hovrnsert, C., Revision monographique de
la sous-famille des Castniinae, in: Ober-
thiir, Etud. Lep. Comp. 15, XVI -+ 736 pp.,
26 col. 4 67 schw. Taf. Rennes 1918.

Hawmpson, G. F., Classification of Pyralidae,
subfamily Galleriinae. Novit. Zool. 24, 17
bis 58, 1917.

Hawpsoxn, G. F., Classification of Schoeno-
biidae and Crambidae. Proc. Zool. Soc.
London, p. 897—974, 1895,

Hawmpsox, G. F., Classification of Pyralidae
subfamily Hypsotropinae. Proc., Zool.,
Soc. London, p. 55—131, 1918,

Racoxor, E. L., Monographie des Phycitinae
et des Galleriinae in: Romanoff, Mém.
Lepid. 7, LVI + 658 pp., 23 Taf. St.
Petersburg 1893 und 1. c. 8, XLLI -+ 602 pp.,
33 Taf. Paris 1901.

Hawmrpsoxn, G, F., Classification of some sub-
families of Pyralididae, Epipaschiinae, En-
dotrichinae and Pyralidinae. Trans. Ent.
Soc. London, p. 451—550, 1896,

Hawmpsoxn, G. F., Classification of the Chry-
sauginae. Proc. Zool. Soc. London, p. 633
bis 692, 1897,

Krima, Lep. Cat. 6, pt. 84, 1937.

- Krima, Lep, Cat. 6, pt.89 und pt. 94, 1939,

*) Die mit Stern bezeichneten Gruppen sind auch bei Serrz, GroBschmetterlinge,

behandelt.
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Psychoidea*)

Psychidae ................. DarrA TorrRE&STRAND, Lep, Cat. 1, pt.34, 1929,
Eucleidae
(= Cochlidionidae, Limaco-
didae) ...t ErckEr, Lep. Cat. 5, pt. 32, 1925,
Dalceridae. ................ Dyar & StranDp, Lep. Cat. 5, pt.16, 1925,
Chrysopolomidae ........... HeriNag, M., Revision der Chrysopolomidae.

Ann, Transv. Mus. 17, 233—257, 1937.
AvriviLnivs, Lep. Cat, 5, pt.1, 1911,
Megalopygidae . ............ Dvyar & Stranp, Lep. Gat. 5, pt.16, 1913.
Trosiinae................ Horr, W., Die Megalopygiden-Unterfamilie
der Trosiinae. Mitt. zool. Mus. Berlin 13,
206-—336. 1926,

Zygaenidae . ............... Burarrr, Lep, Cat. 5, pt.33, 1926 (Zyg. I).
Brry, Lep. Cat. 5, pt. 71, 1936 (Zyg. 1I).

Heterogynidae. .. ........... Stranp, Lep., Gat. 5, pt. 28, 1923,

Mimallonidae . . ............ Gaepe, Lep. Cat. 8, pt.50, 1931,

(= Perophoridac)
feometroidea*)

Geometridae
Sterrhinae ............... Prour, Lep. Cat. 12—14, pt. 61 und pt. 63,
1934 ; pt. 68, 1935. '
Brephinae | Prour, Lep, Cat. 12—14, pt. 8, 1912,
Oenochrominae [......... —, Genera Ins. 103, 1910 (Brephinae).
—, Genera Ins. 104, 1910 (Oenochrominae),
Hemitheinae............. —, Lep. Cat. 12—14, pt.14, 1913; Genera

Tns. 129, 1912,
Uranioidea*)

Uraniidae ...\ ............. Darra Torre, Lep. Cat. 15—16, pt. 30, 1924,

Epiplemidae |

Epicopeiidae. .............. Janer & Wyrsman, Genera Ins. 16, 1903.
Phalaenoidea™)............ Hawmrson, G. I, Catalogue of the Lepidoptera

Phalaenei in the British Museum, I—XIII,
Sppl. I, II, 239 -+ 71 col. Taf., London
(Brit. Mus.) 1898-—1920. (Syntomidae,
Arctiidae, Agaristidae, Noctuidae.)

Cymatophoridae. ... . ....... Danra Torre, Lep. Cat. 11, pt. 25, 1921,
Drepanidae . ............... Gaepe, Lep. Cat. 11, pt. 49, 1931,
Arctiidae

Callimorphinae |

Nyctemerinae """ <" """ Bryxk, Lep., Cat. 15—16, pt. 82, 1937,
Nolinae .......ocovvv.. StrAND, Lep, Cat. 15—16, pt. 24, 1920,
Lithosiinae .............. —, Lep. Cat. 15—16, pt. 26, 1922,
Arctiinae. ............... —, Lep. Cat. 15—16, pt. 22, 1919,
Pericopinae.............. Bryx, Lep. Cat. 15—16, pt. 45, 1931,
Aganaidae. ................ GaepE, Lep. Cat. 15—16, pt. 52, 1932,
Syntomidae. .. ............. ZxErNY, Lep. Cat. 1516, pt. 7, 1912,
(= Euchromiidae)
Noctuidae
(= Agrotidae)
Agaristinae.............. STrAND, Lep. Cat. 17—19, pt. 5, 1912,

*) Die mit Stern bezeichnelen Gruppen sind auch bei Smrrz, GroBschmetterlinge,
behandelt.
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Lymantriidae . ............. SRYK, Lep, Cat, 20, pt. 62, 1934,

(= Liparididae)
Callidulidae . .............. Pacexstecuer, Lep. Cat, 20, pt.2, 1911,
Anthelidae. .. .............. s. BRYK, Lymantriidae, )

Hunstaert, P., Genera Ins. 191, 1928,
Bombycoidea*)

Lasiocampidae .. ........... CorLrer, Lep, Cat, 7, pt.73, 1936,
Brahmaeidae. . ............. STRAND, Lep. Cat. 8, pt. 16, 1913,
Cercophanidae ............. ScHUSSLER, Lep. Cat. 10, pt. 76, 1936,
Oxytenidae . ............... —, Lep. Cat, 10, pt. 75, 1936,
Saturniidae

Attacinae ........ .. ..., —, Lep. Cat. 10, pt.55, 1933,

Saturniinae. ............. —, Lep. Cat. 10, pt.56, 1933; pt. 58, 1934,

(+ Hemileucinae)

Ludiinae ................ —, Lep. Cat. 10, pt. 58 und pt. 65, 1934,
Syssphingidae

(= Citheroniidae ......... —. Lep. Cat. 10, pt. 70, 1936..

= Ceratocampidae)
Notodontoidea*)

Notodontidae . .............. Gaeps, Lep, Cat., 11, pt. 59, 1934,
Thaumetopoeidae ... ........ Acexgo, R., Monografia de la familia Thau
metopoeidae. Fos 17, 69-—130, 1941.
Dioptidae . ............. ... Bryxk, Lep. Cat. 11, pt. 42, 1930,
Thyretidae ................ s. ZERNY, Syntomidae,
Sphingoidea*)

Sphingidae . ............... Roruscuinp, Genera Ins. 57, 1907,
Ambulicinae............. WaaNER, Lep. Cat. 8, pt.18, 1914,
Acherontiinae ........... — , Lep. Gat. 8, pt.12, 1913,

Philampelinae ........... —, Lep. Cat. 8, pt.21, 1915,
Choerocampinae ......... —, Lep. Cat. 8, pt.23, 1919,
Thyrididae . ............... Darra Torre, Lep, Cat. 7, pt. 20, 1914,
Hesperioidea*) ... .. ... .. MagiLLE, Genera Ins. 17, 1903 —1904.
Megathymidae ............. Mc Dux~ouven, Lep. Cat. 21—22, pt. 9, 1912,
Hesperiidae. . .............. Evaxs, W, H., A catalogue of the African

Hesperiidae indicating the classification
and nomenclature adopted in the Brit. Mus.
(Nat. Hist.), XIT + 212 pp., 30 Taf, London
(Brit, Mus.) 1937,

—, A catalogue of the Hesperiidae from Eu-
rope, Asia and Australia in the Brit, Mus.
(Nat, Hist.), XIX + 502 pp., 53 Taf., Lon-
don (Brit. Mus,) 1949,

. A catalogue of the American Hesperiidae
indicating the classification and nomen-
clature adopted in the Brit. Mus. (Nat.
Hist.), X -+ 92 pp., 9 Taf., London (Brit.
Mus.) 1951,

Hesperiinae ............. Sueprnarp, Lep, Cat. 21—22, pt. 83, 1937;
pt. 90, 1939,

Warren, B, G, S., Monograph of the tribe
Hesperiidi (European species) with revised

*) Die mit Stern bezeichneten Gruppen sind auch bei Szrrz, GroBschmetterlinge,
behandelt,
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classification of the subfamily Hesperiinac
(Palaearctic species) based on the genital
armatur of the males. Trans. Ent. Soc.,
London 74, 1—170, 1926,
Pyrginae................ Sueruarp, Lep, Cat. 21—22, pt. 47, 1931;
pt. 64, 1934; pt. 69, 1935; pt. 74, 1936,
Havwarp, K. I, Insecta Lepidoptera (Rho-
palocera) Hesperiidarum subfamiliae Pyr-
rhopyginarum et Pyrginarum. Gen. Sp,
Anim. Argent. Tucuman 1, 389 pp., 1948,

Pyrrhopyginae........... MasrnLe, Lep, Cat, 21—22, p(.9,1912; s.HA Y-
waRrD, Pyrginae.
Ismeninae............... SuerHArD, Lep. Cat. 21—22, pt. 57, 1933.
]F;‘:;L‘fl'}‘l‘il‘,‘l‘(f““ S ., Lep. Cat. 2122, pt. 74, 1936,
Riodinoidea*)
Lycaenidae
Liptoninae .............. DrausEkE, Lep. Cat. 25, pt. 72, 1936,
Riodinidae
(= Erycinidae)
Nemeobiinae ....... ..... Sticnin, Lep. Cat. 26, pt. 38 und pt. 40, 1930,
Riodininae .............. —, Lep. Cat. 26, pt. 40, 41,1930 ; pt. 44, 1941,
Genera Ins. 112, 1910,
Libytheinae ............. PaceNsTECHER, Lep, Cat, 23, pt.3, 1911; Ge-
nera Ins., 5, 1902,
Nymphaloidea*)
Nymphalidae
Apaturinae .............. Strenern, Lep. Cat. 30—32, pt. 86, 1938.
Charaxidinae ............ —, Lep. Cat. 30—32, pt(. 91 und pt. 93, 1939.
Limenitini............... Cuermock, R, L., A generic revision of Lime-

nitini of the world. Amer, Midl. Natur, 43,
513 —569, 1950,

Acraeinae . ........... ... Errrinemam & Jorpax, Lep. Cat. 30—32, pt.
11,1913; Genera Ins. 169, 1916,

Heliconiidae
(= Eueididae)
Heliconiinae . ............ NevsTETTER, Lep. Cat. 30—32, pt. 36, 1929,
STicHEL, Genera Ins. 837, 1906,
Dioninae ................ —, Lep. Cat. 30—32, pt. 86,1938 ; Genera Ins.
63, 1907.
Brassolidae . ............... —, Lep. Cat. 27, pt. 51, 1932: Genera Ins,
20, 1904,
Amathusiidae .. ............ —, Lep. Cat. 27, pt. 54, 1933,
Amathusiinae............ —, Genera Ins. 36, 1906,
Hyantinae .............. —, Genera Ins. 39, 1905,
Discophorinae ........... —, Genpera Ins. 31, 1905.
Satyridae. ........ ... ... 7AEDE, Lep. Cat. 29, pt.43, pt.46, pt. 48,1931,
Danaioidea*)
Mechanitididae. . ........... Bryxk, Lep., Cat. 28, pt. 80, 1937,
Tellervinae . ............. HursTAErT, Genera Ins. 193, 1931,

(4 Ituninae)

*) Die mit Stern bezeichneten Gruppen sind auch bei Szrrz, GroBschmetterlinge,
behandelt.
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Danaidae
Anetinae................ StrcueL, Lep. Cart, 30—32, pt. 86, 1938,
Danainae ............... Bryxk, Lep. Cat. 28, pt. 78, 1937.

HuLstAErT, Genera Ins, 193, 1931,
Papilionoidea*)

Pieridae .................. Tausor, Lep. Cat. 23, pt. 53, 1932; pt. 60,
(= Asciidac) 1934 ; pt. 66, 1935,
Baroniidae ................ Bryxk, Das Tierreich 64, 1934; 65, 1935; Lep.
Cat. 24, pt. 27, 1923,
Teinopalpidae ............. StrcHEL, Genera Ins, 59, 1907 (Zerynthiinae);
’ s. BRyk, Baroniidae.
Parnassiidae. .. ............ —, Genera Ins. 58, 1907; s. Bryxk, Baro-
niidae.
Papilionidae. . ............. Bryxk, Lep. Cat. 24, pt. 35, 1929; pt. 37 und
pt. 39, 1930,
Leptocircinae............ Wyrsman, Genera Ins. 4, 1902,
23. Mecoptera (330 Arten) ... Espex-PrrERsEN, Coll., Selys-Longchamps 5

(2 me. partie) 1921,

24. Diptera (80000 Arten) ... Kerrisz, C., Catalogus Dipterorum hucusque
descriptorvm I—VII, Budapest (Leipzig).
1902 —1910 (Schizophora nicht erschienen),

Nematocera ............... (nicht aufgezihlte Familien s. Kerrisz).
Tipulidae ................. P1erRRE, Genera Ins. 186, 1926.
Cylindrotomidae. . .......... ALEXANDER, Genera Ins, 187, 1927,
Tanyderidae . .............. —, C. P., The Dipterous family Tanyderidae

in Japan. Annot. Zool. Japon. 13, 273
bis 281, 1932.
—, Genera Ins. 189, 1930.

Liriopeidae . ............... —, Genera Ins. 188, 1927,
(= Ptychopteridae)
Nymphomyiidae. ........... (nur 1 Art, Japan).
Deuterophlebiidae. . .. ....... Pen~Nak, W. R.,, Notes on the Mountain Mid-

ges (Deuterophlebiidae) with a description
of the immature stages of a new species from
Colorado. Amer., Mus. Nov, 1276, 1 —10,

1945,
Culicidae. . ......ooo .. Epwarps, Genera Ins. 194, 1932,
Heleidae .................. Macrig, J, W, S., The Genera of Ceratopo-
(= Ceratopogonidae) gonidae. Ann. Trop. Med. Paras. 34, 13 —30,
1934.
Tendipedidae . . . .. i e s KierrER, Genera Ins. 42, 1906.
(= Chironomidae)
Melusinidae . .............. Smart, J., The Classification of the Simuliidae
(= Simuliidae) Trans. Roy. Ent. Soc. London 95, 463 —528,
1945,
Trichoceridae .............. Epwarps, Genera Ins. 190, 1928,
(= Petauristidae)
Ttonidoidea ................ KrerreR, Genera Ins. 152, 1913,
(= Cecidomyioidea) Ferr, E. P., Gall Midges or Gall Gnats of the

Orient. Lingnan Sci. Journ. 7, 413 —474,

*) Die mit Stern bezeichneten Gruppen sind auch bei Srrz, Grofschmetterlinge,
behandelt.
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1929. (Gattungstabelle aller Gattungen der

Welt.)
Phryneidae .. .............. Epwarps, Genera Ins. 190, 1928,
(= Anisopodidae)
Brachycera
Pantophthalmidae . ......... Rare, gr., W. W, & Svxow, W. E., Catalogue

of the Pantophthalmidae of the world. Rev.
Ent. Rio de Janeiro 16, 252 —254, 1945,

Tabanidae. ............... Surcour, Genera Ins. 175, 1921,
Omphralidae . .............. KrOBER, O., Ein Beitrag zur Kenntnis der
(= Scenopinidae) Omphraliden. Stett. Ent. Zeit. 98, 211
bis 231, 1937.
Apioceridag. . .............. Rare gr., W, I. & Sxow, W. E., Catalogue

of the Apioceridae of the world, Pan Pacific
Ent. 21, 157—160, 1945.

Nemestrinidae. . ............ BeqQuagerT, J., The Nemestrinidae in the
V. v. Rader collection. Zool. Anz. 100,
13—33, 1932,

Bombyliidae .. ............. Paramonow, S. J., Kritische Ubersicht der
gegenwirtigen und fossilen Bombyliiden-
gattungen der ganzen Welt. Rept. Zool.
Mus. Acad. Sci. Ukr.SSR 23, 23 —50, 1938,

Empididae ................ MELANDER, Genera Ins. 185, 1927,
Musidoridae . . ............. Rarp, Jr., W. F. & Sxow, W. E., Catalogue
(= Lonchopteridae) of the Lonchopteridae of the world. Bull.

Brooklyn Ent. Soc. 40, 81 —83, 1945,

Sciadoceridae .............. Scumitz, H., Sciadoceridae and Phoridae.
Dipt. Patag. S. Chile VI, 1, 1929,

Phoridae . ................. - Scamirz, H., Revision der Phoridae. Berlin
und Bonn 1929.

Termitoveniidae. . .......... Scumirz, H., Beitrige zu einer Monographie

der Termitoxeniidae., Brotéria (Sér. Cién-
cias Nat.) 7, 22 —40, 55—70, 132 —162, 1938
l.c. 8,35—148, 1939 und 1. c. 20, p. 65—86,

1951,
Dorilaidae. . ............... Aczir, M., Grundlagen einer Monographie der
(= Pipunculidae) Dorilaiden. Acta Zool. Lilloana 6, 5—168,
1948,
Syrphidae................. Hury, F. M., The morphology and interre-

lationship of the genera of Syrphid flies.
Trans. Zool. Soc. London 26, 257 —408,
1949,

Conopidae . ................ KroBER, O., Katalog der Conopiden, nebst
Beschreibung der Gattungen und Arten.
Arch, Nat, 83 A 8,p.1—91 undl.c. 83 A 9,
p. 1—52,1919 (wichtigste Nachtrige in Ann
Mag. Nat. Hist. (11) 4, 1939 und 1. c. (11) 5,

1940.
Ubrige Familien der niederen
Brachycera.............. KERrTEsZ (s. unter Dipteren).
Platystomidae. ............. HeNDEL, Genera Ins. 157, 1914,
(Phytalmiidae) .. ........... Hexnie, W., Kritische Ubersicht iiber die

verwandtschaftliche Stellung der bisher als
,,Phytalmiidae zusammengefaliten Gat-

6*
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tungen. Arb. morph, taxon, Ent. 7, 58 —64,

1940.
Otitidae
Pterocallinae ............ Aczin, M., Catalogo de la subfamilia ameri-
cana ,,Pterocallinae‘., Acta Zool. Lilloana
11, 397 —433, 1951,
Ulidiidae. ................. HexDEL, Genera Ins. 106, 1910,
Richardiidae. .............. Aczin, M., Catalogo de la subfamilia ameri-
cana ,,Richardiinae‘, Acta Zool. Lilloana 9,
1—47, 1950,
Tylidae ................... Hex~ig, W., Revision der Tyliden. Stett,
(= Micropezidae) Ent. Zeit. 95, 65—108, 294 —330 und 1. c. 96,

27—67, 1935 und Konowia 14, 68 —93, 192
bis 216, 289—310, 1935 und 1. c. 15, 129
bis 144, 201 —239, 1936,

Clusiidae. . ................ MEeLANDER, A. L.. & ArGco, N, (&, Revision of
the two-winged flies of the family Clusiidae.
Proc. U,S. Nat., Mus. 64, art. 11, 54 pp, 1924,
(Nachtrige s, HeExNig Enc., Ent. B 11
Dipt. 9, 121 —138, 1938.)

Diopsidae .............. ... Suinrito, J, E., Studies on Diopsidae. Novit,
zool, London 42,147 —164, 1940 (Gattungen)
Sepsidae .. ... 0 0o 0. Dupa, O., Monographie der Sepsiden. Ann.

nat.-hist. Mus. Wien 39,1 —153 und 1. c. 40,
1—110, 1925 und 1926,

Rhopalomeridae . ........... LinpNER, E., Revision aer amerikanischen
Dipterenfamilie der Rhopalomeridae. Dtsch.
Ent. Ztschr, 1930, p. 122—137, 1930.

Lavxaniidae . .............. HexbpEL, Genera Ins. 68, 1908.

(— Sapromyzidac) HexpEL, F., Neue Ubersicht iiber die bisher

bekannt gewordenen Gattungen der Lauxa-
niiden. Enc. Ent. B II, Dipt. 2, 103—142,
1925,

Pyrgotidae . ............... ExperLEIN, G., Klassifikalion der Pyrgotiden
Sitz.ber. Ges. Naturforsch.Freunde. Berlin
1941, p. 97—13%, 1942,

Helomyzidae .. ....... ..... CzerNY, L., Monographie der Helomyziden.
Abhandl. zool.-bot. Ges. Wien 15, 1 —166,
1924. (Nachtriage I—X in Konowia 5—16,
1926 —1937. In X.-Konowia 16, 137 —142,
1937 ein Index der in den Nachtrigen I —X
behandelten Gattungen und Arten.)

Lonchaeidae . .............. Hex~NIG, W,, Beitriige zur Kenntnis des ko-
pulationsapparates und der Systematik der
Acalyptraten 1V, Lonchaeidae und Lauxa-
niidae. Acta Zool. Lilloana 6, 333—429,

1948.
Tethinidae. . ............... HexpErn, I',, Revision der Tethiniden. Tijd-
schr, Ent. 77, 37 —54, 1934,
Cryptochaetidae ............ GuesQuikrE, J., Recherches sur les Dipleres

d’Afrique TI. Notice monographique sur les
Muscoides Cryptochaetidae, parasites de
Coccides Monophlebinae. Rev. Zool. Bot.
Afr. 36, 390 410, 1943,
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Chloropidae. . .............. SaBrosky, . W., An annotated list of geno-
types of the Chloropidae of the world. Ann.
Ent. Soc. Amer. 34, 735—765, 1941,

Braulidae ................. Oros1-PAr, Z., Méhellenségek és a kopii allat-
vilaga. Budapest 1939.
Periscelidac. .. ............. Marrocw, J. R., New Genera and Species of

Acalyptrate Flies in the United Stales
National Museum. Proc. U,S, Nat. Mus. 68,
art. 21, p.1—35, 1926, (Gattungstabelle der
Periscelidae, p. 24.)

Ephydridae. . .............. Jonms, B. J., Catalogue of the Ephydridae
with Bibliography and description of new
species. Univ. Calif. Publ. Techn, Bull. Coll,
Agr., Agr, Exper. Sta., Entomology 1, 153
bis 198, 1906.

Cordyluridae. . ............. Suauy, Genera Ins, 209, 1952,
(= Scatophagidac)
Muscidae. ................. —, Genera Ins. 205, 1937,

(= Anthomyiidae)
Hippoboscidae
Melophaginae............ BrqQuaert, J,, A Monograph of the Melo-
phaginae, or kedflies, of Sheep, goatls, deer
and Antelopes. Ent. Amer. 22, 1-—-220,
1942,

Die vorstehende Ubersicht verfolgl den praktischen Zweck, den Benulzer iiber
diejenigen zusammenfassenden Arbeiten zu informieren, mit deren Hilfe er sich einen
Uberblick iiber den Artenbestand und die Verbreitung einer ihm ferner stehenden
Insektengruppe verschaffen kann. Daher sind nur Kataloge, Monographien oder Revi-
sionen ganzer Insektengruppen (im allgemeinen von der ,,Familie’ an aufwirts) auf-
gefithr(, Arbeiten, die sich auf ein einzelnes Faunengebiet beschrinken aber nur ganz
ausnahmsweise aufgenommen worden. Grundsitzlich sind nur die zuletzt erschienenen
Arbeiten aufgefithrt, so dal} die Auswahl der beriicksichtigten oder weggelassenen
Arbeiten keinerlei Werturteil einschlieBt. Ebensowenig will die vorstehende Ubersichl
zu sachlichen Fragen der Systematik oder der Nomenklatur Stellung nehmen. Obwohl
die Abgrenzung der hioheren Gruppen moglichst nach den in Kapitel T und 1T dar-
gelegten Gesichispunkten durchgetiithrt wurde, ist im einzelnen sehr oft ziemlich will-
kiirlich verfahren und manchmal — z, B. in Anlehnung an umfassende Katalogwerke —
eine Gruppierung und Benennung der systematischen Einheiten benutzt worden, die
einer strengen Kritik zweifellos nicht standhalten kann. Die vorstehende Ubersicht
kann also iiber den angestrebten praktischen Zweck der Orientierungshilfe hinaus keines-
falls bis in Einzelheiten hinein als Darstellung des ,,derzeit geltenden‘ oder gar als
Wiedergabe des von den Autoren bevorzugten ,,Systems der Insekten‘ gelten.
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