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MITTEILUNGEN DER SCHWEIZERISCHEN ENTOMOLOGISCHEN GESELLSCHAFT
BULLETIN DE LA SOCIETE ENTOMOLOGIQUE SUISSE
73, 223 - 263, 2000

Erasipteron larischi PRUVOST, 1933, Eugeropteron lunatum RIEK,
1984 und die Evolution der Verstellpropeller-Fliigel der Libellen

Hans KrLaus Prau!

Erasipteron larischi Pruvost, 1933, Eugeropteron lunatum RIEK, 1984 and the evolution of variable-
pitch propeller wings in dragonflies. — The functional morphology of the dragonfly wing base is shortly
described using a mechanical model (details see Prau, 1986). Special attention has been put on the
mechanism of supinatory twisting of the wing in the range of upstroke pitch (Aufschlagsdrehbereich).
In this range the fulcroalar muscle, a pronator which reduces the wing twist, is most essential for
enhancement of forward thrust.

The wings of Erasipteron larischi PRUVOST, 1933 and Eugeropteron lunatum RIEK, 1984, which have
been classified amongst the oldest representatives in the stem group of Odonata, are “reanimated” by
postulation of various functional wing characters (mainly joints between veins) concerning wing twist-
ing. These fossil wings are interpreted as early steps of an evolutionary sequence, which led from Era-
sipteron to Eugeropteron (in contrast to the sequence proposed by RIEK & KukaLOVA-PECK, 1984,
based on morphological considerations). In this sequence the efficiency of wing twisting in the range
of upstroke pitch (Aufschlagsdrehbereich) is enhanced. This is due mainly to evolution of the mid and
posterior arculus, since frontal veins of the wing were integrated into the twisting part of the wing
(Cubitalsektor), enlarging it considerably by adding their distal surface parts.

As a next step, the formation of a further (frontal) part of the arculus, the anterior arculus, integrated
a very large part of the wing (including the wings tip!) into the cubital sector. This was followed by
the evolution of the nodus, a most essential joint of the “variable-pitch propeller wing” of dragonflies.
The further functional development of the nodus and the improvement of co-operation of arculus and
nodus presumably then happened in a petiolate zygopteroid wing with a proximally situated nodus. It
is postulated that this was the wing-type of the common ancestor of all extant Odonata (i.e. of the stem
species of *Odonata). The Protanisoptera, possessing a primitive “distal” nodus and a very oblique
(“soft”) anterior and mid arculus are considered as a “transition stage” on the way to the Protozy-
goptera and the *Odonata. The complicated mechanical interaction between the wing base, arculus,
and nodus has been tested in different constellations using working models.

Within the *Odonata the wings again broadened and the nodus was shifted distally resulting in a func-
tional bisection of the wing into a proximal bearing-surface part (“airfoil”) and a distal twisting part.
[t is possible that this evolution, which led to Anisozygoptera+Anisoptera, included groups of Zygo-
ptera (“Lestine Complex”, “Calopterygoidea”), supporting the hypothesis of paraphyly of Zygoptera
(FrASER, 1957). Convergence, however, could not be excluded.

At the base of the Anisozygoptera+Anisoptera — and again at the base of Anisoptera — the wing also
broadened in its proximal part (mainly the hind wings). This evolution proceeded with parallel changes
in the flight apparatus as a whole: alteration of the basic (i.e. thorax-integrated) angle of wing stroke-
plane, simplification and strengthening of the flight motor (the latter mainly in the metathorax).

Keywords: Odonata, functional morphology, fossil wings, reconstruction of evolution

EINLEITUNG

Der Flug der Insekten ist ein hochst beeindruckendes Ergebnis der organis-
mischen Evolution. Eine Insektengruppe, die Libellen, setzt ihre vier Fliigel in einer
nur bei ihnen verwirklichten Weise ein, die als indirekt-direkter Mechanismus oder
tergaler Plattenmechanismus bezeichnet wurde (TPM; Prau, 1986, 1991). Diese
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Gruppe sticht durch die Evolution grosser luft-rduberischer Vertreter mit pfeil-
schnellem Flug und der Fihigkeit zu unglaublich erscheinenden Flugmandvern
(RupPELL, 1989, sowie zahlreiche Filme des Autors) hervor. Wie funktionieren die
Flugapparate der Libellen und wie entstanden sie? Beide Fragen sind eng mit-
einander verbunden.

Als fossile Belege der Evolution der Libellen liegen tiberwiegend (mehr oder
weniger fragmentarische) Abdriicke der Fliigel vor, die, je weiter man in der Zeit-
geschichte zuriickgeht, immer seltener werden. Fiir ihre Interpretation ist zunéchst
die Beantwortung der Frage von grosser Bedeutung, ob die betreffenden Belege
tiberhaupt in die direkte Vorfahrenlinie der Odonaten einzuordnen sind, also sozu-
sagen «missing links» darstellen, oder ob sie nicht eher Stammgruppen-Seitenisten
angehoren, oder der Stammgruppe der Schwestergruppe der Odonata (wahrschein-
lich Ephemeroptera), oder sogar der Stammgruppe beider Gruppen. Da die Beur-
teilung dieser Fragen sehr von der Sicherheit der Kenntnis der phylogenetischen
Beziehungen der rezenten Arten abhédngt, deren konstitutive Gruppenmerkmale
meist Korpermerkmale sind, die nicht fossil reprisentiert sind, steht die Einordnung
fossiler Fliigel vor grossen Schwierigkeiten, so dass Vorsicht angesagt ist (zu den
Schwierigkeiten der Paldoentomologie vgl. HENNIG, 1969). Als bisher kaum be-
schrittener Weg aus diesem Engpass bietet sich an, zu versuchen, die Geddermerk-
male der fossilen Fliigel (die oft einzige Grundlage fiir paldo-evolutionsbiologische
Aussagen darstellen) ausgehend von rezenten Flugapparaten und Fliigeln funktio-
nell besser einzuschidtzen. Damit wiirden zumindest grobe Riickschliisse auf die
Flugapparate und Flugfdhigkeiten der fossilen Arten moglich. Unter Zugrunde-
legung eigener funktionsmorphologischer Untersuchungen zur Mechanik des Tho-
rax und der Fliigelbasis rezenter Libellen (Prau, 1986, 1991) erschienen Versuche
in dieser Richtung erfolgversprechend.

Die Paldontologie verzeichnete in jlingerer Zeit mit der Beschreibung und
Interpretation sehr alter odonatoider Fliigel einen besonders beachtenswerten Erfolg
(RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984): die Analyse der Fliigel von Eugeropteron luna-
tum RIEK, 1984 (und Geropteron arcuatum RIEK, 1984, der sich nur geringfiigig
unterscheidet) fiihrte zu einer veriinderten Homologisierung des Fliigelgeidders der
Libellen. V.a. wurde der Vergleich mit dem Fliigel von Erasipteron larischi PRU-
vosT, 1933, der bisher als dltester Fliigel aus der Stammgruppe der Odonata ange-
sehen wurde (vgl. z.B. HENNIG, 1969), interessant; dabei stiitzten sich RIEK & KUKA-
LOVA-PECK auf eine genauere Neubeschreibung des Fliigelgeidders von Erasipteron
larischi durch KUKALOVA (1964). Diese Fliigel wurden jedoch (naturgegeben) bisher
nur weitgehend morphologisch untersucht und aufgrund von morphologischen
Befunden stammesgeschichtlich interpretiert.

In der vorliegenden Arbeit sollen zunichst einige der an rezenten Libellen
gewonnenen Erkenntnisse zur Funktionsweise von Flugapparat, Fliigelbasis und
Fliigel (Prau, 1986, 1991) sehr komprimiert, und vor allem im Hinblick auf die hier
die Hauptrolle spielende Verwindungstihigkeit des Fliigels, dargestellt werden. Sie
sollen dazu benutzt werden, die Fliigel von Eugeropteron lunatum und Erasipteron
larischi auf Hinweise auf bestimmte flugnotwendige Funktionen zu untersuchen,
kurz gesagt: es soll hier versucht werden, diesen hochst bemerkenswerten Fossil-
dokumenten unter dem Blickwinkel der Funktionsmorphologie etwas Leben einzu-
hauchen. Darauf folgende Abschnitte beschiiftigen sich mit modell- und evolu-
tionstheoretischen Erwédgungen zum Zusammenspiel besonders wichtiger Fliigel-
strukturen (Arculus, Nodus) und mit der Ableitung der verschiedenen «modernens
Fliigel der Odonata. Aufgrund der gewonnenen Einsichten wird eine Rekonstruk-
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tion der grundlegenden Abwandlungen des Odonatenfliigels (und Flugapparates) im
Evolutionsablauf vorgenommen, wobei auch verschiedene weitere fossile Fliigel
funktionell neu interpretiert und «eingeordnet» werden sollen. In diesem Zusam-
menhang muss die Frage der Monophylie oder Paraphylie der Zygopteren erneut
diskutiert werden.

MATERIAL UND METHODE

Eine wesentliche Grundlage dieser Arbeit ist ein von den Ergebnissen einer
vergleichenden Untersuchung der funktionellen Anatomie der rezenten Libellen-
flugapparate (PFau, 1986) ausgehendes Funktionsmodell der Anisopteren-Vorder-
fliigelbasis, das hier mit Hilfe von (retuschierten) Fotos vorgestellt wird. Es wird
versucht, von der Basis des Fliigels aus schrittweise weiter in den Fliigel hineinzu-
gehen und die mit der Muskelausstattung und Mechanik des Thorax und Fliigelge-
lenkbereichs korrelierten Merkmale der Fliigelspreite (Gelenke, Aderverliufe...)
funktionell besser einzuschitzen. Davon ausgehend werden neue Bewertungen von
fossilen Fliigeln erwartet.

Im Fortschreiten der Arbeit wurde stindig versucht, wichtige Grundaussagen
auch experimentell zu priifen: Mit Hilfe eines Modellbaukastens (PFAu & KocH,
1994), bestehend aus MARKLIN-Teilen sowie speziell angefertigten, damit kom-
binierbaren Gelenkstiicken (Scharnier- und Kugelgelenken), konnten Teilaspekte
der Fliigelverwindung gepriift und prézisiert werden. Sicher ist das zunéchst nur ein
erster Schritt, denn die grosse Unbekannte ist nach wie vor die Physik des Fluges,
z.B. die Wirkung der anstromenden Luft auf den Fliigel und die tatsichliche Ver-
formung der Fliigel, oder die wechselseitige aerodynamische Beeinflussung der Flii-
gelpaare. Verschiedene Annahmen bleiben also zwangsldufig hypothetisch, so
lange, bis an fliegenden Tieren gewonnene Ergebnisse verbesserte Modellkon-
struktionen ermoglichen.

Da sich gezeigt hat, dass es selbst mit Hilfe eines stark vergrosserten und
vereinfachten Funktionsmodells der Fliigelbasis, wie dem vorliegenden, sehr
schwierig ist, die in raumlich komplexer Weise ablaufenden Mechanismen zu erkli-
ren, soll hier nicht versucht werden, dieses Modell vollstindig zu beschreiben. Es
wird aber in naher Zukunft versucht werden, die wesentlichen Aussagen dieses
Funktionsmodells iiber computer-animierte Filmsequenzen zugénglicher zu machen;
dabei sollen auch die neu gewonnenen Erkenntnisse zur Mechanik der Fliigelspreite
beriicksichtigt werden.

ABKURZUNGEN

1-5 Haupt-«Transmissionspunkte» fiir pronatorische und supinatorische Kriifte im Auf-
schlagsdrehbereich

*[Gruppe] monophyletische Gruppe, die alle Nachkommen der letzten gemeinsamen Stammart aller
rezenten Arten umfasst (vgl. HENNIG, 1969, p. 34)

AA Analis anterior

A proximale hintere Zelle des CuS (Analzelle)

arc Arculus

B proximale vordere Zelle des CuS

C Zelle proximal des Arculus, zwischen CoS und CuS
Co Costa

CP Costalplatte (Abb. 1, 2)

CuA Cubitus anterior

CuP Cubitus posterior

CuS Cubitalsektor = im Aufschlagsdrehbereich (hauptsichlich) verwundener Fliigelteil
cus 1-4 Transmissionszellen des CuS
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Abb. 1. Mechanisches Modell (aus PVC) der Basis des rechten Vorderfliigels einer Anisoptere, von
medial-dorsal betrachtet. Nur die Sklerite sind wiedergegeben, so dass der Blick auf die Fliigelunter-
seite und das Pleurum frei ist. Muskeln als Stahlspiralfedern eingebaut. Zu den Einzelheiten (a—d) s.
Text; zu den im Modell enthaltenen Teilen zur Verdeutlichung der Beanspruchung verschiedener
Mechanorezeptoren bei Fliigelverwindung im Aufschlagsdrehbereich bzw. Abschlagsdrehbereich s.
Prau, 1986 sowie 1991 (Fig. 3).

¢2 Scharniergelenk zwischen Humeralplatte (hP) und restlicher Costalplatte (CP); C2 Drehachse durch
das Scharniergelenk ¢2; c4 Gelenk zwischen Epifulcrum (Ef) und ventraler Costalplatte; C2/C4 durch
¢2 und c4 verlaufende Scharnier-Drehachse fiir die Vor-Zuriickschwingbewegung des Fliigels; CoS
Costalsektor; CuS Cubitalsektor = im Aufschlagsdrehbereich (hauptsédchlich) verwundener Fliigelteil;
dlm dorsaler Lingsmuskel; el, e2 vorderes und hinteres Scharniergelenk des Epifulcrum; fa Fulcro-
alarmuskel; hca hinterer Coxoalarmuskel; pl, p2 vorderes und hinteres Pleurum-Fliigelgelenk (das
Scharniergelenk bildend, das die Grundschlagbahnebene festlegt); RAP Radioanalplatte; vca vorde-
rer Coxoalarmuskel.

b” Blick von oben auf die Vorderkante eines durch Anstromung der Fliigeloberseite supinatorisch ver-
wundenen, aufschlagenden rechten Vorderfliigels (vgl. b) von Calopteryx splendens; nach einem Foto
von G. RUPPELL.

d” Blick von oben auf die Hinterkante eines durch Anstromung der Fliigelunterseite pronatorisch ver-
wundenen, abschlagenden rechten Vorderfliigels (vgl. d). Hypothetisch. Der Fliigel ist gegentiber b”,
infolge der Kippung der Radioanalplatte als Ganzes, perspektivisch verschmiilert.
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MA Media anterior

MP Media posterior

N Nodus

pCuS proximaler CuS (Abb. 4)
RA Radius anterior

RAP Radioanalplatte (Abb. 1, 2)
RP Radius posterior

ScP Subcosta posterior
RESULTATE

1 Die Mechanismen der Fliigelbasis der Libellen (Abb. 1, 2)

Costalplatte (CP) und Radioanalplatte (RAP) des Fliigels einer Libelle wer-
den beim Fliigelschlag in zwei pleuralen Lagerstellen (p1 und p2; Abb. 1a, Abb. 2)
bewegt. Die Gelenke p1 und p2 definieren eine Scharnier-Drehachse des Fliigelauf-
und -abschlags. Durch die Stellung der Gelenke zueinander (und entsprechend der
Schrigheit der meso- und metathorakalen Segmente und ihrer Muskeln) wird eine
Grundschlagbahnebene des Fliigels bestimmt. Bei Zygopteren liegt pl z.B. deutlich
dorsal von p2, wodurch die Grundschlagbahnebene mehr horizontal verlduft. Beim
Modell wurde die Grundschlagbahnebene fast senkrecht gewiihlt und stimmt daher
eher mit den Verhiltnissen bei Anisopteren iiberein (die Abb. 2 wurde in dieser Hin-
sicht noch stirker abstrahiert und entspricht, mit senkrechter Grundschlagbahn-
ebene, nicht der Realitiit).

Bei einem einzigen Fliigelschlag zeigt die Vorderfliigelbasis einer Anisoptere
vier ganz unterschiedliche Konstellationen der Teile; diese sind v.a. durch die Lings-
achsendrehungen (Pronation, Supination) des Fliigels bedingt. Die Abb. 1 gibt die
wesentlichen Unterschiede dieser vier Konstellationen am Funktionsmodell wieder,
wobei der Fliigel allerdings (um perspektivische Verzerrungen zu vermeiden)
in Schlagmittelstellung festgehalten wurde, so dass die Schlagachse also inaktiv
blieb. Abschlagend durchwandert die Fliigelbasis nacheinander die Konstellationen
a-d(-a-c)-a, aufschlagend folgen a-b-a. Die Abfolge a-c am Abschlagsende ist fa-
kultativ; sie bedeutet ein Nach-vorn-Schwingen des (Anisopterenvorder-)Fliigels,
das nicht unbedingt bei jedem Schlag eingesetzt wird, jedoch anscheinend fiir be-
stimmte Flugaktionen wichtig ist (vgl. Prau, 1986, p. 100). An beiden Schlag-
wendepunkten muss stets eine Konstellation a durchlaufen werden, da die beiden
mechanisch unterschiedlichen Liéngsachsen-Drehbereiche des Fliigels — fiir den
Aufschlag a-b-a (Aufschlagsdrehbereich), fiir den Abschlag a-d-a (Abschlagsdreh-
bereich) — hier aneinandergrenzen. Weiche Anschlagbildungen trennen die beiden
Drehbereiche mechanisch. Das heisst: erst wenn z.B. am Abschlagsende eine Kon-
stellation a erreicht wird und der Fliigel sich an seinem (supinatorischen) Abschlags-
drehbereichs-Anschlag befindet, kann der Fliigel iiberhaupt im anderen Drehbe-
reich, dem Aufschlagsdrehbereich, supinatorisch nach b weitergedreht werden, und
sich damit beim Aufschlag den neuen Anstromverhiltnissen anpassen.

Das Fliigel-Vorschwingen a-c (und Zuriickschwingen nach a) kann wie gesagt
beim Anisopteren-Vorderfliigel am Ende des Abschlags hinzukommen, muss es
aber nicht. Es muss jedenfalls ebenfalls vom Zustand a ausgehen, da nur in dieser
Konstellation eine fiir die Bewegung bestimmende Drehachse C2/C4 iiberhaupt
gebildet und «nutzbar» 1st — kurz vorher, beim noch mehr oder weniger proniert
abschlagenden Fliigel (d) — zielt die durch ein Scharniergelenk c2 der Fliigelober-
seite verlaufende Drehachse C2 an einem Gelenk c4 der Fliigelunterseite
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Abb. 2. Blick von medial-dorsal auf rechtes Vorderfliigelgelenk und Fliigelbasis einer Anisoptere. Die
Membran zwischen den Hartteilen wurde entfernt, auch die Kutikula im Fliigelgebiet proximal des
Arculus (arc), so dass wichtige Teile des Pleurum (P1) und der CP- und RAP-Unterseite zu erkennen
sind (einige Membranstellen von Gelenken sowie Sehnen und Resilin wurden punktiert gekennzeich-
net). Costalsektor (CoS) und Cubitalsektor (CuS) gehen morphologisch in die Radioanalplatte (RAP)
iiber, funktionell sind sie abgrenzbar (zur genauen Abgrenzung von Costalplatte und Radioanalplatte
vgl. PraU, 1986, p. 411.). Der Fulcroalarmuskel (fa) ist stark kontrahiert, die Fliigelfliche befindet sich
daher unverwunden an der Grenze der beiden Drehbereiche Aufschlagsdrehbereich und Abschlags-
drehbereich (Arculus und Nodus befinden sich an ihrem pronatorischen Aufschlagsdrehbereichs-
Anschlag); vgl. auch Abb. 1 b = a und Text.

E2 Achse durch das hintere Scharniergelenk e2 des Epifulcrum (Ef); sub 2, sub 3 Subalarmuskel 2 und
3; z Stelle, an der die Achse E2 den Fliigel «durchsticht» (die Achse E2, die von hinten-innen-unten
nach vorn-aussen-oben lduft, tiberstreicht vorn den CoS flach). Sonstige Abkiirzungen s. Abb. 1.

(in ¢ gekennzeichnet) dagegen vorbei, so dass die Bewegung «gesperrt» ist. Das
Vor-Zuriickschwingsystem des Flugapparates ist bei den Zygopteren (im Meso- und
Metathorax) urspriinglicher erhalten und wird in beiden Segmenten zur Verinde-
rung der Fliigelschlagbahn eingesetzt (vgl. 3.3.2).

Auffillig ist, dass bei Pronation im Abschlagsdrehbereich (a—d; verursacht
z.B. durch Kontraktion des Muskels hca oder passiv durch Luftkrifte beim
Abschlag) nicht nur der Fliigel als Ganzes zusammen mit der RAP proniert wird,
sondern dass es gleichzeitig zu einer Relativbewegung eines vorderen Fliigelteils
(des Costalsektors CoS) gegeniiber einem hinteren Teil (Cubitalsektor CuS) und
dadurch zu einer Fliigelverwindung (Abb. 1d") kommt. Dabei spielt ein vorderes
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Gelenk el (Abb. 1d) eines Sklerits der RAP-Unterseite (Epifulcrum Ef, Abb. Ic,
Abb. 2) eine wichtige Rolle. Der Verwindungsanteil der Pronation im Abschlags-
drehbereich dussert sich distal im Modell (in dem nur ein proximaler Stummel der
Fliigelspreite wiedergegeben ist) an einem zwischen den beiden Fliigelteilen CoS
und CuS eingebauten Biandchen (gestrichelt in Abb. 1 hervorgehoben): die distale
Schnittlinie durch CoS und CuS bekommt eine Stufe, da sich der CoS nach kaudal-
ventral relativ zum CuS bewegt hat; das Bindchen wurde dadurch schriig-gestellt
und verdeutlicht im Modell also die Relativbewegung des CoS gegeniiber dem CuS
(vgl. Abb. 1d mit a). Daraus resultiert insgesamt eine pronatorische Verwindung des
Fliigels (d”). Dieser Verwindungs-Anteil des Abschlagsdrehbereichs ist klein. Wie
die Verwindung im distalen Fliigel genau abléuft, ist noch weitgehend unklar, d.h.,
die ihr zugeordneten Funktionsmerkmale innerhalb der Fliigelspreite sind weit-
gehend unbekannt (vgl. dazu auch Prau, 1986, p. 49f.).

Uns interessiert hier v.a. der Aufschlagsdrehbereich (a-b-a), der eine Bewe-
gung des CuS relativ zum CoS darstellt, die nicht von einer Gesamtkippung der
RAP als Ganzes begleitet wird (die RAP befindet sich an ihrem supinatorischen
Abschlagsdrehbereichs-Anschlag und bleibt in der Aufschlagsphase dort; s. oben).
Die Supination im Aufschlagsdrehbereich fiihrt ebenfalls zu einer Verwindung der
Fliigelfliche, stellt aber, da RAP+Fliigel nicht als Ganzes mitgedreht werden, eine
reine Verwindung dar. Der CoS ist dabei das Verwindungs-Widerlager. Die be-
stimmende Achse des Aufschlagsdrehbereichs ist E2, die durch ein kaudales Schar-
niergelenk e2 des Epifulcrum der Fliigelunterseite lduft (s. Abb. 1b, 2). Das Epi-
fulcrum, das proximal an der Bildung des hinteren Fliigelschlag-Gelenks p2 betei-
ligt ist, artikuliert also sowohl mit dem Pleurum als auch mit dem CoS und dem
CuS (der grossen, mehrfachen funktionellen Bedeutung des Epifulcrum entspricht
die besondere Stabilitiit dieses Sklerits; vgl. PFau, 1986, Abb. 10).

Das wesentliche, «bestimmende» proximale Gelenk des CusS fiir die Verwin-
dungsbewegung im Aufschlagsdrehbereich ist also das Scharniergelenk e2. Insge-
samt ist der CuS jedoch proximal weit komplexer in die kaudale RAP «eingelenkt»:
die Bewegungen des CuS werden im dorsal-kaudalen Bereich der RAP durch hebel-
artige Skleritverstirkungen innerhalb der RAP, die in weicheren, gelenkartigen
Zonen Bewegungsspielraum erhalten, fortgesetzt (vgl. Prau, 1986, Abb. 1a, 15).
Die Supination im Aufschlagsdrehbereich (s. Pfeil distal am CuS in Abb. 1b) fiihrt
aufgrund dieser mechanischen Weiterleitung der Krifte proximal zu einer Dehnung
des Fulcroalarmuskels fa (gerader proximaler Pfeil in Abb. 1b). Dass der CuS dabei
weiter distal v.a. unter den CoS bewegt wird, sicht man beim Modell wieder an dem
distalen Béndchen zwischen den beiden Spreitenteilen, das in diesem Fall gestaucht
wird. Dieses Bindchen liegt ungefiihr an der Stelle des Arculus (arc, Abb. 2), ist
jedoch im Gegensatz zum Arculus natiirlich mechanisch unwirksam, so dass das
Modell sich so verhilt, als wire der Fliigel zwischen CoS und CuS in der Lings-
richtung durchschnitten.

Kontrahiert sich der Fulcroalarmuskel (Abb. 1 b—a, Abb. 2), wird der Fliigel
im Aufschlagsdrehbereich proniert, maximal wieder bis zu einem Anschlag (dem
pronatorischen Aufschlagsdrehbereichsanschlag). Mit dieser Verkleinerung des
geometrischen Anstellwinkels (= geringere Supination des Fliigels) wird der Win-
kel unter dem die anstromende Luft die Oberseite des Fliigels beim Aufschlag trifft
(aerodynamischer Anstellwinkel) vergrossert und damit die erzeugte Luftkraft-
resultierende grosser; v.a. bei einem fast vertikal aufschlagenden Fliigel bedeutet
das, dass die erzeugte Gesamt-Vortriebskraft gesteigert wird (vgl. z.B. PFau, 1986,
Abb. 26b).
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Beim Aufschlag sorgt v.a. die anstrémende Luft fiir eine passive Supination
des Fliigels; dabei kann der Fliigel ganz extrem verwunden werden, so dass er einem
technischen Propeller stark dhnelt (Abb. 1b7). Diese propellerartige Verwindung des
Fliigels hat grundsitzlich wohl eine sehr dhnliche Bedeutung wie beim technischen
Propeller: da die Geschwindigkeit des Fliigels von proximal nach distal zunimmt,
ist es giinstig, wenn der geometrische Anstellwinkel des Fliigelquerschnitts dis-
talwirts ebenfalls zunimmt, um den sinnvollen Bereich aecrodynamischer Anstell-
winkel nicht zu verlassen. Wird das erreicht, erzeugt der Fliigel von proximal nach
distal stark anwachsend Luftkrifte: beim technischen Propeller wachsen die erzeug-
ten Luftkrifte etwa im Quadrat der Anstromgeschwindigkeit an (DuBs, 1979).

Der den Fliigel im Aufschlagsdrehbereich pronierende Fulcroalarmuskel
ebnet das Verwindungsprofil des aufschlagenden Fliigels bei seiner Kontraktion
dagegen mehr oder weniger ein; der Fliigel wird dadurch zu einem «Verstell-Pro-
peller». Es ist zu erwarten, dass die erzeugten Luftkrifte im distalen Teil des Flii-
gels jetzt besonders hohe Werte erreichen.

Wird (in der Evolution) eine gesteigerte Verwindungsfihigkeit des Fliigels
entwickelt — in Kombination mit einer Verstirkung des Fulcroalarmuskels -, so kann
man erwarten, dass schnellere Fliigelschlage durchgefiihrt werden kénnen oder
auch, dass gleichschnelle Schldge mit einem lingeren (oder tieferen) Fliigel moglich
werden, und dass der Bereich erzeugbarer aerodynamischer Krifte (und damit die
Fluggeschwindigkeit, Mandvrierfdhigkeit) vergrossert wird.

Fiir die herausragende Bedeutung des Aufschlags (und damit des Aufschlags-
drehbereichs) sprechen auch Befunde von RUPPELL (1989); RUPPELL’s Fig. 7 steht
in guter Ubereinstimmung mit formalen Schemata der Luftkrafterzeugung (vgl. z.B.
Prau, 1986, Abb. 26), die die unterschiedliche Vor- und Auftriebserzeugung in den
beiden Schlagphasen verdeutlichen.

Hier sei noch ein anderer, relativ schwacher Muskel des Aufschlagsdreh-
bereichs kurz erwihnt. Es ist der 3. (wohl tonische) Subalarmuskel (sub3, Abb. 2),
der zu Beginn des Aufschlags wie eine kleine Zugfeder belastet wird und so die
supinatorische Verwindung des Aufschlags einleitet. Die Zugfeder-Belastung des
Muskels wird durch Resilin in der dorsalen Sehne «gepuffert»; im Resilin wird elas-
tische Kraft gespeichert, die dann dem néchsten Abschlag zugute kommt. Der aus-
serdem eingezeichnete 2. Subalarmuskel (sub2) ist dagegen ein phasischer Ab-
schlagsmuskel mit Supinationswirkung im Abschlagsdrehbereich. Zu den weiteren
Muskeln des Abschlagsdrehbereichs, hca und vca, s. auch Abb. la, d sowie PraU,
1986.

Damit wurden einige Ergebnisse einer vergleichenden funktionsmorphologi-
schen Untersuchung der Fliigelbasisregion der Odonata (die zu Ergebnissen fiihrte,
die von denen élterer Bearbeiter grundlegend abweichen!) in groben Ziigen, und vor
allem im Hinblick auf die im folgenden wichtige Fliigelverwindung im Aufschlags-
drehbereich und ihre Einstellung durch den Fulcroalarmuskel, dargestellt. Das erar-
beitete Funktionsmodell (Abb. 1) hatte bereits ziemlich weit proximal, vor allem
aus bautechnischen Griinden, beendet werden miissen — CoS und CuS liegen im
Modell daher nur stark gekiirzt und zu schmalen Stangenelementen vereinfacht vor.
Es muss aber jetzt versucht werden, die Fliigelbasis mit den distalen Strukturen der
Fliigelspreite durch Zusatzmodelle zu verbinden, d.h., die Untersuchungen auf die
Fliigelspreite auszudehnen.

Diese Betrachtung der Fliigelspreite und des Geiders der Libellen im Hinblick
auf funktionelle Anpassungen an von der Basis aus wirkende Muskelkrifte, bzw.
von distal auf die Spreite einwirkende aerodynamische Krifte, stellt sich jedoch als
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schwierig heraus. Der Libellenfliigel erscheint mechanisch «undefiniert»; es sind
keine auffilligen Merkmale vorhanden, deren funktionelle Bedeutung sofort augen-
fillig ist. Betrachtet man den Libellenfliigel etwa hinsichtlich seiner Verwindungs-
mechanik im Aufschlagsdrehbereich, die hier im Vordergrund stehen soll, so zei-
gen sich keine von der Fliigelbasis ausgehenden, in den Fliigel hinein ohne weiteres
verfolgbaren mechanischen Elemente («Gestinge»), die die Verwindung «trans-
portieren», wie etwa beim Bienen- und Dipterenfliigel (PFau, 1986, Abb.22), Heu-
schreckenvorderfliigel (Prau, 1977) oder Kéferfliigel (Prau & HoNoMmICHL, 1979).
Die drastische supinatorische Verwindbarkeit des Libellenfliigels im Auf-
schlagsdrehbereich (Abb. 1b”) ist dennoch ein besonders hervorstechender Zug, wie
zahlreiche ver6ftentlichte Schnappschiisse (s. z.B. Fig. 67 in WATSON et al., 1991;
Plate B.6 in CorBET, 1999 etc.) und Filme zeigen. Neben dem oben erwihnten
Gelenk e2 der RAP-Unterseite (genauer: des Epifulcrum) spielen dabei offensicht-
lich innerhalb des Fliigels das Arculus- und das Nodus-Gelenk eine besondere Rolle
(vgl. Prau, 1986, p. 53ff.). Es liegt nahe, die wechselseitige mechanische Beein-
flussung dieser Haupt-Gelenke des Aufschlagsdrehbereichs im weiteren in den Vor-
dergrund zu stellen.

Die starke Verwindbarkeit der rezenten Libellenfliigel musste mit Sicherheit
im Verlauf einer Evolution von primitiven zu perfekteren Fliigeln sukzessiv ent-
wickelt werden. Es soll in den folgenden Kapiteln daher versucht werden, diesen
Weg mit Hilfe fossiler Fliigel Schritt fiir Schritt zu rekonstruieren. Zunéchst sollen
die dltesten Fliigel aus dem Stammgruppenbereich der Odonaten im Hinblick auf
eine mogliche Verwindungstihigkeit untersucht werden. Es wird sich zeigen, dass
bereits diese iltesten Fliigel Merkmale der Form und des Geidders aufweisen, die
mit grosser Sicherheit annehmen lassen, dass mit ihnen durchaus passabel geflogen
wurde, dass also auch eine gewisse Drehbarkeit der Fliigel um die Lingsachse ver-
wirklicht gewesen sein musste. Unterstellt man, dass die Zuordnung zur Stamm-
gruppe der Odonata korrekt ist, kann man versuchen, bei den rezenten Odonaten
vorhandene Funktionsmerkmale auf diese Fliigel zu iibertragen.

Zwangsliufig ist der Weg, fossile Fliigel gewissermassen kiinstlich zum Leben
zu erwecken, hypothetisch, da die Basis an hirteren Voraussetzungen naturgegeben
nur schmal 1st. Aber indem wir ihn verfolgen, kommen moglicherweise Gesichts-
punkte ins Spiel, die weiterfithren. Und schliesslich: evolutionstheoretische Ablei-
tungen der Libellenfliigel bleiben ohne funktionelle Gesichtspunkte morpho-
logische Denkspiele — ohne Leserichtungskriterien, ohne Moglichkeiten des Ver-
standnisses des Selektionswertes von Verdnderungen, der Einschitzung der kon-
struktiven Kompromisssituation und der Konvergenzwahrscheinlichkeit. Um den
Unterschied zwischen morphologischem und funktionsmorphologischem Denkan-
satz zu demonstrieren, sollen beide im nichsten Abschnitt nebeneinandergestellt
werden; wie sich zeigen wird, fiihren sie zur Rekonstruktion sehr unterschiedlicher
Evolutionsablaufe.

2 Erasipteron larischi und Eugeropteron lunatum

2.1 Morphologische Reihe (Interpretation RIEK & KUKALOVA-PECKs;
Abb. 3¢ = a)

RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) betrachten Eugeropteron als urspriinglich,
Erasipteron als abgeleitet. Ein Indiz dafiir wird darin gesehen, dass die Lings-
adern CuA und CuP bei Eugeropteron direkt mit einer bestimmten Geidderzelle
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Abb. 3. Proximaler Fliigelbereich. a Erasipteron larischi; b hypothetisches Ubergangsstadium; ¢ Euge-
ropteron lunatum; d, e hypothetische Ubergangsstadien zu (typischen) Zygopterenfliigeln; f Austro-
gomphus sp. (Anisoptera). Vorderer und hinterer Kantenbereich der Fliigel nicht dargestellt, nur in e
ist der Fliigelhinterrand (punktiert) enthalten. Die proximale Abschlussader der Diskoidalzelle ist in
e gestrichelt angedeutet. MP-CuA-Feld sowie proximale Zelle B zur schnelleren Orientierung (weit)
punktiert; der CoS wurde dunkel hervorgehoben. ---- zwischen den Abb. weist auf gréssere Evolutions-
Distanzen hin (vgl. Abb. 5 und Text).
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d und e veranschaulichen im vorderen und hinteren Bereich unterschiedliche (d.h. in der Geschichte der
Fliigel nicht zeitgleich evoluierte) Abwandlungen, die Protanisoptera wurden tibersprungen (vgl. Text).
a, ¢ und f wurden nach Abbildungen von RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) angefertigt; deren Lings-
aderterminologie wurde weitgehend (bis auf Abinderungen im proximalen Bereich) iibernommen.
Gelenke der Queradern sind durch O gekennzeichnet; kleinere O kennzeichnen funktionell weniger
bedeutende Gelenke (z.T. sind dies orimentire bzw. rudimentiire Gelenke). x proximale Randader der
Zelle cusl, y distale bzw. vordere Randader der Zelle cusl; weitere Abkiirzungen s. S. 225, 227.
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Abb. 4. Funktionelle Gliederung des Fliigels. a Erasipteron larischi; b Eugeropteron lunatum:; ¢ Au-
strogomphus sp. (Anisoptera). Fliigelform und -aderung entsprechend den Abbildungen bei RiEk &
KUKALOVA-PECK, 1984 (s. dazu auch Abb. 3). Costalsektor dunkel, Cubitalsektor punktiert (distale
Ubergangszonen feiner punktiert), proximaler Cubitalsektor (pCuS) und Transmissionszellen (cus)
hervorgehoben; weitere Abkiirzungen s. S. 225, 227.

(die cus | in Abb. 3¢ entspricht) verbunden sind, bei Erasipteron dagegen distal
von dieser Zelle eine kurze Verschmelzungsstrecke bilden, bevor sie sich distal-
wiirts voneinander trennen (Abb. 3a).
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Nach RIEK & KUKALOVA-PECK trennen sich die Adern CuA und CuP auch in
threm Verlauf nach proximal: Die Ader CuA lduft auf der Vorderseite der Zelle cus1
zur Fliigelbasis, die Ader CuP auf der Hinterseite, wobei die Distalseite von cusl,
die iiber einen Knick in die Kaudalseite iibergeht, als «kink» bezeichnet wird. CuA
vereinige sich dann iiber einen Querader-dhnlichen Abschnitt (hier «x») nach hin-
ten laufend proximal erneut mit dem CuP. Die Zelle cus! wird also durch ein stel-
lenweises Auseinanderweichen zweier Lingsadern gebildet. Bei den rezenten Odo-
naten werde dieselbe Zelle (hier allerdings «cus2a», Abb. 3f) in immer noch der-
selben Weise «umrundet». Dies kommt nach RIEK & KuUKALOVA-PECK folgen-
dermassen zustande: Die Analzelle (hier «A») wird auf dem Weg zu den rezenten
Odonaten nach proximal zuriickgezogen und nach vorn verlagert; sie gelangt so an
einen Ort proximal von der CuA-CuP-«Aufblihung», wobei — bei der dabei statt-
findenden Verschmelzung von CuA+CuP mit der MP — eine hier mit «B» gekenn-
zeichnete Zelle vollstindig reduziert wird. Nach diesen Verinderungen lduft der
CuP nach RiEk & KUKALOVA-PECK auf der Hinterseite der in Abb. 3f cus2a benann-
ten Zelle als «kink» nach proximal, knickt dann iiber eine quer verlaufende Ader,
die damit der (ehemalig langen) Kaudalseite der Zelle cusl in Abb. 3c entspriche,
nach vorn ab und trifft an der proximalen-vorderen Ecke von cus2a wieder mit dem
CuA zusammen. Der CuA umliuft cus2a dagegen anscheinend iiber deren Distal-
und Vorderseite. Vor der Analzelle A wird ein basaler Aderstamm MA+MP+CuA+
CuP gebildet (fiir die MA wurde ebenfalls ein komplexer Verlauf und ein proxi-
males Eingehen in diesen Vierfach-Aderstamm postuliert).

Da das Merkmal «kink» des CuP sich von Eugeropteron (in Abb. 3¢ die Stelle
1) bis hin zu den rezenten Odonaten (kaudale Seite von cus2a in Abb. 3f) wieder-
finden lasse, wird es als wesentliche Autapomorphie einer Gruppe Odonatoidea
(hier Odonata 1.w.S., d.h. incl. Stammgruppe) angesehen.

Nach Auffinden eines kompletten Lingsadersatzes bei Eugeropteron und Era-
sipteron durch KUKALOVA (1964) und RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) war es prin-
zipiell fraglich geworden, ob derartig primitive Fliigel {iberhaupt einer Pterygoten-
teilgruppe zuordenbar sind. Sie konnten ja jetzt genausogut z.B. in den Stamm-
gruppenbereich der Pterygota gehoren. Mit ihrer Ableitung haben Riek & Kuka-
LOVA-PECK das Problem der Zugehorigkeit von Eugeropteron und Erasipteron zur
Linie der Odonata in gewisser Weise sehr elegant zu 16sen versucht. Ihre Hypothese
belegte eine Leserichtung Eugeropteron = Erasipteron jedoch nicht zwingend. Zwi-
schen den beiden Gattungen und den *Odonata liegt ausserdem eine betrichtliche
Kluft; Méglichkeiten fiir ganz andere Uberleitungen (ohne Persistenz des «kinks»?)
erscheinen dringend iiberpriifenswert. Nicht zuletzt enthilt die Ableitung RIEK &
KUKALOVA-PECK s auch «Merkwiirdigkeiten»: so musste die von CuA und CuP
umrundete Zelle (cusl) bei Eugeropteron distal zum Teil durch den «kink» (= CuP-
Abschnitt), zum Teil durch eine Querader («cr» in Fig. 1 bei RIEK & KUKALOVA-
PECk, 1984) geschlossen werden, wobei die Querader «cr» bei Erasipteron dann
anscheinend als sekundir in der distalen Verschmelzungsstrecke von CuA-CuP auf-
gegangen betrachtet wird.

2.2 Funktionsmorphologische Reihe (Abb. 3a = ¢)

2.2.1 FErasipteron larischi (Abb. 3a, 4a). — Hier wird der Gesichtspunkt der
Fliigelverwindbarkeit im Aufschlagsdrehbereich in den Vordergrund gestellt. Bei
Erasipteron (anscheinend einem Vorderfliigel) zeigen sich auf den ersten Blick
kaum Anzeichen, die fiir die Moglichkeit einer supinatorischen Verwindung und
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pronatorischen Verwindungseinstellung in einem Aufschlagsdrehbereich sprechen.
Dagegen liegen bei Eugeropteron deutliche Anzeichen dafiir vor. Erasipteron wiire
demnach in dieser Hinsicht als urspriinglicher einzuschitzen als Eugeropteron,
allerdings so urspriinglich, dass man fast von einer nur schwer zu iiberbriickenden
Kluft zwischen den beiden Arten sprechen kann.

Dieser Eindruck #dndert sich, wenn man die Zellen cusl und cus2 (in Abb. 3
eng punktiert) an der Basis des MP-CuA-Feldes (weit punktiert, ebenso wie die
proximale Zelle B) niher betrachtet. Sie machen den Eindruck spezialisierter Zellen,
da sie besonders breit sind und durch schrige, quere Adern begrenzt werden. Die
beiden Zellen sind bei Erasipteron (Abb. 3a) «in Serie» angeordnet. Diese Konstel-
lation kann damit als der Beginn eines «Uberschichtungsprozesses» zweier Zellen
angesehen werden, der bei Eugeropteron (Abb. 3c¢) abgeschlossen ist. Nach zusétz-
licher Annahme von gelenkartigen Biegezonen am Vorderrand verschiedener Quer-
adern wird der Fliigel von Erasipteron sogar supinatorisch verwindbar: ein relativ
schmaler CuS wird gegeniiber einem relativ breiten CoS abgrenzbar. Besonders inter-
essant ist, dass die im MA-MP-Feld vorhandenen Queradern (1-9) zwischen der
Querader 3 und 4 einen grosseren Zwischenraum aufweisen. Postuliert man eine
proximale, bestimmende Drehachse E2 des CuS wie bei den *Odonaten (s. Ab-
schnitt 1), und nimmt man an, dass sie bei Erasipteron schrig durch diesen Querader-
zwischenraum hindurch verlief, so wiirde eine supinatorische Verwindung proximal
der Zellen cusl+cus2 zu einer «Entfaltung» fiihren (die Felder B und C zwischen
RP+MA und CuA+CuP «spannen sich aus»), distal der Zellen dagegen zu einer «Fal-
tung» (der CuS, mit der Ader MP als Vorderrand, bewegt sich gegeniiber dem CoS
nach unten-vorn). Ausserdem findet proximal wohl eine parallelogrammartige Ver-
zerrung der beiden Felder B und C statt (Distalkomponente der Verwindung aufgrund
der E2-Ausrichtung; s. 3.1). Bei einer pronatorischen Gegenbewegung im Auf-
schlagsdrehbereich (Kontraktion des Fulcroalarmuskels) wiirde proximal von
cusl+cus2 dagegen komprimiert (gefaltet), distal ausgespannt (entfaltet).

Fiir die Ubertragungskette der Kriifte von distal nach proximal (passive Ver-
windung) und proximal nach distal (aktive Verwindungseinstellung) miissen, auch
um die folgende Beschreibung zu vereinfachen, verschiedene Definitionen vorge-
nommen werden: die proximale Verbindung des CuS zur RAP wird hier als proxi-
maler CuS (pCusS, vgl. Abb. 4) bezeichnet (in Abb. 3a, 4a entspricht der pCuS weit-
gehend der breit an cus1 angreifenden Analzelle A, in Abb. 3c, 4b dagegen den Zel-
len A und B); distal folgende wesentliche Zellen der mechanischen Ubertragung
werden «Transmissionszellen» des CuS (z.B. cusl, cus2) genannt; besonders wich-
tige Punkte der Krafttransmission werden mit [1(1-n) gekennzeichnet.

Der kaudale Transmissionspunkt von cusl, [J1, befindet sich bei Erasipteron
etwa auf der Hohe der Queradern 4 und 5. Die postulierten vorderen Gelenke dieser
Queradern zur MA wurden in Abb. 3a deshalb als vermutliche Hauptgelenke einer
«multiplen» Aufhiingung des CuS besonders hervorgehoben; sie bilden — in direkter
Verbindung zum Transmissionszellenkomplex cus1+cus2 stehend — einen (unschar-
fen) «Verwindungs-Knotenpunkt» des Fliigels (s. oben und 3.1). Die Differenzierung
der Zellen cus1+cus2 (durch Verbreiterung, Schrigstellung von Adern) hat wohl eine
mehrfache Bedeutung: Der Transmissionspunkt (1 wird auf der Hohe des Verwin-
dungs-Knotenpunktes in der Querausdehnung des Fliigels von den Gelenken der
Queradern 4 und 5 weit entfernt; die Transmissionszellen cusl und cus2 selbst wer-
den relativ unverformbar (bei senkrechter Ausrichtung der quer verlaufenden Adern
zu den Lingsadern wire eine parallelogrammartige Verzerrung der Region kaum ver-
meidbar, was die Kraftiibertragung vermutlich zu «weich» machen wiirde).
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Ein Arculus ist bei Erasipteron nicht auszumachen; er «schlummert» noch an
der Stelle der Querader 8 («arc»), wo sich die MA, ganz normal spitzwinklig abge-
hend, von dem RP trennt — noch weit entfernt von den Transmissionszellen. Es er-
scheint dennoch moglich, dass die MA bereits auf diesem Stadium an ihrem Ur-
sprungspunkt eine gelenkartige Zwischenzone zum RP besass, so dass ein Arculus
bereits bei Erasipteron ansatzweise funktionstihig war. Der CuS erstreckt sich also
nach vorn zumindest bis zur MP-Ader, bezog aber u.U. bereits die MA ansatzweise
ein; die Spitzenregion des Fliigels wurde zwar wahrscheinlich von den Verwin-
dungsbewegungen indirekt mitbetroffen, gehort aber im Grunde weitgehend noch
zum CoS (Abb. 4a). Ein Nodus fehlt bei Erasipteron.

2.2.2 Eugeropteron lunatum (Abb. 3 ¢, 4b). — Bei Eugeropteron ist neben dem
Hinterfliigel ein kleiner Teil des Vorderfliigels erhalten; der Vorderfliigel ist offen-
sichtlich betridchtlich schmiiler als der Hinterfliigel. Im bis auf die Fliigelspitze erhal-
tenen Hinterfliigel fehlt ebenfalls ein Nodusgelenk. Dieser Fliigel macht, wie bereits
erwihnt — wenn man den Verwindungsaspekt vor Augen hat —, einen erheblich wei-
terentwickelten Eindruck. Hier fillt es iiberhaupt leichter, Gelenke wahrscheinlich
zu machen. Man kann kaum daran zweifeln, dass der hier sichtbare Arculus (genauer
der mittlere und hintere Arculus), funktionsfihig war, d.h. vorn ein Gelenk besass.
Der vordere Abschnitt des Arculus (= der mittlere Arculus-Abschnitt des bei Odo-
naten fertig entwickelten Arculus) wird durch die kaudalwirts vom RP weg-
schwingende Basis der MA gebildet. Er wird bei Eugeropteron durch eine nach pro-
ximal zugewanderte Querader des RP-MA-Feldes unterstiitzt.

Da die MA jetzt an der Verwindung (stirker) beteiligt ist, vergrosserte sich
der CuS auf Kosten des CoS. (CoS und CuS sind also nicht als morphologische,
sondern als funktionelle Einheiten des Fliigels zu betrachten; vgl. PFau, 1986.) Im
Zusammenhang damit wurden wahrscheinlich auch die ersten Queradern des RP-
MA-Feldes distal vom Arculus vorn gelenkig. Die Abb. 4b zeigt, dass distal im Flii-
gel der relativ grosse Spreitenanteil zwischen MA und MP jetzt unmittelbar zum
CuS gehort; davor liegende Bereiche sind natiirlich ebenfalls stirker einbezogen als
vorher, wenn auch (noch) nicht direkt.

Abb. 3b, ein hypothetisches Zwischenstadium zwischen Erasipteron und
Eugeropteron, soll v.a. die «Uberschichtung» der Zellen cus 1 und cus 2 und die
Herausbildung eines funktionsfidhigen Arculus bei Eugeropteron verstindlicher
machen. In der Abwandlungsreihe a = ¢ wurden die beiden proximalen «Quer-
adern» des Transmissionszellenkomplexes cusl+cus2 mit «x» und «y» besonders
gekennzeichnet. Bei der Verlagerung von cus2 nach proximal vor die Zelle cusl
wurde das Gebiet der Transmissionszellen insgesamt verbreitert; die MP macht
jetzt an dieser Stelle aber auch eine stirkere Schwingung nach vorn, wobei ihr
vorderster Punkt fast genau an der Stelle liegt, wo der Arculus aufsitzt. Als Folge
der Zelleniiberschichtung und der MP-Schwingung werden weitere Transmis-
sionspunkte an der distalen Seite von cus2 geschaffen (L12, [13). Der RP macht die
Schwingung der MP mit und schafft, bzw. erhilt, den Bewegungsspielraum fiir den
Arculus.

Wiire es nicht besser gewesen, cus| + cus2 nur kaudalwiirts zu verbreitern und
den Arculus nach kaudal zu verldngern? Vielleicht war der Arculus dafiir noch nicht
stabil genug. Dafiir spricht auch die Schwingung des RP auf der Hohe des Arculus
nach vorn und der proximal insgesamt «elastisch-aufgehingt» wirkende RP, der
wohl einen Bewegungsspielraum gegeniiber dem RA besass und somit die Belas-
tung des Arculus verringerte.
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Es 1ist durchaus vorstellbar, dass der RP — aufgrund seiner Schwingung und
aufgrund der Kiirze des Arculus — auch distal vom Arculus bereits geringfiigig
gegeniiber dem RA biegbar war und damit in die Verwindungsbewegungen einbe-
zogen wurde; dafiir spricht auch, dass das RA-RP-Feld distal vom Arculus auf wei-
ter Strecke queraderfrei ist. Diese mogliche Beweglichkeit des RP zusammen mit
dem CuS, die die weitere Evolution des CuS «vorzeichnet» (s. Abschnitt 3), wiire
dann zwar noch relativ «undefiniert» abgelaufen, hiitte aber das Problem, das sich
bei der supinatorischen Verwindung des Fliigels daraus ergab, dass die MA konvex,
die RP dagegen konkav ist, verringert.

Die wesentlichen Verinderungen gegeniiber Erasipteron seien noch einmal
kurz zusammengefasst: Ein Arculus ist, der Transmissionszelle cus2 aufsitzend, pra-
sent. Durch seine Bildung wird das Aderfeld MA-MP (und damit ein grosser Fli-
chenteil der Spreite) in den Verwindungsfliigel (CuS) einbezogen. Der Abstand zwi-
schen dem punktuellen, d.h. jetzt besser definierten Verwindungsknotenpunkt Arcu-
lusgelenk und dem kaudalen Transmissionspunkt (J1 wurde durch die Verbreiterung
der Transmissionszellenregion («Uberschichtung» von cus1 und cus2) vergrossert.
Durch die zusitzlichen Transmissionspunkte (12 und (13 wird sowohl der CuS-Ver-
grosserung als auch dem engeren Anschluss der Adern CuA und CuP an den Trans-
missionszellenkomplex (s. dazu weiter unten) Rechnung getragen.

Betrachten wir die Vergrosserung des Abstandes zwischen Arculusgelenk und
[J1 in der Fliigelquerausrichtung etwas genauer: Die Vergrosserung dieser Distanz
bedeutet (bei Annahme einer schriig verlaufenden proximalen CuS-Drehachse E2;
s. Abschnitte 1 und 3.1), dass [11 bei Supination und Pronation im Aufschlags-
drehbereich einen grosseren Kreisbogen als bisher beschreibt. Damit wird auch die
Nach-distal-Komponente der Bewegung von [J1 bei Supination (vgl. 3.1) vergros-
sert. In einem Fliigel sonst gleicher Geometrie wiirde die Verwindbarkeit durch diese
Verinderungen gesteigert; sie bliebe einstellbar, wenn gleichzeitig auch der Ful-
croalarmuskel entsprechend verstirkt wiirde. In dem (gegeniiber Erasipteron) rela-
tiv breiteren Fliigel von Eugeropteron wurde die Verwindbarkeit wohl dariiber-
hinausgehend verbessert. Dafiir spricht v.a. die Neubildung des Arculus und die Ein-
beziehung der MA. Auch hier muss jedoch vorausgesetzt werden, dass der Fliigel
von der Basis aus mittels eines verstirkten Fulcroalarmuskels «beherrschbar» blieb.

Beim Ubergang von Erasipteron zu Eugeropteron behilt die Region der
Transmissionszellen ihren fldchigen (aerodynamisch gesehen: «tragenden») Cha-
rakter bei, wobei die Ausrichtung der Adern darauf hinweist, dass sich der Zellen-
komplex cusl+cus2 auch bei Eugeropteron nicht parallelogrammartig verformen
ldsst. Auffallend ist, dass die beiden Zellen auch in der Fliigelldingsrichtung ver-
grossert wurden (vgl. 3a = b = c¢); sie kamen dem («schlummernden») Arculus
(«arc» in Abb. 3a) gewissermassen entgegen. Welche der Queradern 4-8 im MA-
MP-Feld fiir die Formierung des hinteren Arculus schliesslich genutzt wurde, bleibt
fraglich. Es erscheint durchaus moglich, dass der Ursprung der MA den Transmis-
sionszellen entgegenkam, und dass die Querader 4 benutzt wurde, wahrscheinlicher
ist aber, dass die Querader 8 einbezogen wurde (s. auch 2.2.1, wo eine mdogliche
friihe funktionelle Einbeziehung des «arc» diskutiert wird), so dass Querader 8 +
MA-Basis (= «arc») insgesamt zu den Transmissionszellen hin verschoben worden
wiren. Proximal des Arculus (im Feld C; ausserdem in B) wurden die Queradern
reduziert, was der Beweglichkeit des CuS (jetzt incl. MA!) wohl zugute kam. Die
Analzelle A erscheint in Fliigellingsrichtung relativ zu den Transmissionszellen
nach distal verlidngert, der kaudale Transmissionspunkt (11 kam so auf die Hohe des
«herangeriickten» Arculus zu liegen.
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Betrachtet man die Adern CuA und CuP, so sind diese gegeniiber Erasipteron
direkter mit dem Transmissionszellenkomplex und dem pCuS (der jetzt aus zwei
queraderfreien Zellen, A und B, besteht) verbunden: CuA entspringt jetzt da, wo
die Ader «y» distal endet, CuP geht distal von der Zelle cus1 aus. Die beiden Adern
bilden also distal von den Transmissionszellen keinen gemeinsamen Stamm mehr
wie noch bei Erasipteron. Diese Annidherung an die Transmissionszellen ist als Ver-
besserung der Ankopplung der zugeordneten distalen Spreitenbereiche (die vor
allem zwischen CuA und CuP betriichtlich sind; vgl. Abb. 4b) zu interpretieren und
gibt der (gegeniiber RIEK & KUKALOVA-PECK umgekehrten) Leserichtung der Evo-
lution im Rahmen der «Effektivierung des CuS» eine funktionelle Stiitzung.

2.3 Ist es legitim, bei fossilen Fliigeln Gelenke zu postulieren?

Fossile Fliigel zeigen wohl nur in seltenen Fillen Stellen, die mit einiger Wahr-
scheinlichkeit als Gelenke zu erkennen sind. Selbst an rezenten Tieren ist dies
manchmal nicht leicht; an den Queradern weisen z.B. nur kurze, wenig hellere
Bezirke auf Gelenke hin. Am leichtesten sind Gelenke an Alkoholmaterial und
natiirlich an frischtoten Tieren durch Bewegungsexperimente aufzufinden, aber
selbst da geben sich (z.B. im Fliigelbasisbereich) fiir das funktionelle Verstindnis
wesentliche Gelenke oft nicht auf Anhieb zu erkennen, da die notwendigen Mani-
pulationen sehr genau so durchgefiihrt werden miissen, wie es den Gelenkachsen
und den tatsichlich wirksamen Kraftrichtungen entspricht. Besonders wichtige
Gelenke fiir die Verstellungen des Libellenfliigels im Abschlagsdrehbereich und
Aufschlagsdrehbereich werden z.B. nur dann verstindlich, wenn man Gelenke der
Fliigeloberseite in ihrer Zusammenarbeit mit Gelenken der Unterseite betrachtet (s.
dazu Prau, 1986, und die Kritik an Rekonstruktionen von Ur-Fliigel»gelenken»
ohne funktionsmorphologische Grundlage — l.c. p. 107ff.).

In der vorliegenden Arbeit wird versucht, die Funktionsweise von Strukturen
und Gelenken der Fliigel rezenter Libellen auf fossile Fliigel zu iibertragen und zu
testen. Mussten aber, wie z.B. bei Erasipteron (Abb. 3a), gleich so viele Gelenke
postuliert werden? Die Annahme einer funktionellen Teilung des Fliigels in CoS
und CusS fiihrt (bei bestimmten Grundannahmen, z.B. der Existenz einer proxima-
len Drehachse E2 des CuS) gewissermassen automatisch zur Annahme zahlreicher
Gelenke. Wire z.B. nur eine der proximalen Queradern des Feldes C, oder nur eine
der beiden dahinterliegenden Queradern des Feldes B, bei Erasipteron flichensta-
bilisierend starr eingefiigt, wiirde eine Weiterleitung der distalen passiv supinieren-
den Krifte zur Fliigelgelenkregion und damit eine Einstellung der Verwindung
behindert. Bei den ersten Fliigelschligen wiirde eine solche Querader brechen.
Nimmt man aber das Vorliegen eines bereits flugtechnisch einsatzfihigen Fliigels
an, und geht man von einer grundsiitzlichen Ahnlichkeit der proximalen CuS-Ein-
gelenkung in einer RAP wie bei rezenten Libellenfliigeln aus, so miissen Gelenke
postuliert werden. Dass es im Ablauf der Evolution wahrscheinlich kein grosses
Problem war, an bestimmten Stellen Gelenke zu entwickeln (oder qualitativ zu
veridndern, d.h. leichtgiingiger zu machen oder auch wieder zu versteifen), zeigt das
Beispiel der rezenten Anisoptere Boyeria irene (FONSCOLOMBE, 1838), bei der im
Feld C der Fliigelbasisregion mehrere Queradern zu finden sind. Diese Aeshnide
traf ich in Nordspanien selbst bei weit fortgeschrittener Ddmmerung noch jagend
an (vgl. auch MILLER & MILLER, 1985), so dass ein Zusammenhang mit der Lebens-
weise moglich erscheint (das Fliigelgedder dimmerungsfliegender Libellen ist aus
noch nicht ndher untersuchten Griinden oft besonders engzellig). Die Queradern im
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Feld C weisen bei Boyeria alle am vorderen Ende ein Gelenk auf! Demnach kann
eine auf den ersten Blick iiberraschende Verinderung in einem funktionell sensi-
blen Gebiet — unter Beriicksichtigung der basalen, d.h. qualitativ hoherrangigen
Funktionen der Fliigelverwindung und Verwindungseinstellung — durchaus statt-
finden. (Auch bei einigen anderen Libellen — Caliaeschna microstigma (SCHNEIDER,
1845), verschiedenen Calopterygiden, Polythoriden etc. — finden sich im Feld C
Queradern.)

3 Die Ableitung der Fliigel der *Odonata
3.1 Modell-theoretische Erwidgungen

Die Frage des mechanischen Zusammenspiels der wichtigsten Strukturen und
Gelenke des Fliigels kann hier nur gestreift werden. Sie verdient in Zukunft beson-
dere Beachtung und den Einsatz moderner Untersuchungstechniken, etwa der Com-
putersimulation. Im Zuge einer zunichst groben Voruntersuchung wurden ver-
schiedene Modelle mit unterschiedlichen Konstellationen der wesentlichen Funk-
tionsteile miteinander verglichen. Diese Modelle enthielten (von proximal nach dis-
tal aufgezihlt): 1) die «bestimmende» RAP-Achse E2 (vgl. Abschnitt 1, Abb. 2), 2)
den pCuS+cus2 (Abb. 4c¢), 3) den Arculus mit seinem vorderen Gelenk (Abb. 2), 4)
eine (hier besonders vereinfachte) Arculus-Nodus-Verbindung und 5) das Nodus-
gelenk (N, Abb. 4¢). Das vordere Gelenk des Arculus und das Nodus-Gelenk wur-
den durch (nahezu ideale) Kugelgelenke nachgebildet, was zwar nicht der Realitit
entspricht, die Problematik des Zusammenspiels der Teile aber dennoch offenzule-
gen vermag. Natiirlich wurden iiberfliissige, oder andere Funktionen gar gefihr-
dende Freiheitsgrade der Bewegung im Ablauf der Evolution durch Selektion eli-
miniert; beim Modell spielt dieser Gesichtspunkt dagegen keine Rolle. Bei Vorlie-
gen von Kugelgelenken werden automatisch die den Kriiften entsprechenden Bewe-
gungen «gewihlt», von welchen wir zunichst einmal voraussetzen miissen, dass sie
weitgehend dem gangbaren Weg der Evolution entsprachen. Stérker eingeschrinkte
Gelenke, z.B. reine Scharniergelenke, sind ausserdem bei Insekten eher die Aus-
nahme, da die elastische Verformbarkeit der Kutikula meistens Spielrdume zulésst.

Betrachten wir zunichst ein E2-Arculus-System ohne Nodus. Grundsétzlich
verursacht die proximale RAP/CuS-Scharnierachse E2, die am Arculus-Gelenk
deutlich vorbeizielt (s. Abb. 2), eine Verspannung des Systems: der Kreisbogen
eines am distalen Ende des pCuS+cus?2 liegenden Punktes (etwa [CJ1-3 in Abb. 3f)
kann weder einem Kreisbogen um das Arculus-Gelenk noch einem Kreisbogen ent-
sprechend der Scharnierachse E2 voll entsprechen. Die Verspannungen fiihren
zwangslidufig zu Verformungen, wobei v.a. die am leichtesten verformbaren Teile
betroffen sind.

Ist der Arculus als Authingung oder Abstiitzung zu betrachten? Sowohl als
auch. Wihrend einer Supinationsbewegungsphase im Aufschlagsdrehbereich fun-
giert er anscheinend als Abstiitzung (Druckbelastung seines vorderen Gelenks), bei
der Gegenbewegung (Pronation im Aufschlagsdrehbereich) wird das vordere
Gelenk dagegen entlastet oder sogar zug-beansprucht.

Warum aber iiberhaupt eine schrig stehende Achse E2, die doch anscheinend
nur Probleme bringt? Es scheint auf die Bewegungskomponente der Transmis-
sionspunkte [] «nach distal» bei Supination («nach proximal» bei Pronation) anzu-
kommen; diese Komponente wird umso deutlicher, je grosser der Abstand zwischen
den Transmissionspunkten und dem Arculusgelenk ist. Bei einer aktiven Supination
im Aufschlagsdrehbereich wird der CuS also nicht einfach um ein Scharnier nach
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unten «geklappt» (wie es bei einer genauer in Fliigellingsrichtung stehenden proxi-
malen Gelenkachse E2 der Fall wiire), sondern es wird gleichzeitig auch eine Schub-
Komponente, in den Fliigel hinein, erzeugt. Eine distale passiv-supinierende Kraft
dreht den CuS daher nicht nur supinatorisch, sondern zieht ithn auch distalwirts. Da
der einzige Pronator des Aufschlagsdrehbereichs, der Fulcroalarmuskel, bei der
Einstellung des geometrischen (und aerodynamischen) Anstellwinkels von proxi-
mal aus ebenfalls am pCuS zieht (Komponente «nach proximal», s. oben), wird der
pCusS bei der Krifte-Konstellation, die hier als besonders wesentlich erachtet wird,
von beiden Seiten her unter Zugspannung gestellt.

Der Einbau des 2. «Verwindungs-Knotenpunktes» Nodus, der letzte Schritt
bei der fortschreitenden evolutiven Einbeziehung von Fliigelspreitenteilen in den
CusS (s. die folgenden Abschnitte), fiihrt im Modell zu betrichtlichen weiteren Ver-
spannungen. Das ganze System wird «schwergingiger» — vor allem bei weit dista-
ler Nodusposition! Dies ist wohl dadurch bedingt, dass nun eine zweite Scharnier-
achse gebildet ist, die durch Arculus- und Nodusgelenk verliuft; diese weicht bei
einem weiter distal liegenden Nodus in ihrer Ausrichtung stirker von E2 ab als
bei einem weiter proximal liegenden Nodus.

Von den Erfahrungen am Modell ausgehend, konnte man die Entwicklung
eines Nodusgelenks insgesamt als wenig erfolgversprechend anschen. Die Evolu-
tion des Nodus steht jedoch keineswegs nur unter einem negativen Vorzeichen.
Selbst ein geringer Nodus-Gelenkspielraum bewirkt sofort, dass der CoS bei Flii-
gelverwindung weniger stark mitverformt wird als vorher, d.h., dass jetzt ein bes-
seres Widerlager fiir den CuS gebildet ist. Die CuS-Bewegungen laufen jetzt defi-
nierter ab. Ein anderer Gesichtspunkt ist die Steigerung der aerodynamischen Leis-
tungsfihigkeit des Fliigels, da mit zunehmender Einbeziehung des Fliigelspitzen-
bereichs (incl. Vorderrand) zunehmend die Vorteile eines Propellers ins Spiel kom-
men (vgl. Abschnitt 1).

Interessanterweise ist am Modell zu beobachten, dass der Arculus bei Hin-
zufiigung des Nodusgelenks von der Haupt-Zug- bzw. Druck-Beanspruchung (s.
oben) automatisch entlastet erscheint; die Hauptbeanspruchung wird an den Nodus
«weitergereicht». Nach der Einfiigung des Nodus bekommt der Arculus zunehmend
eine Funktion als Kraft-Umlenker: er lenkt z.B. die den Fliigel passiv supinatorisch
verwindenden Krifte zur Stelle des aktiven Zugriffs (Fulcroalarmuskel fa, Abb. 2)
hin. Im Hinblick auf eine moglichst verlustfreie Kraftumlenkung zur RAP hin be-
steht jedoch zwischen dem Nodus (v.a. dem distal liegenden Nodus) und dem Arcu-
lus anscheinend ein Konflikt, da die Drehbewegungen im Aufschlagsdrehbereich,
wie oben beschrieben, bei Einfiigung eines Nodus insgesamt schwergingiger
werden.

Baut man im Modell eine weniger steife Verbindung zwischen Arculus und
Nodus ein (also z.B. ein elastisch stirker verformbares Element) — was im Grunde
dem spiiter eine Rolle spielenden «weichen Arculus» entspricht — werden die Supi-
nations-Pronationsbewegungen wieder leichtgingiger. Das Nodusgelenk wird jetzt
weniger stark beansprucht.

Da es also schwer vorstellbar ist, dass ein «harter» Arculus (wenig schrig-
gestellt, mit proximal geschlossener Diskoidalzelle; vgl. Abschnitte 3.3.1, 3.3.3,
3.3.5) am Anfang der Entwicklung eines kombinierten Systems Arculus-Nodus
stand, kann man folgern, dass es am einfachsten gewesen wire, die Arculusfunk-
tion mit der Nodusevolution einhergehend weitgehend wieder zu reduzieren. Das
wiirde jedoch in einem breiten Fliigel einen betrichtlichen Funktionssprung bedeu-
ten, da die grosse Distanz zwischen [J1 und Nodus voll funktionsbestimmend wiirde.
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Anscheinend haben daher erst die bereits schmaler-fliigligen Protanisoptera diesen
Weg beschritten, waren aber nicht in der Lage, sich (unter Beibehaltung eines «dis-
talen» Nodus; s. dazu auch oben) weiterzuentwickeln (vgl. Abschnitt 4).

Aus den bisherigen Befunden kann man ableiten, dass ein «weicher Arculus»
(= stdrker schriig gestellter Arculus + offene Diskoidalzelle; vgl. die Abschnitte
3.2.1 und 3.3.1), mit einem proximalen Nodus in einem schmalen Fliigel kombi-
niert, besonders leicht im Aufschlagsdrehbereich verwindbar ist. Ein solcher Flii-
gel ist jedoch kaum auf hohere aerodynamische Belastungen (starke passive Ver-
windungen als Folge besonders schneller Fliigelaufschlidge) eingerichtet; bei Kon-
traktion des Fulcroalarmuskels wird ausserdem ein Teil der Muskelkraft nur zur
«Zuriicknahme» der Aderverformungen aufgewandt und kommt so nicht der Ver-
windungseinstellung zugute.

Fand das Arculus-Nodus-System also evtl. in einem schmalen Fliigel mit
proximalem Nodus besonders giinstige Bedingungen fiir eine Weiterentwicklung —
hin zu einem erneut hirteren Arculus und effizienteren Arculus-Nodus-Zusam-
menspiel? Diese Frage kann mit Hilfe von Modellen nicht weiterverfolgt werden.
Fiir die Rekonstruktion des tatsichlichen Ablaufs der Evolution sind weitere
Anhaltspunkte vonnoten, v.a. Anhaltspunkte der fossilen Dokumentation und der
Konstruktion und Funktion der Fliigel und Flugapparate der rezenten Gruppen.

3.2 Primitive zygopteroide Fliigel

Zunichst soll gepriift werden, ob die Fliigel von Eugeropteron sich prinzipiell
funktionsmorphologisch zu moderneren Odonatenfliigeln, etwa den Fliigeln der fos-
silen Protozygoptera (die bereits weitgehend zygopteroide Fliigel besassen), weiter-
entwickeln lassen.

Die Effektivierung der Verwindbarkeit der Fliigel spielte sich bis Eugeropte-
ron (Abb. 4b) in breiten (gegeniiber Erasipteron sogar noch verbreiterten) Fliigeln,
mit noch vollstindigem Lingsadersatz, ab. Sie ist auf einem Stadium angelangt, wo
die Einbeziehung eines Nodus-Gelenks am Vorderrand des Fliigels in den Verwin-
dungsmechanismus nur noch wenige Entwicklungsschritte entfernt zu sein scheint:
nur noch wenige Fliigelfelder miissen aus dem CoS «entlichen» werden, das vor-
derste Fliigelrandfeld konnte durch Riickzug der ScP zum Nodus-Gelenkpunkt
dabei sogar einfach «umgangen» werden — ein Rest-Widerlager fiir den CuS musste
ja sowieso iibrigbleiben.

Die Einbeziehung des Nodus in den CuS stellt jedoch, v.a. in einem breiten
Fliigel, ein betrédchtliches Problem dar (vgl. 3.1). Vielleicht tritt der Nodus aus die-
sem Grund in der Fossilgeschichte der Odonaten erstmals bei den bereits relativ
schmalfliigligen Protanisoptera auf. Dieses Stadium, auf das im Abschnitt 4 noch
nidher eingegangen werden soll, wurde dann vermutlich sogar relativ schnell durch-
laufen, da die Entwicklung eines effizienteren Zusammenspiels von Arculus und
Nodus — unter Beibehaltung der primér grossen Distanz der beiden Strukturen — nur
sehr begrenzt moglich war. Wir folgen hier jedoch nicht dem vermutlichen Evolu-
tionsweg (Abb. 5), sondern wollen direkt von Eugeropteron ausgehend versuchen,
die Ableitung zygopteroider Fliigel durchzufiihren. Dieser Weg geht von der spiter
noch zu begriindenden Annahme aus, dass der gemeinsame Vorfahr der *Odonata
einen zygopteroiden Flugapparat und «typisch-zygopteroide» Fliigel (mit Petiolus),
sehr dhnlich denen der paldozoischen Protozygoptera, besass. Die im Abschnitt 3.1
aufgegriffene Frage der Effektivierung des Arculus-Nodus-Zusammenspiels soll
spater weiterverfolgt werden.
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Vergleicht man einen basal und distal noch breiten Fliigel, dhnlich dem von
Eugeropteron, und zygopteroide Fliigel, so offenbaren sich betréichtliche Unter-
schiede, und es bieten sich auch unterschiedliche Lésungswege an, die grosse Kluft
zwischen den beiden Fliigeltypen zu iiberbriicken. Ich nehme hier hypothetische
Zwischenstadien wie in Abb. 3d und e an, um eine der méglich erscheinenden Trans-
formationen zu illustrieren. Im kaudalen Basisbereich des Fliigels erschien eine
Reduktion der Zelle cusl deshalb wahrscheinlich, weil sie (im Gegensatz zu einer
Reduktion von cus2) zwanglos durchgefiihrt werden kann: cus1 verschwindet dann
im Zusammenhang mit der Reduktion der (proximal anschliessenden) Zelle B, cus2
persistiert dagegen unter Beibehaltung der funktionellen Beziehungen zum distal
anschliessenden MP-CuA-Feld und v.a. zum Arculus. Die in Abb. 3d und e dar-
gestellten hypothetischen Fliigel sind allerdings Chimiren, da im frontalen und kau-
dalen Bereich der Fliigelbasis unterschiedliche Veridnderungen dargestellt sind, die
in der Geschichte der Fliigel nicht zeitgleich evoluiert wurden. So kam es z.B. wahr-
scheinlich zeitlich vor den Protozygoptera, in noch Eugeropteron-ihnlicheren,
jedoch bereits (protanisopteroid) verschmilerten Fliigeln, zur Herausbildung des
vorderen Arculus (s. oben und Abschnitt 4). Die hier dargestellten «Ubergangsfor-
men» sollen also nur prinzipielle Gesichtspunkte der Fliigelverinderungen illus-
trieren und werden dementsprechend fiir den vorderen und hinteren Fliigelbereich
getrennt durchgefiihrt.

3.2.1 Vorderer Bereich der Cubitalsektorbasis (Co+Sc-MP, Abb. 3d, e). — Im
vorderen Bereich wird der RP schrittweise in den CuS einbezogen und setzt damit
die im Abschnitt 2.2 beschriebene Tendenz der CuS-Erweiterung auf Kosten des
CoS fort. Der RP beginnt exakt an der Stelle des Arculus von dem RA nach kaudal
abzubiegen und macht so einen ersten Schritt zur Bildung des vorderen Arculus
(Abb. 3d). Der Vorgang der RP-Einbezichung in den CuS entspricht weitgehend
dem der MA-Einbeziehung (vgl. 2.2.2) und ist in Abb. 3d und e durch Bildung eines
neuen Gelenks an der Basis des vorderen Arculus und Anderung von verschiede-
nen Gelenkstellen und Gelenkqualititen im Arculus und in zugeordneten Fliigel-
feldern schematisiert. Damit sind drei Bestandteile des Arculus vorhanden: vorde-
rer, mittlerer und hinterer Arculus. Distal ist der grosse Fliigelbereich zwischen RP
und MA (vgl. Abb. 4b, ¢), in Abb. 3d zunichst noch unvollkommen, dem CuS hin-
zugefligt.

In Abb. 3e ist der vordere Arculus verldngert, und es wurde ausserdem ange-
deutet, dass ein Nodusgelenk (N) bereits in der Nihe des Arculus funktionsfihig
vorliegt. Trotz dieser Nithe des Nodus (die sekundir ist; vgl. Abschnitt 4) wurde der
Arculus als insgesamt stiarker schriggestellt postuliert; das kaudale Ende des eben-
falls verldngerten hinteren Arculus ist auf der Zelle cus2 nach distal gewandert, so
dass es distal von der Schwingung der MP auf die MP trifft. Schrigstellung des
Arculus und Verldngerung und Wanderung des hinteren Arculus demonstrieren die
Protozygoptera Kennedya und Permolestes; Permagrion weist dagegen bereits
modernere Ziige auf und wurde von FRASER daher sogar zu den Coenagrioidea ge-
stellt (vgl. FRASER, 1957, Fig. 7, 13, 15). Die starke Schriigstellung des Arculus bei
Kennedya und Permolestes deutet darauf hin, dass seine ehemalige Funktion als
Verwindungsknotenpunkt (s. Eugeropteron) weitgehend verloren gegangen ist, der
Arculus 1st «weich» geworden (s. 3.1). Nimmt man an, dass die Protanisoptera, mit
weit distal liegendem Nodus, ein Stadium vor den Protozygoptera bildeten (vgl.
Abschnitt 4), zeigen die Protozygoptera, dass das Arculus-Nodus-Zusammenspiel,
selbst bei inzwischen weit nach proximal geriicktem Nodus und petiolisiertem,
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schmalem Fliigel, immer noch auf einem relativ primitiven Level abgelaufen sein
muss.

Moglich ist, dass auf diesem Stadium «primitiver Zygopteren» eine weitere
Transmissionszellen-Generation (cus3) im MA-MP-Feld eine Rolle spielte und die
Distanz zum Nodus «iiberbriicken» half.

Der proximale Aderstamm RP+MA legte sich im Ablauf der Evolution von
Abb. 3¢ nach e immer enger an den RA-Aderstamm an, wodurch die Widerlager-
funktion fiir den Arculus verbessert wurde. Interessant ist, dass bei den Protozy-
goptera noch Teile dieses Evolutionsprozesses erkennbar sind. Kennedya (FRASER,
1957, Fig. 8) zeigt, dass der RP+MA-Aderstamm anscheinend anfangs auf ganzer
Linge noch nicht vollstindig mit dem RA verschmolzen war, woraus man schlies-
sen kann, dass das vordere Arculus-Gelenk auf diesem Stadium erst eine geringe
Funktion als Verwindungsknotenpunkt besass, und dass die véllige Verschmelzung
der Adern erst spiter — im Zusammenhang mit einem verdnderten Arculus und ver-
besserten Arculus-Nodus-Zusammenspiel — zustande kam bzw. notwendig wurde.

Die ersten Schritte in Richtung «besseres Arculus-Nodus-Zusammenspiel»
wurden also anscheinend bereits innerhalb der Protozygoptera gemacht. Permagrion
repriasentiert, wie gesagt, sogar ein besonders weit entwickeltes Stadium. Hier ist
zum Beispiel die Schriigstellung des (insgesamt wieder kiirzeren) Arculus wohl
sekundir verringert. Eine Diskoidalzelle (cus4) ist jedoch noch nicht gebildet, was
mit einem zu dieser Zeit wohl noch nicht sehr leistungsfihigen Flugapparat, d.h. der
fehlenden Notwendigkeit fiir einen noch hirteren Arculus, und einem dem-
entsprechend nicht besonders kriftigen Fulcroalarmuskel, zusammenhéngen konnte.

3.2.2 Hinterer Bereich der Cubitalsektorbasis (MP-AA; Abb. 3d, e). — Im kau-
dalen Bereich der CuS-Basis wurde moglicherweise die Analzelle A auf Kosten des
Feldes B und der Zelle cusl nach vorn ausgedehnt (vgl. Abb. 3d mit Abb. 3c). Ihr
Kaudalrand wanderte im Zuge dieser basalen Verschmilerung des Fliigels mit, so
dass die Zelle A etwa gleich breit blieb. Die Zelle cus1 wird im Verlauf dieses Pro-
zesses ganz reduziert; der «kink» RIEK & KUKALOVA-PECK’s geht dabei verloren.
Proximal der verbliebenen Zelle cus2 reichte in den verschmilerten Fliigeln
anscheinend eine einzige Zelle des pCuS (die Analzelle A) aus, die Kraftiiberleitung
zwischen CuS und RAP zu bewerkstelligen.

Bei dieser proximalen Verschmilerung des Fliigels wurde also erneut ein Feld
des Fliigels reduziert und die Anzahl der proximalen Lingsaderstimme verringert
(s. auch die in 3.2.1 beschriebene RA-RP+MA-Fusion in Etappen). Derartige Fli-
chenreduktionen und Aderfusionen erscheinen wegen der Erhaltung der Korruga-
tion (Wellblechprofil) grundsitzlich problematisch, ein Gesichtspunkt, der bei vie-
len bisherigen Bemiihungen zur Homologisierung der proximalen Adern im Libel-
lenfliigel eine grossere Rolle gespielt hat. Hier liegt jedoch wieder ein morphologi-
sches Konzept vor. Es ist eher unwahrscheinlich, dass Lingsader-Verschmelzungen
einerseits, und die Notwendigkeit bestimmte Lingsadern relativ zu anderen zu
bewegen andererseits, die regelmissige Korrugation der Lingsadern der Fliigelba-
sis lange ungestort liessen. Da die Evolution des CuS wohl ohne ein (zeitweises?)
Abgehen vom strengen +/- -Wechsel der Adern im Basisbereich des Fliigels gar
nicht moglich war, wird dieser Gesichtspunkt bei der hier vertretenen Homologi-
sierung der proximalen Aderstimme nicht vorrangig beachtet. In der fotografischen
Abbildung von Eugeropteron (RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984, Fig. 13—15) erscheint
die Korrugation im proximalen Gebiet zwischen RA und CuP tatsiichlich weitge-
hend eingeebnet.
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Die Zelle cus2 dnderte Form und Lage im Zusammenhang mit der Einbezie-
hung des Nodus in den CuS (Abb. 3d = e): ihr distales Ende (hier mit zwei wesent-
lichen Transmissionspunkten (1142 und [13 versehen) niherte sich dem Nodus, der
Nodus niherte sich seinerseits dem Arculus und der Zelle cus2. Im Prinzip ist die-
ser Yorgang dem in Abschnitt 2.2.2 beschriebenen Vorgang der cusl+cus2-Zel-
lenverldngerung und Arculuswanderung (Abb. 3a—c) sehr dhnlich. Da der Arculus
bereits friih, wahrscheinlich schon an der Basis der Protanisoptera (vgl. Abschnitt
4), «weich» wurde, und der (weiter vorn im Fliigel liegende) Nodus parallel dazu
funktionell immer wichtiger wurde, handelt es sich bei dieser Entwicklung im Prin-
zip um eine Distanzvergrosserung zwischen Verwindungsknotenpunkt und kauda-
len Transmissionspunkten in der Querausdehnung des Fliigels «nach vorn» (bei
Eugeropteron wurde der Abstand dagegen auch «nach hinten» vergréssert).

3.3 Die Herausbildung der rezenten Fliigel

3.3.1 Vorbemerkungen zum Nodusgelenk und zur Diskoidalzelle. — Die vor-
liegende Untersuchung konzentriert sich auf die besonders markante Verwindbar-
keit der Libellenfliigel im Aufschlagsdrehbereich. Die bisher beschriebenen Fliigel
vermutlicher Vorfahren aus dem Stammgruppenbereich der Odonaten (vgl. ausser-
dem Abschnitt 4) zeigen Stationen dieser Entwicklung, z.B. die schrittweise Heraus-
bildung des (drei-teiligen) Arculus und die damit verbundene zunehmende Einbe-
ziehung distaler Fliigelbereiche in den CuS. Die vergrosserte CuS-Fliche musste
auf allen Etappen dieser Entwicklung von der Basis aus (gegen die passiv verwin-
denden Luftkrifte) mehr oder weniger gut plan gezogen werden konnen. Da wesent-
liche Bestandteile dieses Mechanismus (die Transmissionszellen, der Arculus, die
RAP, der Fulcroalarmuskel) proximal, weit weg vom Ort des aerodynamischen
Hauptgeschehens, der Spitzenregion des Fliigels, liegen, erscheinen die Mdéglich-
keiten der aktiven «Beherrschung» der Verwindung in den Anfangsphasen der Ent-
wicklung (breitere Fliigel, ohne Nodus) stark begrenzt. Mit der Bildung des Nodus
wird die Fliigelfliche unter Einbeziehung des Spitzenbereichs (!) dann sogar nahezu
insgesamt verwindbar; da der Fliigel jedoch inzwischen schmaler geworden war,
erscheinen die Chancen, die Verwindung von proximal aus einzustellen, nicht ver-
schlechtert.

Das Nodusgelenk der rezenten Libellen ist morphologisch und funktionell
komplex: in seiner kritischen Lage am Vorderrand des Fliigels darf es einerseits
keine Schwichestelle fiir grundlegende Flugfunktionen darstellen, andererseits ist
es in seinem Gelenkspielraum auf die Bewegungen im Aufschlagsdrehbereich hin
spezialisiert und auch an der Anschlagbildung zwischen den beiden Drehbereichen
beteiligt (im Abschlagsdrehbereich verharrt das Nodusgelenk an einem Anschlag;
vgl. PraU, 1986, p.54 sowie Abschnitt 1). Die Fliigelverwindung wird beim Hinzu-
kommen des Nodusgelenks zum Arculusgelenk, bereits ansatzweise beim «wei-
chen» Arculus, dadurch definierter, dass die beiden Gelenke zur Bildung einer
Lings-Scharnierachse innerhalb des Fliigels fithren. Je dhnlicher diese neue Dreh-
achse der proximalen RAP-Achse E2 ist, umso leichter diirfte es gewesen sein, die
Fliigelverwindung von der Basis aus zu beeinflussen (vgl. 3.1). Nach der Heraus-
bildung eines definierteren Verwindungsgeschehens konnen die Teile des Mecha-
nismus innerhalb der RAP, die die letzte Strecke der Ubertragung der Krifte zum
Fulcroalarmuskel bewerkstelligen (s. PFAuU, 1986: p.54, Abb. 1a, Abb. 15), entspre-
chend der neuen (festen!) Achse «feinjustiert» werden; das betrifft auch die genaue
Ausrichtung der Achse E2.
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Leider lidsst der Nodus fossiler Fliigel kaum Riickschliisse auf seinen evoluti-
ven Entwicklungsstand zu. Dennoch muss angenommen werden, dass er allmihlich
weiterentwickelt und perfektioniert wurde, d.h. auch auf einen (im Hinblick auf die
Powermuskeln und den Fulcroalarmuskel) allmihlich verstirkten Flugapparat, und
auf die den Fliigel im Aufschlagsdrehbereich dann stirker verwindenden Krifte,
besser abgestimmt wurde. Damit zusammenhéngend konnte der protozygopteroid-
«weiche» Arculus anscheinend wieder stabiler werden. Die erneut stirkere Einbe-
ziehung des Arculus in das Verwindungsgeschehen, mit dem Ziel, eine effektivere
(hirtere, verlustfreiere) Verwindungseinstellung zu erreichen, und die Evolution
eines perfekteren Zusammenspiels zwischen Arculus und Nodus, scheinen v.a.
innerhalb der *Odonata stattgefunden zu haben (und haben dazu gefiihrt, dass es
moglich wurde, den Aufschlagsdrehbereich fiir besonders steile und schnelle Auf-
schlidge zu nutzen; vgl. 3.3.2-3.3.5). Durch die Evolution (oder das Zuwandern)
einer Querader (gestrichelt in Abb. 3 e) wurde das vom Arculus und der MP
umgrenzte Fliigelgebiet proximal geschlossen, der Arculus wurde selbst zum Teil
einer Transmissionszelle, der sog. «Diskoidalzelle» (cus4). Die Existenz der Dis-
koidalzelle weist mit dem in ihr enthaltenen verlidngerten und schriiggestellten mitt-
leren Arculus demnach noch auf eine vorausgegangene «weiche Phase» hin (s. auch
Abb. 3f, in der die bereits stirker abgewandelte Diskoidalzelle des Anisopteren-
Hinterfliigels dargestellt ist; vgl. dazu auch Abschnitt 3.3.4 und 3.3.5).

3.3.2 Die sich aus dem Vergleich der rezenten Flugapparate ergebende Lese-
richtung. — Es wurde hier davon ausgegangen, dass vor der Evolution der verbrei-
terten anisozygopteroid-anisopteroiden Fliigel mit distalem Nodus ein zygopteroid-
petiolisiertes Stadium mit proximalem Nodus durchlaufen wurde (vgl. 3.1, 3.2).
Darin stimmt die vorliegende Ableitung prinzipiell mit FRASER (1957) iiberein (vgl.
auch 3.3.5), der den Fliigel der *Odonaten (ohne Kenntnis von Eugeropteron, und
ohne Kenntnis der veridnderten Interpretation von Erasipteron durch KUKALOVA,
1964) durch Reduktion anderer Adern (und mit Hilfe anderer Indizien) als primir
petiolisiert voraussetzt. Fiir diese Hypothese spricht auch die Existenz der palio-
zoischen, bereits ausserordentlich zygopterenihnlichen Protozygoptera (vgl. dazu
HENNIG, 1969, der sich auf FRASER s Ergebnisse stiitzt). Die gestielten Fliigel der
Protozygoptera dhneln so stark rezenten «typischen» Zygopterenfliigeln, dass es
schwer fillt, sie als einen konvergent-zygopteroiden Seitenzweig anzusehen (vgl.
dazu auch 3.3.5). Aus diesen Griinden wird hier als weniger wahrscheinlich erach-
tet, dass die Stammart der *Odonata mit basal und distal breiteren («calopterygoi-
den») Fliigeln mit distalem Nodus flog (eine Auffassung, die z.B. von CARLE, 1982
vertreten wird).

Die Protozygoptera besassen damit wahrscheinlich auch einen bereits dhnli-
chen Flugapparat wie die rezenten Zygoptera. Ein stiitzendes Argument fiir den hier
postulierten Beginn der *Odonata mit «typisch-zygopteroiden» Fliigeln an einem
zygopteroiden Flugapparat ergibt sich aus der Rekonstruktion der Abfolge der
Abwandlungen des Flugapparates innerhalb der rezenten Odonaten:

Die Zygopteren zeigen einen stark schrig gestellten Pterothorax, dessen
Grundschlagbahnebene (vgl. Abschnitt 1) entsprechend flach («horizontal») ist. In
beiden Flugsegmenten liegen Stellmuskeln fiir die Verinderung dieser Schlagbahn-
ebene vor (vgl. PFAU, 1986, p. 60ff.). Dem relativ grossen Bereich moglicher Schlag-
bahnen entspricht die Leichtgiingigkeit der Lingsachsendrehungen (in beiden Dreh-
bereichen) sowie der grosse Aufschlagsdrehbereich der basal gestielten und distal
schmalen Fliigel, deren Nodus weit proximal liegt (zu den als sekundir abgewan-
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delt anzusehenden »calopterygoiden» Fliigeln vgl. 3.3.3 und 3.3.5). Die Schmalheit
der Fliigel (wenig «tragende» Fliche) wird anscheinend durch die horizontale
Grundschlagbahnebene ausgeglichen. Das bedeutet aber gleichzeitig, dass die fiir
einen schnelleren Vorwirtsflug notwendige Veridnderung der Ausrichtung der
erzeugten Luftkraftresultierenden durch steilere Fliigelschlagbahnen wohl nur in
einem der beiden Flugsegmente stattfinden darf; das andere muss dagegen den jetzt
insgesamt verringerten Auftrieb wettmachen. Die Fihigkeiten zu schnellem Vor-
wirtsflug erscheinen von vornherein limitiert, und es kann dabei sowieso nur auf
die (im Vergleich zu den Auf-Abschlags-Powermuskeln) relativ schwachen Stell-
muskeln des Vor-Zuriickschwingsystems zuriickgegriffen werden. Die (typischen)
Zygoptera sind aufgrund ihrer Flugmuskulatur, und des grosseren Spielraums be-
stimmter Bewegungen der Fliigelbasissklerite, vielseitige Flieger («precision-
manoeuvre fliers»; PFAU, 1986, 1991), ohne die Moglichkeit, besonders schnelle,
raumgreifende Flugaktionen durchzufiihren.

Der Pterothorax der Anisoptera zeigt weniger schrig gestellte Segmente, die
Grundschlagbahnebene verliuft entsprechend steiler, vertikaler. Die Muskulatur fiir
Schlagbahnebenen-Anderungen ist weitgehend reduziert, die Thoraxmechanik zeigt
dementsprechende sekundire Vereinfachungen (zu Einzelheiten dieser v.a. den
Metathorax betreffenden Abwandlungen s. PFAu, 1986, p. 62). Interessant ist dabei
v.a. die Verschmelzung zweier Sklerite der Fliigelbasis (Prau, 1986, Abb. la:
«vTS», «<hTS»), die ventral die Seitenwand des Apodems der Dorsoventralmuskeln
(= Aufschlags-Powermuskeln!) bilden, im Hinterfliigel. Bei Zygopteren liegen (im
primitiven Fall) in beiden Segmenten pro Fliigel jeweils zwei Basissklerite vor, die,
in Entsprechung zur grosseren Beweglichkeit der Fliigel (s. oben), mit einem Zwi-
schengelenk versehen sind. Man kann wahrscheinlich machen, dass der Zustand
beim Anisopteren-Metathorax als abgeleitet anzusehen ist und in einem Zusam-
menhang mit der Reduktion des Schlagbahnebenen-Spielraums der Anisopteren-
hinterfliigel und der Spezialisierung des Metathorax zu einem weitgehend reinen
Segment fiir stereotypen, reissenden Vorwiirtsflug steht: beim Anisopterenhinter-
fliigel kommt es auf eine besonders gute Kraftiibertragung der Aufschlags-Power-
muskeln auf CP und RAP an.

Fiir diese Leserichtung sprechen die Verhiltnisse bei Epiophlebia SELYS, 1889,
der einzigen rezenten Gattung der Anisozygoptera. Bei Epiophlebia ist die Grund-
schlagbahnebene bereits anisopteroid (zum schnellen Schwirrflug von E. superstes
vgl. ASAHINA, 1950; RUPPELL & HILFERT, 1993), die Zygopteren-Muskulatur fiir
Schlagbahnebenenverinderung, sowie die fiir deren Wirkung notwendige stirkere
Fliigelbeweglichkeit, ist aber noch weitgehend vorhanden. Die lateralen Basisskle-
rite des Dorsoventralmuskelapodems sind im Metathorax teilweise verschmolzen,
befinden sich also auf einem intermediéren Stadium. Epiophlebia konnte demnach
auf dem Weg zur Anisopteren-Heteronomie der Pterothoraxsegmente ein Uber-
gangsstadium darstellen. Wiirde man die Zygopteren als abgeleitet ansehen, miisste
man ihre Thoraxsegmente+Fliigel als sekunddr-homonom ansehen; die Entwick-
lung ginge dann von einem anisopteroid-heteronomen Zustand aus. Es ist jedoch
wahrscheinlicher, dass der Ablauf der Evolution von in Bezug auf Fliigel und Mus-
kelausstattung homonomen, sehr schrig gestellten Segmenten ausging (die aller-
dings hinsichtlich bestimmter Muskelfunktionen nicht homonom waren; vgl. dazu
Prau, 1986 p.6lf.; 1991, p.116ff.), und dass die Heteronomie und Funk-
tionsvereinfachung bei den Anisozygoptera und Anisoptera sekundéar ist und mit
einer proximalen Verbreiterung der Fliigel, v.a. der Hinterfliigel (bei Epiophlebia
schon ansatzweise vorhanden!), sowie einer Verstellung der Grundschlagbahnebene
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einherging (zur moglicherweise vorausgehenden Nodusverlegung nach distal vgl.
3.3.3 und 3.3.5).

3.3.3  «Calopterygoide» Fliigel und Hemiphlebia. — Die breitfliigligeren
Zygopterengruppen, die von FRASER (1957) an die Basis der Anisozygoptera+An-
isoptera gestellt werden, miissen in diesem Zusammenhang niher untersucht wer-
den. Sie sollen hier vereinfachend als «Calopterygoidea» («calopterygoide Zygo-
ptera») apostrophiert werden. In ihren Fliigeln liegt der Nodus weiter von der Basis
entfernt, z.'T. anisopteroid in der Fliigelmitte.

RUPPELL (1989) hat gezeigt, dass die Gattung Calopteryx zu sehr raumgrei-
fenden Fliigelschligen befihigt ist. Wahrscheinlich sind dafiir besonders schnelle
und steile Aufschlige entscheidend verantwortlich, die den Korper geradezu
vorwirts »katapultieren» («ballistic» flight, vgl. RUPPELL, 1989). Danach verharrt
der Fliigel relativ lange aufgeschlagen.

Wenn auch zur Zeit weder die Monophylie noch Paraphylie der Zygopteren klar
begriindet werden kann (vgl. 3.3.5 und Diskussion), so kénnten calopterygoide For-
men demnach wenigstens als Modell fiir den sicher schrittweise abgelaufenen Uber-
gang von typlsch zygoptercnden zu anisozygopteroiden und anisopteroiden Formen
(letztere mit einer im Flugapparat «fixierten» steileren Grundschlagbahn) dienen, da
sie (zumindest zeitweise, z.B. bei Fluchtfliigen) mit ihren breiteren Fliigeln mit «dis-
talem» Nodus zu einem schnellen Vorwirtsflug fihig sind. Dieser wird mit einem
noch zygopteroiden Flugapparat durchgefiihrt, d.h. mit «horizontaler» Grundschlag-
bahnebene und muskuldr verdnderter Schlagbahn. Auch andere breiterfliiglige
«Calopterygoidea» (= «Agrioidea») FRASERS zeigen nach eigenen Beobachtungen
im Freiland dhnliche Fihigkeiten zu schnellem und raumgreifendem Flug.

Es muss betont werden, dass die Anzeichen hier fiir eine innerhalb der
«Zygoptera» als abgeleitet zu interpretierende Situation sprechen, und nicht fiir eine
bereits beim Urahn der *Odonata vorhandene Primitivsituation (s. dazu auch 3.3.5).

Es lohnt sich anscheinend aerodynamisch, den Fliigel distal breiter zu machen,
auch wenn der CuS in seiner Gesamtfliche bei gleichzeitiger Nodusverlegung nach
distal insgesamt nur wenig anwiichst. Die grossere Fliigelbreite bringt wohl deshalb
eine betrichtliche Luftkraftvergrosserung mit sich, weil die erzeugten Luftkrifte
beim Propeller distad sehr stark anwachsen (s. auch Abschnitt 1). Auch proximal
des Nodus wurde der calopterygoide Fliigel verbreitert. Hier bewirkt die vergros-
serte Fldche wohl (ganz dhnlich wie im Abschnitt 3.3.4 fiir die Anisozygoptera+An-
isoptera ausgefiihrt) eine Zunahme des Anteils an erzeugter Auftriebskraft, wodurch
im Prinzip erst die Mdoglichkeit fiir synchrone Schlige beider Fliigelpaare zur
schnelleren Vorwirtsbewegung geschaffen wird (vgl. 3.3.2 zu den Limitierungen
des typisch-zygopteroiden Apparates).

Obwohl vorerst unklar ist, ob die Verlegung des Nodus nach weiter distal, von
der typisch-zygopteroiden proximalen Lage ausgehend, mehrfach konvergent ablief
oder nicht, kann doch postuliert werden, dass das Arculus-Nodus-Zusammenspiel
dabei eine besonders wichtige Rolle gespielt haben muss (vgl. 3.1). Bei dieser Ent-
wicklung konnte es sogar zu (zeitweisen) regressiven Veridnderungen im Arculus-
bereich gekommen sein. Zum Beispiel konnte es notwendig gewesen sein, die Dis-
koidalzelle cus4 durch Reduktion ihrer akzessorischen Abschlussader (die nicht
dem hinteren Arculus entspricht; vgl. 3.3.1) sekundir zu 6ffnen und dann erneut
wieder zu schliessen.

Diese Behauptung soll am Beispiel von Hemiphlebia erlautert werden. Die ein-
zige rezente Art Hemiphlebia mirabilis SELYS, 18609 ist eine winzige Zygoptere, die
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im Vorderfliigel eine offene Diskoidalzelle besitzt und deshalb als besonders primi-
tiv eingeschitzt wurde. Dies ist jedoch eher ein sekundirer Zustand (vgl. auch TRUE-
MAN, 1999, der ein Exemplar mit im Vorderfliigel geschlossener Diskoidalzelle
fand). Betrachtet man die Fliigel dieser Art ndher, fillt auf, dass auch hier der Nodus
relativ weit zur Fliigelmitte hin verschoben ist, und dass der Vorderfliigel ab dem
Nodus geringfiigig breiter und ldnger ist als der Hinterfliigel (vgl. auch WATSON et
al., 1991, Fig. 46). Erzeugt dieser Fliigel bei bestimmten Flugaktionen evtl. einen
grosseren aerodynamischen Anteil als der Hinterfliigel, und ist eine geschlossene
Diskoidalzelle bei der hoheren aerodynamischen Belastung (und bei relativ weit dis-
tal liegendem Nodus!) jetzt eher von Nachteil, so dass die passive Verwindbarkeit
des Fliigels erleichtert werden musste? Im Gegensatz zu den «Calopterygoidea»
zweigt die Ader RPs_4 bei Hemiphlebia noch (primitiv) auf der Hohe des Nodus ab,
so dass hier anscheinend eine der calopterygoiden Nodusverlegung konvergente
Situation vorliegt. Die Diskoidalzellenregion ist aber evolutiv noch labil. Eine dhn-
lich labile Situation liegt moglicherweise auch bei Epiophlebia vor, da die proxi-
male Querader von cus4 bei Epiophlebia superstes noch sehr diinn ist und sogar
(s. ASAHINA, 1957) partiell reduziert sein kann.

Die Diskoidalzelle war bei den paldozoischen Vorldufern der *Odonata mit gros-
ser Wahrscheinlichkeit offen. In diesem Fall aber primir, da bestimmte Merkmale der
Fliigel (vgl. Protozygoptera, Abschnitt 3.2.1) darauf hindeuten, dass das Zusammen-
spiel von Arculus und (proximalem!) Nodus noch nicht sehr weit entwickelt war (die
Leistungsfihigkeit der Flugapparate war wohl dementsprechend gering, so dass anzu-
nehmen ist, dass die evolutiven Moglichkeiten, die sich aus dem hinzugekommenen
Nodus ergaben, erst im Zusammenhang mit weiteren Neuentwicklungen «ausgelo-
tet» werden konnten). Obwohl sich eine «geschlossene Diskoidalzelle» als ein Merk-
mal ergibt, das zur Definition des gemeinsamen Vorfahren der *Odonata wenig ge-
eignet ist (s. oben), bleibt wohl vorerst nichts anderes iibrig, als (in prinzipieller
Ubereinstimmung mit HENNIG, 1969, p. 140 und Abb. 34) simtliche paliozoische
Odonata aufgrund des Fehlens der Diskoidalzelle als urspriinglich einzuschitzen,
und die Protozygoptera als den *Odonata besonders nahestehende Stammgruppen-
vertreter einzuordnen. Sie konnten zwar aufgrund der hier vorgestellten neuen Be-
funde durchaus bereits innerhalb der *Odonata oder sogar einer «Zygoptera»-Teil-
gruppe stehen (v.a. Permagrion), doch ist ein Nachweis dafiir (im strengen Sinne —
bei Unkenntnis der Morphologie der ganzen Tiere) kaum moglich. Die tatséchliche
Stammart der *Odonata ist vorerst erdgeschichtlich nicht genau einzuordnen.

Nach obigen Erorterungen ist es selbst bei fossilen Fliigeln eindeutiger *Odo-
nata prinzipiell schwierig, zu entscheiden, ob eine Diskoidalzelle primitiv-offen
oder sekundir wieder offen ist, da es moglich ist, dass offene Diskoidalzellen («wei-
chere» Arculi) neuen Entwicklungen (Fliigelverbreiterungen und -verlingerungen,
Nodusverlegungen, Anderungen der Grundschlagbahnebene oder des Fliigelan-
triebs) jeweils vorausgingen. Ausserdem konnen Diskoidalzellen auch dadurch
sekundir «weich» werden, dass sich vorderer Arculus und proximale Abschluss-
ader insgesamt schrig stellen (vgl. Xanthohypsa tillyardi PRITYKINA, 1970, Fig. 1),
so dass es in einzelnen Fillen nicht leicht ist, festzustellen, ob eine Zelle cus4
vorhanden ist oder nicht. Geschlossene, typische Diskoidalzellen kdnnen anderer-
seits als ein Indiz fiir ein optimiertes Arculus-Nodus-Zusammenspiel (in beiden
Richtungen: proximad, fiir die passiven Verwindungskrifte, distad fiir die Fulcro-
alarmuskelkrifte) angesehen werden.

Einzelne Funde von Fliigeln der fossilen «Anisozygoptera», die z.T. eher
bereits zur Stammgruppe der Anisoptera zu rechnen sind (zur Umgrenzung der Sta-
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diengruppe «Anisozygoptera» vgl. Abb. 5), zeigen interessanterweise, dass der
(besonders verbreiterte) Hinterfliigel bei der Entwicklung der Diskoidalzelle
»vorauseilt»: wihrend die Diskoidalzelle im Vorderfliigel noch offen ist, ist sie im
Hinterfliigel bereits geschlossen (vgl. z.B. PRITYKINA, 1968, Fig. 11; 1970, Fig. 6).

3.3.4 Anisozygopteroide und anisopteroide Fliigel (Abb. 3f, 4c). — Zentrale
Merkmale des anisozygopteroid-anisopteroiden Flugapparates sind 1) der zur Senk-
rechten hin «gekippte» Pterothorax und die dadurch steilere Grundschlagbahnebene
und 2) die verbreiterten Fliigel, wobei die Hinterfliigel, v.a. basal, stirker verbrei-
tert sind. Dieser Flugapparat wird als Ergebnis einer fortgeschrittenen Evolution in
Richtung Vortriebsflug betrachtet (vgl. Prau, 1986, 1991 und Abschnitt 3.3.2). Die
aecrodynamische Bedeutung der distalen (= ungefihr fliigelmittigen) Lage des
Nodus wird z.T. in ihrem Zusammenhang mit der Fliigelverbreiterung verstindlich
(vgl. Abschnitt 3.3.3 fiir die Calopterygoidea); mit der Verstellung der Grund-
schlagbahnebene kommen aber neue Gesichtspunkte hinzu.

Eine verbreiterte Fliigelfliche wiirde, bei proximaler Noduslage, bei beson-
ders schnellen Fliigelschligen den passiv-verwindenden Kriften wohl eine zu
grosse Fliche aussetzen. Da es v.a. der distale Fliigelbereich ist, der mit seiner bei
steilen, schnellen Aufschligen besonders hohen Geschwindigkeit aerodynamisch
wirksam ist, wird der proximale Fliigel mit der Nodusverlegung gewissermassen
automatisch in einer neuen Funktion genutzt (vgl. «Calopterygoidea»). Indem der
Fliigel — von einem Zustand dhnlich dem der «Calopterygoidea» ausgehend — noch
stirker verbreitert wurde (auch proximal!), konnte die Grundschlagbahnebene
anscheinend schadlos mehr und mehr zur Vertikalen hin verstellt werden: Die brei-
tere, aufgrund ihres kleineren geometrischen Anstellwinkels beim Aufschlag einen
grosseren Auftriebsanteil erzeugende Fliigelbasis fingt die durch die Schlagbahn-
ebenenverstellung «verschobene» Krafterzeugung des distalen Fliigels (in Richtung
mehr Vortrieb und weniger Auftrieb) auf. Interessant ist aber v.a. die unterschied-
liche Spezialisierung von Vorder- und Hinterfliigel. Da nur der Hinterfliigel Platz
fiir eine storungsfreie Bewegung besitzt, kann nur er basal besonders stark verbrei-
tert werden. Er wird bei den Anisoptera ausserdem im Hinblick auf die Schlagbahn
und damit die Vortriebserzeugung stiirker festgelegt als der Vorderfliigel und kann
dies durch seine zusitzliche Basisverbreiterung ausgleichen. Die Anisopteren kon-
nen es sich sogar leisten, Vorder- und Hinterfliigel bei reissendem Flug gleichschnell
und synchron zu schlagen (RUPPELL, 1989).

Besonders bemerkenswert ist, dass der Nodus im basal besonders verbreiter-
ten Hinterfliigel weiter proximal liegt als im Vorderfliigel. Genauer gesagt: der Flii-
gelspitzenbereich ist dort grosser als im Vorderfliigel. Der Fliigelspitzenbereich des
Hinterfliigels ist ausserdem grosser als der Basisbereich des Hinterfliigels. Der
Basisbereich erscheint im Hinterfliigel daher «komprimiert», so dass einerseits
Arculus und Nodus der RAP geniihert liegen, andererseits der Abstand zwischen
Nodus und cusd4—Zellen besonders klein ist (dies trifft auch bereits fiir Epiophlebia
zu). Dass der Hinterfliigel im basalen «tragenden» Teil relativ kurz ist, macht er
durch seine besonders grosse Basisbreite wett; andererseits entspricht der relativ
grosse Spitzenteil der hinsichtlich Vortriebserzeugung einseitigeren Spezialisierung
des Metathorax (s. auch Abschnitt 3.3.2).

Die Tatsache, dass in manchen «anisozygopteroiden» fossilen Vorderfliigeln
(deren Zuordnung allerdings, ohne konstitutive Gruppenmerkmale, meistens pro-
blematisch ist) — z.B. bei Heterophlebia (vgl. FRASER, 1957, Fig. 42), geringer auch
bei der rezenten Gattung Epiophlebia — der Nodus anisopteroid weiter distal liegt
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Abb. 5. Fliigelevolution. In den Fliigeln wurde der Costalsektor dunkel, der Cubitalsektor (incl. Uber-
gangszone) heller (z.T. schraffiert) gekennzeichnet. Die von RP;_; abgegrenzte Fliigelregion wurde
schraffiert (sie ist proximal, da der Arculus nicht eingezeichnet ist, vereinfacht); dieser Bereich wurde
bei Erasipteron und Eugeropteron (Arten ohne Nodus!) gestrichelt, da er noch nicht in den Cubital-
sektor einbezogen ist. Die Eveolution weiterer Merkmale wurde in den Kistchen angedeutet: Epi Epi-
proct (steht fiir 3-teilige Abdominalzange der Minnchen); h mehr «horizontale» Grundschlagbahn-
ebene; HP Hamuli posteriori (als Sperma-iibertragende Strukturen); 1 intermediire Grundschlagbahn-
ebene; Li Ligula (als Sperma-iibertragende Struktur); Par Paraprocte (steht fiir Beteiligung der Para-
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als im Hinterfliigel, und dass ausserdem der hintere Arculus nach kaudal stéirker
verldngert, der mittlere Arculus dagegen geringer nach distal verldngert ist als im
Hinterfliigel, spricht fiir einen bereits bei diesen Arten vorhandenen grosseren
Unterschied zwischen den beiden Fliigelpaaren hinsichtlich ihrer Vortriebsleistung.

Verglichen mit den Zygopteren (und auch Epiophlebia) ist der Gesamt-Ver-
stellbereich der Anisopterenfliigel um die Lingsachse entsprechend dem kleineren
Schlagbahnebenenbereich eingeschrinkt. Dies steht im Gegensatz zu eigenen ers-
ten Einschitzungen (vgl. Prau, 1986, p. 110). Anisopteren konnen (und miissen)
die Fliigel nicht mehr in extremer flachen Schlagbahnen bewegen. Dies betrifft v.a.
die Hinterfliigel, da die Vorderfliigel immer noch die Moglichkeit besitzen, am
Abschlagsende nach vorn geschwungen zu werden (vgl. Abschnitt 1). Die konstant
steiler aufschlagenden Anisopterenfliigel werden bei schnellem Fliigelschlag und
schnell vorwiirtsfliegendem Tier von einem in mehrfacher Hinsicht grosseren Luft-
Anstromvektor getroffen, so dass, Anstromung der Fliigeloberseite vorausgesetzt,
die passiv-verwindende Wirkung der Luft als betrichtlich stirker einzuschétzen ist
als bei einer langsamer vorwiértsfliegenden Zygoptere. Zu Geadermerkmalen, die
diesen neuen Bedingungen angepasst sind, s. den folgenden Abschnitt.

3.3.5 FRASER s Hypothese der Paraphylie der Zygoptera (Abb. 5). — In vorher-
gehenden Kapiteln wurde begriindet, dass die Verschiebung des Nodus nach distal
innerhalb der *Odonata wohl von einem typisch-zygopteroiden Fliigel ausging. Sie
erscheint als ein Riickschritt, da die Verwindbarkeit des Fliigels wieder ver-
schlechtert wird (s. 3.1), die erreichte aerodynamische Zweiteilung des Fliigels ist
jedoch flugokologisch anscheinend von grosser Bedeutung. Der Nachteil des dista-
len Nodus konnte entweder weitgehend ausgeglichen werden (Calopterygoidea;
s.unten), oder es kam auf einen grossen Drehspielraum und ein leichtes Fliigellings-
achsen-«handling» sowieso nicht mehr an (Anisozygoptera und v.a. Anisoptera).

Betrachtet man die Léngsader RP; 4, die zur kaudal-proximalen Abgrenzung
der Spitzenregion des Fliigels herangezogen werden kann, auf ihren verschiedenen
Etappen der Evolution (Abb. 5), so zeigt sich, dass der Ursprung dieser Ader auf
dem Entwicklungsweg von Erasipteron zu den *QOdonata-nahen Protozygoptera
nach weit proximal verlegt wurde. Die Ader RP5_4 folgte, zeitlich wohl «nachhin-
kend» (s. Kennedya, FRASER, 1957, Fig. 7, wo RP3_4 = Ry,5 noch deutlich distal des
Nodus abzweigt), von den Protanisoptera an dem Nodus bei seiner Wanderung nach
proximal nach (s. auch Abschnitt 4). Bei einem Teil der «Zygoptera», sowie bei den
Anisozygoptera+Anisoptera, hat RP;_ 4 den Nodus «liberholt» und entspringt proxi-
mal von ihm.

FrASER umschreibt diese Merkmalsiibereinstimmung verschiedener Zygopte-
renteilgruppen («Lestine Complex», «Agrioidea» = «Calopterygoidea») und der
Gruppe Anisozygoptera+Anisoptera mit «IR; and Ry,s recessed to proximal of
nodus»; nach der hier iibernommenen Nomenklatur RIEK & KUKALOVA-PECK s ent-
sprechen IR, und RP; 4 diesen Adern, im weiteren soll jedoch nur RP; 4 eine Rolle
spielen. Dabei zeigt der «Lestine Complex» FRASER’s, dass der RP; 4-Ursprung
gegeniiber einem noch proximal befindlichen Nodus (iiber den Nodus hinaus) nach
proximal verlegt wurde, wihrend bei den Calopterygoidea und Anisozygo-
ptera+Anisoptera der Nodus (anschliessend?) nach distal gewandert ist, wobei sich
der RP; 4-Ursprung verschieden weit distal befinden kann (bei den Anisoptera wei-
ter distal als bei Epiophlebia; Abb. 3f, 4c, 5). Da damit bei den «Zygoptera» (abge-
leitete!) Merkmalsstufen rezent reprisentiert sind, wie sie auf dem Weg zu den An-
1sozygoptera+Anisoptera moglicherweise durchlaufen wurden, muss versucht wer-
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den, zu kliren, ob sie nicht doch FRASER bestiitigende Synapomorphien darstellen.
(Zur Frage der Paraphylie oder Monophylie der Zygoptera s. auch Diskussion.)

Auffillig ist, dass FRASER’s Merkmal bei den Teilgruppen der Zygoptera
vorhanden ist, bei welchen die Fliigel insgesamt stirker von typisch-zygopteroiden
Fliigeln abweichen: sie weisen eine dichtere Aderung auf und sind (v.a. im distalen
Bereich) breiter. Die verschiedenen Konstellationen (Nodus proximal und RP; 4
noch weiter proximal; Nodus distal und RP; 4, mehr oder weniger weit proximal)
sind allerdings funktionell unterschiedlich zu interpretieren: Wihrend bei einer Ver-
legung von RP;_4 gegeniiber einem proximalen Nodus nach weiter proximal v.a.
dafiir gesorgt wird, dass die Einstellung der Verwindung eines verbreiterten Flii-
gelspitzenteils moglich bleibt (bzw. sogar erleichtert wird), kénnte die Noduswan-
derung nach distal bei den Calopterygoidea cher als eine (im Hinblick auf die
Herausbildung der Anisozygoptera+Anisoptera priadaptive, d.h. beginnende?)
aerodynamische Zweiteilung des Fliigels angesehen werden. Diese unterschiedliche
funktionelle Bedeutung der «Verlegung von RP; 4 nach proximal» und der «Wan-
derung des Nodus nach distal» muss jedoch nicht unbedingt bedeuten, dass der
«Lestine Complex» eine grundsiitzlich andere Entwicklungsrichtung reprisentiert
(vgl. dagegen BECHLY, 1995, S.191f., der aufgrund der Einschitzung des distalen
Nodus als Symplesiomorphie der *Odonata, und der Annahme einer funktionellen
Unabhiingigkeit der Merkmale, FRASER fiir widerlegt betrachtet). Das heisst, eine
funktionsmorphologische Reihe «typische Zygoptera» = Anisoptera konnte durch-
aus mit Fliigeln dhnlich denen des «Lestine Complex» begonnen haben.

Es istinteressant, den Fliigel und seine Hauptlingsadern einmal von distal aus,
aus der Richtung der den Fliigel im Aufschlagsdrehbereich passiv verwindenden
aecrodynamischen Krifte, vergleichend zu betrachten. Dabei fillt auf, dass ein Trend
existiert, der von «typischen Zygopteren» iiber Vertreter des «Lestine Complex»,
der Calopterygoidea und der Anisozygoptera bis hin zu den Anisoptera fiihrt. In die-
ser Reihe werden die distalen Aderendpunkte kaudaler Lingsadern zunehmend nach
proximal verlegt; dies ist z.B. fiir RP; , in der Abb. 5 zu sehen. Denkt man sich auf
der Hohe des Nodus eine Linie quer durch den Fliigel, als (etwas willkiirliche)
Trennlinie zwischen einem distalen Verwindungsteil und einem proximalen, gerin-
ger mitverwundenen Fliigelbasisteil, so ergibt sich, dass der typisch-zygopteroide
Fliigel im Aufschlagsdrehbereich weitgehend als Ganzes supinatorisch gedreht
wird, da fast alle Lingsadern distal von der Linie am Fliigelrand enden. In der Reihe
«typische Zygoptera» = »Lestine Complex» = »Calopterygoidea» = Anisozygo-
ptera = Anisoptera wird die kaudale Fliigelbasisregion zunehmend weniger mitver-
wunden, da sich die kaudalen Lingsadern mehr und mehr aus der den passiven Ver-
windungskriften stirker ausgesetzten distalen Fliigelzone Richtung Fliigelbasis
zurlickziehen, wihrend die vorderen Lingsadern gleichzeitig zunehmend die Bil-
dung des Verwindungsteils tibernchmen. Vor allem die Anisopteren-Hinterfliigel-
basis ist nicht nur besonders stark verbreitert, sie wird auch — infolge des am wei-
testen vorangeschrittenen Riickzugs von kaudalen Lingsadern aus der Fliigelspit-
zenregion — besonders wenig von der passiven Fliigelverwindung mitbetroffen.

Bei den calopterygoiden Fliigeln mit distalem Nodus kann man aus diesem
Grund bereits von einer Differenzierung des Gesamtfliigels in einen distalen ver-
windenden und proximalen «tragenden» Teil sprechen (vgl. auch Abb. 1b7): die kau-
dalen Lingsadern gehoren deutlich weniger zum Verwindungstliigel als bei den
librigen Zygopteren. Die (relativ kleine) Transmissionszelle cus4 («Diskoidalzelle»)
liegt jedoch sowohl in der Fliigelquer- als auch -lingsausrichtung vom Nodus weit
entfernt, so dass zwar ein relativ weiter Verstellbereich (begiinstigt durch die weit
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proximal beginnende RP;_4-Ader) vorliegt, aber nur eine relativ «weiche» Verwin-
dungseinstellung durch den Fulcroalarmuskel zu erwarten ist. Bei der Herausbil-
dung anisopteroider Fliigel wurde nicht nur der «tragende» Fliigelbasisteil noch stér-
ker verbreitert, sondern ausserdem ein an der distalen Vorderkante der Diskoidal-
zelle liegender Transmissionspunkt (05 durch die Entwicklung einer verldngerten
(2-teiligen) cus4-Zelle dem Nodus nach distal und vorn genihert (vgl. Abb. 3f, 4¢).
Diese Entwicklung betraf v.a. den Hinterfliigel (vgl. 3.3.4; die Form der cus4-Zelle
weist dagegen im Vorderfliigel bei Anisopteren z.T. stirkere sekundire Abwand-
lungen auf). Da die im Verwindungsgeschehen offenbar besonders wichtige Lings-
ader RP5_ 4 gegeniiber den Calopterygoidea (weniger auch gegeniiber den Anisozy-
goptera) weiter distal abzweigt (moglicherweise sekundér dorthin verlegt wurde,
um den «tragenden» proximalen Fliigelteil zusitzlich zu vergrossern!?), bleibt die
Verwindung im Anisopterenfliigel stirker auf die Spitzenregion des Fliigels be-
schrinkt, die Ubertragung der verwindenden und einstellenden Krifte erscheint zwi-
schen Arculus und Nodus ausserdem «hérter» (direkter, verlustfreier).

Die Anisozygoptere Epiophlebia fiigt sich nicht nur hinsichtlich der Ader
RP;_; in die Reihe «typische Zygoptera» = Anisoptera ein, sondern spielt aufgrund
weiterer {iberleitender Merkmale bei der Priifung der FRASER "schen Hypothese eine
besondere Rolle. Die Fliigel der fossilen «Anisozygoptera» (deren phylogenetische
Position jedoch meist nicht sicher bestimmbar ist; vgl. Abb. 5) haben den Blick
anscheinend dafiir etwas verstellt, dass die einzige rezente Gattung Epiophlebia noch
weitgehend «calopterygoide» Fliigel besitzt, diese andererseits aber bereits auf an-
isopteroid-verstellter Grundschlagbahnebene schligt («v», Abb. 5). Epiophlebia-
Minnchen besitzen ausserdem eine anisopteroide minnliche dreiteilige Abdomi-
nalzange («Epi», Abb. 5); ASAHINA (1954) weist darauf hin, dass die Muskulatur der
Abdominalzange bei Epiophlebia Ubergangsmerkmale zwischen einem zygopteroi-
den und einem anisopteroiden Zustand aufweist. Allein die Autapomorphie «Hamuli
posteriores = sekundires ménnliches Begattungsorgan» («HP», Abb. 5) kennzeich-
net Epiophlebia als Vertreter eines eigenen, von anderen Gruppen prinzipiell unter-
schiedlichen Evolutionsweges, als eine «Grossgruppe» der Libellen (die Ableitung
des anisozygopteroiden sekundiren Kopulationsapparates aus einem zygopteroiden
Apparat wird bei PFAU 1971 und 1991 beschrieben). In unserem Zusammenhang ist
wichtig, dass Epiophlebia nicht nur im Flugapparat eine Ubergangsstufe reprisen-
tiert (s. Abschnitt 3.3.2), sondern auch in den Fliigeln: diese sind immer noch etwas
gestielt; die Lage des RP; 4-Ursprungs ist «intermedidr», d.h. weder (extrem) proxi-
mal, wie bei manchen Calopterygoidea, noch anisopteroid; der Hinterfliigel ist proxi-
mal bereits (geringfiigig) anisopteroid verbreitert und zeigt auch die anisopteroide
Hinterfliigel-Position des Nodus (vgl. Abschnitt 3.3.4). Die distale Position des
Nodus in den calopterygoid-anisopteroiden «Mischfliigeln» von Epiophlebia weist
darauf hin, dass die Nodusverlegung zeitlich vor einigen spezifisch-anisopteroiden
Verinderungen des Flugapparates sowie bestimmten Fliigeldifferenzierungen (etwa
der Diskoidalzellendifferenzierung) stattgefunden haben muss.

In der noch zygopteroiden Kompromisssituation des Flugapparates der Calo-
pterygoidea (vgl. Abschnitt 3.3.2) waren dagegen die Moglichkeiten, einen schnellen
Vorwirtsflug zu evoluieren, eventuell «ausgereizt»: eine Verlagerung des distalen
RP;_4-Endes nach weiter proximal wiirde z.B. den «tragenden» Fliigelbasisteil nega-
tiv betreffen, da er verkleinert wiirde (die verstirkte distale Verwindungsbeteiligung
des RP; 4-Feldes wiirde «stumpfwinkliger» zur Fliigelbasis weitergetragen, das Feld
also auch proximal, auf Kosten der nicht-verwundenen Fliigelbasis, vergrossert).
Eine iiber den calopterygoiden Zustand hinausgehende weitere Verbreiterung des
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Fliigels, bei gleichzeitiger Vergrosserung auch des basalen tragenden Teils, war
moglicherweise erst zusammen mit den anisozygopteroid-anisopteroiden Verinde-
rungen des Flugapparates funktionell sinnvoll (zumindest war der Weg der Aniso-
zygoptera+Anisoptera anderen eventuellen Losungswegen der «Zygoptera»
anscheinend iiberlegen).

Beriicksichtigt man die Protozygoptera als besonders *Odonata-nahe Stamm-
gruppenvertreter, und die funktionsmorphologischen Argumente, die gegen einen
primér distalen Nodus sprechen, so muss eingerdumt werden, dass FRASER s Grund-
aussagen bis jetzt nicht falsifiziert werden konnen. Falls sie zutrifen, miissten sie
lediglich umformuliert und prézisiert werden. Nach wie vor muss jedoch nach stiit-
zenden Autapomorphien fiir die eine oder andere Denkmdoglichkeit gesucht werden.
Man sollte auch bedenken, dass die Ablehnung der Hypothesen FRASER s (typisch-
zygopteroide Fliigel an der Basis der *Odonata, Paraphylie der Zygoptera) bisher
unter weitgehender Vernachldassigung funktioneller Gesichtspunkte des Flugs ge-
schah. FRASERs Auffassung wurde wohl auch deshalb abgelehnt, weil von den
«hochspezialisiert» erscheinenden typisch-zygopteroiden Fliigeln keine Weiterent-
wicklungen erwartet wurden. Gerade das fiihrte aber sogar dazu, dass von diesen
«hochspezialisierten» Fliigeln dann angenommen werden musste, dass sie mehrfach
(z.T. sogar vielfach!) konvergent entstanden seien. Vertreter der Auffassung, dass
der gemeinsame Vorfahr der *Odonata mit calopterygoid-anisozygopteroiden Flii-
geln flog, schiitzen den Nodus offensichtlich als funktionell wenig wichtig ein.
Betrachtet man den Nodus aber nur als (primér fliigelmittig liegenden) Endpunkt
der ScP-Ader, kann man iiber morphologische Reihen natiirlich leicht verschiedene
«protodonatoide», basal relativ breite Fliigel (mit distalem «Nodus») bis hin zu den
*Qdonata weiterfiihren, was zu ganz unterschiedlichen systematischen Anordnun-
gen («Fossilsystemen») fithren muss. Gibt man dem Nodus dagegen, wie hier, eine
herausragende funktionelle Bedeutung, bleibt — wenn man FRASERs Auffassung,
dass an der Basis der *Odonata schmale Fliigel mit Petiolus vorhanden waren, nicht
folgen will — eigentlich nur noch die Mdéglichkeit, den Vorfahren der *Odonata als
weitgehend protanisopteroid zu betrachten (s. dazu aber das folgende Kapitel).

4 Die Fliigel der Protanisoptera (Abb. 5, 6)

Unter dem Blickwinkel der dargelegten Arculus- und Nodusevolution betrach-
tet, zeigen die Protanisoptera besonders interessante Fliigel: vorderer und mittlerer
Arculus miinden extrem spitzwinklig in den RA, der Nodus liegt distal der Fliigel-
mitte (Abb. 5; zur Struktur des Nodus vgl. FRASER, 1957, Fig. 5(4)). RA und
RP+MA sind proximal anscheinend auf ganzer Liinge noch nicht vollstindig mitein-
ander verschmolzen. Das weist darauf hin, dass diesen Fliigeln jedenfalls keine Flii-
gel mit einem viel «hirteren» Arculus vorausgegangen sein diirften (vgl. auch Ken-
nedya, Abschn. 3.2.1). Wegen sekundirer Queradern in der Analzelle A sind die
Transmissionszellen nicht leicht auszumachen; sie liegen aber «typisch», d.h. auf
der Hohe der Nach-vorn-Schwingung der MP. In Entsprechung zum sehr schrigen
Arculusverlauf, der Verlingerung des vorderen und mittleren Arculus und der dis-
talen Noduslage sind die Transmissionszellen relativ weit nach distal verlagert. Die
Ader RP; 4, die hier als kaudale Begrenzung eines Fliigelspitzenbereichs heran-
gezogen wird (s. 3.3.5 und Abb. 5), geht von der Hohe des Nodus ab! Insgesamt ist
dies eine ganz einmalige Kombination von Merkmalen.

Verfolgt man die Frage, an welcher Stelle des Fliigel-Vorderrandes der Nodus
«zum Durchbruch» kam, und geht dabei von Eugeropteron-ihnlichen Formen aus,

255



HANS KLAUS PFAU

cus2a’ cus2b’

(cw?) |\

[CuA) (MPY

Abb. 6. Polytaxineura stanleyi TILL. (Protanisoptera). Nach FRASER, 1957, Fig. 11(1); Adertermino-
logie veriindert nach RIEk & KuUkALOVA-PECK, 1984. Costalsektor dunkel gekennzeichnet; «cuc»
«cubital crossing» (= anal crossing FRASERs). Weitere Abk. s. S. 225, 227.

so ist eine Position wenig distal der Fliigelmitte wahrscheinlich. Der distale Nodus
und die distal abzweigende RP; 4-Ader der Protanisoptera stellen demnach eine sehr
urspriingliche Konstellation dar (zum extrem «weichen» Arculus s. weiter unten).

Man konnte die Moglichkeit in Erwigung ziehen, dass die Protanisoptera den
Protozygoptera als eine alternative Gruppe von Fliegern gegeniiberzustellen sind —
d.h., schneller Vorwiirtsflug mit schnellem Fliigelschlag und distalem Verwindungs-
Knotenpunkt bei den Protanisoptera, kleinrdumiger «Manovrierflug» mit geringer
aerodynamischer «Nach-vorn»-Komponente bei den Protozygoptera —, und anneh-
men, dass diese Entwicklung von intermediédren Fliegern ausging (fiir die Anisozy-
goptera+Anisoptera und Zygoptera besteht grundsitzlich dieselbe Denk-
moglichkeit, siehe dazu aber 3.3). Uber den sehr «weichen» Arculus der Protan-
isoptera ist jedoch nur eine schwache Einwirkung auf den distalen CuS zu erwar-
ten, so dass die Protanisoptera wohl eher relativ langsam flatternde Insekten waren.
Die Arculus-Nodus-Situation ist also nicht als anisopteroid-hochentwickelt, son-
dern sogar als eine besonders urspriingliche, der Evolution zygopteroider Fliigel
vorausgehende Situation einzuschitzen (s. dazu auch weiter unten).

Wahrscheinlich stellte die Herausbildung des vorderen Arculus — d.h. das
«Freiwerden» des RP und die Einbeziehung eines grossen distalen Fliigelbereichs
in den CuS — ein grosseres Problem dar als etwa die Bildung des mittleren Arculus
(= Einbeziehung der MA; Abschnitt 2.2.2), da die zusiitzlich zu bewiltigende Flii-
gelfliiche (auch im Hinblick auf ihre Masse) bedeutend grosser ist und weiter dis-
tal liegt. Ausserdem war dies von allen bisherigen Schritten deshalb der einschnei-
dendste, weil er die Bildung des Nodus nach sich zog. Man kdnnte sogar anneh-
men, dass die Einbeziehung des ganzen distalen Fliigels von der Bildung eines die
Verwindung erleichternden Nodus-Gelenkes geradezu abhing. Der Nodus wire
dann in einem engen Zusammenhang mit der Herausbildung des vorderen Arculus
entstanden. Anscheinend ging dieser wichtige Schritt der Fliigelevolution der Odo-
nata von einem distalen Nodus aus (s. oben), so dass vorderer und mittlerer Arcu-
lus bereits in der Anfangsphase der Entwicklung distad verschoben und schrigge-
stellt werden mussten. Das Protanisoptera-Stadium wire demnach hinter der Abb.
3d, die das Freiwerden des vorderen Arculus incl. RP prinzipiell verdeutlichen
sollte, zwischen Abb. 3d und Abb. 3e, einzuordnen. (In Abb. 3d und ¢ wurden im
vorderen und hinteren Bereich der Fliigelbasis unterschiedliche Evolutionsschritte
der Einfachheit halber an dhnlichen, bereits fast «typisch-zygopteroiden» Fliigeln
verdeutlicht.)
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Im Grunde stellt sich die Bildung des Nodus nicht unidhnlich der Bildung des
Arculus (Abb. 3a—c) dar, nur mit dem Unterschied, dass dieser «2. Arculus» des
Fliigels aufgrund der bereits fortgeschrittenen Ausdehnung des CuS nach vorn am
Vorderrand des Fliigels zu liegen kam. Auch dieses Gelenk musste auf einen «Quer-
aderpfeiler» gestiitzt (bzw. an ihm aufgehingt) werden (Subnodalqueradern). Die
Funktion des neuen, wichtigen Fliigelgelenks war ebenfalls davon abhingig, dass
die Transmissionszellen nicht zu weit entfernt lagen: die (verbliebene) Zelle cus?2
(in Abb. 6 als sekundir zweigeteilt angesehen) und der Nodus tendierten bereits
frith dazu, sich einander zu ndhern.

Obwohl ein distaler Nodus auch Nachteile mit sich bringt (s. 3.1), musste er
schon im relativ primitiven Fliigel der Protanisoptera einen Vorteil bedeutet haben,
da der aerodynamisch wesentliche Fliigelspitzenbereich jetzt direkt zum CuS
gehort: damit wird erstmals der ganze Spitzenbereich des Fliigels (flichenmissig
zwar noch relativ klein) beim Aufschlag zumindest passiv propellerartig verwun-
den, wobei diese Verwindung am Vorderrand, an der Stelle des Nodus, «umschlégt».
Interessant ist, dass der Nodus, infolge einer Einbuchtung des Fliigelvorderrandes
nach kaudal (vgl. Abb. 5, 6), bei den Protanisoptera nach hinten verlegt ist. Der Flii-
gelspitzenbereich ragt also jenseits des Nodus vor die supinatorisch-pronatorische
Fliigellings-Drehachse, so dass die vordere Spitzenregion bei einer supinatorischen
Verwindung nach dorsal — iiber die Ebene des Fliigels hinaus — gedreht worden sein
musste.

CARPENTER (1931) nahm an, dass Zygopteren und Anisopteren in unabhingi-
gen Linien weit zuriickreichen, und dass die paldozoischen Protanisoptera die
Vorlaufer der Anisoptera seien. Diese Hypothese ist keineswegs so abwegig, v.a.
wenn man die Fliigel der Anisoptera iiber eine morphologische Reihe ableitet. Im
Grunde miissen im distalen Fliigel Ursprung und Ende der Léngsader RP;_4 ja nur
noch nach proximal verlegt werden, wodurch ein vergrosserter Fliigelspitzenbereich
enger an den Arculus angebunden wiirde. Aus funktionsmorphologischen Griinden
kann aber dieser Entwicklung deswegen nur eine geringe Chance eingerdaumt wer-
den, weil durch sie der distale Verwindungsteil des Fliigels, auf den die Luftkrifte
am stirksten einwirken, automatisch stark vergrossert wiirde (RP;_4 gehort ja nach
der Bildung des vorderen Arculus zum CuS), wihrend der Nodus weit entfernt vom
(extrem «weichen»!) Arculus liegenbliebe. Theoretisch konnten Arculus und Trans-
missionszellen mit der RP;_4-Verlegung einhergehend natiirlich ebenfalls verdndert
worden sein, sie miissten aber im Grunde, wegen des vermutlich starken Anwach-
sens der aerodynamischen Flidchenbelastung, immer zwei Evolutionsschritte durch-
filhren, wenn RP; 4 nur einen macht. Eine derartige Entwicklung steht zumindest
unter einer ungiinstigeren Perspektive als eine Ableitung in Richtung protozygo-
pteroider Fliigel (s. unten). Da ausserdem in der fossilen Uberlieferung keine Hin-
weise fiir eine Weiterfiihrung protanisopteroider Fliigel in Richtung Anisoptera exis-
tieren, und Epiophlebia nach wie vor das beste Argument fiir eine Zwischen-
schaltung zygopteroider Formen auf dem Weg zu den Anisoptera ist, wurde die
Denkmdglichkeit der Evolution der Anisoptera aus den Protanisoptera hier ausge-
schlossen.

Dagegen erscheinen die Voraussetzungen fiir eine Entwicklung protanisopte-
roider Fliigel in Richtung protozygopteroider Fliigel erheblich giinstiger. Wandert
niamlich der Nodus weiter nach proximal, kann die jetzt vergrosserte Verwindungs-
fliche des Fliigelspitzenteils wohl auf allen Stufen der Wanderung gut «beherrscht»
werden, da der Nodus dem Arculus und der Fliigelbasis ja genidhert wird und die
einstellende Wirkung des Fulcroalarmuskels also in positiver Entsprechung mit-
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verdndert wird. Die bereits bei den Protanisoptera fast gleichgrossen Vorder- und
Hinterfliigel stellen somit eher die Vorlduferfliigel der Zygoptera dar, als die Vorlidu-
ferfliigel der Anisoptera. Moglicherweise ging diese unter positiven Vorzeichen ste-
hende Evolution von protanisopteroiden zu protozygopteroiden Fliigeln besonders
schnell vonstatten, was die fehlenden fossilen Ubergangsstadien erkliren konnte.

Im Abschnitt 3.1 wurde vermerkt, dass die Nodusentstehung im Fliigel gra-
vierende Auswirkungen auf den Arculusbereich gehabt haben muss, und dass der
Abstand zwischen dem (den) kaudalen Transmissionspunkt(en) und dem Verwin-
dungs-Knotenpunkt (jetzt Nodus) nicht schlagartig gross werden durfte (was bei
einem volligen Funktionsverlust des Arculus in einem breiten Fliigel der Fall gewe-
sen wire). Dies konnte als ein Argument fiir eine funktionelle Korrelation von Flii-
gelverschmilerung im Basisbereich (einhergehend mit cus1-Reduktion) und Nodus-
entstehung betrachtet werden, da durch die basale Verschmilerung der Abstand zwi-
schen Transmissionspunkt(en) und Nodus verkleinert wird. Damit wire die basale
Fliigelverschmilerung der Protanisoptera als erster Schritt in eine Richtung, die mit
gestielten Fliigeln zu einem Extrem fiihrte, zu verstehen. Fliigelbasisverschmiile-
rungen bei den Protodonata (Meganisoptera; vgl. z.B. RIEK & KUKALOVA-PECK,
1984, Fig. 5) — Fliigel ohne Arculus, Nodus und Transmissionszellen (!) — wiren
als Konvergenzen zu interpretieren (in Abb. 5 der vorliegenden Arbeit wurde die
Stadiengruppe der «Protodonata» gestrichelt umgrenzt).

Die Fliigel der Protanisoptera weisen darauf hin, dass die Vertreter dieser
Gruppe wohl noch keine rasanten Vorwirtsflieger waren; sie stellten aber friihe
Odonata dar, deren schmale Fliigel schon eine insgesamt verbesserte, die Fliigel-
spitze einbezichende Langsachsenbeweglichkeit besassen. Dies konnte auf einen
vergrosserten Schlagbahnebenen-Bereich hindeuten. Dafiir, dass bei den Protan-
isoptera die Grundschlagbahnebene bereits zygopteroid-«horizontal» («h» in Abb.
5) gestellt war, gibt es jedoch keine Anhaltspunkte. Da zygopteroide Fliigel hin-
sichtlich der Ladngsachsenbeweglichkeit sicher erheblich weiter entwickelt sind,
wurde die Grundschlagbahnebene der Protanisoptera im Schema der Abb. 5 als
intermediir («i») eingeschitzt; extremer horizontal gestellte Thoraxsegmente wur-
den wohl erst spiiter, nahe der Basis der *Odonata, evoluiert.

5 Gehdren Erasipteron larischi und Eugeropteron lunatum in die Stammgruppe der
Odonata?

Je weiter man in die Vergangenheit zuriickgeht, desto diirftiger wird die Uber-
lieferung. Wenige konstitutive Gruppenmerkmale bleiben in Gliicksfillen erhalten.
HENNIG, der die Schwierigkeiten der Paldontologie kannte, ging bei der Beurteilung
der frilhen «Gruppen» der Odonata entsprechend vorsichtig vor (HENNIG, 1969,
Abb. 34) und verengte seinen Zugang nicht voreilig durch Versuche, ein dichotomes
System der Odonata incl. fossile Stammgruppenvertreter aufzustellen. Der Weg, den
Paldontologen hiufig gehen, ndmlich die typenbestimmenden Merkmale einfach
mit den erhaltungsfihigen Merkmalen gleichzusetzen, verschiebt die Probleme nur,
16st sie aber nicht (HENNIG, 1969, p. 32).

Da die bisherigen als synapomorph bewerteten Fliigelmerkmale der odona-
toiden Gruppen sich anscheinend nicht als Synapomorphien sichern lassen — das
Fehlen der Adern MP und CuA nach den Befunden an Erasipteron und Eugero-
pteron (KUKALOVA, 1964; RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984), der «kink» des CuP nach
der vorliegenden Untersuchung — bleiben im Grunde hochstens die hier beschrie-
benen Merkmale der Fliigelverwindbarkeit, die Transmissionszelle(n) (cusl und)
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cus2 sowie (Erasipteron jedoch nur mit Einschrinkungen) der Arculus. Die anschei-
nend bei Eugeropteron vorhandene doppelte basale Gelenklagerung der Fliigels
(d.h. das Vorhandensein zweier Fliigelbasis»platten», CP und RAP) wird manch-
mal als Synapomorphie der Odonatengruppen angeschen, ist aber cher eine Plesio-
morphie (vgl. die Rekonstruktion des Urflugapparates der Pterygota bei Prau, 1986,
p. 781f., 104{t.).

Anders herum betrachtet: wiirde man die Transmissionszellen und den Arcu-
lus als Konvergenzen von nicht zu den *Odonata fithrenden Arten erachten, wéren
Erasipteron und Eugeropteron auch keineswegs mehr als Stammgruppenvertreter
der Odonata zu begriinden (vorausgesetzt man dreht die Leserichtung nicht erneut
um, wozu aber kein Grund zu ersehen ist).

Eine Bestimmung des stammesgeschichtlichen Standortes der hochinteres-
santen fossilen Fliigel von Erasipteron und Eugeropteron wird allerdings wahr-
scheinlich nie sicher moglich sein, da die wichtige Frage nach der Beschaffenheit der
konstitutiven Merkmale dieser Insekten aus naheliegenden Griinden nicht 16sbar ist.

Aufgrund der Verteilung des Merkmals «Arculus» konnte man versucht sein,
innerhalb der Odonata die Erasipteridae CARPENTER einer die Eugeropteridae RIEK
und restliche Odonatengruppen enthaltenden monophyletischen Gruppe der «Arcu-
lusbesitzer» gegeniiberzustellen. Aber genau das soll hier vermieden werden — in
Ubereinstimmung mit HENNIG (1969, p. 29-35), der bei Anwachsen einer Namens-
flut, die von nur unsicher begriindbaren Gruppen ausgeht, unabsehbare nomenkla-
torische Komplikationen befiirchtet. Leider sind Entwicklungen dieser Art — z.T.
ausgehend von der computergestiitzten «Phylogenetik» — in vollem Gange.

DISKUSSION

Vor allem der Anisopteren-Metathorax, mit seinen fast ausschliesslich auf den
Fliigelschlag konzentrierten Flugmuskeln, macht den Eindruck eines dem Vorwiirts-
flug verschriebenen Motors, der die wie Verstellpropeller arbeitenden Hinterfliigel
monoton antreibt. Die Evolution dieses hochspezialisierten Flugapparat-Typs ver-
lief anscheinend nicht stets additiv, in einer Richtung, sondern benutzte Umwege
(s. Abb. 5). Dass die Fliigelverwindung bei der erhohten Fliigelschlagfrequenz und
-geschwindigkeit der Anisoptera von der Fliigelbasis aus ausreichend einstellbar
blieb, wire demnach nicht als Selbstverstindlichkeit anzusehen, sondern auch als
(gliickliches) Ergebnis einer Umwegevolution. Erst relativ spit wurde eine funk-
tionelle Zweiteilung des Fliigels (gemeint ist dabei: in einen distalen Antriebsteil
und einen proximalen «tragenden» Teil, nicht die Teilung in CoS und CuS) evo-
luiert, wobei diese Phasen der Entwicklung (Verbreiterung der Fliigel, Verlegung
des Nodus nach distal, Verstellung der Grundschlagbahnebene und erneute proxi-
male und distale Fliigelverbreiterung) wahrscheinlich wieder als additive Evolution
abliefen, d.h.: in einem ldngeren Evolutionsprozess wurden die Merkmale schritt-
weise weiterentwickelt, so als wire ein Evolutions-«Ziel» vorgegeben. Nachtriglich
besehen, und bei Beriicksichtigung der vorhandenen Unterschiede der beiden Pte-
rothoraxsegmente, scheint bei den Anisoptera ein Kompromiss vorzuliegen, der an
verschiedenen Stellen Grenzen aufweist. Die Evolution {ibergrosser, auf den Fang
von Grossinsekten spezialisierter Anisoptera war z.B. wahrscheinlich aufgrund
derartiger Grenzen nicht moglich (vgl. PAULSON, 1999, der diesen interessanten
Aspekt aufgreift). Derartige Fragen miissten jedoch jetzt — auch aus dem Blick-
winkel des Physikers (Aerodynamikers) — erst noch genauer verfolgt werden.

RIEK & KUKALOVA-PECK sehen die Evolution des Odonatenfliigels unter einem
anderen Hauptaspekt, dem der Moglichkeit zum Segelflug. Die Fihigkeit zu segeln
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ist sicher ein den verbreiterten Fliigeln der Anisozygoptera und Anisoptera zugeord-
neter Nebenerwerb. Sie war jedoch wohl nicht der «Evolutions-Zugmotor». Zum
Segeln geniigen breite Fliigel, mit kleinem Verstellbereich um die Lingsachse, wie
sie Eugeropteron bereits besass. Die Evolution des CuS, und spiiter (nach einer Peri-
ode schmaler Fliigel) die erneute Verbreiterung der Fliigel, «zielte» aber hauptsich-
lich auf die Effektivierung des aktiven Vorwirts-Schwirrflugs, die (zumindest bei
den *Odonata) im Zusammenhang mit dem Beutefang und der Flucht stand. Wer je
in tropischen Zonen, an einem heissen Tag, versucht hat, «Segel»libellen zu fangen,
kann schwerlich daran zweifeln. Die Fahigkeit, plotzlich auf rasanten Flug «umzu-
schalten», zeichnet diese Libellen besonders aus. Auch in der Sitzposition der Libel-
luliden ist der erste Aufschlag (!) durch weites Vorziehen (und oft auch Verwinden)
der Fliigel bereits «vorbereitet» (vgl. z.B. WATSON ef al., 1991, Fig. 88, 89, 94), so
dass ein katapultartiger Start moglich ist.

In dieser Arbeit konnten keine neuen stammesgeschichtlichen Dichotomien
klar begriindet werden. Auf die umfangreiche phylogenetische Literatur wurde
daher nicht niher eingegangen. Natiirlich wird es interessant sein, auch andere odo-
natoide Fliigel stirker in einen funktionell orientierten Vergleich einzubeziehen,
doch sind klare stammesgeschichtliche Zuordnungen, wie im Falle von Erasipte-
ron, Eugeropteron und den Protozygoptera- und Protanisoptera-Arten, auch hier
nicht zu erwarten. Fiir fossile Fliigel der sog. «Anisozygoptera» ist es ohne weitere
konstitutive Gruppenmerkmale z.B. kaum moglich, zu entscheiden, ob sie zur
Stammgruppe der Anisozygoptera (Epiophlebia!) oder anderer Gruppen (vgl. Abb.
5) gehoren. Gerade bei ihnen zeigen sich z.T. ausserdem aberrante Merkmale (z.B.
die Bogenbildung des pCuS+cus2 nach kaudal und die Verbreiterung des MP-CuA-
Feldes bei Pternopteron mirabile PRITYKINA, 1970), die auf von rezenten Gruppen
abweichende Evolutionswege hinweisen. Phylogenetische Folgerungen die gesam-
ten Odonata (incl. Stammgruppe) betreffend, erscheinen, bei hauptséchlicher Ein-
beziehung der Fliigel (v.a. fiir dieses Organ liegen saubere, nicht stidrker verformte
fossile Dokumente vor), zwar verlockend, sind aber ohne zuordenbare weitere Kor-
permerkmale, und ohne eine verbesserte funktionelle Einschidtzung der Geiéder-
merkmale, riskant. Weitere Untersuchungen der rezenten Gruppen sind unbedingt
vorrangig (vgl. dazu HENNIG, 1969, z.B. die Einleitung).

Besonders hinderlich ist auch, dass eine klare Entscheidung, ob die Zygoptera
nun mono- oder paraphyletisch sind, zur Zeit noch nicht moglich ist. Bei Beriick-
sichtigung funktioneller Gesichtspunkte der Fliigel und Flugapparate spricht
manches dafiir, dass verschiedene Einschitzungen FRASER s (1957) im Prinzip rich-
tig sein konnten, «trotz» der Widerspriichlichkeiten seiner Argumentation, die einer
modernen «HENNIG schen Phylogenetik» nicht entspricht. Neuerdings werden die
Zygoptera allerdings von verschiedenen Autoren wieder als «sicher» monophyle-
tisch angesehen (z.B. BECHLY, 1995, LOHMANN, 1996). Die dazu aufgefiihrten Aut-
apomorphien geben jedoch keineswegs eine hohe Sicherheit. BECHLY (1995, p. 198
ff.) fiihrt z.B. 19 verschiedene Merkmale (bzw. Merkmalskomplexe) auf. Unter
ihnen werden unter den Punkten 2, 4, 5, 813 und 15-18 zwar mdogliche, jedoch
keineswegs sichere Autapomorphien aufgefiihrt; die weiteren Merkmale sind sehr
fraglich bzw. stellen eher Plesiomorphien dar (1, 3, 6, 7, 14, 19 — zu Hemiphlebia
s. auch 3.3.3). In den Punkten 16 und 17 wird PrAU (1971, 1991) zu den Strukturen
Processus furculiformis und Lamina batilliformis nach Mitteilung des Referenten
G. BECHLY nur als «Fremddatenquelle» zitiert (wobei jedoch nicht auf den korrek-
ten Inhalt meiner Arbeiten bezuggenommen wird) und im {ibrigen eine eigene Ein-
schitzung vorgetragen (der Autor geht in dieser Hinsicht jedoch uneinheitlich vor
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und gibt auch andere Ergebnisse von mir verkiirzt bis zumindest missverstidndlich
wieder). Vor allem aber erscheinen verschiedene der basalen Annahmen BECHLY s
(1995) wenig gut begriindet, etwa die Noduseinschitzung (l.c. p. 137), oder das Sze-
nario des Arculus-Entstehens und -Vergehens aufgrund der Leserichtung RIEK &
KUkALOVA-PECK’s (l.c. Abb. 66b und zugehoriger Text).

Fiir eine grundsiitzlich bessere Einschitzung der Leistungsfihigkeit der rezen-
ten Flugapparate werden weitere vergleichende Untersuchungen der Flugverhal-
tensweisen mit Hilfe von Hochfrequenzkameras (s. RUPPELL, 1989) sicher beson-
ders wertvoll sein. Es miissen jetzt jedoch auch andere Richtungen dringend ver-
folgt werden, z.B. die Aufklirung der physikalischen Parameter der Fliigel und des
Flugs. Die funktionellen Korrelationen zwischen verschieden ausgeprigten Unter-
systemen (RP;3_4, Nodus, Arculus, RAP, thorakaler Apparat) und eventuell zugeord-
nete Unterschiede in den Flugfihigkeiten miissten jetzt verstirkt Gegenstand von
Untersuchungen werden, um die Wahrscheinlichkeit fiir das Vorliegen homologer,
alternativer oder konvergenter Entwicklungen besser einschitzen zu konnen. In-
zwischen ist es evtl. moglich, Computersimulationen zur besseren Beurteilung der
funktionellen Bedeutung bestimmter Geddermerkmale durchzufiihren, was die
Limitierungen des Baus mechanischer Modelle (geringe Flexibilitét, Zeitaufwand)
beseitigen wiirde. Dringend erforderlich wiire auch eine Vermessung aerodynami-
scher Polaren (vgl. DuBs, 1979) an verschieden geformten (verschieden breiten!),
verwindbaren Fliigelmodellen bei unterschiedlicher Anstromung und unter gleich-
zeitiger Beriicksichtigung des passiv-supinatorischen Drehmoments.

Sehr spannend erscheint mir, die hier verfolgte Evolution des «reissenden
Vorwirts-Schwirrflugs» der Anisopteren im Hinblick auf ihre Wechselbeziehung zu
anderen Organsystemen ndher zu untersuchen, etwa dem sekundédren Kopula-
tionsapparat (s. dazu auch Prau, 1971, p. 342ff.) oder der abdominalen Haltezange
der Minnchen. Ist es u.U. moglich, zu rekonstruieren, wie die 3-teilige Abdomi-
nalzange der Minnchen der Anisozygoptera+Anisoptera evoluiert wurde?
Erbrachte die Zange der Anisozygoptera+Anisoptera eine der Zygopterenzange
iiberlegene Verankerung, so wiiren mit ithrer Bildung z.B. auch schnellere Flucht-
fliige der Minnchen zusammen mit dem Weibchen moglich als bei zygopteroiden
Formen, was als ein hochwertiger Selektionsvorteil anzusehen wiire.

DANK

Fiir die gute Zusammenarbeit bei der Herstellung des Funktionsmodells des Anisopterenvorderfliigels
danke ich der Werkstatt des Zoologischen Instituts der Universitiit Mainz, insbesondere Herrn P. REI-
CHERT, fiir wertvolle Textpriifungen und stetige Unterstiitzung meiner Frau, Dr. B. Prau, sowie Dr. W.
SCHNEIDER (Darmstadt). Fiir iiberdenkenswerte Einwinde danke ich ausserdem dem Referenten Dr.
G. BECHLY.

ZUSAMMENFASSUNG

Die Funktionsweise der Basis des Libellenfliigels, insbesondere die supinatorische Verwindung des
Fliigels durch Luftkrifte im Aufschlagsdrehbereich (supinatorische Bewegung des Cubitalsektors CuS
gegeniiber dem Costalsektor CoS) und die Einstellung dieser Verwindung durch den Fulcroalarmus-
kel (pronatorische Bewegung des CuS gegeniiber dem CoS), wird mit Hilfe eines Funktionsmodells
kurz dargestellt (ausfiihrlicher s. PFau, 1986). Die aerodynamische Bedeutung des Aufschlagsdreh-
bereichs wird hervorgehoben, der Fliigel mit einem technischen Verstellpropeller parallelisiert.

Die Fliigel der als dlteste Stammgruppenvertreter der Odonaten betrachteten Arten Erasipteron lari-
schi PrRuvosT, 1933 und Eugeropteron lunatum RIEK, 1984 werden im Hinblick auf eine mogliche
Verwindungsfihigkeit untersucht. Erasipteron ergibt sich als urspriinglich, Eugeropteron als abgelei-
tet. Nach Umkehr der Leserichtung gegeniiber RIEK & KUKALOVA-PECK (1984) lassen sich die fossi-
len Fliigel als friihe Stufen einer Evolutionsreihe interpretieren, in der die Leistungsfihigkeit des
Verwindungsfliigels (CuS) im Aufschlagsdrehbereich gesteigert wird.
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Mit der Herausbildung des kompletten Arculus (hinterer, mittlerer und vorderer Arculus) wurden auf
dem Weg zu den *Odonata zunehmend vorn im Fliigel liegende Lingsadern und ihre distalen Sprei-
ten-Anteile in den CuS einbezogen. Spezialisierte Transmissionszellen in der CuS-Basis (die der Uber-
tragung der passiv-supinierenden Kréfte nach proximal und der aktiv-pronierenden Kréfte nach dis-
tal im Aufschlagsdrehbereich dienen) folgten der Vergrdsserung des CuS durch «Uberschichtung»
(Erasipteron = Eugeropteron) und sorgten fiir eine verbesserte Einstellung der Verwindung breiterer
Fliigel. Die weitere Evolution der Transmissionszellen des CuS ging mit einer Verschmilerung der
Fliigel von kaudal her und mit der Herausbildung des Nodus einher. Die Diskoidalzelle, die die jiings-
te Transmissionszellen-Generation reprisentiert, wurde innerhalb der *Odonata wahrscheinlich mehr-
fach konvergent gedffnet bzw. (mit Hilfe einer akzessorischen Querader) wieder geschlossen.

Die neue Leserichtung der Abfolge bestimmter Merkmalsentwicklungen bei den besonders alten
Stammgruppenvertretern der Odonata Erasipteron und Eugeropteron, und die damit verbundene
verinderte Rekonstruktion der Merkmalsabwandlungen im kaudalen Basisbereich des Fliigels, bedeu-
ten, dass der proximale «kink» der CuP (RIEK & KUKALOVA-PECK, 1984) nicht mehr als Autapomor-
phie der Odonata (incl. Stammgruppenvertreter) angesehen werden kann. Dagegen lassen sich jetzt
im Funktionszusammenhang «Fliigelverwindung» neue Merkmale finden, die fiir die Einordnung von
Erasipteron und Eugeropteron in die Stammgruppe der Odonata sprechen konnten: 1) das Vorhan-
densein einer ersten Transmissionszellen-Generation des CuS und 2) die Herausbildung eines (hinte-
ren und mittleren) Arculus bei Eugeropteron, der sich von einer Ader-Konstellation bei Erasipteron
ableiten lisst (und dessen Entwicklung zur Einbeziehung eines grosseren Fliigelspreitenteils in den
CuS fiihrte). Nimmt man an, dass bestimmte Queradern bereits bei Erasipteron und Eugeropteron
Gelenke besassen, lisst sich die Evolution des CuS iiber hypothetische Zwischenstadien bis hin zu
den rezenten Odonatenfliigeln ohne Funktionsspriinge rekonstruieren.

Nach Einbeziehung eines im Zusammenhang mit der Bildung des vorderen Arculus stehenden beson-
ders grossen Spreitenteils in den CuS, kam es zur Nodus-Evolution, die als der wichtigste Schritt auf
dem Weg zum «Verstellpropeller-Fliigel» der Libellen anzusehen ist. Die funktionelle Verfeinerung
des Nodus, und die Verbesserung des Zusammenspiels zwischen Arculus und Nodus, war wahr-
scheinlich erst in einem sekunddr basal verschmilerten («gestielten»), typisch-zygopteroiden Fliigel
mit proximalem Nodus, wie er hier fiir den gemeinsamen Vorfahren der *Odonata angenommen wird,
moglich — nicht jedoch in den Fliigeln der Protanisoptera, die als ein «Durchgangsstadium» auf dem
Weg zu den *Odonata-nahen Protozygoptera angesehen werden.

Innerhalb der *Odonata wird der Nodus sekundir wieder nach weiter distal verlagert. Durch diese Ver-
legung des Nodus, die im Zusammenhang mit einer Verbreiterung des Fliigels steht, wird eine funk-
tionelle Zweiteilung des Fliigels in einen basalen, tragenden und distalen, verwindenden Teil erreicht.
Maéglicherweise sind einige rezente «Zygoptera»-Gruppen («Lestine Complex», «Calopterygoidea»)
Abkdommlinge von Arten, die in einer zu den Anisozygoptera+Anisoptera fiihrenden Ent-
wicklungsreihe stehen (FRASER s Hypothese der Paraphylie der Zygoptera). Konvergenz kann jedoch
bis jetzt nicht ausgeschlossen werden.

An der Basis der Anisozygoptera+Anisoptera, und weitergehend an der Basis der Anisoptera, wurden
die Fliigel (v.a. die Hinterfliigel) auch proximal stérker verbreitert. Parallel dazu wurde der Flugapparat
als Ganzes veridndert: Verdnderung der Segmentstellung, und damit Verstellung der urspriinglich
zygopteroid-«horizontalen» Grundschlagbahnebene zur Vertikalen hin, sowie Vereinfachung und
Verstirkung des Flugmotors. Beim Anisopterenthorax (v.a. dem Metathorax) wurde die Fihigkeit zum
schnellen Vorwirtsflug damit gewissermassen im Flugapparat fest «installiert», d.h. er wird nicht mehr
(wie bei Zygopteren) iiber Schlagbahn-verdndernde Stellmuskeln durchgefiihrt. Auch fiir diese Evo-
lution wird angenommen, dass parallel stattfindende Anpassungen des Arculus-Nodus-Zusammen-
spiels von besonderer Bedeutung waren.

Die funktionsmorphologische Untersuchung des Libellenfliigels wurde zunéchst auf die im Auf-
schlagsdrehbereich funktionell besonders relevanten Strukturen beschridnkt. Sie zeigt — v.a. bel
Beriicksichtigung der Funktionsweise der rezenten Flugapparate als Ganzes — funktionelle Zwinge
und Limitierungen, die bestimmte «Trends» und Entwicklungsrichtungen wahrscheinlicher machen
als andere. Die (hypothetische) Anwendung verschiedener an rezenten Fliigeln gewonnener Erkennt-
nisse auf fossile Fliigel erscheint notwendig und sinnvoll, da diese bisher v.a. morphologisch inter-
pretiert wurden; es zeigt sich, dass morphologische Reihen ohne funktionelle Bewertung fast beliebig
moglich sind, und (v.a. angesichts der Schwierigkeit der Trennung echter monophyletischer fossiler
Gruppen von Stadiengruppen) nur sehr unsichere Aussagen zur Evolution gestatten.
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