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De animalibus, quae Ephemera dicuntur. 
 
Animalia ephemera appellantur, utpote nomen ex vitae mensura sortita; generantur au-
tem in vino, et vase aperto evolant, et, simulac lucem adspexerint, moriuntur. Concessit 
itaque illis natura, ut in vitam progrederentur; sed malis, quibus vita referta est, eos cito 
liberat, nec suas calamitates sentientes, neque aliorum calamitatis testes.  
 
Claudius Aelianus: De natura animalium, Lib. II, Cap. IV 

 
 
 
 
 

Von den Tagthieren (Ephemeren). 
 
Es gibt Geschöpfe, Tagthiere genannt, die den Namen von dem Maße ihres Lebens er-
halten haben. Sie werden im Wein erzeugt. Bei Oeffnung des Gefäßes fliegen sie her-
aus, erblicken das Licht und sterben. Die Natur verleiht ihnen also in das Leben zu 
treten, entreißt sie aber den Uebeln desselben auf das Schnellste, ohne weder selbst et-
was von eigenem Unglück zu fühlen, noch Zeugen fremden Unglücks zu seyn. 
 
Claudius Aelianus: Thiergeschichten, übersetzt von Friedrich Jacobs, Zweites Buch, 
Capitel 4, Stuttgart, J.B. Metzler, 1839. 
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ZUSAMMENFASSUNG 
 
 
Der Larvenkopf der in vieler Hinsicht plesiomorphen neuseeländischen Eintagsfliege Oniscigaster 
wakefieldi wird beschrieben. Davon ausgehend wird auf der Grundlage eines breiten Vergleiches mit 
anderen Eintagsfliegenarten zum ersten Mal der Versuch unternommen, im Sinne der konsequent-
phylogenetischen Systematik nach HENNIG Aussagen über den Bau des Larvenkopfes im Grundplan 
der Ephemeroptera zu treffen. Besonderes Gewicht liegt dabei auf der Anatomie und funktionellen 
Morphologie der larvalen Mundwerkzeuge und der Homologisierung ihrer Muskulatur. Im Mittel-
punkt steht hierbei die Mandibel, an der ein vorderer Artikulationskomplex aus zwei Gelenkpunkten 
im Grundplan der Ephemeroptera nachgewiesen wird. Zur Bewertung der gewonnenen Ergebnisse 
werden diese insbesonders mit der Mandibel des reliktären nordamerikanischen Silberfischchens 
Tricholepidion gertschi und anderer Zygentoma verglichen. Die Zygentoma weisen an der Mandibel 
ebenfalls einen anterioren Artikulationskomplex aus zwei Gelenkpunkten auf. Diese Übereinstim-
mung zwischen Zygentomen und Ephemeropteren wird als Grundplanmerkmal der Dicondylia ge-
wertet. Darauf beruhend wird die Merkmalstransformation von der monocondylen Mandibel der 
Ectognatha bis zur dicondylen Mandibel der Odonata und Neoptera dargelegt und in ihrem funktio-
nellen und phylogenetischen Kontext interpretiert. Dieser Umbau der Mandibel und ihrer Muskula-
tur ist korreliert mit Veränderungen im Bau und der Lage der vorderen Tentorialarme und der 
Kopfseitenwand. Keine der untersuchten Mandibeln weist Spuren einer Segmentierung auf. Die 
Hypothese einer primär dreigliedrigen, telognathen Mandibel im Grundplan der Insekten wird daher 
zurückgewiesen. Die verschmolzenen Laden der larvalen Eintagsfliegenmaxille werden mit denen 
der Libellen verglichen und unterschiedliche Interpretationsmöglichkeiten der Befunde aufgezeigt. 
Die Ergebnisse dieser Untersuchung werden zusammen mit allen bisher diskutierten Merkmalen für 
eine phylogenetische Analyse der umstrittenen Verwandtschaftsverhältnisse zwischen den basalen 
Gruppen der Pterygota (Ephemeroptera, Odonata, Neoptera) herangezogen. Aus diesen Daten ergibt 
sich als schlüssigste Verwandtschaftshypothese ein Schwestergruppenverhältnis zwischen den 
Ephemeroptera und allen anderen geflügelten Insekten, den Metapterygota.  
 
 

SUMMARY 
 
The larval head of the New Zealand mayfly Oniscigaster wakefieldi is investigated, a mayfly which 
is thought of as plesiomorphic in many respects. Based on a broad comparison with other mayfly 
species, it is aimed to reconstruct the groundplan of the larval head of mayflies. Emphasis is laid on 
the anatomy and functional morphology of the larval mouthparts and the homologization of their 
muscles. The results indicate the presence of an anterior articulation complex of the mandible that is 
made up of two points of mandibular attachment to the cranium in the groundplan of Ephemeroptera. 
These attachment points are compared with the condition in the relic silverfish Tricholepidion 
gertschi and other Zygentoma. It is shown that in the Zygentoma there is a similar articulation com-
plex present. This correspondence is regarded as a groundplan character of Dicondylia. The charac-
ter transformation from the monocondylous mandibles of Ectognatha to the dicondylous mandible of 
Odonata and Neoptera is interpreted in its functional and phylogenetic context. The alterations of the 
mandible and its muscles are correlated with changes in the construction and position of the anterior 
tentorial arms and the lateral cranium. None of the investigated mandibles show traces of segmenta-
tion. Thus the hypothesis of a tripartite telognathic mandible in the groundplan of insects is rejected. 
The fused galeolacinia of mayfly larvae is compared to the ones of the Odonata. The different ways 
of interpretation of these results are discussed. The findings of this study, together with all previ-
ously discussed characters, are used for a phylogenetic analysis to unravel the phylogenetic affinities 
between the three basal groups of the Pterygota (Ephemeroptera, Odonata, Neoptera). The data point 
to a sistergroup relationship between the Ephemeroptera and all other pterygote insects, the Meta-
pterygota.  
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1. EINLEITUNG 
 
Eintagsfliegen stehen an der Basis der geflügelten Insekten, aber ihre genauen Ver-
wandtschaftsbeziehungen sind nach wie vor Gegenstand einer lebhaften Kontroverse: 
Von paläontologischer Seite wird oftmals ein Schwestergruppenverhältnis zwischen 
Eintagsfliegen und Libellen angenommen (KUKALOVÁ-PECK 1978, 1991, 1998; WILL-
MANN 1999), andere Autoren halten dagegen ein Schwestergruppenverhältnis zwischen 
Eintagsfliegen und allen anderen geflügelten Insekten für wahrscheinlich (KRISTENSEN 
1975, 1981).  
Das Ziel der vorliegenden Arbeit ist zum einen, durch die Bearbeitung des Larvenkop-
fes einer ursprünglichen Eintagsfliege neue Argumente für eine Beurteilung der stam-
mesgeschichtlichen Verwandtschaftsverhältnisse der Ephemeroptera zu liefern. Zum 
anderen soll der Grundplan des larvalen Ephemeropterenkopfes im Sinne der von HEN-
NIG (1950) formulierten konsequent-phylogenetischen Systematik präzisiert werden, 
denn in krassem Gegensatz zu dem gegenwärtigen Interesse an der phylogenetischen 
Stellung der Ephemeroptera im System der Insekten steht die mangelnde Kenntnis ihrer 
Anatomie und Morphologie. Zwar wurde bisher an verschiedensten Taxa die äußere 
Anatomie der Mundwerkzeuge untersucht sowie vergleichende Beobachtungen zur 
Nahrungsaufnahme angestellt (ARENS 1989, 1990, 1994; ELPERS & TOMKA 1992, 
1994a, 1994b, MCSHAFFREY & MCCAFFERTY 1986, 1988, 1990, SCHWEDER 1985), ab-
gesehen von taxonomischen oder ernährungsökologischen Fragestellungen waren es 
jedoch lediglich die Untersuchungen von STRENGER (1953, 1970, 1973, 1975, 1977, 
1979) und anschließend von SCHÖNMANN (1979, 1981) zur Kopfmorphologie der 
Ephemeridenlarven, die bis heute den wesentlichen Grundstock unseres Wissens über 
die vergleichende Anatomie und Funktionsmorphologie des Ephemeropterenkopfes 
bilden. Erstmals fand durch diese Autoren das Skelet-Muskel-System des gesamten 
Kopfes verschiedener Taxa eingehendere Aufmerksamkeit. Ergänzt wurden diese Be-
funde durch die Untersuchungen von BROWN (1961) an den Mundwerkzeugen und de-
ren Muskulatur bei Baetis und Cloeon. 
Das Tracheensystem des Kopfes einiger europäischer Arten wurde in jüngerer Zeit 
durch LANDA (1948) bearbeitet.  
ARVY & GABE (1950, 1952a-c, 1953a-c), KAISER (1978, 1979a,b, 1980a,b) sowie SAF-
TOIU (1993, 1994) untersuchten an verschiedenen Taxa das imaginale retrocerebrale 
System. Weitergehende Untersuchungen des cerebralen Nervensystems durch HAN-
STRÖM (1940) erstrecken sich auf das Supraoesophagealganglion. Lediglich bei HENRY 
(1948) ist eine Abbildung des gesamten Kopf-Nervensystems von Siphlonurus zu fin-
den.  
Die vorliegende Arbeit schließt mit der Bearbeitung von Oniscigaster wakefieldi 
("Siphlonuroidea": Oniscigastridae) an all diese bisherigen Untersuchungen an. Zwar ist 
das konsequent-phylogenetische System der Ephemeroptera in wesentlichen Zügen 
noch ungeklärt sowie im Detail umstritten, dennoch lassen sich zumindest einige grö-
ßere Monophyla benennen (EDMUNDS 1973, KLUGE 1989; KLUGE et al. 1995; LANDA 
& SOLDAN 1985; MCCAFFERTY & EDMUNDS 1979; MCCAFFERTY 1991a, 1991b; STA-
NICZEK 1997, TOMKA & ELPERS 1991). Des weiteren besteht generelles Einvernehmen 
darüber, daß die "Siphlonuroidea" (sensu KLUGE et al. 1995) ein mutmaßlich para-
phyletisches Sammeltaxon darstellen, dessen Vertreter sich durch zahlreiche Plesio-
morphien auszeichnen und sich nach dem derzeitigen Kenntnisstand noch an kein be-
reits identifiziertes Monophylum innerhalb der Ephemeroptera anschließen lassen. 
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Innerhalb der "Siphlonuroidea" wurde bisher lediglich Siphlonurus aestivalis aus der 
holarktisch verbreiteten Familie Siphlonuridae einer genaueren Bearbeitung unterzogen 
(SCHÖNMANN 1981). So lag es auf der Hand, mit der neuseeländischen Eintagsfliege 
Oniscigaster wakefieldi erstmals den Vertreter einer ausschließlich auf der Südhemi-
sphäre beheimateten Familie zu bearbeiten. Oniscigaster wakefieldi galt bald nach ihrer 
Erstbeschreibung durch MCLACHLAN (1873) als ausgestorben, bis PENNIKET (1962) 
diese Art erneut nachweisen konnte. Die Oniscigastridae repräsentieren mit insgesamt 
sieben validen Arten ein kleines Monophylum, das mit je einer Gattung in Chile ( Siph-
lonella, zwei Arten), Südost-Australien ( Tasmanophlebia, drei Arten) und Neuseeland 
(Oniscigaster, zwei Arten) einen amphinotischen Vikarianztypus aufweist (DOMINGUEZ 
et al. 1992, EDMUNDS 1975, 1981; PENNIKET 1962).  
Bereits HENNIG (1960) wies darauf hin, daß amphinotisch verbreitete Monophyla in 
vielen Fällen plesiomorphe Merkmalszustände aufweisen. Innerhalb der Insekten trug 
die Untersuchung solcher Taxa wiederholt zur Präzisierung derer Grundpläne und letzt-
lich zur Klärung derer phylogenetischen Beziehungen bei (BRUNDIN 1966, MICKOLEIT 
1978, WILLMANN 1981, ZWICK 1973).  
Die genaue phylogenetische Stellung der Oniscigastridae muß derzeit als ungeklärt be-
trachtet werden. Zwar werden sie vereinzelt als Schwestergruppe der an sich problema-
tischen Lanceolata (MCCAFFERTY 1991b) angesehen oder aber gemeinsam mit den 
Ameletopsidae, Nesameletidae und Rallidentidae zu einem Monophylum zusammenge-
faßt (KLUGE et al. 1995), doch erscheinen solche Hypothesen bislang als zu schwach 
begründet (STANICZEK 1997). 
Andererseits werden die Oniscigastridae unter anderem wegen ihres plesiomorphen 
Flügelgeäders, ihrer breiten abdominalen Lateralloben, Fehlen der Subanalplatte bei der 
¿ Imago, getrennter Gonocoxen der ¬ Imagines und ursprünglich anmutenden larvalen 
Mundwerkzeuge von mehreren Autoren als „ursprünglichste“ rezente Eintagsfliegen 
(EDMUNDS 1957, PENNIKET 1962, PHILLIPS 1930, TILLYARD 1921, 1932) betrachtet.  
So lag es daher nahe, mit Oniscigaster wakefieldi eine mutmaßlich ursprüngliche 
Ephemeropterenlarve zur Bearbeitung heranzuziehen, um durch einen anschließenden 
Vergleich mit den bisher bearbeiteten Taxa die cranialen Grundplanmerkmale der 
Ephemeroptera herauszuarbeiten. Erst dies ermöglicht letztlich die Klärung der um-
strittenen verwandtschaftlichen Beziehungen der Eintagsfliegen innerhalb der Pterygota.  
Bei der Bearbeitung von Oniscigaster wakefieldi zeigte es sich rasch, daß eine erschöp-
fende vergleichende Betrachtung und phylogenetische Bewertung verschiedener Merk-
malskomplexe nicht ohne ergänzende Nachpräparation anderer, bereits bearbeiteter 
Taxa oder auch eine Bearbeitung neuer Taxa zu bewerkstelligen war. Daher werden 
jeweils im Anschluß an Oniscigaster unter Umständen auch die entsprechenden Merk-
malskomplexe bei weiteren Taxa beschrieben (s. nächstes Kapitel), um danach den ent-
sprechenden Merkmalskomplex vergleichend diskutieren zu können. 
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2. MATERIAL, METHODEN, TERMINOLOGIE UND ABKÜRZUNGEN 
 

2.1 Material 
 
Oniscigaster wakefieldi ist nach MCLEAN (1967) auf der Nord- und Südinsel Neusee-
lands zwar weit verbreitet, jedoch selten und nur von wenigen Fundorten nachgewiesen 
(HITCHINGS 2001, PHILLIPS 1930). Die Art ist dabei auf Regionen mit paläozoischen 
oder mesozoischen Sedimenten oder vulkanischen Gesteinen beschränkt. Dort kommt 
die Larve in Waldbächen mit geringem Schlickeintrag und kiesigem Bett vor (PENNIKET 
1962; WINTERBOURN & GREGSON 1989). O. wakefieldi besitzt einen univoltinen Le-
benszyklus mit einer retardierten Schlupfperiode der Eigelege, so daß Larven das ganze 
Jahr über anzutreffen sind (MCLEAN 1967). Die Larven halten sich nach PHILLIPS 
(1930) und PENNIKET (1962) bevorzugt am Grunde von Stillwasserbereichen auf. Als 
Nahrung werden Algenaufwuchs (PENNIKET 1962) oder Detritus (MCLEAN 1967) ange-
geben. Jüngere Larven bedecken sich oft mit feinerem Sand oder Kies, ältere Larven 
sollen sich vornehmlich auf groberem Kiesgrund aufhalten (MCLEAN 1976, PHILLIPS 
1930). Diese Angaben stehen allerdings im Widerspruch zu eigenen Beobachtungen: 
Tiere verschiedenster Altersklassen wurden stets von der in das Wasser ragenden Ufer-
randvegetation abgestreift. Larven von O. wakefieldi wurden nie auf dem Gewässer-
grund gefunden, obwohl auch dieser stets nach Larven abgesucht wurde. 
Die in dieser Arbeit untersuchten Exemplare von Oniscigaster wakefieldi stammen alle 
von einer einzigen Lokalität auf der Südinsel Neuseelands (für die verwendeten geogra-
phischen Kürzel s. CROSBY et al. 1976): 
 
-BR, GRIDE 23752, GRIDN 58541, Maori Gully Creek, Surr. Greymouth, NZ.  
95 m, 20. März 1994, leg. Staniczek 
 
Zu Vergleichszwecken wurden Larven weiterer neuseeländischer Eintagsfliegen unter-
sucht: 
 
Oniscigaster distans (Oniscigastridae):  
-BR, GRIDE 24448, GRIDN 58978, Mitchell Stm., Maruia, NZ.  
14 December 1994, leg. Terry R. Hitchings 
 
Nesameletus sp. (Nesameletidae): 
-SI, GRIDE 21375, GRIDN 53570, Mill Creek, NZ. 
5 m, 25. März 1994 
leg. Staniczek 
 
Nesameletus ornatus (Nesameletidae): 
-CL, GRIDE 27453, GRIDN 64542, Whangaeterenga Stream, NZ. 
170 m, 6. April 1994 
leg. Staniczek 
 
Ameletopsis perscitus (Ameletopsidae): 
-SI, GRIDE 21113, GRIDN 53782, unnamed stream East Long Harry, NZ. 
5 m, 30. März 1994 
leg. Staniczek 
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Als europäisches Vergleichsmaterial wurde verwendet: 
 
Siphlonurus croaticus (Siphlonuroidea, Siphlonuridae): 
Königsbronn, Ba.-Wü., Brenz, D. 
23.6.1996 
leg. Staniczek 
 
Baetis rhodani (Baetoidea, Baetidae) 
Tübingen-Bebenhausen, Ba.-Wü., Goldersbach, D. 
III. 1995 
leg. Staniczek 
 
Schließlich wurden auch einzelne Taxa der Zygentoma und Odonata zu Vergleichs-
zwecken herangezogen: 
 
Tricholepidion gertschi (Zygentoma, Lepidothrichidae): 
 
Calif. 17. - 19. III. 1995  
gef. - Zucht 
Fixiert nach Quetschg Alk. / For. 
7. VII. 1995 
Coll. Sturm 
 
Cubacubana sp. (Zygentoma, Nicoletiidae): 
XI. + XII. 1967 
Kol., ca. 10km N. Bogotá: Tibabita 
2600-2700m, Boden unter Steinen. 
Coll. Sturm 
 
Lepisma saccharinum (Zygentoma, Lepismatidae): 
Tübingen, feuchte Kellerwohnung,  
Sept. 1995, unter Matraze. 
leg. Bernstein 
 
Epiophlebia superstes (Odonata, Anisozygoptera, Epiophlebiidae) 
Coll. Ando, Japan. 
 
Aeshna cyanea (Odonata, Anisoptera, Aeshnidae) 
Tübingen, Schönbuch 
IX. 1995 
leg. Staniczek 
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2.2 Methoden 
 
Die Larven von Oniscigaster wurden durch Abstreifen der in das Wasser ragenden 
Uferrandvegetation mittels eines handelsüblichen, aus Metall gefertigten Haushaltssie-
bes erbeutet. Alle anderen verwendeten Eintagsfliegenlarven wurden entweder ebenso 
gefangen oder aber mit einer Haushaltsbürste vom Gewässergrund abgebürstet. Die 
driftenden Tiere wurden mit einem Haushaltssieb aufgefangen. Das Material wurde in 
der Regel direkt nach dem Fang in einer Mischung aus 95%igem Alkohol, Formaldehyd 
und Essigsäure (66:33:10) fixiert und nach mindestens 24 Stunden in 80%igen Alkohol 
überführt.  
Zur Darstellung der Cuticula und des Tentorium wurden einzelne Köpfe für mehrere 
Tage bei Raumtemperatur in 7%iger Kalilauge mazeriert, anschließend für ca. 10-30sec 
mit Chlorazol Black E (Chroma-Gesellschaft, Köngen/N.) angefärbt (s.a. CANNON 
1937, DARROW 1940) und danach in Glycerin überführt.  
Die Präparation einzelner Köpfe erfolgte unter einem Zeiss-Binokular (Greenough) mit-
tels angeschliffener Minutien unter 80%igem Alkohol in einer Petrischale, die mit einer 
dunkelgefärbten Paraffinschicht ausgegossen war. Die Objekte wurden zur besseren 
Darstellung der inneren Organe von Zeit zu Zeit mit basischem Fuchsin angefärbt.  
Einzeln herauspräparierte Mundwerkzeuge wurden in Euparal oder nach KRAUS (1984) 
in HOYERS Gemisch auf Objektträgern eingebettet und mit einem Zeiss-Mikroskop un-
tersucht. 
Für die rasterelektronenoptische Untersuchung wurden ganze Tiere oder einzeln her-
auspräparierte Mundwerkzeuge über eine steigende Alkoholreihe und Aceton dehydrati-
siert und kritisch-punkt-getrocknet. Das Material wurde entweder direkt auf einen 
Probenteller montiert oder nach WICHARD et al. (1995) an das Ende einer Minutie ge-
klebt und sodann in das Fenster eines Präparatetopfes montiert. Die Präparate wurden 
schließlich mit einer 20nm dicken Au/Pd-Schicht bedampft und unter einem Cambridge 
Stereoscan 250 MK 2 - Elektronenmikroskop untersucht und photographiert. Die ent-
wickelten Photographien wurden eingescannt und mittels Adobe Photoshop am Com-
puter nachbearbeitet (Kontrastierung, Bildtonwert, Bildausschnitt, Schärfe, Retusche 
des Hintergrundes, Beschriftung). 
Zur Anfertigung von histologischen Schnittserien wurden einzelne Köpfe über eine 
steigende Alkoholreihe dehydratisiert und danach bei 50°C dreimal für jeweils 24h in 
Propan-2-ol belassen. Anschließend wurde das Material stufenweise in Paraffin (50°C) 
und schließlich Paraplast Plus (60°C) überführt. Die Präparate wurden dann 24h im Va-
kuum belassen, um eine optimale Infiltration des Paraplast Plus zu gewährleisten. 
Schließlich wurde das Material in Paraplast Plus eingebettet. Mit einem Rotationsmi-
krotom (Fa. Leitz) wurden Schnittserien von 5-7µm Dicke in den drei Hauptebenen zur 
Kopflängsachse hergestellt. Die Schnittserien wurden mit DELAFIELDS Hämatoxylin 
gefärbt, als Gegenfärbung wurde Erythrosin verwendet (ROMEIS 1989). Die gefärbten 
Schnitte wurden mit Euparal eingedeckt und unter einem Zeiss-Mikroskop, zumeist im 
Phasenkontrast, lichtmikroskopisch untersucht.  
Die Zeichnungen der histologischen Schnitte habe ich mit Hilfe eines Zeichenspiegels 
(Fa. Olympus) gefertigt, als Hilfsmittel für die Zeichnungen der Kopfkapsel und der 
Mundwerkzeuge diente ein Okular-Netzmikrometer in einem Zeiss-Binokular.  
Um die Bewegungsmöglichkeiten der Mandibelgelenke zu prüfen, wurde ein Modell 
der Mandibel aus Knetmasse geformt. Ebenso wurden fixierte Köpfe von lateral aufprä-
pariert und die Mandibelmuskeln an deren Ursprüngen vom Cranium bzw. Tentorium 
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abgetrennt. Sodann wurde mittels einer Dumontpinzette leicht an selektiven Muskeln 
gezogen. Zusätzlich wurden mit der Dumontpinzette Manipulationen an der Mandi-
belspitze selbst durch Zug in verschiedene Richtungen ausgeübt, um alle Bewegungs-
möglichkeiten der Mandibel auszuloten.  
 
 

2.3 Terminologie 
 
Die Benennung der Kopfmuskeln wird innerhalb der Insecta uneinheitlich gehandhabt 
und erfolgt entweder nach funktionellen Gesichtspunkten oder typologischen Kriterien 
(KÉLER 1963, MATSUDA 1965). Aus diesen Gründen werden in dieser Arbeit die einzel-
nen Muskeln durchnumeriert und, soweit die Homologie gesichert erschien, die Mus-
kelbezeichnungen nach KÉLER (1963) verwendet.  
Die in dieser Arbeit verwendeten Termini der phylogenetischen Systematik werden im 
Sinne HENNIGs gebraucht (HENNIG 1950, KÖNIGSMANN 1975).  
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2.4 Abkürzungen 
 

 
aAK anteriorer Artikulationskomplex der Mandi-

bel 
Acl Anteclypeus 
ALG Anterolaterales vorderes Mandibelgelenk 
Ant Antenne 
Ao Aorta 
Ap Apodem 
Ar Antennenring 
Au Komplexauge 
 
BfL aborales proximales Borstenfeld der Lacinia 
 
C Cardo 
CA Corpus allatum 
CC Corpus cardiacum 
Cib Cibarium 
CLN Clypeolabralnaht 
CN Coronalnaht 
Conn Konnektivnerv 
Cr Cranium 
Crl laterale Carina 
Crm mediane Carina 
Ct Corpotentorium 
Cut Kutikula 
 
Dc Deutocerebrum 
Ds Dentiseta 
DstC Disticardo 
dTA dorsaler Tentorialarm 
 
Epd Epidermis 
Eph Epipharynx 
EphC clypealer Epipharynx 
EphL labraler Epipharynx 
EpSkl Epipharyngealsklerit 
 
Fg Frontalganglion 
FK Frontalkonnektiv 
Fkö Fettkörper 
For Hinterhauptsloch 
FN Frontalnaht 
Fr Frons 
 
Ga  Galealer Anteil der maxillaren Lade 
GaLc Galeolacinia 
Ge Gena 
Gei nach innen umgeschlagener Kopfseitenrand 
Gf Frontalganglion 
Gl Glossa 
Gmd Ganglion mandibularis 
Gmx Ganglion maxillaris 
 
hC Condylus des hinteren (primären) Mandi-

belgelenkes 

Hf epipharyngelaes Haarfeld 
hMdG hinteres (primäres) Mandibelgelenk 
Hr epipharyngeale Haarreihe 
hTA hinterer Tentorialarm 
hTG hintere Tentorialgrube 
Hw epipharyngealer Haarwulst 
Hyp Hypopharynx 
 
Inc Incisivus der Mandibel 
IncG1 adoraler Incisivus der Galea 
IncG2 aboraler Incisivus der Galea 
IncL Incisivus der Lacinia 
 
KA Komplexauge 
KN umlaufende Kopfnaht 
Ksr Kopfseitenrand 
 
Lb Labium  
Lbr Labrum 
Lc Lacinialer Anteil der maxillaren Lade 
Lf Lateralfalte 
Lg Lamina ganglionaris 
Li Lingua 
 
M1 M. tentorio-scapalis mediodorsalis 
M2 M. tentorio-scapalis laterodorsalis 
M3 M. tentorio-scapalis ventralis 
M4 M. tentorio-pedicellaris ventralis 
M5 M. fronto-labralis 
M6 M. fronto-epipharyngealis 
M7 M. labro-epipharyngealis 1 
M8 M. labro-epipharyngealis 2 
M9 Mm. longitudinales stomodaei 
M10 Mm. annulares stomodaei 
M11 M. postclypeo-epipharyngealis 
M12 M. postclypeo-cibarialis dorsalis 1 
M13 M. postclypeo-cibarialis dorsalis 2 
M14 M. postclypeo-cibarialis dorsalis 3 
M15 M. postclypeo-pharyngealis dorsalis 1 
M16 M. postclypeo-pharyngealis dorsalis 2 
M17 M. vertico-pharyngealis 
M18 M. retractor anguli oris  
M19 M. geno-pharyngealis 
M20 M. tentorio-pharyngealis lateralis 
M21 Mm. tentorio-pharyngeales ventrales 
M22 M. cranio-tentorialis 
M23 M. intertentorialis 
M24 M. lingualis hypopharyngii 
M25 M. cranio-mandibularis internus 
M26 M. cranio-mandibularis externus anterior 
M27 M. cranio-mandibularis externus posterior 
M28 M. tentorio-mandibularis externus dorsalis 
M29 M. tentorio-mandibularis externus ventralis 
M30 M. tentorio-mandibularis internus dorsalis 
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M31 M. tentorio-mandibularis internus ventralis 
M32 M. mandibulo-hypopharyngealis 
M33 M. tentorio-cardinalis 
M34 M. cranio-cardinalis 
M35 M. cranio-lacinialis 
M36 M. tentorio-stipitalis primus 
M37 M. tentorio-stipitalis secundus 
M38 M. tentorio-stipitalis tertius 
M39 M. stipito-lacinialis 
M40 M. stipito-palpalis externus 
M41 M. stipito-palpalis internus 
M42 M. palpo-palpalis maxillae primus lateralis 
M43 M. palpo-palpalis maxillae primus medialis 
M44 M. palpo-palpalis maxillae secundus 
M45 M. tentorio-hypopharyngealis 
M46 M. tentorio-praementalis inferior 
M47 M. tentorio-praementalis superior 
M48 M. submento-praementalis 
M49 M. praemento-praementalis 
M50 M. praemento-palpalis 
M51 M. palpopalpalis labii primus medialis 
M52 M. palpopalpalis labii primus lateralis 
M53 M. palpopalpalis labii primus anterior 
M54 M. palpopalpalis labii secundus 
M55 M. praemento-glossalis 
M56 M. praemento-paraglossalis 
 
Md Mandibel 
MdD Mandibeldrüse 
Me Medulla externa 
Mes Mesenteron 
MG Mandibelgrube 
Mi Medulla interna 
ML Mandibelleiste 
Mö Mundöffnung 
Mo Mola 
MR Mandibelrinne 
Mx Maxille 
MxGg Gelenkgrube des Maxillengelenkes 
 
Nant Nervus antennalis 
Nlb Nervus labialis 
Nlbr Nervus labralis 
Nmd Nervus mandibularis 
Nmx Nervus maxillaris 
Nopt Nervus opticus 
Nproc Nervus procurrens 
Npst Nervus prosthekalis 
Nrec Nervus recurrens 
 
Occ Occiput 
Ocl lateraler Ocellus 
Ocm medianer Ocellus 
Omm Ommatidium 

Osc Ocularsklerit 
Osg Oberschlundganglion 
 
Pcl Postclypeus 
Ped Pedicellus 
Pgl Paraglossa 
Ph Pharynx 
Plb Palpus labialis 
Pmx Palpus maxillaris 
Pm Postmentum 
PO Palmensches Organ 
Pocc Postocciput 
PoccN Postoccipitalnaht 
PoccPh Postoccipitales Phragma 
Pp Proc. paratentorialis 
Prm Praementum 
PrC Proxicardo 
Pst Prostheka 
PTG craniomandibuläres Paratentorialgelenk 
 
RG craniomandibuläres  
 Rinnengelenk 
 
Sabl aborale Haarreihe der Lacinia 
Sadl adorale Haarreihe der Lacinia 
Sbf lange Seta des proximalen lacinialen 

Borstenfeldes 
Sca Scapus 
Sg Subgena 
Sga apicale Haarreihe der Galea 
SGN Subgenalnaht 
Sinc Seta zwischen Apices der Galea 
skKr sklerotisierter Kopfrand 
skMdr sklerotisierter Mandibelrand 
Spl Sehnenplatte 
SLi Superlingua 
Sti Stipes 
Stom Stomodaeum 
Sus Suspensorium des Hypopharynx 
 
Th1 Prothorax 
To Torma 
Tr Trachee 
Tt Trabecula tentorii 
 
Usg Unterschlundganglion 
 
vC Condylus des vorderen Mandibelgelen-

kes 
VC Valvula cardiaca 
vTA vorderer Tentorialarm 
vTG vordere Tentorialgrube 
Vtx Vertex 
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4. ERGEBNISSE 
 

4.1 Die Kopfkapsel 
 

4.1.1 Das Außenskelet 
 
Die gesamte Kopfkapsel (Cr) von Oniscigaster ist, verglichen mit anderen Ephemero-
pterenlarven, außergewöhnlich stark sklerotisiert. Der Kopf wird orthognath getragen. 
Von vorne betrachtet erscheint der Kopf verhältnismäßig breit, im Umriß wirkt der 
massige Kopf dadurch fast quadratisch (Abb.1, 3). Seine größte Breite besitzt er jedoch 
auf Höhe der hinteren Mandibelgelenke, da die hinteren Winkel der Gena (Ge) lateral 
verbreitert erscheinen. Die aus der Wölbung der Kopfkapsel prominent vorragenden, 
hochovalen Komplexaugen (Au) sind gut ausgebildet. Sie liegen in der oberen Hälfte 
der Kopfseiten und sind dorsomedian gut voneinander getrennt. Umgeben werden die 
Komplexaugen von einem sklerotisierten Versteifungsring, dem Ocularsklerit (Osc). In 
der Frontalregion (Fr) liegt oberhalb der Antennenbasen jeweils ein lateraler Ocellus 
(Ocl) vor dem Komplexauge. Ventrocranial der lateralen Ocelli und etwas unterhalb der 
Antennen liegt ein unpaarer Ocellus (Ocm) in der Medianen. Die drei Ocellen bilden so 
annähernd die Ecken eines gedachten gleichseitigen Dreiecks (Abb.3). Die lateralen 
Ocellen und die Antennen werden durch zwei prominente Carinae laterales (Crl), die 
sich bogenförmig vom Vertex (Vtx) bis zur Frons erstrecken, von medial her überdacht. 
Am Vertex liegen beide Carinae eng aneinandergerückt zwischen den Komplexaugen in 
der Medianen. Von dort divergieren sie rasch ventrolaterad bis auf Antennenhöhe, um 
im weiteren Verlauf nach ventral wieder leicht zu konvergieren (Abb.1, 3). Dabei stel-
len die Carinae laterales die seitliche Randbegrenzung einer gegenüber dem umgeben-
den Bereich des Cranium tafelförmigen Erhebung der zentralen Frons-Partie dar. 
Dadurch sind die lateralen Ocellen von vorne betrachtet nur partiell sichtbar, die Anten-
nenbasen von vorne sogar völlig verdeckt. Die Basis der Antennen wird jeweils von 
einem ringförmigen Antennalsklerit umgeben. 
Das Cranium ist arm an Nähten, so daß eine scharfe Abgrenzung der Kopfregionen oft 
nicht möglich ist. Im Gegensatz zu den prominenten Carinae laterales ist die Epicranial-
naht unauffällig und nur im Mazerat deutlich zu erkennen (Abb.3). Sie ist unpigmentiert 
und führt als Coronalnaht (CN) in der Medianen über den Vertex. Sie verläuft dabei 
zwischen den Carinae laterales. Unmittelbar ventral der Stelle, an der die Carinae late-
rales divergieren, gabelt sich die Coronalnaht mit einem Winkel von ca. 100° in die 
beiden kurzen Frontalnähte (FN), welche die Grenze zwischen Vertex und Frons mar-
kieren. Die Frontalnähte laufen ventrolaterad auf die lateralen Ocellen zu und überkreu-
zen dabei die Carinae laterales.  
Von der Seite betrachtet (Abb.2, 4) fällt zunächst der für die Art charakteristische, auf-
geworfene Postclypeus (Pcl) auf, der zusätzlich in der Medianen durch eine dorsoven-
tral verlaufende Carina medialis (Crm) gekielt ist (“clypeal beak” sensu MCLEAN 1967). 
Die Carina medialis liegt mit ihrem dorsalen Ende in etwa auf der Höhe des Frontal-
ganglion und markiert dadurch von außen die sonst nicht gesondert durch eine Naht 
gekennzeichnete Grenze zwischen Frons und Postclypeus.  
Mit ihrem ventralen Ende trifft die Carina medialis im rechten Winkel auf eine umlau-
fende Kopfnaht (KN), welche frontal die Grenze zwischen Post- und Anteclypeus (Acl) 
markiert (Abb.4). Distal dieser Kopfnaht knickt das Cranium an den Kopfseiten nach 
innen um. Die umlaufende Kopfnaht markiert so gleichzeitig den ventralen Kopfseiten-
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rand (Abb.2). Sie ist innen jedoch nicht zu einer Leiste verstärkt, sondern markiert le-
diglich die ventrale Knickung des Cranium. Letzteres bildet frontad einen breit rechtek-
kigen Anteclypeus aus.Der Anteclypeus fluchtet caudad in einem Winkel von ca. 45° 
zur Senkrechten.  
Distal des Anteclypeus schließt sich das Labrum (Lbr) an, dessen Vorderrand an den 
Seiten abgerundet und medial leicht eingebuchtet ist. Der Labralsklerit biegt sich hier 
bis auf die Unterseite des Labrumvorderrandes um. Der Rand des Labrum ist umlaufend 
von einer Reihe derber, leicht abgeplatteter Haare besetzt (Abb.5).  
Caudal des Clypeus steigt der laterale Kopfrand in den vorderen zwei Dritteln der Kopf-
seite in einem Winkel von etwa 50° an. Im letzten Drittel der Kopfseite biegt die umlau-
fende Kopfnaht wieder um und verläuft bis zum Kopfhinterrand parallel zur 
Körperlängsachse. Die umlaufende Kopfnaht bildet so den äußerlich sichtbaren ventra-
len Abschluß der Kopfseite. Doch das Cranium ist in den vorderen beiden Dritteln der 
Kopfseiten distal der umlaufenden Kopfnaht lediglich nach innen eingeschlagen und 
bildet dort einen von außen nicht einsehbaren, wohl sklerotisierten Streifen (Gei) aus. 
Dieser ist anterior breit angelegt, verliert sich jedoch im hinteren Drittel der Kopfseite. 
Mediad geht der umgeschlagene Kopfseitenrand in die vorderen Tentorialarme über 
(Abb.6, 7). In der Außenansicht ist also weder die vordere Tentorialgrube noch ein in 
der Nähe befindliches vorderes Mandibelgelenk zu sehen.  
Die Mundwerkzeuge liegen in orthognather Haltung und nehmen fast die Hälfte der 
Gesamthöhe des Kopfes an Raum ein. Den äußerlich sichtbaren hinteren Abschluß der 
Kopfkapsel bildet die Occipitalnaht (OccN), die sich quer über den Kopf bis an dessen 
Ventralrand erstreckt (Abb.7). Der Kopf ist sehr eng an das Pronotum angeschlossen, so 
daß eine weitergehende Ansicht von caudal nur bei exartikuliertem Kopf erfolgen kann:  
Das Occiput (Occ) geht lateroventral nahtlos in die Postgena (Pg) über, welche gegen-
über dem Occiput leicht erweitert ist. Das Occiput (“occipital arch” sensu SNODGRASS 
1935) gleicht einem schräg nach innen gestellten, halbkreisförmigen Streifen, dessen 
äußerer hinterer Rand durch die Occipitalnaht und dessen innerer vorderer Rand durch 
die Postoccipitalnaht (PoccN) markiert wird. Das Pronotum legt sich teleskopartig von 
medial dem Occiput eng an, so daß der Vorderrand des Pronotum cranial der Occipital-
leiste zu liegen kommt. Von caudal betrachtet wird deutlich, daß die Occipitalleiste das 
Pronotum deutlich überwölbt. 
Das Foramen magnum (For) wird dorsal und lateral durch die Postoccipitalleiste be-
grenzt. Das Postocciput ist nur schwach ausgeprägt und wird, abgesehen von der Po-
stoccipitalleiste selbst, lediglich durch zwei laterodorsale, sklerotisierte Sehnenplatten 
repräsentiert, die in natürlicher Lage umgeschlagen dem Occiput von posterior auflie-
gen und in die membranöse Nackenhaut übergehen (Abb.7). Das ventrolaterale Ende 
der Postoccipitalleiste wird durch die hintere Tentorialgrube (hTg) markiert, die Ein-
stülpungsstelle für die hinteren Tentorialarme. Diese begrenzen das pantotreme Fora-
men magnum von ventral. Dorsal der hinteren Tentorialgrube ist in die Membran der 
Nackenhaut ein Laterocervicale eingelagert, an welchem cervicocraniale Muskeln ent-
springen.  
Die Postgena ist an ihrem ventralen Rand zweifach eingebuchtet. An der lateralen Ein-
buchtung findet sich die Gelenkgrube des primären Mandibelgelenkes (hMdGg), medial 
davon gelenkt die Postgena durch eine weitere Einbuchtung (MxGg), die sich etwa un-
terhalb der hinteren Tentorialgrube befindet, mit dem Proxicardo der Maxille (Abb.7). 
Ventromedial der Postgena ist die Kopfkapsel nicht sklerotisiert, ein Hypostom ist also 
nicht ausgebildet. Das Labium (Lb) ist ventral der hinteren Tentorialarme lediglich 
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membranös aufgehängt (vgl. auch Abb.114). Die Kopfkapsel ist bei vielen der unter-
suchten Exemplare mit Diatomeen besiedelt, die sich an der Cuticula festgeheftet haben.  

 
 

4.1.2 Innenskelet 
 

4.1.2.1 Tentorium 
 
Das Tentorium ist bei Oniscigaster das wichtigste innere Verstärkungselement der 
Kopfkapsel und bietet zugleich Ursprungsfläche für verschiedene Muskeln der Kopf-
gliedmaßen sowie des Darmes. Die vorderen Tentorialgruben (VTG) sind äußerlich 
nicht sichtbar. Sie befinden sich am distalen Rand der nach innen umgeschlagenen 
Kopfseitenwand (Gei) und sind erst nach dem Entfernen der Mundwerkzeuge einer Be-
trachtung von caudal zugänglich (Abb.7, 8). Vom Clypeus deutlich nach caudal abge-
rückt setzt sich der mittlere Teil der nach innen umgeschlagene Kopfseitenrand in die 
vorderen Tentorialarme (VTA) fort (Abb.6, 7). Zumindest in ihrer jeweiligen lateralen 
Hälfte liegen die vorderen Tentorialarme wie auch der nach innen umgeschlagene 
Kopfseitenrand in einem Winkel von ca. 50° zur Frontalebene geneigt. Dadurch kommt 
die Vorderkante des vorderen Tentorialarmes ventral der Hinterkante zu liegen. In ihrer 
medialen Hälfte sind die vorderen Tentorialarme allerdings leicht verdrillt, so daß dort 
beide Kanten ungefähr übereinander zu liegen kommen. Zusätzlich sind die vorderen 
Tentorialarme an ihrer Vorderseite u-förmig gerinnt, so daß von vorne betrachtet der 
Eindruck zweier nach vorne offener Tröge bzw. Halbröhren entsteht, die mediad ver-
flacht und miteinander verschmolzen sind (Abb.6, 12, 15, 29). So besitzen die vorderen 
Tentorialarme jeweils eine konvexe und eine konkave Seite. Der trogförmige Hohlraum 
der konkaven Seite ist gänzlich mit eingelagertem Fettgewebe ausgefüllt. Schließlich 
konvergieren die beiden vorderen Tentorialarme noch jeweils zur Mitte hin, so daß sie 
nach medial zu schlanker werden. 
Zur Mitte hin verbreitern sich die vorderen Tentorialarme wieder und geben jeweils 
einen schmalen dorsalen Tentorialarm (dTA) ab (Abb.6, 7), der dorsolaterad nach vorne 
zieht und sich dabei plattenartig verbreitert (Abb.12). Der dorsale Tentorialarm ist late-
ral der Antennalnaht mittels Tonofibrillen am Cranium befestigt. Äußerlich läßt sich am 
Mazerat die Anheftungsstelle als Macula tentorii feststellen. An dem dorsalen Tento-
rialarm nehmen manche Antennenmuskeln sowie ein ventraler Mandibelabduktor ihren 
Ursprung (Abb.12, 13). 
Schließlich ist fast auf der gesamten Breite der vorderen Tentorialarme deren ventro-
caudale Wand auf halber Höhe zu einer dünnen Sehnenplatte (Spl) ausgezogen. Beide 
Seiten dieser Sehnenplatte bieten den ventralen Mandibeladduktoren eine geräumige 
Ursprungsfläche (Abb.6, 7, 13).  
Im histologischen Schnittbild wird deutlich, daß der vordere Tentorialarm nicht gleich-
mäßig sklerotisiert ist, sondern daß der gesamte sklerotisierte Teil lediglich von der an-
terioren, konkaven Seite des Tentorialarmes gestellt wird (Abb.13, 15). Die posteriore, 
konvexe Seite des Tentorialarmes ist einzig durch eine dünne Membran gekennzeichnet. 
Das dazwischenliegende Lumen des Tentorialarmes ist dünn, aber dennoch deutlich 
erkennbar. Am seitlichen Übergang des vorderen Tentorialarmes zur nach innen umge-
schlagenen Kopfseitenwand ist die schlitzförmige vordere Tentorialgrube daher nur 
schwer auszumachen, weil deren hintere Begrenzung ebenfalls nur durch eine Membran 
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gekennzeichnet ist. Die vordere Tentorialgrube liegt also am ventromedialen Ende des 
nach innen eingeschlagenen Cranium (Abb.8). 
Die vorderen Tentorialarme setzen sich in ein aufgebogenes, v-förmiges Corporotento-
rium (Ct) fort, das in der Medianen nach caudal verläuft und schließlich etwa im rechten 
Winkel auf die hinteren Tentorialarme trifft (Abb.6, 7). Das Corporotentorium ist fest 
an die hinteren Tentorialarme angeschmolzen. Die hinteren Tentorialarme (hTA) 
erstrecken sich als massive, leistenförmige Querverstrebung zwischen den Postgenae. 
Die hinteren Tentorialgruben (hTG) befinden sich an den ventralen Enden der Postocci-
pitalnaht (PoccN, Abb.7). Ähnlich wie bei den vorderen Tentorialgruben wird auch hier 
deren hintere Begrenzung lediglich durch eine Membran gekennzeichnet und ist daher 
unauffällig. Unmittelbar medial der hinteren Tentorialgrube ist der hintere Tentorialarm 
jederseits ventral zu einem langen, distal immer dünner werdenden Zapfen, der Trabe-
cula tentorii (Tt), ausgezogen (Abb.6, 7). Hier nehmen vor allem Muskeln des Labium 
ihren Ursprung. 
 
 

4.1.2.2 Processus paratentorialis 
 

 
Unmittelbar ventrolateral der Tentorialgrube ist das Cranium etwa auf Höhe des Vor-
derrandes des vorderen Tentorialarmes ventrad zu einem flächigen Fortsatz ausgezogen, 
dessen ventrale Kante eine stark sklerotisierte, walzenförmige Leiste bildet (Abb.7, 8, 
28, 29, 40). Dieser Fortsatz wird im folgenden als Processus paratentorialis (Pp) be-
zeichnet, da er sich zwar am Rande der Tentorialgrube befindet, jedoch nicht wie das 
eigentliche Tentorium zum invaginierten Teil des Exoskelet zählt (Abb.8). Der Proces-
sus paratentorialis sitzt der basalen, an dieser Stelle leicht eingebuchteten und skleroti-
sierten Außenkante der Mandibel (skMdR) auf bzw. lagert sich dieser von dorsomedial 
an und bildet eine im folgenden als Paratentorialgelenk (PTG) bezeichnete craniomandi-
buläre Gelenkung (Abb.28-30, 32, 33, 40).  
Der ventrale Rand des Processus paratentorialis steht leicht schräg zur Parasagittalen 
und zur Horizontalen, so daß sich sein Vorderende laterodorsal des hinteren Endes be-
findet. Der Proc. paratentorialis schlägt nach anterior um und geht in die sklerotisierte, 
wulstig verstärkte Kante der nach innen umgeschlagenen Kopfseitenwand über (Abb.8). 
Der verstärkte Rand der Kopfseitenwand (skKr) verläuft anterior der Umschlagstelle 
winkelig nach lateral und senkt sich gleichzeitig nach vorne ab (Abb.7). Die Kante 
kommt in einer von der Mandibel gebildeten Hohlkehle (MR) zu liegen und bildet dort 
eine weitere Artikulation mit der Mandibel, das Rinnengelenk (RG, Abb.30).  
Beide Gelenkzonen liegen räumlich eng benachbart, stellen eine funktionelle Einheit 
dar und werden im folgenden als anteriorer Artikulationskomplex der Mandibel (aAK) 
bezeichnet (Abb.30). Die Funktionsweise des anterioren Artikulationskomplexes soll im 
Zusammenhang mit der Mandibel besprochen werden. 
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4.2 Die Antenne 
 
Die relativ kurzen Antennen (Ant) werden für gewöhnlich nach ventral und leicht nach 
vorne gestreckt getragen (Abb.1, 2). Die basale Hälfte der Antennen wird dadurch von 
vorne durch die clypeofrontale Ausbuchtung verdeckt, welche die Antenne leicht über-
wölbt. Die mir vorliegenden Exuvien des letzten Larvenstadiums besitzen Antennen mit 
maximal 11 Gliedern. Die einzelnen Antennenglieder besitzen eine zylindrische Form 
und sind distad leicht erweitert. Die einzelnen Fühlerglieder sind weder behaart noch 
beborstet. Der Scapus (Sca) ist sehr kurz. Dieser Eindruck wird dadurch verstärkt, daß 
der Scapus etwa zur Hälfte seiner Länge in die Membran des Antennenringes eingelas-
sen ist. Eine spezifische Gelenkung zwischen Scapus und Cranium ist nicht vorhanden, 
eine solche fehlt ebenso zwischen Scapus und Pedicellus (Ped). Der Pedicellus besitzt 
etwa den selben Durchmesser wie der Scapus, ist aber etwa doppelt so lang. Die sich 
anschließende Fühlergeißel ist merklich dünner als die beiden ersten Fühlerglieder und 
verjüngt sich gleichmäßig nach distal. Eine Antennalampulle oder ein Diaphragma 
konnte nicht nachgewiesen werden. 
 
 

4.2.1 Muskulatur der Antenne 
 
Die Antenne wird durch vier Muskeln rotiert, die von ihren Ursprüngen am hinteren 
Tentorialarm bzw. am oberen Tentorialarm eng benachbart gemeinsam zur Antenne 
ziehen (Abb.12, 13, 35-43): 
 
M1 (M. tentorio-scapalis mediodorsalis):  
 
Dieser schwache Muskel entspringt kurz vor dem dorsalen Ende des dorsalen Tentorial-
armes auf dessen medialer Seite. Von dort zieht er dorsal des M 4 mediocraniad zu sei-
ner Insertion am mediodorsalen proximalen Scapusrand. M 1 wirkt als Adduktor und 
gemeinsam mit M 2 als Levator der Antenne.  
 
M2 (M. tentorio-scapalis laterodorsalis):  
 
Von seinem gemeinsamen Ursprung mit M 3 an der medialen Vorderseite der hinteren 
Tentorialbrücke zieht dieser Muskel laterocraniad, bis er sich dorsal der Insertio des 
tentorialen Mandibelabduktor von lateral dem oberen Tentorialarm anlegt. Im weiteren 
Verlauf nach cranial umläuft M 2 den unteren Rand des dorsalen Tentorialarmes, bis er 
dieselbe Höhe auf der medialen Seite erreicht hat. Ab dieser Umlenkung verläuft der 
Muskel medial des oberen Tentorialarmes und lateral der übrigen Antennenmuskeln in 
mediocranialer Richtung bis zu seiner Insertio am laterodorsalen proximalen Scapus-
rand. M 2 wirkt als Abduktor und gemeinsam mit M 1 als Levator der Antenne.  
 
M3 (M. tentorio-scapalis ventralis):  
 
Der kräftige Depressor der Antenne entspringt in der Medianen, unmittelbar medial des 
M 2, an der Vorderseite der hinteren Tentorialbrücke und zieht von dort laterocraniad. 
Dabei verläuft er an der medialen Seite des dorsalen Tentorialarmes bis zu seiner brei-
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ten Insertion am basalen unteren Rand des Scapus. Der Muskel bleibt in seinem Verlauf 
stets medial von M 2 und M 4.  
 
M4 (M. tentorio-pedicellaris ventralis):  
 
Der Ursprung dieses Muskels liegt ventrocaudal der Origo von M 1 an der medialen 
Seite des dorsalen Tentorialarmes. Er zieht lateral von M 3 und medial von M 2 zwi-
schen diesen Muskeln in anteromedialer Richtung. Im Bereich des basalen unteren Sca-
pusrandes liegt er dem M 3 auf und durchzieht die Unterseite des Pedicellus längs bis zu 
seiner Insertion am ventralen Rand des ersten Geißelgliedes. Er wirkt als Depressor der 
Fühlergeißel.  
 
 

4.2.2 Johnstonsches Organ 
 
Das Johnstonsche Organ durchzieht den Pedicellus in Form zahlreicher, lateral ange-
ordneter mononematischer Skolopidien, die ringförmig zwischen der Pedicellusbasis 
einerseits und der Membran zwischen Pedicellus und Basis des ersten Geißelgliedes 
andererseits ausgespannt sind.  
 
 

4.2.3 Diskussion der Antenne 
 
BITSCH (1963) beschreibt bei den Geißelantennen der Archaeognathen eine Vielzahl 
von Antennenmuskeln, die sich verschiedenen funktionellen Gruppen zuordnen lassen:  
Die Muskeln des Scapus entspringen alle am vorderen Tentorialarm: Die Mm. depres-
sores scapi inserieren am proximalen ventralen Rand des Scapus, die Mm. flexores sca-
pi inserieren an der lateralen Basis des Scapus, und die Mm. levatores scapi inserieren 
am dorsalen Rand des basalen Scapus-Rand. Die Muskelgruppen des Pedicellus ent-
springen alle am proximalen Rand des Pedicellus und inserieren am proximalen Rand 
des folgenden Gliedes, hierbei können ebenfalls je nach Ansatzstelle Mm. depressores, 
Mm. flexores, Mm. extensores und Mm. levatores antennae unterschieden werden. Bei 
Zygentomen bietet sich ein ähnliches Bild: CHAUDONNERET (1950) beschreibt fünf Ro-
tatoren des Scapus bei Thermobia, die vornehmlich am proximalen lateralen und ventra-
len Rand des Scapus inserieren. Ihr Ursprung liegt entweder am vorderen oder oberen 
Tentorialarm.  
Im Vergleich mit diesen basalen Vertretern der ectognathen Insekten erscheint die An-
tennalmuskulatur der Ephemeridenlarven reduziert: STRENGER (1970, 1975, 1979) be-
schreibt bei Vertetern der Ephemeroidea lediglich zwei Rotatoren der Antenne, die am 
vorderen oder oberen Tentorialarm entspringen und am medialen bzw. lateralen proxi-
malen Scapus-Rand inserieren. Auch die von SCHÖNMANN (1981) untersuchte Lep-
tophlebiide Lepeorus goyi weist lediglich zwei Rotatoren des Scapus auf, die ebenfalls 
am vorderen Tentorialarm entspringen. Die Befunde von SCHÖNMANN (1981) an Siph-
lonurus weisen jedoch darauf hin, daß im Grundplan der Ephemeroptera noch mehr 
Antennenmuskeln vorhanden sind. Wie Oniscigaster besitzt auch Siphlonurus zusätz-
lich zu den beiden am vorderen Tentorium entspringenden Rotatoren einen dritten Mus-
kel, der am hinteren Tentorialarm entspringt und von dort an den ventralen Scapus 
zieht. Auch die innere Muskulatur des Scapus ist nicht vollständig verloren gegangen: 
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bei Oniscigaster zieht M4 bis an den proximalen Rand des Pedicellus; ein guter Teil der 
Muskelfasern ist jedoch auch am proximalen Rand des Scapus verankert. Es kann also 
vermutet werden, daß auch bei M4 Teile eines inneren Scapusmuskels eingegangen 
sind. Ähnliche Verhältnisse berichtet STRENGER (1953) von Ecdyonurus, bei dem beide 
Rotatoren der Antenne am proximalen Ende des Pedicellus inserieren. Dies könnte 
ebenfalls das Resultat einer Verschmelzung der tentorio-scapalen Muskel mit innerer 
Scapus-Muskulatur sein. Denkbar wäre allerdings auch eine sekundäre Ausdehnung der 
tentorio-scapalen Muskulatur nach vorhergegangenem Verlust der inneren Scapus-
muskulatur.  
Insgesamt gesehen weist Oniscigaster wakefieldi bezüglich der Antennenmuskulatur 
relativ ursprüngliche Verhältnisse im Vergleich zu anderen bisher untersuchten Eintags-
fliegen auf. 
 
 

4.3 Labrum, Epipharynx und Pharynx 
 

4.3.1 Labrum 
 
Das breit rechteckig erscheinende Labrum (Lbr) dichtet das Cibarium (Cib) von antero-
ventral ab und ist beweglich mit dem Anteclypeus verbunden (Abb.1-6). Das Labrum 
ist auf der aboralen Seite durch die Cypeolabralnaht (CLN) vom Clypeus abgesetzt 
(Abb.6), auf der oralen Seite geht der labrale Epipharynx (EphL) nahtlos in den clypea-
len Epipharynx (EphC) über (Abb.9, 11). Lediglich die ventralen Tormaäste des Epipha-
rynx kennzeichnen den Übergang. An den proximalen Seitenrändern des Labrum 
befinden sich die Einstülpungen der Tormae (To), die als endoskeletale Bildungen den 
clypealen Epipharynx versteifen und gleichzeitig als Muskelansatzstellen dienen 
(Abb.9, 11). Der Labralsklerit schlägt medial an der distalen Kante nach innen um und 
versteift so auch den distalen Rand des Epipharynx. Die distale und laterale Labrum-
kante ist mit einer Reihe derber Haare besetzt, deren Streichrichtung jeweils medioven-
tral verläuft.  

 
4.3.2. Muskulatur des Labrum 

 
M5 (M. fronto-labralis):  
 
Im unteren Drittel der Clypeofrontalplatte entspringt dieser paarige Muskel unmittelbar 
neben der Medianen ventral des mittleren Ocellus. Von dort zieht er medial an M9 vor-
bei ventrad und inseriert in der Mitte des basalen Labrumvorderrandes (Abb.12, 14, 35-
41, 84). Der Muskel wirkt als Abduktor bzw. Levator des Labrum und gemeinsam mit 
M 6 als Labrumretraktor.  

 
4.3.3 Epipharynx 

 
Vom Seitenrand des Labrum ziehen die Tormae in etwa waagerechter Richtung quer 
über den clypealen Epipharynx mediad. Zwar gabeln sich beide Tormae in jeweils einen 
dorsalen und ventralen Ast auf, jedoch verlaufen die einzelnen Äste der beiden Kopf-
seiten jeweils asymmetrisch, so daß sich die Torma der rechten Kopfseite nicht mit der 
Torma der linken Kopfseite zur Deckung bringen läßt.  
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Der dorsale Ast der linken Torma läuft unverzweigt und leicht nach medial geneigt dor-
sad. An seinem dorsalen Ende inseriert der laterale Labrumretraktor M 6 der linken 
Kopfseite (Abb.11).  
Der ventrale Ast der linken Torma zieht etwa waagerecht mediad, bis er sich unmittel-
bar vor der Medianen erneut in zwei kurze Äste gabelt, die bis zur Mitte ziehen und dort 
obliterieren.  
Der dorsale Ast der rechten Torma verläuft etwa parallel zum contralateralen Ast leicht 
nach lateral geneigt dorsad. In seinem weiteren Verlauf teilt sich der dorsale Ast: der 
äußere Teil der Gabel setzt sich in derselben Richtung ein kurzes Stück weit fort. An 
seinem dorsalen Ende inseriert der laterale Labrumretraktor M 6 der rechten Kopfseite. 
Der innere Teil der Gabel läuft leicht nach ventral geneigt zur Mitte hin. Kurz vor dem 
asymmetrischen epipharyngealen Haarwulst läuft er unter Bildung einer weiteren, kur-
zen Verzweigung aus.  
Der ventrale Ast der rechten Torma verläuft leicht nach dorsal geneigt zur Medianen hin 
und läuft kurz vor dem Ende in einer weiteren, kurzen Gabel aus. 
Abgesehen von der Randbehaarung des Labrum ist auch der Epipharynx mit mehreren 
Haarfeldern und –reihen besetzt (Abb.9-11): am mediodistalen labralen Epipharynx 
findet sich auf jeder Seite ein quadratisches Haarfeld (Hf), das sich jeweils in einen pa-
ramedianen, nach dorsal verlaufenden Haarsaum fortsetzt. Die einzelnen Haare der bei-
den quadratischen Haarfelder sind jeweils in mediodorsaler Richtung ausgerichtet, die 
einzelnen Haare des sich dorsal anschließenden Streifens weisen dorsad.  
Zwischen den Enden der beiden ventralen Tormaäste konvergieren die beiden Haarstrei-
fen und laufen dorsal zusammen. In diesem Abschnitt sind die Haare zu derben, stärker 
sklerotisierten Borsten modifiziert. Auf der linken Seite des clypealen Epipharynx zieht 
eine Reihe langer Setae (Hr) dorsolaterad bis auf die Höhe der Mundöffnung.  
Räumlich separiert schließt sich dorsolateral auf der rechten Körperseite ein epipharyn-
gealer Wulst (Hw) an, der mit zahlreichen feinen Haaren besetzt ist (Abb.9, 10, 11, 15, 
40, 41). Dieser epipharyngeale Haarwulst zieht sich auf der rechten Seite des Epipha-
rynx bis auf die Höhe der morphologischen Mundöffnung nach dorsal fort. Bei allen 
untersuchten Exemplaren ist dieser epipharyngeale Wulst passgenau zwischen die me-
dialen Vorderränder der Molae eingeschoben (Abb.15). Am oberen Ende des Haarwul-
stes inseriert leicht aus der Parasagittalen nach rechts versetzt das asymmetrische 
Muskelpaar M11 an der Innenwand des Epipharynx (Abb.11, 12). Eine Kontraktion des 
rechten M11 führt wahrscheinlich zu einem Auftransport der zwischen den Molaren 
befindlichen Nahrung in Richtung Mundöffnung. Am ventralen Ende des Haarwulstes 
inseriert mit M8 ein weiterer Muskel. Eine Kontraktion des linken M11 gemeinsam mit 
M8 führt zum Einschieben des epipharyngeale Haarwulstes zwischen die Molaren und 
damit dem Abdichten des Cibariums nach vorne. Dies mag einen eventuellen Verlust 
von Nahrungspartikeln verhindern (Abb.15).  
Der gesamte clypeale Epipharynx ist -abgesehen von den Tormae- nur als dünne Mem-
bran ausgebildet. Diese legt sich von anterior und dorsal über die Partes molares der 
Mandibeln und verengt sich über diesen zur morphologischen Mundöffnung, die den 
Übergang zum geschlossenen Pharynx markiert, der von einer Muskelschicht, der Mus-
cularis, umschlossen ist. Im parasagittalen Schnittbild wird deutlich, daß die Mundöff-
nung (MÖ) vor allem durch einen zungenförmigen Wulst der hinteren basalen 
Pharynxwand verengt wird (Abb.14, 40, 41). Von anterior liegt das Frontalganglion 
dem Verdauungskanal in Höhe der Mundöffnung auf und kennzeichnet so die äußerlich 
nicht scharf gekennzeichnete Grenze zwischen Clypeus und Frons (Abb.12, 14, 84).  
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Caudal der Mundöffnung senkt sich der Mundboden hinter den Partes molares der 
Mandibeln wieder und geht in den Hypopharynx über. Zu den Seiten hin setzt sich die 
epipharyngeale Membran anterior des vorderen Tentorialarmes bis in die umgeschla-
gene Kopfseitenwand fort und überdeckt so auch das Rinnengelenk der Mandibel 
(Abb.12, 30). 
 

4.3.4 Muskulatur des Epipharynx 
 
M6 (M. fronto-epipharyngealis):  
 
Der paarige Muskel (Abb.11, 12, 35-39) entspringt ventrolateral des medianen Ocellus 
auf der Höhe des Frontalganglion, also etwa an der gedachten Grenze zwischen Frons 
und Postclypeus. Der Muskel erscheint im Querschnitt doppelt so stark wie M5 und 
zieht ventrad und leicht caudad zum proximalen Labrumhinterrand. Er inseriert dort mit 
einer längeren Sehne am labralen Epipharynx, und zwar medial der Epipharynx-Seiten-
kante am dorsalen Ende des dorsalen Torma-Astes. M6 adduziert das Labrum und wirkt 
gemeinsam mit M5 als Labrumretraktor.  
 
M7 (M. labro-epipharyngealis 1):  
 
Direkt ventral der Insertion von M5 entspringt der als Kompressor des Labrum wir-
kende, unpaare M7 (Abb.3). Er zieht leicht ansteigend caudad zu seiner medialen Inser-
tion an der Membran des postclypealen Epipharynx (Abb.11, 15).  
 
M8 (M. labro-epipharyngealis 2):  
 
Ein weiterer unpaarer Muskel findet seinen Ursprung unterhalb des medialen basalen 
Labrumrandes direkt ventral des Ursprungs von M7 (Abb.3). Von dort zieht M8 laterad 
zum ventralen Ende des epipharyngealen Haarwulstes (Abb.11).  
 

4.3.5 Pharynx 
 
Das Stomodaeum (Stom) ist in einen Prae- und Postpharynx differenziert, ein Proven-
triculus ist nicht ausgebildet. Der Vorderpharynx erstreckt sich als schmaler Schlauch 
von der Mundöffnung bis etwa auf die Höhe der Schlundkonnektive. Caudad des 
Schlundringes erweitert sich der Nahrungskanal moderat zum Hinterpharynx und geht 
bereits auf Höhe der hinteren Tentorialarme unter Ausbildung einer deutlichen Valvula 
cardiaca (VC) am Kopfende in das noch voluminösere Mesenteron über, welches fast 
das gesamte Foramen magnum ausfüllt (Abb.14, 35-43, 84, 87, 88, 98, 99).  
 

4.3.6 Muskulatur des Pharynx 
 
M9 (Mm. longitudinales stomodaei): 
 
Die anteriore Seite des Vorderpharynx ist median etwas eingesenkt. In dieser Rinne 
verläuft eine dorsale Längsmuskelschicht (M9, Mm. longitudinales stomodaei) etwa 
von der Mundöffnung bis zu dem Beginn der Erweiterung des Nahrungskanals zum 
Hinterpharynx (Abb.37).  
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M10 (mm. anulares stomodaei): 
Der gesamte Pharynx ist auf seiner ganzen Länge außerdem von einer Ringmuskel-
schicht (M10, Mm. anulares stomodaei) umgeben. Im Bereich des Vorderpharynx legt 
diese sich als äußere Muskellage über M9 (Abb.10, 37).  
 
Das Stomodaeum ist weiterhin durch eine Reihe von Mm. suspensores, die gleichzeitig 
als Dilatatoren wirken, am Exoskelet aufgehängt (Abb.12, 31, 35-43): 
 
M 11 (M. postclypeo-epipharyngealis):  
 
Dieses Muskelpaar ist das vorderste, modifizierte Paar einer Reihe von dorsomedialen 
Dilatatoren des Cibarium (Mm. dilatatores cibarii) bzw. des Pharynx (Mm. dilatatores 
pharyngii). Zwar ist dieser Muskel paarig angelegt, jedoch ist M 11 der linken Kopfseite 
deutlich stärker als der entsprechende Muskel der contralateralen Seite ausgebildet 
(Abb.3, 12, 35-38). Weiterhin ist die gemeinsame epipharyngeale Insertio aus der Me-
dianebene nach rechts verschoben. Beide Muskeln sitzen dadurch von anterior dem 
ebenfalls asymmetrisch liegenden epipharyngealen Haarwulst auf. Dieser wird dement-
sprechend bei einer beidseitigen Kontraktion von M 11 (wohl im Zusammenspiel mit 
M8) neben einer levatorischen Komponente insgesamt auch einen stärkeren Zug nach 
medial erfahren. Dadurch wird die epipharyngeale Falte zwischen die Kanten des rech-
ten und linken Molars gedrückt und trägt so zu einer optimalen Abdichtung des Ciba-
rium nach anterior bei.  
Das Anheben des epipharyngealen Haarwulstes führt wahrscheinlich auch zu einem 
Weitertransport der zwischen den Molarflächen befindlichen Nahrung in Richtung der 
Mundöffnung. 
 
M 12 – 14 (M. postclypeo-epipharyngealis 1-3):  
 
Zwischen der Insertion von M 11 und dem Frontalganglion befinden sich die Insertio-
nen dreier weiterer Muskelpaare, die als dorsale Dilatatoren des Cibarium wirken 
(Abb.3, 12, 35-37). Sie sind nur schwach ausgebildet und entspringen in einer parame-
dialen Längsreihe am Postclypeus.  
 
M 15-16 (M. postclypeo-pharyngealis 1-2):  
 
Dorsocaudal des Frontalganglion setzt sich die dorsale Dilatatorenreihe mit zwei weite-
ren Dilatatoren des Pharynx fort, die ebenfalls nur schwach ausgebildet sind. Auch die-
se entspringen am medialen Postclypeus (Abb.3, 12). 
 
M 17 (M. vertico-pharyngealis):  
 
Caudal des Supraoesophagealganglion und unmittelbar anterior der Mandibeladdukto-
ren Mm 22 ist der Pharynx an einem etwas stärker ausgebildeten dorsalen Dilatatoren-
paar aufgehängt, das von seinem Ursprung am Vertex ventromedial zur Insertion am 
dorsomedialen Pharynx zieht (Abb.31, 39).  
 
M 18 (M. retractor anguli oris):  
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Am Übergang zwischen Epipharynx und Pharynx setzen lateral mit M18 und M19 zwei 
Muskelpaare an, von denen jeweils der Muskel der linken Kopfseite erheblich stärker 
als der entsprechende Muskel der rechten Seite ausgebildet ist (Abb. 11, 12, 35-39). M 
18 hat seinen Ursprung dorsolateral der Origo von M 6 am Postclypeus und wirkt als 
Mundwinkelretraktor.  
 
M 19 (M. geno-pharyngealis):  
 
Dieser kräftige Muskel entspringt ventral der Antenne auf der Seite des Kopfes und 
zieht ebenfalls an den anterolateralen Mundwinkel (Abb.11, 12). Wie M 18 setzt auch 
dieser Muskel wohl getrennt von der sklerotisierten Basis des Hypopharynx an.  
 
M 20 (M. tentorio-pharyngealis lateralis):  
 
Dieser Muskel entspringt ventral der Antennenmuskeln am dorsalen Tentorialarm. Von 
dort zieht er medial und inseriert hinter dem Schlundkonnektiv lateral am Pharynx. Er 
wirkt als lateraler Pharynxdilatator (Abb.31). 

 
M 21 (Mm. tentorio-pharyngeales laterales):  
 
Auf der dorsalen Seite des Corporotentorium entspringt hintereinander eine Reihe von 
mehr oder weniger gut abgrenzbaren, dünnen Muskelbündeln, die als ventrale Dilatato-
ren des Pharynx wirken (Abb.14, 42). Vom Corporotentorium aus laufen diese Muskel-
stränge übereinander nach anterior zum Vorderpharynx und inserieren in einer 
Längsreihe an dessen Hinterseite. Das unterste dieser Muskelbündel inseriert auf der 
Höhe der Mundöffnung und wirkt als Dilatator der Mundöffnung.  
 
 

4.3.7 Diskussion des Labrum, Epipharynx und Pharynx 
 
Das Labrum von O. wakefieldi dichtet das Cibarium von anterior ab und ist gleichzeitig 
auch aktiv am Weitertransport der Nahrung beteiligt. Der Strich der epipharyngealen 
Haarfelder, welche sich an der Rückwand des Labrum befinden, weist nach mediodor-
sal. Bei einer Retraktion des Labrum durch M5 oder besonders M6 unterstützt dies si-
cherlich einen Weitertransport der sich im Cibarium befindlichen Nahrung in den 
Pharynx.  
Besonderer Bedeutung beim Abdichten des Mundraumes nach anterior kommt den bei-
den epipharyngealen Haarsäumen zu, die sich am clypealen Epipharynx in Höhe der 
Molaren befinden. Diese beiden epipharyngealen Borstenreihen sind unterschiedlich 
stark ausgebildet und asymmetrisch zueinander gebaut. Der Haarsaum der linken Seite 
legt sich bei Mandibelschluß von anterior an die anteriore Kante der molaren Chitinrei-
hen an und streift unter Umständen bei Retraktion des Labium anhängende Nahrungs-
partikel nach oben ab. Der Haarsaum der linken Seite ist jedoch nicht aktiv durch einen 
gesonderten Muskel beweglich, so daß seine primäre Aufgabe wohl in der Abdichtung 
des linken Molaren nach anterior zu sehen ist. 
Der Haarsaum der rechten Seite ist ungleich größer und bedeckt eine Falte des Epipha-
rynx, welche sich bei leicht geöffneten Mandibeln passgenau zwischen die schräg ver-
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laufenden anterioren Kanten der Molae legt. Er minimiert auf diese Weise den Verlust 
der auf den Molaren befindlichen Nahrung und kann durch den vergrößerten M11 sowie 
M8 aktiv und vom übrigen Labrum gesondert bewegt werden. Durch Zug des linken, 
vergrößerten M11 im Verbund mit M8 kann die epipharyngeale Falte zungenartig zwi-
schen die Molaren geschoben werden und so aktiv die Verteilung der akkumulierten 
Nahrung beeinflussen bzw. für deren Weitertransport nach dorsal sorgen. Der M11 der 
rechten Seite wirkt entsprechend als Antagonist und bewirkt den Rückzug der epipha-
ryngealen Falte aus dem molaren Zwischenraum. 
Die beiden Retraktorenpaare des Mundwinkels, M18 und M19, sind bei manchen der 
untersuchten Exemplare ebenfalls unterschiedlich dick ausgebildet. Beim Retrahieren 
der Mundwinkel wird bei diesen Tieren wohl ein verstärkter Zug auf den linken Mund-
winkel ausgeübt. Dies mag mit der asymmetrischen Ausbildung und Lage der Mandi-
bel-Molaren zusammenhängen: Die Molarflächen liegen nicht in der Sagittalebene, 
sondern verlaufen schräg von rechts vorne nach links hinten. Die posterioren Kanten der 
Molaren sind also etwas auf die linke Kopfseite hin versetzt, so daß der Nahrungsfluß 
unter Umständen auch vornehmlich auf die linke Seite des Pharynx gerichtet ist.  
Die muskuläre Ausstattung des Cibarium und der damit assoziierten Strukturen ent-
spricht ansonsten weitestgehend den Verhältnissen bei pterygoten Insekten.  
 
 

4.4 Die Mandibel von Oniscigaster wakefieldi 
 

4.4.1 Äußere Morphologie der Mandibel 
 
Die Mandibel (Md) von O. wakefieldi ist stark sklerotisiert und voluminös, so daß sie 
unter allen Mundgliedmaßen den größten Raum einnimmt. Auf den ersten Blick ähnelt 
sie einer Orthopteren-Mandibel, bei genauerer Betrachtung jedoch fällt von außen die 
von caudal nach frontal abfallende basale Seitenkante auf (Abb.2, 4). Weiterhin ist die 
vordere Mandibelgelenkung gar nicht sichtbar, das hintere Mandibelgelenk ist nur teil-
weise von lateral einsehbar (Abb.4). Die Mandibel ist an ihrer frontolateralen Kante 
scharf nach medial eingeknickt, und ihre Vorderseite verläuft parallel zum Epipharynx. 
An ihrem frontomedialen Ende trägt jede der beiden Mandibeln -von ventrocaudal nach 
dorsofrontal verlaufend- jeweils zwei mehrspitzige Incisivi (Inc), eine tief gespaltene 
Prostheka (Pst) sowie eine Pars molaris (Mo) (Abb.16-18). Da wie erwähnt die Mandi-
belvorderseite dem ventrocaudad geneigten Clypeolabralkomplex parallel aufliegt, be-
finden sich also die Partes molares anterior der Incisivi. Die Mandibeln der beiden 
Kopfseiten sind nicht bilateralsymmetrisch zueinander gebaut, insbesonders die Molar-
teile sind unterschiedlich ausgebildet (Abb.19, 20). Die Mandibel ist auf ihrer basalen 
Innenseite ausgeschnitten, so daß ihre innerere Basalkante tiefer als die äußere verläuft. 
Hinter der Mola liegt der tiefste Punkt des Basalrandes, an dem sich die Einstülpungs-
stelle für das craniale Adduktor-Apodem (Ap25) befindet.  
Der untere Incisivus der linken Mandibel (Abb.16-18, 22) ragt in horizontaler Richtung 
nach medial. Seine Vorderkante liegt etwas höher als seine Hinterkante, dazwischen ist 
er leicht konkav eingebuchtet und mit Längsrinnen versehen. Er mündet in eine subapi-
kale und drei apikale, gerundete Spitzen, die dunkel gefärbt und sehr stark sklerotisiert 
sind. Die beiden innersten Spitzen sind zugleich die längsten Spitzen des unteren Incisi-
vus. Etwas proximal der innersten Spitze befindet sich an der Innenkante eine kurze 
Längsreihe von Macrotrichien.  
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Der obere Incisivus der linken Mandibel ist leicht schräg nach mediodorsal geneigt. Er 
läuft ebenfalls in eine subapikale und drei etwa gleichlange apikale Spitzen aus. Die 
subapikale Spitze markiert gleichzeitig einen dorsalen Einschnitt im oberen Incisivus. 
Eine Längsrinne, wie sie beim unteren Incisivus vorhanden ist, läßt sich jedoch nicht 
ausmachen. Allerdings sind sowohl Vorder- als auch Rückseite des oberen Incisivus mit 
einer subapikalen Längsreihe aus Macrotrichien besetzt.  
 
Die Incisivi der rechten Mandibel sind ähnlich gebaut, jedoch fehlt beiden Incisivi die 
subapikale Spitze. Der obere Incisivus läuft lediglich in zwei apikale Spitzen aus. Die 
subapikalen Macrotrichien-Längsreihen entsprechen denen der contralateralen Seite. 
Bei maximalem Schluß der Mandibeln greifen die drei apikalen Spitzen des rechten 
unteren Incisivus in die dorsale Längsrinne des linken unteren Incisivus. Entsprechend 
kommt auch der obere Incisivus der rechten Mandibel dorsal des oberen Incisivus der 
linken Mandibel zu liegen. Dabei enden die Spitzen der rechten Incisivi medial jeweils 
an der durch die subapikale Spitze des entsprechenden linken Incisivus gebildeten Kan-
te. Der obere Incisivus beider Mandibeln besitzt wie die Prostheken jeweils an der Basis 
eine elastische Zone der Kutikula, so daß er sich passiv nach dorsal bewegen läßt 
(Abb.22, s. Pfeile).  
 
Die Prostheka (Pst), gelegentlich auch als Lacinia mobilis bezeichnet, ist ein borstenar-
tiger, zweigeteilter Anhang der Mandibel, der sich dorsal der Basis des oberen Incisivus 
befindet. Wie der dorsale Incisivus ist auch die Prostheka gegenüber dem Rest der 
Mandibel passiv beweglich (Abb.22). Die Prostheka ist nicht mit Muskeln versehen. 
Die kurze gemeinsame Basis der Prostheka entspringt nach ventromedial gerichtet, 
biegt alsbald nach dorsal um und läuft dann in zwei besenartige Fortsätze aus. Diese 
distalen Abschnitte weisen nach dorsomedial und sind aus zahlreichen langen Borsten 
zusammengesetzt, die in dem gemeinsamen basalen Abschnitt zusammenlaufen.  
Im rasterelektronenoptischen Bild scheint die Prostheka der medialen Mandibelkante 
anzuliegen, dies ist jedoch ein durch die zuvor erfolgte Trocknung bedingtes Artefakt. 
In den feucht konservierten Exemplaren wird deutlich, daß die Prostheka in geschwun-
genem Bogen und deutlich von der medialen Mandibelkante abgesetzt nach dorsal ge-
richtet ist.  
Die rechte Prostheka ist ähnlich wie die linke strukturiert, lediglich deren ventraler Teil 
ist etwas kürzer als bei ihrem linken Pendant. 
Im histologischen Schnittbild (Abb.25) wird kenntlich, daß jede einzelne Borste der 
Prostheka eine eigene sensorische Ableitung besitzt, die sich zu einem voluminösen 
Nerven vereinigen, welcher sich dem N. mandibularis anschließt. Es handelt sich also 
bei der Prostheka um ein Zusammenschluß aus zahlreichen, aus echten Setae abzulei-
tenden Sinneshaaren. Die Prosthekae legen sich bei adduzierten Mandibeln von ventral 
eng an die ventralen Kanten der Superlinguae des Hypopharynx an (Abb.24, 87, 88).  
Die Molarfläche der linken Mandibel (Abb.20) ist mediocaudad gerichtet, leicht einge-
buchtet und besitzt in der Aufsicht einen etwa quadratischen Umriß. Die Molarfläche 
wird an ihrem ventralen wie auch medialen inneren Rand von einem breiten Bürsten-
saum begrenzt. Die Molarfläche selbst ist in mehrere von dorsomedial nach ventrolate-
ral verlaufende Leisten untergliedert. Die äußere Leiste, welche die Molarfläche nach 
dorsolateral begrenzt, erscheint als massive kutikuläre Erhebung von ca. 20 µm Breite, 
die nicht besonders konturiert ist. Nach medial folgen elf weitere kutikuläre Leisten, die 
zunehmend schmaler werden. Die Leisten sind auf ihrer lateralen Längsseite jeweils mit 
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einer Reihe kammartiger Zinken versehen. Im histologischen Schnittbild (Abb.15) wie 
auch in der rasterelektronenoptischen Frontalansicht (Abb.21) ist deutlich zu erkennen, 
daß die Zinken nur an der Oberfläche der Leisten ausgebildet sind. Darunter weiten sich 
die Abstände zwischen den einzelnen Leisten, so daß es zur Bildung von u-förmigen 
Längsrinnen kommt. Zum dorsalen Rand hin werden die kammartigen Strukturen im-
mer undeutlicher und schließlich obsolet, da die Molarleisten dort insgesamt zu Bor-
stenbüschel aufgelöst sind. Im mikroskopischen Schnitt erweist sich, daß die 
Molarleisten nicht wie die sonstige Kutikula rötlich angefärbt sind, sondern einen gelb-
lichen Farbton besitzen (Abb.15). Die Vermutung, daß es sich bei den Molarleisten um 
elastische Strukturen handelt, kann durch vorsichtiges Bestreichen der Molarleisten mit 
einer Pinzette, bei dem sich die Leisten als sehr nachgiebig erweisen, bestätigt werden.  
Die Molarfläche der rechten Mandibel (Abb.19) weist nach frontomedial. Sie ist von 
kahnförmigem Umriß, ebenfalls leicht eingebuchtet und läuft nach dorsomedial in einer 
beborsteten Spitze aus. Wie die Molarfläche der contralateralen Seite weist sie dreizehn 
Leisten auf, die an ihren nach medial gerichteten Seitenkanten ebenfalls durch kamm-
artige Zinken skulpturiert sind. Lediglich die äußerste Leiste, welche die Molarfläche 
nach ventrolateral begrenzt, ist ähnlich wie die begrenzende dorsolaterale Leiste der 
linken Mandibel glatt, nicht konturiert und doppelt so breit wie jeweils eine der übrigen 
Leisten. Zum medialen Rand der Molarfläche wird die zinkenförmige Konturierung der 
Leistenoberfläche obsolet. Die gesamte Breite der Molarleisten erscheint dort zu kuti-
kulären Büscheln aufgelöst. Zusätzlich wird die mediale Längsseite des rechten Mola-
ren von einem Haarsaum begrenzt, der besonders nach ventral zu augenfällig wird. 
Deutlich getrennt hiervon verläuft in ventraler Verlängerung des lateralen Molarrandes 
ein weiteres Borstenfeld, welches aus relativ kurzen und derben Macrotrichien gebildet 
wird. Beide Borstenfelder laufen ventral aufeinander zu, ohne jedoch an ihren ventralen 
Rändern zusammenzustoßen. 
Ein drittes Borstenfeld befindet sich etwas lateral der Molarfläche auf dem Rücken des 
Mandibelkörpers. Es besteht aus großen, borstenförmigen Setae, die locker verteilt und 
wie die beborstete Molarenspitze schräg nach dorsomedial gerichtet sind. 
In natürlicher Stellung ragt bei adduzierten Mandibeln die rechte dorsale Molarenspitze 
dorsal über die linke Molarfläche hinaus und weist schräg dorsad in Richtung der 
Mundöffnung (Abb.31). Im histologischen Querschnitt ist deutlich zu erkennen, daß die 
nach ventral weisenden Zinken der Mandibelleisten der rechten Molarfläche denen der 
nach dorsal weisenden Zinken der linken Mandibelleisten gegenläufig sind (Abb.15). 
Ebenso gegenläufig verhalten sich die verdickten Randleisten der Molarflächen beider 
Seiten, so daß diese die aufeinandergepressten Mandibelflächen von dorsal bzw. ventral 
begrenzen.  
Eine Mandibeldrüse konnte nicht festgestellt werden. 
 
 

4.4.2 Artikulationspunkte der Mandibel 
 
Das hintere Mandibelgelenk (hMdG) wird wie bei allen dicondylen Insekten zwischen 
einem mandibulären Condylus und einer cranialen Gelenkpfanne gebildet, bei O. wake-
fieldi zwischen dem basalen lateroposterioren Mandibelwinkel einerseits und der 
Postgena andererseits (Abb.3, 7, 87). Die Mandibel ist an ihrer Rückwand seitlich sok-
kelartig erhöht und weist proximal einen langen walzenförmigen Condylus (hC) auf, der 
etwa in einem Winkel von ungefähr 55° schräg zur Transversalebene liegt (Abb.17, 34). 
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Die Walze liegt auch etwas schräg zur Horizontalebene und steigt mediad leicht an, so 
daß ihr mediales Ende nicht nur anterior, sondern auch etwas dorsal des lateralen Endes 
zu liegen kommt. Die mediale Oberseite des Condylus ist auf ihrer gesamten Länge 
dunkel gefärbt, was auf eine starke Sklerotisierung dieser Region hinweist.  
Die craniale Gelenkgrube (hMdGg) liegt in der Transversalebene und wird von der ven-
tralen Kante der Postgena gebildet (Abb.7). Diese ist mediodorsad eingekerbt, so daß 
die Gelenkfläche nach innen zu ansteigt. Die mediale und laterale Begrenzung der Ein-
kerbung ist noch stärker sklerotisiert als die Gelenkgrube selbst.  
Der walzenförmige Condylus der Mandibel liegt also nicht in der gleichen Ebene wie 
die craniale Gelenkgrube, sondern liegt ihr unter Bildung eines spitzen Winkels auf, so 
daß sich lediglich der zentrale Teil der Gelenkwalze in der cranialen Einkerbung der 
Postgena befindet. Im fixierten Tier liegt das laterale Ende der Gelenkwalze hinter, das 
mediale Ende dagegen vor der cranialen Gelenkgrube. Da der Prothorax auf ganzer 
Breite in die Kopfkapsel eingelassen ist, läßt sich am artikulierten Kopf lediglich das 
laterale Ende der Gelenkwalze beobachten. 
 
Gar nicht einsehbar von außen ist der aus zwei distinkten Artikulationszonen beste-
hende Komplex der vorderen Mandibelgelenkung. Dieser vordere Artikulationskomplex 
(aAK) wird durch die Kopfseitenwand verdeckt, die sich von dorsolateral über die vor-
dere Hälfte der lateralen Mandibelbasis legt (Abb.6, 30). An der exartikulierten Mandi-
bel fällt in dieser Region ein länglicher, rinnenförmiger Einschnitt im Mandibelkörper 
auf, der leicht schräg nach dorsomedial weist (Abb.16, 17, 26, 27, 37). Der Einschnitt 
wird dorsal von einer sehr stark sklerotisierten Randleiste begrenzt, die in ihrer Mitte 
nach caudolateral ausgezogen ist. Auf diese Weise überragt eine überhängende Ecke die 
Mandibelrinne (MR) dachartig von dorsomedial. Die so geformte Hohlkehle befindet 
sich distal des basalen Mandibelrandes und ist von diesem deutlich getrennt. Dem Ein-
schnitt in der Mandibel ist von lateral der wulstig verdickte, stark sklerotisierte Rand 
(skKr) der nach innen umgeschlagenen Kopfseitenwand (Abb.7, 30-32,) angelegt, wel-
cher dorsal auf gleicher Höhe mit der sklerotisierten Randleiste des Mandibeleinschnitts 
liegt. Dabei folgt die leicht überhängende Mandibelleiste in ihrer Kontur der Stelle des 
Cranium, an dem der Vorderrand des vorderen Tentorialarmes in scharfem Winkel auf 
die umgeschlagene Kopfseitenwand trifft. Der dorsomediale Randwulst der linken 
Mandibel ist dabei etwas kräftiger ausgebildet als der Randwulst der rechten Mandibel, 
bei deren Randwulst der Winkel eher gerundet erscheint (Abb.26, 27). Trotz der Aus-
bildung einer Hohlkehle besitzt die Gelenkung auf beiden Kopfseiten jeweils viel Spiel, 
so daß diese am ehesten wohl als loses Scharniergelenk bezeichnet werden kann, bei der 
sich eine Hohlkehle der Mandibel an die nach innen umgeschlagene ventrale Kante der 
Kopfseitenwand anlegt. Dieses lose Scharniergelenk stellt den anterioren Teil der vor-
deren Mandibelartikulation dar und wird im fortlaufenden Text auch als Rinnengelenk 
(RG) bezeicnet.  
Eine weitere stark sklerotisierte Kontaktstelle zwischen Mandibel und Cranium befindet 
sich unmittelbar caudal des Rinnengelenkes. In diesem Bereich ist die proximale Au-
ßenwand der Mandibel nach innen geneigt und bildet einen schmalen Absatz, an dessen 
medialem Ende der dadurch nach innen versetzte Basalrand der Mandibel verläuft. Die-
ser ist direkt hinter der Hohlkehle stark sklerotisiert und etwas eingebuchtet, so daß er 
eine sattelförmige Gelenkpfanne (skMdR) bildet (Abb.26-29). Das Cranium schlägt 
etwa unterhalb der Vorderkante des vorderen Tentorialarmes, und zwar unterhalb des 
Vorderrandes der länglichen vorderen Tentorialgrube, nach ventral um und bildet dort 
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einen flächigen Fortsatz, den Processus paratentorialis (Pp), aus (Abb.7, 8, 28-30, 40). 
Dessen ventrale, besonders stark sklerotisierte Kante verläuft von dorsolateral schräg 
caudad nach ventromedial hinter den basalen Mandibelrand und lagert sich dabei an die 
genannte, vom basalen Außenrand der Mandibel gebildete sattelförmige Mulde an. Die-
se Gelenkung wird im weiteren Verlauf als Paratentorialgelenk (PTG) bezeichnet. 
Beide Kontaktzonen zusammen bilden den vorderen Artikulationskomplex der Mandi-
bel (Abb.30). Da die ventralen Ränder der Kopfseiten rostralwärts abfallen und leicht 
konvergieren, ist die Achse zwischen vorderem Artikulationskomplex und hinterer Ge-
lenkung nach vorne zu ebenfalls abgesenkt und etwas nach medial geneigt. 
Der gesamte vordere Artikulationskomplex und teilweise das hintere Gelenk sind zwar 
nicht von außen sichtbar, jedoch wie alle Gelenke der Arthropoden Teile des Integu-
mentes und der Außenseite zugewandt. Die membranöse Verbindung zwischen skleroti-
siertem Mandibelrand und dem Cranium verläuft daher stets medial der 
Mandibelgelenke. Auf der gesamten Innenseite der Mandibel verläuft der Übergang zur 
Membran des Mundfeldes entlang des Basalrandes der Mandibel. Am hinteren Gelenk 
jedoch befindet sich der Ansatz der Membran unterhalb des erhöhten Gelenksockels. Im 
hinteren Drittel der Kopfseite ist die membranöse Verbindung zwischen lateralem Ba-
salrand der Mandibel und dem Cranium auch äußerlich sichtbar. Davor verläuft sie zwi-
schen Mandibelrand und dem eingeschlagenen Kopfseitenrand. Im Bereich des 
Paratentorialgelenkes verläuft der membranöse Ansatz an der Mandibel ventral um das 
mandibuläre Sattelgelenk am Basalrand herum (Abb.8). Auf cranialer Seite setzt die 
Membran an der medialen Seite des Proc. paratentorialis an und geht frontad in die Un-
terseite des vorderen Tentorialarmes über. Anterior des vorderen Tentorialarmes biegt 
der membranöse Ansatz an der Kopfkapsel auf die Innenseite der umgeschlagenen 
Kopfseite um, so daß die Membran über das Rinnengelenk hinwegzieht und mediad in 
den Epipharynx übergeht (Abb.12, 30).  
 
 

4.4.3 Muskulatur der Mandibel 
 
Die Muskulatur der Mandibel umfaßt im wesentlichen eine dorsale (craniale) und eine 
ventrale (tentoriale) Muskelgruppe. Die dorsalen Muskeln entspringen auf der Innen-
seite des Cranium und inserieren an der Basalkante der Mandibel. Die ventralen Mus-
keln entspringen am Tentorium und inserieren entweder an der Basalkante der Mandibel 
oder am Mandibelkörper. Ein weiterer Muskel zieht von der Mandibel zum Hypopha-
rynx.  
 
Dorsale Muskeln: 
 
M25 (M. cranio-mandibularis internus, cranialer Mandibeladduktor):  
 
Der M. cranio-mandibularis internus (Abb.12, 14, 31-35, 41-43) ist der stärkste Mandi-
belmuskel und besteht aus verschiedenen Anteilen. Seine kräftige kutikulare Sehne 
stülpt sich zwischen der Molarregion und dem hinteren Mandibelgelenk im vorderen 
ventralen Winkel des Innenrandes der Mandibelbasis ein. Von dort zieht sie hinter dem 
vorderen Tentorialarm nach dorsal und verbreitert sich plattenartig. Zugleich spaltet das 
Apodem caudad einen zweiten Ast ab, der apikal ebenfalls flächig verbreitert ist. Auf 
beiden Seiten des großen Apodem inserieren insgesamt vier Portionen des M25, deren 
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Ursprung sich auf der ganzen Länge des ipsilateralen Vertex befindet. Darunter finden 
sich auch kleinere Anteile, deren Ursprung auf der contralateralen Seite des Vertex zu 
finden ist. Am kleineren Apodem inserieren die beiden Portionen des M25, welche ih-
ren Ursprung am Postocciput bzw. an der Postoccipitalleiste haben. M25 wirkt im we-
sentlichen als Adduktor der Mandibel, die hinteren Muskelportionen der kleinen 
apodemalen Platte besitzen auch eine retrahierende Komponente.  
 
 
M26 (M. cranio-mandibularis externus anterior, anteriorer cranialer Mandibelabduktor):  
 
Dieser relativ kurze Muskel (Abb.12, 31, 32, 41) entspringt ventral des Facettenauges 
an der Gena und verjüngt sich in seinem schrägen Verlauf nach ventrofrontal. Er inse-
riert mit einem kurzen Apodem unmittelbar hinter dem posterioren Teil des vorderen 
Artikulationskomplexes am Basalrand der Mandibel. 
Dieser Muskel festigt den Kontakt zwischen den Elementen des Paratentorialgelenkes 
durch Levation der Mandibel, wodurch diese an den Proc. paratentorialis angepresst 
wird. Darüber hinaus unterstützt er die Abduktion der Mandibel. 
 
M27 (M. cranio-mandibularis externus posterior, posteriorer cranialer Mandibelabduk-
tor):  
 
M27 (Abb.12, 31, 32, 43) entspringt ventral der caudalen Partie des M25 am ventrolate-
ralen Teil der Postoccipitalnaht. Von seinem breiten Ursprung läuft der Muskel schräg 
ventrolaterad nach vorne. Er inseriert dorsal von M27 beidseitig auf einem mäßig gro-
ßen, plattenartigen Apodem, das ungefähr in der Mitte zwischen dem Paratentorialge-
lenk und der hinteren Gelenkung am Basalrand der Mandibel festmacht. M27 wirkt als 
stärkster Abduktor der Mandibel. 
 
Ventrale Muskeln: 
 
M28 (M. tentorio-mandibularis externus dorsalis):  
 
Dieser Muskel besteht aus zwei übereinanderliegenden Portionen, die beide direkt am 
bzw. direkt unterhalb des äußeren Basalrandes der Mandibel inserieren (Abb.28, 31, 32, 
42, 43) etwa in der Mitte zwischen vorderem Artikulationskomplex und hinterem Ge-
lenk sowie ventral der Insertion von M27. Die dorsale Portion des M28 entspringt auf 
dem dorsalen Tentorialarm, die ventrale Portion auf dem vorderen Tentorialarm. Dieser 
Muskel wirkt möglicherweise als Abduktor der Mandibel. Wahrscheinlich ist er auch an 
der Protraktion der gesamten Mandibel beteiligt.  
 
M29 (M. tentorio-mandibularis externus ventralis):  
 
Dieser vergleichsweise kleine Muskel (Abb.32, 33, 42) entspringt medial des Proc. pa-
ratentorialis am lateralen Ende des vorderen Tentorialarmes. Von dort zieht er schräg 
nach ventrolateral zu seiner Insertion in der distalen Hälfte der lateralen Seite des Man-
dibelkörpers. Dabei überkreuzt er von dorsal den M31. Der Muskel unterstützt die Ad-
duktion der Mandibel und könnte wie M26 an der Fixierung des hinteren Teils des 
vorderen Artikulationskomplexes beteiligt sein. 
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M30 (M. tentorio-mandibularis internus dorsalis):  
 
Die ausgedehnte Ansatzfläche von M30 befindet sich ventromedial der Ansätze von 
M28 und M31 und reicht vom dorsalen Tentorialarm bis herunter zum vorderen Tento-
rialarm (Abb.31-34). Der seitlich abgeflachte Muskel zieht nach caudal bis zum hinte-
ren inneren Basalrand der Mandibel, an dessen nach dorsal abgesetztem Teil er auf 
ganzer Länge bis dicht unter dem medialen Rand des hinteren Condylus inseriert. Wird 
dieser Muskel kontrahiert, so wird der walzenförmige Condylus des hinteren Mandibel-
gelenkes in Richtung seiner Längsachse nach frontomedial verschoben. 
 
M31 (M. tentorio-mandibularis internus ventralis):  
 
Dieser recht kräftige Muskel (Abb.31, 33, 34) entspringt ventral der Ursprungsfläche 
von M28 auf der Unterseite des vorderen Tentorialarmes. Von dort läuft er parallel des 
M 28 ventrocaudad zur Innenseite des Mandibelkörpers, wo er vom inneren Basalrand 
abgesetzt zwischen M30 und der Sehne von M25 inseriert.  
 
M32 (M. mandibulo-hypopharyngalis):  
 
Der schwächste Muskel der Mandibel entspringt etwa ventral des Rinnengelenkes an 
der lateralen Seite der Mandibel (Abb.32, 33). Von dort aus konvergiert er mediocaudad 
und inseriert mit einer langen Sehne an der basalen lateralen Ecke des Hypopharynx. 
Obwohl dieser Muskel oft als hypopharyngealer Adduktor der Mandibel beschrieben 
wird, dürfte er eher als Protraktor des Hypopharynx agieren.  
 
 

4.5 Vergleich mit der Mandibel und dem Tentorium weiterer Taxa 
 
Um die bei Oniscigaster vorliegenden Verhältnisse morphologisch und phylogenetisch 
werten zu können, sollen im folgenden zwei weitere Taxa der Siphlonuroidea (Epheme-
roptera) sowie der Zygentoma untersucht werden: 
 
 

4.5.1 Nesameletus spec. 
 
Der Kopf von Nesameletus wird opisthognath getragen (Abb.44). Das Tentorium weist 
gegenüber den Verhältnissen bei Oniscigaster keine wesentlichen Unterschiede auf. Die 
Mandibel (Abb.45) ist im Vergleich zu Oniscigaster erheblich schmaler. Die Pars inci-
sivi ist zu einer hohlmeißelförmigen Rinne umgestaltet. Die Prostheka ist bis zu ihrem 
Grunde gespalten und in ihrem ventralen Teil an der linken Mandibel zu einem, an der 
rechten zu zwei dünnen Chitinstäben reduziert. Lediglich das dorsale Borstenbüschel ist 
ausgeprägt vorhanden. Die Molaren sind ähnlich wie bei Oniscigaster mit Leisten ver-
sehen. Ein auffälliger Unterschied ist die veränderte Lage und das Aussehen des Para-
tentorialgelenkes. Während Lage und Aussehen des Rinnengelenkes in etwa gleich 
bleibt (Abb.46-49), so ist das Paratentorialgelenk im Vergleich zu Oniscigaster weit 
nach dorsocaudal gerückt und somit deutlich vom anterioren Teil getrennt (Abb.45, 48-
49). Diese Konfiguration soll im folgenden als posterocondylat bezeichnet werden. Der 
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Basalrand der Mandibel ist bei Nesameletus an dieser Stelle plateauartig erhoben und 
bildet eine ebene Kontaktfläche mit dem Proc. paratentorialis aus (Abb.45). Dieser be-
findet sich als bohnenförmige, flache Sklerotisation am caudalen Ende des vorderen 
Tentorialarmes (Abb.47).  
 

M25 (M. cranio-mandibularis internus): 
 
Der craniale Adduktor ist auch bei Nesameletus der stärkste Mandibelmuskel (Abb.46, 
48-49). Vier distinkte Muskelbündel entspringen an der ipsilateralen Frons und am Ver-
tex. Von dort ziehen sie übereinander caudad und inserieren alle ausschließlich an der 
Vorderseite des langgezogenen Adduktorapodem. An dessen Rückseite setzt das Mus-
kelbündel an, welches seinen Ursprung an der lateralen Postoccipitalnaht hat. M25 
wirkt im wesentlichen als Adduktor der Mandibel.  
 
M26 (M. cranio-mandibularis externus anterior): 
 
Der vordere craniale Mandibelabduktor ist bei Nesameletus nur relativ schwach ausge-
prägt und besteht nur aus aus wenigen Fasern, die an einem winzigen Apodem unmit-
telbar hinter dem Paratentorialgelenk an der basalen Außenkante der Mandibel 
inserieren (Abb.46, 48, 49). Der Muskel entspringt ventral des Komplexauges an der 
Gena und fungiert wie bei Oniscigaster außer als Abduktor wohl vornehmlich als Le-
vator der Mandibel.  
 
M27 (M. cranio-mandibularis externus posterior): 
 
Das kurze, kelchförmige Apodem des hinteren cranialen Abduktor setzt etwa in der 
Mitte zwischen Paratentorialgelenk und dem hinteren Mandibelgelenk an der basalen 
Außenkante der Mandibel an (Abb.46-49). M27 entspringt am ventralen Occiput und 
der Postoccipitalleiste und abduziert die gesamte Mandibel. 
 
M28 (M. tentorio-mandibularis externus dorsalis): 
 
Dieser Muskel ist etwas schwächer als bei Oniscigaster ausgebildet, zeigt aber ebenfalls 
die Aufteilung in zwei separate Muskellagen, die auch den entsprechenden Verlauf be-
sitzen (Abb.48). Wahrscheinlich wirkt M 28 als Abduktor der Mandibel.  
 
M 29 (M. tentorio-mandibularis externus ventralis): 
 
M 29 zeigt einen ähnlichen Verlauf wie bei Oniscigaster, ist aber bei Nesameletus deut-
lich stärker ausgebildet (Abb.48, 49). 
 
M30 (M. tentorio-mandibularis internus dorsalis), 
M31 (M. tentorio-mandibularis internus ventralis), 
M32 (M. mandibulo-hypopharyngalis): 
 
Diese Muskeln (Abb.48, 49) entsprechen in Stärke und Verlauf denjenigen bei Onisci-
gaster. 
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4.5.2 Ameletopsis perscitus (EATON, 1899) 
 
Die Larven der Eintagsfliegenfamilie Ameletopsidae zeichnen sich durch einen gegen-
über dem Grundplan der Ephemeroptera in vielen Merkmalen abgewandelten Kopf aus. 
Dies steht vor allem mit der für Eintagsfliegenlarven ungewöhnlichen carnivoren Le-
bensweise im Zusammenhang. So wird von Mirawara aapta, einem australischen Ver-
treter der Familie, das Verschlingen verschiedenster Wasserinsekten gemeldet 
(CAMPBELL, 1985). Untersuchungen des Kropfinhaltes wiesen hier vor allem Lepto-
phlebiidenlarven als größten Beuteanteil aus. Daneben wurden aber auch Larven ande-
rer Ephemeropteren, Chironomiden- wie auch Köcherfliegenlarven im Verdauungstrakt 
nachgewiesen. Laut CAMPBELL (1985) werden die Beutetiere in einem Stück verschlun-
gen. Für Ameletopsis wiesen LANDA & SOLDÁN (1985) ebenfalls kleinere Plecopteren-
larven sowie Chironomidenlarven im Verdauungstrakt nach. PHILLIPS (1930) erwähnt 
kleinere Leptophlebiidenlarven als Nahrung von A. perscitus.  
Eigene Sektionen des Kropfes an Ameletopsis-Larven verschiedener Größenklassen 
zeigten ein unterschiedliches Beutespektrum: bei jüngeren Larven fanden sich Wasser-
milben sowie kleinere Plecopterenlarven, dagegen dominierten im Beutespektrum grö-
ßerer Larven vor allem andere Ephemeropterenlarven. Es konnten in erster Linie nicht 
näher bestimmte Leptophlebiiden-Larven, aber auch Larven von Nesameletus sp. an-
hand unverdauter Mandibelreste nachgewiesen werden (eigene Beobachtung). 
 
Die Kopfkapsel: 
 
Die Kopfkapsel von A. perscitus ist um einiges breiter als der Thorax des Tieres 
(Abb.50). Der Kopf erscheint dorsoventral abgeflacht und wird vom lebenden Tier pro-
gnath getragen. Im fixierten Zustand ist der Kopf jedoch meist vollständig an das Ster-
num des Prothorax angezogen. Dies macht bereits den erheblichen 
Bewegungsspielraum des Kopfes in der Dorsoventralebene deutlich, der dem Tier of-
fensichtlich zur Verfügung steht.  
Wie bei den bisher untersuchten Eintagsfliegenlarven ist auch der Kopf von Ameletopsis 
arm an Nähten, so daß eine scharfe Abgrenzung der Kopfareale schlecht möglich ist. 
Auffällig ist jedoch die Clypeolabralnaht, die sich fast über die ganze Breite des Kopfes 
hinwegzieht und das ebenso breite Labrum vom Clypeus abgrenzt. Oberhalb der Cly-
peolabralnaht befindet sich an beiden Seiten angedeutet kurze Reste einer Clypeofron-
talnaht, die sich zur Mitte hin bald verliert.  
Die Antennen erscheinen sehr weit nach distal gerückt, so daß sie fast an das Labrum 
grenzen. Die Antennen selbst sind sehr lang und fadenförmig, die Antennengeißel ist in 
zahlreiche Glieder unterteilt. Bei ausgewachsenen Larven sind bis zu 40 Geißelglieder 
an einer Antenne die Regel.  
 
Tentorium: 
 
Der vordere Tentorialarm (Abb.53, 54) ist spangenartig und sehr dünn, hat aber das für 
Ephemeropteren charakteristische U-förmige Aussehen. Er läuft medial in einen stark 
verbreiteten, flächigen oberen Tentorialarm aus, der hinter den nach frontal verschobe-
nen Antennen am Cranium befestigt ist. Das Corporotentorium ist aufgelöst, so daß die 
vorderen Tentorialarme getrennt als hauchdünne Chitinlamelle nach caudal laufen und 
jeweils getrennt mit dem sehr kurzen hinteren Tentorialarm zusammentreffen. Sicher-
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lich hängt die Reduktion des Corporotentorium mit dem Platzbedarf für den Pharynx 
zusammen, der zur Aufnahme der Beute extrem geweitet wird.  
 
Mandibel: 
 
Die Mandibel von Ameletopsis ist im Querschnitt rundlich, stark in die Länge gezogen 
und in ihrem vorderen Drittel einwärts gebogen. Die Molae sind vollständig reduziert, 
die Incisivi sind zu langen, dolchartigen Fortsätzen ausgezogen (Abb.51, 52). In der 
Adduktionsstellung überlappen sich die Incisivi beider Mandibeln, wobei die Incisivi 
der linken Mandibel anterior der rechten Incisivi zu liegen kommen. Beide Mandibeln 
sind im wesentlichen symmetrisch zueinander gebaut. Der äußere (untere) Incisivus 
mündet in drei Spitzen, die in Querschnittsebene liegen und mediad gerichtet sind. Die 
mittlere der drei Spitzen ist gleichzeitig die längste. Abgesetzt davon befindet sich da-
hinter der innere (obere) Incisivus. Er ist insgesamt etwas kürzer als der äußere Incisi-
vus und weist mit seinem einspitzigen Ende leicht nach caudal in Richtung der 
Mundöffnung.  
Die Kutikula an der Basis beider Incisivi ist desklerotisiert, so daß sich die Incisivi an 
dieser Stelle bereits durch leichten Druck auf die Vorderseite nach innen klappen lassen.  
Die Prostheka liegt dem inneren Incisivus von caudal eng an und verläuft parallel zu 
diesem. Sie ist zu einem massiven Fortsatz umgebildet, dessen Spitze allerdings abge-
rundet und mit wenigen, locker verteilten Haaren ausgestattet ist. 
 
An der Mandibel ist das Rinnengelenk nur als nach dorsal ausgezogenes, verflachtes 
Dreieck kenntlich (Abb.51, 53, 54). Die bei detritivoren Formen ausgebildete Mandibel-
rinne fehlt, lediglich eine etwas stärker sklerotisierte Längsleiste an der entsprechenden 
Stelle ist angedeutet. Dementsprechend ist auch der korrespondierende craniale Ventral-
rand nur leicht verstärkt. 
Das Paratentorialgelenk ist vom anterioren Teil weit abgerückt und stellt die funktio-
nelle vordere Mandibelgelenkung dar. Der basale Mandibelrand ist in diesem Bereich 
eingebuchtet und bildet dort einen langgestreckten, wulstig verdickten und stark sklero-
tisierten Streifen aus. Im voll adduzierten Zustand liegt der stiftförmige Proc. paratento-
rialis dem caudalen Ende der mandibulären Gelenkfläche von medial an. Da der 
Seitenrand des Cranium an dieser Stelle nicht den Basalrand der Mandibel überlappt, ist 
das Paratentorialgelenk von außen sichtbar.  
Das hintere Mandibelgelenk (Abb.53, 54) dagegen ist durch eine Duplikatur der ventro-
caudalen cranialen Seitenwand verdeckt und dementsprechend von lateral nicht zu se-
hen. Die Mandibel läuft an ihrem hinteren Ende in einen länglichen, zum Ende zu nach 
außen gebogenen Zipfel aus, der dem walzenförmigen Condylus bei Oniscigaster ent-
spricht (Abb.51). Dieser zipfelförmige Gelenkkopf verläuft im Gegensatz zu Onisciga-
ster nahezu in der Parasagittalen und ist von medial und lateral in die rinnenförmige 
Gelenkgrube der Postgena eingebettet, die nach dorsocaudal hin offen ist. Die mediale 
Begrenzung der Gelenkgrube wird durch eine stärker sklerotisierte, aufgeworfene Leiste 
des Postocciput gebildet.  
 
 
Mandibelmuskulatur: 
 
M25: M. cranio-mandibularis internus: 
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Der craniale Mandibeladduktor (Abb.52-54) inseriert einseitig an dem kurzen Adduk-
torapodem, das sich am frontomedialen Basalrand der Mandibel einstülpt. M25 besteht 
aus zwei großen Anteilen, die jeweils mit einer einzelnen Portion am ipsilateralen Ver-
tex bzw. an der Postoccipitalleiste entspringen.  
 
M26: M. cranio-mandibularis externus anterior: 
 
Der vordere craniale Mandibelabduktor (Abb.52, 53) ist etwa doppelt so groß wie der 
entsprechende Muskel bei Oniscigaster. Auch Ursprung und Ansatz dieses Muskels 
sind verschieden:  
Die vorderen Anteile des Muskels entspringen lateral des M19 an der Rückseite des 
flächig verbreiterten oberen Tentorialarmes und ziehen von dort schräg nach laterocau-
dal. Bei einem Teil der untersuchten Exemplare umläuft ein kleiner Anteil auch den 
lateralen Rand des oberen Tentorialarmes und greift auf dessen Vorderseite über. 
Der größere, caudale Anteil des Muskels entspringt dicht hinter dem oberen Tentorial-
arm und frontolateral des lateralen Ocellus an der Frons. Beide Anteile inserieren ge-
meinsam und ohne Ausbildung einer cutikularen Sehne am lateralen Basalrand der 
Mandibel. Sein Ansatz liegt dabei im hinteren Drittel des lateralen Basalrandes, etwa in 
der Mitte zwischen dem Proc. paratentorialis und dem Condylus des hinteren Mandi-
belgelenkes (Abb.53). M26 wirkt als Abduktor und Protraktor der Mandibel.  
 
 
M27: M. cranio-mandibularis externus posterior:  
 
Der hintere craniale Mandibelabduktor (Abb.52, 53) ist bei Ameletopsis ein sehr großer, 
flacher Muskel, dessen Ursprungsfläche sich als langer Streifen ventral und parallel zur 
Occipitalnaht über den gesamten Occiput erstreckt. Er zieht von dort ventrocraniad und 
überkreuzt dabei in seinem distalen Drittel von lateral M26. Er inseriert ohne Ausbil-
dung einer cutikulären Sehne anterior des Ansatzes von M26 und unmittelbar hinter 
dem posterioren Teil des vorderen Artikulationskomplexes am lateralen Basalrand der 
Mandibel. M27 wirkt als Abduktor und Retraktor der Mandibel. 
 
M31: M. tentorio-mandibularis internus ventralis 
 
Der einzige ventrale Muskel der Mandibel (Abb.54) umwölbt den vorderen Tentorial-
arm von ventral. Sein Ursprung liegt im ventralen Bereich der lateralen sowie der me-
dialen Seite des oberen Tentorialarmes. M31 zieht von dort schräg nach laterocaudal 
und inseriert breitflächig im hinteren Drittel des Mandibelkörpers an dessen Innenseite.  
Bis auf M31 sind alle weiteren tentorio-mandibularen Muskeln (Mm.28-30) sowie der 
mandibulo-hypopharyngeale Muskel M32 nicht vorhanden.  
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4.5.3 Tricholepidion gertschi 
 
Kopfkapsel 
 
Der rundliche Kopf von Tricholepidion (Abb.55) trägt zwei laterale sowie einen me-
dialen Ocellus und zwei laterale Komplexaugen mit locker stehenden, wenigen Omma-
tidien. Ebenfalls markant sind die voluminösen Antennbasen sowie eine 
querverlaufende Kopfnaht auf der Höhe des hinteren Mandibelgelenkes. Diese Sutur ist 
nach innen zu einem großen Phragma ausgezogen (Abb.55 Kreis, Abb. 63, 64) welches 
als geräumige Muskelansatzstelle für M25 und prothothorakale Längsmuskeln dient. 
Diese Naht wird hier als Postoccipitalnaht (PoccN) interpretiert. Der caudal dieser Naht 
abgegliederte, große Kopfbereich wird dementsprechend als Postocciput bezeichnet (s. 
Diskussion 4.6.5).  
 
 
Tentorium 
 
Die vordere Tentorialgrube befindet sich ventral der Antenne und überdeckt von letzte-
rer am eingeschlagenen ventralen Rand des anterolateralen Cranium (Abb.56). Der vor-
dere Tentorialarm ist dünn und von etwa kommaförmigem Querschnitt. Medial zweigt 
der dorsale Tentorialarm ab, der an seinem oberen Ende mittels Tonofibrillen am Cra-
nium befestigt ist. Unmittelbar medial der Basis des oberen Tentorialarmes gliedert sich 
eine lange kutikuläre Sehne ab, die sich dorsad leicht erweitert. An diesem Apodem 
setzt ein Suspensormuskel des Tentorium an (M22, M. cranio-tentorialis) an, über wel-
chen das Tentorium am Cranium befestigt ist (Abb.75). Die vorderen Tentorialarme 
konvergieren nach posterior und gehen in eine gemeinsame Tentorialplatte über, welche 
die hinteren Tentorialarme von anterior überlappen (Abb.64, s. auch Abb.67). Hierbei 
bleiben die hinteren Tentorialarme stets von der Tentorialplatte getrennt. Lediglich ein 
M. intertentorialis (M23), eine dünne konnektive Muskelschicht, vermittelt zwischen 
den beiden tentorialen Formationen (Abb.63, 64). Die hinteren Tentorialgrube ist von 
außen ebenfalls nicht sichtbar und wird als unauffälliger, langgezogener Schlitz in late-
raler Verlängerung des hinteren Tentorialarmes erst sichtbar, wenn das Postocciput ab-
getragen wird (Abb.63, 64).  
 
 
Mandibel 
 
Die Mandibel von T. gertschi (Abb.55-65) ist langgezogen und trägt eine gut entwik-
kelte Pars incisiva sowie eine Pars molaris (Abb.60-62). Der Mandibelkörper besitzt 
einen ungefähr kreisförmigen Querschnitt, die Öffnung des Mandibelkörpers ist dorso-
mediad gerichtet. Die basale äußere Mandibelkante fällt nach anterior zu ab und ist au-
ßerdem leicht nach innen geneigt (Abb.55, 56). Die hintere Gelenkung befindet sich am 
caudobasalen Ende der Mandibel. Ihr Condylus ist leistenförmig und stark sklerotisiert 
(Abb.59). Der laterale Hinterrand des Cranium ist leicht eingebuchtet und bildet eine 
Vertiefung, die den leistenförmigen mandibulären Gelenkkopf aufnimmt. Im basalen 
frontolateralen Winkel der Mandibel befindet sich der anteriore Artikulationskomplex 
(Abb.56, 70, 73). 
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Dessen anterolateralen Teil wird durch eine langgezogene kutikulare Leiste der Mandi-
bel (ML) gebildet, die mit einer Knickstelle des ventrolateralen Clypeusrand artikuliert. 
Diese laterale Mandibelleiste befindet sich wohl getrennt vom laterobasalen Rand der 
Mandibel. Medial dieser sklerotisierten Mandibelleiste liegt der Clypeusrand dem in 
seinem basalen Bereich horizontal verflachten Mandibelkörper auf. Letzterer weist an 
dieser Stelle eine seichte Einbuchtung (MG) auf, die jedoch sonst durch keine auffällige 
Sklerotisierung gekennzeichnet ist (Abb58, 70).  
Weiter medial fällt dagegen am äußeren basalen Mandibelrand ein stärker sklerotisierter 
Bereich (skMdR) auf. Dieser bildet zusammen mit einem großen Processus paratento-
rialis den posteromedialen Teil des anterioren Artikulationskomplexes. Der Processus 
paratentorialis legt sich dem sklerotisierten Basalrand der Mandibel von medial an. Auf 
diese Weise bildet der laterale Rand des Clypeus in Verbindung mit dem Processus pa-
ratentorialis einen jochartigen kutikulären Verspannungsrahmen des Cranium, welcher 
die laterobasale Mandibelkante umschließt. Hierbei befindet sich der Processus para-
tentorialis stets medial der laterobasalen Mandibelkante (Abb.56, 73). 
Abgesehen von der lateralen Mandibelleiste ist fast der gesamte vordere Artikulations-
komplex von außen nicht einsehbar, da er sich am medialen eingewölbten Ende des 
Cranium bzw. der Mandibel befindet und zusätzlich von der vorgewölbten Basis der 
Antenne überlappt wird. Erst das Abpräparieren der Antenne ermöglicht einen Blick auf 
den gesamten anterioren Artikulationskomplex sowie auf die vordere Tentorialgrube. 
Trotz seiner verdeckten Lage ist der Processus paratentorialis eine äußere Struktur: Die 
zwischen der basalen Mandibelkante und Cranium ausgespannte Membran befindet sich 
stets medial des Processus paratentorialis. 
 
 
Muskulatur der Mandibel 
 
M25 (M. cranio-mandibularis internus): 
 
Der craniale Adduktormuskel ist der weitaus größte Muskel der Mandibel (Abb.56, 57, 
60, 63, 65, 75). Die mediale Seite des Mandibelkörpers ist zu einem stumpfwinkeligen 
Dreieck (Spl, Abb.60) ausgezogen, welches direkt in das Apodem des Adduktormuskels 
übergeht. Die kutikulare Sehne bildet gemeinsam mit dem gesamten medialen Basal-
rand der Mandibel den Ansatz für diejenigen Portionen des M. craniomandibularis in-
ternus, die ihren Ursprung am ipsilateralen Vertex nehmen. Eine separate kleinere 
Portion entspringt caudad des querverlaufenden Phragma und zieht bis zur medialen 
Seite des Mandibelapodems.  
 
M26 (M. cranio-mandibularis externus anterior): 
 
Dieser relativ kleine und kurze Abduktormuskel (Abb.56, 57, 60, 65,74, 75) entspringt 
unmittelbar anterodorsal des Facettenauges am lateralen Cranium. Er zieht anteroven-
trad und inseriert unmittelbar hinter dem posteromedialen Teil des anterioren Artikula-
tionskomplex an einem langen und zarten Apodem.  
 
(M27) M. cranio-mandibularis externus posterior: 
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Dieser Muskel besteht aus zwei Portionen, die beide mit einer gemeinsamen Sehne auf 
der Höhe des Facettenauges am laterobasalen Mandibelrand inserieren (Abb56, 57, 65). 
Die posteriore Portion entspringt im lateralen Bereich des postoccipitalen Phragma.  
 
(M28) M. tentorio-mandibularis externus dorsalis: 
 
Dieser im Querschnitt flache Muskel entspringt an der lateralen Kante der vorderen 
Tentorialplatte und inseriert zwischen anteriorer und posteriorer Gelenkung an dem late-
ralen Basalrand der Mandibel (Abb.56-58, 64-65, 74-75).  
 
(M29) M. tentorio-mandibularis externus ventralis: 
 
Fast der gesamte Mandibelkörper wird durch diesen voluminösen Muskel ausgefüllt, 
der von innen an der lateralen und ventralen Mandibelwand inseriert (Abb.56, 63-65, 
71-75). Er entspringt in mehreren Portionen an einem breiten Ligament (Lig), das die 
Muskeln der beiden Kopfhälften untereinander verbindet. Das transversale Ligament 
liegt dem Tentorium von posteroventral an, und im histologischen Querschnitt werden 
sogar mehrere Ansatzstellen des Ligamentes am Tentorium deutlich (Abb.75).  
 
(M30) M. tentorio-mandibularis internus dorsalis: 
 
Dieser kleine und unauffällige Muskel erstreckt sich vom unteren Drittel des dorsalen 
Tentorialarmes bis zu seiner Insertion im basalen posterolateralen Winkel der Mandibel 
(Abb.63).  
 
(M31) M. tentorio-mandibularis internus ventralis: 
 
M31 ist ein im Querschnitt flacher Muskel, der von der ventralen Seite des Tentorium 
entspringt, etwa an der Stelle, an welcher der vordere Tentorialarm von der Tentorial-
platte abzweigt (Abb.63). Er inseriert ventral der Insertion von M25 an der Innenseite 
des Mandibelkörpers. Er verläuft damit hinter allen anderen Mandibelmuskeln. 
 
(M32) M. mandibulo-hypopharyngealis: 
 
Ein mandibulo-hypopharyngealer Muskel konnte weder in präparierten Exemplaren 
noch im histologischen Querschnitt nachgewiesen werden.  
 
 

4.5.4 Lepisma saccharinum 
 

Im Bau von Cranium, Mandibel und Tentorium ähnelt Lepisma sehr stark den Verhält-
nissen bei Tricholepidion. Unterschiede im Bau des Cranium betreffen vor allem die 
Reduktion der Ocellen, der Lateralfalten und des Postocciput (Abb.66). Das Tentorium 
(Abb.67) zeigt keine besonderen Unterschiede. Im Bau der Mandibel sind neben der 
reduzierten Mola folgende unterschiedliche Muskelzustände auffällig:  
M29 der rechten und linken Mandibel sind nicht ligamentös miteinander verbunden, 
sondern entspringen jeweils am vorderen Tentorialarm. Des weiteren ist ein separater 
mandibulo-hypopharyngealer Muskel M32 vorhanden (Abb.68).  
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4.6 Diskussion der Mandibel und des Tentorium 
 

4.6.1 Funktionelle Aspekte der Mandibelbewegung 
 

4.6.1.1 Funktion und Bewegung der Mandibel bei O. wakefieldi 
 
Zunächst sollen die theoretisch möglichen Bewegungen der einzelnen Gelenke für sich 
betrachtet werden, um danach die Bewegungsmöglichkeiten der gesamten Mandibel zu 
diskutieren: 
Im posterioren Mandibelgelenk läßt die Form und Lage der mandibulären Walze im 
wesentlichen auf zwei vorherrschende Bewegungsweisen schließen. Zum einen ist eine 
Drehbewegung des walzenförmigen Condylus um seine Längsachse möglich, zum an-
deren wäre aber an der cranialen Gelenkpfanne auch ein Gleiten des Condylus entlang 
seiner Längsachse denkbar. Schließlich wäre auch eine begrenzte horizontale Drehbe-
wegung der mandibulären Walze um ihren Mittelpunkt möglich, die jedoch durch die 
mediale und laterale Begrenzung der cranialen Gelenkgrube limitiert würde. Eine verti-
kale Drehbewegung der Walze um ihren Mittelpunkt wäre gleichfalls möglich. Insge-
samt besitzt das hintere Mandibelgelenk also vier Freiheitsgrade.  
Das Paratentorialgelenk besitzt drei Freiheitsgrade. Die vom lateralen Mandibelrand 
gebildete sattelförmige Gelenkpfanne kann längs an der ventralen Kante des Proc. pa-
ratentorialis entlanggleiten. Denkbar wären aber auch Drehbewegungen der Gelenk-
pfanne in der Horizontalen oder Vertikalen um den Proc. paratentorialis.  
Beim Rinnengelenk ist eine Rotationsbewegung der mandibularen Hohlkehle um die 
ventrale Kante des Cranium möglich. Eine Gleitbewegung der Hohlkehle am Basalrand 
des Cranium entlang in frontocaudaler Richtung ist eingeschränkt möglich. Sie wird 
caudal durch den Proc. paratentorialis, frontal durch die quer verlaufende Kante des 
nach vorne außen umgebogenen Clypeus limitiert. Möglich ist ebenfalls eine begrenzte 
Scherbewegung, bei welcher die dorsale Leiste über der Mandibelrinne gegen die Kante 
des Cranium abgeschert wird. Das Rinnengelenk besitzt also drei Freiheitsgrade.  
 
Die Mandibeln akoholkonservierter Exemplare sind in drei unterschiedlichen Stellung-
en fixiert, die sich durch Manipulation leicht ineinander überführen lassen (Ruhestel-
lung, Adduktionsstellung, Abduktionsstellung). Die dabei entstehenden Bewegungs-
muster dienen zusammen mit der an Präparaten und histologischen Schnittserien beob-
achteten Anatomie des Exoskelets und der Muskulatur als Grundlage für die 
angenommene tatsächliche Bewegungsweise der Mandibel. 
 
Ruhestellung: Hier haben die Molaren zwar miteinander Kontakt, die Incisivi sind je-
doch voneinander getrennt. Diese Stellung ist stets verknüpft mit einer Lockerung des 
anterioren Artikulationskomplexes, wodurch die gesamte Mandibel vorne leicht abge-
senkt erscheint. Beim Rinnengelenk ist dabei der dorsale Rand der Hohlkehle gegen-
über der cranialen Innenkante nach ventrocaudal abgeschert, im Paratentorialgelenk ist 
die Mandibelpfanne an den ventrocaudalen Teil des Proc. paratentorialis gerutscht, wel-
cher der mandibulären Gelenkpfanne aufsitzt. Diese Stellung ist nur bei einer Erschlaf-
fung von M26 möglich, die Adduktoren sind wohl ebenfalls nicht angespannt. Mit der 
Absenkung des vorderen Mandibelbereiches ist im hinteren Gelenk eine Drehung des 
Condylus um seine Längsachse verbunden.  
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Aus der Ruhestellung werden die Mandibeln anterior durch Kontraktion von M26 ange-
hoben, wodurch die Mandibel eine Protraktion erfährt, die im Prinzip der entsprechen-
den Bewegungsweise einer monocondylen Mandibel gleicht. Erst wenn der feste 
Kontakt der Gelenkstellen im vorderen Artikulationskomplex hergestellt ist, kann der 
Übergang zu einer im wesentlichen transversal gerichteten Abduktions- bzw. Addukti-
onsbewegung erfolgen.  
Bei einer Adduktion der Mandibel bewirkt vornehmlich der Zug des cranialen Adduk-
tors M25 das Einschwenken der Mandibel. Dabei bewegt sich im vorderen Artikulati-
onskomplex die Mandibelrinne um den eingeschlagenen Rand der Kopfkapsel sowie 
der sattelförmig eingebuchtete Basalrand der Mandibel um die Ventralkante des Proc. 
paratentorialis. Im hinteren Gelenk erfährt der walzenförmige Condylus neben einer 
Drehbewegung um seinen Mittelpunkt auch noch eine einwärts- und vorwärtsgerichtete 
Bewegungskomponente entlang seiner Längsachse, die durch den Zug von M29 bewirkt 
wird. Im anterioren Artikulationskomplex entspricht diese Bewegung einem Vorgleiten 
der sattelförmigen mandibulären Gelenkpfanne des Paratentorialgelenkes entlang der 
Ventralkante des Proc. paratentorialis.  
 
Adduktionsstellung: In maximal adduzierter Stellung der Mandibeln greifen die Inci-
sivi ineinander, die Molaren sind fest aufeinandergepresst. Der Anpressdruck wird so-
wohl vom cranialen Adduktor M25 wie auch den ventralen Adduktoren M29 - M31 
bewerkstelligt. Im Rinnengelenk ist der dorsale Rand der Mandibelrinne überhängend 
und überragt in dieser Stellung die Kante der umgeschlagenen Kopfkapsel von medial. 
Im Paratentorialgelenk wird die mandibuläre Gelenkpfanne durch Kontraktion von M26 
an die craniale Umschlagstelle zwischen Kopfseitenkante und vorderer Ventralkante des 
Proc. paratentorialis gedrückt. In dieser Stellung befindet sich das Hinterende des Proc. 
paratentorialis ventral der basalen Mandibelkante und limitiert gleichzeitig die Adduk-
tion von medial. Der walzenförmige Condylus des hinteren Mandibelgelenkes ist nur 
mit seinem lateralen Ende von außen sichtbar, sein mediales Ende liegt anterior des cra-
nialen Wulstes, der die Gelenkpfanne von medial begrenzt. 
 
Abduktionsstellung: Wird die Mandibel durch M27 und M28 abduziert, so wirkt ne-
ben der abduzierenden auch eine retrahierende Komponente. Dies hat zur Folge, daß die 
Mandibel nicht nur nach lateral ausschwingt, sondern sich durch den Zug von M27 auch 
insgesamt leicht nach posterior bewegt. Im vorderen Artikulationskomplex bewegt sich 
dabei am Rinnengelenk die mandibuläre Hohlkehle nach ventrolateral um den Rand der 
eingeschlagenen Kopfseitenwand herum. Gleichzeitig erfolgt auch ein leichtes Ver-
schieben der Hohlkehle entlang der cranialen Seitenkante nach medial und posterior. 
Am Paratentorialgelenk bewegt sich die mandibulare Gelenkfurche zum einen um den 
Proc. tentorialis nach außen, zum anderen gleitet sie entlang dessen Ventralkante leicht 
nach posterior. Dabei sorgt die Tätigkeit des M26 für ständigen Kontakt zwischen den 
Gelenkstellen. Im hinteren Mandibelgelenk verschiebt sich der walzenförmige Condy-
lus entlang seiner Längsachse nach laterocaudal. Gleichzeitig findet eine Drehbewegung 
um den Kontaktpunkt zwischen Condylus und Gelenkpfanne statt, so daß das äußere 
Ende des Condylus angehoben und dessen inneres Ende abgesenkt wird.  
 
So beschreibt die Mandibel während eines Kauzyklus eine komplizierte Bahn, die bei 
einer Adduktion auch stets eine protrahierende Komponente, bei Abduktion entspre-
chend eine retrahierende Komponente beinhaltet. Der vordere Artikulationskomplex ist 
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ohne Muskeleinwirkung nur eine lose Gelenkung, so daß man die Verhältnisse bei 
Oniscigaster am treffendsten mit dem Terminus fakultative Dicondylie belegen kann.  
 
 

4.6.1.2 Funktion und Bewegung der Mandibel bei Nesameletus spec. 
 
Die gesamte Anatomie und Funktion der Mandibelgelenkung ist sehr ähnlich derjenigen 
von Oniscigaster wakefieldi. Die wesentlichen Unterschiede betreffen Form und Lage 
des Paratentorialgelenkes. Bei Nesameletus liegen beide Gelenke des anterioren Arti-
kulationskomplexes weit getrennt voneinander, denn das Paratentorialgelenk befindet 
sich am posterioren Ende des vorderen Tentorialarmes. Daraus resultiert eine mehr 
dorsale Lage des Paratentorialgelenkes, was auch eine etwas veränderte Rotationsachse 
der Mandibel zur Folge hat. Verändert ist auch Struktur des Paratentorialgelenkes: Die 
Basalkante der Mandibel ist an dieser Stelle erhaben und bildet ein flaches Plateau, auf 
welchem der ebenfalls verflachte Proc. paratentorialis von dorsal aufsitzt. Eine mögli-
che Folge dieser veränderten Strukturen könnte eine verbesserte Rotationsmöglichkeit 
des Gelenkes sein. 
 
 

4.6.1.3 Funktion und Bewegung der Mandibel bei Ameletopsis perscitus 
 

Die anatomischen Befunde legen nahe, daß die Bewegungsweise und Funktion der 
Mandibel im Vergleich zu Oniscigaster abgewandelt ist: 
Die Reduktion der Pars molaris und der tentorio-mandibularen Muskulatur, aber auch 
das Fehlen der Mandibelrinne im anterioren Artikulationskomplex ist im Zusammen-
hang mit der carnivoren Lebensweise zu sehen. Bei Oniscigaster liegen die Partes mola-
res ventral der morphologischen Mundöffnung. Sie verdichten den durch Maxillen und 
Mandibelspitzen akkumulierten Detritus. Bei einem Übergang zu einer carnivoren Er-
nährungsweise, bei der die Beute in toto verschlungen wird, werden derart raumfor-
dernde und voluminöse Molae nicht nur überflüssig, sondern geradezu hinderlich, da 
die Beute möglichst ohne Widerstand das Cibarium passieren soll. Ebenso muß bei ei-
nem Schlinger eine große Exkursionsweite für diejenigen Mundwerkeuge gefordert 
werden, welche die Beute packen, festhalten und in den Pharynx stopfen. Diese ist je-
doch nur bei einer gleichzeitigen Reduktion der tentorio-mandibularen Muskulatur zu 
erreichen, welche die Abduktion der Mandibel limitiert. Der Verlust der Mm. 28 - 30 ist 
in Anbetracht dessen erklärbar.  
Bei Oniscigaster stabilisiert die Mandibelrinne die Lage der Mandibel während des 
Kauzyklus und ermöglicht die Übertragung des dabei entstehenden Kaudrucks auf den 
durch Tentorium und umgeschlagenen Kopfseitenrand gebildeten Verspannungsrahmen 
des Cranium (s.a. SCHÖNMANN 1981). Da bei Ameletopsis kein Kaudruck der Partes 
molares mehr wirkt, ist auch der Verlust der Mandibelrinne verständlich. In diese Hypo-
these fügt sich auch gut die Reduktion des vorderen Tentorialarmes ein, der nur mehr 
als Ursprungsstelle des M 31 dient. Die Auflösung des Corporotentorium und der mem-
branöse, getrennte Übergang der beiden vorderen Tentorialarme zum hinteren Tentoria-
larm stehen in Zusammenhang mit dem erweiterten Platzbedarf für den stark dehnbaren 
Pharynx.  
Die cutikularen Sehnen aller drei cranio-mandibularen Muskeln sind sehr stark verkürzt 
bzw. weggefallen, so daß diese jeweils direkt an einem sehr kurzen Apodem inserieren. 
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Dadurch werden die Muskeln im relativen Vergleich zu den entsprechenden Verhältnis-
sen bei Oniscigaster um bis zu ein Viertel länger. Das Resultat ist eine entsprechend 
schnellere Ad- bzw. Abduktion der Mandibel, was für ein effektives Beutegreifen un-
zweifelhaft einen selektiven Vorteil darstellt.  
Darüber hinaus fällt auf, daß Ursprung und Ansatz des vorderen cranialen Abduktors 
M26 gegenüber den Verhältnissen bei Oniscigaster verändert sind. Durch die Verlage-
rung des Ursprunges nach vorne sowie des Ansatzes nach hinten entsteht eine verän-
derte Zugrichtung des Muskels, wobei dessen protrahierende Komponente erheblich 
verstärkt wird.  
Entsprechend dazu findet sich der Ansatz des hinteren cranialen Abduktors M27 nun 
anterior des Ansatzes von M26, so daß dessen retrahierende Komponente verstärkt 
wird. Das verstärkte Vor-und Rückgleiten der Mandibel wird auch im Bau der hinteren 
Gelenkwalze deutlich, deren Längsachse bei Ameletopsis in der Parasagittalen liegt. 
Die Abduktion der Mandibel ist also mit einer verstärkten gleichzeitigen Retraktion, die 
Adduktion mit einer Protraktion der gesamten Mandibel verbunden, wobei M26 wahr-
scheinlich als Protraktor der Mandibel wirkt. Hierbei kommt es jeweils zu einem Ver-
schieben der gesamten Mandibel entlang der Parasagittalen, was auch anhand 
entsprechender, in den jeweiligen Extremstellungen fixierter Exemplare plausibel ge-
macht werden kann:  
In der Adduktionsstellung überlappen sich die Incisivi beider Mandibeln derart, daß die 
linken Incisivi anterior der rechten Incisivi zu liegen kommen. Der Proc. paratentorialis 
legt sich von medial dem posterioren Ende der mandibularen Gelenkleiste an.  
In der Abduktionsstellung sind die Incisivi bis zum lateralen Rand des Labrum abge-
spreizt. Der Proc. paratentorialis befindet sich am anterioren Ende der mandibularen 
Gelenkleiste, die ganze Mandibel ist also auch leicht nach posterior verschoben.  
Zwar liegen bei Ameletopsis bisher noch keine detaillierten Studien über das Zusam-
menspiel der Mundwerkzeuge beim Freßakt vor, jedoch legt deren Bau ein Ergreifen 
der Beute mittels der enorm vergrößerten und zu einem Fangkorb umgebildeten Maxil-
len nahe. Die Laden der Maxille sind in insgesamt fünf passiv bewegliche Einzelstrah-
len aufgelöst, mit der die Beute gegriffen und in das Cibarium geschoben wird.  
Der Mandibel kommt wohl die Funktion eines Stopfers zu. Bei ihrer Adduktion drücken 
die Mandibeln alternierend zu den Maxillen die Beute in den erweiterten Pharynx. Wer-
den die Mandibeln im Anschluß daran wieder abduziert, so müssen sie gegen den Wi-
derstand der Beute wieder zurückgezogen werden. In diesem Zusammenhang könnte 
die desklerotisierte Zone an der Basis der Incisivi von Bedeutung sein, die ein passives 
Einklappen der Incisivi und damit eine leichtere Abduktion der Mandibel an der Beute 
vorbei ermöglicht, ohne gleichzeitig die Beute damit wieder aus dem Cibarium zu be-
fördern.  
Der Verlust des M32 hängt wohl mit dem Umbau des Hypopharynx zusammen. Die 
Aufgabe der detritivoren Ernährungsweise bringt den Verlust des proximalen Bürsten-
saumes auf der Oralseite des Hypopharynx sowie die Reduktion der Superlinguae mit 
sich, an deren Rändern nun kein Detritus mehr abgestreift wird. Damit entfällt auch die 
Notwendigkeit, den Hypopharynx in engen Kontakt mit der Mandibel zu bringen, so 
daß der hypopharyngeo-mandibulare Muskel entbehrlich wird.  
Die Beobachtungen an Ameletopsis stützen die an Oniscigaster gewonnenen Funktions-
hypothesen: das Rinnengelenk fängt den molaren Kaudruck auf, schränkt aber gleich-
zeitig die Exkursionsweite der Mandibel ein. Es steht daher in direktem Zusammenhang 
zur detritivoren Ernährungsweise und wird beim Übergang zur Carnivorie reduziert. 
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4.6.1.4 Funktion und Bewegung der Mandibel bei Tricholepidion gertschi 
 
Die Anatomie der hinteren Mandibelgelenkung erlaubt im wesentlichen zwei mögliche 
Arten der Mandibelbewegung: Zum einen kann die Mandibel entlang der Longitudinal-
achse des hinteren Condylus gleiten, was einer schrägen Gleitbewegung der gesamten 
Mandibel in anteromedialer bzw. posterolateraler Richtung entspräche. Diese Bewe-
gung würde im wesentlichen durch die tentorialen Mandibelmuskeln bewerkstelligt. In 
diesem Fall dient der anteriore Articulationskomplex einzig als Leitstruktur für die 
Mandibel. Besonders der Processus paratentorialis verhindert hierbei als medialer Füh-
rungsstab eine Einwärtsneigung der Mandibel. Zum zweiten resultiert eine Rotation um 
die Längsachse des hinteren Condylus der Mandibel in einer begrenzten Ab- bzw. Ad-
duktion der gesamten Mandibel. In diesem Fall rotierte die Mandibel um eine Achse 
zwischen vorderem und hinterem Condylus. Diese Bewegung würde im wesentlichen 
durch die cranialen Mandibelmuskeln bewerkstelligt. M27 würde als Abduktor der 
Mandibel fungieren und M25 entsprechend als Adduktor. 
Der anteriore Artikulationskomplex stellt lediglich eine lose Verbindung zwischen Cra-
nium und Mandibel dar und benötigt zusätzliche Straffung. Dies mag die Insertion von 
M26 nahe des Paratentorialgelenkes erklären. 
Die Bewegungsweise der Mandibel von Tricholepidion ähnelt so in vielen Zügen der-
jenigen von Oniscigaster – bei beiden Taxa läßt sich neben einer ad- und abduzierenden 
Bewegungskomponente auch eine pro- und retraktionelle Gleitbewegung nachweisen. 
Bei den Zygentoma scheint dies nach neueren Untersuchungen (FÜRST VON LIEVEN 
2000) sogar die vorherrschende Bewegungsweise zu sein. Unterschiede in der Bewe-
gungsweise sind vor allem auf die Unterschiede im Bau des vorderen Artikulations-
komplexes zurückzuführen: während bei den Zygentoma der vordere 
Artikulationskomplex vor allem eine Leit- und Führungsstruktur für die gerichtete 
Gleitbewegung der Mandibel darstellt, ermöglicht der auf die Mandibelkante verlagerte 
Proc. paratentorialis eine verbesserte Ad- und Abduktionsbewegung der Mandibel.  
 
 

4.6.2 Das sekundäre Mandibelgelenk der Zygentoma und Ephemeroptera 
 
HENNIG (1953) erkannte als erster die phylogenetische Bedeutung der dicondylen Zy-
gentomen-Mandibel und benannte dementsprechend das monophyletische Taxon Di-
condylia. Ein detailierter Vergleich der Mandibeln, insbesondere ihrer Gelenkungen und 
Muskulatur, war bisher lückenhaft, da keine bezüglich dieses Merkmalskomplexes 
grundplannahen Vertreter der einzelnen Gruppen herangezogen wurden. Es war BÖR-
NER (1909), der als erster die Ähnlichkeiten zwischen der „thysanuroiden“ Mandibel der 
Zygentoma und Ephemeroptera auf der einen Seite sowie der „orthopteroiden“ Mandi-
bel der übrigen pterygoten Insekten auf der anderen Seite beschrieb. Letztere fasste er 
dementsprechend als Metapterygota zusammen. Darüber hinaus kamen verschiedene 
Bearbeiter der Zygentomen-Mandibel zu unterschiedlichen Ergebnissen:  
Während sich alle Autoren über das Vorhandensein einer vorderen Mandibelartikulation 
einig sind, stehen sich deren Beobachtungen im Detail konträr gegenüber. SNODGRASS 
(1950, 1952, 1960) beschreibt die Position des vorderen Condylus bei Lepisma und 
Ctenolepisma wiederholt "on the ventrally inflected angle of the gena,...a short distance 
behind the clypeus". CHAUDONNERET (1950) dagegen beobachtet bei Thermobia einen 
anterioren Condylus im posterolateralen Winkel des Clypeus: "Les angles exter-
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nes.....présentent chacun un condyle pour la glène antérieure de la mandibule". Die Be-
obachtungen beider Autoren sind richtig, aber unvollständig: CHAUDONNERET (1950) 
beschreibt bei Thermobia lediglich den anterolateralen Teil des anterioren Artikulati-
onskomplexes, während SNODGRASS (1950, 1952, 1960) den Processus paratentorialis 
für den anterioren Condylus hält. SMITH (1988) erwähnt kurz ein „semipermanentes“ 
anteriores Mandibelgelenk bei Zygentoma. Etwas detaillierter bescheibt KUKALOVÀ-
PECK (1991) die anteriore Artikulation bei Silberfischen als aus zwei mandibulären 
Mulden bestehend, welche sich in ein "clypeotentoriales Joch" einfügen. KUKALOVÀ-
PECK (1985, 1991) erkennt jedoch nicht dessen Ähnlichkeit mit den Verhältnissen bei 
Eintagsfliegenlarven, insbesondere das Vorhandensein des Paratentorialgelenkes. 
SNODGRASS (1950) bescheibt dagegen überhaupt nur ein primäres, hinteres Mandibelge-
lenk bei Eintagsfliegenlarven und nimmt konsequenterweise eine konvergente Entwick-
lung des sekundären Mandibelgelenkes bei Zygentoma und Metapterygota an. 
STRENGER (1953, 1970, 1975, 1977, 1979) and BROWN (1961) hingegen beobachten 
immer jeweils einen vorderen, mittleren und hinteren cranio-mandibulären Gelenkpunkt 
bei verschiedenen Eintagsfliegenlarven in verschiedenen Familien. Beide Autoren un-
terließen jedoch Homologisierungsversuche im Hinblick auf die primären und sekundä-
ren Mandibelgelenke der anderen Dicondylia. SCHÖNMANN (1981) kann jedoch bei 
Siphlonurus aestivalis (Siphlonuridae), einer in vieler Hinsicht als grundplannah zu gel-
tender Eintagsfliege, das Vorhandensein der mittleren Gelenkung nicht bestätigen. 
SCHÖNMANN (1981) betrachtet die mittlere Gelenkung als dem sekundären Mandibelge-
lenk der übrigen Dicondylia homolog und vermutet deren Reduktion bei Siphlonurus.  
Die vorliegende Untersuchung bestätigt eindeutig die Ergebnisse von STRENGER und 
BROWN. Der vordere Gelenkpunkt dieser Autoren entspricht dem Rinnengelenk und der 
mittlere Gelenkpunkt dem Paratentorialgelenk. Der vordere Artikulationskomplex aller 
von BROWN und STRENGER untersuchten Arten weist den posterocondylaten Zustand 
auf: Hierbei befindet sich das Paratentorialgelenk wohl getrennt vom Rinnengelenk und 
wird daher leicht als separater Gelenkpunkt kenntlich. Bei einer genaueren Untersu-
chung von Siphlonurus aestivalis, der von SCHÖNMANN (1981) untersuchten Art, er-
weist sich, daß diese Art wie Oniscigaster wakefieldi eine anterocondylate Mandibel 
besitzt. SCHÖNMANN (1981) erkannte möglicherweise das Paratentorialgelenk nicht, da 
es sich unmittelbar hinter dem Rinnengelenk befindet und somit nicht wie bei den von 
STRENGER und BROWN untersuchten Arten als separate Gelenkung deutlich wird. Der 
Vergleich verschiedener Eintagsfliegenlarven aus unterschiedlichen Familien führt so 
zu der Schlußfolgerung, daß außer der primären Mandibelgelenkung auch ein anteriorer 
Artikulationskomplex mit zwei weiteren craniomandibularen Gelenkpunkten dem 
Grundplan der Ephemeroptera zugerechnet werden kann. Mehr noch, ein Vergleich der 
zwei bei Ephemeropteren auftretenden Merkmalszustände mit den Verhältnissen bei 
Zygentoma weist eindeutig auf eine anterocondylate Mandibel im Grundplan der 
Ephemeropterenlarve hin. Außer bei O.wakefieldi läßt sich eine anterocondylate Man-
dibel bei den Ametropodidae, Siphlonuridae, Ameletidae, Coloburiscidae und Siphlae-
nigmatidae feststellen, wohingegen bei allen anderen untersuchten Gruppen eine 
posterocondylate Mandibel verbreitet ist (Nesameletidae, Baetidae, Heptageniidae, Oli-
goneuriidae, Leptophlebiidae, Ephemeroidea, Pannota). Der Übergang vom anterocon-
dylaten zum posterocondylaten Zustand muß innerhalb der Ephemeroptera zwingend 
mehrmals erfolgt sein, da innerhalb verschiedener gut begründeter Monophyla (z.B. 
Baetoidea, siehe STANICZEK 1996, oder Setisura, siehe MCCAFFERTY 1991a) jeweils 
sowohl ein Taxon mit anterocondylater Mandibel (Siphlaenigmatidae bzw. Coloburisci-
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dae) als auch ein Taxon mit posterocondylater Mandibel (Baetidae bzw. Heptageniidae 
+ Oligoneuriidae) auftritt.  
 
 

4.6.3 Die Homologie der Mandibelgelenke innerhalb der Dicondylia 
 
Der Bau und insbesonders die Gelenkung der Mandibel bei Silberfischen und Eintags-
fliegenlarven zeigt bemerkenswerte Ähnlichkeiten. Die Mandibel beider Taxa besitzt 
einen anterioren Artikulationskomplex, dessen posteriorer Teil durch einen Processus 
paratentorialis gebildet wird, welcher sich unmittelbar ventral der vorderen Tentorial-
grube befindet. Diese Processus repräsentieren homologe Strukturen und können für 
den Grundplan der Dicondylia angenommen werden - eine zweimal unabhängig ent-
standene Entwicklung dieser ungewöhnlichen Anordnung bei Zygentoma und Epheme-
roptera erscheint unwahrscheinlich. Der anterolaterale Teil des anterioren 
Artikulationskomplexes ist jedoch bei Silberfischen und Eintagsfliegenlarven unter-
schiedlich gebaut: Bei Zygentoma, einschließlich Tricholepidion, bildet der laterale 
Rand des Clypeus eine cuticuläre Versteifung, die der Mandibelgrube aufliegt. Bei Ein-
tagsfliegenlarven dagegen ist diese Mandibelgrube tief ausgehöhlt, umschließt den ein-
geschlagenen lateroventralen Rand des Cranium und bildet so ein Rinnengelenk. Die 
Umbildung der vorderen Mandibelgrube zu einer Kerbe bzw. Hohlkehle und die Verla-
gerung des clypealen Gelenkanteiles auf den Rand der Gena sind am schlüssigsten als 
autapomorphe Merkmale der Ephemeroptera zu interpretieren, die im Zusammenhang 
mit der detritivoren Ernährungsweise stehen.  
Die Homologie des hinteren (primären) Mandibelgelenkes innerhalb der Insekten ist 
offensichtlich und bedarf keiner weiteren Worte. Schwieriger zu beantworten ist die 
Frage nach der Vorläuferstruktur der typischen sekundären Mandibelartikulation, die 
bei den Odonata und im Grundplan der Neoptera als Kugelgelenk ausgebildet ist. Der 
craniale Condylus der anterioren Artikulation befindet sich bei Vertretern der Odonata 
(ASAHINA 1954; HAKIM 1964) sowie bei orthopteroiden (SNODGRASS 1935; STRENGER 
1952; WALKER 1931, 1933) und anderen hemimetabolen Ordnungen mit beißend-
kauenden Mundwerkzeugen (CRAMPTON 1932; MOULINS 1968) am basalen Rand des 
Clypeus. Es kann davon ausgegangen werden, daß dies dem Grundplanzustand der Ne-
optera entspricht. Auch bei den Zygentoma ist es der Rand des Clypeus, der am antero-
lateralen Teil des anterioren Artikulationskomplexes beteiligt ist. So mag es auf den 
ersten Blick als plausibel erscheinen, den anterolateralen Teil des anterioren Artikulati-
onskomplexes mit dem sekundären Mandibelgelenk der Odonata und Neoptera zu ho-
mologisieren. Dies würde aber eine zweifach unabhängige Entwicklung des 
funktionalen vorderen Mandibelgelenkes bei Ephemeroptera und Metapterygota erfor-
dern. Es gibt weitere Argumente, die gegen diese Hypothese sprechen: Die Mandibel-
grube des vorderen, sekundären Mandibelgelenkes der Metapterygota befindet sich am 
Basalrand der Mandibel, aber sowohl bei Zygentomen wie Ephemeropteren ist die mit 
dem Clypeus artikulierende Gelenkgrube weit vom Basalrand der Mandibel entfernt. 
Tatsächlich ist es der Processus paratentorialis, der mit dem Basalrand der Mandibel 
artikuliert. Weiterhin ist es das Paratentorialgelenk, welches als funktionelle anteriore 
Gelenkung arbeitet. Es ist wahrscheinlich, daß bereits im Grundplan der Pterygota eine 
ähnliche Struktur als funktioneller Condylus vorhanden ist, von der sich die Verhältnis-
se bei Ephemeroptera und Metapterygota ableiten lassen. Sonst müßte eine unabhängige 
Entwicklung verschiedener Strukturen als vorderes Mandibelgelenk bei Ephemeroptera 
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und Metapterygota angenommen werden. Schließlich ist der vordere Condylus der Me-
tapterygota immer mit der Position des vorderen Tentorialarmes assoziiert (SNODGRASS 
1935), was wiederum auf das Paratentorialgelenk als homologe Struktur zum anterioren 
Mandibelgelenk der Metapterygota hindeutet. Dementsprechend muß also der dem Rin-
nengelenk der Ephemeroptera entsprechende anterolaterale Teil der vorderen Artikula-
tion bei Odonata und Neoptera vollständig verlorengegangen sein (s. auch Abb. 69). 
 
 

4.6.4 Die Prostheka der Ephemeroptera 
 
Gelegentlich wurde die Prostheka von manchen Autoren als Homologon der bei man-
chen Krebsen auftretenden Lacinia mobilis betrachtet (KUKALOVÀ-PECK 1991,  MUR-
PHY 1922) oder gar als Rudiment des Endopoditen der Mandibulaten-Mandibel gedeutet 
(ILLIES 1968). Beides ist jedoch leicht zu widerlegen: Es besteht generelles Einverneh-
men darüber, daß der Palpus der Mandibel bei Crustaceen Reste des Endopoditen des 
ursprünglichen Spaltbeines der Mandibulata darstellt (LAUTERBACH 1972a). Dieser in-
seriert bei Crustaceen niemals wie die Prostheka an der medialen Kante der Mandibel 
zwischen Molarteil und Incisivus, sondern stets lateral am Mandibelkörper. Zudem fin-
den sich innerhalb der Peracarida (z.B. Isopoda) zahlreiche Formen, die sowohl eine 
Prostheka als auch einen Palpus der Mandibel aufweisen (GRUNER 1993). Aus diesen 
Gründen läßt sich die Deutung der Prostheka bei Ephemeropteren als Rudiment eines 
solchen Endopoditen nicht aufrechterhalten. Auch sei darauf hingewiesen, daß eine La-
cinia mobilis nicht für den Grundplan der Crustacea angenommen werden kann, da die-
ses Merkmal lediglich innerhalb der Malacostraca bei den Pancarida + Peracarida 
auftritt und dementsprechend meist als Autapomorphie dieses Taxon gewertet wird 
(SIEG 1984). Schließlich sei darauf hingewiesen, daß auch die strukturellen Unter-
schiede zwischen Lacinia mobilis und Prostheka nicht die Annahme einer Homologie 
beider Organe unterstützen. Bei der Lacinia mobilis der Pancarida + Peracarida handelt 
es sich wohl um einen sekundär abgegliederten Zahn des Incisivus (GORDON 1964; aber 
s.a. DAHL & HESSLER 1982), welcher als kutikuläre mechanische Leitstruktur für einen 
exakten Mandibelschluß dient (ARENS 1989). Die Prostheka der Ephemeroptera ist nach 
vorliegender Untersuchung aber als ein aus echten Setae abgeleitetes Organ zu deuten. 
Neben sensorischen Funktionen übernimmt die Prostheka bei Eintagsfliegenlarven si-
cherlich auch die Aufgabe, für einen Weitertransport der von den Maxillen auf die ad-
orale Hypopharynxseite verbrachten Nahrungspartikel in Richtung der Molae zu sorgen 
(ARENS 1994).  
In jüngster Zeit postulierte KLUGE (1998) schließlich eine Homologie der Lacinia mo-
bilis der Pancarida + Peracarida mit dem subapicalen Incisivus der Ephemeropteren-
Mandibel. Auf den ersten Blick ist die Ähnlichkeit beider Strukturen nicht von der 
Hand zu weisen. Der subapicale Incisivus der Ephemeroptera weist ähnlich wie die La-
cinia mobilis eine basale desklerotisierte Zone auf und ist passiv beweglich. Auch dürfte 
der subapicale Caninus ähnlich wie die Lacinia mobilis eine Rolle beim exakten Schluß 
der Mandibeln spielen. Trotz aller Ähnlichkeit in Struktur und Funktion macht die 
Merkmalsverteilung innerhalb der Krebse und Tracheaten aber eine Homologie beider 
Organe unwahrscheinlich. Wie erwähnt kommt eine Lacinia mobilis lediglich innerhalb 
der Malacostraca bei den Pancarida + Peracarida vor, so daß sie aller Wahrscheinlich-
keit nach nicht dem Grundplan der Malacostraca oder gar dem Grundplan der Crustacea 
zuzuschreiben ist. 
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Die Prostheka ist mit Sicherheit ein larvales Grundplanmerkmal der Ephemeroptera, da 
alle bisher untersuchten Taxa diese Struktur aufweisen. Ähnliche, ebenfalls als Prosthe-
ka bezeichnete Anhänge kommen vereinzelt auch bei anderen Insektenordnungen vor. 
Ursprünglich wurde dieser Begriff allerdings für einen sklerotisierten Anhang der post-
molaren Ecke der Mandibel mancher Staphylinidae geprägt (fide WEIDNER 1982) und 
dann auf ähnliche Anhänge bei Mallophagen angewendet (KÉLER 1963). Diese Bildun-
gen sind auf Grund der unterschiedlichen Lagebeziehungen sicherlich unabhängig von 
der Prostheka der Ephemeroptera entstanden. Eine Prostheka, welche wie bei Epheme-
ropteren an der medialen Mandibelkante zwischen Incisivi und Mola ausgebildet ist, 
findet sich aber an der Mandibel der Diplura (FRANÇOIS 1970, PACLT 1957). Eine ge-
naue histologische Untersuchung der Prostheka bei den verschiedenen Familien der 
Diplura steht allerdings noch aus. Bei allen anderen primär flügellosen Insekten - insbe-
sondere Archaeognatha und Zygentoma- ist keine Prostheka vorhanden, so daß vermu-
tet werden kann, daß deren Auftreten bei beiden Taxa voneinander unabhängig 
entstanden sein muß. Dementsprechend wäre die Prostheka eine Autapomorphie im 
Grundplan der Ephemeropterenlarve.  
 
 

4.6.5 Das Postocciput der Dicondylia 
 
Bei Archaeognathen zieht sich auf der Höhe der Mandibel eine prominente dorsolate-
rale Sutur quer über den Kopf. Die lateralen Enden der Sutur befinden sich dort etwas 
vor dem primären Mandibelgelenk. Bei den Pterygota findet sich, falls ausgebildet, oft 
die Occipitalnaht an vergleichbarer Stelle. Daher nahm BITSCH (1963) für die Archaeo-
gnatha eine Homologie beider Nähte an und nannte sie bei Archaeognathen ebenfalls 
Occipitalnaht. Auf der Innenseite des Kopfes ist die Naht in zwei großflächige dorsola-
terale Apodeme ausgezogen, die dementsprechend von BITSCH (1963) als occipitale 
Phragmata benannt wurden. An der caudalen Seite dieser Apodeme inserieren vor-
nehmlich die dorsalen Längsmuskeln des Prothorax. Medial der Phragmata inserieren 
die cranialen Remotoren der Mandibel (crm1, BITSCH 1963) an der umlaufenden Leiste.  
LAUTERBACH (1972b) erkannte, daß bei den Pterygota die prothorakalen Muskeln und 
die Nackenmuskulatur stets an der Postoccipitalleiste inserieren und homologisierte 
konsequenterweise die bei Archaeognathen ausgebildete Sutur mit der Postoccipitalnaht 
bei pterygoten Insekten. Weiterhin interpretierte LAUTERBACH (1972b) die bei Ar-
chaeognathen an den Kopfseiten auftretenden lateralen Kopfduplikaturen als Reste der 
bereits im Grundplan der Mandibulata vorhandenen Kopfduplikatur. Diese Pleuralfalten 
kommen auch noch bei Tricholepidion gertschi vor und werden von Lauterbach (1972b) 
als ein aus dem Grundplan der Ectognatha übernommenes plesiomorphes Grundplan-
merkmal der Dicondylia gewertet.  
Die vorliegende Arbeit stützt diese Homologisierungen und das darauf fußende evolu-
tionäre Szenario LAUTERBACHS zur Entwicklung der Postoccipitalnaht. Hierbei werden 
insbesonders die bei Tricholepidion gertschi vorliegenden Verhältnisse präzisiert, die 
für die Evolution der Postoccipitalnaht bei ectognathen Insekten von entscheidender 
Bedeutung sind:  
Bei Tricholepidion ist -ähnlich wie bei Archaeognatha- auf Höhe des primären Mandi-
belgelenkes eine transversal verlaufende Kopffalte vorhanden, welche auf der Innensei-
te in ein Phragma ausgezogen ist. Im Unterschied zu den Verhältnissen bei 
Archaeognathen ist dieses Phragma nicht nur im lateralen Teil des Cranium ausgebildet, 
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sondern es erstreckt sich als durchgängiges Apodem quer über das gesamte dorsale Cra-
nium. Wie bei Archaeognatha dient das Phragma als Insertionsfläche für die prothoraka-
len Muskeln. Weiterhin ist bei Tricholepidion und allen anderen bisher untersuchten 
Zygentoma auch eine Portion des cranialen Adduktormuskels (M25) an der caudalen 
Seite des Phragma befestigt. Bei allen untersuchten Ephemeroptera sowie generell bei 
den Pterygota ist eine kleine Portion des M25 an der Postoccipitalnaht befestigt. Die 
auffallende Übereinstimmungen in Lage und Gestalt der Phragmata bei den Archaeo-
gnatha und Zygentoma sowie die Entsprechung bei den ansetzenden Muskeln bis hin zu 
den Pterygota sind gewichtige Indizien für eine Deutung der fraglichen Naht bei Ar-
chaeognathen als Postoccipitalnaht, die demnach bereits im Grundplan der Ectognatha 
angenommen werden muß.  
Frühere Deutungen der hinteren Region des Cranium bei Tricholepidion müssen daher 
revidiert werden: WYGODZINSKY (1961, fig. 6) interpretierte die Postoccipitalnaht als 
"membranösen Bezirk", und SHAROV (1966, fig. 47B) folgte ihm diesbezüglich. Ein 
Teil des Postocciput ist unregelmäßig pigmentiert und stark aufgegefaltet, so daß WY-
GODZINSKY (1961) eine dieser hinteren Falten als Postoccipitalnaht interpretierte. LAU-
TERBACH (1972b, fig. 7) folgte ihm diesbezüglich. BOUDREAUX (1979a, fig. 52) 
interpretierte die Postoccipitalnaht als Occipitalnaht und die Querfalte des Postocciput 
als Postoccipitalnaht. 
Nichtdestotrotz war es LAUTERBACH (1972b), der zum ersten Mal auf die auffällige 
Verschmälerung des Postocciput sowie auf die Reduktion der cranialen Pleuralfalten bei 
den übrigen Dicondylia hinwies. Beide Merkmale könnten in der Tat auch als mögliche 
synapomorphe Merkmale der (Lepismatidae + Nicoletiidae) + Pterygota aufgefaßt wer-
den. 
 
 

4.6.6 Die vorderen Tentorialarme der Dicondylia 
 
SNODGRASS (1950, 1952) verglich die Lage der vorderen Tentorialgruben bei Zygento-
ma und Ephemeroptera mit der verschiedener Dicondylia und bemerkte deren unter-
schiedliche relative Lage bezüglich der Kopfseitenwand. Wie auch die vorliegende 
Untersuchung bestätigen konnte, ist bei diesen beiden Taxa die vordere Tentorialgrube 
äußerlich nicht sichtbar, da sie am basalen sklerotisierten Ende der nach innen einge-
schlagenen lateralen Kopfwand liegt. Aber SNODGRASS' (1950) Beschreibung ihrer La-
ge „...mesad of the mandibles“ ist nicht zutreffend. Tatsächlich liegt die vordere 
Tentorialgrube zusammen mit dem Processus paratentorialis unmittelbar dorsal der 
Mandibelkante, da sich die basale Außenwand des Mandibelkörpers bei Ephemeroptera 
und Zygentoma ebenso einwärtsgebogen darstellt.  
In den basalen orthopteroiden Ordnungen sind die vorderen Tentorialgruben für ge-
wöhnlich langgezogene Schlitze, die sowohl in der Epistomal- als auch Subgenalnaht 
verlaufen. Der Condylus des anterioren Mandibelgelenkes befindet sich dabei am Über-
gang vom lateralen Clypeusrand zur Pleurostoma. Bei Odonata verlaufen die anterioren 
Tentorialgruben ebenfalls in der Subgenalleiste (SNODGRASS 1928). 
Diese Unterschiede in der relativen Lage der vorderen Tentorialgrube und des mit ihr 
assoziierten cranialen Condylus veranlaßten TUXEN (1970, fide KRISTENSEN 1975) zu 
der Annahme einer zweifach unabhängigen Entwicklung der anterioren Mandibelartiku-
lation. Tatsächlich ist es jedoch sparsamer, bei den Metapterygota eine einfache Ver-
schiebung der vorderen Tentorialgruben nach lateral anzunehmen. Mit dieser 
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Verschiebung einher geht die Verstärkung des ventralen Randes des Cranium, was 
schließlich zur Ausbildung einer Subgenalleiste führt. LAUTERBACH (1972b) nimmt die 
Ausbildung einer Subgenalleiste bereits für den Grundplan der Dicondylia an. Die vor-
liegende Untersuchung ergab hierfür jedoch keinen Anhaltspunkt: Bei allen untersuch-
ten Species der Zygentoma und Ephemeroptera ist (contra CHAUDONNERET 1950, 
STRENGER 1952) keine echte Subgenalleiste ausgebildet, wie sie zum Beispiel bei 
othopteroiden Insekten zu finden ist. Das Cranium ist lateral lediglich nach innen umge-
schlagen und setzt so einen basalen Streifen ab, der aber nicht einer Subgena entspricht. 
Die Ausbildung einer echten Subgenalleiste geht offensichtlich mit der Lateralverschie-
bung des anterioren Tentorialarmes einher und ist ein Merkmal, das erst ab den Meta-
pterygota auftritt. Zwar ist dieses Merkmal bei den Odonata noch wenig vergleichend 
untersucht, doch die bisherigen Befunde lassen darauf schließen, daß die Abgliederung 
einer echten Subgena durch die Entwicklung einer Subgenalleiste als synapomorphes 
Merkmal der Metapterygota gewertet werden kann.  
Bei Ephemeroptera erfolgt zusätzlich eine Verbreiterung der vorderen Tentorialarme, 
wodurch dem erhöhten Kaudruck entgegnet werden kann. Schließlich ist die Mündung 
der vorderen Tentorialarme bei Ephemeropteren, verglichen mit denen der Zygentoma, 
Odonata und orthopteroiden Insektenordnungen (HUDSON 1945, 1946), nach posterior 
verlagert. Anterior des vorderen Tentorialarmes befindet sich der raumgreifende antero-
laterale Teil des anterioren Artikulationskomplexes, dessen massive, den sklerotisierten 
Rand des Cranium umschließende Hohlkehle wahrscheinlich für die Verlagerung des 
vorderen Tentorialarmes verantwortlich ist. Diese posteriore Lage des anterioren Tento-
rialarmes wird als Autapomorphie der Ephemeroptera betrachtet (STANICZEK 1997), bei 
den Odonata scheint ebenso wie bei den basalen Ordnungen der Neoptera (SHORT 1955; 
SNODGRASS 1928, 1955) der plesiomorphe Zustand vorzuliegen. 
 
 

4.6.7 Die Homologie der Mandibelmuskeln innerhalb der Dicondylia 
 
SNODGRASS (1935, 1950) unterschied lediglich ein Paar dorsaler und zwei Paar ventra-
ler Muskeln bei ektognathen Insekten. Nach SNODGRASS wäre das anteriore Paar der 
ventralen Muskeln homolog dem mandibulo-hypopharyngealen Muskel der höheren 
pterygoten Insekten. Tatsächlich ist die Situation etwas komplexer, obwohl es überra-
schend einfach ist, die einzelnen Muskeln der Mandibel bei den Archaeognatha (siehe 
BITSCH 1963), Zygentoma und Ephemeroptera zu vergleichen und ihr Schicksal bis zu 
den Metapterygota zu verfolgen:  
Bei den Archaeognatha erstreckt sich ein großer Remotor (crm1, BITSCH 1963) vom 
Occiput bis zu einem langen Apodem, welches am Hinterrand der Mandibel inseriert. 
Dieser Muskel kann mit M25 homologisiert werden, dem cranialen Adduktor der Man-
dibel. Weiterhin sind bei Archaeognathen zwei craniale Promotoren der Mandibel vor-
handen (crm1, crm2, BITSCH 1963), die beide am Vorderrand der Mandibel inserieren. 
Sie entsprechen M26 und M27, dem anterioren und posterioren cranialen Abduktor. 
Beide Muskeln sind in allen untersuchten Zygentoma und einigen Vertretern der Ephe-
meroptera zu finden und können daher dem Grundplan der Ectognatha zugerechnet 
werden. M26 ist sicherlich im Grundplan der Ephemeroptera anzunehmen, ging aber in 
vielen Familien verloren. Der Verlust des M26 bei den Ephemeridae, Palingeniidae, 
Euthyplociidae, und Heptageniidae (STRENGER 1953, 1970, 1975, 1977) ist durch die 
Verzahnung des Rinnengelenkes und einer damit einhergehenden teilweisen Immobili-
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sierung der Mandibel verbunden (ARENS 1989). In allen anderen pterygoten Ordnungen 
ist ebenfalls nur ein cranialer Abduktor präsent, welcher für gewöhnlich an der Postoc-
cipitalleiste entspringt. Aus diesem Grund wird er hier mit M27 homologisiert. M26 ist 
sowohl bei Odonata und Neoptera verlorengegangen, was vermutlich mit der als Kugel-
gelenk ausgebildeten, festen anterioren Mandibelartikulation zusammenhängt. BÖRNER 
(1909) vermutet eine Verschmelzung von M26 und M27 bei Locusta (Caelifera), da der 
craniale Abduktormuskel bei Locusta aus zwei Portionen zusammengesetzt ist, die an 
der Gena bzw. der Postoccipitalleiste entspringen. Wie hier gezeigt besitzt jedoch M27 
im Grundplan der Dicondylia ebenfalls zwei Portionen mit Ursprüngen an Gena und 
Postocciput, und diese Verhältnisse sind bei allen Vertretern der Zygentoma sowie auch 
im Grundplan der Ephemeroptera erhalten geblieben. Daher erscheint es wahrscheinli-
cher, daß der zweiteilige craniale Abduktor der Caelifera lediglich M27 der Zygentoma 
und Ephemeroptera homolog ist und kein Verschmelzungsprodukt von M26 mit M27 
darstellt. 
Bei den Archaeognatha ist ein großer ventraler Adduktormuskel (adm1-adm5) ausge-
bildet, der sich von der Mandibel zum Transversalligament erstreckt  (BITSCH 1963). 
Obwohl BITSCH fünf verschiedene ventrale Mandibeladduktoren beschreibt, konnte bei 
der Nachuntersuchung von Petrobius brevistylis im Rahmen dieser Arbeit weder im 
histologischen Schnitt noch bei aufpräparierten Tieren getrennte Muskeln oder Muskel-
portionen nachgewiesen werden. Das Transversalligament und der damit assoziierte 
Muskel (M29) ist bei T. gertschi identisch ausgebildet. Bei den übrigen Zygentoma auf 
der einen Hand und den Pterygota auf der anderen Hand fehlt das Transversalligament, 
und der Ursprung des M29 ist auf den vorderen Tentorialarm verlagert. Zusätzlich ist 
bei diesen Taxa ein kleiner mandibulo-hypopharyngealer Muskel (M32) ausgebildet. 
Frühere Bearbeiter (z.B. SNODGRASS 1935) homologisierten M32 der Pterygota mit dem 
ventralen Adduktormuskel adm der Archaeognatha, aber der Vergleich von T.gertschi 
mit anderen Zygentoma weist eher auf den Ursprung des M32 als Abspaltung von M29 
hin. Nach den Ergebnissen dieser Untersuchung zu urteilen fehlt ein separater mandibu-
lo-hypopharyngealer Muskel M32 primär im Grundplan der Ectognatha und Dicondy-
lia, und die Merkmalsverteilung weist auf den Erwerb eines mandibulo-
hypopharyngealen Muskels als apomorphes Merkmal der (Lepismatidae + Nicoletiidae) 
+ Pterygota hin. Schließlich wird die Tendenz zur Reduktion der Muskeln M29 und 
M32 oft als mögliche Autapomorphie der Metapterygota betrachtet (Kristensen 1998), 
obgleich in den Larven und Imagines der Libellen beide Muskeln noch gut entwickelt 
sind (SHORT 1955, SNODGRASS 1955).  
Bei Archaeognathen sind drei tentoriale Muskeln zu finden, die sich von der anterioren 
(ttm2, ttm3) und posterioren (ttm1) Mandibelkante zum anterioren Tentorialarm 
erstrecken (BITSCH 1963). Der letztere Muskel läßt sich zwanglos mit M31 bei T. gert-
schi homologisieren, aber wegen der enormen Vergrößerung der Insertionsfläche des 
M29 an der medialen Seite der Mandibelkante ist die Insertion des M31 ventrad in den 
Mandibelkörper hinein verlagert. Dies spiegelt sicherlich die Verhältnisse im Grundplan 
der Dicondylia wieder.  
Die Ableitung des M30 ist nicht offensichtlich. M30 inseriert bei allen untersuchten 
Zygentoma und Ephemeroptera am medialen Mandibelrand. Es könnte sich bei diesem 
Muskel um eine Abspaltung von ttm1 handeln, aber sparsamer wäre die Annahme einer 
Homologie mit ttm3 der Archaeognatha. Diese Annahme würde allerdings eine Ver-
schiebung seiner Insertion an die mediale Seite des Mandibelrandes im Grundplan der 
Dicondylia implizieren. Unter Voraussetzung dieser Annahmen ließe sich ttm2 als mög-
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licher homologer Muskel zu M28 interpretieren, welcher stets als distinkte Muskel-
schicht mit identischem Verlauf in allen untersuchten Zygentoma und Ephemeroptera 
gefunden wurde. 
Abgesehen von diesen wenigen Unsicherheiten in der Interpretation wird deutlich, daß 
im Grundplan der Dicondylia eine oberflächliche Muskelschicht vorhanden ist, die sich 
vom anterioren Tentorialarm zum laterobasalen Mandibelrand erstreckt. Dieser Muskel 
M28 ist bei Odonata und Neoptera vollständig verlorengegangen, was als weitere mög-
liche Autapomorphie der Metapterygota gewertet werden könnte.  
 
 

4.6.8 Die Transformation von der monocondylen zur dicondylen Mandibel  
und die basalen Verzweigungen der Dicondylia 

 
Die monocondyle Mandibel der Archaeognatha besitzt mehr als zwei Freiheitsgrade der 
Bewegung und ist mit mehreren Gruppen von Muskeln ausgestattet: zwei craniale Pro-
motoren, ein cranialer Remotor, zwei tentoriale Adduktoren und ein transversal durch 
Bindegewebe verbundener Adduktor bewegen die Mandibel. Im Hinblick auf die 
Merkmalsverteilung in entognathen Insekten (TUXEN 1959) wird dieser Zustand auch 
für den Grundplan der Insekten angenommen.  
 
Im Grundplan der Dicondylia ist –da noch bei Tricholepidion vorhanden- die transver-
sale bindegewebige Verbindung zwischen den ventralen tentorialen Adduktoren, oft als 
transversales Ligament bezeichnet (BOUDREAUX 1979b, KRISTENSEN 1998, STANICZEK 
2000), anzunehmen. Alle weiteren Mandibelmuskeln der Ectognatha werden ebenfalls 
in den Grundplan der Dicondylia übernommen. Das Fehlen des mandibulo-
hypopharyngealen Muskels wird hier ebenfalls als ein plesiomorphes Merkmal interpre-
tiert, welches auch bei den Archaeognatha noch nicht ausgebildet ist. Im Unterschied zu 
letzteren ist für den Grundplan der Dicondylia der Erwerb eines zusätzlichen Artikulati-
onskomplexes anzunehmen, welcher sich anterior des primären Gelenkes befindet. Die-
ser anteriore Artikulationskomplex dient der Mandibel als Leitstruktur, die sowohl eine 
anteromediad bzw. posterolaterad gerichtete pro- und retraktionale Gleitbewegung der 
gesamten Mandibel als auch deren Ab- und Adduktion ermöglicht. Dies wird durch den 
verlängerten hinteren Condylus wie auch den anterioren Artikulationskomplex ermög-
licht. Der anteriore Promotor der Mandibel stabilisiert den anterioren Artikulations-
komplex. Der craniale Adductor ist gegenüber den Verhältnissen im Grundplan der 
Ectognatha signifikant vergrößert. Die vorderen Tentorialarme sind im Grundplan der 
Dicondylia verschmolzen. Dies wirkt möglicherweise den bei der Kaubewegung erhöh-
ten transversal wirkenden Kräften entgegen.  
 
Lepismatidae + Nicoletiidae (und Pterygota) sind durch den möglicherweise synapo-
morphen Erwerb des hypopharyngeo-mandibularen Muskels gekennzeichnet, der wahr-
scheinlich als Protractor des Hypopharynx wirkt. Das Postocciput ist signifikant 
reduziert. Das mandibuläre Transversalligament ist vollständig geschwunden und die 
ventralen Adduktoren entspringen stattdessen am vorderen Tentorialarm. Dies ermög-
licht eine voneinander unabhängige Bewegungsweise der Mandibeln. In allen anderen 
Aspekten der Mandibel und ihrer Bewegungsweise bleibt der Grundplan der Lepismati-
dae + Nicoletiidae unverändert.  
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Im Grundplan der Pterygota erstreckt sich der Processus paratentorialis bis auf die Ba-
salkante der Mandibel und fungiert als Condylus der Mandibel. Der anterolaterale Teil 
des anterioren Artikulationskomplexes wird beibehalten. Ein pro- und retraktionales 
Gleiten der gesamten Mandibel findet weiterhin statt, aber die ab- und adduzierende 
Komponente der Mandibelbewegung gewinnt an Bedeutung. Dies zeigt sich in der be-
ginnenden Reduktion des M28 und einer weiteren Vergrößerung des cranialen Adduk-
tors. Die damit einhergehende Erhöhung der transversal gerichteten Kräfte führen zu 
einer weiteren Verstärkung des inneren skeletalen Verspannungsrahmens: vordere und 
hintere Tentorialarme fusionieren und bilden das charakteristische Tentorium der Ptery-
gota. Damit einher geht der Verlust des Suspensormuskels der vorderen Tentorialarme 
(M23) und möglicherweise auch der Verlust von M24.  
 
Im Grundplan der Ephemeroptera wird die pro-und retraktionale Bewegung durch die 
Umgestaltung des anterolateralen Teils des anterioren Artikulationskomplexes als tiefe 
Mandibelrinne, die mit dem Rand der Gena artikuliert, eingeschränkt. Die vorderen 
Tentorialarme sind nach posterior verlagert, da das Rinnengelenk entsprechenden 
Raumbedarf erfordert. Die beiden kutikulären Kontaktzonen des anterioren Artikulati-
onskomplexes befinden sich räumlich eng benachbart in anterocondylater Konstellation. 
Der anteriore craniale Abduktor wird beibehalten. 
 
Im Grundplan der Metapterygota ist der anterolaterale Teil des anterioren Artikulations-
komplexes verlorengegangen. Das Paratentorialgelenk ist mit dem vorderen Tentoria-
larm nach außen gerückt und bildet ein festes Kugelgelenk mit dem umgewandelten 
Proc. paratentorialis als Condylus. Die vordere Tentorialgrube ist von außen sichtbar 
und wird durch eine Subgenalnaht verstärkt, welche den verstärkten Kaudruck auffängt 
(s. Abb.69). Das primäre Mandibelgelenk ist ebenfalls als fixes Kugelgelenk ausgebil-
det, so daß die Bewegung der Mandibel nur noch einen Freiheitsgrad besitzt. Die Achse 
der Mandibelgelenkung verläuft ungefähr in horizontaler Richtung. Der vordere craniale 
Abduktor und die tentorialen Abduktoren M28, M30 und M31 sind verlorengegangen. 
Die Umwandlung zu einer obligatorischen dicondylen Bewegung der Mandibel hat 
stattgefunden. 
 
 
Alle untersuchten Merkmale der Mandibel unterstreichen den in vieler Hinsicht plesio-
morphen Merkmalszustand bei Zygentoma und Ephemeroptera und weisen andererseits 
auf ein Schwestergruppenverhältnis zwischen Odonata und Neoptera hin mit mehreren 
möglichen synapomorphen Merkmalen:  
 
-Vorderes und hinteres Mandibelgelenk mit festen Kugelgelenken. Damit einhergehend 
Verlust der Pro- und Retraktionsfähigkeit der Mandibel.  
-Verlust des anterolateralen Teils des anterioren Artikulationskomplexes der Mandibel. 
-Verlagerung der vorderen Artikulation nach dorsal, was in einer schräg nach anterior 
ansteigenden Bewegungsachse der Mandibel resultiert.  
-Verlust des vorderen cranialen Abductors, der dorsalen tentorialen Adduktoren und des 
tentorialen Abduktors.  
-Verbreiterung der vorderen Tentorialarme, Verschiebung des Proc. paratentorialis und 
der vorderen Tentorialarme (und - gruben) nach lateral und damit einhergehend die 
Ausbildung einer Subgenalnaht. 
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Dieser gesamte Merkmalskomplex kann dementsprechend zu den bisher vorgeschlage-
nen Autapomorphien der Metapterygota wie Unterdrückung der Imaginalhäutungen, das 
Vorkommen von Occlusormuskeln bei abdominalen Stigmata sowie die spezifischen 
Tracheenmuster der Flügel und Beine (wiederholt zusammengefaßt von KRISTENSEN 
1975, 1981, 1991, 1995), hinzugefügt werden. Auch molekulare Daten unterstützen ein 
Schwestergruppenverhältnis zwischen Ephemeroptera und Metapterygota (WHEELER et 
al. 1993, MISOF, pers. Mitt.). 
Gegenargumente für diese Verwandtschaftshypothese wurden in jüngerer Zeit vor allem 
von KUKALOVÀ-PECK (1985, 1991, 1998) formuliert. Eine ausführliche Diskussion die-
ser Argumente erfolgt im Anschluß an die Besprechung der Mundwerkzeuge. 
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4.6.9 Die Monophylie der Zygentoma 
 
WYGODZINSKY beschrieb 1961 die nearktische Reliktart Tricholepidion gertschi  als 
Zygentomon. Tricholepidion weist jedoch keiner der Merkmale auf, welche als Syna-
pomorphien der Zygentoma gewertet werden (siehe KRISTENSEN 1991). Dies würde zu 
dem Schluß führen, daß es sich bei T. gertschi um die Schwestergruppe aller anderen 
Dicondylia handelt. Die Ergebnisse der vorliegenden Untersuchung bestätigen in der 
Tat die Befunde von BOUDREAUX (1979a) and KRISTENSEN (1998) bezüglich der Prä-
senz einer bindegewebigen Verbindung zwischen den ventralen Adduktoren der Mandi-
bel M25, was im Hinblick auf die Merkmalsverteilung bei den übrigen Mandibulata 
konsequenterweise auch für den Grundplan der Dicondylia angenommen werden muß. 
Im Unterschied zu allen anderen dicondylen Insekten fehlt bei T. gertschi ein eigenstän-
diger mandibulo-hypopharyngealer Muskel. Dieser Muskel fehlt ebenso allen ento-
gnathen Insekten sowie den Myriapoden, und meiner Ansicht nach fehlt den 
Archaeognathen ein eigenständiger mandibulo-hypopharyngealer Muskel ebenso (con-
tra BITSCH 1963). Dementsprechend könnte die Abspaltung eines separaten mandibulo-
hypopharyngealen Muskels M32 von dem ventralen tentorialen Adduktor M29 sowie 
die Verlagerung von dessen Ursprung auf den anterioren Tentorialarm als Argument für 
ein Schwestergruppenverhältnis zwischen den Lepismatidae+Nicoletiidae und den Pte-
rygota gelten. Die Reduktion des Postocciput sowie der cranialen Pleuralfalten bei die-
sen Taxa könnten ebenfalls als mögliche synapomorphe Merkmale hinzugefügt werden. 
Auf der anderen Seite diskutiert KRISTENSEN (1998) neben der Reduktion der hypopha-
ryngealen Superlinguae mit der eigentümlichen Konjugation der Spermien sowie der 
verbreiterten Form des letzten Labialpalpensegmentes zwei weitere Merkmale als mög-
liche Synapomorphien der Zygentoma. Nun können verbreiterte Labialpalpen in einer 
ganzen Reihe von Insektenordnungen beobachtet werden. Auch bei Ephemeropterenlar-
ven sind sie gelegentlich zu finden, so daß ich dieses Merkmal nicht als besonders aus-
sagekräftig ansehe. Doch eine weitere Besonderheit des Labialpalpus der Zygentoma, 
nämlich dessen Viergliedrigkeit (CHAUDONNERET 1950; PACLT 1963, 1967), wurde 
bisher nicht in phylogenetischer Hinsicht diskutiert. Abgesehen vom distalen Glied sind 
alle Segmente des Palpus mit inneren Muskeln versehen (CHAUDONNERET 1950), also 
auch das proximale Glied. Im Grundplan der Pterygota ist der Labialpalpus nur drei-
gliedrig. Sowohl bei Felsenspringern als auch bei allen entognathen Ordnungen kom-
men niemals Labialpalpen mit mehr als drei Gliedern vor. So könnte man a priori den 
viergliedrigen Labialpalpus der Zygentoma als ein autapomorphes Merkmal dieses Ta-
xon bewerten, allerdings zeigt das Labium der Chilopoda ebenfalls einen viergliedrigen 
Palpus. Der viergliedrige Palpus labialis der Silberfischchen könnte also ebenso als ein 
plesiomorphes, aus dem Grundplan der Tracheata übernommenes Merkmal gewertet 
werden.  
Entognatha und Archaeognatha setzen in der Regel gestielte Spermatophoren ab 
(STURM 1987a). STURM (1997) untersuchte das Paarungsverhalten von T. gertschi, des-
sen ♂♂ -wie auch die ♂♂ anderer Zygentomenarten (STURM 1987b)- die stiellose 
Spermatophore an ein selbstgesponnenes Netz absetzen. Dieses Verhalten könnte eben-
so als autapomorphes Merkmal der Zygentoma gewertet wie auch dem Grundplan der 
Dicondylia zugeschrieben werden. In ähnlicher Weise kann auch die Präsenz des tento-
rialen Konnektivmuskels M23 entweder als Autapomorphie der Zygentoma gewertet 
werden oder als ein Merkmal gedeutet werden, welches in der Stammlinie der Dicondy-
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lia erworben wurde und bei den Pterygoten durch die Fusion der vorderen und hinteren 
Tentorialarme wieder verlorenging. 
So erscheint die Monophylie der Zygentoma zum gegenwärtigen Zeitpunkt zwar die 
sparsamste Annahme, jedoch benötigte es nur wenige weitere widersprechende Merk-
male, um ein Schwestergruppenverhältnis zwischen T. gertschi und allen anderen Di-
condylia anzunehmen. Offensichtlich müssen zuvor erst weitere Merkmalskomplexe 
analysiert werden, bevor mit einem genügenden Maß an Sicherheit über die Monophy-
lie der Zygentoma entschieden werden kann. 
 
 

4.6.10 Die Mandibel im Grundplan der Mandibulata 
 
Die Transformation des ersten postantennalen Gliedmaßenpaares zu Mandibeln bei 
Crustacea, Myriapoda und Insecta war stets ein gewichtiges Argument für einen ge-
meinsamen phylogenetischen Ursprung dieser Gruppen, was konsequenterweise zu ih-
rer Zusammenfassung als monophyletisches Taxon Mandibulata führte (SNODGRASS 
1950; LAUTERBACH 1980). Allerdings postulierte MANTON (1964) eine unabhängige 
Entwicklung der Mandibel bei Crustacea und Tracheata. Im Gegensatz zur offensicht-
lich gnathobasischen Mandibel der Crustacea nahm Manton im Grundplan der Trachea-
ta eine aus dem gesamten Telopoditen bestehende, sogenannte Ganzbein-Mandibel an.  
Während außer der Mandibel noch weitere Argumente für ein monophyletisches Taxon 
Mandibulata sprechen (für eine umfassende Zusammenfassung siehe WÄGELE 1993), 
gibt es weiterhin unterschiedliche Auffassungen über den Aufbau der Mandibel im 
Grundplan der Mandibulata und den Grundplänen ihrer subordinierten Taxa.  
Einige Bearbeiter nehmen im Grundplan der Tracheata eine dreiteilige Mandibel an, die 
entweder als gesamter Telopodit (KRAUS & KRAUS 1994, 1996) oder als ein aus drei 
Segmenten zusammensetzter Coxopodit (KRAUS 1998; KUKALOVÁ-PECK 1998) aufge-
faßt wird. Diese Autoren beschreiben auch die Mandibeln der Archaeognatha, Zygen-
toma, oder sogar die der larvalen Ephemeroptera (KUKALOVÁ-PECK 1998) als 
segmentiert oder wenigstens Reste einer Segmentation aufweisend. Die Ergebnisse der 
hier vorliegenden Untersuchung können diese Schlußfolgerungen nicht unterstützen. 
Die Existenz vermeintlicher Suturen und Sulci, die nach KUKALOVÁ-PECK (1998) bei 
den Mandibeln von Eintagsfliegenlarven auftreten sollen, konnten nicht bestätigt wer-
den. Es scheint, daß KUKALOVÁ-PECK die anterolateralen und ventrolateralen Ecken 
und Winkel der Eintagsfliegenmandibel oder sogar die äußerlich sichtbaren Grenzen der 
Muskelansatzstellen als Überbleibsel von Segmentgrenzen überinterpretiert. Die tat-
sächlich vorliegenden anatomischen Gegebenheiten erlauben in keiner Weise derartige 
Deutungen. 
Ebenso konnte in keiner der vergleichend untersuchten Arten der Zygentoma, ein-
schließlich des reliktären T. gertschi, Spuren oder Überbleibsel einer etwaigen Segmen-
tierung der Mandibel demonstriert werden. Dies steht im Widerspruch zu der wiederholt 
von KRAUS & KRAUS (1994) und KRAUS (1998) postulierten rudimentären Segmentie-
rung der Zygentomen-Mandibel. CHAUDONNERET (1950) dagegen konnte in seiner de-
taillierten Studie des Ofenfischchens Thermobia domestica keine äußere Segmentierung 
bei dessen Mandibel nachweisen, schlug aber dennoch für Zygentoma eine aus drei 
Segmenten zusammengesetzte Mandibel vor. Seine einzige Grundlage hierfür war die 
Aufspaltung des Nervus mandibularis in drei motorische Äste. Ob dies tatsächlich den 
Nachweis einer früher vorhandenen Segmentierung darstellt erscheint zweifelhaft, zu-
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mal sich für gewöhnlich alle Hauptnerven aufspalten, wenn sie verschiedene Muskeln 
zu versorgen haben.  
KRAUS & KRAUS (1994, 1996) beobachteten bei dem Archaeognathen Trigoniophthal-
mus alternatus Silvestri, 1904 "vestiges of original articulations between composing 
segments". KUKALOVÁ-PECK (1998) interpretierte äußerlich sichtbare Suturen in den 
Mandibeln bei Archaeognatha als Überbleibsel von Segmentgrenzen. Betrachtet man 
die Mandibel von Petrobius brevistylis im histologischen Querschnitt, wird deutlich, 
daß diese äußerlich sichtbaren Suturen stark sklerotisierten Sulci entsprechen. Dies 
wurde auch von MANTON (1964) bei Petrobius maritimus und von Bitsch (1963) in ver-
schiedenen anderen Machiliden nachwgewiesen. Diese Sulci markieren die proximalen 
und distalen Grenzen der Insertionsflächen der ventralen Muskulatur. Offensichtlich 
dienen diese inneren Leisten als Verstärkungsleisten, die sekundär entwickelt wurden, 
um die gesamte Mandibel gegen die bei der Nahrungsaufnahme einwirkenden Kräfte zu 
stabilisieren. Es scheint sich also nicht um rudimentäre Grenzen von Beinsegmenten zu 
handeln. Schließlich wurde auch die vorgeblich dreiteilige Mandibel bei den Diplura 
(MARCUS 1951) nie von anderen Bearbeitern dieser Gruppe bestätigt.  
Bei einer abschließenden Bewertung aller vorliegenden morphologischen Daten kann 
die Annahme einer telognathen Mandibel im Grundplan der Insekten keinen Bestand 
haben. Zusätzlich sprechen auch molekulare Befunde, insbesonders die Expression des 
Homeobox-Gens distalless (dll), für eine gnathobasische Mandibel im Grundplan der 
Insekten (POPADIC et al. 1996), und neuere Untersuchungen von SCHOLTZ et al. (1998) 
weisen auf eine gnathobasische Mandibel im Grundplan der Mandibulata hin.  
KUKALOVÀ-PECKs (1998) Hypothese einer dreiteiligen Mandibel im Grundplan der 
Crustacea wird weder durch Erkenntnisse an rezentem noch an fossilem Material ge-
stützt: LAUTERBACH (1972a) leitet den Ursprung der Krebsmandibel überzeugend vom 
basalen Teil des Protopoditen ab, also dem Coxopoditen und seinem Enditen. Dies läßt 
sich heute noch in der Larvalentwicklung vieler basaler Krebse beobachten. Die Kaula-
den werden dabei stets von dem Enditen des vergrößerten Coxopoditen gebildet (SNOD-
GRASS 1952).  
WALOSSEK & MÜLLER (1990, 1998) diskutieren die Anhänge mehrerer kambrischer 
Fossilien aus der Orsten-Fauna, welche die Autoren der Stammlinie der Crustacea zu-
rechnen. Bei diesen Fossilien weisen WALOSSEK & MÜLLER (1990, 1998) auf einen 
separaten Enditen proximal der ungeteilten Extremitätenbasis hin, die einen Exopoditen 
und einen Endopoditen trägt. Gemäß seiner Lage wird dieses proximale Element im 
ersten postantennalen Segment mit dem Coxopoditen homologisiert und entspricht also 
der Mandibel. WALOSSEK & MÜLLER (1990, 1998) beurteilen den Erwerb eines Coxo-
poditen aber lediglich als Autapomorphie der Crustacea und ignorieren die Konsequen-
zen ihrer Befunde bezüglich der Mandibulata. Wenn wir die Mandibel der Insekten und 
Krebse als homolog erkennen, und dafür spricht deren identische Lage sowie deren 
strukturelle Ähnlichkeit als modifizierte Anhänge des ersten postantennalen Segmentes, 
dann könnte es sich bei den von WALOSSEK & MÜLLER (1990, 1998) beschriebenen 
Fossilien tatsächlich um Stammgruppenvertreter der Mandibulata handeln. In der Tat 
wurde dies bereits von LAUTERBACH (1988) vermutet.  
Wenn alle derzeit bekannten Argumente in Betracht gezogen werden besteht wenig 
Zweifel an einer gnathobasischen Mandibel im Grundplan der Mandibulata. Diese wird 
von einem vergrößerten Coxopoditen zusammen mit seinem Enditen gebildet. Im 
Grundplan der Tracheata ist der Telopodit vollständig geschwunden. Diese Betrach-
tungsweise impliziert allerdings eine sekundäre Gliederung der Mandibel bei den My-
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riapoda, was von manchen Autoren wiederum als ein konstitutives Merkmal dieses Ta-
xon gewertet wird (BOUDREAUX 1979a).  
 
 

4.7 Der Hypopharynx 
 

4.7.1 Äußere Morphologie des Hypopharynx 
 
Der Hypopharynx (Hyp) von O. wakefieldi schließt sich posteroventral an die Mundöff-
nung an und begrenzt so das Cibarium nach caudal (Abb.14, 24, 43, 84). In der aboralen 
Ansicht wird kenntlich, daß sich der Hypopharynx etwa zu gleichen Teilen in eine po-
steromediale Lingua (Li) und zwei anterolaterale Loben, die Superlinguae (Sli) , glie-
dert (Abb.24, 43, 76). Lingua und Superlingua besitzen eine gemeinsame Basis 
(Abb.84, 88). Die im Umriß rechteckige Lingua wird von anterior durch die Superlin-
guae vollständig verdeckt (Abb.77). Die Superlinguae weiten sich ventrad und erinnern 
mit ihren gerundeten Enden an flache Löffel. Sie sind auf adoraler Seite an ihrem me-
dialen Rand jeweils mit einem dichten, sich in dorsoventraler Richtung erstreckendem 
Borstenkamm ausgestattet (Abb.83). Letzterer weitet sich auf halber Höhe des Hypoha-
rynx sowie apikal jeweils zu einem größeren Borstenfeld. An ihren lateralen und ventra-
len Rändern sind die Superlinguae in ihren apikalen Hälften in lockeren Abständen mit 
langen randständigen Borsten versehen. Die Randborsten stehen nach medioventral 
dichter und sind nach medial gerichtet. Die Superlinguae insgesamt sind leicht nach 
innen geneigt, so daß die Außenränder sich etwas weiter anterior als die Innenränder 
befinden, und die Superlinguae sich etwa in einem Winkel von 25 Grad zu der in der 
Querschnittsebene verlaufenden Lingua befinden (Abb.80). Dadurch entsteht zwischen 
Lingua und Superlinguae beiderseits, etwa auf gleicher Höhe mit den Laden der Maxil-
le, ein keilförmiger Raum (Abb.78, 80, 84, 92, 99). Die den Superlinguae zugewandte 
orale Seite der Lingua ist auf ihrer gesamten Breite mit einem dichten Saum aus langen 
Haaren ausgestattet, die in diesen keilförmigen Raum hineinragen und auf diese Weise 
einen nach anteroventral gerichteten Reusenkamm bilden (Abb.79). Die Lingua ist auf 
ihrer aboralen Seite lateroapical lediglich mit locker stehenden kleinen Borsten besetzt, 
die sich zum Rand hin etwas verdichten. Apikal findet sich in der Medianen ein kleine-
res Feld mit einem dichteren Besatz aus längeren Haaren (Abb.80). Die Lingua wird 
von caudal vollständig vom Labium überdeckt (Abb.81). 
Der gesamte Hypopharynx ist weitestgehend weichhäutig. Die Cutikula der Superlingu-
ae ist bis auf eine schmale laterale Spange von anterior nur wenig sklerotisiert Dieser 
laterale Sklerit verkleinert sich nach posterior und setzt sich als kutikulärer, in Längs-
richtung nach posterior verlaufender Stab jeweils bis zur lateralen Basis der Lingua fort. 
Er bildet so das Suspensorium (Sus) des Hypopharynx (Abb.43, 87, 88).  
 
 

4.7.2 Muskulatur des Hypopharynx 
 
M24 (M. lingualis): Im histologischen Querschnitt (Abb. 85, 98) wird kenntlich, daß 
sich auf der Höhe der Lingua ein Muskel zwischen der Hypopharynxbasis in der Quer-
schnittsebene erstreckt (Abb.84). Dieser Muskel führt bei seiner Kontraktion zu einer 
Kompression des basalen Hypopharynx und könnte somit eine Erhöhung des Turgors in 
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der Lingua bewirken. Der M24 ist bei allen von mir untersuchten Taxa der Ephemerop-
tera vorhanden (s. a. Abb. 86). 
 
M32 (M. mandibulo-hypopharyngealis): s. unter 4.4.3 
 
M45 (M. tentorio-hypopharyngealis): s. unter 4.9.2 
 
 

4.7.3 Diskussion des Hypopharynx 
 

4.7.3.1 Funktionelle Aspekte 
 
Der Hypopharynx bei Ephemeropteren ist entsprechend der diversifizierten Nahrungs-
aufnahme innerhalb der unterschiedlichen Familien unterschiedlich gestaltet. Er erfüllt 
bei O. wakefieldi und bei anderen in dieser Hinsicht nahe am Grundplan der Epheme-
roptera stehenden Taxa bei der Weitergabe der durch die Maxillen akkumulierten Nah-
rung die Funktion eines Reusenapparates. Die morphologischen Befunde an O. 
wakefieldi und Siphlonurus lacustris (ARENS 1989, SCHÖNMANN 1981) sowie Beobach-
tungen an lebenden Larven von Siphlonurus lacustris (ARENS 1989, SCHÖNMANN 1979) 
und Ephemerella needhami (McShaffrey & McCafferty 1990) machen wahrscheinlich, 
daß die durch die Maxillen aufgenommene Nahrung in die intrahypopharyngealen Ar-
beitsräume zwischen Lingua und Superlinguae verbracht werden. Dort wird der Detritus 
an den vorhandenen Reusenkämmen der Innenkanten der Superlinguae abgestreift. Der 
Weitertransport auf die adorale Seite der Lingua erfolgt wahrscheinlich passiv durch 
ständiges Nachführen der Maxillen mit weiterer Nahrung, was ein Weiterschieben des 
Detritus nach vorne bewirkt.  
Selbst bei Familien mit abgewandelter Nahrungsaufnahme erfolgt ein Abstreifen der 
Nahrung am Hypopharynx: bei den filtrierenden Familien der Coloburiscidae, Isony-
chidae und Oligoneuriidae wird die Nahrung zwar über Haarreihen der Vorderbeine 
ausfiltriert, danach aber von den Labial- und Maxillarpalpen ausgekämmt, an die Laden 
der Maxille weitergegeben und als letzten Schritt in gewohnter Weise am Hypopharynx 
abgestreift (ELPERS & TOMKA 1992; WALLACE & O'Hop 1979, WISELY 1962). Auch 
bei den Familien, welche als Weidegänger mit den Palpen des Labium oder den Maxil-
larpalpen Nahrung abweiden, wird diese über die Maxillen am Hypopharynx abgestreift 
(MCSHAFFREY & MCCAFFERTY 1986, 1988; STRENGER 1953). Demgegenüber sind die 
Superlinguae bei den Prosopistomatidae (LANDA 1969) und Ameletopsidae (eigene Be-
obachtung) ebenso wie bei Raptobaetopus, einer Gattung der Baetidae, reduziert (MÜL-
LER-LIEBENAU 1978). Dies sind Taxa, welche zu einer carnivoren Ernährungsweise 
übergegangen sind. 
 
 

4.7.3.2 M. lingualis 
 
Bemerkenswert an dem Hypopharynx von O. wakefieldi ist der Nachweis eines M. lin-
gualis, welcher sich in Transversalebene an der Basis des Hypopharynx erstreckt. 
Bei Archaeognathen findet sich eine bindegewebige Verbindung, die sich in Transver-
salebene zwischen den sklerotisierten Fulcren an der Basis des Hypopharynx erstreckt 
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(ligament transverse, BITSCH 1963). Eine weitere, vom transversalen Ligament in 
Längsrichtung abzweigende bindegewebige Verbindung ist ebenfalls vorhanden.  
Bei den Zygentoma (inkl. Tricholepidion) findet sich an der Basis des Hypopharynx an 
entsprechender Stelle wiederum ein transversaler Muskel, der bei Lepisma saccharina 
sogar einen zurückgebildeten Anteil an Muskelfasern aufweist. Dieser M. lingualis ist 
nicht nur bei Oniscigaster vorhanden, sondern wurde auch bei Nesameletus und Amele-
topsis nachgewiesen. Bisherige Autoren haben diesen Muskel allerdings bei keiner an-
deren Ephemeropterenlarve gefunden (BROWN 1961, SCHÖNMANN 1981, STRENGER 
1953, 1975). Dies mag jedoch methodische Gründe haben, da diese Autoren keine hi-
stologischen Untersuchungen durchführten, sondern deren Beschreibungen lediglich auf 
makroskopischen Präparationen der Tiere fußten. Eigene Nachuntersuchungen an den 
von BROWN (1961), STRENGER (1975) und SCHÖNMANN (1981) untersuchten Arten be-
stätigten diese Vermutung, da im histologischen Schnittpräparat dieser Muskel auch bei 
Siphlonurus croaticus, Baetis rhodani und Ephemera danica zu finden war. So liegt der 
Schluß nahe, daß der M. lingualis bisher lediglich übersehen worden war, jedoch im 
Grundplan der Ephemeroptera anzunehmen ist.  
Bei allen anderen pterygoten Ordnungen konnte ein M. lingualis an der Basis des Hy-
popharynx bisher nicht nachgewiesen worden (MATSUDA 1965). Dies könnte unter dem 
Vorbehalt, daß die Anwendung histologischer Schnittechniken möglicherweise zu einer 
Entdeckung dieses Muskels bei Vertretern der Metapterygota führt, für den Verlust die-
ses Muskels als eine weitere mögliche Synapomorphie der Odonata und Neoptera spre-
chen.  
 
 

4.7.3.3 Suspensorium 
 
Der gesamte Hypopharynx wird bei Insekten in der Regel von einem mehr oder weniger 
ausgeprägten Stützsystem aus zusammenhängenden Skleriten bzw. skeletalen Spangen 
eingefaßt, welches oft in der Gesamtheit als Suspensorium bezeichnet wird (SNOD-
GRASS 1935). So ist bei Archaeognathen die Lingua basal stark sklerotisiert. Dieser 
Sklerit setzt sich nach dorsolateral jeweils in ein stabförmiges Fulcrum fort. Auch der 
laterale Rand der Superlinguae ist auf deren adoraler Seite durch jeweils einen Sklerit 
versteift. Die adorale Basis des Hypopharynx ist ebenfalls sklerotisiert und bietet Inser-
tionsflächen für die Retraktoren des Mundwinkels (BITSCH 1963). 
Auch Zygentoma besitzen ein ausgedehntes sklerotisiertes Spangenwerk, welches den 
Hypopharynx stützt (CHAUDONNERET 1950) und die Ansatzstelle für mehrere Muskeln 
darstellt. Basal inserieren wie bei den Archaeognathen die beiden Paare der Mundwin-
kelretraktoren am oralen Arm des Suspensorium. Auf halber Höhe inseriert lateral an 
einem kleinen, isolierten Sklerit der M. mandibulo-hypopharyngealis. Weitere Muskeln 
enden in der distalen Hälfte des Hypopharynx, so ein M. depressor linguae, M. hy-
popharyngosalivarialis, M. fulcropostmentalis und M. craniofulcralis (CHAUDONNERET 
1950).  
Im Gegensatz hierzu erscheint das hypopharyngeale Skelet von O. wakefieldi und Ne-
sameletus sp. reduziert. Lediglich die lateralen Ränder der Superlinguae und die kurze 
gemeinsame Basis des Hypopharynx sind stärker sklerotisiert. Während sich bei Ar-
chaeognatha, Zygentoma, Odonata und Neoptera das hypopharyngeale Stützskelet bis 
weit nach dorsal in die Mundwinkel hinzieht, bleiben letztere bei O. wakefieldi mem-
branös. Dementsprechend setzen die Retraktoren der Mundwinkel wohl getrennt vom 
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Suspensorium an. Dieselben Verhältnisse sind auch bei Siphlonurus lacustris (Epheme-
roptera: Siphlonuridae) zu verzeichnen (SCHÖNMANN 1981). Bei anderen untersuchten 
Ephemeropteren - so bei Baetis rhodani und Cloeon dipterum (Baetidae) - dagegen zie-
hen die Mundwinkelretraktoren bis zur Basis des Suspensorium (BROWN 1961). Ähnli-
ches trifft auch für die untersuchten Vertreter der Setisura und Ephemeroidea zu 
(STRENGER 1953, 1970, 1975, 1977). Da auch bei Archaeognatha (BITSCH 1963) und 
Zygentoma (CHAUDONNERET 1950) die Mundwinkelretraktoren bis zur Basis des Sus-
pensorium ziehen, ist bei O. wakefieldi und Siphlonurus lacustris eine Reduktion des 
basalen Suspensorium anzunehmen. Im Grundplan der Ephemeroptera können also 
diesbezüglich ähnliche Verhältnisse wie bei den übrigen ectognathen Insekten ange-
nommen werden. 
 
 

4.7.3.4 Superlinguae 
 
Der Hyphopharynx der Eintagsfliegen ist vor allem durch die Präsenz der anterolatera-
len Superlinguae bemerkenswert. Superlinguae sind bei allen bisher untersuchten 
Ephemeropteren nachgewiesen (BROWN 1961, SCHÖNMANN 1981; SNODGRASS 1935; 
STRENGER 1953, 1970, 1975) und mit Sicherheit deren Grundplan zuzuweisen. Super-
linguae sind auch bei Archaeognathen wohl ausgebildet (BITSCH 1963). Zwar fehlen 
den Zygentoma Superlinguae (CHAUDONNERET 1950), doch sind auch innerhalb der 
entognathen Ordnungen bei Diplura (EVANS 1921) und Collembola (WOLTER 1963) 
vergleichbare Strukturen zu finden, so daß an der Existenz von Superlinguae im Grund-
plan auch der Hexapoda nicht gezweifelt werden kann. Die Superlinguae sind bei den 
metapterygoten Insekten in der Regel völlig weggefallen oder zumindest stark reduziert 
(MATSUDA 1965, KRISTENSEN 1991), so daß dort lediglich die mediale Lingua ausge-
bildet ist. Letztere wird dann als Hypoharynx im engeren Sinne bezeichnet. Die Reduk-
tion der Superlinguae kann daher als Synapomorphie der Odonata und Neoptera 
gewertet werden.  
Das regelmäßige Auftreten der Superlinguae bei Diplura, Collembola, Archaeognatha 
und Ephemeroptera legt den Schluß nahe, daß Superlinguae auch im Grundplan der 
Insekten vorhanden sind. Paarige Superlinguae finden sich aber auch innerhalb der My-
riapoda bei den Progoneata. Da den ausschließlich räuberischen Chilopoden Superlin-
guae stets fehlen, werden Superlinguae daher bisweilen als synapomorphes Merkmal 
der Insecta + Progoneata (Labiophora) diskutiert (DOHLE 1980, KRAUS & KRAUS 1994). 
Zieht man jedoch die Überlegung in Betracht, daß auch bei carnivoren Insekten die Su-
perlinguae oft reduziert werden (s.auch 4.7.3.1), läßt sich auch die Annahme von Super-
linguae im Grundplan der Tracheata zumindest in Erwägung ziehen. Zudem zeigt der 
Außengruppenvergleich, daß auch bei Krebsen ein oft zweilappiger Auswuchs des ven-
tralen Mundrandes auftreten kann, der den Mundraum nach posterior abgrenzt und als 
Paragnathen oder zuweilen als „Labium“ bezeichnet wird (GRUNER 1993). Die äußere 
Ähnlichkeit und die identische Lage von Paragnathen und Superlinguae sind für manche 
Autoren daher Anlaß, Superlinguae als Grundplanmerkmal der Mandibulata anzuneh-
men (KLUGE 1998). Allerdings sind lappenartige, den Superlinguae der Insekten äh-
nelnde Paragnathen lediglich innerhalb der Malacostraca ausgebildet. Bei 
ursprünglichen Crustacea, die eine filtrierende Lebensweise in Verbindung mit einer 
ventralen Nahrungsrinne besitzen, würde solch eine caudale Begrenzung des Mundrau-
mes in einer ventralen Nahrungsrinne einem ungehinderten Nahrungszufluß zur Mund-
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öffnung ja auch im Wege stehen. Es finden sich aber auf der Ventralseite zwischen 
Mandibel und 1. Maxille zwei laterale kleine Höcker, so z.B. bei den Cephalocarida 
(SANDERS 1963). Laterale Paragnathenhöcker können auch bei den Phosphatocopina 
aus der oberkambrischen Orsten-Fauna nachgewiesen werden (WALOSSEK 1999), die 
von WALOSSEK zu den Stammgruppenvertretern der Crustacea gerechnet werden. Es 
besteht daher wohl kein Zweifel daran, daß solche Paragnathenhöcker auch für den 
Grundplan der Crustacea angenommen werden müssen. Fraglich ist jedoch, ob Para-
gnathenhöcker wie von WALOSSEK (1999) vorgeschlagen als autapomorphes Merkmal 
von Phosphatocopina + Eucrustacea gewertet werden können, da es durchaus im Be-
reich des Möglichen erscheint, daß bereits im Grundplan der Mandibulata Paragnathen-
höcker vorhanden waren, aus denen sich auch die Superlinguae der Tracheata ableiten. 
Unter der Annahme, daß die Tracheaten die Schwestergruppe der Krebse darstellen, 
muß aber die spezifische zweilappige Ausprägung der Paragnathen bei den Malacostra-
ca einerseits und der Superlinguae der Tracheaten andererseits als Parallelentwicklung 
betrachtet werden.  
 
 

4.8 Die Maxille 
 

4.8.1 Äußere Morphologie der Maxille 
 
Die schlanke Maxille (Mx) ist bei O. wakefieldi deutlich in Cardo (Ca), Stipes (Sti) und 
Lade (GaLc) getrennt (Abb.89). Am Stipes inseriert ein dreigliedriger Maxillarpalpus 
(Pmx). Die Maxille artikuliert über ein am proximalen Ende des Cardo befindliches 
Kugelgelenk mit der Kopfkapsel. Der cardinale Gelenkkopf artikuliert dabei mit einer 
cranialen Gelenkpfanne, die sich unmittelbar ventral der hinteren Tentorialöffnung an 
der Postgena befindet (Abb.7). Der Cardo selbst ist dorsal und auf der aboralen Seite 
gut sklerotisiert. In der Aufsicht besitzt der Cardo die Form eines mit seiner Spitze nach 
mediad gerichteten Dreiecks. Dieser Eindruck wird dadurch verstärkt, daß die distale 
Hälfte des Cardo ausgebeult ist und dadurch von der proximalen Hälfte abgesetzt und 
etwas prominenter erscheint. Da außerdem die Grenze zwischen distaler Hälfte und 
proximaler Hälfte des Cardo durch eine querverlaufende Einfaltung der Cutikula und 
auf der adoralen Seite auch durch die Insertion des M. cranio-cardinalis markiert ist, 
erscheint eine Unterteilung des Cardo in einen Disti- und Proxicardo gerechtfertigt. 
Der Disticardo artikuliert ventrolateral auf seiner ganzen Außenseite mit dem Stipes. 
Besonders an den beiden Eckpunkten der jeweiligen Gelenkkanten sind Cardo und Sti-
pes stärker sklerotisiert. Somit ist ein Scharniergelenk ausgebildet, welches die Gelenk-
achse in der Parasagittalen fixiert und so lediglich eine Aus- und Einklappbewegung des 
Stipes gegenüber dem Cardo zuläßt. Der Cardo ist gänzlich unbehaart. 
Der Stipes-Sklerit umfaßt von lateral die gesamte aborale und orale Seite (Abb.89, 94), 
lediglich die mediale Seite des Stipes ist membranös. Der Stipes ist auf seiner aboralen 
und medialen Seite gänzlich unbehaart, lediglich auf seiner oralen und lateralen Seite 
findet sich eine spärliche Behaarung aus wenigen kurzen Setae, die sehr locker verteilt 
sind. Auf der aboralen Seite ist der Stipes in seiner lateralen unteren Hälfte durch eine 
lange, schlitzförmige Grube gekennzeichnet (Abb.89). Eine kleinere, unauffälligere 
Grube befindet sich dorsal der letzteren. Diese Gruben markieren die inneren skeletalen 
Leisten, an denen die Mm. tentorio-stipitales inserieren.  
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Auf der lateralen Seite des Stipes ist in der ventrolateralen Ecke ein dreigliedriger Pal-
pus maxillaris eingelenkt. Dieser weist anteroventrad und leicht laterad. Die drei längli-
chen Glieder des Maxillarpalpus sind zylindrisch und spärlich behaart. Lediglich am 
distalen Ende des dritten Palpusgliedes befindet sich eine Anzahl kräftiger und langer, 
nach mediocaudal gebogener Dornen. Das Grundglied des Palpus ist ohne besondere 
Gelenkung in die Membran der Maxille eingelassen, ein Palpifer ist nicht ausgebildet 
(Abb.89, 90, 94).  
Die längliche Lade der Maxille ist leicht mediad geneigt und schließt sich distal breit-
flächig an den Stipes an. Galea (Ga) und Lacinia (Lc) sind medial zwar membranös auf 
ganzer Länge miteinander verbunden, jedoch sonst als separate Sklerite gut kenntlich 
(Abb.89-90, 93-94). Beide Laden münden distal in ein gemeinsam geformtes apicales 
Schabewerkzeug aus, das aus drei stark sklerotisierten und einwärts gebogenen Zacken 
gebildet wird (Abb.92, 93, 95). Die anteriore und mediale Zacke wird hierbei von der 
Spitze der Galea, die posteriore Zacke von der Spitze der Lacinia gestellt (Abb.91). Die 
Laden sind in ihrer distalen Hälfte an ihren Rändern jeweils mit Kämmen aus Haarrei-
hen besetzt (s.u.). 
Die Galea ist lediglich laterobasal mit dem Stipes nahtlos verschmolzen, auf anteriorer 
und posteriorer Seite ist der Sklerit der Galea sowohl vom Stipes als auch von der Laci-
nia durch einen membranösen Streifen abgesetzt (Abb.90). Die Außenlade ist insgesamt 
wohl sklerotisiert, wenngleich die stärkste Sklerotisierung am dunkelbraun gefärbten 
Apex kenntlich wird.  
Die Galea ist unbehaart bis auf eine einzeilige Längsreihe aus zwölf bis fünfzehn lan-
gen, einseitig gefiederten Setae (Sga), die sich lateral und subapical auf der Aboralseite 
der Galea befinden (Abb.91-93, 95). Die Haare sind nach ventral gerichtet, ihre Spitzen 
caudalwärts leicht eingebogen. Die einseitigen Kämme der einzelnen Haare weisen da-
bei jeweils nach medial.  
Die Galea ist an ihrem apicalen Ende leicht einwärts gekrümmt und läuft in eine zwei-
gespaltene sklerotisierte Spitze (IncG1, IncG2) aus, die einen Teil des apicalen Schabe-
werkzeuges bildet (Abb.92). Von medial betrachtet wird eine lange Seta (Sinc) sichtbar, 
die sich auf der Innenseite zwischen den beiden eng aneinanderliegenden Zinken der 
Galeaspitze befindet. Die beiden Spitzen sind dergestalt gekrümmt, daß sie zusammen 
mit der Spitze der Lacinia ein nach medial gerichtetes Schabewerkeug bilden. Die bei-
den Zinken der Galea sind dabei jeweils etwa halb so breit wie der Zinken der Lacinia.  
Die Lacinia ist auf ganzer Länge der aboralen Seite medial von der Galea abgesetzt. 
Ihre laterale Seite ist an der Spitze nach hinten umgeschlagen und die Spitze (IncL) ins-
gesamt nach medial eingebogen. Auf diese Weise legt sich die Spitze der Lacinia von 
posterior an die Spitze der Galea und bildet die posteriore Zinke des apikalen Schabers.  
An ihrem medialen Rand ist die Lacinia in ihrer distalen Hälfte mit zwei parallel verlau-
fenden Längsreihen von Haaren besetzt, welche unmittelbar nebeneinander verlaufen 
(Abb.90, 92, 93, 95, 96). Die aborale Haarreihe (SabL) besteht aus zwölf (bis sechzehn) 
langen und doppelseitig schwach gefiederten Setae, die nach medial gerichtet sind 
(Abb.95). Die adorale Reihe (SadL) besteht aus einer gleichen Anzahl von stärker skle-
rotisierten Borsten, die meist einseitig gefiedert sind (Abb.95, 96). Weitere Unterschie-
de der beiden Haarreihen betreffen vor allem die basale Einlenkung der Haare: die 
Haare der aboralen Reihe weisen einen typischen Basalring auf, wie er im Regelfall von 
einer für echte Setae kennzeichnenden tormogenen Zelle gebildet wird (Abb.93, 95). 
Die adorale Borstenreihe hingegen geht nahtlos in den Sklerit der Lacinia über, so daß 
es sich bei dieser Borstenreihe auch um Trichome (Microtrichia) handeln könnte 
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(Abb.96). In der apicalen Hälfte der adoralen Borstenreihe sind weiterhin drei besonders 
vergrößerte Borsten (Dentisetae sensu KLUGE et al. 1995) auffallend, welche die apica-
len Ladenspitzen zu einer Längsreihe von Zinken verlängern (Abb.92, 95).  
Im mediobasalen Winkel der Lacinia befindet sich ein weiteres, umlaufendes Borsten-
feld (BfL) aus etwa zehn bis zwanzig locker stehenden, mittellangen Setae (Abb.90, 
93). Von diesem Borstenfeld etwas abgesetzt inseriert auf der aboralen Seite der Lacinia 
mediobasal ein einzelnes dünnes Haar (Sbf), welches bis zur doppelten Länge der ande-
ren Haare betragen kann. Diese Seta weist in direkter Verlängerung der Laciniaspitze 
nach ventral.  
 
 

4.8.2 Die Muskulatur der Maxille 
 
M33 (M. tentorio-cardinalis):  
 
Der tentoriale Adduktor des Cardo entspringt unmittelbar vor dem hinteren Tentorium 
an der lateroventralen Seite des Corpotentorium. Er zieht von dort in etwa waagerechter 
Richtung zur Maxille und inseriert auf der gesamten Innenseite des Disticardo (Abb.88, 
97-101). 
 
M34 (M. cranio-cardinalis):  
 
Auf der adoralen Seite des Cardo inseriert dieser schlanke, im Querschnitt runde Mus-
kel an einem kurzen Apodem (Abb.87, 88, 97). Er verläuft direkt medial und parallel zu 
M35 und entspringt unmittelbar medial des letzteren an der dorsolateralen Postoccipi-
talnaht. M34 wirkt als Abduktor des Cardo.  
 
M35 (M. cranio-lacinialis):  
 
Dieser lange und sehr dünne Muskel entspringt unmittelbar lateral des M34 an der late-
ralen Postoccipitalnaht und läuft von dort senkrecht zu seiner Insertion am proximalen 
Ende der medialen Seitenkante der Lacinia (87-88, 97-101). In seiner basalen Hälfte 
verläuft dieser Muskel dabei direkt neben M34. Der M. cranio-lacinialis wirkt als Ad-
duktor der gesamten Lade.  
 
M36 (M. tentorio-stipitalis primus):  
 
M36 ist der dünnste der drei Muskeln, die vom Tentorium zum Stipessklerit ziehen 
(Abb.97, 100-101, 113). Dieser Muskel entspringt medial auf der anterioren Seite des 
hinteren Tentorialarmes und zieht von dort etwa parallel zum M. tentorio-cardinalis zu 
seiner Insertion am kleineren der beiden aboralen Stipesapodeme. Der Muskel wirkt als 
Adduktor der Maxille. 
 
M37 (M. tentorio-stipitalis secundus):  
 
Dieser Muskel (Abb. 42-43, 87-88, 97-101) ist zusammen mit dem folgenden der stärk-
ste Muskel der Maxille. Er entspringt unmittelbar vor M38 am Corpotentorium und 
läuft schräg nach anterior (Abb. 42-43, 87-88, 97-101). Er inseriert in der distalen Hälf-
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te des Stipes breitflächig am größeren der beiden aboralen Apodeme. Dabei nimmt er 
fast den gesamten Raum der distalen Hälfte des Stipeskörpers ein. 
 
M38 (M. tentorio-stipitalis tertius):  
 
M38 entspringt unmittelbar vor M33 und hinter M37 lateroventral am Corpotentorium, 
zieht von dort in leicht schräger Richtung laterocaudal und inseriert an der lateralen und 
aboralen Innenwand des Stipes. Dabei füllt der Muskel nahezu die gesamte proximale 
Hälfte des Stipeskörpers aus. M36 - M38 wirken als Adduktoren des Stipes.  
 
M39 (M. stipito-lacinialis):  
 
Dieser mittelgroße Muskel entspringt anterior des M37 und zieht von der lateralen Sei-
tenkante des Stipes zum mediobasalen Winkel der Lacinia (Abb.97, 99-101). Seine In-
sertion befindet sich unmittelbar unter der des M35. Der Adduktor der Lacinia wirkt 
gleichzeitg auch als Adduktor beider Laden.  
 
M40 (M. stipito-palpalis externus):  
 
Der zarte Muskel entspringt auf der aboralen Seite des Stipes am größeren der beiden 
Stipesapodeme und zieht von dort schräg nach unten und vorne zu seiner Insertion am 
laterobasalen Rand des Tastergrundgliedes (Abb.97, 113). M40 wirkt als Abduktor und 
Levator des Palpus maxillaris. 
 
M41 (M. stipito-palpalis internus):  
 
Der Antagonist des M40 entspringt unmittelbar medioventral des letzteren am großen 
Stipesapodem und zieht parallel zu M40 zu seiner Insertion am mediobasalen Rand des 
Tastergrundgliedes (Abb.97, 99-101). M41 wirkt als Adduktor und Depressor des ge-
samten Maxillartasters. 
 
M42 (M. palpo-palpalis maxillae primus lateralis):  
 
Der Extensor des zweiten Tastergliedes zieht vom lateralen Basalrand des Tastergrund-
gliedes zum lateralen Basalrand des zweiten Tastergliedes (Abb.97). 
 
M43 (M. palpo-palpalis maxillae primus medialis):  
 
Der Flexor des zweiten Tastergliedes zieht vom medialen Basalrand des ersten zum 
medialen Basalrand des zweiten Tastergliedes (Abb.97).  
 
M44 (M. palpo-palpalis maxillae secundus):  
 
Ein Flexor des dritten Tastergliedes ist nicht vorhanden. 
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4.8.3 Die Maxille von Nesameletus spec. 
 
Die Maxille von Nesameletus sp. ist der von O. wakefieldi ähnlich gebaut, jedoch beste-
hen vor allem Unterschiede in den Proportionen der einzelnen Elemente der Maxille 
zueinander:  
Der Cardo ist in seiner distalen Hälfte auffallend bauchig gewölbt (Abb.102, 106). Der 
sklerotisierte Teil des Cardo ist in seiner medialen Hälfte in zwei sklerotisierte Spangen 
ausgezogen, die den M. craniocardinalis von anterior und posterior umlaufen 
(Abb.106). Am medialen Ende der posterioren Spange befindet sich die craniale Gelen-
kung des Cardo, am medialen Ende der anterioren Spange inseriert der M. cranio-
cardinalis. Auf der aboralen Seite der Maxille ist die Membran im lateralen Winkel zwi-
schen Cardo und Stipes zu einem fingerartigen tubulären Auswuchs (MK) ausgestülpt 
(Abb.102, 106). Diese tubuläre, membranöse Ausstülpung weist nach anterodorsal und 
ist an ihrem apicalen Ende rechtwinklig nach lateral gebogen. Der Cardo ist gänzlich 
unbehaart. 
Der massive Stipes ist auf seiner lateralen Seite vor allem in seiner basalen Hälfte leicht 
nach außen gewölbt, verjüngt sich aber nach distal (Abb.102, 106). Mediobasal ist der 
Stipes zu einem markanten Dreieck ausgezogen. Laterobasal inseriert ein langer, drei-
gliedriger Palpus. Letzterer weist nach ventral und wird zur Spitze hin leicht nach cau-
dal eingekrümmt getragen. Der Palpus ist außer mit einer lockeren Behaarung auf seiner 
Außenseite lediglich am distalen Rand des zweiten Palpusgliedes sowie am Apex des 
dritten Gliedes mit einem stärkeren Besatz an Haaren versehen. Der Stipes selbst ist 
gänzlich unbehaart.  
Die Galeolacinia hat insgesamt einen keilförmigen Umriß und besitzt an ihrem distalen 
Ende ein vierzinkiges Schabewerkzeug (Abb.102-106). Sie ist an ihrem basalen Ende 
verjüngt, so daß zwischen Stipes und Laden eine Einschnürung vorhanden ist. Die Skle-
rite von Galea und Lacinia sind medial auf beiden Seiten auf ganzer Länge durch eine 
breite membranöse Zwischenzone wohl getrennt (Abb.106). Die Galea ist auf ihrer late-
ralen Seite nach außen gewölbt und wird nach distal zu schmaler. Sie ist etwa doppelt 
so groß wie die Lacinia und auf ihrer ab- und adoralen Seite von letzterer jeweils durch 
eine keilförmige Membran getrennt.  
An dem Apex der Galea sind zwei stark sklerotisierte Spitzen vom Rest des Galeasklerit 
abgegliedert (IncG1, IncG2, Abb.104). Die beiden Spitzen besitzen in der Aufsicht etwa 
die Form eines spitzwinkligen, gleichschenkligen Dreiecks. Sie sind medial auf ganzer 
Länge voneinander getrennt, liegen aber eng beieinander und bilden dabei die beiden 
mittleren Zinken eines nach medial offenen Kratzwerkzeuges. Zwischen den Basen der 
beiden medialen Zinken entspringt auf deren medialer Seite ein einzelnes Haar (Sinc), 
welches apical gespalten ist (Abb.104). Am lateralen subapicalen Rand der ansonsten 
gänzlich unbehaarten Galea findet sich eine einzeilige Haarreihe aus vier bis acht ein-
fach gefiederten Setae.  
Die Lacinia bei Nesameletus sp. nimmt als dünner medialer Sklerit nur ein Drittel der 
gesamten Breite der Maxille ein (Abb.103, 105). In ihrer mediobasalen Ecke befindet 
sich auf der aboralen Seite ein Haarfeld mit einem Besatz von etwa zehn Setae 
(Abb.103). Medioventral abgerückt von diesem Haarfeld befindet sich ein weiteres, 
einzeln stehendes Haar, welches der Lacinia eng anliegt und nach ventral gerichtet ist. 
Die Lacinia ist in ihrer distalen Hälfte rauchbraun gefärbt. Auf der aboralen Seite ist 
ihre Spitze  apical umgeschlagen und bildet den posterioren Zinken des vierteiligen 
Schabeapparates (Abb.104, 105). An der medialen Kante der Lacinia finden sich sub-
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apical zwei deutlich voneinander abgesetzte, parallel zueinander verlaufende Haarrei-
hen. Die Haare der aboralen Reihe erscheinen nach submedial versetzt (Abb.104) und 
sind in der Aufsicht der Maxille von anterior daher nicht sichtbar (Abb.105). Diese un-
gefiederte Haarreihe wird aus drei bis neun einfachen Setae gebildet. 
Die adorale Haarreihe aus ungefähr 18 Haaren sitzt am medialen Ende einer membranö-
sen, zu einer Lamina lacinialis ausgezogenen flächigen Erweiterung der Lacinia 
(Abb.104, 105). In dieser Haarreihe fallen zwei Dentisetae (Ds1, Ds2, Abb.104, 105) 
auf, die sich nahe des proximalen bzw. distalen Endes der Haarreihe befinden. Alle 
Haare der adoralen Reihe gehen ohne spezifische basale Gelenkung direkt aus der La-
mina lacinialis hervor.  
Von der adoralen Haarreihe deutlich abgesetzt befindet sich in Verlängerung nach api-
cal ein zweiter von der Lacinia gebildeter Zinken, welcher den adoralen Abschluß des 
vierteiligen Schabeapparates bildet (Abb.104, 105). Dieser vierzinkige Schabeapparat 
wird also aus zwei mittleren Zinken der Galea und einem vorderen und hinteren Zinken 
der Lacinia gebildet. Alle vier Zinken sind stark sklerotisiert und an ihrer Basis vom 
Rest der Galeolacinia durch Syndesen deutlich abgesetzt.  
 
 
Muskulatur (Abb.106): 
 
M33 (M. tentorio-cardinalis): Der tentoriale Adduktor des Cardo entspringt medial an 
der massiven ventrolateralen Wand des Corpotentorium. Er zieht von dort in leicht 
schräger Richtung dorsolaterad und caudad zur Maxille und inseriert auf der gesamten 
Innenseite des bauchig aufgewölbten Disticardo. 
 
M34 (M. cranio-cardinalis): Der craniale Abductor des Cardo ist bei Nesameletus nur 
sehr schwach ausgeprägt. Auf der adoralen Seite des Cardo inseriert dieser dünne Mus-
kel am medialen Ende der anterioren Cardo-Spange. Er verläuft gemeinsam mit M35 
und entspringt unmittelbar lateral des letzteren und medial des M27 an der dorsolatera-
len Postoccipitalnaht.  
 
M35 (M. cranio-lacinialis): M35 ist ein massiver, dicker  Muskel mit rundem Quer-
schnitt, der unmittelbar medial des M34 an der dorsolateralen Postoccipitalnaht ent-
springt. Er läuft von dort senkrecht zwischen der skeletalen Spange des Disticardo 
hindurch zu seiner Insertion am proximalen Ende der medialen Seitenkante des Lacinia-
Sklerits. Dort inseriert der Muskel an einem großen Apodem. In seiner basalen Hälfte 
verläuft M35 dabei zusammen mit M34. Der M. cranio-lacinialis wirkt als Adduktor der 
gesamten Lade.  
 
M36 (M. tentorio-stipitalis primus): Der Muskel entspringt auf der lateralen Seite der 
langen Trabecula tentorii etwa auf deren halber Höhe. Er ist relativ dünn und zieht als 
schmales Muskelbündel zu seiner Insertion am kleinen aboralen Stipesapodem. Der 
Muskel wirkt als Adduktor der Maxille.  
 
M37 (M. tentorio-stipitalis secundus): Dieser wohlausgebildete Muskel zieht vom ven-
tralen Corpotentorium zum großen aboralen Stipesapodem.  
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M38 (M. tentorio-stipitalis tertius): Von seinem Ursprung am Corpotentorium zieht 
M38 schräg nach lateral und inseriert dorsal des M37 an der lateralen Hinterwand des 
Stipes.  
 
M39 (M. stipito-lacinialis): M39 ist ein wohl ausgebildeter Muskel, welcher in der basa-
len Hälfte des Stipes breitflächig an der lateralen und aboralen Seite des Stipes ent-
springt und schräg nach distal zum mediodistalen Winkel des Stipes zieht. Dort inseriert 
er an einem kurzen breiten Apodem der Lacinia. Dieses flächige Apodem geht in eine 
dünne Sehne über, die ihren Ursprung am mediobasalen Winkel der Lacinia nimmt. Der 
Adduktor der Lacinia wirkt gleichzeitig auch als Adduktor beider Laden.  
 
M40 (M. stipito-palpalis externus): Der zarte Muskel ist - wie auch sein Antagonist M 
39 - sehr kurz. Er entspringt auf der aboralen Seite des Stipes am ventralen Rand des 
langen Stipesapodem und zieht von dort schräg nach unten und vorne zu seiner Inserti-
on am laterobasalen Rand des Tastergrundgliedes. M38 wirkt als Abduktor und Levator 
des Palpus maxillaris. 
 
M41 (M. stipito-palpalis internus): Der Antagonist des M40 entspringt unmittelbar me-
dioventral des letzteren am großen Stipesapodem und zieht parallel zu M38 zu seiner 
Insertion am mediobasalen Rand des Tastergrundgliedes. M41 wirkt als Adduktor und 
Depressor des gesamten Maxillartasters. 
 
M42 (M. palpo-palpalis maxillae primus lateralis): Ein Levator des zweiten Tasterglie-
des zieht vom lateralen Basalrand des Tastergrundgliedes zum vorderen Basalrand des 
zweiten Tastergliedes. 
 
Weder ein Flexor des zweiten (M43) noch ein Flexor des dritten Tastergliedes (M44) ist 
vorhanden.  
 
 

4.8.4 Diskussion der Maxille 
 
Der Vergleich der Maxillen von O. wakefieldi und Nesameletus sp. mit der Maxille der 
bisher bearbeiteten Ephemeropteren Siphlonurus aestivalis (SCHÖNMANN 1981), Baetis 
rhodani und Cloeon dipterum (BROWN 1961), Lepeorus goyi goyi (SCHÖNMANN 1981), 
Palingenia longicauda (STRENGER 1970), Proboscidoplocia skorai (STRENGER 1977) 
und Ephemera danica (STRENGER 1975) macht zum einen deutlich, daß bei allen Unter-
schieden in den Proportionen der einzelnen Teile der Maxille eine erstaunliche Überein-
stimmung und Uniformität im Bau vorhanden ist. So ist die Maxille bei allen 
untersuchten Arten in Cardo, Stipes und eine aus Galea und Lacinia verschmolzene La-
de versehen. Der Cardo ist bei allen Arten mit dem M. cranio-cardinalis (M34) sowie 
dem M. tentorio-cardinalis versehen, die einheitlich verlaufen und sich bei den ver-
schiedenen Arten lediglich in ihren Proportionen unterscheiden. Ähnliches gilt für die 
Muskulatur des Stipes, bei welcher die drei Mm. tentorio-stipitales (M36-38) einen wei-
testgehend einheitlichen Verlauf aufweisen und lediglich Proportionsunterschiede zu 
beobachten sind. 
Die meisten untersuchten Arten besitzen einen dreigliedrigen Palpus. Lediglich bei den 
carnivoren Ameletopsidae ist mit einem Palpus aus mehr als 10 Palpengliedern (PHIL-
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LIPS 1930, KLUGE et al. 1995) eine sekundäre Vielgliedrigkeit erreicht, die wohl im Zu-
sammenhang mit der Ernährungsweise zu sehen ist und eine Autapomorphie der Amele-
topsidae darstellt. Im Grundplan der Ephemeroptera muß jedoch ein dreigliedriger 
Palpus maxillaris angenommen werden. Die Reduktion des Maxillartasters von fünf 
Gliedern im Grundplan der Dicondylia bzw. Pterygota auf drei Glieder ist demnach ein 
abgeleitetes Grundplanmerkmal der Ephemeroptera. Das letzte Palpenglied ist nie be-
muskelt. Bei den meisten Taxa, so auch innerhalb der Ephemeroidea oder bei den Bae-
tidae, bildet das zweite Tasterglied mit dem dritten eine funktionelle Einheit und ist 
teilweise oder völlig mit letzterem verschmolzen (BROWN 1961, STRENGER 1970, 1975, 
1977) und daher ebenso unbemuskelt. Im Extremfall können wie bei den Ephemerelli-
dae alle inneren Muskeln des Palpus maxillaris reduziert sein (KLUGE 1998). Von den 
bisher untersuchten Arten besitzt lediglich Siphlonurus auch im zweiten Palpusglied 
einen Muskel, der als Flexor des dritten Tastergliedes fungiert. Dieser Zustand kann 
auch für den Grundplan der Ephemeroptera angenommen werden. Die Bemuskelung 
des basalen Palpusgliedes ist bei allen untersuchten Arten mit einem Flexor und einem 
Extensor des zweiten Tastergliedes identisch. Schließlich ist auch mit einem jeweils am 
Basalrand des ersten Tastergliedes ansetzenden Flexor und Extensor des gesamten Pal-
pus die basale Bemuskelung des Palpus bei allen Arten identisch und somit für den 
Grundplan der Ephemeroptera anzunehmen.  
Die Laden der Maxille sind bei allen von anderen Autoren untersuchten Arten vollstän-
dig verschmolzen. Dies entspricht jedoch nicht dem Grundplanzustand der Ephemerop-
tera: Sowohl bei O. wakefieldi als auch bei Nesameletus sp. lassen sich anhand einer 
deutlichen Längsnaht die ursprünglichen Anteile der Galea und der Lacinia ausmachen. 
Es besteht kein Grund zu der Annahme, daß es sich bei der vorhandenen Längsnaht um 
eine sekundäre Erscheinung handeln könnte, wie vereinzelt vermutet wird (KLUGE 
1998). Ein M. stipito-galealis, wie er etwa bei Zygentoma (CHAUDONNERET 1950) oder 
Neoptera (SNODGRASS 1935) vorhanden ist, konnte aber bei keiner der untersuchten 
Arten nachgewiesen werden. Es muß also davon ausgegangen werden, daß dieser Mus-
kel bei Eintagsfliegen vollständig geschwunden ist. Am lacinialen Anteil der Lade inse-
rieren dagegen bei allen bisher untersuchten Arten an der mediobasalen Ecke ein M. 
stipito-lacinialis (M39) sowie der M. cranio-lacinialis (M35). Diese Verhältnisse kön-
nen daher auch für den Grundplan der Ephemeroptera als gesichert angenommen wer-
den.  
Besonders erwähnenswert ist die Tatsache, daß auch die Ladenspitze sowie die Bebor-
stung der Lade bei aller Vielfalt in den verschiedenen Gruppen der Ephemeroptera rela-
tiv konstant bleibt und auf einen gemeinsamen Grundplan zurückgeführt werden kann:  
Der Apex der Lade wird bei relativ unspezialisierten Formen für gewöhnlich aus 3 Spit-
zen gebildet (KLUGE 1998), von denen die anteriore und mediale Zacke von der Galea, 
die posteriore Zacke von der Lacinia gestellt wird. Auch bei O. wakefieldi ist dieser 
charakteristische dreispitzige Apex vorhanden.  
Ebenfalls für den Grundplan der Ephemeroptera anzunehmen sind die drei Haarreihen, 
welche sich in der distalen Hälfte der Laden an deren Außen -und Innenkante befinden. 
In der Regel bestehen diese Haarreihen aus gefiederten Haaren, mit denen Detritus ein-
gefahren und auf den Hypopharynx verbracht wird. Eine dieser Haarreihen befindet sich 
auf der Außenkante der Galea, die beiden anderen stehen parallel zueinander an der 
Innenkante der Lacinia. Die adorale Borstenreihe trägt bei O. wakefieldi drei besonders 
vergrößerte Borsten, die KLUGE et al. (1995) als Dentisetae bezeichnen. Über die Funk-
tion der Dentisetae bestehen derzeit keine gesicherten Erkenntnisse, doch kann vermutet 
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werden, daß sich durch den Einsatz dieser Strukturen festere Nahrungspartikel vom 
Substrat ablösen lassen. Nesameletus sp. weist diesbezüglich autapomorphe Verhältnis-
se auf: die distale Dentiseta ist stark vergrößert und gliedert sich den drei apikalen Spit-
zen als vierte Spitze an. Dadurch wird ein baggerschaufelartiges Greiforgan geformt, 
welches wohl zum Abschaben festsitzender Nahrungspartikel eingesetzt wird.  
Die Anzahl an Dentisetae im Grundplan der Ephemeroptera ist nicht gesichert. KLUGE 
et al. (1995) nehmen drei Dentisetae im Grundplan der Ephemeroptera an, da die Ver-
treter der als relativ ursprünglich angesehenen Siphlonuridea in der Regel drei solcher 
Dentisetae aufweisen. Laut KLUGE et al. (1995) sind bei den Setisura + Furcatergalia 
die Dentisetae auf zwei reduziert. Nach KLUGE (2000) besitzen die Maxillen der Baetis-
cidae dagegen sechs Dentisetae. KLUGE (2000) wertet dies als Autapomorphie der Bae-
tiscidae oder möglicherweise sogar der Prosopistomatoidea (Baetiscidae + 
Prosopistomatidae), doch die Maxille der Prosopistomatidae wurde diesbezüglich noch 
nicht untersucht.  
Die Beurteilung der Dentisetae bei den Prosopistomatoidea hängt eng mit der Beurtei-
lung ihrer systematischen Stellung innerhalb der Ephemeroptera zusammen. KLUGE 
(2000) stellt die Prosopistomatoidea als Posteritorna allen anderen Ephemeropteren (als 
Anteritorna) gegenüber. Sollte diese Hypothese zutreffen, könnten die Verhältnisse bei 
den Baetiscidae meiner Ansicht nach möglicherweise auch den Verhältnissen im 
Grundplan der Ephemeroptera entsprechen, wenn man die Maxille der Zygentoma zur 
Merkmalspolarisation heranzieht. Es fällt eine frappierende Übereinstimmung der ma-
xillaren Beborstung bei Zygentoma mit den Haarreihen der Eintagsfliegenlarven auf: 
die Galea von Thermobia domestica weist an ihrer Außenkante eine ähnliche Haarreihe 
wie die Maxille der Ephemeroptera auf (CHAUDONNERET 1950). Auch die distale Hälfte 
der Außenkante der Lacinia ist mit einer Haarreihe besetzt. Interessanterweise befinden 
sich an der Spitze sechs deutlich verdickte Haare. Die Vermutung liegt nahe, daß es sich 
hier um homologe Strukturen zu den Dentisetae der Ephemeropterenmaxille handeln 
könnte. Es erforderte lediglich eine Verdoppelung der dünnen Haarreihe auf der Zygen-
tomenmaxille, um einen Zustand zu erreichen, welcher der Maxille der Ephemeroptera 
entspräche.  
Allerdings halte ich ein von KLUGE et al. (1995) und KLUGE (1998, 2000) vorgeschla-
genes Schwestergruppenverhältnis zwischen Prosopistomatoidea und allen anderen 
Ephemeroptera zum derzeitigen Zeitpunkt für schlecht begründet: KLUGE (2000) weist 
lediglich auf die Unterschiede im Flügeltornus beider Gruppen hin und hält beide 
Merkmalszustände für abgeleitet, da die überlieferten Stammgruppenvertreter der 
Ephemeroptera wie z.B. die Protereismatidae keinen Flügeltornus aufweisen. Daraus 
folgert KLUGE (1998, 2000) eine zweimal unabhängige Entstehung des Flügeltornus bei 
den Anteritorna und Posteritorna. Auch MCCAFFERTY & WANG (2000) folgen den Vor-
stellungen von KLUGE et al. (1995) und KLUGE (1998, 2000) und stellen ebenfalls die 
Prosopistomatoidea allen anderen Eintagsfliegen als Carapacea gegenüber. MCCAFFER-
TY & WANG (2000) führen zur Begründung aber lediglich die „spezialisierte Morpholo-
gie der Larve“ und den posteritornen Flügel der Prosopistomatoidea an. Der mesonotale 
Carapax der Larven (s.u.) ist jedoch ein abgeleitetes Merkmal der Prosopistomatoidea 
und kann damit nicht zur Begründung eines Monophylums Anteritorna bzw. als Argu-
ment gegen eine Verwandtschaft mit den übrigen Taxa der Pannota herangezogen wer-
den. Im Gegensatz zu KLUGE (2000) halten MCCAFFERTY & WANG (2000) den 
posteritornen Flügel ohne weitere Begründung für plesiomorph. Insgesamt betrachtet 
erscheint mir die Annahme einer Schwestergruppenbeziehung zwischen Prosopistoma-
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toidea und dem Rest der Ephemeroptera als schlecht begründet, zumal dieser Vorstel-
lung die von MCCAFFERTY & EDMUNDS (1979) vorschlagene Systematisierung der Pro-
sopistomatoidea als Teilgruppe der Pannota gegenübersteht. Letztere zeichnen sich laut 
MCCAFFERTY & EDMUNDS (1979) im Larvenstadium durch eine mediane Fusion der 
Vorderflügelanlagen entlang des Mesonotum sowie im Imaginalstadium durch ein sich 
nach posterior verjüngendes Mesoscutellum aus. Zwar sind bei den Larven der Prosopi-
stomatoidea die Flügelanlagen nahtlos mit dem nach hinten ausgewachsenen Pro- und 
Mesonotum zu einem das Abdomen bedeckenden Schild ausgewachsen (DEGRANGE 
1955, LAFON 1952), doch läßt sich dieser Zustand zwanglos als eine fortgeschrittene 
Fusion des pannoten Zustandes interpretieren. Folgt man also der Interpretation von 
MCCAFFERTY & EDMUNDS (1979), so stellen die Prosopistomatoidea ein relativ unter-
geordnetes Taxon innerhalb der Ephemeroptera dar. In diesem Falle müßte bei einer 
Annahme von sechs Dentisetae im Grundplan der Ephemeroptera eine mehrfach kon-
vergente Reduktion auf drei bzw. zwei Dentisetae innerhalb der Ephemeroptera erfolgt 
sein. Demgegenüber erscheint die Annahme einer sekundären Vermehrung der Dentise-
tae auf sechs sparsamer. Dies wird daher hier als abgeleitetes Merkmal der Prosopisto-
matoidea interpretiert.  
 
Vergleicht man die Muskulatur der Ephemeropterenmaxille mit den Verhältnissen bei 
Zygentoma einerseits und der Odonata und Neoptera andererseits, so lassen sich als 
abgeleitete Merkmale der Pterygota feststellen: Verlust des M. tergo-stipitalis, des M. 
tentorio-lacinialis und die Reduktion der Anzahl an Palpusmuskeln. Auf keinen Fall 
haltbar ist dagegen die Annahme des Verlustes des M. tentorio-lacinialis als synapo-
morphes Merkmal der Odonata und Neoptera durch KRISTENSEN (1991), da dieser 
Muskel auch bereits bei Eintagsfliegen und Silberfischchen nicht mehr vorhanden ist. 
Dieses Reduktionsmerkmal muß also als Autapomorphie der Dicondylia aufgefaßt wer-
den. 
 
Bei der Bewertung des stammesgeschichtlichen Verwandtschaftsverhältnisses der Ein-
tagsfliegen wird von den Befürwortern der Palaeoptera-Hypothese zumeist die mediane 
Verschmelzung der Laden der Maxille bei Eintagsfliegen und Libellen als gewichtiges 
Argument für ein Schwestergruppenverhältnis beider Taxa ins Feld geführt.  
Während die Deutung der Maxille bei Eintagsfliegen keine Probleme bereitet, gibt es 
theoretisch mehrere Möglichkeiten, die beiden distalen Anhänge an der Maxille der 
Odonata zu interpretieren, und jede der theoretisch denkbaren Möglichkeiten fand ihre 
Anhänger (MATSUDA 1965): entweder handelt es sich bei dem inneren Lobus um die 
Lacinia und bei dem äußeren Lobus um die Galea bei gleichzeitigem Verlust des Palpus 
(TILLYARD 1917), oder der innere Lobus entspricht einer verschmolzenen Galeolacinia 
und der äußere Lobus einem nach ventral gerückten Palpus der Maxille (BÖRNER 1909, 
STRENGER 1953, WEBER 1954). ASAHINA (1954), SNODGRASS (1955) und SHORT 
(1955) interpretierten dagegen den inneren Lobus als Lacinia und den äußeren als Pal-
pus.  
Am äußeren Lobus der Odonatenmaxille inserieren stets zwei Muskeln (ASAHINA 1954, 
SNODGRASS 1955, SHORT 1955). An der Galea inseriert bei ursprünglichen Neoptera, 
Zygentoma und Archaeognatha aber nur der einteilige M. stipito-galealis. Dies spricht 
gegen eine Bewertung des äußeren Lobus als Galea. Da bei Archaeognatha und Zygen-
toma der Palpus stets mit drei und bei Ephemeroptera und Neoptera stets mit zwei Mus-
keln ausgestattet ist, liegt es nahe, den äußeren Lobus bei Odonata als eingliedrigen 
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Palpus maxillaris zu deuten. Dies läßt die Frage nach der Natur des inneren Lobus of-
fen: An der adoralen Basis des inneren Lobus inserieren zwei Muskeln gemeinsam, von 
denen der eine am Cranium und der andere am Stipes entspringt. Es handelt sich zwei-
fellos um den M. cranio-lacinialis und den M. stipito-lacinialis, so daß davon ausgegan-
gen werden kann, daß zumindest die Lacinia in den inneren Lobus eingegangen ist. Da 
ansonsten kein weiterer Muskel (M. stipito-galealis!) mit dem inneren Lobus assoziiert 
ist, interpretierten ASAHINA (1954), SNODGRASS (1955) und SHORT (1955) diesen allein 
als Lacinia. Nach Auffassung dieser Autoren ist die Galea samt dem zugehörigen M. 
stipito-galealis bei Libellen reduziert.  
Die Interpretation des inneren Lobus als Verschmelzungsprodukt von Galea und Lacinia 
bei gleichzeitigem Verlust des M. stipito-galealis wird lediglich durch die Beobachtung 
ANDOs (1962) gestützt, nach der während der embryonalen Ontogenese der innere Lo-
bus stets ungeteilt bleibt und nicht wie etwa bei Eintagsfliegen im Laufe der embryona-
len Entwicklung aus zwei Loben verschmilzt. Denkbar wäre aber auch, daß die Galea 
während der embryonalen Ontogenese bei Odonaten gar nicht mehr angelegt wird, so 
daß der innere Lobus auch der Lacinia allein entsprechen könnte. Einzig der Verlust des 
M. stipito-galealis kann also als Reduktionsmerkmal als mögliches synapomorphes 
Merkmal der Odonata und Ephemeroptera angenommen werden. Es sei weiterhin dar-
auf hingewiesen, daß es sich bei der Verschmelzung der Laden um ein relativ triviales 
Merkmal handelt, welches innerhalb der Insekten mehrfach unabhängig voneinander 
auftritt. So finden sich Reduktionserscheinungen der Maxille ebenso bei den Micropte-
rygidae (Lepidoptera) und bei den Strepsiptera. Tendenzen zu Verwachsungen der La-
den zeigen auch die Larven der holometabolen Insekten (WEIDNER 1982). Dies sollte 
bei der Bewertung der verschmolzenen Laden als möglicher Autapomorphie eines Ta-
xon Palaeoptera stets im Auge behalten werden.  
 
 

4.9 Das Labium 
 

4.9.1 Die äußere Morphologie des Labium 
 
Die gut sklerotisierte zweite Maxille (Lb) ist lediglich in ein Postmentum (Pm) und 
Praementum (Prm) gegliedert (Abb.107, 108, 116). Letzteres trägt die dreigliedrigen 
Labialpalpen sowie distal die paarigen Glossae (Gl) und Paraglossae (Pgl). Die gesamte 
Oberfläche des Praementum und der ersten beiden Glieder der Labialpalpen ist auf abo-
raler Seite -ähnlich wie an Mandibel und Maxille- durch kleine exokutikuläre Schuppen 
gekennzeichnet, die der Cuticula ein charakteristisches aufgerauhtes Aussehen verleiht 
(Abb.107). 
Das proximale Postmentum ist als eine einheitliche, sklerotisierte Platte ausgebildet, die 
das Foramen magnum von ventral umschließt. Das Postmentum ist proximal zu beiden 
Seiten nach dorsad ausgezogen, so daß es insgesamt eine sichelförmige Form aufweist. 
Die lateralen Enden des Postmentum sind auf der Höhe der hinteren Tentorialgruben am 
Postocciput aufgehängt.  
Auf seiner aboralen Seite ist das Postmentum besonders an seinen Seiten locker behaart. 
Weiterhin sind über seine gesamte aborale Oberfläche hinweg kleine, in Gruben stehen-
de kugelförmige Sinnesrezeptoren verteilt (Abb.108, 111).  
Im rechten Winkel zum Postmentum setzt mediobasal ein schmales Praementum an 
ersterem an. Das Praementum ist gegenüber dem Postmentum beweglich: auf breiter 

71 



Der Larvenkopf von Oniscigaster wakefieldi 

Fläche läßt sich die Basis des Praementum horizontal gegenüber dem Postmentum ver-
schieben.  
Das Praementum ist in seiner basalen Hälfte an den Insertionsstellen der Labialpalpen 
(Plb) lateral eingebuchtet. Auf der aboralen Seite ist hier in der Medianen eine längliche 
Grube ausgebildet (Abb.108). Sie kennzeichnet ein ausgeprägtes Apodem, an welchem 
mehrere Muskeln des Labium ansetzen. Das gesamte Praementum ist aboral locker be-
haart und mit einigen wenigen, in Gruben stehenden Sinnesrezeptoren durchsetzt.  
Die gedrungenen Labialpalpen (Abb.107-109, 116) sind dreigliedrig und besitzen einen 
querovalen Querschnitt. Das erste Palpenglied ist dick und in der Mitte bauchig aufge-
trieben. Proximad verjüngt sich das basale Palpenglied und inseriert mit einem stärker 
sklerotisierten Condylus am Praementum. Die zweiten und dritten Palpenglieder sind 
etwa halb so lang und dick wie das erste Palpenglied. Das zweite Palpenglied gelenkt 
mit dem lateralen distalen Ende des ersten Gliedes, das distale Palpenglied gelenkt auf 
ganzer Länge mit dem zweiten. Der gesamte Palpus labialis ist sehr locker mit verstreu-
ten Haaren besetzt; an den Seitenrändern finden sich vereinzelt auch dickere Borsten. 
Das distale Palpenglied ist in seiner distalen Hälfte mit mehreren dichter stehenden, 
langen und kräftigen Borsten versehen.  
An seinem distalen Ende trägt das Praementum auf seiner ganzen Breite die paarigen 
Glossae und Paraglossae (Abb.108-111). Beide stehen leicht abgewinkelt zum Praemen-
tum. Es sind kurze und relativ plump gebaute, einfache Anhänge, die nach apical ein-
wärtsgebogen sind, so daß zusammen mit dem Praementum ein herzförmiger 
Gesamteindruck entsteht. Die Glossae sind in ihrer basalen Hälfte miteinander verwach-
sen und lediglich in ihrer distalen Hälfte medial getrennt. Sie sind auf aboraler Seite 
weitestgehend unbehaart, die Paraglossae hingegen sind vor allem in ihrer distalen Hälf-
te durch eine nach apical immer dichter werdende Behaarung aus langen kräftigen Bor-
sten gekennzeichnet (Abb.108). Diese Behaarung setzt sich in der distalen Hälfte der 
Paraglossae auch auf adoraler Seite fort (Abb.109, 110). Die Glossae sind auf adoraler 
Seite subapical jeweils mit einer parallel zu ihren Außenrändern verlaufenden kurzen 
Borstenreihe besetzt, die sich nach proximal den Außenrändern der Glossae annähert 
(Abb.110). Distal dieser Haarreihe aus kurzen, kräftigen Borsten finden sich subapical 
mehrere in Gruben stehende, kurze Sinneshaare verstreut (Abb.111).  
Labialdrüsen oder deren Ausfuhrgänge sind nicht vorhanden. 
 
 

4.9.2 Die Muskulatur des Labium 
 
M45 (M. tentorio-hypopharyngealis): Der paarige Muskel (Abb.100-101, 116) ent-
springt am ventralen adoralen Ende der Trabecula tentorii und zieht ventromediad zu 
seiner Insertion an der basalen Umschlagkante zwischen aboraler Membran des Hy-
popharynx und adoralem Basalrand des Praementum. Er inseriert dabei direkt dorsal der 
Insertio von M49. Der Muskel wirkt als Adduktor bzw. Protraktor des Labium und 
möglicherweise als Levator des Hypopharynx.  
 
M46 (M. tentorio-praementalis superior): Der dünne, paarige Muskel entspringt unmit-
telbar lateral des M45 am distalen Ende der Trabecula tentorii (Abb.113-116). Er zieht 
von dort bis unter das Unterschlundganglion gemeinsam mit M45 medioventrad. Ven-
tral des Suboesophagalganglion wendet der Muskel sich wieder nach lateral und inse-
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riert vor dem anteroventralen Winkel des basalen Palpengliedes am adoralen Praemen-
tum.  
 
M47 (M. tentorio-praementalis inferior): Dieses kräftige Muskelpaar (Abb.114-116) 
entspringt jeweils auf der posterioren Seite der Trabecula tentorii an deren distalem En-
de und zieht von dort ventromediad. Das Muskelpaar inseriert gemeinsam am dorsalen 
Ende des aboralen Praementum-Apodem. Der Muskel wirkt als Abduktor bzw. Retrak-
tor des Labium. 
 
M48 (M. submento-praementalis): Dieser Muskel ist bei O. wakefieldi nicht vorhanden. 
 
M49 (M. praemento-praementalis): Der kräftige Muskel, dessen beide Hälften eng bei-
einander verlaufen, zieht in der Medianen vom medialen Bereich des aboralen Praemen-
tum-Apodem in horizontaler Richtung zum medialen adoralen Rand des Praementum 
(Abb.100, 101, 113, 114, 116).  
 
M50 (M. praemento-palpalis): Dieser dünne paarige Muskel entspringt unmittelbar late-
ral des M47 am basalen aboralen Rand des Praementum und zieht von dort ventrolate-
rad zum ventralen adoralen Rand des basalen Palpusgliedes (Abb.113, 116).  
 
M51 (M. palpopalpalis labii primus medialis): Dieser kräftige Muskel erstreckt sich 
jeweils vom mediobasalen Ende des ersten zum mediobasalen Ende des zweiten Taster-
gliedes. Der Muskel wirkt als Adduktor des zweiten Palpengliedes (Abb.115-116).  
 
M52 (M. palpopalpalis labii primus lateralis): Dieser Muskel (Abb.115-116) ist im 
Querschnitt halb so dick wie der vorige und zieht vom laterobasalen Ende des ersten 
zum laterobasalen Ende des zweiten Tastergliedes. Der Muskel wirkt als Abduktor des 
zweiten Palpengliedes.  
 
M53 (M. palpopalpalis labii primus anterior): Dieser Muskel liegt vor den beiden ande-
ren Muskeln in der anterioren Hälfte des ersten Palpusgliedes (Abb.116). Er entspringt 
breitflächig auf der Vorderseite des basalen Palpusgliedes und zieht zum anterioren Ba-
salrand des zweiten Palpusgliedes.  
 
M54 (M. palpopalpalis labii secundus): Der Muskel (Abb.115-116) entspringt breitflä-
chig auf der Außenseite des Basalrandes des zweiten Palpusgliedes und zieht schräg in 
Längsrichtung zu seiner Insertion am medialen Basalrand des dritten Palpusgliedes. Er 
wirkt als Adduktor des dritten Palpusgliedes. Dieser Muskel besitzt keinen Antagoni-
sten.  
 
M55 (M. praemento-glossalis): Dieses kräftige Muskelpaar (Abb.113-114, 115) ent-
springt in einer gemeinsamen Origo am distalen Ende des länglichen Apodem auf der 
aboralen Seite des Praementum. Von dort ziehen die beide Muskeln getrennt zu ihren 
Insertionen an die oralen Basen der Glossae. Der Muskel wirkt als Flexor der Glossa. 
 
M56 (M. praemento-paraglossalis): Dieser paarige Muskel entspringt gemeinsam mit 
M55 am distalen Ende des aboralen Praementum-Apodem und zieht von dort ventrola-
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terad zu seiner Insertion am basalen aboralen Rand der Paraglossa (Abb114-116). Er 
wirkt als Flexor der Paraglossa und besitzt wie M55 keinen Antagonisten. 
 
 

4.9.3 Vergleich mit dem Labium von Nesameletus spec. 
 
Auch bei Nesameletus sp. ist die zweite Maxille gut sklerotisiert und in ein Post- und 
Praementum gegliedert (Abb.117-118). Das gesamte Labium ist verglichen mit dem 
Labium von O. wakefieldi insgesamt in die Länge gezogen, was durch die hypognathe 
Stellung der Mundwerkzeuge bedingt ist. Das Postmentum ist laterobasal zu langen 
Flügeln ausgezogen, welche am Postocciput aufgehängt sind. Wie bei Oniscigaster ist 
das Postmentum nur auf seiner aboralen Seite gut sklerotisiert. Bis auf eine unregelmä-
ßige Bedornung an der laterobasalen Schulter ist das Postmentum unbehaart. An der 
aboralen Seite des Praementum inseriert laterobasal jeweils ein dreigliedriger Palpus 
(Abb.119). Dorsomedial der Insertionsstelle ist das Praementum mit mehreren Dornen 
und feineren Haaren durchsetzt. Der Labialpalpus ist relativ breit und kräftig gebaut. 
Das Basalglied des Labialpalpus ist bauchig aufgetrieben und wie das folgende Glied 
auf der aboralen Seite nur spärlich behaart. Das zweite Palpusglied ist distad geweitet. 
Die distale Hälfte und besonders der Apex des kurzen dritten Palpusgliedes ist auf der 
aboralen Seite dicht behaart. Zusätzlich ist der Apex des distalen Tastergliedes mit sehr 
eng stehenden, massiven Dornen besetzt (Abb.119).  
Die aborale Seite des Praementum weist auf Höhe des ersten Palpusgliedes medial eine 
längsverlaufende Kerbe auf, welche das aborale Apodem des Labium von außen mar-
kiert (Abb.119). Weder an Postmentum noch Praementum ließen sich Sinnesrezeptoren 
nachweisen, wie sie etwa bei O. wakefieldi gefunden wurden. Distal des Praementum 
schließen sich die stabförmig verlängerten Glossae und Paraglossae an, die beide paral-
lel zueinander stehen.  
Glossae und Paraglossae sind auch in ihrer basalen Hälfte voneinander getrennt. Sie 
sind in ihrer distalen Hälfte auf aboraler Seite jeweils mit mittellangen, unregelmäßig 
verteilten Haaren in mäßiger Dichte besetzt (Abb.119). Auf adoraler Seite sind die 
Glossae lediglich an ihren lateralen und medialen Rändern mit einer umlaufenden Be-
haarung aus dichter stehenden, kürzeren Haaren versehen. (Abb.120, 122) Diese Behaa-
rung findet sich auch am Apex der Glossae in großer Dichte auf deren aboraler Seite 
(Abb.121). Die Paraglossae hingegen sind auf ihrer adoralen Seite vor allem in ihrer 
distalen Hälfte durch eine nach apical immer dichter werdende Behaarung aus sehr lan-
gen kräftigen Haaren gekennzeichnet (Abb.120).  
Auch bei Nesameletus lassen sich keine Labialdrüsen feststellen. 
 
 
Muskulatur des Labium (Abb.117) 
 
M45 (M. tentorio-hypopharyngealis): Der paarige Muskel entspringt am distalen Ende 
der Trabecula tentorii auf deren adoraler Seite und zieht ventromediad zu seiner Inserti-
on an der starz sklerotisierten basalen Umschlagkante zwischen aboraler Membran des 
Hypopharynx und adoralem Basalrand des Praementum (Abb.123). M45 inseriert dabei 
direkt dorsal von M49 und lateral von M48. Der Muskel wirkt als Adduktor bzw. Pro-
traktor des Labium und möglicherweise als Levator des Hypopharynx.  
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M46 (M. tentorio-praementalis superior): Der dünne, paarige Muskel entspringt unmit-
telbar seitlich und hinter dem M45 am distalen Ende der Trabecula tentorii. Er zieht von 
dort bis vor den anteroventralen Winkel des basalen Palpengliedes am Praementum. 
M46 wirkt als Adduktor des Labialpalpus und wohl auch als Retraktor des gesamten 
Labium.  
 
M47 (M. tentorio-praementalis inferior): Dieses kräftige Muskelpaar entspringt jeweils 
subapical auf der posterioren Seite der Trabecula tentorii und zieht von dort ventrome-
diad. Das Muskelpaar inseriert gemeinsam am dorsalen Ende des aboralen Praementum-
Apodem. Der Muskel wirkt als Abduktor bzw. Retraktor des Labium. 
 
M48 (M. submento-praementalis): Der unpaare Muskel zieht in der Medianen in der 
Senkrechten von der aboralen Seite des Postmentum nach unten zum dorsalen Ende des 
aboralen Praementumapodem. Er wirkt als Levator des Praementum. 
 
M49 (M. praemento-praementalis): M49 ist der stärkste Muskel des Labium. Der kräfti-
ge, paarige Muskel, dessen beide Hälften eng beieinander verlaufen, zieht in der Media-
nen vom medialen Bereich des aboralen Praementum-Apodem in horizontaler Richtung 
zum medialen adoralen Rand des Praementum.  
 
M50 (M. praemento-palpalis): Dieser Muskel ist bei Nesameletus nur schwach ausge-
bildet und zieht vom aboralen Apodem des Praementum an den hinteren unteren Winkel 
des Labialpalpus. 
 
M51 (M. palpopalpalis labii primus medialis): Dieser kräftige Muskel erstreckt sich von 
seinem breitflächigen Ursprung an der Hinterseite des ersten Palpusgliedes zum medio-
basalen Ende des zweiten Tastergliedes. Der Muskel wirkt als Adduktor des zweiten 
Palpengliedes.  
 
M52 (M. palpopalpalis labii primus lateralis): Dieser Muskel ist im Querschnitt halb so 
dick wie der vorige und zieht vom laterobasalen Ende des ersten zum laterobasalen En-
de des zweiten Tastergliedes. Er wirkt als Abduktor des zweiten Palpengliedes.  
 
M53 (M. palpopalpalis labii primus anterior): Der Muskel ist hier nicht vorhanden. 
 
M54 (M. palpopalpalis labii secundus): M54 ist nur schwach ausgebildet und kurz. Er 
zieht vom laterobasalen Rand des zweiten Tastergliedes schräg nach innen und inseriert 
auf halber Höhe des zweiten Tastergliedes an dessen medialer Seite. 
 
M55 (M. praemento-glossalis): Dieses kräftige, unpaare Muskel entspringt am distalen 
Ende des Praementumapodems. Von dort zieht der Muskeln an die oralen Basen der 
Glossae. Der Muskel wirkt als Flexor der Glossa. 
 
M56 (M. praemento-paraglossalis): Dieser paarige Muskel entspringt dorsal des M55 
am distalen Ende des aboralen Praementum-Apodem und zieht von dort ventrolaterad 
zu seiner Insertion am basalen aboralen Rand der Paraglossa. Er wirkt als Flexor der 
Paraglossa und besitzt wie M55 keinen Antagonisten. 
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4.9.4 Diskussion des Labium 
 
Das Labium bildet bei den Insekten die hintere Begrenzung des Salivarium, in welches 
in der Regel die Labial- oder Speicheldrüsen zwischen Hypopharynx und Labium mün-
den. Bei keiner der bisher untersuchten Ephemeropterenlarven konnten jedoch Spei-
cheldrüsen oder deren Ausfuhrgänge festgestellt werden, so daß wir von einem völligen 
Verlust der Labialdrüsen bei Eintagsfliegen ausgehen müssen. Speicheldrüsen kommen 
bei fast allen Insekten vor (WEIDNER 1982) und sind lediglich bei manchen Käfern mit 
extraintestinaler Verdauung verlorengegangen. Nach WEIDNER (1982) sollen die Labi-
aldrüsen auch bei den Larven der Odonata weggefallen sein, doch beschreibt SNOD-
GRASS (1950) bei der Larve von Anax junius wohlentwickelte Labialdrüsen mit 
Ausfuhrgängen. Auch bei adulten Odonaten sind Labialdrüsen nachgewiesen (MATSU-
DA 1965), so daß der Verlust der Labialdrüsen bei Eintagsfliegen wohl mit Sicherheit 
nur eine Autapomorphie dieser Gruppe darstellt. 
Durch den Verlust der Labialdrüsen bei den Eintagsfliegen ergeben sich für die Homo-
logisierung der Labialmuskulatur einige Unsicherheiten, da bei den übrigen Pterygota 
mit der Labialdrüse auch bis zu drei Dilatatoren assoziiert sein können, welche ihren 
Ursprung am Praementum bzw. Postmentum haben. Es läßt sich aufgrund der Muskel-
topologie nicht eindeutig bestimmen, ob die Dilatatoren des Salivarium ebenfalls weg-
gefallen sind oder –wie von MATSUDA (1965) vermutet- ihren Ansatz auf die 
Umschlagkante zum Hypopharynx hin verlagert haben. In diesem Falle würde M49 
einem Dilatator des Salivarium entsprechen. MATSUDA (1965) kommt zu diesem 
Schluß, da ein Muskel mit diesem Verlauf weder bei Libellen noch bei anderen hemi-
metabolen Ordnungen mit orthopteroiden Mundwerkzeugen zu finden ist. Auch ich 
halte dies für wahrscheinlich. 
Bei zahlreichen der bisher untersuchten Eintagsfliegenarten ist jedenfalls eine Redukti-
on der Palpenmuskulatur zu beobachten. Abgesehen von Oniscigaster und Nesameletus 
lassen sich lediglich innerhalb der Baetidae (BROWN 1963), Siphlonuridae (SCHÖN-
MANN 1981) und Euthyplociidae (STRENGER 1979) Muskeln im zweiten Segment des 
Labialpalpus feststellen. Alle anderen untersuchten Taxa sind des M54 verlustig gegan-
gen. Diese Reduktionserscheinungen sind mit Sicherheit mehrfach konvergent (z.B. 
innerhalb der Ephemeroidea und Leptophlebiidae) erfolgt. Reduktionstendenzen lassen 
sich auch bei M48, dem M. postmento-praementalis, beobachten, welcher sowohl Onis-
cigaster als auch den bisher untersuchten Heptageniidae fehlt.  
Abgesehen von diesen autapomorphen Reduktionsmerkmalen ist die Bemuskelung des 
Labiums der Eintagsfliegenlarven derjenigen der hemimetabolen pterygoten Ordnungen 
mit orthopteroiden Mundwerkzeugen sehr ähnlich. Aus dem Grundplan der Pterygota 
unverändert übernommen finden sich bei Oniscigaster und allen anderen untersuchten 
Eintagsfliegenlarven ein Flexor der Glossa (M55) und Paraglossa (M56) sowie ein pro-
ximaler (M47) und distaler Labiumretraktor (M46). Der M46 zieht bei den Ephemerop-
teren von der Trabecula tentorii zum adoralen lateralen Praementumrand. Letzterer 
Muskel wird zuweilen auch als M. postoccipito-paraglossalis beschrieben (MATSUDA 
1965, WEIDNER 1982) und mit dem gleichnamigen Muskel der Zygentoma homologi-
siert. Dies beruht jedoch auf einer falschen Deutung der Trabecula tentorii als Teil des 
Postocciput (STRENGER 1953, 1970, 1975, SCHÖNMANN 1981). Tatsächlich sind die 
Trabecula tentorii aber nach ventral ausgezogene Fortsätze des Tentorium (s. Kap. 4.1), 
so daß der daran entspringende Muskel M46 eher dem M. tentorio-praementalis der 
Zygentoma zuzuordnen ist. 
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Ein detaillierterer Vergleich des Ephemeropterenlabium mit dem Labium der Odonaten 
ist derzeit noch nicht möglich, da letzteres bisher nicht ausreichend vergleichend unter-
sucht wurde. Weitergehende Schlüsse werden sich daher erst nach einer eingehenderen 
Bearbeitung der Libellen ziehen lassen. 
 
 

5. DISKUSSION 
 

5.1 Die Schwestergruppe der Ephemeroptera 
 
Die Verwandtschaftsverhältnisse der Eintagsfliegen zu den übrigen Gruppen der geflü-
gelten Insekten sind nach wie vor umstritten und werden bis heute kontrovers diskutiert. 
Einigkeit besteht lediglich in der Auffassung, daß sich mit den Ephemeroptera, Odonata 
und Neoptera drei monophyletische Teilgruppen innerhalb der Pterygota begründen 
lassen (HENNIG 1969). Die wohl als gesichert anzunehmende Monophylie der drei ge-
nannten Gruppen und die unstrittige Monophylie der Pterygota läßt genau drei theore-
tisch denkbare Möglichkeiten der Verwandtschaft dieser Gruppen untereinander zu, von 
denen natürlich nur eine den historischen Ablauf der Phylogenese richtig wiedergeben 
kann. Alle drei dieser Möglichkeiten fanden in den letzten hundert Jahren ihre Befür-
worter. 
 
 

5.1.1 Odonata + (Ephemeroptera + Neoptera):  
Die Chiastomyaria (Opisthoptera)- Hypothese 

 
Die Vorstellung, daß die Odonata als Schwestergruppe der Ephemeroptera + Neoptera 
anzusehen seien, wurde zuerst von LEMCHE (1940) geäußert, der die Odonata als Plagi-
optera den Opisthoptera gegenüberstellte. Ein Merkmal, welches diese Verwandt-
schaftshypothese stützen sollte, glaubte LEMCHE (1940) in der unterschiedlichen 
ontogenetischen Entwicklung der Flügelscheiden gefunden zu haben: Laut LEMCHE 
(1940) sollen bei den Plagioptera die Flügelscheiden seitlich, bei den Opisthoptera je-
doch nach hinten auswachsen. HENNIG (1969) wies bereits auf die Inkonsistenz der 
Merkmalsverteilung innerhalb der Neoptera hin. So wachsen zum Beispiel auch bei den 
Saltatoria die Flügelscheiden nach der Seite aus. Zudem weisen bei zahlreichen jünge-
ren fossilen Larvenfunden von permischen Stammgruppenvertretern der Ephemeroptera 
die Flügelscheiden ebenfalls laterad (KUKALOVÀ-PECK 1978). Die eigentümlichen Ver-
hältnisse bei rezenten Odonaten lassen sich daher nur als autapomorphes Merkmal die-
ser Gruppe deuten (KRISTENSEN 1981) und nicht für einen Nachweis eines 
Schwestergruppenverhältnisses zwischen Odonata und allen anderen pterygoten Taxa 
heranziehen. 
Wenig später vertrat SCHWANWITSCH (1943) unabhängig von LEMCHE (1940) dieselbe 
Auffassung, indem er innerhalb der Pterygota die Odonata als Orthomyaria von den 
Ephemeroptera + Neoptera als Chiastomyaria unterschied. SCHWANWITSCH (1943) und 
nach ihm BOUDREAUX (1979a) führten zur Stützung dieser Hypothese die unterschiedli-
chen Mechanismen bei der Bewegung der Flügel an: Bei allen geflügelten Insekten au-
ßer den Odonata wird das Heben und Senken der Flügel vornehmlich durch die 
indirekte Flugmuskulatur bewerkstelligt, welche über Aufwölbung und Abflachung des 
Notum einen Auf- und Abschlag des Flügels bewirkt. Hierbei wirken die Dorsoven-
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tralmuskeln des Thorax als Levatoren des Flügels und die dorsalen Längsmuskeln ent-
sprechend als Depressoren. Der pleurale Flügelgelenkkopf ist bei dieser Bewegungs-
weise einfach gebaut.  
Libellen besitzen dagegen einen Flügelschlagmechanismus, bei dem der Abschlag aus-
schließlich durch den Basalar- und Subalarmuskel bewerkstelligt wird, welche lateral 
des zweigeteilten pleuralen Flügelgelenkkopfes ansetzen. Die dorsale Längsmuskulatur 
des Thorax ist bei Odonaten entsprechend schwach ausgebildet oder fast gar nicht nach-
zuweisen (PFAU 1986, SNODGRASS 1935). PFAU (1986) konnte wahrscheinlich machen, 
daß der zweigeteilte Flügelgelenkkopf sowie der ausschließliche Einsatz des Basalar- 
und Subalarmuskels als direkte Flügelsenker bei den Odonata wohl autapomorphe 
Merkmale darstellen. Auch KRISTENSEN (1981) weist darauf hin, daß apterygote Insek-
ten in der Regel eine gut entwickelte thorakale Dorsoventralmuskulatur besitzen und 
daher der ähnliche Zustand bei Ephemeroptera und Neoptera eher als symplesiomorphes 
Merkmal dieser beider Gruppen zu gelten hat. Demnach kann dieses Merkmal nicht als 
ein Argument für eine nähere Verwandtschaft von Ephemeroptera und Neoptera heran-
gezogen werden. 
BRINK (1957) interpretierte den einzigartigen Modus der Spermaübertragung bei Odo-
naten als eine abgewandelte Form der indirekten Befruchtung, die sich aus der indirek-
ten Spermatophorenübertragung entwickelt hat, wie sie auch bei apterygoten Insekten 
die Regel ist. Auch BECHLY et al. (2001) machen anhand von Befunden an fossilen 
Stammgruppenvertretern der Odonaten wahrscheinlich, daß sich der sekundäre Kopula-
tionsapparat der Odonata nicht aus einer direkten Befruchtung wie bei Ephemeroptera 
und Neoptera vorhanden ableiten läßt. Im Umkehrschluß heißt dies, daß die innere Be-
fruchtung bei Ephemeroptera und Neoptera eine mögliche Synapomorphie der Epheme-
roptera + Neoptera darstellen könnte. Dies ist allerdings das einzige Merkmal, welches 
für ein Schwestergruppenverhältnis dieser beiden Gruppen spricht. Für die beiden ande-
ren Verwandtschaftshypothesen lassen sich hingegen eine ganze Reihe von möglichen 
synapomorphen Übereinstimmungen finden, so daß ein Schwestergruppenverhältnis der 
Odonata mit allen anderen pterygoten Insekten derzeit als die am schlechtesten begrün-
dete Verwandtschaftshypothese gilt und nicht mehr ernsthaft in Erwägung gezogen 
wird. Dies heißt aber mit anderen Worten, daß von den Befürwortern der beiden ande-
ren Verwandtschaftshypothesen angenommen wird, daß sich die innere Befruchtung 
mindestens zweimal innerhalb der Pterygota entwickelt haben muss.  
 
 

5.1.2 (Odonata + Ephemeroptera) + Neoptera : Die Palaeoptera-Hypothese 
 
Die Imagines der Eintagsfliegen und Odonaten sind nicht dazu in der Lage, ihre Flügel 
in der Waagrechten über dem Abdomen zusammenzulegen. Im Gegensatz hierzu sind 
die Neoptera dazu fähig. Die Starrflügeligkeit der Ephemeroptera und Odonata (sowie 
der meisten Ordnungen der palaeozoischen Palaeodictyopterodea) veranlaßte MARTY-
NOV (1925), diese Gruppen als Palaeoptera zusammenzufassen und den Neoptera ge-
genüberzustellen. Es bestand seit MARTYNOV (1925) unter den meisten Autoren lange 
Zeit Einvernehmen darüber, daß die Starrflügeligkeit der Palaeoptera ein plesiomorphes 
Grundplanmerkmal der Ephemeroptera und Odonata darstellt und die charakteristische 
Flügelbasis mit drei Pteralia und der Fähigkeit zum horizontalen Einklappen der Flügel 
entsprechend als abgeleitetes Merkmal der Neoptera gewertet wird (HENNIG 1969; KU-
KALOVÀ-PECK 1978, 1983; WOOTTON 1979,). In jüngerer Zeit wird dagegen öfter die 
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Annahme vertreten, daß das horizontale Einklappen der Flügel dem Grundplan der Pte-
rygota zuzurechnen sei (BRODSKY 1970, 1974, 1994; RASNITSYN 1981). Auch nach 
KUKALOVÀ-PECK (1991, 1998) seien die Flügel im Grundplan der Pterygota in der Lage 
gewesen, über dem Rücken zusammengefaltet zu werden. Von besonderem Interesse für 
diese Hypothese sind hier die palaeozoischen Diaphanopterodea, die wegen ihrer hau-
stellaten Mundwerkzeuge zwar den Palaeodictyopterodea zugeordnet werden, aber den-
noch Flügel besaßen, welche offensichtlich horizontal über dem Abdomen 
zusammengelegt werden konnten (CARPENTER 1963, KUKALOVÀ-PECK 1974, KUKALO-
VÀ-PECK & BRAUCKMANN 1990). Da die Vertreter der Diaphanopterodea jedoch an den 
Flügelbasen nicht die typischen Verhältnisse aufweisen sollen, wie wir sie bei den Ne-
optera vorfinden, wurde die Neopterie von den meisten Autoren meist als zweimal un-
abhängig voneinander entstanden interpretiert (CARPENTER 1963, HENNIG 1969, 
KUKALOVÀ-PECK 1978, 1983; WOOTTON 1976, 1979; WOOTTON & KUKALOVÀ-PECK 
2000). Im Gegensatz dazu vertreten BRODSKY (1970, 1974, 1994) und RASNISTYN 
(1981) die Ansicht, daß keine prinzipiellen Unterschiede zwischen den Flügelbasen der 
Diaphanopterodea und Neoptera vorhanden seien. Die Unterschiede in den verschieden 
Auffassungen begründen sich auf unterschiedliche Interpretationen der Flügelge-
lenkstücke bei den verschiedenen Gruppen und den daraus resultierenden unterschiedli-
chen Grundplänen. Einigkeit besteht lediglich in der Interpretation der Axillaria bei den 
Neoptera, die ein charakteristisches Muster aus drei Axillaria (Pteralia) besitzen, von 
den das Pterale 1 und Pterale 3 mit pleurotergalen direkten Flugstellmuskeln versehen 
sind. Der tergopleurale Muskel des Pterale 3 ist bei den Neoptera dabei als Rückstell-
muskel für das horizontale Einfalten der Flügel zuständig (BRODSKY 1994). Darüber 
hinaus besteht weder Einigkeit in der Interpretation der Flügelgelenkstücke rezenter 
Ephemeroptera und Odonata geschweige denn der Interpretation bei deren Stammgrup-
penvertretern und bei den Palaeodictyopterida.  
In den letzten Jahren versuchten zahlreiche Autoren, anhand von vergleichend morpho-
logischen Untersuchungen die Flügelgelenkung der Ephemeroptera mit jener der Neop-
tera zu homologisieren (BEKKER 1954; BRODSKY 1970, 1974, 1994; GRANDI 1947; 
KNOX 1935; MATSUDA 1956). KLUGE (1994) weist darauf hin, daß alle Autoren zu un-
terschiedlichen Interpretationen der Flügelgelenkstücke bei Eintagsfliegen gelangten.  
Nach Untersuchungen von BRODSKY (1994) an Siphlonurus immanis besitzen Eintags-
fliegen lediglich an Pterale 1 und 3 direkte Flugmuskeln, während MATSUDA (1956) an 
Siphlonurus columbianus bei allen Pteralia einen direkten Flugmuskel feststellt. Als 
gemeinsam abgeleitete Merkmale an der Flügelbasis von Ephemeroptera und Odonata 
wertet BRODSKY (1994) die verstärkte Entwicklung von Subalarmuskeln und die Flü-
gelgelenkung über den hinteren Notalprocessus, während die Flügel der Neoptera nach 
BRODSKY sich durch eine verstärkte Entwicklung des Basalarmuskels und die Flügelge-
lenkung über den vorderen und mittleren Notalprocessus auszeichnen sollen. Dem muß 
aber entgegengehalten werden, daß bei allen drei Taxa sowohl sternopleurale und coxo-
pleurale Basalar- als auch coxopleurale Subalarmuskel vorhanden sind und diese daher 
für den Grundplan der Pterygota angenommen werden können. Darüberhinaus findet 
sich bei Ephemeroptera aber auch ein großer Sternosubalarmuskel, der aber weder bei 
Odonata noch bei Neoptera vorkommt und von den meisten anderen Autoren als ple-
siomorph gedeutet wird (KLUGE 1994, MATSUDA 1956). Weiterhin deutet BRODSKY 
(1994) einen Vorsprung am Episternum von Ephemera vulgata als Teil eines zweige-
teilten Flügelgelenkkopfes, welcher ja auch bei den Libellen ausgebildet ist. Andere 
Autoren können dies aber an Ephemerella ignita (GRANDI 1947), Siphlonurus colum-
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bianus (MATSUDA 1956), Siphlonurus aestivalis (KLUGE 1994) und mehreren Arten der 
Leptophlebiidae (TSUI & PETERS 1972) nicht bestätigen, so daß dieser Zustand wahr-
scheinlich nicht als Grundplanmerkmal der Ephemeroptera zu gelten hat. Zudem besitzt 
der von BRODSKY (1994) bei Ephemera vulgata als vorderer Teil des pleuralen Gelenk-
kopfes gedeutete Sklerit keine ausgeprägte Gelenkung mit dem Basalare.  
Im Grundplan der Pterygota nimmt BRODSKY (1994) einen Flügel mit drei Pteralia an. 
Völlig konträr dazu sind nach der Auffassung KUKALOVÀ-PECKs (1998) im Grundplan 
der Pterygota Flügel vorhanden, die durch acht übereinanderliegende Reihen basaler 
Sklerite gekennzeichnet sind, welche in Säulen angeordnet sind. Insgesamt sollen 32 (!) 
solcher Sklerite im Grundplan der Pterygota vorhanden sein (KUKALOVÀ-PECK 1991, 
1998). BRODSKY (1994) dagegen hält zahlreiche Sklerite an der Flügelbasis, wie sie vor 
allem bei den Palaeodictyopteren auftreten, für abgeleitet. Auch WILLMANN (1998, 
1999) weist zu Recht darauf hin, daß KUKALOVÀ-PECKs Interpretationen zumeist auf 
karbonischen Riesenformen fußen, deren Flügelbasen und Geäder unter Umständen in 
dieser Hinsicht nicht die Grundplanverhältnisse der Pterygota aufweisen, sondern durch 
ihre Größe bedingt eine sekundäre Ader- und Flügelgelenkvermehrung erfahren haben 
könnten. WILLMANN (1998) nimmt für ursprüngliche Pterygoten eine weit geringere 
Körpergröße an und kommt bei einer Nachuntersuchung der von KUKALOVÁ-PECK 
(1985) an Lithoneura lameeri geschilderten Verhältnisse bezüglich der Pteralia zu ande-
ren Ergebnissen, die auf eine geringere Anzahl von Pteralia schließen lassen (WILL-
MANN 1999).  
WILLMANN (1998) deutet an, daß die Neopterie bereits im Grundplan der Pterygota 
vorhanden gewesen sein könnte. Unter der Annahme, daß die haustellaten Mundwerk-
zeuge ein gemeinsames abgeleitetes Merkmal aller palaeodictyopteroiden Ordnungen 
darstellen, hieße dies jedoch, daß die Starrflügeligkeit in diesem Falle mindestens 
zweimal unabhängig voneinander, nämlich innerhalb der Palaeodictyopterodea und bei 
Ephemeroptera und Odonata entstanden wäre.  
Sämtliche Überlegungen in Bezug auf die Flügelbasis erscheinen bei näherer Betrach-
tung als unzureichend von überzeugenden Merkmalen untermauert. Bedingt durch 
schlechte Erhaltung der Flügelbasen an den entsprechenden Fossilien (BRODSKY 1994) 
lassen sich weder überzeugende spezifische strukturelle Übereinstimmungen zwischen 
der Flügelbasis der Diaphanopterodea und der Neoptera aufweisen, welche auf einen 
gemeinsamen Ursprung der Neopterie hindeuten, noch lassen sich meiner Ansicht nach 
synapomorphe Merkmale für die Flügelgelenkungen der Ephemeroptera und Odonata 
nachweisen. Zunächst müßten erst einmal die Unsicherheiten bezüglich der unterschied-
lichen Deutung der Flügelgelenkstücke bei Ephemeroptera und Odonata ausgeräumt 
werden. Erst wenn dies durch weitergehende morphologische Studien -möglichst unter 
Einbezug der muskulären Anteile des Flugapparates- und Vergleichen an grundplanna-
hen Vertretern der Ephemeroptera, Odonata und Neoptera geleistet ist, kann meiner 
Ansicht nach an eine weitergehende Interpretation der Flügelbasis palaeozoischer Insek-
ten gedacht werden.  
KUKALOVÀ-PECK (1983, 1985, 1987, 1991, 1998), KUKALOVÀ-PECK & BRAUCKMANN 
(1990), KUKALOVÀ-PECK & RICHARDSON (1983) und RIEK & KUKALOVÀ-PECK (1984) 
listen eine ganze Reihe von Flügeladermerkmalen als mögliche Synapomorphien zwi-
schen allen palaeopteren Ordnungen einerseits und zwischen Ephemeroptera und Odo-
nata andererseits auf. Diese Merkmale sind nach diesen Autoren nur bei den 
palaeozoischen, sich phänetisch in mancher Hinsicht ähnlich sehenden Stammgruppen-
vertretern der Eintagsfliegen († Bojophlebiidae, † Protereismatidae) und Libellen († 
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Eugeropteridae, † Erasipteridae) vorhanden, jedoch an deren rezenten Vertretern nicht 
mehr erhalten geblieben. 
Für ein Monophylum Palaeoptera unter Einbeziehung der Palaeodictyopterodea werten 
diese Autoren, daß bei diesen Gruppen die Sklerotisation der positiven Adern vornehm-
lich in der dorsalen, die Sklerotisation der negativen Adern dagegen in der ventralen 
Flügelmembran erfolgt. Eine Verifizierung dieses Merkmals an Abdrücken von fossilen 
Arten erscheint mir jedoch problematisch. Als weitere synapomorphe Merkmale werden 
der gemeinsame Stamm der Flügeladern Media anterior und Media posterior sowie ein 
gemeinsamer Stamm der Adern Cubitus anterior und Cubitus posterior angegeben. 
Ebenfalls soll der parallele Verlauf der Adern Radius anterior und Radius posterior im 
proximalen Teil des Flügels eine Synapomorphie aller palaeopteren Ordnungen darstel-
len. Der getrennte Verlauf dieser beiden Adern auch an der Flügelbasis könnte ein ge-
meinsames abgeleitetes Merkmal der Ephemeroptera + Odonata darstellen (WILLMANN 
1999). Schließlich wird auch die Präsenz von Interkalaradern als mögliches abgeleitetes 
Merkmal der Eintagsfliegen und Libellen gewertet.  
Dies erscheint auf den ersten Blick eine überwältigende Anzahl an abgeleiteten Flügel-
merkmalen zu sein, die für die Palaeopteren-Hypothese sprechen. All diesen Flügel-
merkmalen, welche für ein Monophylum Palaeoptera angeführt werden, ist aber 
gemeinsam, daß keine Polarisation der Leserichtung durch einen Außengruppengrup-
penvergleich möglich ist - Zygentoma und Archaeognatha besitzen keine Flügel. Es 
sind auch keine fossil erhaltenen Stammgruppenvertreter der Pterygota bekannt, an de-
nen die Leserichtung dieser Flügelmerkmale festgemacht werden könnte. So lassen alle 
diese Merkmale auch eine andere Deutungsmöglichkeit zu: Diese Merkmale könnten 
auch dem Grundplan der Pterygota zuzurechnen sein. Gleiches gilt für die Mikroskulp-
tur der Flügel, welche von WAGNER et al. (1996) im Rahmen von Untersuchungen zur 
Benetzbarkeit der Flügel vergleichend an Pterygoten untersucht wurde. Nach WAGNER 
et al. zeichnen sich die Flügel von imaginalen Eintagsfliegen und Libellen durch eine 
typische, einem Frotteehandtuch ähnliche Mikroskulptur aus. GORB et al. (2000) weisen 
bei verschiedenen Libellenarten nach, daß diese Strukturen auf epikutikuläre Wachsauf-
lagerungen zurückzuführen sind. Allerdings wurden identische Verhältnisse auch bei 
Netzflüglern aufgefunden, so daß nicht ausgeschlossen werden kann, daß diese spezifi-
sche Mikroskulptur der Flügel mehrfach unabhängig voneinander entstanden ist.  
Weitere Adermerkmale, welche für ein Schwestergruppenverhältnis der Palaeoptera 
i.e.S. (Ephemeroptera + Odonata) sprechen sollen, stellen nach Ansicht von KUKALO-
VÁ-PECK (1985, 1991, 1998) Queradern oder Anastomosen zwischen Adern nahe der 
Flügelbasis dar, die als Verspantungen ("braces") der Flügelbasis dienen sollen: eine 
Anastomose der ersten Analvene mit dem Cubitus posterior ("anal brace"), eine basale 
Querader zwischen dem Stamm der Media und Cubitus anterior ("m+cua brace") sowie 
eine basale Querader zwischen der Media anterior und dem Radius posterior ("ma+ rp 
brace"). Abgesehen von der auffälligen und einzigartig erscheinenden Anastomose der 
ersten Analvene mit dem Cubitus posterior handelt es sich zum einen um relativ triviale 
Merkmale, so die Präsenz von Queradern zwischen genäherten Längsadern in frühen 
Stammgruppenvertretern beider Gruppen. Wenn aber bei Stammgruppenverteter der 
Ephemeroptera und Odonata diese Verspantungen nur als Queradern auftreten (z.b. m-
cua brace und ma-rp brace bei Bojobhlebia) bzw. fehlen (m-cua brace und ma-rp brace 
nicht ausgebildet bei Eugeropteron), heißt dies mit anderen Worten, daß diese Längs-
adern erst im jeweiligen weiteren Verlauf der Stammesgeschichte und jeweils unabhän-
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gig voneinander fusioniert sind und daher diese Fusionen nicht als gemeinsame abgelei-
tete Merkmale eines Monophylums Palaeoptera herangezogen werden dürfen.  
Der schräg geneigte Verlauf eines Zweigs der "Subcosta anterior" (sensu KUKALOVÀ-
PECK) zur Subcosta (Subcosta posterior sensu KUKALOVÀ-PECK) hin und dessen Ein-
mündung in dieselbe wird als ein weiteres abgeleitetes Merkmal der Palaeoptera (KU-
KALOVÁ-Peck 1998) gewertet. Bei rezenten Ephemeropteren und auch bereits bei deren 
Stammgruppenvertretern (Syntonopteridae, Protereismatidae) verschmilzt diese Ader 
mit einer Querader des Subcostalfeldes und bildet den für die rezenten Vertreter der 
Ordnung charakteristischen "costal brace". Bei manchen Stammgruppenvertretern der 
Odonata ist an dieser Stelle eine normale Querader ausgebildet (RIEK & KUKALOVÀ-
PECK 1984), laut WILLMANN (1999) ist bei der von KUKALOVÁ-PECK (1985) als 
Stammgruppenvertreter der Ephemeroptera (Syntonopteridae) gedeuteten Lithoneura 
lameeri keine solche Ader vorhanden.  
Schließlich zeichnet KUKALOVÁ-PECK (1991) auch keine zur Subcosta posterior geneig-
te Ader bei der Protodonate Eugeropteron und führt so dieses Argument selbst ad ab-
surdum: die "costal brace" (in der spezifischen Ausprägung als Verschmelzungsprodukt 
von ScP und einer Sc-R1-Querader) ist möglicherweise eine Autapomorphie der Ephe-
meroptera (WILLMANN 1999).  
Abgesehen von all den erwähnten Flügelmerkmalen, bei denen die Leserichtung äußerst 
problematisch erscheint, wurden von früheren Autoren auch oft die kurzen pfriemför-
migen Antennen bei den Imagines der Ephemeroptera und Odonata als gemeinsames 
abgeleitetes Merkmal gedeutet (HENNIG 1969). Zwar stellten sich die von KUKALOVÀ-
PECK (1985) bei Lithoneura lameerei (Syntonopteridae) beschriebenen langen Anten-
nen als Algenfäden heraus (WILLMANN 1998, 1999), doch weisen die langen Antennen 
von Namurotypus sippeli (BECHLY et al. 2001, BRAUCKMANN & ZESSIN 1989), einem 
frühen Stammgruppenvertreter der Odonata, darauf hin, daß dieses Merkmal zweimal 
unabhängig voneinander in den jeweiligen Stammlinien der Gruppen entstanden sein 
muß. 
Die paarigen Penes der Ephemeroptera und die zu Klammerorganen umgewandelten 
Gonopoden des IX. Abdominalsegmentes werden ebenfalls als Argument zur Beurtei-
lung der Verwandtschaftsverhältnisse herangezogen. Die mesodermalen Vasa deferentia 
und die ectodermalen Ductus ejaculatorii werden bei den Eintagsfliegen stets paarig 
angelegt, bleiben meist auf ganzer Länge getrennt und münden an der Spitze der Penes 
in zwei getrennten Gonoporen (GRIMM 1985). Unter anderem bei Vertretern der in 
mancher Hinsicht grundplannahen "Siphlonuroidea" finden sich lateral der Penes paari-
ge, sklerotisierte Fortsätze, welche in der taxonomischen Literatur meist als "äußere 
Penisloben" beschrieben werden (MALZACHER 1981). WALKER (1922) und IMMS (1951) 
homologisieren diese äußeren Penisloben mit Parameren. Diese Deutung halte ich eben-
falls für wahrscheinlich, wenngleich auch BRINK (1957) dies mit dem Hinweis ablehnt, 
daß die Bildung der äußeren Penisloben erst sehr spät in der Ontogenese vollzogen 
wird. SNODGRASS (1935, 1957) hält die paarigen Penes der Ephemeroptera für ein pri-
mitives Pterygoten-Merkmal. Auf Grund der Merkmalsverteilung halte auch ich es für 
möglich, daß zumindest paarige männliche Gonodukte im Grundplan der Insekten vor-
handen sind. Diese wurden bisher bei Protura (TUXEN 1964), manchen Zygentoma 
(MATSUDA 1976), Ephemeroptera (GRIMM 1985) und manchen Dermaptera (SNOD-
GRASS 1935) nachgewiesen. Noch schwieriger ist die Beurteilung der Frage, ob auch 
paarige Penes im Grundplan der Insecta anzunehmen sind. Von besonderem Interesse 
sind hier die Protura, deren äußere männliche Genitalien mehrteilig gebaut sind und 
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distal in einen paarigen, zweiteiligen Stylus auslaufen (TUXEN 1964). An den distalen 
Acrostyli mündet subapical jeweils ein Gonoduct. Lateral der Styli befindet sich am 
Acroperiphallus jeweils ein Fortsatz, der als Seitenplatte bezeichnet wird (PRELL 1913). 
CRAMPTON (1918) homologisierte die paarigen Seitenplatten wegen ihrer Lage mit den 
Parameren, eine Deutung, die aber von MATSUDA (1976) ohne nähere Begründung nicht 
geteilt wird. Unsicher ist auch die Homologisierung der Gonostyli: Obwohl die Zweitei-
lung der Styli eine Homologisierung mit Gonopoden nahelegt, weist MATSUDA (1976) 
dies zurück. In diesem Falle wäre eine sekundäre Verlagerung der Ductus ejaculatorii 
auf die Gonopoden erfolgt. WEBER (1933) hält diese Styli dagegen für Cerci, da sie sich 
am XI. Abdominalsegment befinden. Nach WEBERs (1933) Deutung wäre also eine se-
kundäre Verlagerung der Geschlechtsöffnungen auf die Cerci erfolgt. Eine wiederum 
andere Deutungsmöglichkeit wäre aber, daß es sich bei den Styli der Protura um sekun-
där untergliederte, paarige Penes handelt. Ontogenetische Studien, die eine Entschei-
dung herbeiführen könnten, existieren nicht. Ebenso ist die Paarung der Proturen 
unbekannt. Es bleibt daher im Rahmen des Möglichen, daß es sich bei den äußeren 
männlichen Genitalien der Protura um paarige Penes handeln könnte.  
Paarige Penes kommen außer bei den Ephemeroptera noch bei Dermaptera und Notop-
tera (dort allerdings mit unpaarem Ductus ejaculatorius, welcher an der Basis der Phal-
lomeren mündet) vor (MATSUDA 1976). Den tief gespaltenen Penis bei Nicoletiidae 
deutet MATSUDA (1976) ebenfalls als Überbleibsel von paarigen Penes. Als gesichert 
muß das Vorkommen paariger Penes und als Haltezangen ausgebildete Gonopoden bei 
den Palaeodictyopterodea gelten (CARPENTER 1939, KUKALOVÀ-PECK 1985, 1991), 
wenngleich über deren spezifische Struktur keine Einigkeit herrscht. Nach KUKALOVÀ-
PECK (1991, 1992) besitzen Vertreter der Diaphanopterodea segmentierte Styli mit paa-
rigen Krallen, ein Paar medialer Penes, ein Paar lateraler Parameren (Gonapophysen), 
an welchen jeweils apical die Gonoducte münden sollen sowie ein "Mesocoxit" (Coxo-
podit), welcher ein Verschmelzungsprodukt aus drei Segmenten darstellen soll. WILL-
MANN (1998) weist darauf hin, daß eine solche Unterteilung des Coxopoditen am Fossil 
nicht nachgewiesen ist. Im Hinblick auf die Gonopoden der Archaeognatha, Zygentoma 
und Ephemeroptera verdeutlicht WILLMANN (1998), daß die Annahme von Krallen an 
den Gonostyli, (primärer) Segmentierung des Gonocoxit sowie der Gonopoden im 
Grundplan der Ectognatha eine mehrfach konvergente Entstehung des Zustandes bei 
Archaeognatha, Zygentoma und innerhalb der Pterygota erfordert. WILLMANN (1998) 
schließt daraus auf eine Fehlinterpretation des Materials durch KUKALOVÀ-PECK (1991, 
1992). BECHLY (pers. Mitteilung) konnte in der Tat keine Klauen an dem gesichteten 
Material nachweisen.  
BRAUCKMANN & ZESSIN (1989) beschreiben auch bei dem fossilen Stammgruppenver-
treter der Odonatoptera Namurotypus sippeli paarige Penes. BECHLY et al. (2001) präzi-
sieren diese Befunde, nach denen Namurotypus mit segmentierten Gonopoden und 
paarigen Penes sowie Parameren ausgestattet ist. BECHLY et al. (2001) folgern daraus, 
daß primär segmentierte Gonopoden im Grundplan der Insekten vorhanden gewesen 
sein müssen (contra WILLMANN 1998) und eine Symplesiomorphie im Grundplan der 
Pterygota darstellen. Meiner Ansicht nach ist diese Schlußfolgerung nicht zwingend: 
gegen eine primäre Segmentierung der Gonopoden bei Ephemeropteren spricht die Tat-
sache, daß lediglich die Gonobasen mit einem Muskel versehen ist. Die einzelnen Glie-
der des Gonostylus sind nicht bemuskelt. Wenn man die Untergliederung der 
Gonopoden bei Stammgruppenvertretern der Odonata, bei Ephemeroptera und Palaeo-
dictyoptera aber als sekundär auffaßt, so ist dieses Merkmal entweder als Autapo-
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morphie im Grundplan der Pterygota oder als Autapomorphie der Palaeoptera anzu-
nehmen. Die letztgenannte Möglichkeit ist die sparsamste. Es liegt ebenfalls nahe, die 
paarigen Penes bei Odonatoptera, Ephemeroptera und Palaeodictyoptera als synapo-
morphes Merkmal der Palaeoptera i.w.S. aufzufassen (BECHLY et al. 2001). Die Mög-
lichkeit, daß dieses Merkmal aber auch schon im Grundplan der Insecta vorhanden 
gewesen sein könnte, darf aber nicht aus den Augen gelassen werden. Laut KUKALOVÀ-
PECK (1991, 1992) sind die Gonobasen der Palaeodictyoptera verschmolzen. Dies trifft 
ebenso auf die Gonobasen der meisten Ephemeroptera zu (BERNER & PESCADOR 1988). 
Da bei Namurotypus die Basen der Gonopoden wie bei Zygentoma und Archaeognatha 
getrennt zu sein scheinen, muß die Verschmelzung der Gonobasen unter der Annahme 
eines Monophylum Palaeoptera mindestens zweimal erfolgt sein. 
Auf die Unsicherheiten bezüglich der Interpretation des inneren Lobus der Odonaten-
Maxille wurde bereits bei der Diskussion der Maxille hingewiesen. Bei einer kritischen 
Betrachtung des Sachverhaltes muß bis zu einer weiteren Klärung darauf verzichtet 
werden, dieses Merkmal zur Analyse derVerwandtschaftsbeziehungen heranzuziehen.  
BOUDREAUX (1979a) wertet den Trochantinus als eine Autapomorphie der Neoptera und 
bestreitet eine Homologie zu dem als Trochantinus bezeichneten Sklerit bei apterygoten 
Insekten. BARLET (1967, 1981, 1988) und MATSUDA (1970) teilen diese Ansicht nicht. 
Tatsächlich lassen sich identische Muskelverläufe z.B. des für den Trochantinus charak-
teristischen tergo-trochantinalen Promotor der Coxa auch bei Zygentomen beobachten. 
Daher muß der Trochantinus auch im Grundplan der Pterygota gefordert werden. Dies 
ist deshalb von Belang, da laut BOUDREAUX (1979a) der Trochantinus bei Ephemeropte-
ra und Odonata nicht ausgebildet ist. Demgegenüber interpretiert KNOX (1935) bei Ein-
tagsfliegen das von anderen Autoren (KLUGE 1994, MATSUDA 1956) als Katepisternum 
betrachtete Sklerit als Verschmelzungsprodukt von Katepisternum und Trochantinus. 
Am entsprechenden Sklerit läßt sich aber kein tergaler Muskel nachweisen, so daß in 
der Tat davon ausgegangen werden muß, daß der Trochantinus bei Ephemeropteren 
(und Odonaten) weggefallen ist.  
HENNIG (1969) weist darauf hin, daß die aquatische Lebensweise im Hinblick auf die 
Lebensweise der Entognatha, Archaeognatha und Zygentoma auf jeden Fall ein abgelei-
tetes Merkmal darstellt und deutet dies als weitere Synapomorphie für die Palaeoptera 
i.e.S. KUKALOVÀ-PECK (1978, 1983, 1991, 1998) nimmt sogar die aquatische Lebens-
weise bereits im Grundplan der Pterygota an. Begründet wird dies von KUKALOVÀ-
PECK durch theoretische Erwägungen zur Entstehung der Flügel aus thorakalen Kiemen, 
die den abdominalen Tracheenkiemen der Ephemeropteren homolog sein sollen. Aus 
diesen Gründen ist es zwingend erforderlich, eine aquatische Larve im Grundplan der 
Pterygota anzunehmen. Wenn aber die Larve im Grundplan der Pterygota wie gefordert 
solche abdominalen, blattförmigen Tracheenkiemen als Respirationsorgan gehabt haben 
soll, so ist es schwer nachzuvollziehen, daß im weiteren Verlauf der Stammesgeschichte 
der Pterygota bei Odonaten (und eventuell Plecoptera als basale Neoptera) diese At-
mungsweise aufgegeben und bei den verschiedenen Taxa völlig unterschiedliche, neue 
Respirationsmethoden entwickelt wurden. Odonaten besitzen Rectalkiemen, Plecopte-
ren thorakale Kiemen. Die verschiedenen, offensichtlich unabhängig voneinander ent-
wickelten Atmungsweisen der Larven in den verschiedenen Taxa lassen meiner Ansicht 
darauf schließen, daß das Wasser als Lebensraum der Larven mehrfach unabhängig 
voneinander erobert wurde (PRITCHARD et al. 1993). 
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5.1.3 Ephemeroptera + (Odonata + Neoptera): Die Metapterygota - Hypothese 
 
BÖRNER (1909) postulierte ein Verwandtschaftsverhältnis zwischen den Eintagsfliegen 
(Archipterygota) und allen anderen pterygoten Insekten, die er als Metapterygota be-
zeichnete. Es war die unterschiedliche Neigung der Bewegungsachsen zwischen den 
Mandibeln der Zygentoma und Ephemeropterenlarven einerseits und den Mandibel der 
Metapterygota andererseits, die Börner auffiel und die er als erster in seiner phylogene-
tischen Relevanz erkannte. Auch die unterschiedlichen Verhältnisse bei den cranialen 
Abduktormuskeln der Mandibeln in den verschiedenen Gruppen wurden zuerst von 
BÖRNER bemerkt und entsprechend gedeutet. In der Folgezeit wurden noch weitere po-
tentielle Synapomorphien der Metapterygota aufgedeckt, die nun nochmals zusammen-
gefaßt werden sollen: 
Eintagsfliegen sind die einzigen Fluginsekten, bei denen sich ein geflügeltes Stadium, 
die Subimago, nochmals häutet. Bei allen anderen Vertretern der Pterygota ist dieser 
gemeinhin als Überbleibsel der Imaginalhäutung gedeutete Vorgang nicht anzutreffen. 
Dementsprechend wird der Verlust der Imaginalhäutung als Autapomorphie der Metap-
terygota gewertet. Zwar wird die Imaginalhäutung von manchen Autoren auch als eine 
sekundäre Spezialisierung interpretiert (BOUDREAUX 1979a, MAIORANA 1979), aber die 
Merkmalsverteilung läßt keinen Zweifel daran zu, daß es sich hier um ein Merkmal 
handelt, welches aus dem Grundplan der Dicondylia und Pterygota übernommen und 
einzig bei Ephemeropteren erhalten geblieben ist. Allerdings sind KUKALOVÀ-PECK 
(1978, 1991) und SHAROV (1966) der Ansicht, daß dieses Merkmal konvergent bei Ne-
optera und Odonata reduziert wurde und "..older nymphs very probably could fly, and 
there were several flying subimaginal instars" (KUKALOVÀ-PECK 1991).  
Ebenfalls verlorengegangen ist den Metapterygota ein langes Terminalfilum, welches 
die Ephemeropteren als einzige pterygote Ordnung aus dem Grundplan der pterygota 
beibehalten haben.  
Die unterschiedliche Tracheenversorgung der Flügel bei Eintagsfliegen und Metaptery-
gota kann als weiteres synapomorphes Merkmal der Metapterygota aufgefaßt werden, 
bedarf aber weiterer Untersuchungen. Während bei Ephemeroptera nur eine, aus einer 
Beintrachee entspringende Flügeltrachee vorhanden ist (WEBER 1949), sind bei den 
Metapterygota derer zwei vorhanden (HENNIG 1969). Nach FORBES (1943) ist die zwei-
te Flügeltrachee jedoch bei Eintagsfliegen rudimentär vorhanden, doch KLUGE (pers. 
Mitt.) konnte bei Nachuntersuchungen nichts dergleichen auffinden. 
Bei Odonaten (POONAWALLA 1966) und Neopteren (KRISTENSEN 1991) findet man di-
rekte Schließmuskeln, die an den abdominalen Stigmen inserieren. Diese Muskeln 
konnten bisher weder bei Eintagsfliegen noch bei primär flügellosen Insekten nachge-
wiesen werden. Deren Präsenz gilt daher ebenfalls als potentielles autapomorphes 
Merkmal der Metapterygota.  
Im Bereich der imaginalen Flugmuskulatur können wahrscheinlich weitere Merkmale 
als Reduktionen der Metapterygota gewertet werden: Ephemeropteren sind die einzigen 
Fluginsekten, bei denen ein sterno-subalarer Muskel vorkommt (Brodsky 1994). Dies 
wird gemeinhin ebenfalls als plesiomorphes Merkmal gedeutet. Falls die Homologisie-
rung der Axillaria durch MATSUDA (1956) korrekt ist, so kommt der Muskel zwischen 
Furcasternum und Pterale 1 ebenfalls nur bei Eintagsfliegen vor. Falls dieser Muskel 
dem Grundplan der Pterygota zuzuschreiben ist, so wäre sein Verlust bei Odonata und 
Neoptera eine weitere Synapomorphie dieser Taxa.  
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An den Mundwerkzeugen der Larve ist es der Verlust der hypopharyngealen Superlin-
guae, welcher ebenfalls als ein potentielles abgeleitetes Merkmal der Metapterygota gilt. 
Allerdings muß darauf hingewiesen werden, daß der Verlust der Superlinguae auch bei 
den Zygentoma eingetreten ist. Während aber Zygentoma und Ephemeroptera einen M. 
lingualis des Hypopharynx beibehalten haben, konnte dieser noch nicht bei Vertretern 
der Metapterygota nachgewiesen werden und muß daher als weiteres Verlustmerkmal 
zu den Autapomorphien der Metapterygota hinzugefügt werden.  
KRISTENSEN (1991) erwähnt als weiteres gemeinsames Verlustmerkmal den M. tento-
rio-lacinialis. Dieses Merkmal kann aber nicht als Indiz für ein Schwestergruppenver-
hältnis zwischen Libellen und Neopteren herangezogen werden, denn meine Befunde 
sprechen dafür, daß dieser Muskel bereits im Grundplan der Dicondylia nicht mehr vor-
handen ist. Auch MATSUDA (1965) verzeichnet diesen Muskel weder bei den Zygento-
ma, Ephemeroptera, Odonata noch Neoptera. 
Die stärksten Argumente für ein Schwestergruppenverhältnis zwischen Ephemeroptera 
und Metapterygota liefert sicherlich die Umgestaltung der Mandibel und ihrer Bewe-
gungsweise bei den Metapterygota: 
So kann die Ausbildung eines permanenten vorderen Mandibelgelenkes in Form eines 
Kugelgelenkes als Synapomorphie zwischen Odonata und Neoptera gelten. Ebenso muß 
die Ausbildung des hinteren Mandibelgelenkes als festes Kugelgelenk sowie der Verlust 
des anterolateralen Teils des vorderen Mandibelkomplexes als Autapomorphie der Me-
tapterygota angesehen werden. Die Achse der Mandibelbewegung wird nach vorne an-
gehoben. Damit einhergehend kommt es bei den Metapterygota zu dem Verlust einer 
Reihe von Muskeln: der vordere craniale Abductor sowie die oberflächliche Muskel-
schicht der tentorio-mandibularen Abduktoren bzw. Protraktoren geht bei den Metapte-
rygota vollständig verloren. Ebenso verloren gehen die an dem basalen Innenrand und 
dem inneren Mandibelkorpus ansetzenden tentorialen Adduktoren. Der hypopharyngeo-
mandibulare Muskel sowie die äußeren ventralen tentorialen Adduktoren der Mandibel 
werden bei den Metapterygota signifikant reduziert.  
Schließlich ist die Verlagerung der vorderen Tentorialgrube nach lateral ein weiteres 
synapomorphes Merkmal der Odonata und Neoptera. Damit einhergehend kommt es bei 
den Metapterygota zu einer Sklerotisierung des Bezirkes unterhalb der Tentorialgrube 
und zur Ausbildung einer echten Subgenalnaht.  
 
 

5.2 Phylogenetische Argumentationsschemata 
 
Zusammenfassend werden die konkurrierenden Verwandtschaftshypothesen als Argu-
mentationsschemata nochmals dargestellt. Es zeigt sich, daß die vor allem von 
Paläontologen favorisierte Palaeoptera-Hypothese im wesentlichen auf 
Flügelgeädermerkmalen beruht, die aus theoretischen Erwägungen heraus nur mit größ-
ter Vorsicht zur Analyse der Verwandtschaftsbeziehungen herangezogen werden soll-
ten, da eine Ermittlung der Leserichtung der Merkmale durch einen 
Außengruppenvergleich nicht durchführbar ist.  
Im Gegensatz hierzu fällt bei der Metapterygota-Hypothese auf, daß zahlreiche Reduk-
tionsmerkmale für eine Begründung der Verwandtschaft zwischen Eintagsfliegen und 
allen anderen Pterygota verwandt werden. Dies zeigt, daß sich die Ephemeroptera in 
zahlreichen der untersuchten Merkmale nur wenig vom Grundplan der Pterygota ent-
fernt haben. Gelten Reduktionsmerkmale in der phylogenetischen Systematik zwar als  
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relativ schwache Argumente zur Begründung von Schwestergruppenverhältnissen, so ist 
meiner Ansicht nach doch die Summe aller Reduktionen bemerkenswert und aussage-
kräftig. Darüber hinaus weisen auch die Untersuchungen dieser Arbeit am Kopfskelet 
und dessen Muskulatur auf ein Schwestergruppenverhältnis zwischen Ephemeropteren 
und den Metapterygota hin. 
Zwar ergeben sich bei einer Entscheidung für eine der beiden konkurrierenden Hypo-
thesen in jedem Falle störende Homoplasien, jedoch wiegen meiner Ansicht nach die 
Merkmale der Metapterygota-Hypothese schwerer als die Merkmale, die für eine Mo-
nophylie der Ephemeroptera + Odonata sprechen, da deren Leserichtung eindeutig ist 
und der Merkmalskomplex der Mandibel und des Tentorium insgesamt eindeutig in eine 
Richtung weist: Beim derzeitigen Kenntnisstand erscheint mir ein Schwestergruppen-
verhältnis von Ephemeroptera und Metapterygota als am besten begründet.  
 
 

5.3 Ausblick 
 
 
Die in dieser Arbeit untersuchten Merkmalskomplexe sprechen eindeutig für ein 
Schwestergruppenverhältnis der Eintagsfliegen mit allen anderen Fluginsekten und ste-
hen der Palaeoptera-Hypothese konträr gegenüber. Zur weiteren Überprüfung der in 
dieser Arbeit formulierten Hypothese zur Verwandtschaftsbeziehung der Eintagsfliegen 
müssen an den Ephemeroptera, Odonata und Neoptera weitere Merkmalskomplexe be-
arbeitet werden, die durch einen Außengruppenvergleich eindeutig polarisierbar sind. 
Hierbei könnten möglicherweise vergleichende Untersuchungen des bisher nur unzurei-
chend bearbeiteteten Thorax verschiedener Eintagsfliegen neue Erkenntnisse zur Phylo-
genese der pterygoten Insekten liefern.  
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7. TABELLE DER MUSKELHOMOLOGISIERUNGEN 

 
 
 
O. 

wake-
fieldi 

BITSCH (1963) 
Archaeognatha 

 

CHAUDONNERET (1950) 
Zygentoma: 

Thermobia domestica 

STRENGER (1953) 
Ephemeroptera: 
Ecdyonurus sp. 

STRENGER (1953) 
Ephemeroptera: 
Rhitrogena sp. 

BROWN (1963) 
Ephemeroptera: 
Baetis rhodani, 

Cloeon dipterum 

STRENGER (1970) 
Ephemeroptera: 

Palingenia longi-
cauda 

STRENGER (1975) 
Ephemeroptera: 

Ephemera danica 

STRENGER (1979) 
Ephemeroptera: 
Proboscidiplocia 

skorai 

SCHÖNMANN 
(1981) 

Ephemeroptera: 
Siphlonurus 

lacustris 

SCHÖNMANN 
(1981) 

Ephemeroptera: 
Lepeorus goyi 

ASAHINA (1954) 
Odonata: 

Epiophlebia 
superstes 

SHORT (1955) 
Odonata: 

Aeshna cyanea 

M1 
muscles lévateurs  

du scape (mls) 
(in partim) 

Muscle protracteurs  
du scape  

( pps) 

 
5 

 
? 

 
nicht 

bearbeitet 

 
5 

“Partie der Scapus-
Muskulatur” 

 
4b 

 
5 

 
5 

 
antennal muscle 

 
Depressor of antenna 

(5) 

M2 
muscles lévateurs  

du scape (mls) 
(in partim) 

Muscle rétracteur  
du scape  

(rps) 

 
4 

 
? 

 
nicht 

bearbeitet 

 
4 

“Partie der Scapus-
Muskulatur” 

 
4a 

 
4 

 
4 

 
antennal muscle 

 
Levator of antenna 

(4) 

M3 
Mm. fléchisseurs du 

scape 
(mfs) 

M. rétracteur accessoire 
ventral du scape 

(ravs) 

 
- 

 
? 

 
nicht 

bearbeitet 

 
- 

 
- 

 
5 

 
5a 

 
- 

 
- 

 
- 

- 
Mm. dépresseurs du 

pédicelle  
(ttm2) 

 
“moteurs du pédicelle” 

 

 
- 

 
? 

 
nicht 

bearbeitet 

 
- 

 
- 

 
- 

 

 
- 

 
- 

 
- 

 
Extensor of flagellum 

(6) 

M4 
Mm. fléchisseur du 

pédicelle  
(mfp) 

 
“moteurs du pédicelle” 

 

 
? 

 
? 

 
nicht 

bearbeitet 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
Flexor of flagellum 

(7) 

M5 
muscle labral 

antérieur 2 
(mlra2) 

 
muscle labral antérieur 

(mLa) ? 

dorsaler Labrum-
muskel 

(1) 

dorsaler Labrum-
muskel 

(1) 

 
Labrum protractor 

(2) 

vorderer, medianer 
Labrummuskel 

(1) 

vorderer medianer 
Labrummuskel 

(1) 

vorderer medianer 
Labrummuskel 

(1) 

 
Labrumabduktor 

(1) 

 
Labrumabduktor 

(1) 

dorsal labral 
retractor 
(mlva) 

Anterior retractor  
of labrum 

(2) 

M6 
 

muscle labral 
ventral 
(mlrv)  

muscle clypeal posté-
rieur du labre (mCpL) ? 
muscle labral posté-

rieur (mLp) ? 

 
ventraler Labrum-

muskel 
(2) 

 
ventraler Labrum-

muskel  
(2) 

 
Labrum retractor 

(1) 

 
hinterer, lateraler 
Labrummuskel 

(2) 

 
hinterer lateraler 
Labrummuskel 

(2) 

 
hinterer lateraler 
Labrummuskel 

(2) 

 
Labrumadduktor 

(2) 

 
Labrumadduktor 

(2) 

 
tormal muscle 

(mlvp) 

 
Posterior retractor 

of labrum 
(3) 

M7 
muscle labral 

antérieur 1 
 

(mlra1?) 

muscle compresseur  
du labre (cpL) ? 

muscle réducteur du 
labre (rdl) ? 

 
nicht  

bearbeitet 
 

 
nicht  

bearbeitet 
 

 
 

(30b)? 

 
 

(33’) 

 
 

(33’) 

 
 

(33’) 

 
Labrumkompressor 

(33’) 

 
Labrumkompressor 

(33’) 

 
labral compres-

sor 
(cplr) 

 
Compressor  
of labrum 

(1) 

M8 
muscle labral 

antérieur 1 
 

(mlra1?) 

muscle compresseur  
du labre (cpL) ? 

muscle réducteur du 
labre (rdl) ? 

 
nicht  

bearbeitet 
 

 
nicht  

bearbeitet 
 

 
 

(30c)? 

 
 

(33) 

 
 

(33) 

 
 

(33) 

 
Labrumkompressor 

(33) 

 
Labrumkompressor 

(33) 

 
- 

 
- 
 
 

M9 
Mm. longitudinaux 
dorsaux du pharynx 

(mldp) 

 
Musculature longitudi-

nale-circulaire 

 
nicht 

bearbeitet 

 
nicht  

bearbeitet 

 
nicht 

bearbeitet 

 
nicht  

bearbeitet 

 
nicht  

bearbeitet 

 
nicht  

bearbeitet 

 
nicht  

bearbeitet 

 
nicht  

bearbeitet 

 
nicht 

bearbeitet 

 
nicht 

bearbeitet 

M10 
Mm. annulaires du 

stomodéum 
(mann) 

 
Musculature circulaire  

et semi-circulaire 

 
nicht  

bearbeitet 

 
nicht  

bearbeitet 

 
nicht 

bearbeitet 

 
nicht  

bearbeitet 

 
nicht  

bearbeitet 

 
nicht  

bearbeitet 

 
nicht  

bearbeitet 

 
nicht  

bearbeitet 

 
nicht 

bearbeitet 

 
nicht 

bearbeitet 

M11 
muscle rétracteur 
postérieur du lobe 

épipharyngien 
(mrpl) 

dilatateurs dorsaux  
du cibarium 

 
(dc) 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
 

(30d)? 

asymmetrischer 
Muskel des Epi-
pharynx (unpaar) 

(32) 

asymmetrischer 
Muskel des Epi-
pharynx (unpaar) 

(32) 

asymmetrischer 
Muskel des  
Epipharynx  

(32) 

asymmetrischer 
Pharynxmuskel 

 
(a) 

asymmetrischer 
Pharynxmuskel 

 
(a) 

 
- 

 
- 

M12 
muscle dilatateur 

dorsal du cibarium 
(ddcb) 

dilatateurs dorsaux  
du cibarium 

(dc) 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
(30d)? 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
nicht  

bearbeitet 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
Pharynxmuskel  

(b) 

 
Pharynxmuskel  

(b) 

 
cibarial muscles 

(dlbc) 

Anterior dilators of 
cibarium and  
buccal cavity 

(33, 34) 

 



 

O. 
wake-
fieldi 

BITSCH (1963) 
Archaeognatha 

 

CHAUDONNERET (1950) 
Zygentoma: 

Thermobia domestica 

STRENGER (1953) 
Ephemeroptera: 
Ecdyonurus sp. 

STRENGER (1953) 
Ephemeroptera: 
Rhitrogena sp. 

BROWN (1963) 
Ephemeroptera: 
Baetis rhodani, 

Cloeon dipterum 

STRENGER (1970) 
Ephemeroptera: 

Palingenia longi-
cauda 

STRENGER (1975) 
Ephemeroptera: 

Ephemera danica 

STRENGER (1979) 
Ephemeroptera: 
Proboscidiplocia 

skorai 

SCHÖNMANN 
(1981) 

Ephemeroptera: 
Siphlonurus 

lacustris 

SCHÖNMANN 
(1981) 

Ephemeroptera: 
Lepeorus goyi 

ASAHINA (1954) 
Odonata: 

Epiophlebia 
superstes 

SHORT (1955) 
Odonata: 

Aeshna cyanea 

M13 
muscle dilatateur 

dorsal du cibarium 
(ddcb) 

dilatateurs dorsaux  
du cibarium 

(dc) 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
(30d)? 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
nicht  

bearbeitet 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
Pharynxmuskel  

(b) 

 
Pharynxmuskel  

(b) 

 
 

cibarial muscles 

 
Anterior dilators of 

cibarium and 

M14 
muscle dilatateur 

dorsal du cibarium 
(ddcb) 

dilatateurs dorsaux  
du cibarium 

(dc) 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
(30d)? 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
nicht  

bearbeitet 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
Pharynxmuskel  

(b) 

 
Pharynxmuskel  

(b) 

(dlbc)  buccal cavity
(33, 34) 

M15 
muscle dilatateur 
dorsal du pharynx 

(ddph) 

premier dilatateur  
dorsal du pharynx 

(ddph1) 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
? 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
nicht  

bearbeitet 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
Pharynxmuskel  

(c) 

 
Pharynxmuskel  

(c) 

 
 

(l dlphy) 

Anterior dilators of 
pharynx or precere-

bral muscles 

M16 
muscle dilatateur 
dorsal du pharynx 

(ddph) 

second dilatateur  
dorsal du pharynx 

(ddph2) 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
? 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
nicht  

bearbeitet 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
Pharynxmuskel  

(d) 

 
Pharynxmuskel  

(d) 

  
(35, 36, 39) 

M17 
muscle dilatateur 
dorsal du pharynx 
(ddph) (in partim) 

second dilatateur  
dorsal du pharynx 

(ddph2) 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
(29a) 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
nicht  

bearbeitet 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
Pharynxmuskel  

(g) 

 
Pharynxmuskel  

(g) 

 
? 

Dorsal dilator of 
postpharynx 

(37) 

M18 
muscle rétracteur de 

l’angle oral 2 
(mrao2) 

muscle rétracteur de 
l’angle oral 

(rao) 

dorsaler Hypopha-
rynxmuskel (3) 

dorsaler Hypopha-
rynxmuskel (3) 

 
(29b) 

Frons–
Hypopharynx-

muskel (3) 

Frons–
Hypopharynx-

muskel (3) 

Frons–
Hypopharynx-

muskel (3) 

geteilter Pharynx-
muskel 

(in partim) 
(f) 

Frons- 
Hypopharynx-

muskel 
(3) 

 
? 

Dorsal hypopharyn-
geal muscle 

(38) 

M19 
muscle rétracteur de 

l’angle oral 1 
(mrao1) 

muscle suspenseur 
latéral de la bouche 

(slb) 

 
? 

 
? 

 
(30a)? 

 
? 

 
? 

 
? 

geteilter Pharynx-
muskel 

(in partim) 
(f) 

 
„Pharynxmuskel“ 

(e)? 

 
- 

 
- 

M20 
dilatateur latéral  

du pharynx 
 (dlph) 

 
- 
 

 
? 

 
? 

 
(30a)? 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
Pharynxmuskel 

(e) 

 
Pharynxmuskel 

(e) 

 
- 

 
- 

M21 
dilatateur ventral  

du pharynx 
(dvph) 

dilatateurs ventraux  
du pharynx 

(dvp1, dvp2) 

 
? 

 
? 

 
(31) 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
„Pharynxmuskel“ 

(PhM) 

 
Pharynxmuskel 

(h) 

 
Pharynxmuskel 

(h) 

 
? 

Ventral dilators of 
buccal cavity, 
pharynx, and 

postpharynx (41-44) 

- 
suspenseur posté-
rieur du tentorium 

antérieur 
(SpTA) 

muscle suspenseur 
postérieur du tentorium 

 
(spot) 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

- 
 
- 
 

Muscles tentorio-
tentoriaux longs 

(ttl) 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

M24 
ligament transverse  
hypopharyngienne 

(lgt, lht) 

Muscle hypopharyngien 
transverse 

(ht) 

 
nicht  

bearbeitet 

 
nicht  

bearbeitet 

 
? 
 

 
nicht  

bearbeitet 

 
nicht  

bearbeitet 

 
nicht  

bearbeitet 

 
nicht  

bearbeitet 

 
nicht  

bearbeitet 

 
 

 
- 

M25 
muscle cranio-
mandibulaire 1 

(crm1) 

muscle adducteur + 
abducteur cranien 

médial  
(adcm) + (abcmd) 

Muskel d. Adduktor 
 

(MA) 

Muskel d. Adduktor 
 

(MA) 

dorsal adductors of 
mandible 

(6a-c) 

dorsaler Mandibe-
ladduktor 

(MA) 

cranialer Mandibe-
ladduktor 

(MA) 

cranialer Adduktor 
der Mandibel 

(MA) 

cranialer Mandibe-
ladduktor 
(MAa-d) 

cranialer Mandibe-
ladduktor 
(MAa-d) 

 
dorsal adductor 

 
Adductor of mandible 

(9) 

M26 
muscle cranio-
mandibulaire 2 

(crm 2) 

muscle adducteur  
cranien latéral  

(adcl) 

 
- 

 
- 

cranial abductor of 
mandible 

(3a) 

 
- 

 
- 

 
- 

cranialer Abduktor 
der Mandibel 

(25a) 

 
- 

 
- 

 
- 

M27 
muscle cranio-
mandibulaire 3 

(crm3) 

muscle abducteur  
cranien antérieur  

(abca) 

cranialer Abduktor 
der Mandibel 

(25) 

cranialer Abduktor 
der Mandibel 

(25) 

cranial abductor of 
mandible 

(3b) 

cranialer Abduktor 
der Mandibel 

(25) 

cranialer Abduktor 
der Mandibel 

(25) 

cranialer Abduktor 
der Mandibel 

(25) 

cranialer Abduktor 
der Mandibel 

(25b) 

cranialer Abduktor 
der Mandibel 

(25) 

 
dorsal abductor 

 
Abductor of mandible 

(8) 

M28 
muscle tentorio-
mandibulaire 2 

(ttm2) 

muscle abducteur 
tentorial latéral 

(abtl) 

zweite Partie des 
Abduktors 

(25’) 

zweite Partie des 
Abduktors 

(25’) 

tentorial abductor of 
mandible 

(4) (in partim) 

tentorialer Mandi-
belabduktor (25’) 

tentorialer Abduktor 
der Mandibel  

(25’) 

tentorialer Mandi-
belabduktor (25’) 

(26b?) 

tentorialer 
Mandibelabduktor 

(25’) 

tentorialer Mandi-
belabduktor (25’) 

 
- 

 
- 

 



 

O. 
wake- 
fieldi 

BITSCH (1963) 
Archaeognatha 

 

CHAUDONNERET (1950) 
Zygentoma: 

Thermobia domestica 

STRENGER (1953) 
Ephemeroptera: 
Ecdyonurus sp. 

STRENGER (1953) 
Ephemeroptera: 
Rhitrogena sp. 

BROWN (1963) 
Ephemeroptera: 
Baetis rhodani, 

Cloeon dipterum 

STRENGER (1970) 
Ephemeroptera: 

Palingenia longi-
cauda 

STRENGER (1975) 
Ephemeroptera: 

Ephemera danica 

STRENGER (1979) 
Ephemeroptera: 
Proboscidiplocia 

skorai 

SCHÖNMANN 
(1981) 

Ephemeroptera: 
Siphlonurus 

lacustris 

SCHÖNMANN 
(1981) 

Ephemeroptera: 
Lepeorus goyi 

ASAHINA (1954) 
Odonata: 

Epiophlebia 
superstes 

SHORT (1955) 
Odonata: 
Aeshna cyanea 

M29 
adducteur mandibu-

laire 1 
(adm1) 

muscle adducteur 
tentorial principal 

(adt) 

Adduktor tentoricus  
 

(26d) 

Adduktor tentoricus  
 

26d 

tentorial adductor of 
mandible 

(5) (in partim) 

Adduktor tentoricus 
der Mandibel 

26 

Adduktor tentoricus  
 

26 

tentorialer Adduktor 
der Mandibel 
(26a), (26b?) 

tentorialer Mandi-
beladduktor 

(26a) 

tentorialer Mandi-
beladduktor 

(26a) 

 
ventral adductor 

Tentorial adductor of 
mandible 
(admdt) 

M30 
muscle tentorio-
mandibulaire 3 

(ttm3) 

muscle abducteur 
tentorial postérieur 

(abtp) 

Adduktor tentoricus 
 

(26a, b) 

Adduktor tentoricus 
 

(26a, b) 

tentorial abductor of 
mandible 

(4) (in partim) 

 
- 
 

 
- 
 

 
- 

 

tentorialer Mandi-
beladduktor 

(26b) 

tentorialer Mandi-
beladduktor 

(26b) 

 
- 

 
- 

M31 
muscle tentorio-
mandibulaire 1 

(ttm1) 

muscle adducteur 
tentorial accessoire 

(adt’) 

Adduktor tentoricus 
 

(26c) 

Adduktor tentoricus 
 

(26c) 

tentorial adductor of 
mandible 

(5) (in partim) 

Adduktor tentoricus 
der Mandibel 

(26’) 

Adduktor tentoricus 
der Mandibel 

(26’) 

tentorialer Adduktor 
der Mandibel 

(26’) 

tentorialer Mandi-
beladduktor 

(26c) 

tentorialer Mandi-
beladduktor 

(26c) 

 
- 

 
- 

M32 
adducteur mandibu-

laire 2 
(adm2) ? 

adducteur 
hypopharyngien 

(adh) 

distaler Teil des 
ventralen Mandibel-

adduktors (29) 

distaler Teil des 
ventralen Mandibel-

adduktors (29) 

hypopharyngeal-
mandibular 

(7) 

 
(29) 

 
(29) 

 
(29) 

 
(29) 

 
(29) 

 
? 

Hypopharyngeal 
adductor of mandible 

(admdh) 

M33 
adducteurs tentori-

aux du cardo 
(adca) 

Muscle protracteur  
du cardo 

(prc) 

 
Cardoadduktor 

(7) 

 
Cardoadduktor 

(7) 

 
Cardo adductor 

(9) 

 
Cardoadduktor 

(7) 

 
Cardoadduktor 

(7) 

 
Cardoadduktor 

(7) 

 
Cardoadduktor 

(7) 

 
Cardoadduktor 

(7) 

 
(adcd) 

 
Adductor of cardo 

(11a,b) 

M34 
rétracteur crânial  

du cardo 
(rccd) 

Muscles rétracteurs 
latéral et médial du 

cardo 
(rl, rm) 

cranialer Muskel  
des Cardo 

(6) 

cranialer Muskel  
des Cardo 

(6) 

 
Cardinal-cranial 

(10a-b) 

cranialer Muskel  
des Cardo 

(6) 

cranialer Muskel  
des Cardo 

(6) 

cranialer Muskel  
des Cardo 

(6) 

 
Cardoabduktor 

(6) 

 
Cardoabduktor 

(6) 

 
(rtmxa) 

 
Promotor of cardo 

(10) 

M35 
flechisseur crânial 

de la lacinia 
(fcla) 

Muscle flexeur cranien 
de la lacinia 

(fcl) 

cranialer Muskel 
der Lade 

(9) 

cranialer Muskel 
der Lade 

(9) 

 
Cranial-lacinial 

(11) 

cranialer Muskel 
der Lade 

(9) 

cranialer Muskel 
der Lade 

(9) 

cranialer Muskel 
der Lade 

(9) 

cranialer 
Ladenadduktor 

(9) 

cranialer 
Ladenadduktor 

(9) 

 
(flcc) 

 
Cranial flexor of 

lacinia 
(14) 

M36 
Adducteurs 

ventraux du stipes 
(advst1-3) 

Muscles adducteurs 
postérieurs du stipes 

(atp1, atp2) 

 
Stipesadduktor 

(8) 

 
Stipesadduktor 

(8) 

  
Stipesadduktor 

(8) 

 
Stipesadduktor 

(8) 

 
Stipesadduktor 

(8) 

 
Stipesadduktor 

(8c) 

 
Stipesadduktor 

(8c) 

 Distal adductor of 
stipes arising on 
anterior arm of 
tentorium (13b) 

M37 
Adducteurs 

antérieurs du stipes 
(adast1,2,4) 

Muscles adducteurs 
antérieurs du stipes  

(ata2, ata3) 

 
Stipesadduktor 

(8) 

 
Stipesadduktor 

(8) 

 
Stipes adductor 

(8) 

 
Stipesadduktor 

(8) 

 
Stipesadduktor 

(8) 

 
Stipesadduktor 

(8) 

 
Stipesadduktor 

(8b) 

 
Stipesadduktor 

(8b) 

 
(adst) 

Distal adductor of 
stipes arising on body 

of tentorium (13a) 

M38 
Adducteur antérieur 

du stipes 
(adast3) 

Muscle adducteur 
antérieur du stipes  

(ata1) 

 
Stipesadduktor 

(8) 

 
Stipesadduktor 

(8) 

  
- 

 
Stipesadduktor 

(8) 

 
Stipesadduktor 

(8) 

 
Stipesadduktor 

(8a) 

 
Stipesadduktor 

(8a) 

 Proximal adduktor of 
stipes 
(12) 

M39 
Flechisseurs stipitaux 

de la lacinia  
(fsla1,2) 

Muscle flexeur stipital  
de la lacinia 

(fsl, fsl’) 

Stipesmuskel  
der Lade 

(10) 

Stipesmuskel  
der Lade 

(10) 

 
Stipital-lacinial 

(12) 

Stipesmuskel  
der Lade 

(10) 

Stipesmuskel  
der Lade 

(10) 

Stipesmuskel  
der Lade 

(10) 

stipitaler Ladenad-
duktor 
(10) 

stipitaler 
Ladenadduktor 

(10) 

 
(flcs) 

 
Stipital flexor of 

lacinia 
(15) 

- 
Flechisseurs 

stipitaux de la galea 
(fsga) 

Muscle flexeur  
de la galea 

(fg) 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

- 
Adducteur tentorial 

de la lacinia 
(adla) 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

M40 
moteur du palpe 

maxillaire 
(mpm1,2) 

Muscle lévateur  
du trochanter 

(ltr) 

Muskel des Palpus 
Mx1 
(12) 

Muskel des Palpus 
Mx1 
(12) 

Abductor of 1st 
segment of maxilla-

ry palp (14) 

Muskel des Palpus 
der ersten Maxille 

(12) 

Muskel des Palpus 
der ersten Maxille 

(12) 

Muskel des Palpus 
der ersten Maxille 

(12) 

Abduktor des 
Maxillarpalpus 

(12) 

 
- 
 

 
(lplp) 

Levator of 
maxillary palp 

(17) 

M41 
moteur du palpe 

maxillaire 
(mpm3) 

Muscle dépresseur  
du trochanter 

(dtrm) 

Muskel des Palpus 
Mx1 
(13) 

Muskel des Palpus 
Mx1 
(13) 

Adductor of 1st 
segment of maxilla-

ry palp (13) 

Muskel des Palpus 
der ersten Maxille 

(13) 

Muskel des Palpus 
der ersten Maxille 

(12) 

Muskel des Palpus 
der ersten Maxille 

(12) 

Adduktor des 
Maxillarpalpus 

(13) 

Adduktor des 
Maxillarpalpus 

(13) 

 
(dplp) 

Depressor of 
maxillary palp 

(18) 

M42 
 

nicht bearbeitet 
 

Protracteur du fémur 
(pf) 

Strecker des 
distalen Palpusglie-

des  
(28) 

Strecker des 
distalen Palpusglie-

des  
(28) 

Abductor of 2nd 
segment of maxilla-

ry palp (16) 

Strecker des 
distalen Palpusglie-

des  
(28) 

Strecker des 
distalen Palpusglie-

des  
(28) 

Strecker des 
distalen Palpusglie-

des  
(28) 

Abduktor des 2. 
Maxillartasterglie-

des 
(28) 

Abduktor des 2. 
Maxillartasterglie-

des 
(28) 

 
- 

 
- 

 



 

O. 
wake-
fieldi 

CHAUDONNERET 
(1948) 

BITSCH (1963) 
Archaeognatha 

CHAUDONNERET (1948) 
Zygentoma: 

Thermobia domestica 

STRENGER (1953) 
Ephemeroptera: 
Ecdyonurus sp. 

STRENGER (1953) 
Ephemeroptera: 
Rhitrogena sp. 

BROWN (1963) 
Ephemeroptera: 
Baetis rhodani, 

Cloeon dipterum  

STRENGER (1970) 
Ephemeroptera: 

Palingenia longi-
cauda 

STRENGER (1975) 
Ephemeroptera: 

Ephemera danica 

STRENGER (1979) 
Ephemeroptera: 
Proboscidiplocia 

skorai 

SCHÖNMANN 
(1981) 

Ephemeroptera: 
Siphlonurus 

lacustris 

SCHÖNMANN 
(1981) 

Ephemeroptera: 
Lepeorus goyi 

ASAHINA (1954) 
Odonata: 

Epiophlebia 
superstes 

SHORT (1955) 
Odonata: 

Aeshna cyanea 

M43 
 

nicht bearbeitet 
 

Retracteur du fémur 
(rf) 

Beuger des distalen 
Palpusgliedes  

(28) 

Beuger des distalen 
Palpusgliedes  

(28) 

Adductor of 2nd 
segment of maxilla-

ry palp (15) 

Beuger des distalen 
Palpusgliedes  

(28) 

Beuger des distalen 
Palpusgliedes  

(28) 

Beuger des distalen 
Palpusgliedes  

(28) 

Adduktor des 2. 
Maxillartasterglie-

des 
(27) 

Adduktor des 2. 
Maxillartasterglie-

des 
(27) 

 
- 

 
- 

- 
 

nicht bearbeitet 
Flexeur du tibia 

(fti) 
 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

 
- 

Adduktor des 3. 
Tastergliedes 

(34) 
 

 
- 

 
- 

 
- 

M45 
 

(dl)? 
cranio-fulcral (cf)? 
tentorio-glandulaire 

(tg)? 

ventraler 
Hypopharynx-

muskel 
(24) 

ventraler 
Hypopharynx-

muskel 
(24) 

dorsal retractor of 
hypopharynx 

(28) 

cranialer Muskel 
der 2. Maxille 

(15) 

cranialer Muskel 
der 2. Maxille 

(15) 

cranialer Muskel 
der 2. Maxille 

(15) 

Adduktor des 
Praementums 

(15) 

Adduktor des 
Praementums 

(15) 

 
? 

 
? 

M46 
tentorio- 

prémental 
(tprm) 

tentorio- 
prémental 

(tprm) 

dorsaler Muskel 
des Mentum 

(14) 

dorsaler Muskel 
des Mentum 

(14) 

anterior retractor of 
prementum 

(18) 

Muskel des Palpus 
der 2. Maxille 

(17) 

Muskel des Palpus 
der 2. Maxille 

(17) 

Muskel des Palpus 
der 2. Maxille 

(17) 

Abduktor des 
Labialpalpus 

(17’) 

 
- 

 
? 

 
? 

M47 
abaisseur du  
lobe externe 

(able)? 

abaisseur du  
lobe externe 

(able)? 

ventraler Muskel 
des Mentum 

(15) 

ventraler Muskel 
des Mentum 

(15) 

posterior retractor 
of prementum 

(17)  

cranialer Muskel 
der 2. Maxille 

(14) 

cranialer Muskel 
der 2. Maxille 

(14) 

cranialer Muskel 
der 2. Maxille 

(14) 

Abduktor des 
Praementum 

(14) 

Abduktor des 
Praementum 

(14) 

 
(fxp)? 

flexor of labium 
(f)? 

- 

- 
muscle rétracteur 

médial du premen-
tum 

(rmprm) 

 
rétracteur du prémentum 

(rprm) 

 
- 

 
- 

B. rhodani: 
protractor of the 

prementum 
(27) 

Muskel Praemen-
tum-Postmentum 

(20a) 

Muskel Praemen-
tum-Postmentum 

(20a) 

Muskel Praemen-
tum-Postmentum 

(20a) 

unpaarer medianer 
Abduktor des 

Praementum (16) 

unpaarer medianer 
Abduktor des 

Praementum (16) 

 
- 

 
- 

M49 
 
 

(adcx)? 

fulcro- 
postmental 

(fpm)? 

dorsaler Palpus-
rand- 

Hypopharynxkörper 
(17) 

dorsaler Palpus-
rand- 

Hypopharynxkörper 
(17) 

Dorsal posterior 
retractor of 

hypopharynx (19) 

 
- 

 
- 

Palpusmuskel, 
dorsale Partie 

(18) (in partim) 

 
- 
 

 
- 

 
(fxp)? 

flexor of labium 
(f)? 

- 
muscle dépresseur 

du trochanter 
(dtr) 

 
dépresseur du trochanter 

(dtr) 

 
 

Palpusmuskel 

 
 

Palpusmuskel 

 
? 

Palpusmuskel, 
dorsale Partie 

(18) (in partim) 

Palpusmuskel, 
dorsale Partie 

(18) (in partim) 

Palpusmuskel, 
mediale Partie 
(18) (in partim) 

Abduktor des 
Labialpalpus 

(17) 

Abduktor des 
Labialpalpus 

(17) 

 
- 

Levator of 
labial palp 

(28) 

M50 
muscle lévateur du 

trochanter  
(ltr) 

lévateur ventral (lvtr) et 
lévateur dorsal (ldtr) 

du trochanter 

(18)  (18) Ventral posterior
retractor of 

hypopharynx (20)? 

 Palpusmuskel, 
ventrale Partie 
(18) (in partim) 

Palpusmuskel, 
ventrale Partie 
(18) (in partim) 

Palpusmuskel, 
ventrale Partie 
(18) (in partim) 

Adduktor des 
Labialpalpus 

(18) 

Adduktor des 
Labialpalpus 

(18) 

 
(adl) 

Depressor of 
labial palp 

(29) 

M51 
muscle dépresseur 

du fémur 
(dfe) 

 
nicht 

bearbeitet 

Beuger des distalen 
Palpusgliedes 

(21) 

Beuger des distalen 
Palpusgliedes 

(21) 

Adductor 2nd 
segment labial palp 

(25) 

Beuger des distalen 
Palpusgliedes 

(21) 

Beuger des distalen 
Palpusgliedes 

(21) 

Beuger des distalen 
Palpusgliedes 

(21) 

Beuger des 2. 
Palpusgliedes 

(21) 

Beuger des 2. 
Palpusgliedes 

(21) 

 
- 

 
- 

M52 
muscle lévateur  

du femur 
(lfe) 

 
nicht 

bearbeitet 

Strecker des 
distalen Palpusglie-

des 
(22) 

Strecker des 
distalen Palpusglie-

des 
(22) 

Abductor 2nd 
segment labial palp 

(23) 

Strecker des 
distalen Palpusglie-

des 
(22) 

Strecker des 
distalen Palpusglie-

des 
(22) 

Strecker des 
distalen Palpusglie-

des 
(22) 

Strecker des 2. 
Palpusgliedes 

(22) 

Strecker des 2. 
Palpusgliedes 

(22) 

 
- 

 
- 

M53 
muscle lévateur  

du femur 
(l2fe)? 

 
nicht 

bearbeitet 

Entfalter des 
Borstenfeldes des 
Palpus Mx2 (23) 

Entfalter des 
Borstenfeldes des 
Palpus Mx2 (23) 

Abductor 1st 
segment labial palp 

(24) 

Muskel im proxi-
malen Palpusglied 

(23) 

Muskel im proxi-
malen Palpusglied 

(23) 

Muskel im proxi-
malen Palpusglied 

(23) 

Muskel im proxima-
len Palpusglied 

(23) 

Muskel im proxima-
len Palpusglied 

(23) 

 
- 

 
- 
 

M54 
 

nicht 
bearbeitet 

 
nicht 

bearbeitet 

 
- 

 
- 

Abductor 3rd 
segment labial palp 

(26) 

 
- 

 
- 

Beugemuskel des  
3. Palpusgliedes 

(34) 

Adduktor des 3.  
Palpusgliedes 

(34) 

 
- 

 
- 

 
- 

M55 
abaisseur du  
lobe interne 

(abli1) 

abaisseur du  
lobe interne 

(abli) 

Muskel der  
Glossae 

(20) 

Muskel der  
Glossae 

(20) 

 
protractor of glossa 

(22) 

Muskel der  
Glossae 

(20) 

Muskel der  
Glossae 

(20) 

Muskel der  
Glossae 

(20) 

Adduktor der 
Glossa 

(20) 

Adduktor der 
Glossa 

(20) 

 
- 

 
- 

M56 
réducteur du  
prémentum 
(rdprm)? 

réducteur du  
prémentum 
(rdprm)? 

Muskel der 
Paraglossae 

(19) 

Muskel der 
Paraglossae 

(19) 

Extensor of 
paraglossa 

(21) 

Muskel der 
Paraglossae 

(19) 

Muskel der 
Paraglossae 

(19) 

Muskel der 
Paraglossae 

(19) 

Adduktor der  
Paraglossa 

(19) 

Adduktor der  
Paraglossa 

(19) 

 
- 

 
- 
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Der Larvenkopf von Oniscigaster wakefieldi

8. ABBILDUNGEN

Abb.1: Oniscigaster wakefieldi,
Larvenkopf in Frontal-
ansicht, REM

Abb. 2: Oniscigaster wakefieldi,
Kopf von lateral, REM
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Der Larvenkopf von Oniscigaster wakefieldi

Abb. 3: Oniscigaster wakefieldi, Larvenkopf in Frontalansicht

Lbr Pmx

Acl

Ant

Vtx

Au

Fr

KN

Ocm

Ocl

M25

Crl

Crm

CN
Osc

M7 M8

M5

M6

M11
M12-14

M15-16

M18

0,4mm

Pcl
Md

M26

CLN



106

Der Larvenkopf von Oniscigaster wakefieldi

Ksr

hMdg

Mx

ThI

Md

Lbr

Acl

Abb. 5: Oniscigaster wakefieldi, Kopf mit Mundwerkzeugen und Prothorax von ventral

LbrMd

ThI

Lb
Mx

Pmx

Plb

Abb. 4: Oniscigaster wakefieldi,
Mandibel von lateral
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Der Larvenkopf von Oniscigaster wakefieldi

Abb. 6: Oniscigaster wakefieldi, Kopf mit Tentorium von frontal: alle inneren Organe
    und Mundwerkzeuge außer Mandibel entfernt, Zeichnung nach Mazerat.
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Der Larvenkopf von Oniscigaster wakefieldi

vTG

hTG

dTA

Pocc

0,4 mm

ApM25

Pp

Tt

hTA
MxGg

hMdGg

Spl

Md

Abb. 7: Oniscigaster wakefieldi, Kopf mit Tentorium von frontal: alle inneren Organe
 und Mundwerkzeuge außer Mandibel entfernt, Zeichnung nach Mazerat.

skKr

Abb. 8: O. wakefieldi,
Processus paraten-
torialis und vordere
Tentorialgrube, REM.
Pfeile markieren den
Verlauf der cranio-
mandibulären Mem-
bran.
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vTG
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Der Larvenkopf von Oniscigaster wakefieldi

To

Hw

Ephc

Ephl

Abb. 9: Oniscigaster wakefieldi, Epipharynx, REM

Abb. 10: O. wakefieldi, epipharyngeale Behaarung, REM

Hf

HwHr
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Der Larvenkopf von Oniscigaster wakefieldi

Abb. 11: Oniscigaster wakefieldi, Epipharynx, durchscheinend gezeichnet zur
     Veranschaulichung der Muskelverläufe im Labrum. Zeichnung
      kombiniert nach Präparat und histologischen Schnitten.
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Der Larvenkopf von Oniscigaster wakefieldi

M25

M17

M2

M1

M4

M3

M5M11

M6

M19

M18
M15
M16

M12

M13

M14 Fg

M27
M34

Lo

Ocl

0,4mm

Conn

Abb. 12: Oniscigaster wakefieldi, Kopf von frontal: Kopfskelet im Bereich von
Clypeus, Frons und Vertex sowie rechtes Komplexauge entfernt. Zeichnung nach
Präparat.

Ocm

Nrec



112

Der Larvenkopf von Oniscigaster wakefieldi

Abb. 13: O. wakefieldi, Kopf im Parasagittalschnitt Abb. 14: O. wakefieldi, Kopf im Sagittalschnitt

Abb. 15: Mandibel, vorderer Tentorialarm und Clypeolabrum im Querschnitt
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Der Larvenkopf von Oniscigaster wakefieldi

Abb. 16: O. wakefieldi, linke Mandibel von anterior. REM.

Abb. 17: O. wakefieldi, linke Mandibel von lateral. REM.
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Der Larvenkopf von Oniscigaster wakefieldi

Abb. 18: O. wakefieldi, linke Mandibel von
      posterior

Abb. 19: O. wakefieldi, Mola der rechten
     Mandibel

Abb. 20: O. wakefieldi, Mola der linken Mandibel Abb. 21: O. wakefieldi, Molarfläche

Mo

Pst Inc2

Inc1

Ap25
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Der Larvenkopf von Oniscigaster wakefieldi

Pst

Inc2

Inc1Abb. 22: O. wakefieldi, Spitze der
linken Mandibel von frontal. Pfeile
markieren desklerotisierte Zonen
der Kutikula.

Abb. 23: O. wakefieldi, linke
    Prostheka von frontal
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Der Larvenkopf von Oniscigaster wakefieldi

Li

Sli

Lbr

Pst

Pst

NPst

Abb. 24: O. wakefieldi, Hypopharynx, Mandibeln und Labrum im Querschnitt.

Abb. 25: O. wakefieldi, Basis der Prostheka im Querschnitt.

50µm

20µm
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Der Larvenkopf von Oniscigaster wakefieldi

MR

MR

skMdr

skMr

skMdr

Abb. 26: O. wakefieldi, vorderer Artikulationskomplex der
    linken Mandibel, REM.

Abb. 27: O. wakefieldi, vorderer Artikulationskomplex der
    rechten Mandibel, REM.
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Der Larvenkopf von Oniscigaster wakefieldi

Abb. 28: O. wakefieldi, Mandi-
bel auf Höhe des Paratentorial-
gelenkes im Parasagittalschnitt

Abb. 29: O. wakefieldi, vorderer Tentorialarm auf Höhe des Paratentorial-
     gelenkes im Querschnitt
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Der Larvenkopf von Oniscigaster wakefieldi

vTG

PTG

RG

vTA
hMdG

Abb. 30: O. wakefieldi, Mandibelgelenke. Kopfkapsel zur Demonstration des vorderen
     Gelenkkomplexes seitlich aufgeschnitten. Zeichnung nach Präparat.

0.11mm
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Der Larvenkopf von Oniscigaster wakefieldi

M27

M26

M25

M34

M31

M30

Md

M28

M20

M17

hMdG

0,4mm

RG

MR

skMdr

Abb. 31: O. wakefieldi, aufgeschnittenene Kopfkapsel von anterior mit Blick auf die
vorderen Tentorialarme, Mandibel und deren Muskulatur. Vorderer Kopf samt Labrum,
Komplexaugen, Oberschlundganglion und Vorderpharynx entfernt. Zeichnung nach
Präparat.
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Der Larvenkopf von Oniscigaster wakefieldi

Occ

M25

M27

M26

M30

M28

M32

M29

dTA

vTA

RG

PTG

Abb. 32: O. wakefieldi, aufgeschnittener Kopf in Lateralansicht mit Blick auf die
Mandibelmuskulatur und den vorderen Tentorialarm. Zeichnung nach Präparat.

0.22mm
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Der Larvenkopf von Oniscigaster wakefieldi

dTA

vTA

Occ

M25

M30

M31

M29

M32

Abb. 33: O. wakefieldi, aufgeschnittener Kopf und Mandibel in Lateralansicht mit Blick
auf die Mandibelmuskulatur und den vorderen Tentorialarm. Zeichnung nach Präparat.
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Der Larvenkopf von Oniscigaster wakefieldi

Abb. 34: O. wakefieldi, linke Mandibel mit Muskulatur von posterior. M32 ist
    nicht gezeichnet.
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Der Larvenkopf von Oniscigaster wakefieldi

Abb. 35: O. wakefieldi, Kopfquerschnitt auf Höhe des rostralen Mandibelendes
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Abb. 36: O. wakefieldi, 1. Kopfquerschnitt auf Höhe des mandibularen Rinnengelenkes
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Der Larvenkopf von Oniscigaster wakefieldi

Abb. 37: O. wakefieldi, 2. Kopfquerschnitt auf Höhe des mandibularen Rinnengelenkes
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Abb. 38: O. wakefieldi, 3. Kopfquerschnitt auf Höhe des mandibularen Rinnengelenkes

Abb. 39: O. wakefieldi, Querschnitt hinter Rinnen- und vor Paratentorialgelenk
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Abb. 40: O. wakefieldi, Querschnitt auf Höhe des Paratentorialgelenkes

Abb.41: O. wakefieldi, Querschnitt auf Höhe der Partes molares
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Abb. 43: Querschnitt auf Höhe
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Abb. 44: Nesameletus sp., Kopf lateral, REM.
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Abb. 45: Nesameletus sp., Mandibel frontal, REM.
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Abb. 46: Nesameletus sp., Kopfquerschnitt auf
Höhe des mandibulären Rinnengelenkes.

Abb. 47: Nesameletus sp., Querschnitt auf
Höhe des mandibulären Paratentorialgelenkes.
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Abb. 48: Nesameletus sp., aufgeschnittener Kopf und Mandibel in Lateralansicht mit
Blick auf die Mandibelmuskulatur und den vorderen Tentorialarm. Zeichnung nach
Präparat.
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Abb. 49: Nesameletus spec., aufgeschnittener Kopf und Mandibel in Lateralansicht mit
Blick auf die Mandibelmuskulatur und den vorderen Tentorialarm. Zeichnung nach
Präparat.
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Abb. 50: Ameletopsis perscitus, REM.
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Abb. 51: A. perscitus, linke Mandibel, REM.

Abb. 52: Ameletopsis perscitus,  linke Mandibel von posterior, Zeichnung nach
     Präparat.
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Abb. 53: A. perscitus, aufgeschnittener Kopf und Mandibel in Lateralansicht mit Blick
auf die Mandibelmuskulatur und den vorderen Tentorialarm. Zeichnung nach Präparat.
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Abb. 54: A. perscitus, aufgeschnittener Kopf und Mandibel in Lateralansicht mit Blick
auf die Mandibelmuskulatur und den vorderen Tentorialarm. Zeichnung nach Präparat.
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Abb. 55: Tricholepidion gertschi, Kopf von lateral, Antenne exartikuliert.

Abb. 56: T. gertschi, Kopf von lateral, Kopfseite zur Demonstration der
     Mandibelmuskeln entfernt
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Abb.57: T. gertschi,
rechte Mandibel von
anterior, REM.

Abb.58: T. gertschi,
vorderer Gelenkkom-
plex der Mandibel,
REM.

Abb.59: T. gertschi,
Gelenkwalze des
primären Mandibel-
gelenkes, REM.
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Abb. 60: T. gertschi, rechte Mandibel von posterior, REM.

Abb. 61: T. gertschi, Mola, REM. Abb. 62: T. gertschi, Molarfläche, REM.
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Abb.63: T. gertschi, Kopf von posterior. Labium, Maxille, Hypopharynx samt hinterer
   Kopfregion zur Darstellung der Mandibeln und des Tentorium entfernt.
   Zeichnung nach Präparat.

Abb.64: T. gertschi, Kopf von posterior. Hintere Kopfregion sowie Labium, Maxille,
   Hypopharynx und rechte Mandibel zur Darstellung des Tentorium und des
    vorderen Gelenkkomplex der Mandibel entfernt. Zeichnung nach Präparat.
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Abb. 65: T. gertschi, rechte Mandibel mit Muskulatur von anterior.
    Zeichnung nach Präparat.

Abb. 66: Lepisma saccarinum,
      Kopf von lateral. REM.

Abb. 67: Lepisma saccharinum,
                M. intertentorialis (M23). REM.
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Abb. 69: Die Entstehung des vorderen Mandibelcondylus und der Subgenalnaht bei
den Dicondylia: Schematisierte Querschnitte durch die rechte Mandibel und Cra-
nium bei a.) Zygentoma (Tricholepidion gertschi) b.) Ephemeroptera (Siphlonurus
croaticus) c.) Metapterygota (Acheta domesticus) d.) Querschnitt auf halber Höhe
zwischen vorderem und hinteren Mandibelgelenk zur Veranschaulichung der
Subgena bei den Metapterygota (Acheta domesticus). Weitere Erläuterungen siehe
Text.

Abb. 68: Lepisma saccharinum, Kopfquerschnitt auf Augenhöhe.
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Abb. 70-75: Tricholepidion gertschi, Kopfquerschnitte von anterior nach posterior 70) auf der Höhe des vorderen Teiles des anterioren
Artikulationskomplexes 71) auf Antennenhöhe 72) auf Höhe der morphologischen Mundöffnung 73) auf Höhe des hinteren Teiles des
anterioren Artikulationskomplexes 74) auf Höhe der Incisivi 75) auf Höhe des ventralen Mandibelligamentes
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Li Sli

Abb. 76: O. wakefieldi, Hypopharynx von aboral. REM.

Abb. 77: O. wakefieldi, Hypopharynx von adoral. REM.
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Abb. 78: O. wakefieldi,
Hypopharynx  von
lateral, REM.

Abb. 80: O. wakefieldi,
Hypopharynx  von
ventral, REM.

Abb. 79: O. wakefieldi,
Lingua, Haarreusen der
adoralen Seite, REM.
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Abb.81: O. wakefieldi, Hypopharynx und Labium von ventral, REM.

Abb.82: Nesameletus sp., Hypopharynx von aboral, REM.
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Abb. 83: O. wakefieldi, proximaler
medianer Reusenbesatz auf der adoralen
Seite der Superlinguae

Abb. 84: O. wakefieldi, Parasagittalschnitt mit
Darstellung des intrahypopharyngealen Arbeitsraumes

Abb. 85: O. wakefieldi, Querschnitt durch
    den Hypopharynx

Abb. 86: Nesameletus sp., Querschnitt durch
    den Hypopharynx
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Abb. 87: O. wakefieldi, Kopfquerschnitt auf der
    Höhe des hinteren Mandibelgelenkes

Abb. 88: O. wakefieldi, Kopfquerschnitt
                auf der Höhe der Superlinguae
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Abb.91: O. wakefieldi, Apex der linken Maxille
   und Hypopharynx von posterolateral.
    REM.

Abb. 89: O. wakefieldi, linke Maxille von aboral,
      REM.

Abb.90: O. wakefieldi, linke Maxillenlade von
aboral. Anteil der Galea rot, Anteil der Lacinia
blau koloriert. REM.
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Abb.92: O. wakefieldi, Apex der linken Maxille
von  posteromedial. Anteil der Galea rot, Anteil
der Lacinia blau koloriert. REM.
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Abb.94: O. wakefieldi, linke Maxille von
    adoral. REM.

Abb.96: O. wakefieldi, Apex der linken Maxille
mit adoraler Haarreihe und Dentisetae der Lacinia.
Ansicht von adoral. REM.

Abb.93: O. wakefieldi, Apex der linken Maxille
von posteromedial. Borstenfeld koloriert. REM.
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Abb.95: O. wakefieldi, Apex der linken Maxille
   von aboral. Haarreihen koloriert. REM.
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Abb.97: O. wakefieldi, linke Maxille von adoral. Zeichnung kombiniert nach
     Präparat und Schnittbild.
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Abb. 98: O. wakefieldi, Kopfquerschnitt auf der
    Höhe der Lingua

Abb. 99: O. wakefieldi, 1. Kopfquerschnitt auf der
    Höhe der Maxillen
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Abb. 100: O. wakefieldi, 2. Kopfquerschnitt auf der Höhe der Maxillen

Abb. 101: O. wakefieldi, 3. Kopfquerschnitt auf der Höhe der Maxillen
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Abb.102: Nesameletus sp., rechte Maxille von
      aboral. REM.

Abb.103: Nesameletus sp., Lade der rechten
       Maxille von aboral. REM.

Abb.104: Nesameletus sp., Apex der rechten
       Maxille von posteromedial. REM.

Abb.105: Nesameletus sp., Lade der rechten
       Maxille von adoral. REM.
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Abb.106: Nesameletus sp., linke Maxille von adoral. Zeichnung kombiniert nach
      Präparat und Schnittbild.
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Abb.107: O. wakefieldi, Labium von
       aboral. REM.

Abb.108: O. wakefieldi,
Praementum von aboral. REM.

Abb.109: O. wakefieldi,
Praementum von adoral. REM.
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Abb.110: O. wakefieldi, Glossae
und Paraglossae von aboral. REM.

Abb.111: O. wakefieldi, Apex
der Glossae von aboral. REM.

Abb.112: O. wakefieldi, Sensillen
des Postmentum. REM.
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Abb. 113-115: Oniscigaster wakefieldi, Querschnitte von anterior nach posterior auf verschiedenen Ebenen des Labium.
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Abb.116: O. wakefieldi., Labium von adoral. Zeichnung kombiniert nach Präparat
      und Schnittbild.
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Abb.117: Nesameletus sp., Labium von adoral. Zeichnung kombiniert nach Präparat
     und Schnittbild.
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Abb.118: Nesameletus sp.,
Labium von aboral. REM.

Abb.119: Nesameletus sp.,
Praementum von aboral. REM.

Abb.120: Nesameletus sp., Glossae
und Paraglossae von adoral. REM.
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Abb.121: Nesameletus sp., Apices der
             Glossae von aboral. REM.

Abb.122: Nesameletus sp., Apices der
    Glossae von adoral. REM.

Abb.123: Nesameletus sp., Querschnitt
      auf Höhe der Grenze zwischen
      Hypopharynx und Labium.

Abb.124: O. wakefieldi, Prothorakaldrüse.
     Histologischer Querschnitt.
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