Eine unwahrscheinliche Erfolgsbilanz: die Evolution der Libellen*
Wolfgang Zessin, Schwerin

Abb. 1: Minnchen einer Gebédnderten Prachtlibelle (Calopteryx splendensj

Libellen gehoren zweifellos zu den schonsten Insekten. Dariiber hinaus haben sie eine Reihe einzigartiger
morphologischer Anpassungen im Verlauf ihrer mehr als 320 Millionen Jahre wihrenden Evolution entwickelt,
die eine unwahrscheinliche Erfolgsbilanz dokumentieren. Einige Eckpunkte dieser Erfolgsbilanz wurden
wihrend eines Vortrages auf dem 16. Internationalen Symposium der Odonatologie in Banzkow/Schwerin,
Deutschland aufgezeigt (ZESSIN, 2005).

Zu den einzigartigen Anpassungen der Libellen gehoren das Paarungsrad (Abb. 2) und der Schlupf (Abb. 3) vom
im Wasser lebenden Larven zur fliegenden Libelle innerhalb kurzer Zeit.

Gerade das Paarungsrad steht innerhalb der Gesamtheit der Insekten einzig dar und ist das stiarkste Argument fiir
die Monophylie der rezenten Libellen innerhalb der Ordnung Odonata.

Wie es zur Entstehung dieses Verhaltens und der sie bedingenden Strukturen kam, dazu gibt es eine von mir
bereits 1995 der Offentlichkeit vorgestellte Theorie: ZESSIN, 1995, BECHLY, G., BRAUCKMANN, C. ZESSIN, W., &
E. GRONING (2001) und ZESSIN, W., BECHLY, G., BRAUCKMANN, C. & E. GRONING (2001).

Sie soll etwas vereinfacht hier in einer logischen Kette wieder gegeben werden:

1. Libellenménnchen ergreifen die Weibchen mit Haltestrukturen am Hinterleib und bringen sie aus dem
Konkurrenzbereich anderer Minnchen, um ungestort zu kopulieren oder die Weibchen iiber eine
abgelegte Spermatophore zu dirigieren.

2. Die zumeist unsanft ergriffenen Weibchen wehren sich dagegen, indem die das Ménnchen versuchen
wegzudriicken, was mit dem Abdomenende und den Beinen geschieht. Dies kann man auch heute
immer noch beobachten. Vergewaltigungen sind die dominante Strategie nicht nur bei Libellen
innerhalb der Insekten.

3. Um aus dem Konkurrenzbereich der anderen storenden Mannchen zu gelangen, starten einige rezente
Libellen ihre Vergewaltigung bereits in den frithen Morgenstunden, wenn die Masse der Libellen noch
schlaft.

4. Solche Strukturen zum Ankoppeln der Minnchen an den Kopf der Weibchen sind uns bereits aus dem
Karbon bekannt (Namurotypus sippeli Brauckmann & Zessin, 1989).

5. Libellen, die bereits wihrend des Wegschleppens der Weibchen Sperma an die Brustunterseite bzw. die
Unterseite der ersten Abdominalsegmente verbracht haben, konnen das Weibchen bereits in der Phase




des Wegschleppens iibertragen und haben einen Selektionsvorteil und Zeitvorsprung vor anderen
Mainnchen.

6. Im Laufe der Evolution verbesserten sich die Strukturen und fiithrten zu dem heute komplizierten
Aufbau, der auch ein Entfernen fremden Spermas aus dem Weibchen zuldsst und damit den
Reproduktionsvorteil erhoht.

=
Abb. 2: Paarungsrad der Smaragdlibelle und Abb. 3: Schlupf einer Aeschnide

Palédozoische Libellen

Wo muss man die dltesten Libellen in Deutschland suchen?In den Tonschiefern der Steinkohlegruben des
Ruhrgebietes (Hagen-Vorhalle) und Mitteldeutschlands (Pl6tz, Hallescher Raum) kann man mit etwas Gliick
auch fossile Libellen finden. Auch aus den der Grube bei Osnabriick (Piesberg) sind einige wenige
Libellenfunde bekannt geworden.

Insbesondere die Grube Hagen-Vorhalle ist beriihmt geworden fiir die einzigartige Erhaltung der Insekten mit
allen Details ihres Korperbaus, wie Beine, Thorax, Abdomen, Antennen und natiirlich der Fligel.

Diese iltesten Libellen der Welt zeigen: Prothorakalfliigelchen, lange Antennen, (?) kleine Mandibel, beim
Minnchen paarige Penis und sigmoidal gebogene Cerci zum Ankoppeln an die Weibchen, an den Beinen drei
Klauen und einiges mehr (siehe Originalpublikation BRAUCKMANN & ZESSIN, 1989).
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4: Fundregion Ruhrgebiet und Abb. 5: Steinkohlehalden nordlich Halle (P16tz)

Abb. 6 und 7: Herr Wolfgang Sipel, Ennepetal und der Verfasser 1987 in Steinbruch HageH-Vorhalf
Foto: Prof. Dr. C. Brauckmann, Clausthal-Zellerfeld

Vielleicht geht man nicht ganz fehl in der Feststellung, dass die Insektenfundstelle Hagen-Vorhalle so etwas fiir
die Evolution der Insekten ist, wie der Burgess Schiefer in Kanada fiir die frithe Evolution der Lebewelt des
Kambriums. Hagen-Vorhalle ist ein einzigartiges Fenster der Vorzeit, das uns einen Blick in die Lebewelt der
Insekten vor etwa 320 Millionen Jahren frei gibt. Diese Grube muss der Nachwelt erhalten bleiben. Eine
Verfiillung der gesamten Grube mit Siedlungsmiill konnte erfolgreich gestoppt werden. Heute ist die
entscheidende Grubenwand als Naturdenkmal gesichert.
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bb. 8und 9 ' auman, Wolfang Sippel

Abb. 10: Die riesenfliiglige Urlibelle Namurotypus sippeli Brauckmann & Zessin, 1989, 320 Mill. Jahre alt
Rekonstruktionszeichnung W. Sippel nach einer Vorlage von Dr. W. Zessin
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Abb. 11: Kopf von Erasipteroides valentini Brauckmann, 1985 mit den Prothorakalfliigelchen
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Abb. 12: Rekonstruktionszeichnung von W. Sippel von Erasipteroides valentini (Brauckmann, 1985)
Hagen-Vorhalle, 320 Mill. Jahre alt

Abb. 13: Rekonstruktionszeichnung von W. Sippel von Zessinella siope Brauckmann 1988, Hagen-Vorhalle,
320 Mill. Jahre alt



Abb. 14a, b: Abdominalstrukturen bei einem Minnchen von Namurotypus sippeli (nach BRAUCKMANN &
ZESSIN, 1989 UND BECHLY, G., BRAUCKMANN, C. ZESSIN, W., & E. GRONING (2001):

Abb. 15 und 16: Abdomenende eines Weibchens von Erasipteroides
valentini, Ovipositor (nach BECHLY, G., BRAUCKMANN, C. ZESSIN,
W., & E. GRONING (2001))
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Ein mir vorliegendes Foto von Roy J. Beckemeyer von TMM
1603TX5 des Texas Memorial Museum zeigt mutmaBlich ebenfalls
einen zerbrochenen Ovipositor von 29 mm Linge aus dem Perm nahe
Elmo von Kansas, Hamilton Quarry, Greenwood Co. KS.




Zwei andere riesenfliiglige Urlibellen sind beispielsweise die aus dem Karbon (Westfalium) von Nordamerika
stammend Carpentertypus durhami, beschrieben von F.M. Carpenter 1960 und spiter von ZESSIN (1983) in die
neue Gattung (und Unterfamilie) Carpentertypus (Carpentertypinae) gesetzt. Und die Libelle Stephanotypus
schneideri Zessin, 1983 aus dem Stephanium der Halleschen Mulde (ZESSIN, 2004).

A, Georgia,
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Abb. 18: Holotypus von Stephanotypus schneideri Zessin, 1983, P16tz bei Halle, Deutschland, 300 Mill. Jahre alt
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Abb. 19: Zeichnung des Vorderfliigels von Stephanotypus schneideri (feinzelligéte bekannte Meganeuride)

Diese fast einen halben Meter Fliigelspannweite messende riesenfliiglige Urlibelle (ZESSIN, 1983, 1990 und
1993, 2004) hatte am Vorderrand zwei die Flugfihigkeit verbessernde Strukturen ausgebildet, die sich
moglicherweise auch bei anderen Meganeuriden finden lassen. Jeweils eine proximale und eine distale
Einbuchtung des Vorderrandes im Vorderfliigel machten den Fliigel flexibler und damit wohl flugfdhiger. Um
dies herauszufinden, sind Untersuchungen am gut erhaltenen Material von Kansas und Frankreich zu machen.
Fiir die Meganeuriden aus Kansas wird dies Roy Beckemeyer, Wichita, Kansas tun.
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Abb. 20 Proximale und distale Einbuchtung im Vorderfliigel von Stephanotypus schneideri Zessin, 1983, Plotz
bei Halle, 300 Mill. Jahre alt, Mitteldeutschland

Mesozoische Libellen

Die riesenfliigligen Urlibellen haben die Perm-Trias-Grenze offensichtlich nicht iiberschritte. Mit der
Verringerung des Sauerstoffgehaltes der Luft seit dem Ende des Karbons waren die Voraussetzungen fiir solch
ein Riesenwachstum wegen der Tracheenatmung nicht mehr gegeben. Andere, kleinere Arten (Protozygoptera)
tiberschritten diese Grenze und entfalteten sich im Mesozoikum und das Gros der Libellen wurde durch neue
Arten gebildet. Fine dieser neuen interessanten monophyletischen Gruppen, die ausschlieflich auf das
Mesozoikum beschrinkt blieb, waren die Archizygoptera Handlirsch 1906, sensu Zessin, 1991, zu denen die
Protomyrmeleontidae Handlirsch 1906 Europas mit z.B. den jurassischen Gattungen Protomyrmeleon Geinitz,
1887 (Abb. 21-22); Obotritagrion Zessin, 1991 (Abb. 24), Zirzipanagrion Zessin, 1991und Malmagrion,
Handlirsch, 1906 gehoren. Sie haben noch keine basale Abschlusszelle im Fliigelgedder und zeichnen sich durch
einen eigenartigen Bau des Geidders im IR-Feld (Interradialfeld nach Zessin, 1987) aus (Synapomorphie).

In den fossilen Befunden aus dem Mesozoikum iiberwiegen die Anisozygoptera, die Schwestergruppe der
heutigen sogenannten GroBlibellen (Anisoptera). Von den Anisozygoptera sind in der rezenten Libellenfauna
noch zwei Arten der Gattung Epiophlebia Asahina 1951 aus Japan (Abb. 23) und dem Himalaya bekannt.
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Abb. 21: Protomyrmeleon brunonis Geinitz, 1887 (P. bascharagensis Nel & Henrotay, 1992), Bascharage,
Luxemburg, Fligelldnge ca. 18 mm (nach NEL, A. & HENROTAY, M. (1992))

Abb. 22: Protomyrmeleon brunonis Geinitz, 1887, Vorderfliigel und Hinterfliigel, Fliigellange ca. 20 mm, Lias
epsilon, Dobbertin (nach ZESSIN, 1991)



Abb. 23: Obotritagrion petersi Zessin, 1991, Lias epsilon, Dobbertin, Vorder- und Hinterfliigel, Fliigellinge ca.
15 mm, (nach ZESSIN, 1991)

Abb. 24: Paraobotritagrion tenuiformis (Zessin, 1991), Lias epsilon, Dobbertin, Fragmentlinge 9,9 mm,
Gesamtfliigelldnge ca. 14,2 mm, (nach ZESSIN, 1991)

Abb. 25: Zirzipanagrion quadriordinum Zessin, 1991, Lias epsilon, Dobbertin, 20 mm lang
(nach ZESSIN, 1991)

Eine Analyse der Gattungen dieser Gruppe wurde von ZESSIN (1991) und HENROTAY et al. (1997) versucht.
Trotzdem bleiben eine Reihe von Fragen offen, was bei der Diinne der Materialdecke vielleicht auch nicht
verwunderlich ist. Eine Sonderstellung mehr noch von Obotritagrion als von Zirzipanagrion ist nicht zu
tibersehen. NEL et al. (2005) errichten fiir den Fliigel von Obotritagrion tenuiformum Zessin, 1991 eine neue
Gattung Paraobotritagrion. Die Errichtung einer neuen Gattung fiir den Einzelfund hatte ich auch bei meiner
Bearbeitung (Zessin, 1991) in Erwidgung gezogen, zumal im rezenten Material entsprechende Differenzen in der
Veneation insbesondere bei Zygoptera dies nahe legen. Ich hatte mich dann aber doch entschlossen, den Fund
vorerst in der Gattung Obotritagrion zu belassen und weitere Funde abzuwarten. Die sind bisher nicht
gekommen. Inzwischen hat sich das Protomyrmeleontiden-Material weltweit und von Trias bis Kreide vermehrt.
So bleibt zu hoffen, dass sich bald mehr Klarheit in der Phylogenie dieser interessanten mesozoischen Gruppe
ergeben wird.



Rezente Libellen
Die Libellen sind trotz ihres hohen Alters auch heute noch eine arten- und individuenreiche Ordnung innerhalb

der Insekten. Sie sind perfekt an die Umwelt angepasst. IThr Flugvermogen stell das der Saugetiere oder Vogel
teilweise in den Schatten. Sie haben eine unwahrscheinlich erfolgreiche Evolution vollzogen.

Abb. 26: Epiophlebia superstes (Selys, 1889) Paarungsrad, Japan, Foto: R.
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Abb. 27: Epiophlebia superstes (Selys, 1889) Zygoptera,

Anisozygoptera und Anisoptera
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Abb. 29 a, b: (a) Vergleich der Vorderfliigel und (b) Larven bei vier Gattungen der rezenten Gomphidae A
Microgomphus Selys, 1857, B Macrogomphus Selys, 1857, C Lamelligomphus Fraser, 1922 und D Sieboldius
Selys, 1854

Der Vergleich der hier vorgestellten vier Gattungen (Microgomphus, Macrogomphus, Lamelligomphus und
Sieboldius) innerhalb rezenter Gomphidae zeigt, dass kleine Unterschiede im Fliigelgedder der Libellen grofie
Unterschiede bei den Larven und damit grofle okologische Unterschiede bedingen konnen. Fossil haben wir
meist nur die Fliigel zur Bestimmung vorliegen.
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Abb. 30: Basaler Fliigelbereich einer karbonischen Meganeuride (Stephanotypus schneideri)

Bei den paldozoischen Libellen dienen sigmoidal geschwungene Hauptlingsadern und schrige Queradern an den
besonders durch Torsion (Verdrehung) beanspruchten basalen Fliigelbereichen einer besseren Versteifung. Ein
Pterostigma ist noch nicht ausgebildet, jedoch erfiillt eine entsprechende Bildung durch Verdickung der
Fliigelmembran in Apexnihe bei einigen Arten gleichen Zweck (Parallelentwicklung zum Pterostigma rezenter
Libellen). Spater wird der die gleiche Funktion durch Triangle, Supratriangle und Arculus sowie Pterostigma
erreicht.
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Abb. 31: Vergleich basaler Fliigelbereiche bei einigen fossilen und rezenten Libellen

1: Ditaxineura anomalostigma Tillyard, 1926 (Protanisoptera, Perm); 2: Tarsophlebia exima (Hagen, 1862)
(Anisozygoptera, Jura); 3: Turanothemis nodalis Pritykina, 1968 (Anisozygoptera, Jura); 4 und 5: Heterophlebia
buckmani (Brodie, 1845)i, Vorder- und Hinterfliigel (Anisizygoptera, Jura); 6: Gomphus exilis Selys, 1854
(Anisoptera, Rezent)

Zusammenfassung

*Die Libellen existieren seit mehr als 320 Millionen Jahren. Sie sind rezent mit etwa 4000 Arten bis auf die
arktischen Bereiche iiberall vertreten. Einzigartig in der gesamten Tierwelt ist ihre sogenannte sekundire
Kopulation, bei der das Ménnchen eine ,,Tasche* am zweiten und dritten Abdominalsegment mit Sperma fiillt,
von wo sich das Weibchen unter Bildung eines herzformigen Paarungsrades das Sperma abholt.

Ihr Flugvermogen iibertrifft teilweise das der Vogel und Siugetiere. Die basalen Bereiche des Fliigelgedders der
Libellen sind fiir das Flugvermogen und die Determination sehr bedeutend und bezeugen die bemerkenswerten
Etappen in der Evolution dieser monophyletischen Gruppe. Einige Rekonstruktionen von karbonischen Libellen
(Namurotypus sippeli Brauckmann & Zessin, 1989; Erasipteroides valentini Brauckmann, 1985) und Zessinella
siope Brauckmann, 1988) werden abgebildet. Das Geidder weiterer paldozoischer (Carpentertypus durhami;
Stephanotypus schneideri), mesozoischer (Protomyrmeleon brunonis; Obotritagrion petersi; Paraobotritagrion
tenuiformis und Zirzipanagrion quadriordinum)) und rezenter Libellen (Epiophlebia superstes; Microgomphus
sp.; Macrogomphus sp.; Lamelligomphus sp. und Sieboldius sp.) sowie einige basale Fliigelbereiche
(Stephanotypus schneideri (Meganeuridae, Karbon); Ditaxineura anomalostigma (Protanisoptera, Perm);
Tarsophlebia exima (Anisozygoptera, Jura); Turanothemis nodalis (Anisozygoptera, Jura); Heterophlebia
buckmani, Vorder- und Hinterfliigel (Anisizygoptera, Jura); Gomphus exilis (Anisoptera, Rezent) sowie Larven
der rezenten Arten von Microgomphus sp.; Macrogomphus sp.; Lamelligomphus sp. und Sieboldius sp. werden



abgebildet. Kleine Unterschiede im Fliigelgedder konnen grofle Unterschiede in der larvalen und imaginalen
Korperstruktur anzeigen.
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