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Konflikte in phylogenetischen Analysen:
die verflixten ,,deep nodes“ im Stammbaum der Insekten

Conflicts in phylogenetic analyses:
the challenging deep nodes of the insect tree

GUNTHER PASS, NIKOLA SzucsSICH & ALEXANDER BOHM

Abstract: Conflicts in phylogenetic analyses: the challenging deep nodes of
the insect tree. We report three test cases of our research on the origin and the
early splits of insects to exemplify conflicts in phylogenetic reconstruction. (i) The
sEntognatha-problem*: Since the support of the taxon Entognatha by morphological
data has always been on shaky ground, high hopes were placed in the molecular
approach. The first analyses with single genes consistently led to an unprecedented
sister group relationship between Protura and Diplura (the new taxon was later
termed Nonoculata). Strangely, however, the first comprehensive transcriptomic
analyses even questioned the monophyly of Entognatha. While it might look like a
merry-go-round of phylogenetic hypotheses, each new analysis helped us to find
out some of the deeper causes of these conflicts. Still, the Entognatha-problem
has to be considered as not yet solved. (ii) Brain anatomy: The evolution of the fan
shaped body, a highly differentiated substructure of the central complex, is very
difficult to explain irrespective on which tree it is mapped. This makes this topic a
case example for the pitfalls when we are over-confident in our intuitive prioritiza-
tion and polarization of morphological characters. (iii) DNA barcoding in Protura:
the introduction of this identification tool serves as a positive example of how mor-
phological and molecular approaches can complement each other in unexpected
harmony. In summary, we are fortunate to nowadays have two a priori independent
approaches in phylogenetic research, which can mutually check each other. In the
future, phylogenetic trees will be primarily generated from molecular data, but mor-
phological data will still have an important role as a plausibility check. In the case
of conflicts between the two independently generated trees, further research must
be carried out on both approaches. In the end it is not the tree itself which counts,
but the versatile ways of evolution.

Citation: PAss G., SzucsicH N. & BOHM A. 2020: Konflikte in phylogenetischen

Analysen: die verflixten ,,deep nodes” im Stammbaum der Insekten. — Entomologica
Austriaca 27: 233-254

Vorbemerkung: Der nachfolgende Text ist die gekiirzte Fassung eines Vortrags im Rahmen
des OEG-Fachgesprichs 2019 ,,Diskrepanzen in morphologischen und in molekularbiolo-
gisch basierten Stammbiumen — Erkenntnisapparat im Notstand®“. Der Vortrag wurde als
Erfahrungsbericht unserer Arbeitsgruppe konzipiert. Das erklirt die Auswahl der Beispiele,
die personlichen Beziige sowie den narrativen Duktus des Beitrags, der in der Verschriftli-
chung beibehalten wurde.

233



Pass G. et al. 2020 Entomologica Austriaca 27: 233-254

1. Einleitung

Je tiefer man zu den Wurzeln des Stammbaums einer Tiergruppe vordringt, umso schwieri-
ger wird es, zuverldssige Aussagen tiber Verwandtschaftsbeziehungen zu machen. DNA-Se-
quenzen, aber auch morphologische Merkmale, die tiber Hunderte von Millionen Jahre
derart konserviert geblieben sind, dass sie fiir phylogenetische Analysen verwendet werden
konnen, sind rar. Deshalb ist es nicht verwunderlich, dass bei unseren Forschungen zum
Ursprung und den frithen Stammbaumverzweigungen der Insekten — Ereignissen die mehr
als 400 Millionen Jahre zuriickliegen (M1sor et AL. 2014) — Konflikte ein zentrales Thema
sind. Dabei geht es nicht nur um Konflikte zwischen morphologischen und molekularen
Datensitzen (die haben uns tatsichlich weniger Probleme bereitet), sondern auch um
Konflikte zwischen morphologischen und vor allem zwischen molekularen Datensitzen,
mit denen wir uns intensiv beschiftigt haben. Es soll im Folgenden aber nicht nur von den
Konflikten und Schwierigkeiten der phylogenetischen Forschung die Rede sein, sondern
auch von den enormen Fortschritten, die in den letzten Dekaden erzielt worden sind.
Um diese Erfolge besser sichtbar zu machen, wollen wir mit einer Riickblende beginnen.

2. Von anfanglicher Skepsis zur phylogenetischen Forschung bei den
»Ur-Insekten“: eine persénliche Retrospektive

Als ich (G.P.) im Jahre 1968 an der Wiener Universitit Zoologie zu studieren begann,
war das Biologiestudium ,stammbaumfrei®. Es war selbstverstindlich klar, dass sich
die Evolution der Organismen in Stammb3umen abbilden 148t. Man hat uns auch den
berithmten von Ernst Haeckel gezeigt, dazu allerdings angemerkt, dass die dort gezeig-
ten Aufzweigungen sicher nicht den tatsichlichen Verhilenissen entsprechen. Aktuelle
Hypothesen oder Diskussionen iiber die Verwandtschaftsverhiltnisse der verschiedenen
Tiergruppen wurden uns nicht vermittelt mit dem Hinweis, dass das alles noch vollig
unausgegoren sei. Insgesamt wurde ein Bild von Phylogenetik prisentiert in dem es
nicht nur viele Kontroversen gibt, sondern auch viel Spekulation und Subjektivitit, also
— tiberspitzt gesagt — eine Disziplin in einem vorwissenschaftlichen Stadium. Mag sein,
dass die Wiener Zoologie in dieser Hinsicht besonders verzopft war, aber eine gewisse
»Stammbaumphobie® war damals — zumindest im deutschen Sprachraum — weitverbreitet.
Das zeigt sich auch darin, dass in den damals verwendeten Lehrbiichern der Zoologie
kein einziger Stammbaum zu finden ist. Das gilt sowohl fiir den , kleinen Kiithn“ (Ktran
1967) als auch fur das hochgeschitzte Lehrbuch der Speziellen Zoologie von Alfred
Kaestner, der damaligen ,,Bibel der Zoologie“ (KAESTNER, 5 Binde mit insgesamt rund
2800 Seiten; erschienen 1964 bis 1972). Moglicherweise waren Stammbiume durch ihre
Verwendung in der nationalsozialistischen Vererbungslehre und Rassenhygiene (WEIN-
GART etal. 1992, Fucus 2003) so verpont und belastet, dass man sie einfach ausgeblendet
hat, um ja nicht mit Nazi-Ideologie in Verbindung gebracht werden zu kénnen. Von der
Genetik ist ja bekannt, dass sie in Deutschland nach dem Ende des Dritten Reiches nur
miithsam wieder Fufl fassen konnte (CorTEBRUNE 2008), in der Stammbaumforschung
wire das ein Forschungsthema, das es noch aufzuarbeiten gilt.

Das damals heftig diskutierte Thema Monophylie vs. Polyphylie der Arthropoden soll im
Folgenden die damalige Situation der Phylogenetik exemplarisch illustrieren. Wihrend
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des Studiums war das Problem nicht thematisiert worden und auch im , Kaestner” findet
sich dazu nur ein knapper, kleingedruckter Hinweis: ,,... lisst sich nicht entscheiden, ob die
GliederfiifSler als mono- oder polyphyletisch entstanden zu denken sind“ (KAESTNER 1964,
Bd 1, p.624). Das haben wir damals als junge Studenten wohl tiberlesen und ich kann
mich noch gut erinnern, dass mich spiter die Entdeckung dieser Kontroversen recht
verunsichert hat. Hatte ich da etwas versiumt? Mein Erstaunen war grof3, als ich zur
Klarung dieser Frage im bekannten englischsprachigen Lehrbuch , Invertebrate Zoology*
von Barnes (1968) die Polyphylie als aktuell allgemein giiltige Hypothese prisentiert fand.
Das hat mich schon recht skeptisch gemacht, aber als ich dann noch registrierte, dass es
bei diesem Thema eine Spaltung der Scientific Community nach nationalen bzw. Sprach-
grenzen gibt (,Mantonians* nahezu ausschlieflich im englischsprachigen Raum, ,Tra-
ditionalists“ in Deutschland und im tibrigen Kontinentaleuropa), verstand ich sehr gut
die zuriickhaltende Haltung meiner Lehrer gegeniiber der Phylogenetik nach dem Motto
»Wovon man nicht sprechen kann, dariiber muss man schweigen (WITTGENSTEIN 1922).

Damals habe ich fir mich beschlossen: niemals werde ich Phylogenetiker! Das For-
schungsthema, das ich mir ausgesucht hatte, war dann die Funktionsmorphologie und
Physiologie von Kreislauforganen der Insekten. Die Entdeckung, dass die sogenannten
akzessorischen Kreislauforgane bei verschiedenen Insekten sehr unterschiedlich gebaut
sind, brachte mich spiter zur Evolutionsmorphologie und dazu braucht man natiirlich
zur richtigen Interpretation gut abgesicherte Stammbdume. Sie sind das ,Riickgrat der
Evolutionsforschung® und jeder, der in der Biologie vergleichend forscht, kommc letze-
endlich nicht um die Beschiftigung mit phylogenetischen Fragen herum. Als sich dann
auch noch herausstellte, dass wir mit unseren Untersuchungen Merkmale gefunden
hatten, die fiir die Phylogenetische Systematik brauchbar waren (Pass et al. 2006), war
der Bann gebrochen. Nachdem ich Nikola Szucsich und einige andere kompetente Zoo-
logInnen fiir die Mitarbeit in einem phylogenetischen Projekt gewinnen konnte, wagten
wir den Start in dieses fiir uns neue Forschungsfeld (N.S. arbeitet an diesem Projekt bis
heute mit; er hat sich zunichst mit seiner morphologischen und theoretischen Expertise
eingebrache, spiter aber auch tief in die Analyse molekularer Daten eingearbeitet). Da
es sich bei den meisten akzessorischen Kreislauforganen um evolutionire Neuheiten
handelt, die an der Basis des Stammbaums der Insekten entstanden sind, setzten wir
unseren Fokus auf den Ursprung und die frithen Stammbaumverzweigungen der In-
sekten (Pass 2000, Pass et al. 2015). Die Datenlage war in diesem Bereich noch recht
unbefriedigend und durch die Arbeit von NARDI et al. (2003) war die spannende Frage
der Mono- oder Paraphylie der Insekten aufgeworfen worden. Die primir fliigellosen

Insekten, die sogenannten ,,Ur-Insekten®!, sind vielen Zoologen, ja sogar so manchem

1 In der phylogenetischen Community hat sich in letzter Zeit der Terminus Hexapoda fiir das Taxon Ectognatha
+ Entognatha eingebiirgert; “Insecta” soll nach dieser Terminologie an Stelle von Ectognatha verwendet werden.
Das fithrt natiirlich immer wieder zu Verwirrungen und Missverstindnissen. So schr terminologische Hygiene
wichtig ist, so sollten wir im Sinne von erleichterter Kommunikation auch zwischen dem wissenschaftlichen Ter-
minus und der umgangssprachlichen Bezeichnung von Tiergruppen unterscheiden. So verwenden wir in unserem
Text den Terminus Insekten (mit umgangssprachlicher Wortendung!) und meinen damit die Hexapoda. Auch die
Verwendung des Begriffs “Ur-Insekten” ist natiirlich streng genommen nicht richtig, aber wenn wir korrekterweise
von “primir fliigellosen Hexapoden” sprechen, dann wissen selbst viele Zoologen nicht, welche Tiere wir damit
meinen. Generell sollten alle Termini erlaubt sein, wenn sie durch Ginsefiifichen gekennzeichnet werden, so wie
das bei paraphyletischen Taxa oft tiblich ist.
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Entomologen, nicht genauer bekannt. An der Wiener Universitit waren sie den Studie-
renden der Zoologie hingegen sehr wohl vertraut, da unsere damaligen Lehrer Kithnelt
und Schaller renommierte Bodenzoologen waren und uns diese Tiere bei Exkursionen
und in Praktika immer wieder vorgestellt wurden. In Wien gibt es im Ubrigen eine lange
Tradition der ,,Ur-Insekten-Forschung (CarisTiaN 2003, ScHALLER 2003), die bis ins
19. Jahrhundert zuriickreicht: Friedrich Brauer, Professor fiir Zoologie an der Universitit
Wien und spiter auch Direktor des Naturhistorischen Museums, hat als erster die primire
Flugellosigkeit dieser Insekten erkannt und 1885 zwei Subklassen der Classis Insecta
unterschieden, die Apterygogenea und Pterygogenea (1888 von Lang in Apterygota und
Pterygota umbenannt). Sein Schiiler Rudolf Stummer von Traunfels hat dann 1891 das
Taxon Entognatha als Zusammenfassung der Collembolen und Dipluren eingefiihrt (die
Proturen wurden erst 1907 entdeckt: siche Pass & Szucsicu 2011).

Im Folgenden drei Fallbeispiele aus unserer Forschungsarbeit bei den primir fliigellosen
Insekten. Es geht um Konflikte und zwar auf allen Ebenen: zwischen Morphologie vs.
Morphologie, Molekiile vs. Molekiile und Morphologie vs. Molekiile.

3. Das Entognatha-Problem: ein hartnackiges ,,Konflikt-Karussell*

Drei Gruppen der primir fliigellosen Insekten besitzen entognathe Mundwerkzeuge:
die Protura, die Collembola und die Diplura. Bei ihnen befinden sich die Mandibeln
und Maxillen in rohrenartigen Kiefertaschen innerhalb der Kopfkapsel, in denen die
eingeschliirfte Nahrung verarbeitet wird. Die drei entognathen Gruppen der Insek-
ten sind durch zahlreiche Autapomorphien gekennzeichnet, ihre verwandtschaftlichen
Bezichungen untereinander, aber auch zu den anderen Insekten, werden allerdings kon-
troversiell beurteilt.

3.1. Morphologie: konkurrierende Hypothesen auf wackeligen Beinen

Hennig (1969, Abb. 1A) hat die Entognatha als monophyletisches Taxon angesehen,
wobei er die entognathe Ausbildung des Mundwerkzeugkomplexes als entscheidende Sy-
napomorphie angesehen hat. Weitere potentielle Synapomorphien betreffen die teilweise
oder vollstindige Reduktion der Komplexaugen und der Malpighischen Schlduche, alles
Merkmale die natiirlich auch als konvergente Anpassung an die Lebensweise im Boden
bzw. Miniaturisierung des Kérpers entstanden sein konnten. Als weiteres monophyleti-
sches Taxon hat Hennig das Taxon Ellipura (BORNER 1910) gewertet. Als Synapomor-
phie dieses Taxons gilt die Linea ventralis, eine kutikulire Grube, die bei Collembolen
die Sekrete der Labialnieren zum Collophor im Abdomen transportiert, wo sie dann
offenbar freigesetzt werden; bei den Proturen reiche die Linea ventralis allerdings nur
bis zum Hinterhaupt und eine Homologie dieser Gruben erscheint somit recht fraglich.

Durch neuere morphologische Untersuchungen wurde die Monophylie der Entognatha
allerdings in Frage gestellt. Eine erneute Analyse des Mundwerzeugkomplexes primir
fliigelloser Insekten fiihrte zur Schlussfolgerung, dass die Entognathie bei diesen Tieren
offenbar konvergent entstanden ist (Kocu 1997). Als besonders gewichtig wurde dabei
angeschen, dass die Mandibeln und Maxillen bei den Ellipura in getrennten Kieferta-
schen liegen, wihrend sie sich bei den Diplura in einer gemeinsamen Kiefertasche be-
finden. Dariiber hinaus wurden auch potentielle Synapomorphien der Diplura mit den
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A Drei konkurrierende Verwandtschaftshypothesen
/ENTOGNATHA “ENTOGNATHA— ENTOGNATHA
Ellipura Ellipura |[Cercophora
© i 1 o ©
o
= B lE ¢ 3 5
g o0 a 2 5 )
= 2 5 © = 2
O ] o o O i
Entognathie
Traditionelle Hypothese Morphologie NEU Einzelgenanalysen
Hennig 1953 u.a. Kukalova-Peck 1991 Luan et al. 2005
(“Lehrbuchstammbaum”) Koch 1997 Mallat et'fxl. 2009
Kristensen 1998 Dell’ Ampio et al. 2009
Bitsch & Bitsch 2004 v. Reumont et al. 2009
Beutel & Gorb 2006
B Vollig unerwartete Konflikte bei Mehrgenanalysen

Meusemann et al. (2010)
Focus: Phylogenie der
Grol3gruppen der Arthropoden
117 Arten, 129

Methoden + Artenauswahl de

- Nonoculata

von Reumont et al. (2012)

Focus: Phylogenie der
Pancrustacea
91 Arten, 316 Gene

r basalen Hexapoden identisch

- Ellipura

Suche nach den Griinden fir d

ie unterschiedlichen Ergebnisse

Dell’Ampio et al. (2014)

(316 — 117 Gene)

» Test: Signalkonflikt
zwischen den Genen
(Quartett-Mapping)

» Missing data effect - nur Gene mit vollstandiger Abdeckung

51 genes with
dominant
signal for Nonoculata

|l

35 genes with
dominant
signal for

Ellipura

i

Abb. 1: A) Konkurrierende Hypothesen zur Verwandtschaft der entognathen Insekten. Links und Mitte:
Hypothesen, die auf morphologischen Merkmalen basieren; die Hypothese rechts basiert auf moleku-

laren Daten.

B) Anfangliche Konflikte bei Mehrgenanalysen: die Studie von MEUSEMANN et al. (2010)

favorisiert die Nonoculata-Hypothese, die Studie von vVON REUMONT et al. (2012) die Ellipura-Hypothese.

Eine vertiefte Analyse der Daten zeigt, dass die bei

der Analyse verwendeten Gene zwischen den Taxa

unglinstig verteilt sind, sodass alle drei denkbaren Gruppierungen der entognathen Insekten gut unter-

stltzt werden (DELLAMPIO et al. 2014).
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Ectognatha entdeckt: paarige Krallen an den Laufbeinen (z. B. KrisTENSEN 1998), das
Muster der Mikrotubuli im Axonema der Spermien (DaLrar et al. 2011), Unterschiede
in der Entwicklung der Embryonalhiillen (SEx1ya & MacHipa 2011) sowie das Feh-
len von Temporalorganen, den sogenannten Témésvary‘schen Organen. Das entspre-
chende Taxon Diplura + Ectognatha wurde von WirLmann (2003) Cercophora genannt,
also ,Cercus-Triger”, im Gegensatz zur Schwestergruppe Ellipura (was tibersetzt ,,ohne
Schwanzanhinge® bedeutet). In der Folge haben sich alle morphologisch arbeitenden
Phylogenetiker dieser Hypothese (Fig. 1A) angeschlossen (KrRISTENSEN 1998, Brrscu
& Brrscu 2004, BEuTEL & Gors 2000).

Nachuntersuchungen haben allerdings zur einer Neuinterpretation und Neubewertung
einzelner Merkmale gefiithrt. Bei der Erstellung einer morphologischen Datenmatrix
fiir eine phylogenetische Analyse der primir fliigellosen Insekten traten mehrfach Pro-
bleme bei der Zuordnung einzelner Arten auf. Als Beispiel sei hier die Situation bei der
Ausbildung des Pritarsus geschildert: bei Collembola und Protura kann die gekriimmte
Spitze des Pritarsus eindeutig dem Zustand ,unpaar®, bei Archacognatha und Ptery-
gota dagegen dem ,gepaarten Zustand zugeordnet werden. Probleme gibt es jedoch
bei Lepisma (Zygentoma) und Catajapyx (Diplura), die drei klauenartige Strukturen an
der Spitze jedes Beines haben: (i) ein Paar spornartiger lateraler Krallen, die durch eine
Membranregion von der Pritarsalbasis getrennt sind; und (ii) der Pritarsus selbst, der
sich zu einer gekriimmten und spitzen Mittelspitze verjiingt. Das Vorhandensein von
drei krallenartigen Strukturen spiegelt sich in der traditionellen Kodierung jedoch niche
wider. Durch die binire Kodierung wird eine direkte Transformation von unpaaren zu
paarigen Klauen oder umgekehrt impliziert, was nach der oben beschriebenen Analyse
nicht zutreffen kann (Szucsicu & Pass 2008a, b). Dariiber hinaus hat eine akribische
Nachuntersuchung der Kopfanatomie primir fliigelloser Insekten gezeigt, dass die Man-
dibeln und Maxillen nicht nur bei den Collembolen, sondern auch bei den Dipluren
in getrennten Kiefertaschen liegen, die bei Letzteren allerdings im anterioren Bereich
verschmelzen (BLANKE & MacHipa 2016). Damit wird die Annahme einer Konvergenz
der Entognathie dieser Gruppen wieder in Frage gestellt. Also vielleicht: ,Vorwirts, zuriick
zur traditionellen Entognatha-Hypothese?*

Generell sollte man sich immer vor Augen halten, dass in der Phylogenie auch die wahr-
scheinlichste Hypothese noch durchaus schlecht unterstiitzt sein kann. Bekanntlich ist
der Eindugige Kénig unter den Blinden. Aus gerade diesem Grund sollte man in der
Phylogenetik immer nach unabhingiger Unterstiitzung fiir Hypothesen suchen.

3.2. Molekiile: nach der kurzen Regierung der ,Kein-Augigen* zuriick zur
klassischen Hypothese

Die neue Sicht auf die Schwestergruppenbezichung der Insekten war eines der ersten
revolutioniren Resultate der molekularen Phylogenetik. Zunichst ziemlich umstritten,
fand sie spiter als Pancrustacea-(= Tetraconata)-Hypothese breite Akzeptanz (Reviews:
GIriBET & EDGECOMBE 2013, 2019). Im krassen Gegensatz dazu blieben die Beziechungen
zwischen den entognathen Insektengruppen Collembola, Diplura und Protura, lange Zeit
unbeachtet. In den Fokus kamen sie erst durch die bahnbrechende Arbeit von Narpr
et al. (2003), in der auf Grund der Analyse mitochondrialer Gene die Monophylie der
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A Ergebnisse der groen Transkriptomanalyse (Misof et al. 2014)

145 Arten (davon 8 Entognatha), 1478 Gene, 90% matrix saturation

ELLIPURA DIPLURA + ECTOGNATHA

f

Archaeognatha
Zygentoma

LA
Protura

Collembola

!Jl..‘l‘l,‘H.‘.%""JJ!Juf'ilﬁ".ww

B Vertiefte Analyse mit stark erweitertem Datenset

59 Arten (davon 26 Entognatha), 1700 Gene, matrix saturation = 100%

IKITE
Basal Hexapods

Bartel et al. (in prep.)

ENTOGNATHA

Ellipura

Protura

Collembola

Collembola
Ectognatha

Abb.2: A) Ergebnis der ersten groBen Rekonstruktion des Insektenstammbaums im Rahmen des Pro-
jekts 1KITE (MisoF ET AL. 2014): Infragestellung der Monophylie der Entognatha, die Ellipura sind mono-
phyletisch. B) Unveroffentlichte Ergebnisse eines erweiterten Datensatzes (24 Arten der entognathen
Gruppen gegenuber 8 Arten bei MISOF et al. 2014): die Monophylie der Entognatha wird unterstutzt, die
Ellipura bleiben monophyletisch.
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Insekten in Frage gestellt wurde. Demnach sollen die Collembolen eine eigene Stammline
reprisentieren, die im Stammbaum der Pancrustacea tiefer wurzelt als mehrere Crusta-
ceengruppen. Eine erneute Analyse desselben Datensatzes mit anderen Methoden besti-
tigte allerdings die Monophylie der Insekten (DeLsuc et al. 2003). Kurz darauf wurde
klar, dass mitochondriale Gene offenbar nicht ausreichen, um die Beziehungen zwischen
Entognatha, Ectognatha und den Crustacea aufzukliren (CAMERON et al. 2004).

Zu diesem Zeitpunkt haben wir uns entschlossen in die Thematik einzusteigen und zwar
mit einem kombinierten Forschungsansatz, d. h. sowohl mit molekularen als auch mit
morphologischen Methoden. Im molekularen Bereich hatte sich schon damals abgezeich-
net, dass eine kleine Arbeitsgruppe mit ihren begrenzten finanziellen und personellen
Ressourcen bald nicht mehr kompetitiv forschen kann. Wir haben deshalb von Beginn an
internationale Kooperationen gesucht und zunichst mit der Arbeitsgruppe Frati von der
Universitit Siena gefunden, die die ersten molekularen Daten von entognathen Insekten
generiert hatte. Kurze Zeit spiter erfuhren wir durch Zufall, dass die Arbeitsgruppe von
Bernhard Misof an der Universitit Bonn ein vergleichbares Projekt zur Aufklirung der
Verwandtschaftsverhiltnisse der primir fliigellosen Insekten plant. Wir haben darauthin
unsere Vorhaben koordiniert und es entwickelte sich in der Folge eine auflerordentlich
fruchtbare und harmonische Kooperation, die bis heute andauert.

Begonnen haben die molekularen Analysen bei den entognathen Insekten mit den da-
mals fiir die Analyse tiefer Knoten hiufig verwendeten ribosomalen Kerngenen 18S und
28S. Die Ergebnisse stellten die traditionelle Sicht der Beziechungen zwischen Collem-
bola, Diplura und Protura sofort in Frage: in allen Analysen wurde nimlich nicht die
Ellipura bevorzugt, sondern ein Schwestergruppenverhiltnis von Diplura und Protura,
eine Gruppierung die von Morphologen zuvor noch nie in Betracht gezogen worden
war (Abb. 1A; fir einen Review siche DELUAMPI1O ET AL. 2011). Die einzige potenzielle
Synapomorphie, die sich fiir das neue Taxon finden lief3, ist das Fehlen von Augen und
dementsprechend wurde es ,Nonoculata“ getauft (Luan et al. 2005).

Die Weiterentwicklung der Methoden in der molekularen Phylogenetik erfolgte enorm
schnell, und nach den Einzel- und Mehrgenanalysen kam bald die Ara der Phyloge-
nomik. Bei den Insekten wurde dazu die interdisziplinire Initiative 1IKITE (1K Insect
Transcriptome Evolution) gestartet, an der heute tiber 80 WissenschaftlerInnen aus 11
Nationen beteiligt sind. Primires Ziel dieses Grof3projekts war es, Transkriptome von
mindestens 1000 (1K) Insekten zu generieren (https://www.lkite.org). Zusammen mit
der Arbeitsgruppe von Bernhard Misof und dem japanischen Team von Ryuichiro Ma-
chida haben wir das Subprojekt tiber die primir fliigellosen Insekten betreut. Der erste
transkriptombasierte Ansatz, der eine Aufklirung der Verwandtschaftsbeziechungen der
Grof§gruppen der Arthropoden zum Ziel hatte, brachte fir die entognathen Insekten
eine Bestitigung der Einzelgenanalysen: sowohl die Monophylie der Entognatha als auch
der Nonoculata-Hypothese wurden sehr gut unterstiicze (Abb. 1B; MEUSEMANN et al.
2010). Eine nachfolgende Studie, die auf eine engere Pancrustacea-Perspektive fokussierte,
brachte jedoch ein vollig anderes Ergebnis: nicht die Nonoculata, sondern die Ellipura
wurden mit hohen Bootstrap-Werten unterstiitzt (Abb. 1B; voN REUMONT et al. 2012).
Dieser Konflikt war zunichst vollig unverstiandlich, da die beiden Untersuchungen mit
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denselben Analysemethoden und einer praktisch identischen Taxon-Stichprobe innerhalb
der entognathen Gruppen durchgefiithrt worden waren (ein einziges Collembola-Tran-
skriptom wurde hinzugefiigt!). Diese Ergebnisse boten eine auflergewshnlich giinstige
Maglichkeit, die tieferen Griinde fiir diese Konflikte herauszufinden. In einer weiteren
Studie konnten wir schlieflich zeigen, dass eine ungleiche Verteilung von fehlenden
Gensequenzen zusammen mit einer ungiinstigen Verteilung von Genen die Ursache von
solchen Konflikten sein kénnen (Abb. 1B; DELUAMPIO et al. 2014). Fazit: auch mit 100 %
Bootstrap-Werten unterstiitzte Biume konnen falsch sein! Als entscheidende Konsequenz
dieser Untersuchung sollten bei Transkriptomanalysen in Zukunft generell immer nur
optimierte Datensitze mit hoher Sittigung, d. h. mit méglichst vollstindigen Gensitzen
bei allen untersuchten Arten, verwendet werden (,decisive datasets®). Ein solcher Da-
tensatz war dann die Grundlage der ersten umfangreichen 1KITE-Studie mit 144 Taxa
aus allen Grof3gruppen der Insekten (Abb. 2A; M1sor et al. 2014). Die Ellipura blieben
die priferierte Hypothese, allerdings wurde die Monophylie der Entognatha in Frage
gestellt. Die Dipluren bildeten die Schwestergruppe der ectognathen Insekten, was der
bereits von Morphologen diskutierten Cercophora-Hypothese entspricht. Mittlerweile
wurden im Rahmen von 1KITE die Transkriptome von insgesamt 1400 Insektenarten
sequenziert und assembliert. Damit liegt der mit Abstand gréflte molekulare Datensatz
fir phylogenetische Analysen bei Eukaryoten vor. Bisher wurde nur ein kleiner Teil der
gesamten Sequenzen publiziert und die Forschung geht nun in den einzelnen taxonomi-
schen Subgruppen, aber auch am gesamten Datenset, weiter. Bei den primir fliigellosen
Insekten unterstiitzen Analysen eines erweiterten Datensatzes mit einem groferen Ar-
tenspektrum zu unserer Verwunderung (und Frustration!) wiederum die Monophylie
der Entognatha (Abb. 2B). Zurzeit scheint es, dass wir die Anzahl méglicher Biume
wohl auf zwei Alternativen einschrinken konnen, in denen die Ellipura entweder die
Schwestergruppe der Cercophora oder aber die Schwestergruppe der Diplura bilden (die
Nonoculata-Hypothese tauchte bei keiner Analyse mit optimiertem Datensatz auf und
kann wohl ad acta gelegt werden). Fiir die tieferen Griinde dieses Konflikts haben wir
bereits erste Ansitze fir Erklirungen gefunden, benotigen aber noch eine Reihe weiterer
Analysen mit Datensets, bei denen einzelne Taxa ausgeschlossen werden.

Vor kurzem ist in der molekularen Phylogenetik der Insekten auch die Genomische
Ara angebrochen. Mit i5k wurde eine internationale Initiative gestartet, bei der die Ge-
nome von 5000 Arthropoden sequenziert werden sollen (hetp://i5k.github.io/). Wir sind
auch an diesem Projekt beteiligt und es gibt bereits vollstindige Genome von mehreren
entognathen Insektenarten. Die bisherigen phylogenetischen Analysen (THOMAS et al.
2019, MANNT et al. 2020) lassen allerdings noch keine klaren Riickschliisse auf die von
uns untersuchten Fragestellungen zu. Zusammenfassend kann man feststellen, dass das
»Entognatha“-Problem ein besonders hartnickiger und scheinbar fast unlésbarer Fall
in der Phylogenetik zu sein scheint. Trotzdem sollten wir das Potenzial, das in vollig
optimierten und kompletten molekularen Datensitzen und der Weiterentwicklung der
Analysemethoden liegt, nicht unterschitzen.
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4. Fallbeispiel: Der Zentralkomplex der Insekten - das alte Lied vom Problem
mit den Ahnlichkeiten

Bei diesem neuroanatomischen Thema geht es primir nicht um Konflikte zwischen
morphologischen und molekularen Datensitzen, sondern vielmehr um die Schwierig-
keiten der Interpretation morphologischer Ahnlichkeiten in phylogenetischen Kontexten
und um die Gefahren, die in der Priorisierung einzelner Merkmalskomplexe liegen. Die
Neuroanatomie wird in der phylogenetischen Forschung gerne als diejenige Disziplin
angeschen, die vor allem fiir die Analyse der Verwandtschaftsbezichungen der Grof3-
gruppen die hirtesten morphologischen Fakten liefert. Zum einen sind die Merkmale
strukeurell recht komplex, zum anderen weisen sie sowohl alte, konservative Elemente als
auch zahlreiche Modifikationen und Innovationen auf. Auflerdem ist das methodische
Spekerum, das bei neuroanatomischen Untersuchungen zur Anwendung kommt, sehr
breit: neben den klassischen morphologischen Techniken sind auch die Immunzytochemie
zur Charakterisierung neuroaktiver Substanzen von grofier Bedeutung. Durch die enorme
Weiterentwicklung dieser Techniken zusammen mit der Einfithrung der Konfokalen
Laser-Rastermikroskopie (CLSM) haben neuroanatomische Untersuchungen in den
letzten Dekaden einen enormen Aufschwung erlebt. Um die besonderen Vorziige neuro-
anatomischer Daten hervorzuheben, wurde sogar ein eigener Terminus kreiert, ndmlich
»Neurophylogenie® (siche Harzscu 2006, LogseL & RicHTER 2014); ein bisschen PR
kann auch in der Wissenschaft nicht schaden.

Der Zentralkomplex ist ein anatomisch stark differenzierter Bereich des Protocerebrums
und eine der obersten Schaltstellen im Gehirn der Insekten, ,,the brain in the brain® wie
STRAUSFELD (2012) treffend schreibt. Obwohl wir die Funktion der einzelnen Teile noch
nicht gut verstehen, konnte in einer Reihe von diffizilen Untersuchungen gezeigt werden,
dass in diesen Zentren multimodale sensorische Inputs zusammengefiihre, orchestriert
und mit motorischen Aktionen verkniipft werden (Reviews: PreEIrrER & HoMmBERG 2014,
TurNER-Evans & Javaraman 2016). Hier werden also offenbar Entscheidungen getrof-
fen, wie ein Tier z. B. seine Extremititen koordiniert und gerichtet bewegt. Besonders
gut untersucht sind die Zusammenhinge zwischen visuellem Input und lokomotorischen
Aktivititen. Neben der Steuerung der Orientierung eines Insekts im Raum sind auch
riumliche Gedichtnisleistungen in diesen Zentren lokalisiert, die mit modulatorischen
Einfliissen, z. B. Tageszeiten, Hunger oder sexuellem Status verkniipft werden kénnen.

Der Zentralkomplex besteht bei den pterygoten Insekten aus vier gut abgrenzbaren
Neuropilbezirken, die untereinander stark vernetzt sind (Reviews: STRAUSFELD 2012,
2019, LoEeseL ET AL. 2013). Im phylogenetischen Kontext dieses Vortrags wollen wir nur
auf die Struktur des Zentralkorpers fokussieren und hier wiederum auf den sogenannten
Ficherkérper. Dieser weist eine auflerordentlich komplexe Organisation in 8 bis 9 sdulen-
artige synaptische Kompartimente auf, sogenannte Kolumnen, die in mehreren Schichten
organisiert sind. Experimentelle Untersuchungen haben gezeigt, dass in der ficherartigen
Strukeur dieses Hirnzentrums die Raumlichkeit der Umgebung wie auf einer Landkarte
festgelegt ist. Offenbar kommt diesem Teil des Zentralkorpers eine wichtige Rolle bei
der Orientierung dieser Tiere zu (PFEIFFER & HOMBERG 2014).
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A Evolution des Zentralkorpers (ZK) bei Pancrustacea
Ausgangslage (Strausfeld 2009): DIPLURA Campodea
©
2 e £
£ |3 & E o
2 |g¢c S 5 ©
= o > % € t’>~‘)
i =5 £ o c
© o < o ] g
S |9V < & &
?
kolumnar organisierter ZK
ZK mit kolumnarer Organisation (,Facherkorper”)
ZK keine kolumnare Organisation (Bohm et al. 2012)
B Szenarien: Evolution des Zentralkérpers (ZK) bei Hexapoda
ENTOGNATHA | ECTOGNATHA | ELLIPURA CERCOPHORA
g 2
€ ® ©®io = 8 | © o o €
5§ & § 8 5 2 i3 8 § ¢
S & &ic & & | oiig o 2
on.o;<§Nchzg g @ N &
ZK keine kolumnare Organisation
ZK mit kolumnarer Organisation
Welches ist die plesiomorphe Merkmalszustand?
bei AulRengruppe Remipedia - keine kolumnare Organisation

Abb.3: A) Evolution des Zentralkdrpers im Protocerebrum der Pancrustacea. Links: Zunachst wurde
angenommen, dass die facherartige Organisation dieses Assoziationszentrums eine Apomorphie der
Dicondylia ist. Rechts: Diplura haben einen ganz ahnlichen, facherartig differenzierten Zentralkdrper mit
kolumnarer Organisation. B) Nicht-kolumnare und kolumnare Ausbildung des Zentralkdrpers an der Basis
des Stammbaums der Insekten. Links: Evolutionsszenario unter Annahme der Entognatha-Hypothese,
rechts: unter Annahme Cercophora-Hypothese. Keines der beiden Szenarien ist parsimonischer und
verlangt eine mehrfache konvergente Entstehung bzw. Reduktion der kolumnaren Organisation.
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Ein komplex organisierter Ficherkorper war bei den Insekten zunichst nur von den
Pterygota und den Zygentoma bekannt. Bei den Archaeognathen ist der entsprechende
Neuropilbereich nicht vergleichbar strukturiert, sie gleichen darin vielen Crustaceen.
Deshalb wurde ein einfach gebauter Zentralkérper als plesiomorphe Merkmalsausbildung
angeschen und der Ficherkérper als Synapomorphie der Dicondylia gewertet (STRAUS-
FELD 2009). Bei dieser Interpretation fehlte allerdings noch die Kenntnis der Anatomie
des Zentralkorpers der entognathen Gruppen. Zunichst wurde bei Collembolen ein
facherartig organisierter Zentralkdrper beschrieben (KoLLMANN ET AL. 2011). Daraufhin
haben wir in unserer Arbeitsgruppe die Gehirne von Vertretern der beiden Subgruppen
der Dipluren untersucht. Bei beiden Arten konnte ein sehr gut ausgebildeter Ficherkdrper
mit kolumnarer Organisation nachgewiesen werden (Abb. 3A; BouM et al. 2012). Beim
winzigen Gehirn der Proturen war es nicht méglich immunzytochemische Methoden
anzuwenden, aber TEM Untersuchungen legen nahe, dass der Zentralkdrper bei diesen
Insekten niche ficherartig organisiert ist. Die Merkmalsverteilung beziiglich der Strukeur
des Zentralkdrpers ist demnach an der Basis des Stammbaums der Insekten sehr eigen-
artig (Abb. 3B). Bei beiden alternativen phylogenetischen Hypothesen ist die logische
Konsequenz entweder eine mehrfache konvergente Entwicklung der kolumnaren Struktur
oder deren mehrfache Reduktion, eine dufSerst unparsimonische Situation. Beziiglich der
Auflengruppe, die wir fiir eine Rekonstruktion des plesiomorphen Zustands benétigen,
war lange Zeit unklar, welche Gruppe innerhalb der Crustaceen die Schwestergruppe
der Insekten ist. Dies wiederum ist gerade im vorliegenden Fall besonders wichtig, da
der Zentralkdrper bei den Crustaceen anatomisch recht unterschiedlich ausgebildet ist
(STEGNER et al. 2014, THOEN et al. 2017). In letzter Zeit hat sich jedoch immer klarer
herauskristallisiert, dass mit grofler Wahrscheinlichkeit die Remipedia die Schwester-
gruppe der Insekten sind (von REUMONT et al. 2012, SCHWENTNER et al. 2018, GIRIBET
& EpcecomsE 2019). Der Zentralkorper der Remipedia ist relativ einfach gebaut und
weist keine dem Facherkorper der Insekten vergleichbare Struktur auf (FANENBRUCK et al.
2004, FANENBRUCK & HaRrzscH 2005, STEMME et al. 2012). Zahlreiche Eumalacostraca
haben jedoch einen Zentralkérper mit einer komplexeren Organisation und insbeson-
dere die Fangschreckenkrebse (Stomatopoda) besitzen einen Ficherkérper, der dem der
Insekten auferordentlich dhnlich ist (THOEN et al. 2017). Bemerkenswerterweise findet
sich im Protocerebrum der Stomatopoden auch noch eine Struktur, die dem Pilzkérper
der Insekten verbliiffend dhnelt (WoLrrr et al. 2017). Nach dem aktuellen Stand der
phylogenetischen Verhiltnisse sind die Insekten und die Stomatopoden jedoch an weit
voneinander entfernten Asten des Stammbaums der Pancrustacea angesiedelt (OAKLEY
etal. 2013, SCHWENTNER et al. 2018, GIRIBET & EDGECOMBE 2019). Ob es sich bei den
verbliiffenden Ahnlichkeiten in der Architektur des Protocerebrums bei Stomatopoden
und Insekten um konvergente Bildungen handelt oder doch um eine homologe uralte
Grundorganisation des Zentralkdrpers, die mehrfach reduziert worden ist, wird heftig
diskutiert (siche dazu auch die ausfithrlichen Gutachterkommentare und Stellungnah-
men der AutorInnen, die als elektronischer Anhang der Publikation WoLEF et al. 2017
publiziert wurden).

In diesem Zusammenhang ist bemerkenswert, dass die Stomatopoden im Vergleich zu
den anderen verwandten Krebsen durch hochentwickelte Augen mit differenziertem
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Farbensehen, sowie besonders komplexe Bewegungen der Extremititen und Lokomo-
tionsformen auffallen. Darin sind sie in gewisser Weise den Insekten vergleichbar und
die differenzierte Ausbildung des Zentralkorpers konnte ganz generell die Konsequenz
einer sehr mobilen Lebensform und auflergewdhnlicher Sinnes- und Kérperleistungen
sein. Dazu wiirde auch passen, dass blinde Formen mit relativ stereotypen Kérperbewe-
gungen, wie die Remipedia, nur einen kleinen und einfach organisierten Zentralkorper
haben oder ein solcher sogar vollig fehlt, wie bei den Cephalocarida und den Cirripedia
(STEGNER & RICHTER 2015). Wenn wir die Verhilenisse bei den primir fliigellosen
Insekten dagegenhalten, so ist die Situation dort genau umgekehrt: die Dipluren mit
dem komplexen Ficherkdrper sind blind, wihrend die Archacognathen mit dem einfach
gebauten Zentralkorper gut entwickelte Komplexaugen haben. Der Ficherkorper der
Dipluren muss also in einem nicht-visuellen sensorischen Funktionskreis von Bedeutung
sein. Archacognathen haben dariiber hinaus eigenartigerweise auch als einzige Insekten
keine Pilzkérper. Funktionelle Hinweise fiir das Fehlen dieser wichtigen Hirnstrukturen
finden sich in den Lebens- und Leistungsfunktionen dieser Tiere jedoch nicht. Dabei
ist das Schwestergruppenverhiltnis zwischen den Archaeognatha und den Dicondylia
sowohl durch morphologische als auch molekulare Daten gut gesichert.

Es ist sehr unwahrscheinlich, dass der Zentralkomplex mit seinen lebenswichtigen Funk-
tionen bei den Arthropoden mehrfach unabhingig entstanden ist. Dies betrifft allerdings
nur die Grundstrukturen dieses Gehirnzentrums. Inwieweit jedoch die kolumnare Or-
ganisation des Ficherkorpers bei Stomatopoden und Insekten homologe oder konvergent
entstandene Strukturen darstellen, bleibt eine offene Frage. Die phylogenetisch nur
schwer erklidrbaren Verhiltnisse in der Neuroanatomie dieser Hirnzentren an der Basis
des Stammbaums der Insekten verdient auf jeden Fall groflere Beachtung. Weiteren
Untersuchungen bei den primir fliigellosen Insekten konnte bei der Aufklirung der
spannenden Evolutionsgeschichte der Gehirne bei den Pancrustacea sogar eine Schliis-
selrolle zukommen.

5. DNA-Barcoding bei Protura:
molekulare und morphologische Daten in unerwarteter Harmonie

Bei diesem Beispiel geht es primir nicht um Phylogenetik, sondern um die Identifizierung
von Arten. Wir haben es ausgewihlt, um exemplarisch aufzuzeigen, welch entscheidende
Fortschritte in der biologischen Systematik durch die Verwendung molekularer Methoden
in Kombination mit traditioneller Morphologie méglich sind.

Die Proturen gehoren zu den iltesten rezenten Insektengruppen und sind damit natiir-
lich in phylogenetischen Kontexten ein Schliisseltaxon (Mr1sok et al. 2014). Trotzdem
sind sowohl ihre Anatomie, als auch viele Aspekte ihrer Biologie noch weitgehend un-
erforscht (Pass & Szucsicu 2011). Die Proturen sind winzig — ihre Kérperlinge liegt
bei etwa einem Millimeter — und morphologisch sehr uniform. Sie kommen auf allen
Kontinenten vor und es wurden bisher ca. 800 Arten von Proturen beschrieben (GaLL1
et al. 2018). Die Artidentifizierung ist auf8erordentlich schwierig, da es nur wenige und
sehr diflizile Differentialmerkmale gibt. Deshalb gibt es weltweit tatsichlich nur eine
Handvoll Spezialisten, die Proturen verlisslich bestimmen kénnen und das auch nur
nach langjihriger Einarbeitung.
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Beim 1KITE Projekt standen wir bei den Proturen vor folgendem kniffligen Problem:
fiir die Artidentififizierung muss ein aufgehelltes Totalpriparat gemacht werden, dann
kann man allerdings keine molekulare Analyse mehr durchfithren. Umgekehrt werden
fiir molekulare Analysen die Tiere normalerweise zerquetscht und dann ist natiirlich
eine morphologische Determination nicht mehr moglich. Die Losung des Problems
war die Entwicklung einer nicht destruktiven DNA-Extraktionsmethode, bei der das
herausgeloste Gewebe fiir DNA-Barcoding verwendet werden kann, die Kutikula aber
fiir eine morphologische Identifizierung in der Regel erhalten bleibt (BouM et al. 2011).

Als Testfall der Brauchbarkeit dieser Methode bot sich am Standort Wien eine auferor-
dentlich spannende Fragestellung an: am Leopoldsberg befindet sich ndmlich der welt-
weite Biodiversitits-Hotspot dieser Tiere! CHrIsTIAN & SzZEPTYCKI (2004) konnten an
diesem Standort in vier Bodenproben (entnommen an den Ecken eines Quadrats mit 2
Meter Seitenlidnge) insgesamt 23 Arten von Proturen nachweisen. Eine Koexistenz von
so vielen Arten auf engstem Raum scheint allen dkologischen Regeln zu widersprechen
und man fragt sich naciirlich: handele es sich hier tatsichlich um unterschiedliche Ar-
ten? Diese Fragestellung untersuchten wir mit unserem neu entwickelten methodischen
Barcoding-Tool. In unserem Labor wurde die molekulare Aufarbeitung durchgefiihre,
wihrend Julia Shrubovych von der Universitit Krakau die morphologische Determina-
tion durchfiihree (Abb.4A). Das Ergebnis dieses Doppelblindversuchs war verbliiffend:
beide Barcode-Marker (COI und 28S rDNA) trennten die untersuchten Proturen in
hoch kongruente Cluster und diese wiederum spiegeln exakt die in den morphologischen
Untersuchungen identifizierten Arten und Gattungen wider (Abb. 4B; REscH etal. 2013).
DNA-Barcoding kann somit als sehr verlissliches Identifikationstool fiir Proturen ange-
sehen werden. Mit Hilfe dieser Methodik kénnen nun endlich auch diese kryptischen
kleinen Bodeninsekten, die in 6kologischen Bodenuntersuchungen bisher praktisch
immer undeterminiert geblieben sind, ohne groflen Aufwand und ohne Beiziechen von
morphologisch arbeitenden Spezialisten auf die Art bestimmt werden. Die Meta-Barco-
ding-Methode erméglicht dariiber hinaus in einem einzigen Analyseschritt eine Aussage
dariiber, welches Artenspektrum von Proturen in einer Bodenprobe enthalten ist.

6. Resiimee und Ausblick

Ein Vergleich des aktuellen Stands der Phylogenetik mit dem vor 50 Jahren zeigt ein-
drucksvoll die enormen Fortschritte: die anfinglich weitgehend intuitiv arbeitende Dis-
ziplin forscht heute auf epistemologisch gut fundierten Grundlagen und wird als solide
naturwissenschaftliche Disziplin anerkannt. Entscheidend war dabei die Einfithrung
molekularer Methoden zusitzlich zu den herkommlichen morphologischen Untersuchun-
gen. Damit stehen zweti a priori unabhingige Forschungsansitze zur Verfiigung, was die
Maglichkeit erdffnet die Ergebnisse wechselseitig kritisch zu tiberpriifen. Der anfingliche
Argwohn und das Gegeneinander von Morphologen und Molekularbiologen ist im Lauf
der letzten Dekaden zu einem Miteinander geworden. Heute ist es in der phylogeneti-
schen Forschung gingige Praxis, dass multidisziplinire Teams aus Molekularbiologen,
Morphologen und Bioinformatikern zusammenarbeiten (so wie wir es im Rahmen des
IKITE Projekts so positiv erleben durften!). Damit steigt das gegenseitige Verstindnis
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der Stirken und Schwichen, aber auch der Fehlerquellen und Grenzen des Erklirungs-
potenzials der beiden Forschungsansitze. Unter Phylogenetikern bemerkt man immer
wieder, dass Konflikte in phylogenetischen Analysen eher unter den Teppich gekehrt und
in den Veroffentlichungen ausgeklammert werden. Genau das Gegenteil sollte der Fall
sein: Konflikte miissen als willkommene Chance zum Testen von Hypothesen gesehen
werden. Nur so kénnen wir die Probleme der beiden Forschungsansitze erkennen und
diese eliminieren bzw. die Analysefihigkeit optimieren.

Trotz der groflen Erfolge der phylogenetischen Forschung, gibt es noch immer viele
Unklarheiten und Konflikte im Stammbaum der Tiere, die problematischen Berei-
che werden aber laufend eingeengt und weniger. Die Auflésung einzelner Knoten im
Stammbaum, aber auch von Verwandtschaftsbeziechungen ganzer Tiergruppen, erweist
sich eigenartigerweise als extrem schwierig, so sind z.B. die Myriapoden (SzucsicH et
al. in prep.) oder die im Vortrag vorgestellten primir fliigellosen Hexapoden besonders
hartnickige Kandidaten. Uber die tieferen Hintergriinde und Ursachen der Probleme
bei diesen Taxa ldsst sich zum gegenwirtigen Zeitpunke nur spekulieren. Dass wir hier
in einem unlésbaren Erkenntnisnotstand sind, kénnen wir aber nicht glauben. Bei bei-
den Forschungsansitzen gibt es noch ,,Luft nach oben®. Verbesserungen in der Qualitic
der Datensitze, aber auch neue Methoden, haben sich immer wieder als Schliissel zur
Weiterentwicklung phylogenetischer Analysen erwiesen und so wird es wohl auch in
diesen Fillen sein. Molekular basierte Stammbiume sind mittlerweile recht leicht und
kostengiinstig generierbar und in der genomischen Ara sind noch weitere Fortschritte in
der Vollstindigkeit der Gensequenzen und Verbesserungen der Testmethoden zu erwar-
ten. Aber auch in der Morphologie gab es in den letzten Dekaden wichtige technische
Innovationen (CLSM, Micro-CT, computerbasierte 3D Rekonstruktion von Schnittserien
etc.) und weitere Optimierungen, z. B. Automatisierungen in der Bildanalyse, werden die
Arbeit erleichtern und damit umfangreichere vergleichende Untersuchungen erméglichen,
an denen es oft noch mangelt.

Wagen wir einen Blick in die Zukunft: die Phylogenetik ist und bleibt eine zentrale
Aufgabe der Evolutionsforschung. Fiir die Rekonstruktion der Phylogenese miissen
selbstverstindlich alle brauchbaren Informationsquellen genutzt werden, um in einem
integrativen Ansatz moglichst widerspruchsfreie Hypothesen zur Verwandtschaft der
Tiere entwickeln zu konnen. Dabei diirfen molekulare und morphologische Daten wegen
unterschiedlicher Grundannahmen des Evolutionsverlaufs nicht vermischt werden, wie
etwa in ,total evidence Verfahren (Tautz 2007). Aus den oben genannten Griinden
wird die Morphologie in der Generierung von neuen Stammbiumen immer mehr an
Bedeutung verlieren. Dessen ungeachtet bleibt die Morphologie in der Phylogenetik ein
unverzichtbarer Priifstein fiir die molekularen Analysen (Subuaus 2007; WANNINGER
2015). Wo Konflikte bestehen, muss sowohl molekular als auch morphologisch weiter-
geforscht werden!
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