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Cum grano salis -
die neuen Hypothesen zur Insektenphylogenie

Marion KOTRBA & Daniel BURCKHARDT

Abstract

We critically review the phylogenetic hypothesis of holometabolan relationships based on 18S
rDNA sequence data by WHITING (2002) and its discussion by HASZPRUNAR (2004). We point out
the problem of publishing weakly supported hypotheses, which often subsequently are cited as
more or less well corroborated relationships and, as such, are taken for the generally accepted view.

Einleitung

In Heft 53 (3/4) dieser Zeitschrift wurden neuere Ergebnisse und Hypothesen zur Phylogenie der
Insekten vorgestellt (HASZPRUNAR 2004). Abbildung 3 des zitierten Artikels geht speziell auf die
Verwandtschaftsverhiltnisse zwischen den Ordnungen der Insekten bzw. Hexapoda ein. Laut Le-
gende zeigt die Abbildung die ,.heutige Sicht der Insekten-Phylogenie, insbesondere unter Einbe-
zug der molekularen Daten (nach verschiedenen Autoren kombiniert)“. Die Darstellung der Holo-
metabola (=Endopterygota) stiitzt sich vor allem auf die Arbeit von WHITING (2002) (HASZPRUNAR
pers. Mitt. 2004), wobei die Monophylie der benannten Taxa gut gestiitzt sein soll. Es erscheint uns
notwendig, die zugrunde liegende Arbeit von WHITING (2002) und deren Interpretation durch
HASZPRUNAR (2004) kritisch zu beleuchten.

Die Publikation von WHITING (2002) ist eine Fortsetzung fritherer Arbeiten (z. B. WHITING et
al. 1997, WHEELER et al. 2001), in denen die Phylogenie der Insekten mittels 18S rDNA und ande-
ren Merkmalskomplexen rekonstruiert wurde. Mit iiber 180 untersuchten Arten beinhaltet sie einen
Zuwachs von mehr als 100 % gegentiber der Arbeit von 1997 und 50 % gegeniiber der Arbeit von
2001, beschrankt sich aber ausschlieBlich auf 18S rDNA. Sie konzentriert sich auf die Holometabo-
la, die allein mit 149 Taxa vertreten sind. In WHITINGS (2002) Abbildung 4 wird ein strikter Kon-
sensus aus 4822 sparsamsten Bdumen mit den zugehorigen Bootstrap-Werten und Bremer-
Unterstiitzung présentiert (Zusammenfassung der Werte in unserer Tabelle 1). Durch Vereinfa-
chung und nach a posteriori erzwungener Monophylie der Coleoptera entsteht das zusammenfas-
sende Kladogramm in Abbildung 7 derselben Arbeit (unsere Abbildung 1), in dem nur noch Ord-
nungen dargestellt sind. Die schwach gestiitzten Teile sind darin graphisch hervorgehoben.
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WHITING (2002) stellt seine Resultate folgendermaflen vor: Die Ergebnisse seien dhnlich den-
jenigen der vorhergegangenen Arbeiten. 18S rDNA unterstiitze die Monophylie der meisten holo-
metabolen Insektenordnungen (aufler den Coleoptera und Mecoptera), sei aber relativ schlecht
geeignet, die Verwandtschaftsbeziehungen zwischen den Ordnungen aufzuzeigen, insbesondere die
der basaleren Knoten. 18S rDNA bestdtige hauptsichlich diejenigen Verwandtschaftsbeziehungen,
die bereits durch andere (morphologische) Merkmalskomplexe gut gestiitzt seien, wie die phyloge-
netisch jiingeren Gruppen der Amphiesmenoptera, Halteria und Siphonaptera+Mecoptera. Sie helfe
aber dort nicht weiter, wo bisher Fragen offen blieben. Die Mecoptera seien paraphyletisch in
Bezug auf die Siphonaptera, aber die genaue Position der Siphonaptera werde nicht geklért. Die
von fritheren Autoren aufgrund morphologischer Untersuchungen postulierten Antliophora und
Mecopterida wiirden durch die molekularen Analyse nicht bestitigt. Die intraordinalen Verhéltnis-
se stimmten manchmal mit morphologischen Analysen iiberein (z. B. Diptera), wichen in anderen
Féllen aber deutlich ab (z. B. Hymenoptera).

Als eine mogliche Erklarung fiir das eher unbefriedigende Resultat schldgt WHITING (2002)
vor, dass die Zahl der untersuchten Taxa (taxon sampling) immer noch nicht ausreichend sei, und
noch mehr Taxa eingeschlossen werden miissten. Besonders fiir die Coleoptera zieht er aber in
Erwidgung, dass aufgrund ihrer Megadiversitit moglicherweise keine noch so grofle Anzahl unter-
suchter Taxa eine Monophylie ergeben wird, obwohl diese Ordnung morphologisch zu den bestbe-
griindeten gehort. Das grofite Problem vermutet er aber in der Verwendung nur eines einzigen
Merkmalsystems, wie dies bestens von morphologischen Merkmalen her bekannt sei. Schon Mit-
chell et al. (2000) zeigten anhand molekularer Daten von Noctuoidea, der artenreichsten Uberfami-
lie der Lepidoptera, dass bei Erhhung der Anzahl untersuchter Taxa die Unterstiitzung abnahm,
wihrend sie bei Hinzunahme zusétzlicher unabhingiger Mermale zunahm.

Laut HASZPRUNAR (2004) "haben die molekularen Daten (im Wesentlichen die Sequenzver-
gleiche der 18S rDNA) die morphologischen Baume zu iiber 90 % bestitigt, andererseits wichtige
neue Impulse erbracht". Die Topologie von Abb. 7 in WHITING (2002) iibernimmt er mit dem
Kommentar: ,,Die Monophylie benannter Taxa ... ist statistisch gut gestiitzt“. Wir halten es fiir
notwendig, diese optimistische Sichtweise zu relativieren. Die vorgestellten Ergebnisse sind —
zumindest was die Holometabola angeht — unserer Meinung nach ,,cum grano salis* zu verstehen,
also mit einer gesunden Portion Skepsis.

Detaillierte Kritikpunkte

18S rDNA

Ein wichtiger Punkt in WHITINGS (2002) Arbeit ist die Bestétigung, dass 18S rDNA zur Klarung
der phylogenetischen Beziehungen zwischen Insektenordnungen weitgehend ungeeignet ist. Diese
hinreichend dokumentierte Einsicht ist keineswegs neu. Arbeiten zu diesem Thema stammen z. B.
von GIRIBET & RIBERA (2000), CATERINO et al. (2002) und BITSCH et al. (2004). Es dréngt sich die
Frage auf, warum Whiting trotzdem mit ungebrochenem Enthusiasmus diesen Merkmalskomplex
zur Klarung der Insektenphylogenie heranzieht. Die Tatsache allein, dass bereits relativ umfangrei-
che Datensitze von diesem Gen vorliegen, ist als Erklarung nicht befriedigend.

Es soll hier auf keinen Fall anklingen, dass wir molekulare Studien im allgemeinen, und die
der 18S rDNA im besonderen, prinzipiell fiir unsinnig halten. Die auf 18S rDNA basierenden
Ergebnisse auf phylogenetisch jiingerem Niveau sind ansehnlich, auch wenn hauptséchlich solche
Knoten gefunden werden, die bereits morphologisch gut gestiitzt sind. Dieser Merkmalskomplex
versagt jedoch bei den basaleren Aufzweigungen der Holometabola, die auch morphologisch nicht
eindeutig geklért sind. Speziell zur Kldarung der Verwandtschaft der Diptera und Strepsiptera —
eines der aktuellsten und brisantesten Probleme im Bereich der Holometabola — ist 18S rDNA
,,vollkommen ungeeignet” (KJER 2004, siche auch BEUTEL 2004). Die ErschlieBung weiterer viel-
versprechenderer Gene ist aufwéndig, und so wird in vielen Projekten lieber die ,,alte Schiene® der
18S rDNA weitergefahren und -gefordert, nach den altbekannten Prinzipien ,,mehr desselben* und
,viel hilft viel“.
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Unterstiitzung und Wahrscheinlichkeit

In unserer Tabelle (Tab. 1) sind Bootstrap-Werte und Bremer-Unterstiitzung fiir die in WHITINGS
(2002) Abbildung 4 dargestellten holometabolen Ordnungen zusammengestellt. WHITING sieht die
Monophylie aller holometabolen Ordnungen auBler den Mecoptera und Coleoptera als unterstiitzt
an. Allerdings wird die Monophylie der Megaloptera in seiner Untersuchung iiberhaupt nicht gete-
stet, da nur ein einziger Vertreter untersucht wurde. Die Monophylie der Hymenoptera und Neu-
roptera ist mit Bootstrap-Werten von 75 % und 80 % nur relativ schwach gestiitzt. Es wire also
korrekter zu sagen, dass bestenfalls 6 der 11 holometabolen Ordnungen iiberzeugend durch die
Analyse als Monophyla unterstiitzt werden.

Bootstrap- Bremer- Terminale Bemerkungen
Taxon Werte Unterstiitzung Taxa
Ordnungen
Coleoptera - - 47 paraphyletisch
Diptera 100 10+ 19
Hymenoptera 75 5 19
Lepidoptera 100 10+ 17
Mecoptera - - 9 paraphyletisch
Megaloptera - - 1
Neuroptera 80 4 10
Rhaphidioptera 100 10+ 2
Siphonaptera 100 10+ 10
Strepsiptera 100 10+ 9
Trichoptera 100 10+ 6
Supraordinale Verwandtschafisbeziehungen
1) Holometabola 70 2 149
2) Hymenoptera + (Neuropterida 55 1 51
+ (Mecoptera + Siphonaptera))
3) Coleoptera + Amphiesmenopte- keine An- 2 98
ra + Halteria gabe
4) Neuropterida + (Mecoptera + keine An- 1 32
Siphonaptera) gabe
5) Amphiesmenoptera + Halteria - - 51 polyphyletisch
6) Neuropterida 60 3 13
7) Megaloptera + Raphidioptera 61 3 3
8) Mecoptera + Siphonaptera 95 4 19
9) Amphiesmenoptera 100 10+ 23
10) Halteria 95 8 28

Tabelle 1: Zusammenstellung der aus WHITINGs (2002) Abb. 4 entnommenen Bootstrap-Werte
(Werte > 90 % fett) und Bremer-Unterstiitzung mit Anzahl der eingeschlossenen terminalen Taxa.
Zahlen vor den Taxa im unteren Teil der Tabelle entsprechen den Knoten in unserer Abbildung 1.

Das gleiche gilt fiir die supraordinalen Beziehungen, von denen nur die Meco-
ptera+Siphonaptera, die Amphiesmenoptera und die Halteria gut gestiitzt sind (Knoten 8-10) (Abb.
1). Fiir alle anderen Gruppen, inklusive der Holometabola insgesamt, gibt es keine oder nur eine
schwache Unterstiitzung (Knoten 1-7) (Abb. 1). Unter Beriicksichtigung einer > 70 %-Grenze
wiirde aus der Verwandtschaft der Holometabola eine Polytomie, bestehend aus Hymenoptera,
Megaloptera, Raphidioptera, Neuroptera, Mecoptera+Siphonaptera, den erzwungen monophyleti-
schen Coleoptera, den Amphiesmenoptera und Halteria. Dabei sollten vier dieser Taxa als Hinweis
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auf schlechte (Hymenoptera, Neuroptera und Coleoptera) oder keine (Megaloptera) Unterstiitzung
gestrichelt dargestellt werden.

Bootstrap-Werte <70 % >70 %

Hymenoptera
— Megaloptera

@ _@_ — Rhaphidioptera

@{ —— Neuroptera

@ —-—-— Mecoptera+Siphonaptera

: Coleoptera
i @ — Lepidoptera
-@- Trichoptera
@ ............. Strepsiptera
____ Diptera

Abb. 1: Vereinfachter Baum der Holometabolenphylogenie basierend auf 18S rDNA (nach WHI-
TING 2002: Abbildung 7). Gepunktete Linien kennzeichnen schlecht unterstiitzte Knoten. Zahlen
verweisen auf die supraordinalen Knoten in Tabelle 1.

Besonders problematisch ist die von WHITINGS (2002) Abbildung 4 ausgehende Abstraktion iiber
seine Abbildung 7 hin zur Abbildung 3 in HASZPRUNAR (2004). So werden aus im urspriinglichen
strikten Konsensus kaum unterstiitzten Gruppen (WHITING 2002: Abbildung 4; siehe auch unsere
Tabelle 1 und Knoten 2-5 in unserer Abbildung 1) scheinbar schwach unterstiitzte (WHITING 2002:
Abbildung 7, gestrichelte Linien) und schlieBlich sogar scheinbar gut gesicherte Monophyla
(HASZPRUNAR 2004: Abbildung 3, schlecht gestiitzte Knoten gar nicht hervorgehoben).

Subjektive Entscheide

In WHITINGS (2002) Abb. 4 sind drei generell als morphologisch addquat bis sehr gut unterstiitzt
angesehene Gruppen (KRISTENSEN 1999, BEUTEL & GORB 2001) paraphyletisch (Coleoptera) oder
polyphyletisch (Mecopterida und Antliophora). Wéahrend WHITING die Coleoptera a posteriori in
Monophylie zwingt, da selbst ihm ihre Paraphylie extrem unglaubwiirdig scheint, akzeptiert er die
Polyphylie der Antliophora und Mecopterida als priasentables Ergebnis. Das Schwestergruppenver-
héltnis der Mecoptera+Siphonaptera mit den Neuropterida stellt er in Abb. 7 als schlecht unterstiitzt
aber nicht als unglaubwiirdig dar. Da er seine mit 18S rDNA gewonnenen Aussagen offensichtlich
nicht umfassend und unvoreingenommen mit solchen anderer Merkmalskomplexe vergleicht, muss
diese Darstellungsweise als subjektive Willkiir erscheinen.
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Darstellungsweise

In seiner Einleitung erwdhnt WHITING (2002) eine Anzahl verschiedener fritherer Arbeiten iiber die
Phylogenie der Holometabola und diesbeziiglich aussagekréftige Merkmale (KRISTENSEN 1975,
1981, 1991, 1995, BOUDREAUX 1979, HENNIG 1981) ohne genauer auf deren Inhalt einzugehen.
Seine eigenen Ergebnisse vergleicht er aber nur mit der Arbeit von KRISTENSEN (1999). Diese
wiirdigt er als ausgezeichnete Ubersicht des Themas und stellt fest, dass ihre Schlussfolgerungen
sich hauptsédchlich mit denjenigen von WHITING et al. (1997) decken. So entsteht der Eindruck, die
scheinbar erste richtige Analyse der Holometabolenphylogenie gehe auf Whiting et al. (1997)
zuriick.

Tatséchlich wurden alle in WHITINGS Analyse einigermallen gesicherten Knoten schon von
KRISTENSEN (1975) oder sogar noch frither durch morphologische Merkmale gut belegt. WHITINGS
Ergebnisse folgen also Kristensen und nicht umgekehrt. Dariiber hinaus bringen sie — abgesehen
von den sehr kontroversen Halteria (Strepsiptera+Diptera) — nichts iiberzeugendes Neues.

Schlussfolgerungen

WHITINGS (2002) Ergebnisse zu den Holometabola bilden zwar eine testbare neue Hypothese,
konnen aber keinesfalls als allgemein anerkannt d.h. als die ,,heutige Sicht* eingestuft werden.
Unserer Ansicht nach, kommt diese vielmehr in den Arbeiten von KRISTENSEN (1999, unsere
Abbildung 2) und BEUTEL & GORB (2001) zum Ausdruck. Im Gegensatz zu WHITINGS (2002)
Arbeit beriicksichtigt die von KRISTENSEN (1999) sdmtliche zur Verfiigung stehenden Merkmalssy-
steme, d.h. morphologische und molekulare. BEUTEL & GORB (2001) setzen sich kritisch mit den
von Kristensen und anderen Autoren verwendeten morphologischen Merkmalen auseinander und
vereinen sie mit einem weiteren, neu erschlossenen morphologischen Merkmalskomplex (Haft-
strukturen). Im Bereich der Holometabola kommen KRISTENSEN und BEUTEL & GORB zu weitest-
gehend tibereinstimmenden Ergebnissen, die beziiglich der Positionen der Hymenoptera, Coleopte-
ra, Strepsiptera und Mecoptera+Siphonaptera deutlich von WHITINGS (2002) Hypothese abweichen.

Megaloptera

Rhaphidioptera

Neuroptera

Coleoptera

Strepsiptera

v

Diptera

Mecoptera+Siphonaptera

Trichoptera

Lepidoptera

Hymenoptera

Abb. 2: Verwandtschaftsbeziechungen der holometabolen Insektenordnungen nach KRISTENSEN
(1999). A = Antliophora, M = Mecopterida.
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Trotz der aktuellen Publikationen mit verschiedenen molekularen Phylogenien, beziehen sich viele
Entomologen nach wie vor auf KRISTENSEN. Der von KRISTENSEN (1999) sehr &hnliche Phylogeni-
en werden beispielsweise auch in der neuen Auflage des Lehrbuchs der speziellen Zoologie
(WILLMANN 2003) und im "TREE OF LIFE PROJECT" (2005) vertreten.

Der Eindruck, dass die heutigen grofen Fortschritte vor allem auf molekularer Ebene gemacht
werden, tduscht. So sind z.B. kiirzlich allein iiber Fliigel und Fliigelgedder drei Arbeiten mit ge-
wichtigen Argumenten erschienen (HORNSCHEMEYER 2002, WOOTTON 2002, KUKALOVA-PECK &
LAWRENCE 2004). Wihrend bei statistischen Analysen in anderen Wissenschaftsbereichen die
Diskussion nicht signifikant gesicherter Ergebnisse als unwissenschaftlich gilt, werden in phyloge-
netischen Arbeiten oft (Konsensus-)Bédume publiziert, in denen auch nur schwach gestiitzte Knoten
dargestellt sind. In Folgearbeiten, insbesondere Lehrbiichern oder Reviews der "géngigen wissen-
schaftlichen Meinung", geht durch Zusammenfassung und Vereinfachung fast unweigerlich gerade
die Information dariiber verloren, wie schwach unterstiitzt manche der Ergebnisse waren. Stark
vereinfachte Darstellungen sind notwendig um auch diffizilere Erkenntnisse einem breiten Publi-
kum zugénglich zu machen. Aber gerade hier sollte man sich auf Gesichertes beschrinken oder
zumindest Unsicherheiten und Widerspriiche klar betonen. Sonst wird im Stile der Boulevardpresse
Ungesichertes als Tatsache dargestellt, und schlieBlich fiir Wahrheit gehalten.

Fiir iiberzeugende phylogenetische Aussagen braucht es eine kritische Abwégung sdmtlicher
zur Verfiigung stehenden Merkmale (siehe auch BEUTEL 2004). Nur durch den steten Vergleich mit
morphologischen, physiologischen oder 6kologischen Merkmalssystemen kann festgestellt werden,
welche der gefundenen Verwandtschaftsverhéltnisse man als glaubhaft einzustufen hat, und welche
nicht. Es wire wiinschenswert, wenn in Zukunft vermehrt Analysen publiziert wiirden, bei denen
moglichst viele Merkmalssysteme eingeschlossen wurden. Mit dem heute fast 100-jdhrigen Albert
Hoffmann, Entdecker von LSD, méchten wir "vor der 'titanenhaften Eindugigkeit' einer Naturwis-
senschaft warnen, die ihre Teilergebnisse naiv als 'die ganze Wahrheit' verabsolutiert" (Zitat aus
BIESENBENDER 2004).

Dank
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Zusammenfassung

Mit Bezug auf die Phylogenie der Holometabola beleuchten wir kritisch die allein auf der Analyse
von 18S rDNA basierende Hypothese von WHITING (2002) und deren Diskussion durch Haszprunar
(2004). Wir weisen in diesem Zusammenhang auf die Problematik der Verdffentlichung schwach
gestiitzter Hypothesen hin, die in Folgepublikationen allzu oft als mehr oder weniger gut gesicherte
Hypothesen zitiert werden, und so vorschnell zu allgemein anerkannten Ansichten avancieren
konnen.
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