Die Bedeutung der fossilen Insekten fiir die Geologie.
Von A, Handlirsch.
(Mit 11 Abbildungen und 4 Entwicklungsschemen, Tatel XXI)-

Nichts ist so bezeichnend fiir den geringen Wert, den
man den fossilen Insekten bis in die jlingste Zeit im Kreige
der Geologen beizulegen pflegte, als eine Bemerkung Johann
Felix’ in seinem 1906 erschienenen Werke : ,,Die Leitfossilien
aus dem Pflanzen- und Tierreich*: ,,Nur wenige bhesitzen geo-
logische Bedeutung und mag daher die Anfithrung einiger
Beispiele geniigen”. Dementsprechend wird diese Gruppe,
welche heute mehr als drei Viertel der Tierwelt umfafit, auch
in dem genannten Werke auf einer einzigen Seite und mit
einer einzigen, noch dazu recht ungliicklich gewdhlten Ab-
bildung, abgetan. _

Um zu beweisen, dafl jenes harte Urteil schon heute jeder
Berechtigung enthehrf, will ich es versuchen, in aller Kiirze
ein Bild des heutigen Standes unserer Kenntnigse zu geben
und aus der Fiille der bekannten Tatsachen einige wenige
hervorzuheben, welche geeignet sein diirften, die Aufmerk-
samkeit der Geologen auf die Palio-Entomologie zu lenken.

Herrn J. Felix aber will ich mit diesen einleitenden Be-
merkungen keineswegs einen Vorwurf gemacht haben, denn
es ist niemandem so gut als mir bekannt, in welch’ desolatem,
fiilr den Nichtspezialisten ganz unbrauchbarem Zustande sich
die Literatur iiber fossile Insekten bis zum Ende des 19. Jahr-
hunderts befand. '

Unter der Masse teils laienhafter, teils von allzu leb-
hafter Phantasie beherrschter Publikationen verschwanden die
wenigen exakien und durchaus vorurteilsfreien, ehrlichen Ar-
beiten. Wihrend eine Reihe von Autoren bestrebt war, alle
alten Fossilien in die auf rezente Formen begriindeten Fa-
milien, Genera, ja selbst Spezies zu zwingen und so, von
der Voraussetzung eines enorm hohen Alfers und einer nahe-
zu absoluten Konstanz der Insektentypen beherrscht, unbe-
wubt den Fossilien das Inferessanteste raubte, wollten andere
in jedem Funde, auch in dem geologisch jiingsten, etwas
moglichst Fremdartiges erblicken. Von den vorhandenen Ab-
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bildungen waren die allermeisten ohne optische Hilfsmittel her-
gestellt, daher ganz unverliBlich, von den Rekonstruktionen
ein Teil der AusfluB ungeziigelter Phantasie, ein anderer Teil
Kombination fossiler Fragmente mit Zeichnungen jetzt leben-
der Insekten. Aus ganz unkenntlichen oder wenigstens nicht
zu den Insekten gehdrigen Objekten, Pflanzenresten, Mollusken,
Spinnen, Krehsen, Friichten wurden Raupen, Kifer usw. ,,ge-
macht'; im Karbon, Devon und Silur wurden Verireter der
héchstspezialisierten Insektenordnungen ,,entdeckt” und durch
alle diese MiBgriffe, Nachlissigkeiten, ja selbst Schwindeleien
gelang es, die Paldontologie der Insekten in eine Sackgasse
zu ‘treiben, aus welcher sie nur eine ritcksichtslose Zensur
befreien konnte. Jahrelange Arbeit war erforderlich, um jene
Kinderkrankheiten zu heilen, welche andere Zweige der Paliion-
tologie schon lingst @iberwunden hatten, uny die allergrobsten
Fehler auszumerzen und in die Masse von Details auch nur
einigermaBen Ordnung zu bringen.

Und nun erst sind wir in der Lage, wenigstens in groben
Umrissen ein Bild der Evolution dieser formenreichsten Tier-
gruppe zu entwerfen, ein Bild, an dessen Ausgestaltung jetzt
zahlreiche berufene Hinde eifrig titig sind. Wir sind in der
Lage, die Lehre von der lJangen Persistenz und dem enormen
Alter der Insekten in das Bereich der Fabel zu verweisen,
denn diese Tiere verhalten sich diesbeziiglich nicht anders
als die meisten anderen. Wir sind imstande, das relative
Alter der einzelnen Insektengruppen (Ordnungen, Familien)
wenigstens annihernd festzustellen und die erloschenen Typen
bis zu einem gewissen Grade morphologisch zu charakteri-
sieren, echte Schalttypen als solche zu erkennen. Wir wissen
nun, daB die heute lebhenden Spezies fast ausnahmslos nur in
das Quartir zuriickreichen, selbst da schon vielfach Rassen-
unterschiede aufweisen, daBf nur relativ wenige Spezies un-
verindert seit dem Tertiir bestehen, dafl dagegen nicht nur
die quartiren, sondern auch die tertiiren Genera sich fast
immer mit den rezenten als identisch erweisen. Nur aus.
nahmsweige finden sich i Tertiir Genera und fast nie Fa-
milien, die heute nicht mehr vorhanden sind. Dagegen finden
wir im Jura fast ausnahmslos fremde Genera, meist sogar
fremde Familien, doch noch dieselben Ordnungen wie heute.
Noch fremdartiger erscheint uns die Fauna des Paliozoikums,
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denn hier finden sich, abgesehen von den primitivsten der
heute lebenden Ordnungen, die bis in das Perm reichen, nur
mehr Blattoiden und eine Reihe erloschener Ordnungen, von
denen einige offenkundig den Ausgangspunkt fir die modernen
Entwicklungsreihen gebildet haben. Je tiefer wir steigen, desto
hiufiger begegnen wir den Vertretern der Paldodiktyopferen,
das heifit der Stammgruppe aller Insekten, deren ilteste Glieder
dem unteren Oberkarbon angehtren.

In ganz groben Umrissen liBt sich der gegenwiirtige
Stand unserer Kenntnis von der Entfaltung der Insektenwelt
etwa folgendermallen darstellen:

Im unteren Oberkarbon nur Paldodiktvopteren
(Fig. 1), hochst primitiv organisierte Formen, die wir als

Fig. 1. Paldodikivopteron.

Stammiformen aller gefliigelter Insekten betrachten miissen.
Schon im mittieren Oberkarbon treten neben diesen hdher
spezialisierte Gruppen auf, welche deutlich zu noch heute
bestehenden Entwicklungsreihen hiniiberleiten, aber noch nicht
so weit vorgeschritten sind, daB man sie ohne weiteres in
diese, sagen wir, ,,modernen” Reihen oder Ordnungen ein-
reihen konnte. Ich mubBte sie daber als eigene Ordnungen
abtrennen und betrachte sie als Bindeglieder zwischen den
Urinsekien (Paldodiktyopteren) und den modernen Typen. Der
Kiirze wegen will ich sie ,,Uebergangsordnungen”
nennen: Protorthoptera {(zu Orthopteren), Protoblattoidea (zu
Blattoiden und Mantoiden), Protephemeroidea (zu Ephemeroi-
den), Protodonata {(zu Odonaten), Megasecoptera (zu Panor-
paten), Hadentomoidea (vermutlich zu Embioiden). AuBerdem
finden sich um diese Zeit auch einige offenbar biind endende
hoher spezialisierte Seitensiste der Paliodiktyopteren, wie die
Mixotermitoidea, Sypharopteroidea, von sogenannten , mod er-
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nen', das heift bis. in die Gegenwart erhaltenen Ord-
nungen aber nur die Blatioidea oder Schaben, auf die wir
spifer noch ndher eingehen miissen, weil sie zu der LHu-
figsten paldozoischen Fossilien gehoren und daher geologisch
von groflerer Bedeutung sind, als so manche phylogenetisch
wichtige Form. : : '

Im oberen Oberkarbon treten die Paldodiktyopteren
bereits stark zurick, die oben erwihnten, blind endenden
Seiteniisie und Uebergangsordnungen scheinen gleichfalls nicht
mehr zuzunehmen, dafiir aber beherrschen die Blattoiden in
immer gréBerer Formenzahl und Mannigfaltigkeit das Feld.
Gleiches gilt fiir das untere Perm, wo sich die letzten Reste
von Paldodiktyopteren noch neben Protorthopteren, Protoblat-
toiden, Protodonaten und Protohemipteren (Uebergangsordnung
zu den Schnabelkerfen) erhalten haben. In den jiingeren Stufen
dieser Formation treten sowohl die Blattoiden als die anderen
typisch paldozoischen Gruppen mebr in den Hintergrund; es
finden sich dagegen bereiis echte Ephemeroidea (Eintagsfliegen;,
(?) Perlaria, Mantoidea (Fangheuschrecken) und Palaeohemi-
plera — ein Bindeglied zwischen gleich- und ungleichfhigeligen
Schnabelkerfen. Alle hoher entwickelten Typen der modernen
Insektenwelt fehlen offenbar; es gibt noch keine Insekten mit
vollkommener Verwandlung, also keine Kifer, Schmetterlinge,
Bienen, Wespen, Fliegen usw.

DaBl an der Wende der Primir- und Sekundirzeit eine
gewaltige Verinderung in der Insektenwelt vor sich gegangen
sein muf, lehren uns, trotz threr Diirftigkeit, die in der Trias
gemachten Funde, unter denen sich kein einziges Paliodiktyo-
pteron, kein einziger Vertreter der oben erwihnten, blind aus.
laufenden Seiteniiste dieser Stammegruppe und von den ,,Ueber-
gangsordnungen’ nur eine einzige Protodonate nachweisen lief.
Auch die Blattoiden scheinen nur mehr durch héher speziali-
sierte Elemente (Poroblattinidae und Mesoblattinidae) vertreten
zu :sein. Dafiir gibt es zahlreiche Coleoptera (Kifer) und auch
einige Netzfliigler ans der Ordnung der Megaloptera (Sialiden),
also bereits holometabole Insekten. Wir kénnen aber sicher
annebmen, daB sowohl Mantiden als echte Orthopteren aus
der Lokustoidenreihe, Embioiden, Perlarien, Ephemeroiden,
Neurepteren, Panorpaten, Homopteren, Hemipteren und viel-
leicht auch Phryganoiden und Pipteren existierten, denn schon
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im Lias finden wir relativ hoch enfwickelte Vertreter der
meisten dieser Gruppen.

In dieser iltesten Abteilung der michtigen Juraperiode
sind die Geradfliigler oder Orthopteren durch die moch unmusi-
kalischen Gruppen der Elcanidae (Fig.8) und Locustopsidae,
aber auch schon durch zirpende Grillen, also durchwegs durch
Mitglieder der langfiihlerigen Lokustoidenreihe vertreten; die
Blattoiden durch zierliche Formen aus der schon am Ende des
Paliozoikums auftretenden Familie der Mesoblattiniden; die
Mantoiden durch relativ urspriingliche Elemente. Echte Odonaten
(Libellen) treten uns in einer Formenreihe entgegen, welche
die Mitte zwischen den beiden heute herrschenden Gruppen
{Anisoptera und Zygoptera) hilt und daher mit dem Namen
Anisozygoptera belegt wurde. Von Homopteren finden sich
Fulgoriden, nebenbei aber auch jassidéen- und zerkopiden-
ahnliche Formen, von Hemipieren allerlei Elemerte, die sich
noch nicht in die modernen Familien einfiigen. Echte Neuro-
pteren (Netzfliigler) von sehr urspriinglichem Aussehen, die
Prochemerobiiden, sind hiufig, desgleichen verschiedene ur-
spriingliche Panorpaten, die ich vorliufig in eine eigene fa-
milie (Orthophlebiidae [Fig. 9]) zusammenfassen mufite. Da-
neben finden sich auch schon echte Phryganoiden (= Tricho-
pteren) und Dipteren (Zweifliigler) aus der tiefstehenden Reihe
der nematozeren Orthorrhaphen (Miickentypus). Die zahlreichen
Koleopteren lassen sich nur zum Teile in rezenten Familien
unterbringen.

Zu dieser schon recht reichen Fauna kommen im Dogger
die ersten Lepidopteren (Schmetterlinge) dazn, aber es sind
nicht die denkbar urspriinglichsten, obwoh! noch zu einer
nicht honigsangenden Gruppe gehorig. Der Malmy liefert uns
die bekannten Pseudosiriziden, holzwespenihnliche Formen,
in denen wir aber auch nicht die Stammformen aller Hauf-
fligler suchen diirfen. AuBerdem finden sich jetzt auch die
beiden modernen Hauptreihen der Libellen in gréfSerer Zaht
als die Stammgruppe und die auffallenden Chresmodiden, in
denen ich auf der Oberfliche des Wassers lebende Urformen
der Stabheuschrecken erblicke. Land- und Wasserwanzen sind
munmehr scharf geschieden und von Zweifliiglern finden sich
bereits kurzhornige Orthorrhaphen.
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Die Kreidezeit hat uns erst ganz unzulingliches Ma-
terial geliefert, aber doch miissen wir annehmen, dalb sich
die Insektenwelt in dieser Periode, zugleich mit oder infolge
des Auftretens der angiospermen Pflanzen auf jene unglaubliche
Héhe emporschwang, die sie hente einnimmi, denn schon im
Alttertidr finden wir alle nennenswerten Ordnungen und
selbst Familien, ja eine grofie Zahl der Genera vertreten,
die wir lebend kennen. Es sind nun|auch die Feldheuschrecken
oder Akridier vorhanden, die Forfikuliden oder Ohrwiirmer,
die Psoziden oder Holzliuse, die Termiten, hoheren Schmetter-
linge, alle Gruppen der Zweifliigler und Hautfliigler (Wespen,
Bienen, Ameisen usw.), Blasenfiife, Blattliuse, Schildliuse,
ja sogar Floe.

Ungemein anregend isf es, durch! einen Vergleich der
Zahlenverhiltnisse das Auf- und Absteigen der Entwick-
tung in den verschiedenen Perioden fiir einzelne Gruppen
festzustellen und wenn auch solche Berechnungen in erster
Linie der phylogenetischen Forschung dienen sollen, so liegt
es doch auf der Hand, daB sie auch dem Geologen manchen
Dienst leisten konnen. Darum mogen hier einige Beispiele an-
gefithrt werden.

In ganz abgerundeben Zahlen ergibt sich fiir unteres,
mittleres und oberes Oberkarbon, bzw. Perm' in bezug auf die
Stammgruppe Palidodikiyoptera, auf die ,,UJebergangsordnun-
gen” und ,,modernen” Ordnungen etwa folgendes Verhiilinis:

1000.  330. 3. 3.
0. 300.  60.  50.
0. 870. 940.  950.

Aus diesen Zahlen ergeben sich etwa die nachstehenden
Entwicklungskurven (Taf. XXI, I).

Vergleichen wir die drei Hauptreihen der Odonaten (Li-
bellen), so zeigt sich, daB die Stammgruppe Anisozygoptera
von 88% im Lias auf 40% im Maim, 2% im Terfidr ond
0.04% in der Gegenwart herabsinkt, wihrend die abgeleiteten
Gruppen Anisoptera und Zygoptera von 6% im Lias auf 40%
tm Malm, 65% im Tertiir und 56% in der Gegenwart, bzw. von
6% auf 20%, 33% und 44% ansteigen, was etwa den Kurven
auf Taf. XXI, IV, entspricht.
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Von den Dipteren oder Zweifliiglern sind die nemalto-
zeren Orthorrhaphen im Lias durch 100%, im oberen Jura
durch 76%, im Tertisir durch 69% und in der Gegenwart
durch 14% vertreten, die brachyzeren Orthorrhaphen dagegen
durch 0%, 5%, 13% und 27%, die Zyklerrhaphen durch
0%, 0%, 11% und 59%, so dal das unglaubliche Empor-
schnellen der héchstentwickelten Gruppe am Ende des Tertilir
oder erst im Quartir in der graphischen Darstellung durch
sehr scharfe Kurven zum Ausdrucke kommt (Taf. XXI, 11I).

Wir kénnen aber bereits noch weiter gehen und in ein-
zelnen Fillen hiufig vorkommende Genera in Rechnung ziehen.
Ein glinzendes Beispiel hiefiir bilden die Bibionidengenera
(Diptera) Penthetria (urspriinglicher) und Bibio (abgeleitet)
{(Fig. 10 und 11), von denen ersteres im Paliogen durch
110 Arten, im Neogen durch 20 Arten und in der Gegenwart
durch 34 vertreten ist, wihrend von letzterem 20, bzw. 30
und 90 Arten bekannt sind.

Wenn auch alle derart ermittelten Zahlen im Verlaufe
der weiteren Forschung noch so manche Korrektur erfahren
werden, so zeigt sich doch schon jetzt, daB die Rolle des Zu-
falles mehr und mehr zuriicktritt, und dal wir mit einiger Be-
rechfigung Statistik ireiben diirfen, denn alle seit dem Er-
scheinen meines Handbuches zu meiner Kenntnis gelangten
Materialien fiigen sich zwanglos in denselben Rahmen. Trotz-
dem wir bis jetzt nicht mehr als 1000 paldozoische, etwa eben-
soviele mesozoische und ungefihr 6500 kainozoische Insekten-
spezies feststellen konnten — verschwindend wenig im Ver-
gleiche zu der enormen Zahl von mindestens 400.000 lebenden
Arten — so sind diese 8500 Fossilien doch schon zu viel, am
als quantité négligeable betrachtet zu werden, und dies am
g0 mehr, als es sich bei Insektenfunden meistens um solche
Schichten handelt, die auch sonst nicht aillzu reich an tierischen
Resten sind. In rein marinen Hochsee- oder Tiefseebildungen
gibt es keine Insekten, denn die Lebensweise dieser Tiere bringt
es mit sich, dafl sie, auBer in Harzen, nur in limnischen, flu-
viatilen, brakischen oder héchstens litoralen Ablagerungen ein-
gebettet werden konnen, so daf wir schon aus der Anwesen-
heit von Insekienresten auf eine derartige Natur der betreffen-
den Fazies schlieflen konnen. Eine auch nur einigermafien
genauere Analyse der beireffenden Fauna bei Beriicksichtigung
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der anderen neben den Insekten vorkommenden Fossilien fiithrt
uns jedoch bald weiter und 148t erkennen, ob es sichinnr Ablage-
rungen eines austrocknenden Sees, eines Moores, Timpels,
um Anschwemmungen durch Fliisse oder um eine ruhige
Meeresbucht handelt, in welche die Insekten entweder durch
den Wind oder durch Fliisse befordert wurden. Wie verschieden
werden wir Bildungen beurteilen, in denen sich grofie Mengen
ungefliigelter, an das SiiBwasser gebundener Insekteniarven
befinden, gemengt mit spirlichen Pflanzenresten und ohne ma-
rine Organismen (wie z. B. jene von Grasseth bei Falkenau
an der Eger oder von Ust Balei in Sibirien), von solchen, wo
neben Ammoniten und Brachiopoden zahlreiche einzelne Fliigel
oder Beine von Landinsekten liegen, aber nur selten ganze
Objekte (wie z. B. Dobbertin in Mecklenburg); oder von solchen,
in denen neben jllerlei Kriechspuren und Resten mariner
Organismen fast gar keine Pflanzen, aber viele prachtvoll in
toto und 1n ganz natiirlichen Stellungen erhaltene, entweder als
gute Flieger oder als ,,Wasserldufer”® bekannte Landinsekten
und gar keine Stiwasserlarven zu finden sind. Wie werden
wir. iiber eine Schichte urteilen, in der wir die meist ver-
stimmelten Insekten zwischen -groffen Mengen wurzelloger
- Landpflanzenreste finden oder in Torf, in Harz, Phosphorit,
Ozokerit usw. eingebettet? Es hieBe wohl Eulen nach Athen
tragen, wollte ich in dieser Zeitschrift niher auf die Bedeu-
tang der Insektenreste zur Erklirung einer Fazies eingehen,
denn wer die hochinteressanten Arbeiten von Joh. Walther
itber die Fauna der Solnhofener Platienkalke oder T. D. A.
Cockerells ,Florissant, A miocene Pompeii* (1908) gelesen
hat, brauchf in dieser Beziehung nicht mehr auf die geologische
Bedeutung der fossilen Insekten aufmerksam gemacht zu
werden.

Viel grofere Schwierigkeiten stellten sich bisher einer
Altershestimmung und Parallelisierung der Schich-
ten an der Hand fossiler Insekten entgegen, denn dazu bedarf
es genauver Bestimmung und phylogenetischer Bewertung der
Objekte — beides fiir Geologen bis vor kurzem so gut wie
unerreichbar. Es mag daher etwas kiihn erscheinen, wenn ich
behaupte, daf man nach dem heutigen Stande minseres Wissens
schon an der Hand weniger Funde mit ziemlicher Sicherheit
nicht nur die Formation erkennen, sondern oft auch eine
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genavere Aliersbestimmung vornehmen kann. Je reichlicher
die Funde sind, desto sicherer wird natiirlich die engere Be-
grenzung gelingen, bei der uns zwei Wege offen stehen: 1. Dié
Feststellung von Leitfossilien und 2. die phylogenetisch-stati-
stische Methode unter Beriicksichtigung der gesamten Fauna.

An Leitfossilien ist kein Mangel und wir werden
kaum irren, wenn wir eine Schichte, in welcher sich eine
Chresmoda, ein Pseudosirex, eine Mesonepa, Pycnophlebia,
Lithoblattine finden, dem Malm zuschreiben. Kleine Elkanen
(Fig. 8), Fulgoridien, Orthophlebiiden (Fig. 9) oder Prohemero-
biden, sowie sehr kleine Mesoblattiniden deuten auf Lias;
Termiten, Pentheirien, Bibionen, Akridier und viele an-
‘dere auf Tertisir. Fiir unteres und mittleres Oberkarbon
sind die groflen Paldodiktyopteren, Prothorthopteren wund
Megasekopteren sehr charakteristisch und in #hnlicher
Weise lieBe sich noch eine ganze Reihe von Bei-
spielen relativ hiufiger, leicht kenntlicher, weit verbreiteter,
aber auf eine verhiltnismiBig kurze Zeit beschrinkier Typen
anfithren, welche daher zur annidhernden Altersbestimmung
einer Schichte brauchbar sind. Keine Gruppe aber kommt in
dieser Beziehung den Schaben oder Blattoiden gleich, auf die
wir daher noch etwas niher eingehen wollen, um so mehr, als
uns diese Gruppe auch bei Anwendung der phylogenetisch-
statistischen Methode stets gute Dienste leisten wird.

Halten wir an einer Ableitung der Blattoiden von Palio-
diktyopteren durch Vermittlung der Protoblatioiden fest, so
ergibt sich, dafl jene Formen die urspriinglichsten sind, bei
denen die Subkosta (Sc) relativ lang und mit zahlreichen, schief
nach vorne gerichteten, kammartig angeordneten Aestchen ver-
sehen ist, bei denen der Stamm des Radius (R) noch als solcher
bis zum Rande zu verfolgen und deutlich vom Sektor (Rs) zu
unterscheiden ist, bei denen ferner die Medialis (M) als un-
abhiingige Ader ausgebildet ist und entweder in zwei schwach
verzweigte Aeste zerfallt oder nur eine geringe Zahl von Aesten
schief nach hinten aussendet; Formen, bei denen der Kubitus
(Cu) imr Bogen zum Hinterrande ziekt und nur eine miBige Zahl
ziemlich regelm#fig gegen den Hinterrand auslanfender Aeste
bildet: bei denen endlich im Analfelde (A) nur miBig viele und
durchwegs mn den Hinterrand ziehende Adern vorhanden sind
und das Zwischengeider aus zahlreichen, stellenweise netzartig
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verschlungenen Queradern besteht. Solche Formen finden sich
tatsiichlich und gerade unter den idltesten Blattoiden : Aphthoro-
blattina, Parelthoblatta, Kinklidoplera usw., die durchwegs
dem mittleren Oberkarbon angehoren und den Ausgangspunkt
fiir die enorm formenreiche Familie der Archimylakriden
hilden. (Fig. 2.) ‘

G i e R
RS
R et wp Lo % .
SRR i NS
eI e
;W;“-"-fi'i_’ﬁmﬁw}z -&mmm;;.;,';;l;ilrmlﬂﬂ_!lllllIll]ﬂh,
R it I M T Pttt 7
A )
o o tmg Ul e Ul
i 20, s s i e gy ey
e T e s, i iy
s /?/40%‘&1&";’,&;‘;’/’ ff//,,”;fé’

Fig. 2. Aeltere Archimyiakride.

Als charakteristisch fiir diese Familie betrachte ich die
relativ lange, kammartige Subkosta, die in den Hinterrand miin-
denden Analadern und die in normalen Abstinden angeordneten
Hauptadern, welche niemals von Queraderresten eingesiumt
sind. Der Radius verliert bei den meisten Formen seinen ur-
gpriinglichen Charakter, so daB dessen Stamm nicht mehr
von den anderen, aus einer Haupirippe schief nach vorne
abzweigenden Aesten des Sektors zu unterscheiden ist. Auch
die Medialis erfihrt eine analoge Umgestaltung und entsendst
ihre Aeste schief nach vorne. (Fig. 8.} Wir sind imstands,

.

&

Fig. 8. Jingere Archimylakride.

zahlreiche Genera von Archimylakriden zu unterscheiden, je
nach dem Grade der Spezialisierung der einzelnen Aderkom-
plexe, der Fliigelform usw. Dieselben verteilen sich auf alle
Stufen his zum Ende des Paldozoikums und nur wenige sind
lingere Zeit unverindert geblieben. Die primitivsten Formen
finden sich im Pottsville Nordamerikas, im Lanarkian Schott-
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lands, im Westphalian Englands und Belgiens, in der Saar-
briicker Stufe in Bshmen, Sachsen und im Rheinlande, an der
Basis des Stephanien in Frankreich ; hoher spezialisierte Typen
finden sich hauptsichlich in den Anthrazitkohlen Nordamerikas,
in den Ottweiler Schichten Sachsens, im deutschen und boh-
mischen Rotliegenden, im unteren Perm Nordamerikas, im
russischen Perm und in jenem des Gondwanasystems, aber in
das Mesozoikum scheint diese Stammgruppe nicht mehr hin-
iiberzureichen.

Einer eigentiimlichen Spezialisierung der Subkosta ver-
dankt die Familie der Mylakriden (Fig. 4) ibren Ursprung,

o

Fig. 4. Mylakride.

denn hier entspringen die Aeste dieser Ader nicht der Rethe nach
aus einem Hauptstamme, sondern hiischelartig aus der Basis. Bei
“manchen Mylakriden ist die Medialis nech in urspringlicher
Form erhalten, so daB wir den Ausgangspunkt bei tiefstehenden
Archimylakriden suchen miissen, und es finden sich‘auch noch
Uebergangsformen im mittleren Oberkarbon Sachsens, sowie
in Frankreich. Typische Mylakriden kommen in groferer Zahl
in der Kiftaningkohle und in der Anthrazitkohle F. Nord-
amerikas, seltener in der Anthrazitkohle C. D., im Conemaugh
Nordamerikas und im Radstockian Englands vor. Frither und
spiter scheinen sie ginzlich zu fehlen, so daB man sie mit
vollem Rechte als Leitfossilien fiir ganz bestimmte Schichten
betrachten kann.

Durch das Auseinanderriicken der Hauptadern und Aus-
loschen der Queradern in den breiteren Zwischenriumen haben
sich die Spiloblattiniden (Fig. 5) aus Archimylakriden ient-
wickelt. Auch diese héchst charakteristische Gruppe ist fiir
ganz bestimmte Stufen typisch. Sie findet sich gleich hidufig
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und in identischen Gattungen im Conemaugh Nordamerikas
und in der Oftweiler Stufe Europas. Dieselben Genera aber
andere Spezies finden sich hiufig im Rotliegenden Europas
und im unteren Perm Nordamerikas. '

Fig. 5. Spiloblaftinide.

Als spezialisierte Seitenzweige der Stammgruppe sind
auch die fiir die Ottweiler Stufe so charakteristischen Ne-
orthroblattiniden und einige andere, noch wenig bekannte
Familien zu betrachten, ebenso die in den Ottweiler Schichten,
im amerikanischen Conemaugh und im Perm vorkommenden
Poroblattiniden (Fig. 6), von denen einzelne Formen in

Fig. 6. Poroblattinide.

der Trias und selbst im Dogger gefunden wurden, _endiich
auch die Mesoblattiniden (Fig. 7), die in paliozoischen

G A AR,

Fig. 7. Mescblattinide.
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Schichten zugleich mit Poroblattiniden, aber relativ selten vor-
kommen, dafiir aber durch das ganze Mesozoikum fast allen
herrschen. Fiir die beiden zuletzt genannten Familien ist eine
Reduktion der Subkosta charakteristisch, welche bei den Meso-
blattiniden ihren Héhepunkt erreicht, so daB# durch Korrelation

Fig. 8. Eleantde.

der Radius fast iiber den ganzen Vorderrand des Fliigels
ausgedehnt erscheint. Entwicklungskurven der hier bespro-
chenen Blattoidenrethen wiirden sich etwa in der auf Taf. XXI,
II, dargestellten Weise ergeben.

LS
Fig. 9. Orthophlebiide.

Aus ali diesen Andeutungen ergibt sich schon, daf wir
eine Schichte fiir um so dlter halten miissen, je mehr Spezies,
Genera, Familien, bzw. Ordnungen von den heute leben-
den verschieden sind. Wir werden eine Fauna von vorwiegend
noch heute lebenden Arten als quartir, eine solche von vor-
wiegend fremden Arten aber vorwiegend rezenten Gattungen
und durchwegs rezenten Familien als unbedingt postjurassisch
bezeichnen und als tertiir, wenn sie Termiten, Ameisen, viele
Bibioniden, Akridier usw. enthdlt. Ein Ueberwiegen der Gat-
tang Penthetria (Fig. 10) iber ‘Bibio (Fig. 11) spricht fiir
Paldogen, der umgekehrte Fall fiir Neogen. Je mehr Musziden,
Apiden und andere hochspezialisierte Elemente wir im Tertisir
finden, fiir desto jinger werden wir mit Recht die bhetreffende
Schichte einschétzen konnen,

i3
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Begegnen wir einer Fauna mit fast durchwegs iremden
Gattungen und vielfach auch schon verschiedemen Familien
“aber rezenten Ordnungen, so konnen wir sie als jurassisch
betrachten. Das Verhiltnis zwischen Anisopleren, Zvgopteren
einerseils und Anisozygopieren anderseits, das Vorkommen

<.
Fig. 10. Penthetria.

oder Fehlen - der groBen charakteristischen Lepidopteren,
Pgeudosiriziden, Chresmoden usw. wird uns unschwer ent-
scheiden lassen, ob es sich um' Malm, Dogger oder Lias han-

Fig. 11. Bibio.

delt, um so mehr als — wie wir spiter noch besprechen
werden — diese Faunen auch habituell sehr verschieden sind.
Das vollstindige Fehlen aller holometabolen Typen, die Allein-
herrschaft der Heterometabolen, charakterisiert das Palio-
-zoikum und die zwischen Stammgruppe (Paliodiktyopteren),
»Uebergangsordnungen und ,,modernen’ Ordnungen herr-
schenden Zahienverhiltnisse werden eine genauere Bestim-
mung gestatten, sobald nur eine enfsprechend reiche Ausbeute
vorliegt. Dazu kommen noch jene Anhaltspunkte, welche wir
den Blattoiden verdanken: Urspriingliche Archimylakriden,
eventuell mit Mylakriden gemengt, deuten auf mittleres Ober-
karbon, besonders wenn Spiloblattiniden, Poroblattiniden, Ne-
orthroblattiniden und Mesoblattiniden {fehlen. Sind diese
,.hoheren* Blattoiden vorhanden und auch die Archimylakriden
schon auf hdherer Stufe, verschwinden noch dazu die Palio-
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diktyopteren, so handelt es sich sicher um oberes Oberkarbon
oder hochstens unteres Perm und ich glaube, dafi diese Hin-
weise geniigen werden, um die Insekten in den Augen der
Geologen etwas zu rehabilitieren. Mit Mollusken, Echino-
dermen usw., die uns so oft eine viel genauere Altershestim-
mung der Schichten erméglichen, darf man sie noch lange
nicht vergleichen, aber sie haben immerhin schon in einigen
Fillen gute Dienste geleistet., Sie bestitigten die- Ansicht der
Phytopaldontologen, wonach die Tonkinger Kohle zur Trias
gehort und nicht, wie Scudder behauptete, zum Karbon; sie
bilden einen neuen Beweis zugunsten Weithofers, der die
Kohlen von Niirschan, Stradonitz, Rakonitz, Kladno, Lubna
und so weiter der Saarbriicker Stufe und nicht, wie bisher
iiblich, dem Perm zurechnet; sie weisen darauf hin, dafl die
Basis des Kohlenlagers von Commentry dem mittleren Ober-
karbon und nicht dem oberen angehért; sie sagen uns, daf die
tertidiren lakustren Ablagerungen von Britisch-Kolumbien nicht
dem Neogen, sondern dem Paliogen angehdren u. dgl. m.

Damit ist die geologische Bedeutung unserer Fossilien
aber noch lange nicht erschépft.

In neuerer Zeit ist es Mode geworden, alle grofien Ozeane
durch hypothetische Kontinente zu iiberbriicken, um das Veor-
kommen nahe verwandter Tierformen hiiben und dritben még-
lichst leicht zu erkliren und umgekehrt wurde dann das Vor-
kommen solcher Vikarianten in Australien und Siidamerika,
in Stidamerika und Afrika, Afrika und Australien usw. geradezu
als Beweis fiir die einstige Existenz dieser Landbriicken an-
gefiihrt. Die fossilen Insekten zeigen uns schon heute, dafl
hiebei manchmal iiber das Ziel geschossen wurde, oder dal
zum mindesten manche der angefithrten Beispiele keine Beweis-
kraft besitzen. So wurden z. B. die sicher nicht vor der Kreide
entstandenen Ameisengenera Oecophylla, Plagiolepis und Tech-
nomyrmex unter den Beweisen {fiir die Existenz eines ,,karboni-
schen' Kontinentes an Stelle des indischen Ozeans angefiihrt,
was sicher unterblieben wire, wenn der beireffende Autor ge-
wuBt hiitte, dab alle drei Genera iml Tertiir Europas vertreten
sind. Die Lukanidengenera Lamprima und Neolamprima einer-
seits, Sphenognathus anderseits gehéren mif zu jenen Belegen,
welche eine nahe Beziehung zwischen der Fauna Australiens
und Siidamerikas zu beweisen geeignet erscheinen, denn sie

3y*
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finden sich sonst nirgends auf der Welt. Ein offenbares Binde-
glied zwischen diesen Gattungen lebfe aber in den Bernstein-
witldern des Samlandes.

Welch enormr wertvolies Material fiir den Paldogeogra-
phen sonst noch unter den fossilen Insekten zu finden sein
mag, davon habe ich selbst bis jetzt erst eine dunkie Ahnung;
daher nur einzelne Beigpiele fiir viele:

Der Sandlaufkifer Tetracha carolina kommt heute nur
im sidlichen Teile Nordamerikas und in Zentralamerika vor,
findet sich aber im europiischen Bernstein. Die Blattwespen
aus der Verwandtschaff von Perga leben heute nur in Austra-
lien und spiirlicher in Siidamerika. Noch im Miozin waren
- sie in Nordamerika. Die Tsetse-Fliegen (Glossing) sind heute
glitcklicherweise nur im {ropischen Afrika vorhanden, aber im
Miozin waren sie noch in Nordamerika. Die Nemopteriden-
gattung Halter ist heule ostmediterran, aber anch sie reichte
im Miozdn nach Nordamerika. Verschiedene Ameisengenera,
die sich heute nur in den Tropen Asiens finden, lebten jmn
Oligozin in Nordeuropa usw. Es scheint mir iiberhaupt, als ob
sich die Insekten im allgemeinen besser als Beweise fiir die
zu verschiedenen Zeiten bestandenen Landverbindungen zwi-
schen den nordlichen Kontinentalmassen und zwischen
diesen und den sidlichen Gebieten eignen witrden, als
fir Landbriicken der siidlichen Hemisphire, denn schon im
Paldozoikum herrscht eine weitgehende Uebereinstimmung
zwischen der 3stlichen und westlichen Fauna: Alle Ordnungen,
von denen wir mehr als einen Vertreter kennen gelernt haben,
sind in Amerika und Europa nachgewiesen worden; fast alle
halbwegs formenreichen Familien und viele Genera kommen
anf beiden Seiten des atlantischen Ozeans vor, aber die Spe-
zies scheinen immer verschieden zu sein, doch war der Unter-
schied der Faunen sicher nicht grofler als heute zwischen
Europa und dem paldarktischen Ostasien. Da nun auch im
Tertidir immer ein dhnliches Verwandtschaftsverhiltnis bestand,
30 kénnen wir woh] schlieflen, dafl den Insekten wiederholt die
Moglichkeit gegeben war, zwischen Eurasien und Nordamerika
zi verkehren.

- In bezug auf die Klimatologie vergangener Perioden
kénnen uns die Insekien als typische Landtiere so manchen
Fingerzeig geben, wenn wir einerseits die Physiognomik der
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einzelnen Faunen in Rechnung ziehen und anderseits die wech-
selnde geographische Verbreitung heute auf bestimmte Klima-
gebiete angewiesener Typen beriicksichtigen. _

Aus der Tatsache, daB heute im arktischen Gebiete die
Insekten mit vollkommener Verwandlung (Holometabolen) viel
stirker vertreten sind als jene mit unvollkommener Verwand-
lung (Heterometabolen) (14%/,, aller Lepidopteren, 15% aller
Hymenopteren, dhnliche Anteile der Koleopteren und Dipteren
und darunter viele Endemismen, gegen 2% aller Hemipteren
und. fast oder gar keine Orthopteren, Phasmiden, Dermapteren,
Blattoiden, Mantoiden und Termiten), daB ferner nordlich des
50. Breitegrades von europiischen Lokustoiden nur 6%, von
Akridiern nur 20%, von Dermapteren 10%, von Blattoiden
209%0, von Phasmiden und Mantiden 0% und kaum Endemismen
vorkommen, daB endlich von allen bekannten Dermapteren
in gemiBigten Gegenden mit ausgesprochenem Winter nur 4%,
von Blattoiden 2%, von Mantoiden, Lokustoiden, Phasmoiden
noch weniger und von Hemipteren hichstens 10% vorkommen,
dagegen von Koleopteren 30%, von Hymenopteren 40% und
von Dipteren etwa 50%, sowie aus anderen, hier nicht niher
zn erdrternden Umstinden scheint mir hervorzugehen, dafl die
Holometabolie geradezu eine Anpassung an Kiélteperieden im
Jahre 1ist. Die Heterometabolen — wenigstens die Land-
bewohner unter ihnen — sind ausgesprochen termophil. Halten
wir uns nun vor Augen, daB im iPaldozoikum nur heterometa-
bole Formen vorhanden waren, und daf die Holometabolie ganz
unvermitielt in verschiedenen Reihen mit dem Beginne des
Mesozoikums eingetreten war, so dridngt sich von selbst der
Gedanke an eine gewaltige Verschlechterung des Khimas am
Ende des Paliozoikums auf, die zur Entstehung der Holo-
metabolie gefiihrt haben kann. Nun wissen wir ja, daB eine
~permische Eiszeit” existierte, die wohl keiner Bestitigung
durch die Palio-Entomologie mehr bedarf, aber es bleibt immer-
hin-interessant, daB sich die Wirkung eines solchen Ereignisses
auch schon anf diesem Gebiete nachweisen 1dBt, und wir kénnen
es daher vielleicht wagen, aus anderen analogen Erscheinungen
auf dhnliche Ursachen zu schiieBen.

Berechnungen und Nachforschungen haben ergeben, dafl
die Riesenformen in unserer modernen Insektenwelt oder die
Mehrzahl der grofen Formen den tropischen oder doch wenig-
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stens den wirmer gemdifigten Gebieten angehoren. Die durch-
schnittliche Linge des Vorderfliigels betrigt z. B. bei den
lebenden Insekten Mitteleuropas etwa 7 mm, bei jenen des
{ropischen- Asien etwa 16 mm. Im unteren und mittleren Ober-
karbon betrug sie in unseren Breiten 51 mm! Man mag hier
mit Recht einwenden, daB an dieser grofen Differenz das
Fehlen aller hochspezialisierten winzigen Holometabolen (Chal-
zidier, Mikrokolepteren, Psoziden, Thripse, Cezidomyiden,
Akalypteren usw.) Schuld sei, aber dieser Einwand ist nicht
ganz stichhiltig, denn im tropischen Asien sind alle diese
Gruppen heute ebensogut vertreten, wie in Mitteleuropa, auch
fehlten sie im oberen Oberkarbon und Perm noch ebensogut
wie im miftleren Oberkarbon und trotzdem sinkt in diesen
Perioden das Durchschnittsmal auf 20, bzw. 17 mm herab,
um 'in der Trias, wo schon relativ kieine Kifer, aber noch
lange nicht die hochspezialisierten Zwerge da waren, 14 mm
zit befragen. Fiir den Lias ergibt sich ein MaB von 11 mm,
welches im Dogger und namentlich im Malm wieder auf 22 mm
emporschnellt. Das Absinken der Grofle gegen den Schluf
des Paldozoikums fillt wieder mit der Verschlechterung des
Klimas zusammen, mit dem Auftreten von Jahresringen bei
den Pflanzen. Wie liBt sich aber der so auffallende Unterschied’
zwischen Lias und Malm erkliren, wenn wir bedenken, daff
die F'unde aus diesen Perioden .alle aus der heutigen, kilter
gemabBigten Zone stammen, und daB in beiden Perioden nahezu
identische Familien und Genera veriveten sind, dad z. B. die
Elkanen des Malm doppelt so grof sind als jene des Lias usw. ?
~ Sollen wir da nicht auch an eine Aenderung des Klimas denken,
um so mehr, als auch andere interessante Momente, wie der
Riickgang der Riffkorallen im Lias und ihr neues Aufblithen
tm Malm, der Riickgang der riesigen Equisetazeen am Ende
der Trias u. dgl., fiir eine Verschlechterung des mitteleuro-
pdischen Klimas in der idlteren und fir eine abermalige Ver-
hesserung desselben in der jiingeren Jurazeit sprechen? Sollte
das Fehlen aller typisch tropischen Elemente im Lias Mittel-
europas nicht ebenso schwer in die Wagschale fallen, als das
Vorkommen siidlicher Elemente imr Tertiir der heute kiilteren:
oder hochstens gemaBigten Gegenden? Denn es wird nie-
mand dagegen etwas einwenden, wenn man das Vorkommen
von Termiten, Paussiden, Cupediden, tropischen Poneriden und
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anderen Ameisen, Trigonen usw. im baltischen Bernsteine
oder das Vorkommen von Belostomiden, Scutelleriden und
dergleichen in der Nihe des Bodensees, von vielen Penthe-
trien in Britisch Kolumbien, von Glossinen it Kolorado usw.
fiir ein {ropisches oder subtropisches Klima jener Zeiten ins
Treffen fihrt, und aus dem Verschwinden all dieser Elemente
in der jiingsten Phase des Tertidrs, aus ihrem giinzlichen Fehien-
in quartiren’ Ablagerungen unserer Breiten ganz ihnliche
Schliisse auf eine Verschlechterung des Klimas zieht, wie
aus der fossilen Flora, aus der Vertebraten- und Mollusken-

fauna.
$. .

Mégen diese wenigen ziemiich willkiirlich ans der Masse
des Stoffes herausgehobenen Beispiele gentigen, um zu zeigen,
daB sich die fossilen Insekten in bezug auf geologische Be-
dentung manchen anderen Tiergruppen bereits als gleichwerhig
an die Seite stellen lassen. Wir diirfen uns freilich nicht
verhehlen, daB die Hauptmasse der Detailarbeit noch vor uns
liegt und daB noch gar manches Jahr vergehen wird, bevor
wir an einen Vergleich mit Mollusken, Echinodermen und
dhnlichen Tiergruppen denken kénnen, deren Natur und Lebens-
welse eine sichere und nicht .allzusehr dem Zufalle unfer-
worfene Erhaltung als Fossilien verbiurgt. Die Bedeutung der
fossilen Insekten scheint mir in erster Linie darin zu liegen,
daf sie es sind, welche gerade dann wertvolle Aufschliisse
geben kénnen, wenn uns die marinen Formen total im Stiche
lassen.

Ich mdéchte daher mit einem Appell an die Herren Geo-
logen und Montanisten schlieBen: Achten Sie auf diese
unscheinbaren Objekte; denken sie daran, daB Ostrau, Grin-
bach, Lunz und viele andere pflanzen- und daher sicher auch
insektenfithrende Lokalititen Oesterreichs bisher noch gar
nichts zu unseren Kenntnissen beigetragen haben; daB in
den Kohlengebhieten Australiens, Chinas, in den Gondwana-
schichten Indiens, in der Kreide Australiens, in Afrika, Sid-
amerika, in Gronland, Spitzbergen und in der Antarktis noch
Schiitze von unschitzbarem phylogenetischen, tiergeographi-
schen und daher auch geologischem Werte schlummern, ja,
dall selbst in so manchem Museum wertvolles Material un-
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beachtet oder mangethaft bearbeitet liegt, dessen exakte zeit-
gemafe Unfersuchung manche Liicke in unserem Wissen aus-
fiilllen konnte.

Abbildungen.

Alle Abhildungen sind schematisch und heziechen sich auf Vorder-
fliigel. Sc = Sitbcosta, R = Radius. Rs = Sector radii, M = Medialis,
Cu = Cubitus, A = Analis, — Die Figuren 2 bis b sind etwa 2mal, 6 und
7 etwa bmal, 8 und 9 etwa 10 mal, 10 und 11 etwa 6 mal vergroBert.

Fig. 1. Ein Patiodiktyopteron. (Mittleres Oberkarbon.)

Fig 2. Eine der urspritnglichslen Archimylakriden. (Mittleres Ober-
karbon. :

Fig. 3. Eine hdher spezialisierte Archimylakride. (Skulptur nur an
gedeutet. Oberes Oberkarbon.)

Fig. 4. Eine Mylakride. (Oberes Oberkarbon.)

Fig. 6. Eine Spiloblattinide. (Oberes Oberkarbon.)

Fig. 6. Eine Poroblattinide. (Oheres Oberkarbon,)

Fig. 7. Eine Mesoblattinide. (Lias.)

Iig. 8. Eine Elcapnide. (Lias.)

Fig. 9. Eine Orthophlebiide. (Lias.)

Fig. 10. Eine Pentheiria, (Paldogen.)

Fig. 11. Ein Bibio, (Neogen.)
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