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Von den éaltesten Insekten*

On the Most Ancient Insects**
CARSTEN BRAUCKMANN, ELKE GRONING & JAN-MICHAEL ILGER

Zusammenfassung: Der vorliegende Beitrag liefert eine Ubersicht iiber die altesten derzeit bekannten
Hexapoda (Devon, Karbon), mit einem besonderen Schwerpunkt auf der Konservatlagerstatte Hagen-
Vorhalle (Ruhrgebiet, Deutschland). Seit ihrer Entdeckung im Jahre 1982 hat diese Fundstelle 310
Einzelfunde von Pterygota geliefert, ein grof3er Teil davon nahezu vollstandig erhalten. Die Insektenfau-
na von Hagen-Vorhalle umfasst derzeit 18 Arten, die sich auf finf Gro3gruppen verteilen: Palaeodic-
tyoptera, Megasecoptera, Diaphanopterodea, Odonatoptera und basale Neoptera. Mehrere Arten der
Neoptera waren von parasitischen Milben oder deren Larvalstadien befallen. Die besondere Bedeutung
der Fundstelle liegt an (1) dem hohen stratigraphischen Alter (Namurium B, Marsdenium, &lteres
Oberkarbon), (2) der grofien Anzahl von Einzelfunden und (3) der ungewdhnlich vollstdndigen Erhal-
tung, die wesentlich besser abgesicherte Rekonstruktionen von mehreren Insektengruppen ermdglicht.

Schlisselworter: Hexapoda, Devon, Karbon, Hagen-Vorhalle, Rekonstruktionen

Summary: The present article is a compilation on the most ancient Hexapoda (Devonian, Car-
boniferous), with special reference to the Konservatlagerstatte of Hagen-Vorhalle (Ruhr area, Ger-
many). Since its discovery in 1982, this locality has yielded 310 specimens of Pterygota, many of them
nearly completely preserved. The insect fauna of Hagen-Vorhalle includes 18 species, distributed to 5
main groups: Palaeodictyoptera, Megasecoptera, Diaphanopterodea, Odonatoptera, and basal Neo-
ptera. Several species of the Neoptera were infested with parasitic mites or their larval instars. The
main importance of the locality is caused by (1) the high stratigraphical age (Namurian B, Marsdenian,
early Late Carboniferous), (2) the great frequency of specimens, and (3) unusually complete preserva-
tion which permits more detailed reconstructions of several groups of the Pterygota.

Keywords: Hexapoda, Devonian, Carboniferous, Hagen-Vorhalle, reconstructions

1. Einleitung
Kurzer erdgeschichtlicher Uberblick
Uber die paldozoischen Insekten

paldozoischen Insekten vom Devon bis ins
altere Oberkarbon (Namurium). Auf die
zurzeit noch sehr kontrovers gefiihrte Dis-
kussion zur phylogenetischen Stellung der aus

Die Insekten sind heute mit vermutlich tiber
einer Million beschriebenen Arten die weit-
aus grofte Tiergruppe. Tatsachlich aber diirf-
te die Anzahl der heute lebenden Arten sogar
ein Vielfaches davon betragen.

Im Folgenden liefern wir einen stark verein-
fachten erdgeschichtlichen Uberblick tiber die

diesem Zeitraum bekannten Insekten wird
in diesem Rahmen bewusst nicht eingegan-
gen. Zur Vertiefung in diese spezielle The-
matik, insbesondere in die Abwégung der
unterschiedlichen Ansichten, sei u. a. auf
KLass (2007) und den Abschnitt ,,Ausblick*
des vorliegenden Beitrags verwiesen.

* Erweiterte Fassung eines wahrend des Treffens des Westdeutschen Entomologentages 2009

gehaltenen Vortrags.

** Enlarged Version of a lecture held during the meeting of the Westdeutscher Entomologentag 2009.
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Die Uberlieferung der Hexapoda insgesamt  MauLik 1926) und von der Halbinsel Gaspé
(= Insecta + einige primér fliigellose Grup- (Provinz Quebec, Ostkanada; LABANDEIRA et
pen) beginntim Devon (Abb. 1A). Die altes- al. 1988) beziehungsweise aus dem Mittel-
ten Reste stammen aus dem Unterdevonvon Devon von Gilboa (Staat New York, USA;
Rhynie (Aberdeenshire, Schottland; HirsT &  SHEAR et al. 1984). Es handelt sich bisher aus-
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Abb. 1: Ubersicht tiber die wichtigsten Fossillagerstitten allgemein und Hagen-Vorhalle im Beson-
deren. A Wichtige Fundstellen zur friihen Evolution der Hexapoda (= Insecta + einige primér
fliigellose Gruppen) und ihre stratigraphische Einordnung. B Geologische Ubersichtskarte der Lage
der Konservatlagerstatte Hagen-Vorhalle (Zgl. = Ziegelschiefergrube). C-D Fotos der Grube wéh-
rend der Grabungskampagne 1991.

Fig. 1: Overview of the most important fossil repositories in general and Hagen-Vorhalle in
particular. A Important find spots for the evolution of the Hexapoda (= Insecta + some primary
wingless groups) and their stratigraphic position. B Geological map of the location of the Konser-
vatlagerstatte Hagen-Vorhalle (Zgl. = brickyard quarry). C-D Photographs of the quarry and
excavation area during the 1991 campaign.
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nahmslos um Reste von primér flligellosen
Urinsekten.

Die schottischen Exemplare gehdren zu den
Springschwénzen (= Collembola), einer For-
mengruppe, die auch heute noch in sehr gro-
Rer Individuenzahl — z. B. in der Bodenstreu
— vorkommt. Genau genommen zahlen die
meisten Entomologen sie gar nicht mehr zu
den Insekten, sondern werten sie gemeinsam
mit den Beintastlern (= Protura) als deren
Schwestergruppe innerhalb der Hexapoda.
Die beiden anderen oben genannten Vor-
kommen wurden erst vor gut 20 Jahren ent-
deckt. Bis heute sind nur sehr wenige, winzi-
ge Bruchstiicke bekannt, die ihre Bearbeiter
in die Verwandtschaft der Felsenspringer
(= Archaeognatha) und somit schon zu den
echten Insekten gestellt haben. Diese Auffas-
sung ist jedoch nicht unumstritten geblieben.
Die Insektennatur eines ebenfalls als sehr ur-
timlichen Vertreters der Hexapoda gedeute-
ten Fossils, Devonohexapodus bocksbergensis
Haas, WaLOszEK & HARTENBERGER, 2002
(vgl. auch Haas 2005) aus dem Unterdevon
(tiefes Emsium, Hunsriick-Schiefer) des
Hunsriicks, wird inzwischen zurtickgewiesen
(WiLLmanN 2005; KUHL & RusT 2009).

Ein weiteres, bisher nur durch Reste der kau-
end-beilRenden Mundwerkzeuge bekanntes
Insekt aus dem Unterdevon von Rhynie in
Schottland — Rhyniognatha hirsti Tillyard, 1928
— deuten ENGEL & GrimALDI (2004) bezie-
hungsweise GrimaLDI & ENGEL (2005) we-
gen des sehr ,,modern* anmutenden Mandi-
belbaus als schon zu den Fluginsekten
(= Pterygota) gehorig, was Prokor et al.
(2005: 386) allerdings anzweifeln. Ein eindeu-
tiger Beleg fur diese Annahme, ndmlich der
Zusammenhang solcher Mundwerkzeuge
mit einem gefligelten Korper, steht noch
aus.

Somit beginnt die eindeutig nachweisliche
Uberlieferung der Fluginsekten mit erhalte-
nen Fliigeln erst viel spéter, und zwar nach
bisheriger Kenntnis im Namurium (Brauck-
MANN et al. 1996). Auch aus diesem Zeitab-
schnitt kannte man bis zur Entdeckung der
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reichhaltigen Fundstelle Hagen-Vorhalle im
Ruhrgebiet im Jahre 1982 (vgl. BRAUCKMANN
etal. 2003; BRAUCKMANN & ScHOLLMANN 2005;
hierin Hinweise auf friihere Arbeiten tiber
Vorhaller Insekten) nur knapp 30 Einzelfun-
de, meist isolierte Flligel. Die Formen von
Hagen-Vorhalle sind nach den begleitenden
Ammonoidea in das obere Namurium B
(und somit in das hthere Marsdenium) da-
tiert.

Der élteste eindeutig datierbare und mit Na-
men versehene Fund wurde im Kern einer
Tiefbohrung im Raum Bitterfeld/Delitzsch
geborgen und erst vor wenigen Jahren als De-
litzschala bitterfeldensis Brauckmann & Schnei-
der, 1996 beschrieben (Abb. 2A-B). Er z&hlt
zu den Palaeodictyoptera: Spilapteridae. Die
Fundschicht gehort in das tiefere Namurium
(Arnsbergium) und damit nach der neuesten
Definition der Grenze Unter-/Oberkarbon
(Mississippium/Pennsylvanium) gerade noch
in das jingste Unter-Karbon. Noch ein wenig
alter ist ein kirzlich von Prokor et al. (2005)
beschriebener Neoptera-Fliigelrest (Abb. 2C)
aus dem Unter-Namurium (Petrkovice Beds;
Pendleian; tieferes E1) im tschechischen An-
teil des Oberschlesischen Kohlenbeckens. Auch
dieser Fund stammt aus einem Bohrkern; er
ist aber zu unvollstandig erhalten, um auf
Familien-, Gattungs- oder gar Artenebene be-
nannt zu werden.

Alle (ibrigen bisher aus dem Namurium be-
kannten Insektenreste sind oder scheinen jun-
ger zu sein und stammen aus dem oberkar-
bonischen Anteil. Ihre Fundorte liegen in den
Niederlanden (ein isolierter Flgel), in Polen
(Oberschlesisches Kohlebecken; ein isolierter
Flugel), in den USA (Utah; ein recht vollstan-
diger Rest), im Raum Wuppertal (Schmiede-
stralRe; zwei isolierte Fltigel) und bei Hagen-
Vorhalle (Abb. 1B-D) (zurzeit 310 Einzel-
Funde, viele davon mehr oder wenig voll-
stéandig erhalten; vgl. BRauckmann et al. 2003).
Da gerade diese letztgenannte Fundstelle eine
groRe Anzahl von besonders gut erhaltenen
Insekten geliefert hat, gehen wir im Folgen-
den detailliert auf sie ein.
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Abb. 2: Die dltesten bekannten Neoptera-Funde und wichtige Vertreter der Palaeodictyoptera
(,,Urnetzfltgler) und Megasecoptera aus Hagen-Vorhalle. A-B Deltizschala bitterfeldensis, der &ltes-
te eindeutig datierbare und mit Namen versehene Neoptera-Fund im Anschnitt eines Bohrkerns
und als Uberzeichnung. C Der von Prokor et al. (2005) beschriebene élteste Neoptera-Fliigelrest
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Etwas jlnger, aber ebenfalls noch in das
Namurium gehdrend, sind ein isolierter Fl-
gel aus Belgien und etwa 20 Reste aus Mé&h-
ren; ein weiteres einzelnes Fliigelbruchstiick
aus den Niederlanden konnte etwa gleichaltrig
mit dem Vorhaller Vorkommen sein. Das
ebenfalls erst vor wenigen Jahren entdeckte
Fundgebiet von friih-oberkarbonischen In-
sekten in der Autonomen Region Ningxia in
Nordchina ist inzwischen als ,,Qilianshan-
Entomofauna“ (beziehungsweise ,,Qilian-
shan Biota“) in der paldoentomologischen
Fachwelt bekannt (u. a. Prokor & Ren 2007,
hierin Hinweise auf frihere Arbeiten). Die
Fundschichten gehdren der Tupo-Formation
an, die zundchst auf das Namurium C einge-
grenzt wurde. Inzwischen haben chinesische
Autoren das stratigraphische Alter auf ,,Na-
murium B-C* (und damit deutlich ins Alte-
re) erweitert. Die Insekten der ,,Qilianshan-
Entomofauna“ umfassen bereits mehrere
tausend Einzelfunde; bislang sind aber nur
isolierte Fltgel publiziert.

Erst mit dem Westfalium und dem Stepha-
nium wird weltweit die Uberlieferung der
Fluginsekten etwas héufiger. Etwa Westfali-
um D ist das Alter der reichhaltigen Konser-
vatlagerstatte Mazon Creek in lllinois, USA.
Ungefahr gleichaltrig, aber von der Erhaltung
untergeordnet sind die seit wenigen Jahren
zusammengetragenen Reste aus dem Stein-
bruch am Piesberg bei Osnabriick; auch diese
Fundstelle zeichnet sich inzwischen als wich-
tige Lokalitat ab (siehe zuletzt BRauckmaNN
etal. 2009, hierin altere Literatur).

Ins Stephanium B ist z. B. die ,,klassische*
Oberkarbonische Insektenfundstelle Com-
mentry in Zentralfrankreich mit ihren be-
rihmten Riesenlibellen einzustufen. Anné-
hernd gleichaltrig ist die erst in den letzten
Jahren bekannt gewordene, ebenfalls in Zen-
tralfrankreich gelegene Lokalitat Montceau-
les-Mines.

In Mitteleuropa sind jungpaléozoische In-
sektenfunde vor allem aus dem hdheren
Oberkarbon und tieferen Perm des Saar-
Nahe-Beckens bekannt, das daher mit zu den
wichtigsten Fundgebieten fir diesen Zeit-
raum weltweit z&hlt. Bis heute sind Gber 90
Arten beschrieben; hinzu kommen 59 weite-
re Formen unter ,,offener Nomenklatur®, also
Formen, die nicht bis zur Art- oder Gattungs-
ebene bestimmbar sind. Ein weiteres wichti-
ges Fundgebiet fir Insekten des Stephani-
um liegt im Raum Wettin/PI6tz (vgl. ZessiN
1983).

Schon im Namurium sind — bis auf die Scha-
ben (= Blattaria oder Blattodea) — alle we-
sentlichen GroRgruppen der Fluginsekten
vertreten: Die eng miteinander verwandten
und auf das Jungpaldozoikum beschrank-
ten tPalaeodictyoptera, TMegasecoptera und
tDiaphanopterodea, die Libellenartigen (=
Odonatoptera, z. T. schon mit Riesenformen
wie Namurotypus sippeli BRAUCKMANN & ZEs-
siN 1989 mit einer Spannweite von 32 cm von
Hagen-Vorhalle) sowie die ,,tProtorthopte-
ra“, eine sehr heterogene und offensichtlich
polyphyletische jungpalédozoische Formen-
gruppe. Etwas spéter, im tiefen Westfalium,

aus dem Unter-Namurium. D-E Homoioptera vorhallensis im Original und als Uberzeichnung mit
deutlich sichtbaren Vorderbrustfliigelchen und abgebrochenen Cerci. F Details des Kopfes von H.
vorhallensis. G Lithomantis varius mit gut erhaltener Fligelzeichnung. H-1 Weibchen von Namurodia-
pha sippelorum mit Cerci und Ovipositor.

Fig. 2: The oldest known findings of Neoptera and important representatives of Palaeodictyopte-
ra and Megesecoptera from Hagen-Vorhalle. A-B Deltizschala bitterfeldensis, the oldest definitely
datable and named Neoptera species in a core sample section and reconstruction drawing. C: The
oldest described wing remain of a Neoptera as published by Prokor al. (2005) from Lower
Namurian. D-E Homoioptera vorhallensis in original photo and superimposed drawing with clearly
visible prothoracic winglets and damaged cerci. F Details of the head of H. vorhallensis. G Lithoman-
tis varius with well preserved wing colour patterns. H-1 Female of Namurodiapha sippelorum with
cerci and ovipositor.

Entomologie heute 22 (2010)
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setzt sodann die Uberlieferung der Schaben
ein. Weitere im hoheren Oberkarbon erstmals
aufgefundene GroRgruppen der Fluginsek-
ten sind beispielsweise die Eintagsfliegen
(= Ephemeroptera), die tParaplecoptera, die
Geradfltigler/Heuschrecken (Orthoptera), die
tCaloneurodea, die tBlattinopsodea und die
tMiomoptera. Die meisten hiervon dirften
nur den Paldoentomologen néher vertraut
sein. Weitere Insektengrof3gruppen, wie zum
Beispiel die Kéfer (= Coleoptera), erscheinen
spétestens im Perm.

Wie oben bereits hervorgehoben wurde, gibt
es nur sehr wenige fossile Fluginsekten
(= Pterygota), die stratigraphisch noch &lter
sind als das Vorhaller Material; besser erhal-
ten sind bisher noch keine namurzeitlichen
Funde. Die besondere Bedeutung der Vor-
haller Insekten liegt somit in ihrem hohen
stratigraphischen Alter, der Arten- und In-
dividuenflle und der vollstdndigen Erhal-
tung. Die diesbeziiglichen Untersuchungs-
ergebnisse sind entsprechend bereits von
mehreren modernen international verbrei-
teten Lehrbiichern aufgenommen worden
(z. B. RasNiTsYN & Quicke 2002; GRIMALDI
& EncEL 2005).

2. Die Insektenfunde von Hagen-Vorhalle

VVon den mindestens 18 Vorhaller Fluginsek-

tenarten gehoren acht zu den Palaeodictyop-

tera (,,Urnetzflugler*):

Homoioptera vorhallensis Brauckmann & Koch,
1982 (Abb. 2D-E),

Homaloneura ligeia Brauckmann, 1986,

Homaloneura berenice Brauckmann & Gréning,
1998,

Lithomantis varius Brauckmann in Brauck-
mann, Koch & Kemper, 1985 (Abb. 2G),

Patteiskya volmensis (Brauckmann, 1984),

Jugobreyeria sippelorum Brauckmann in Brauck-
mann, Koch & Kemper, 1985,

Dictyoneura kemperi Brauckmann & Koch, 1983
und

Avrchaemegaptilus schloesseri Brauckmann,
Schéllmann & Sippel, 2003.

Die nahe verwandten Megasecoptera sind

durch zwei relativ kleine Arten vertreten:

Sylvohymen peckae Brauckmann, 1988 (Abb.
3A) und

Sylvohymen pintoi Brauckmann, Schéllmann &
Sippel, 2003.

Den Megasecoptera ebenfalls sehr naheste-

hend (und friher mit ihnen vereint gewe-

sen) sind die Diaphanopterodea, von de-

nen ebenfalls eine Art in Vorhalle nachge-

wiesen ist:

Namurodiapha sippelorum Kukalova-Peck &
Brauckmann, 1990 (Abb. 2H-1).

Gleich drei Arten sind zu den Odonatoptera

zu stellen:

Namurotypus sippeli Brauckmann & Zessin,
1989,

Erasipteroides valentini (Brauckmann in Brauck-
mann, Koch & Kemper, 1985) (Abb. 3B-
C) und

Zessinella siope Brauckmann, 1988.

Von den Neoptera lassen sich vier Arten im

Vorhaller Material unterscheiden:

Kemperala hagenensis Brauckmann, 1984,

Holasicia rasnitsyni Brauckmann, 1984,

Heterologopsis ruhrensis Brauckmann & Koch,
1982 (Abb. 4A) und

Kochopteron hoffmanorum Brauckmann, 1984
(Abb. 4B-C).

Abb. 3: Mecoptera und Urlibellen (Odonatoptera) aus Hagen-Vorhalle. A Sylvohymen peckae, sich
Uberlagernder Vorder- und Hinterfligel mit deutlich erkennbarer Flligeladerung und terminalem
Farbmuster. B-C Erasipteroides valentini, eine der drei Vorhaller Urlibellenarten. D Namurotypus
sippeli, die groRte der Vorhaller Urlibellen in einer Rekonstruktionszeichnung von E. GRONING.
Fig. 3: Mecoptera and Odonatoptera from Hagen-Vorhalle. A Sylvohymen peckae, overlaying fore-
and hindwings with clearly visible wing venation and terminal colour pattern. B-C Erasipteroides
valentine, one of the three known Odonatoptera species from Hagen-Vorhalle. D Namurotypus
sippeli, the largest species of Odonatoptera from Vorhalle (drawing by E. GRONING).
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Bei drei weiteren Funden handelt es sich um
Fllgelreste von Nymphen, die von Brauck-
MANN et al. (2003) erstmals dokumentiert
wurden. Eine detaillierte Bearbeitung dieser
Fllgel steht noch aus.

Alle genannten Arten sind bisher nur von
Hagen-Vorhalle bekannt, bis auf Kemperala
hagenensis, die mittlerweile auch aus etwa
gleichaltrigen Schichten von Frondenberg
nachgewiesen ist. Viele Vorhaller Arten stel-
len dartiber hinaus jeweils die stratigraphisch
dltesten Nachweise ihrer Familie. Zu den we-
nigen Ausnahmen gehdren unter anderem
die zu den Palaeodictyoptera z&hlenden Spi-
lapteridae, die mit Delitzschala bitterfeldensis
(Abb. 2A-B) aus dem jiingsten Unterkarbon
noch weiter zurtickreichen.

Auf die bei der Insektenbestimmung wich-
tige, aber zum Teil schwierige Adertermino-
logie gehen wir im Rahmen dieses Artikels
nicht ein. Wer sich damit néher beschéftigen
mochte, sei auf die weiterfuhrende Literatur
(z. B. BRauckmanN et al. 2003) oder auf en-
tomologische Lehrbiicher und Insektenbe-
stimmungsbiicher verwiesen.

3. Darstellung ausgewahlter Formen

(Autorennamen und Publikationsdaten sind
nur dann aufgefiihrt, wenn sie nicht schon im
vorangehenden Kapitel genannt sind.)

3.1.,,Palaeoptera“ Martynov, 1923

Die im vorigen Kapitel genannten Palaeodic-
tyoptera, Megasecoptera, Diaphanoptera und
Odonatoptera werden — neben den ausge-
storbenen Permothemistida und den Ein-
tagsfliegen (= Ephemeroptera) — oft als Pa-
laeoptera zusammengefasst. Wichtigstes ge-

meinsames Merkmal ist, dass sie ihre Flugel
nicht oder nur mit sehr urspriinglichen Me-
thoden (die Diaphanopterodea) iber dem
Riicken zusammenlegen kénnen oder konn-
ten (,,Starrflligeligkeit*). Inzwischen setzt sich
zunehmend die Ansicht durch, dass die ,,Pa-
laeoptera* nicht monophyletisch sind, indem
die Odonatatoptera herausgenommen wer-
den und gemeinsam mit den Neoptera die
Metapterygota bilden (siehe u. a. KLass 2007
und Abschnitt ,,Ausblick®).

Die Neoptera, zu denen alle tibrigen Flugin-
sektenordnungen gehéren, kénnen ihre FIU-
gel Giber dem Riicken zusammenlegen, zum
Teil auf sehr komplizierte Weise. Vor allem
viele dltere Paldoentomologen, so z. B. Ku-
KALOVA-PEck (1991) und CarPENTER (1992)
deuteten die Palaeoptera als die urspringli-
chere Gruppe. Allerdings neigen einige Au-
toren (vgl. Rasnitsyn & Quicke 2002) dazu,
die basale Aufteilung der Fluginsekten in
umgekehrter Richtung zu deuten. Danach
sollen die Neoptera urspriinglicher sein, wo-
hingegen die Palaeoptera erst sekundar zur
Starrfltigeligkeit gelangt sind. Die Diaphano-
pterodea (siehe unten) werden dabei dann
als auf dem Weg zur Starrflligeligkeit stehen-
geblieben angesehen. Wenngleich wir diese
Interpretation durchaus fiir diskutierenswert
halten, spricht jedoch unseres Erachtens vor
allem der Besitz von Beinresten an den Hin-
terleibssegmenten mancher Palaeoptera (Abb.
21) eher daftr, dass die Palaeoptera gegen-
tber den Neoptera urspringlicher sind.

3.1.1. Palaeodictyoptera Goldenberg, 1877
Die Palaeodictyoptera (,,Urnetzflligler*) sind

neben den Odonatoptera (Libellen im weite-
ren Sinne) die bekanntesten Insekten des Erd-

Abb. 4: Zwei Vertreter der VVorhaller Neoptera. A Kochopteron hoffmannorum mit deutlich erkennba-
ren Vorderbrustfliigelchen und der V-formigen Ruhestellung der Mittel- und Hinterbrustflugel.
B-C Heterologopsis ruhrensis als weiterer Vertreter der Vorhaller Neoptera.
Fig. 4: Two representatives of Neoptera from Vorhalle. A Kochopteron hoffmannorum with prominent
prothoracic winglets and V-shaped meso- and metathoracic wings in resting position. B-C Hetero-
logopsis ruhrensis, another example of the Neoptera from Hagen-Vorhalle.

Entomologie heute 22 (2010)
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altertums. Trotz der deutschen Bezeichnung
LUrnetzfliigler” — die wortliche Ubersetzung
des wissenschaftlichen Namens Palaeodictyo-
ptera — sind sie keine Vorlaufer der heutigen
Netzflugler (= Planipennia), sondern eine auf
den Zeitraum vom hdchsten Unterkarbon bis
zur Untertrias beschrankte und seither nach-
kommenlos ausgestorbene Insektengruppe,
deren néchste Verwandten die Megasecoptera,
Diaphanoptera und Permothemistida sind.
Vielfach wird in der &lteren Literatur als Pu-
blikationsdatum des Namens Palaeodictyo-
ptera GoLDENBERG, 1854 angegeben, tatsich-
lich aber filhrte GoLpENBERG diesen Namen
erstim Jahr 1877 ein.

Insgesamt umfassen die Palaeodictyoptera—
je nach Auffassung der einzelnen Autoren —
etwa 17-21 Familien mit rund 71-86 Gattun-
gen; hinzu kommen weitere 42 Gattungen
von unsicherer Familienzugehorigkeit. Die
Funde verteilen sich Gber Eurasien, Nord-
und Sudamerika sowie Australien.

Da die Palaeodictyoptera eine sehr urspriing-
liche Fliigeladerung aufweisen, hielt man sie
schon friihzeitig fir die ,,primitivsten* ge-
fligelten Insekten. Daher nahm man lange
Zeit (bis in die Funfzigerjahre des 20. Jahr-
hunderts!) an, dass sie sich auch auf sehr ur-
springliche Weise erndhrten und kauende
Mundwerkzeuge besallen. Zwar gibt es schon
seit langem klare Hinweise auf schnabelfor-
mige, saugende Mundwerkzeuge, doch wur-
den diese meist — ,,weil nicht sein kann, was
nicht sein darf“ —als Beinreste, Pflanzenh&ck-
sel oder sonst irgendwie anders gedeutet, oder
die genannten Arten wurden trotz ihrer ur-
springlichen Flugeladerung zu anderen, mo-
derneren Ordnungen gestellt. Erst neuere
Untersuchungen haben diese falschen Vor-
stellungen korrigiert und klar gezeigt, dass
die Palaeodictyoptera einen langen Saugschna-
bel hatten. Dies bestéatigen auch nachdriick-
lich die Vorhaller Funde.

Die meisten Palaeodictyoptera waren relativ
grolRwichsig. Die grofiten Arten erreichten
eine Fliigelspannweite von bis zu 56 cm, die
kleinsten hingegen nur rund 2 cm. Aufféllig

und von den Verhéltnissen an ,,modernen*
Fluginsekten abweichend ist der Besitz eines
kirzeren dritten Fligelpaares am Vorder-
brustsegment (= Vorderbrust- oder Protho-
racalflligelchen), also vor den eigentlichen Fli-
geln. Dass es sich hierbei tatsachlich um eine
den Fliigeln vollig entsprechende Anlage han-
delt, zeigen die den (ibrigen ,,echten* Fliigeln
entsprechende Ausbildung und Verzweigung
der Hauptadern. Sehr deutlich ist dieses Merk-
mal an einem Exemplar von Homoioptera vor-
hallensis (Abb. 2D-E) sichtbar. Dabei waren
die Vorderbrustfliigelchen kurz und oft sehr
derb, wogegen die Mittelbrust- und Hinter-
brustfliigel (= Mesothoracal- bzw. Metatho-
racalfliigel) als normale, typische Fligel aus-
gebildet waren. Hier bezeichnen wir diese ver-
einfacht als Vorder- und Hinterflugel, da sie
bei heute lebenden Insekten solche darstel-
len. Im Gegensatz zu den meisten heutigen
Insekten, aber wie die meisten Palaeoptera,
konnten die Palaeodictyoptera ihre Fliigel
nicht in der Ruhe Uber dem Riicken zusam-
menlegen.

Die Mundwerkzeuge waren zu einem meist
langen, schrég nach vorn unten gerichteten
Saugschnabel geformt (Abb. 2E). Der Stirn-
schild (= Clypeus) am Kopf war kréaftig auf-
gewdlbt (Abb. 2F); unter ihm befand sich die
Saugpumpe, mit der die Tiere ihre Nahrung
aufsaugen konnten.

Die erhaltene, aus Sporen bestehende Darm-
fullung einer Diaphanopterodea-Nymphe aus
dem nordamerikanischen Oberkarbon (Ku-
KALOVA-PEck 1991) weist darauf hin, dass die
Tiere an Pflanzen gesaugt und sich von Spo-
ren, wahrscheinlich auch von Saften erndhrt
haben. Dies lasst dartiber hinaus auch darauf
schlieRen, dass auch die Nymphenstadien eher
an Land als im Wasser gelebt haben.

Am Kopf (Abb. 2F) befand sich weiterhin ein
Paar beindhnlicher Kiefertaster (= Maxillarpal-
pen), das heil3t noch nicht zu typischen Mund-
werkzeugen umgeformter urspringlicher Bein-
anhdnge, so dass es im Extremfall (wie z. B.
bei Homoioptera vorhallensis) scheinbar so aus-
sah, als hétten die Tiere vier Bein-Paare.
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Der Hinterleib (= Abdomen) endete in ei-
nem Paar extrem langer Schwanzfaden
(= Cerci), &hnlich wie das bei manchen heuti-
gen Eintagsfliegen der Fall ist. Die Weibchen
hatten einen langen Legestachel (= Oviposi-
tor) mit scharfen, oft geségten Réndern, mit
denen sie Pflanzen anbohren konnten, um
die Eier in eine geschiitzte Hohle ablegen zu
kdénnen. Die M&nnchen besafen stattdessen
typische Klammerorgane am Hinterleibsen-
de, mit denen sie die Weibchen bei der Paa-
rung festhalten konnten.

Die Flugel enthalten alle im Grundplan der
Fluginsekten vorhandenen Hauptadern und
zeigen eine deutliche Knickfaltung [= Kor-
rugation; d. h. die Vorderéste der Hauptadern
liegen auf nach oben gerichteten (= konve-
xen) Graten, die Hinterdste hingegen in den
(konkaven) Télern]. Die Hauptadern sind
gewodhnlich nicht miteinander verbunden
und entstehen an der Fligelbasis unabhan-
gig voneinander. Die Flachen zwischen ih-
nen weisen ein feines, unregelmaiiges Netz-
werk (= Archaedictyon) auf oder, wenn dies
nicht der Fall ist, echte Queradern; oft ist auch
eine Kombination von beidem entwickelt.
Die Vorder- und Hinterfliigel sind zumeist
von ahnlicher GroRe und Aderung, kénnen
sich aber im Umriss unterscheiden: In die-
sem Fall sind die Hinterfliigel etwas breiter
und mehr dreieckig und haben ein gut ent-
wickeltes, facherartiges Analfeld.

Wegen der nur sehr geringen Anzahl von Ein-
zelfunden bei den meisten Arten ist allgemein
nur wenig Uiber die Variabilitat von Fliigelum-
riss und -aderung bekannt. Die kirzlich von
Brauckmann (1991) detailliert untersuchten
vier anndhernd vollstdndig erhaltenen Exem-
plare von H. vorhallensis zeigen eine ganz extre-
me Variabilitit, insbesondere in der Aufteilung
bestimmter Adern (mit zwei bis 14 Endzwei-
gen insgesamt bzw. in einem Individuum acht
bis 14 Endzweigen!). In der bisher gebrauch-
lichen Systematik waren bei solch weiter Varia-
bilitat die isolierten Flligel desselben Indivi-
duums unterschiedlichen Gattungen oder gar
Familien zugeordnet worden. Es ist somit sehr
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wahrscheinlich, dass weitere Kenntnis der
Flugelvariabilitat die Anzahl der Gattungen
und Arten innerhalb der Palaeodictyoptera
drastisch verringern wird.

Viele Palaeodictyopteren [von Vorhalle: Litho-
mantis varius (Abb. 2G), Homaloneura ligeia, H.
berenice, Patteiskya volmensis und Archaemegapti-
lus schloesseri] zeigen auf den Fliigeln deutliche
Farbmuster, die zumeist aus hellen Flecken
oder Béndern bestehen. Diese konnen zuwei-
len mit zur Kennzeichnung bzw. Unterschei-
dung von Arten herangezogen werden. Na-
tlrlich wissen wir nicht, welche Farbenim Ein-
zelnen beteiligt waren, aber nach den Verhélt-
nissen an heute lebenden Arten ist es wahr-
scheinlich, dass die heute hell erscheinenden
Flecken zu Lebzeiten der Tiere gefarbt waren.
Die urspriinglich vorhandenen Pigmente schei-
nen bei der Fossilisation die Fligelmembran
zerstort zu haben; denn beim Freilegen sol-
cher Fundstiicke kann man leicht sehen, dass
in den hellen Flachen keine organische Subs-
tanz vorhanden ist (und man wegen des Feh-
lens der Membran leicht durch den Fleck hin-
durch prépariert). Demgegentiber l&sst sich der
Fliigel im Bereich der dunklen, deutlich inkohl-
ten Flachen leicht zwischen der oberen und
unteren Membran spalten.

Nymphenstadien sind durchaus bekannt, las-
sen sich aber nicht immer leicht bestimmten
Arten, Gattungen oder gar hdheren Rangstu-
fen zuordnen. Ahnlich wie z. B. bei einzelnen
Pflanzenorganen wurden und werden sie dann
unter eigenen Namen beschrieben, wie z. B.
Rochdalia parkeri H. Woodward, 1913, die zu-
nachst als BlattfuRkrebsart (= Branchiopoda)
gedeutet und erst durch RoLre (1967) eindeu-
tig als Fluginsektennymphe erkannt wurde.
Spéatere Nymphenstadien sind durch die typi-
sche ,,Nymphenbiegung* im Vorder- und
Hinterfliigel gekennzeichnet.

3.1.1.1. Homoioptera vorhallensis (Fami-
lie Homoiopteridae)

Homoioptera vorhallensis (Abb. 2D-E) z&hlt —
neben Dunbaria fasciipennis Tillyard, 1924 (Spi-
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lapteridae, s. u.) aus dem Unterperm (Leonar-
dium) von Elmo/Kansas (US.A.) — zu den
am besten bekannten Palaeodictyopteren-
Arten Uberhaupt. Mittlerweile liegen funf
nahezu komplett erhaltene Exemplare vor,
sowohl Weibchen mit langem Legestachel als
auch Mé&nnchen mit den typischen Klammer-
organen, die zusammen eine vollstdndige
und abgesicherte Rekonstruktion dieser Art
erlauben, wie sie von BrauckmanN (1991)
vorgelegt wurde. Der Saugschnabel und die
Kiefertaster von H. vorhallensis sind aufféllig
lang; desgleichen sind die Antennen lang und
schlank. Die Vorderbrustfliigelchen sind nicht
sehr derb und zeigen deutlich inre Aderung,
die sich in der gleichen Weise wie die der \Vor-
der- und Hinterfllgel aufteilt; sie laden seit-
lich recht weit aus und sind aufen leicht zu-
gespitzt. Vorder- und Hinterflligel Uberlap-
pen einander betrachtlich und weisen keiner-
lei Farbflecken auf. Unerwartet groR ist die
Variabilitat der Fliigeladerung (vgl. BRauck-
MANN 1991). So unterscheiden sich z. B. an
einem Exemplar die linken und die rechten
Fligel so sehr, dass man sie — wdren sie iso-
liert gefunden worden — nach den bisherigen
Konzepten zumindest unterschiedlichen
Gattungen zugeordnet hétte. Es ist anzuneh-
men, dass dies auch flr viele andere Urnetz-
fltigler gilt, so dass fiir diese Gruppe die Kri-
terien der Systematik neu tberprift werden
missen. Uberraschend ist auch die extreme
Lé&nge der beiden Schwanzfaden: Einer da-
von istan einem Exemplar Giber 20 cm erhal-
ten, muss aber noch langer gewesen sein! Die
Flugelspannweite betrug ebenfalls etwa 20 cm.
Die tbrigen Urnetzflugler von Vorhalle wa-
ren deutlich kleiner.

Die nunmehr durch H. vorhallensis sehr gut
bekannte Morphologie der Homoiopteridae
ermdglichte es inzwischen auch, eine einiger-
mal3en gesicherte Rekonstruktion der nahe
verwandten, aber mit einer Fligelspannweite
von etwa 45 cm noch wesentlich groReren
Art Scepasma mediomatricorum Brauckmann &
Becker, 1992 anzufertigen. Diese Art ist an
sich nur durch ein groRes Fliigelbruchstiick

aus Schichten des Westfalium C im Saarland
bekannt (vgl. BRauckMANN & Becker 1992).
Die Homoiopteridae sind vom Oberkarbon
bis zum Unterperm (berliefert und kommen
in Eurasien und Nordamerika vor.

3.1.1.2. Homaloneura Brongniart, 1885
(Familie Spilapteridae)

VVon Hagen-Vorhalle liegen gleich zwei Ho-
maloneura-Arten vor, die sich schon allein durch
ihre Grof3e deutlich unterscheiden. Homalo-
neura ligeia ist mit tber 6,5 cm Fliigelspann-
weite wesentlich groRer als Homaloneura bere-
nice, die nur knapp 4 cm erreicht. Beide Arten
haben — wie Ublich bei den Spilapteriden —
recht derbe, einander nur wenig oder kaum
uberlappende Vorder- und Hinterfltigel mit
auffélliger Fleckenverteilung. Bei H. ligeia sind
die Flecken relativ gréRer und etwas regelmé-
Riger angeordnet als bei H. berenice. Die Kopf-
region und die recht kleinfl4chigen Vorder-
brustfliigelchen sind nur von H. berenice be-
kannt. Der Saugschnabel ist wesentlich kiir-
zer und breiter, als wir es von Homoioptera
vorhallensis kennen. H. ligeia ist bislang nur
durch ein Weibchen bekannt, das einen rela-
tiv kurzen Legestachel am Hinterleibsende
aufweist. Von H. berenice ist diese Korperre-
gion bislang nicht erhalten.

Die Spilapteridae sind die bei weitem artenreich-
ste Palaeodictyopteren-Familie. Sie sind vom
héchsten Unterkarbon [durch Delitzschala bit-
terfeldensis Brauckmann & Schneider, 1996 (Abb.
2A-B)] bisins Unterperm nachgewiesen und in
Eurasien und Nordamerika verbreitet.

3.1.1.3. Lithomantis varius (Familie Litho-
mantidae)

L ithomantis varius (Abb. 2G) ist mit 13 Einzel-
funden die haufigste Vorhaller Palaeodictyo-
ptera-Art und ist daher auch sehr gut fiir Un-
tersuchungen zur Variabilitat geeignet. Die Art
erreichte etwa 12 cm Flugel-Spannweite. \or-
der- und Hinterfligel Uberlappen einander bei
dieser Art nicht, weil sich der Vorderfligel zum



Von den éltesten Insekten

29

Korper hin deutlich verschmélert. Auffallig-
stes Merkmal sind die sich von vorn nach hin-
ten Uber die Fllgel hinwegziehenden, regel-
maRig angeordneten Farbbénder, die sich zum
Korper hin in kleinere Farbflecken aufldsen.
Der Kopfist relativ klein und trégt einen kur-
zen, schmalen Saugschnabel; die \orderbrust-
fliigelchen sind recht kleinflachig. Der Hinter-
leib ist relativ breit und die Segmente sind seit-
lich in kurze Fortsétze ausgezogen. Auch bei
dieser Art sind sehr lange Schwanzféden nach-
gewiesen. Die Weibchen tragen am Hinterleib
einen kurzen, leicht gebogenen und gekielten
Legestachel &hnlich den Homaloneura-Arten.
Maénnliche Hinterleibsanhé&nge sind bislang
nicht mit Sicherheit bekannt.

Die Lithomantidae sind auf das Oberkarbon
in Europa und Nordamerika beschrénkt.

3.1.1.4. Patteiskya volmensis (Familie Gra-
phiptilidae)

\on Patteiskya volmensis ist bislang nur ein im
Zusammenhang befindliches Hinterfliigel-
paar mit relativ undeutlich abgesetzten Farb-
flecken bekannt. \on den tibrigen Vorhaller
Arten mit Farbflecken (Homaloneura ligeia, H.
berenice, Lithomantis varius und Archaemegapti-
lus schloesseri) ist sie vor allem leicht unter-
scheidbar durch die recht groRen, ovalen und
sehr regelméRig angeordneten &uReren Fle-
cken, den mehr dreieckig gerundeten Flugel-
umriss, die abweichende Aderung und die
kennzeichnende Fligelldnge von etwa 5 cm.
Die Graphiptilidae sind eine sehr artenarme
Familie, die bislang nur aus dem Oberkar-
bon in Europa bekannt ist.

3.1.1.5. Jugobreyeria sippelorum (Familie
Breyeriidae)

Jugobreyeria sippelorum ist nur durch ein zusam-
menhéngendes linkes Flugelpaar belegt, von
dem der Vorderflligel recht vollstandig, der Hin-
terfliigel hingegen nur im Bereich der Fligel-
spitze erhalten ist. Diese Art ist sehr leicht er-
kennbar durch den sehr schmal-dreieckigen Fli-
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gelumriss, die fiir die Breyeriidae typische Ade-
rung (vgl. BRauckmannet al. 2003) und die an
den Queradern aufféllig jochartig zusammen-
gezogenen Aderéste. Die maximale Fliigellan-
ge lésstsich auf etwa 7,5-7,8 cm schétzen. Farbfle-
cken sind nicht vorhanden.

Die Breyeriidae sind aus dem Oberkarbon in
Eurasien sowie Nord- und Stidamerika be-
kannt.

3.1.1.6. Dictyoneura kemperi (Familie
Dictyoneuridae)

Dictyoneura kemperi liegt vor als zusammen-
h&ngender Kdrper (ohne Kopf und Hinter-
leibsanhé&nge) mit den ansitzenden linken, im
Umriss relativ plumpen Fligeln. Der Vor-
derfliigel ist 4,3 cm, der Hinterfliigel 3,9 cm
lang. Farbflecken sind auf den Fliigeln nicht
vorhanden. Wie schon bei Lithomantis varius
ist auch bei D. kemperi der Hinterleib relativ
breit und weist an den Segmenten deutliche
Seitenfortsétze auf.

Die Dictyoneuridae wurden bereits durch
GoLDENBERG (1854) aus dem Saar-Karbon
beschrieben und sind damit eine der am fr-
hesten bekannt gewordenen Palaeodictyo-
ptera-Familien. Wegen ihrer zunéchst als , ein-
fach* gedeuteten Aderung galten sie lange Zeit
als die altertiimlichsten Fluginsekten uber-
haupt. Durch den Nachweis sehr viel ur-
sprunglicherer Merkmale — beispielsweise bei
den Homoiopteridae — haben sie diese Be-
deutung inzwischen verloren. Nach ihrer ge-
ringen Aderzahl diirfte es sich vielmehr um
eine recht stark abgeleitete Formengruppe
handeln, die einen moderneren Typ der
Palaeodictyoptera verkorpert. Inzwischen sind
die Dictyoneuridae durch zahlreiche weitere
Funde aus dem européischen Oberkarbon zu
einer recht artenreichen Familie geworden.

3.1.1.7. Archaemegaptilus schloesseri (Fa-
milie Archaemegaptilidae)

Wie schon die drei zuvor dargestellten Arten
ist auch der durch Brauckmann et al. (2003)



30

CARSTEN BRAUCKMANN, ELKE GRONING & JAN-MICHAEL ILGER

beschriebene Archaemegaptilus schloesseri nur
durch einen Einzelfund belegt. Es handelt
sich um ein fast vollstandiges Weibchen (ohne
Kopf). Die Fliigel sind relativ schlank, wobei
die Vorderflugel eine L&nge von 3,7 cm auf-
weisen. Die Farbflecken sind klein und unre-
gelmaRig angeordnet. Das erhaltene linke
Vorderbrustfltigelchen ist gerundet und ladt
seitlich nur wenig aus.

Von den Archaemegaptilidae ist insgesamt
nur eine oberkarbonische Gattung — Archag-
megaptilus — mit drei Arten bekannt, die aber
sowohl in Europa als auch in Stidamerika
nachgewiesen ist.

3.1.2. Megasecoptera Brongniart, 1885

In ihrem gesamten Bau dhneln die Megase-
coptera weitgehend den Palaeodictyoptera, in
deren Schatten sie allerdings hinsichtlich inrer
Bekanntheit stehen. Bis in die jlingste Zeit
werden sie nicht einheitlich behandelt. Zu-
meist werden sie inzwischen als selbststandi-
ge Ordnung angesehen. Manche Autoren je-
doch ziehen es vor, sie als ,,Seitenzweig* der
Palaeodictyoptera aufzufassen, mit denen sie
wesentliche Merkmale (z. B. den Besitz &hn-
lich gestalteter saugender Mundwerkzeuge
und Geschlechtsorgane sowie Ahnlichkeit im
Fliigelbau) gemeinsam haben. Die Uberein-
stimmungen sind dadurch noch groéRer ge-
worden, dass inzwischen diejenigen Formen
mit zurlicklegbaren Fligeln aus den Megase-
coptera entfernt worden sind und nunmehr
als selbstédndige Ordnung Diaphanopterodea
betrachtet werden.

Dennoch zeigen die Megasecoptera auch eini-
ge auffallige Besonderheiten im Fllgelbau,
durch die sie sich deutlich von den Palaeodic-
tyoptera abheben. Zu nennen sind hier unter
anderem die anders gestaltete Fliigelanheftung
mit einer deutlich verschmélerten bis blattstiel-
ahnlich ausgebildeten Fllgelbasis, die kurze,
oft ,,blind* endende vorderrandnahe Haupt-
ader und die entfernten, aber regelméRig ange-
ordneten Queradern. Daruber hinaus fehlen
ihnen — soweit bisher bekannt — die Vorder-

brustfliigelchen. Auch sind sie nach bisheriger
Kenntnis kleinwiichsiger als die Palaeodictyo-
ptera. Bei weitgehender Ubereinstimmung der
Gesamtmorphologie mit den Palaeodictyo-
ptera diirften die Megasecoptera auch eine &hn-
liche Lebensweise gehabt haben.

Die Megasecoptera reichen vom Oberkarbon
bis ins Oberperm und sind aus Eurasien,
Nordamerika, Stidafrika und mdglicherweise
auch aus Tasmanien bekannt.

3.1.2.1. Sylvohymen Martynov, 1940 (Fa-
milie Bardohymenidae)

Aus Hagen-Vorhalle sind von den Megase-
coptera bisher nur zwei in Fligelgestalt, -ade-
rung und -farbung auRerordentlich &hnliche
Arten von Sylvohymen bekannt: Sylvohymen
peckae (Abb. 3A) und S. pintoi. Beide sind
jeweils nur in Form zusammenh&ngender
Vorder- und Hinterfliigel mit den typischen
Megasecopteren-Merkmalen (siehe oben) be-
legt. Nach bisheriger Kenntnis lassen sich
beide Arten nur durch die deutlich unter-
schiedliche GroRe trennen, wobei S. peckae-
mit einer Fliigellange von nur rund 1,7 cm
wesentlich kleiner war als S. pintoi mit etwa
3,0 cm Fllgellange. Aufféllig sind bei beiden
Arten die geringe Aderverzweigung, die eben-
falls sehr geringe Anzahl von Queradern und
die dunkle Farbung in der Fllgelspitze.

Die Bardohymenidae sind eine artenarme,
vom Oberkarbon bis zum Unterperm rei-
chende Familie, die bisher aus Eurasien und
Nordamerika nachgewiesen ist. Nur Sylvohy-
men peckae und S. pintoi sind oberkarboni-
schen Alters, alle Gibrigen Bardohymenidae
stammen aus dem Unterperm.

3.1.3. Diaphanopterodea Handlirsch, 1919

Die maRig grof3en bis kleinwiichsigen Dia-
phanopterodea werden hier wie von Kuka-
LovA-Peck (1991) und KukaLovA-Peck &
BrauckmMANN (1990) dargestellt behandelt.
Danach sind sie durch den Besitz von Klei-
nen, noch nicht vollig reduzierten Beinresten
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an den Hinterleibssegmenten und die sehr
urttimliche Fliigelanheftung die urspringlich-
ste Fluginsektenordnung. In ihrer Gesamt-
Gestalt dhneln sie stark den Megasecoptera
(siehe oben), mit denen sie auch von vielen
friheren Autoren vereinigt worden waren.
Wie diese haben sie einen kleinen Kopf mit
kurzem Saugschnabel und noch beinartig
aussehenden Kiefertastern (= Maxillarpalpen)
sowie sehr lange Schwanzfaden, und die Weib-
chen tragen einen deutlich entwickelten, ge-
kielten und mit scharfen Sdgekanten versehe-
nen Legestachel. Vorderbrustflligelchen sind
wie bei den ebenfalls nahestehenden Palaeo-
dictyoptera vorhanden, aber nur sehr klein
und gelegentlich sehr derb, was als abgeleitet
gewertet werden kann. Weitere abgeleitete
Merkmale der Diaphanopterodea sind gegen-
Uber den tbrigen Palaeoptera unter anderem
die vereinfachte Fliigeladerung durch Verrin-
gerung der Anzahl der Seitenéste und Quer-
adern sowie Abbau der Maschenaderung (bei
Beibehaltung aller im Grundplan der Flugin-
sekten vorhandenen Hauptadern und der
urspriinglichen Knickfaltung).

Das wichtigste Unterscheidungsmerkmal der
Diaphanopterodea gegentiber den Palaeodic-
tyoptera und Megasecoptera ist ihre Féhig-
keit, ihre Fligel nach hinten Uber dem Hin-
terleib flach zusammenlegen zu kénnen. Dies
geschieht allerdings tiber einen sehr einfachen
Umlegmechanismus, bei dem das Artikula-
tionsband zwischen der Fliigelbasis und dem
Brustring aus nicht miteinander verschmol-
zenen Platten besteht. Hierin unterscheiden
sich die Diaphanopterodea deutlich von den
wesentlich weiter abgeleiteten Typen der Neo-
ptera. Die Fahigkeit beider Gruppen, die Fli-
gel zuritickzulegen, l&sst sich somit als kon-
vergent ansehen (zur anderen Deutung der
basalen Aufteilung der Fluginsekten durch
RasNiTsyN & Quicke 2002 siehe oben bei der
Diskussion der Palaeoptera).

Bei weitgehender Ubereinstimmung des
Grundbauplans mit den Palaeodictyoptera
und den Megasecoptera dirften die Dia-
phanopterodea auch eine &hnliche Lebenswei-
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se gehabt haben (siehe oben). Allerdings er-
laubt die Féahigkeit, die Fliigel in der Ruhe
flach Uber dem Hinterleib zusammenlegen
zu kénnen, auch in dichtere Vegetation ein-
zudringen. Dass die Diaphanopterodea sich
weitgehend von Pflanzenséften und Sporen
ernahrt haben, belegt die erhaltene Darmfiil-
lung einer Nymphe aus dem Oberkarbon
(Westfalium D) von Mazon Creek, Illinois
(USA) (vgl. KukaLovA-Peck1991: 157, Abb.
6.10G). Einige kleinw(chsige permische Ar-
ten erinnern in ihrer Gesamtgestalt allerdings
oberflachlich (natdrlich nicht in der Anzahl
der Flugelpaare!) auch an manche heutige
Miicken, weshalb auch eine Erndhrung durch
Blutsaugen nicht auszuschlieBen ist.

Die Diaphanopterodea reichen vom Oberkar-
bon bis ins Perm und sind aus Eurasien, Nord-
und Stuidamerika und Stidafrika nachgewiesen.

3.1.3.1. Namurodiapha sippelorum (Fami-
lie Namurodiaphidae)

Namurodiapha sippelorum (Abb. 2H-1) ist durch
ein recht vollstandig erhaltenes Weibchen be-
legt, an dem die rund 3,7 cm langen Fliigel
nur schwach nach hinten zusammengelegt
sind. Der Kopf istim Verhéltnis zu den bri-
gen Diaphanopterodea sehr klein; er tragt lan-
ge, feine Antennen. Vorderbrustfltgelchen
sind nicht erhalten. Der Hinterleib ist in kraf-
tig gekrimmter Lage eingebettet und zeigt
deutlich den méRig langen Legestachel sowie
ein Paar langer, schlanker Schwanzfaden. Die
Reste der Hinterleibsbeinchen sind nur
schwach angedeutet. Das gesamte Tier hebt
sich nur schwach vom umgebenden Gestein
ab und ist ohne besondere Hilfsmittel kaum
zu erkennen. Erst unter polarisiertem Licht
&sst sich der Kontrast deutlich verstarken, so
dass das Fossil nun gut sichtbar wird und
untersucht werden kann.

Die Art reprasentiert eine selbstdndige Familie,
die bislang ausschlieRlich von Hagen-Vorhalle
bekanntist. In Rasnimsyn & Quicke (2002) Uiber-
fulhren Namurodiapha sippelorum zu den Megase-
coptera: Eubleptina, was unseres Erachtens je-
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doch im Widerspruch zur offensichtlichen Fé-
higkeit dieser Art steht, die Fligel tber dem
Riicken zusammenlegen zu kénnen.

3.2. Odonatoptera Martynov, 1932

Zu den Odonatoptera gehoren neben den
modernen Libellen (= Odonata) auch andere,
mehr oder weniger nahe verwandte Gruppen,
wie zum Beispiel die riesigen Urlibellen aus
dem Oberkarbon und Perm. Eine detaillierte,
nach Methoden der Phylogenetischen Syste-
matik erstellte Untergliederung der Odonato-
ptera liefern unter anderem BecHLy et al. (2001
220, Fig. 15; 225-226), auf deren Ergebnisse
wir uns hier beziehen. In der zitierten Arbeit
werden auch weitere neue Erkenntnisse zur
Morphologie und zum Paarungsverhalten der
altesten bisher bekannten Libellen (aus dem
tieferen Oberkarbon von Hagen-Vorhalle und
aus Argentinien) vorgestellt. Hierzu gehort
u. a. der Nachweis kleiner Vorderbrustfligel-
chen an den beiden Vorhaller Arten Erasiptero-
ides valentini und Namurotypus sippeli (Abb. 3D),
nachdem dieses Merkmal zuvor schon von
WooTtton et al. (1998) und Wootton & Ku-
KALOVA-PEck (2000) an einem fast vollstan-
dig erhaltenen Exemplar der tief-oberkarbo-
nischen Eugeropteridae aus Argentinien er-
kannt worden war. Die Odonatoptera sind
sicher belegt seit dem tieferen Oberkarbon
(Namurium).

Insgesamt lassen sich die jungpaldozoischen
Urlibellen vor allem an den schlanken, einander
nicht Uberlappenden Fliigeln mit den aufféllig
und in typischer Weise sinuskurvenartig schwin-
genden hinteren Hauptadern erkennen.

VVon Hagen-Vorhalle sind bislang drei unter-
schiedliche Urlibellenarten bekannt: Zessinella
siope, Erasipteroides valentini und Namurotypus

sippeli.

3.2.1. Erasipteroides valentini (Familie
»Erasipteridae*)

Erasipteroides valentini (Abb. 3B-C) ist mit ei-
ner Flligellange von etwa 8 cm die mittelgro-

Re Art der drei Vorhaller Urlibellen; ihre FIi-
gelspannweite betrdgt entsprechend rund
16,5 cm. Zum Vergleich mag hier an die groRte
einheimische heutige Libelle, die GroRe Ko-
nigslibelle (Anax imperator) erinnert werden,
die eine Spannweite von etwa 11 cm erreicht.
Am Vorderfliigel sind die hinteren Adern
nicht, am Hinterflligel maRig stark in Ader-
zellen aufgeldst.

\on Erasipteroides valentini liegen bisher zwei
Einzelfunde vor, die zusammen wichtige
neue Erkenntnisse ber den Bau der Urlibel-
len ermdglicht haben: Der Kopf zeigt grof3e,
aber vorn deutlich getrennte Komplexaugen
ahnlich den modernen Libellen. Weiterhin
sind kleine, schlank gerundete Vorderbrust-
fltigelchen erkennbar. Diese sind kleinflachi-
ger als bei der noch nicht artlich benannten,
noch urspriinglicheren Eugeropteridae-Art
aus dem tieferen Oberkarbon von Argentini-
en, von der solche (sogar geaderten!) Vorder-
brustfligelchen erstmals an Odonatopteren
nachgewiesen worden waren (siehe oben und
BecHLy et al. 2001). Der Brustbereich und
der Hinterleib sind relativ plump. SchlieRlich
zeigt der Erstfund, ein Weibchen, einen iber-
raschend langen, an manche heutigen Heu-
schrecken erinnernden sédbelférmigen Lege-
stachel am Hinterleibsende. Dieser ist deut-
lich langer als derjenige an dem genannten
argentinischen Exemplar und wird daher als
abgeleitet gewertet. Bei einer solchen Lénge
und Gestalt ist eher eine Eiablage im Boden
als an Pflanzen wahrscheinlich.

Die artenarmen ,,Erasipteridae*, zu der diese
Artauch gehort, sind auf das &ltere Oberkar-
bon beschrankt und bisher nur aus Europa
(Méhren, Deutschland, England) bekannt. Es
handelt sich vermutlich um eine sogenannte
paraphyletische Gruppe (daher die Anfiih-
rungszeichen beim Familiennamen), aus der
sehr wahrscheinlich mehrere moderne Libel-
lenlinien hervorgegangen sind. Paraphyleti-
sche Gruppen stammen zwar von einem ge-
meinsamen Vorfahren ab, es sind aber nicht
alle daraus hervorgegangenen Nachkommen
mit einbezogen.
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3.2.2. Zessinella siope (Familie ,,Erasi-
pteridae*)

Die mit einer Flugellange von nur knapp
4 cm kleinwchsige Zessinella siope ist bisher
nur durch einen einzigen Fund bekannt.
Kennzeichnend sind neben der geringen Gro-
Re die am Vorderrand jeweils deutlich kon-
kav eingebogenen Fliigel, die recht grobma-
schigen Aderzellen, der kréftige Brustbereich
und der sehr schlanke Hinterleib. Die Fliigel-
l&nge schwankt an diesem Exemplar betrécht-
lich zwischen 3,5 und 4,0 cm, da die einzel-
nen Fllgel nach der Einbettung durch tekto-
nische Einfllsse unterschiedlich stark verzerrt
worden sind. Ahnliches ist grundsétzlich auch
fur andere Vorhaller Fossilien stets mit zu
beriicksichtigen. Am leichtesten erkennbar ist
solche Verzerrung zum Beispiel bei Ammao-
noideen, wenn deren Aufrollungsspirale de-
formiert ist. Wenn Ammonoideen auf den
Platten mit anderen Fossilien eingebettet
sind, lasst sich der messbare Verzerrungsgrad
nattrlich auch leicht auf die anderen Fossili-
en ubertragen.

3.2.3. Namurotypus sippeli (Familie
Namurotypidae)

Mit einer Fliigellange von gut 15 cm bezie-
hungsweise Spannweite von etwa 32 cm ist
Namurotypus sippeli (Abb. 3D) die bei wei-
tem groRte Vorhaller Urlibellenart. Von ihr
liegen drei mehr oder weniger vollstdndig
erhaltene Exemplare vor, die zusammen wie-
derum erstmals eine gesicherte komplette Re-
konstruktion dieser Art ermdglichen. Auch
hier haben sich dabei — wie schon bei Erasi-
pteroides valentini (siehe oben) — tiberraschen-
de neue Erkenntnisse zum Bau jungpaldo-
zoischer Urlibellen ergeben. Diese weichen
in einigen Merkmalen ganz erheblich von
der in Lehrbiichern weit verbreiteten frihe-
ren, hypothetischen Meganeuriden-Rekon-
struktion ab, die auf wesentlich weniger voll-
sténdigen Funden aus dem Oberkarbon
Frankreichs basiert.
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Abweichend von den fritheren Vorstellun-
gen zeigt Namurotypus sippeli, dass die paléo-
zoischen Riesen-Urlibellen unter anderem re-
lativ kleine Mundwerkzeuge und vermutlich
recht lange, feine Antennen hatten. Auch
waren der Beinbau und die nur geringe Schrég-
stellung der Brustsegmente etwas anders und
urspriinglicher, als man das bislang rtickschlie-
Rend von den heute lebenden Libellen ver-
mutet hat. Die wesentlichste Anderung aber
ergab sich in der Fliigelstellung. Diese war in
den dlteren Darstellungen immer in der fir
Libellen vollig untypischen Weise tberlap-
pend wiedergegeben. Das war schon deshalb
unwahrscheinlich, weil die heutigen Libellen
jaihre Vorder- und Hinterfllgel frei gegen-
einander bewegen konnen, was bei Uberlap-
pung verstandlicherweise nicht moglich wére.
Die Vorhaller Funde zeigen nunmehr eindeu-
tig, dass die Flugel einander nicht tiberlapp-
ten. Eine dhnliche Bewegungsweise wie bei
den jetzigen Libellen ist auch fir die &ltesten
Arten somit durchaus denkbar.

Bisher vollig unbekannt, nunmehr aber durch
die Vorhaller Art belegt, sind die ménnlichen
Hinterleibsanhé&nge. Diese sind sehr urtiim-
lich und von den heutigen Libellen deutlich
abweichend gestaltet, insbesondere im Bau
der Geschlechtsorgane, aus der sich auch neue
Uberlegungen zu deren Evolution und Funk-
tion ergeben. Sekundére Fortpflanzungsor-
gane, wie sie bei allen heutigen Libellen ent-
wickelt sind, fehlen ndmlich offensichtlich
noch. DafUr sind die Schwanzféden noch sehr
lang, deutlich segmentiert und weniger kraf-
tig als bei heutigen Libellen, aber schon
s-formig gebogen. Auflerdem besalien die
Mé&nnchen von Namurotypus sippeli einen paa-
rigen Penis mit einem Paar seitlicher Anhén-
ge und einem weiteren Paar blattartiger, aber
noch segmentierter Genitalbeine.

Das Fehlen von sekunddren Fortpflanzungs-
organen bei Namurotypus sippeli lasst darauf
schliel’en, dass die Paarung der dltesten fossi-
len Urlibellen nicht durch eine direkte Kopu-
lation ablief, sondern durch das Absetzen frei-
er Samenpakete auf einem Untergrund. Auf
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ahnliche Weise geschieht dies heute noch bei
den viel urspriinglicheren primdr fliigellosen
Insekten. Die Ménnchen kdnnten dabei ihre
s-formigen Schwanzfaden hinter dem Kopf
des Weibchens angesetzt haben, um das Weib-
chen Uber das Spermapaket zu dirigieren, &hn-
lich dem Paarungsverhalten mancher heuti-
ger Spinnentiere.

Bei der Erstbeschreibung durch Brauckmann
& Zessin (1989) wurde Namurotypus sippeli
noch der Familie Meganeuridae zugeordnet.
Eine detaillierte Revision des gesamten Fo-
menkreises durch BecHLy (1996) zeigt jedoch,
dass diese Art eine selbstdndige Familie ne-
ben den Meganeuridae innerhalb der Megan-
isoptera repréasentiert.

Die auf das Jungpaldozoikum beschrénkten
Meganisoptera stellen — vor allem mit den
Meganeuridae — die groBten Insekten, die es
nach heutiger Kenntnis je auf der Erde gege-
ben hat. Wie aus den Langen-/Breitenver-
haltnissen an den Flugeln auch bei Bruch-
stiicken errechnet werden kann (vgl. Brauck-
MANN & ZessiN 1989), erreichte die allergrofi3-
te Art, Meganeuropsis permiana Carpenter, 1939
aus dem Perm der USA, eine Spannweite von
rund 73 cm. Eine zweite Art, ebenfalls aus
dem nordamerikanischen Perm, sowie die
beriihmte und oft félschlich als grofite Insek-
tenart berhaupt zitierte Meganeura monyi
(Brongniart, 1884) aus dem hdchsten Ober-
karbon von Commentry in Zentralfrankreich
waren nur wenig kleiner. Daneben nimmt sich
Namurotypus sippeli mit einer Fliigelspannwei-
te von ,,nur* 32 cm sogar noch bescheiden
aus. Immerhin aber ist dies die groRte bisher
bekannte Insektenart aus dem Namurium.

3.3. Neoptera Martynov, 1923

Unter den Neoptera werden diejenigen In-
sekten zusammengefasst, die ihre Fliigel tber
dem Rucken auf eine bestimmte, hier als ab-
geleitet gewertete Weise zusammenlegen kon-
nen. Bei ihnen sind die Einzelplatten des
Artikulationsbandes zwischen Flugelbasis
und Brustring zu Gruppen verschmolzen.

Zu ihnen gehoren alle modernen Ordnun-
gen der Fluginsekten. Zu den unterschiedli-
chen Auffassungen ber die basale Auftei-
lung der Fluginsekten siehe die Anmerkun-
gen unter dem Kapitel ,,Palaeoptera”.

Viele jungpalédozoische Neoptera wurden bis-
her oft in einer als ,,Protorthoptera“ (,,Urge-
radfligler) bezeichneten Ordnung vereint,
die aber von den Paldoentomologen sehr
unterschiedlich gewertet werden. CARPENTER
(1992) schildert die wechselvolle Erfor-
schungsgeschichte, erkennt die Protorthoptera
aber noch als sehr weit gefasste eigenstandige
Ordnung an. Demgegeniiber halten viele
unter den jlngeren Autoren — so zum Bei-
spiel KukaLovA-Peck (1991) und RasNiTsyN
& Quicke (2002) — mit zum Teil sehr unter-
schiedlichen Argumenten die ,,Protortho-
ptera“ fir eine Gruppe von uneinheitlicher
(polyphyletischer) Herkunft, die daher keinen
systematischen Status haben kann. Sie zie-
hen diesen Begriff vollstdndig ein und ver-
teilen die betroffenen Formen auf andere
Ordnungen. KukaLovA-Peck & BRaUCKMANN
(1992) ordnen viele Angehdrige dieser ,,Prot-
orthoptera“ einer Vorlaufergruppe der heuti-
gen Schnabelkerfe (= Hemipteroidea-Stamm-
gruppe) zu. Andere Autoren (vgl. BETHoux
& NEL 2002 u. 2005; BETHoUX & Bricas 2008)
sehen in einigen davon eher wohl zu Recht
Angehorige der Heuschreckenverwandtschaft
(= Archaeorthoptera). Da die fraglichen For-
men aber sehr urspriinglich sind und nahe
der Basis aller Neopteren stehen, ist es durch-
aus verstandlich, wenn hier noch Merkmale
vorliegen, die Tendenzen in unterschiedliche
Entwicklungsrichtungen erkennen lassen.
Die vier Vorhaller Neopterenarten zeigen zum
Teil noch sehr urtimliche Merkmale wie etwa
Voderbrustfliigelchen [Kochopteron hoff-
mannorum (Abb. 4A), siehe ILGER & Brauck-
MANN 2008], beindhnliche Kiefertaster oder
eine sehr altertiimliche Flligeladerung. Zudem
sind sie gekennzeichnet durch besondere Spe-
zialisierungen am Kopf (mit einem hochge-
wolbten hinteren Anteil des Stirnschildes zur
Unterbringung der Saugpumpe), die in un-
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terschiedlicher Weise differenzierten, bohren-
den oder saugenden Mundwerkzeuge und
eine besondere Ausbildung des hinteren ba-
salen Flugelfeldes (= Analfeld).

Alle vier Vorhaller Neopterenarten sind durch
recht vollstandig erhaltene Funde belegt, eini-
ge davon sogar durch zahlreiche Exemplare.
Auffallig ist dabei, dass von keiner dieser Ar-
ten Reste des Hinterleibs erhalten sind. Dies
gilt auch flr die meisten Funde verwandter
Arten von anderen Fundstellen. Sehr wahr-
scheinlich war der Hinterleib bei diesen Tie-
ren relativ wenig derb und dadurch schlecht
fossilisierbar. Erstim Rahmen einer moder-
nen Gesamtuntersuchung der Vorhaller
Neoptera ist ein einziger Fund mit zarten
Resten des Abdomens mit einem Legesta-
chel entdeckt worden, der zurzeit ausftihrlich
bearbeitet wird. Uber die Lange der Schwanz-
faden ist bisher nichts bekannt; sie diirften
eher recht kurz gewesen sein.
Kennzeichnend ist auRerdem fur alle Vor-
haller Neopteren die flache, umgekehrt v-for-
mige Ruhehaltung der Flugel, wobei die Vor-
derfliigel die hinteren fast deckungsgleich
Uberlagern. Dies erschwert zum Teil erheb-
lich die fr eine exakte wissenschaftliche Bear-
beitung wichtige Aderanalyse der Hinterfli-
gel. Die Tiere konnten ihre Flligel somit of-
fensichtlich noch nicht vollstandig tiber dem
Hinterleib zusammenlegen.

3.3.1. Kemperala hagenensis (Familie
Paoliidae)

Von Kemperala hagenensis liegen inzwischen
zahlreiche recht vollstdndige Funde vor, die
ein recht gutes Bild von dieser Art vermit-
teln. Mit einer Fliigelldnge von gut 6 cm ist
sie die grofite Vorhaller Neopterenart. Die
Hinterfltigel sind nur wenig breiter als die vor-
deren. Beide sind im Umriss schlank oval, da
der Vorderrand jeweils konvex gebogen ist,
und zeigen eine sehr dhnliche Aderung. Wie
bei den Paoliidae oft, miindet die vordere,
randnahe Hauptader nicht in den Vorderrand,
sondern in die ndchst dahinter gelegene ein.
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Die Zwischenaderung besteht aus einem fei-
nen Maschenwerk, das sich auch bis an den
Flugelvorderrand erstreckt. Der Kopf ist sehr
klein und trégt sehr lange, feine, vielgliedrige
Antennen. Die Beine sind ebenfalls sehr lang
und schlank.

Die Paoliidae sind nach bisheriger Kenntnis
auf das tiefere Oberkarbon beschrankt und
eignen sich damit auch — im Gegensatz zu
vielen anderen jungpaldozoischen Insekten-
gruppen auBRer den Schaben (= Blattaria; vgl.
U. a. SCHNEIDER 1983:; ScHNEIDER & WERNE-
BURG 1993; ScHNEIDER et al. 2005) — fur stra-
tigraphische Altersdatierungen.

3.3.2. Holasicia rasnitsyni (Familie Pao-
liidae)

Die ebenfalls in zahlreichen Exemplaren be-
legte Holasicia rasnitsyni &hnelt im Fligelum-
riss und in der Aderung — einschlieBlich der
Einmiindung der vorderen, randnahen
Hauptader in die dahinter liegende und der
feinen Maschenédderung — sehr der eben dar-
gestellten Kemperala hagenensis, mit der sie ja
auch derselben Familie angehort. Holasicia
rasnitsyni ist jedoch mit einer Flligellange von
durchschnittlich nur 3,6 cm deutlich Kleiner;
aullerdem sind die Flligel etwas weniger oval.
Kopf, Brustbereich und Hinterleib sind nicht
erhalten. Die Beine sind sehr lang.

3.3.3. Kochopteron hoffmannorum (Fami-
lie: incertae sedis)

Bei oberflachlicher Betrachtung und ungiin-
stiger Erhaltung ist Kochopteron hoffmannorum
(Abb. 4A) nur schwer von Holasicia rasnitsyni
(siehe oben) zu unterscheiden, die bei nur
unwesentlich gréRerer Flligellange (etwa 4,1 cm)
einen sehr &hnlichen Fliigelumriss und eine
weitgehend ahnliche Aderung hat. Wichtig-
ste Merkmale von Kochopteron hoffmannorum
sind die in den Flugelvorderrand einmin-
dende, erste randnahe Hauptader, die etwas
weniger feinmaschige Zwischendderung und
die kammformig abzweigenden, nicht zu ei-
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nem Maschenwerk verdichteten Queradern
nahe dem Vorderrand.

Von Kochopteron hoffmannorum ist inzwischen
ein Fund mit erhaltenen, kleinen Prothora-
calfligelchen beschrieben (ILcer & BrAuck-
MANN 2008). Ein weiterer, noch nicht publi-
zierter Fund dieser Art zeigt Andeutungen
eines zarten Abdomens mit einem Legesta-
chel.

3.3.4. Heterologopsis ruhrensis (Familie:
incertae sedis)

Von Heterologopsis ruhrensis (Abb. 4B-C) ist
bisher zwar nur ein Exemplar bekannt, das
aber ausgezeichnet erhalten ist und nicht nur
Details der Fliigel, sondern auch vom Kopf
und von den Beinen erkennen I&sst. Es ist
die kleinste bislang bekannte Neopterenart
von Hagen-Vorhalle; ihre Fligelldnge
schwankt am selben Individuum zwischen
2,4und 2,6 cm. Weitere Unterschiede zu den
ubrigen Vorhaller Neopteren sind die we-
sentlich schlankeren Vorder- und Hinterflu-
gel mit jeweils leicht konkav eingebogenen
Vorderrand, die kréftigeren Hauptadern, die
weitgehend aus einfachen Queradern beste-
hende Zwischendderung (kein feines Ma-
schenwerk). Im Gegensatz zu Kochopteron
hoffmannorum, aber in Ubereinstimmung
mit den Vorhaller Paoliiden mundet die
vordere randnahe Hauptader nicht in den
Vorderrand, sondern in die ndchsthintere
Hauptader ein. Der Kopf ist relativ gro
und breit und trégt sowohl einen kurzen
und breiten Saugschnabel als auch ein Paar
kurzer, schwacher Kiefertaster (= Maxillar-
palpen). Der erhaltene Antennenrest lasst
auf relativ lange, vielgliedrige Antennen
schlieRen. VVorderbrustflligelchen waren sehr
wahrscheinlich vorhanden, worauf Bruch-
rander von regelméBigem Umriss am Vor-
derbrustring hindeuten. Die Beine sind sehr
lang und kréftig.

Da Heterologopsis ruhrensis von mehreren Au-
toren (besonders RasniTsyn, mindl. Mittei-
lung) eine Schllsselstellung in der Beurtei-

lung der Entwicklungsgeschichte der basalen
Neopteren beigemessen wird, ist dies eine
der bisher am héufigsten in der Literatur er-
wéhnten fossilen Insektenarten von Hagen-
Vorhalle.

4. Parasiten

Einige der Vorhaller Neoptera tragen an ih-
rem Kdorper, insbesondere an den Verbin-
dungsmembranen, kleine kugelige Anhéng-
sel, die von Brauckmann et al. (2007) als pa-
rasitére Milben (Acari) oder deren Larvalsta-
dien gedeutet wurden. Befallen waren meh-
rere Arten, und zwar Kemperala hagenensis,
Kochopteron hoffmannorum und Holasicia ras-
nitsyni.

5. Muschel-Anhaftungen

Neben den Parasiten kommt noch eine wei-
tere, bemerkenswerte Organismengruppe in
Zusammenhang mit den Vorhaller Neopte-
ra vor: Auf den Oberseiten der Flugel (und
nur dort!) kommen 0,5 bis maximal 2 mm
groRe Embryonalgehduse von Muscheln
(= Prodissoconche) vor. Sie sind wahrschein-
lich der Art Naiadites vorhallensis Huwe, 2006
zuzuordnen und haben in Zusammen mit
anderen Besonderheiten der Fossilerhaltung
zu einem erweiterten Modell der Lagerstat-
tenentstehung gefiihrt (ILcer & BrRAUCKMANN
20009).

Danach drifteten die bereits toten Insekten
innerhalb der Wasserséule entlang einer Dich-
tesprungschicht (= Pyknokline), wéhrend sie
von frei schwimmenden Muschellarven be-
siedelt wurden.

6. Ausblick und aktuelle Forschungsan-
sétze

6.1. Uberblick
Zurzeit sind die basalen Neoptera von Ha-

gen-Vorhalle Gegenstand intensiver For-
schungsarbeiten auf den Sektoren der Syste-
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matik, Nomenklatur und Taphonomie. Da-
bei wird im Rahmen eines DFG-Projektes
das gesamte Neoptera-Material der Lagerstat-
te (>200 Individuen, die meist als Platte und
Gegenplatte vorliegen) neu gesichtet und aus-
gewertet. Die grof3e Anzahl der Einzelstiicke
in Verbindung mit der hervorragenden Er-
haltung wird es erstmals ermdglichen, auch
variationsstatistische Untersuchungen anzu-
stellen.

Ein wichtiger Aspekt bei der Rekonstruktion
des Insektenstammbaumes ist die Auf-
schliisselung der basalen Polytomien. Das
heif3t also der Verzweigungsstellen innerhalb
des Baums, an dem mehrere Taxa scheinbar
gleichberechtigt nebeneinander stehen. Neben
der Basis der Hexapoda insgesamt sind dies
vor allem die Aufspaltungen der basalen
Neoptera und die Beziehung dieser zu den
Ephemeroptera (= Eintagsfliegen) und
Odonata (= Libellen). Letztere wurden héu-
fig als ,,Palacoptera““ zusammen gefasst, sind
jedoch wahrscheinlich polyphyletisch, d. h.
ohne gemeinsame Stammform.

Die Vorhaller Neoptera stehen dicht an der
Basis der Gruppe und werden somit helfen,
die Schwestergruppenverhaltnisse neu zu be-
werten. Entscheidendes Kriterium ist dabei
auch die Lesrichtung (= Polaritat) der Merk-
male, welche oft schwierig zu deuten ist. Es
ist zu entscheiden, ob ein homologes Merk-
mal als alt und urspriinglich (= plesiomorph)
oder neu und abgeleitet (= apomorph) zu
gelten hat, was an der Basis der Radiation
neuer GroRgruppen meist nicht einfach zu
entscheiden ist.

Bei fossilem Material kommt erschwerend
hinzu, dass die Individuen oft nur unvoll-
standig erhalten sind.

Einen guten Uberblick tiber die unterschied-
lichen Ansétze und Probleme der Hexapoda-
Systematik bietet KLass (2007). Er stellt da-
bei auch unterschiedliche Stammb&ume syn-
optisch zusammen. Sie basieren auf morpho-
logischen Diskussionen, kladistischen Ana-
lysen oder sind molekulargenetisch begriin-
det. Die einzelnen Ansétze erganzen einan-
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der zum Teil, stehen sich andererseits aber
auch oft diametral gegentiber.

Der Schwerpunkt der momentanen Arbei-
ten liegt auf der Aufschlisselung der Ver-
wandtschaftsverhaltnisse der Ephemeropte-
ra, Odonata und Neoptera. Drei unterschied-
liche Ansétze sind denkbar. Diese sollen im
nachsten Abschnitt nur kurz angerissen wer-
den. Zum weiterfiihrenden Studium sei noch-
mals die Ubersicht in KLass (2007) empfoh-
len, in der sich auch die weiterfiihrende Lite-
ratur findet, die hier nicht im Einzelnen auf-
gefuihrt werden soll.

6.2. Konkurrierende theoretische Ansatze

6.2.1. Metapterygota-Hypothese =
Ephemeroptera + (Odonata + Neoptera)

Hiernach stehen die Eintagsfliegen den als
Metapterygota zusammen gefassten Libellen
und Neoptera als Schwestergruppe gegen-
uber.

Der Ansatz beruht vor allem auf anatomi-
schen Merkmalen wie dem Bau der Mund-
werkzeuge und der beteiligten Muskelgrup-
pen, aber auch auf der Ausprégung der Ent-
wicklung von der Nymphe zur Imago (nur
die Eintagsfliegen durchlaufen ein Subima-
ginalstadium). Daneben werden auch Argu-
mente aus dem Verlauf der Tracheenstam-
me, Nervenbahnen und dem Bau der Geni-
talapparate und des Herzens angefiihrt.

6.1.2. Palaeoptera-Hypothese = (Ephe-
meroptera + Odonata) + Neoptera

Nach diesem Ansatz stehen die Palaeoptera
als Monophylum den Neoptera gegeniiber.

Die Argumentation flhrt vor allem die Aus-
pragung der Fliigeladerung und Artikulation
der Flligel am Thorax ins Feld. Ein urspriing-
lich paariger Penis der M&nnchen wird als ge-
meinsam abgeleitetes Merkmal (= Synapo-
morphie) interpretiert, das die Ephemero-
ptera und Odonata von den Neoptera trennt.
Fur den Ansatz sprechen auch Besonderhei-
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ten der Antennen und Mundwerkzeugsan-
hénge.

6.1.3. Chiastomyaria-Hypothese =
Odonata + (Ephemeroptera + Neoptera)

Diese Hypothese wird heute kaum noch ver-
treten und nimmt ein Schwestergruppenver-
haltnis der Neoptera mit den Eintagsfliegen
an, welche als Chiastomyaria zusammenge-
fasst werden.

Die dafiir sprechenden Merkmale finden sich
vor allem im Bau und dem Verlauf der Mus-
keln des Flugapparats. Dieser ist bei den Li-
bellen sehr speziell ausgebildet. Allerdings
sind diese als ,,Hochleistungsflieger stark
spezialisiert und abgeleitet. Das Problem ist
hier vor allem die Lesrichtung der Merkmale.
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