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246 W. Hennig, Fligelgeider und System der Dipteren

1. Zielsetzung

Die vorliegende Arbeit ist entstanden aus der Absicht, die gegenwirtig
vertretenen Absichten tber das phylogenetische System der Dipteren zu
iberprifen an Hand einer genaueren Untersuchung, die sich streng an
bestimmte theoretisch begriindete Verfahrensregeln halten sollte. Es kam
mir vor allem darauf an, die Erfahrungen, die ich bei einer ausgedehnten
Revision der bekannten Larvenform gesammelt hatte, zu vergleichen mit
dem, was sich aus einer entsprechenden Uberpriifung der Imaginalmor-
phologie ergeben wiirde. Einen besonderen Anreiz lieferten dazu noch die
Bearbeitungen turkestanischer Fossilien aus dem Jura, die in der letzten
Zeit von RoEDENDORF vertffentlicht wurden. Man konnte erwarten, dall
eine kritische Berticksichtigung dieser Fossilienfunde, die in der systema-
tischen Dipterenliteratur bisher naturgemif noch keine Beachtung ge-
funden haben, eine wesentliche Vertiefung unserer Einsichten in die phylo-
genetischen Beziehungen der groBen Dipterengruppen bringen wiirde. Das
durfte um so mehr erwartet werden, als RoapeNDporF selbst in der Aus-
wertung der von ihm beschriebenen Fossilien teilweise zu Feststellungen
gekommen ist, die einen nicht unwesentlichen Umbau des heute mehr oder
weniger allgemein anerkannten Dipterensystemes zur Folge haben mufiten,
wenn sie berechtigt wiren.

Mit dieser Zielsetzung war zugleich festgelegt, dafl im Mittelpunkt der
beabsichtigten Untersuchung das Flugelgedder stehen mufte; denn dieses
ist fast der einzigesichere Anhaltspunkt beider Beurteilung fossiler Dipteren,
soweit es sich nicht um Bernsteinklusen und einige andere, besonders
gelagerte Falle handelt. Es war dann recht tiberraschend zu sehen, wie
wenig ausgeschopft die Moglichkeiten sind, die dieser so offen zutage
liegende und leicht zu untersuchende Merkmalskomplex der phylogene-
tischen Systematik, selbst ohne Beriicksichtigung der Fossilien, bietet.

DieZiele der vorliegenden Arbeit liegen somit nicht auf morphologischem
Gebiet. Manche I'rage, die der Morphologe stellen und beantwortet sehen
mochte, mubten und konnten als unwesentlich fiir den beabsichtigten,
systematischen Zweck der Arbeit aufier Betracht bleiben. Fiar die Dar-
stellung der Ergebnisse ergibt sich aus der systematischen Zielsetzung, dafl
es nicht moglich war, das Fligelgeider der einzelnen Dipterengruppen, die
Beurteilung und systematische Einordnung der Fossilien und die Folge-
rungen fir das System der rezenten Dipteren in getrennten Abschnitten
zu behandeln, wie das fiir andere Zwecke vielleicht hitte erwiinscht sein
konnen. Diese Fragen hiingen aber so eng miteinander zusammen, daf nur,
wenn sie im fortlaufenden Zusammenhange gegeneinander abgewogen wer-
den, erkennbar werden kann, auf wie sicher oder unsicher fundierten
Schliissen die systematischen Ergebnisse beruhen.

Die Grundsétze, nach denen die Arbeit durchgefiihrt wurde, brauchen
im einzelnen nicht dargelegt zu werden. Es sind die gleichen, die in meinen

DOI: 10.21248/contrib.entomol.4.3-4.245-388



Beitriige zur Entomologie, Band 4, 1954, Nr. 3/4 i 247

,,Grundziigen einer Theorie der phylogenetischen Systematik® (1950) theo-
retisch erortert und in den ,,Kritischen Bemerkungen zum phylogenetischen
System der Insekten' (1953) praktisch angewandt wurden. Im besonderen
entspricht die Verwendung der Begriffe ,,phylogenetische Verwandtschaft‘,
,,monophyletische Gruppe' und ,,Schwestergruppe den in der letzt-
genannten Arbeit enthaltenen Definitionen. Nur zu den Begriffen plesi-
omorph (etwa = ,urspriinglich gestaltet**) und apomorph ( = ,,abgeleitet*),
die besonders in den Zusammensetzungen symplesiomorph (bzw. Symple-
siomorphie) und synapomorph (bzw. Synapomorphie) stéindig Verwendung
finden miissen, noch nicht allgemein bekannt, und wie die personliche
Erfahrung lehrt, mannigfachen Mifverstdndnissen ausgesetzt sind, dirften
einige erklarende Bemerkungen unerldflich sein, die am besten an ein
Beispiel ankniipfen:

Epwarps (1926) hat auf die grofe Vorsicht, die bei der systematischen
Verwertung des Fligelgedders walten mu8, mit 2 Abbildungen hingewiesen,
die in Fig. 1 und 2 wiedergegeben sind. Die Abbildungen stellen je einen
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Fig.1—2. Konvergenz des Fligelgedders. 1: Diadocidia spec. (Nematocera-Diadoci-
diidae); 2: Empidideicus spec. (Brachycera-Bombyliidae). Beide Figuren nach Eb-
WARDS 1926; Bezeichnungen von mir eingesetzt

verhiltnismiBig abgeleiteten (,,apomorphen) Vertreter der beiden Unter-
ordnungen Nematocera und Brachycera dar. Das Gedder des einen Fliugels
ist dem des anderen vollkommen homolog. Samtliche Haupt- und Hilfs-
kriterien, die Remaxe (1952) fir die ,,Festsetzung der Homologien* angibt,
treffen zu. Aber die genaue Ubereinstimmung der beiden Fliigel, deren
Herkunft von einem gemeinsamen Vorzustande, der allerdings verhaltnis-
méBig weit zurtickliegt, nicht zweifelhaft sein kann, ist durch Konvergenzen
iiber recht verschiedene Zwischenstufen entstanden.

Dieser Fall zeigt, daf der Begriff der ,,Homologie* als Hilfsmittel bei
der Losung systematischer Aufgaben nicht ausreicht. Die notwendige
Erganzung liefern eben die Begriffe Symplesiomorphie und Synapomorphie,
denn wenn und erst nachdem die homologe Ubereinstimmung der beiden
in Fig.1 und 2 dargestellten Fligel feststeht, erhebt sich die Frage (Fig. 3):

Sind 1) die Ubereinstimmungen der beiden Fliigel so zu erkliren, daB
ihre beiden Tréger einen Ausgangszustand bewahrt haben, den andere

17*
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248 W. Hennig, Fliigelgeider und System der Dipteren

Arten, die zum Teil zum Tréiger des Fligels 1, zum Teil aber zum Triger
des Fligels 2 in einem Schwestergruppenverhiltnis stehen, abgewandelt
haben ?

Das wiirde bedeuten, daB das Verwandtschaftsverhaltnis, das letzten Endes ja auch
zwischen den Tragern der Fligel 1 und 2 besteht, weniger eng ist, als die Verwandt-
schaftsverhiltnisse, die den Trager von Fliigel 1 mit anderen, im Fliigel abweichenden
Arten verbinden und auch weniger eng als die Verwandischaftsverhiltnisse, die den
Trager des Fligels 2 mit anderen, im Fliigelgedder abweichenden Arten verbinden,

Wir wiirden dann sagen, die Ubereinstimmung der Fligel 1 und 2
beruht auf Symplesiomorphie. Eine engere Zusammenfassung der Triger
der beiden iibereinstimmenden Fliigel in einer systematischen Gruppe ist
nicht erlaubt, da sie den Prinzipien der phylogenetischen Systematik
widerspricht (Fig. 3A);

oder sind 2) die Ubereinstimmungen der beiden Fliigel so zu erkléren,
daB nur die Stammart der beiden Tréger dieser Fliigel den von diesen dann
fast unverdndert tbernommenen Gedderverlauf als Weiterbildung eines
noch ,,urspringlicheren* Fliigelgedders herausbildete. In diesem Falle
wiirde man von (echter) Synapomorphie sprechen. Die Zusammenfassung
der beiden Trager der Fliigel 1 und 2 in einer systematischen Gruppe wire
nach den Prinzipien der phylogenetischen Systematik geboten (Fig.3B);

oder 3) sind die Ubereinstimmungen der beiden Fligel so zu erkléren,
dafl sie von abweichenden?!) oder auch von iibereinstimmenden Vorzu-
stinden her iiber abweichende Zwischenstufen einander #hnlich (bzw. wieder
dhnlich) geworden sind ? Wir wiirden dann sagen, ihre Ubereinstimmung
beruht auf Konvergenz. Ihre Tréger sind dann wie bei der unter 1) ge-
nannten Alternative nicht ndher miteinander verwandt (Fig. 3C).

Im vorliegenden Beispiel ist die zuletzt genannte Moglichkeit verwirk-
licht. Man konnte zu ihrer Kennzeichnung die paradox klingende Formu-
lierung withlen, daB hier ein besonders hoher Grad von homologer Uberein-
stimmung durch Konvergenz erreicht wurde. Man hat im allgemeinen,
wenn von Konvergenzen gesprochen wird, nur die Ubereinstimmung in
analogen Organen bzw. Merkmalen im Auge. Die theoretisch interessante
und fiir die Systematik wichtige Moglichkeit, dafl auch durch Konvergenz
ein hoher Grad von homologer Ubereinstimmung zustandekommen kann,
ist, wie mir scheint, zu wenig beachtet worden.

Die vorstehenden Darlegungen zeigen, dafl die Begriffe Symplesiomor-
phie und Synapomorphie neben dem Begriffe der Homologie nicht tiber-
flissig sind. Sie beziehen sich zwar ausschlieflich auf homologe Uberein-
stimmungen, lassen sich aber nicht auf alle homologen Ubereinstimmungen
ausdehnen. Vor allem aber enthalten sie eine Beziehung auf den Richtungs-

1) Dieser Sonderfall ist hier nicht weiter berticksichtigt, da er fiir die vorliegende
Arbeit ohne Bedeutung ist. Fr bezeichnet diejenigen Falle von Konvergenz im eigent-
lichsten Sinne, bei denen nich: homologe Organe einander dhnlich werden (z. B, Fligel-
bildungen auf verschiedener morphologischer Grundlage). Vergleiche dazu die an-
schlieBenden Erorterungen.

DOI: 10.21248/contrib.entomol.4.3-4.245-388



Beitrige zur Entomologie, Band 4, 1954, Nr. 8/4

Symplesiomarphie
3
abweichender \§’ abweichender
Fligel N Fligel

A
Il \‘
! |
il
3 %
3 S Y
£ 8 S
S % N
N 3
: :
3 $
ht S
g g
5 N
© QL
fligel wielund2
Konvergenz
/_A——__\
~ N
3 3
Qbweichender P N abweichender
Fliigel BN K Fliige!
5) (3 5 )
' Ay
z \
3 %
S S
3 2 R
| 5 S
IS IS N
¥ g
&
< 3
4 <u
& v g
g > abweichende S
< Fliigel S

C

249

Synapomorphie
—

™~ Qx
=

Y B
S
T

abweichende
( urspriinglichere)
ligel

7’ .
Fligel
wielu.2

.y
_ - abweichende

" Curspriinglichere )
Fligel B

N

Fig. 3A —C. Schematischer Stamm-
baumentwurf zur Erklirung der Be-
griffe Symplesiomorphie und Synapo-
morphie. Die Angaben ,,Fliigel 1 und
»Fligel 2 beziehen sich auf die in
Fig.1 und 2 dargestellten Dipteren-
fligel. Die schwarz ausgefiillten Kreise
bezeichnen nicht die Merkmale (Fliigel)
selbst, sondern diejenigen monophyle-
tischen Gruppen (Arten oder Arten-
gruppen beliebiger Kategorienstufe),
die Tréger dieser Merkmale sind. Ver-
gleiche im tbrigen den Text 8,247 —250

sinn der phylogenetischen Merkmalsbewegungen, der im Begriff der Homo-
logien nicht, wohl aber im Begriffe der Konvergenz enthalten ist. Fir die
systematische Arbeit ist aber gerade das entscheidend. Die theoretisch
interessante Situation, daB die 3 Begriffe der Symplesiomorphie, Syna-
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250 W. Hennig, Fligelgeider und System der Dipteren

pomorphie und Konvergenz einander ausschlieBen und zugleich ergéinzen
und durch den ihnen innewohnenden Richtungscharakter eine Gruppe von
Begriffen bilden, zu denen die Begriffsgruppe Homologie und Analogie trotz
der ebenfalls bestehenden Beziehungen einen gewissen Gegensatz bildet,
soll hier nicht weiter untersucht, sondern nur angedeutet werden.

Wie in der Praxis die Entscheidung dariiber, ob gewisse Uberein-
stimmung als Symplesiomorphie, Synapomorphie oder Konvergenz zu
entscheiden ist, soll die nachfolgende Darstellung an den Einzelfdllen
erkennbar machen.

II. Das Fliigelgeiider der Dipteren
A. Der Grundplan des Fliigelgeiiders der Dipteren und die #ltesten Fossilien

a. Der Grundplan des Fligelgeaders (Fig. 5)

Es ist haufig festgestellt worden, da8 unter den rezenten Dipteren die
Tanyderidae das urspriinglichste (am stérksten plesiomorphe) Flugelgedder
besitzen. Diese Feststellung bezieht sich zuniichst auf das System der
Langsadern. Keine andere Dipterengruppe zeigt eine groflere Zahl von
Léangsadern als die Tanyderidae, und diese Léngsadern lassen sich unschwer
mit den im Grundplan des Pterygotenfligels vorhandenen Adern iden-
tifizieren. Allerdings bedarf diese Feststellung einiger Erlauterungen. Das
Comstoor-NEEDHEAMsche Schema des Insektenfligels, dem im wesentlichen
auch das von Sxoparass (1935) wiedergegebene Schema entspricht, liel
die Lage der einzelnen Lingsadern relativ zu den Faltenbildungen der
Fliigelfliche, wenigstens zunéchst, auber Betracht. Das war zweifellos ein
Mangel; denn die Tatsache, dal die Flugelflache gefaltet ist, und daB die
Langsaderstimme h#ufig und mindestens innerhalb bestimmter groferer
Verwandtschaftsgruppen enge und konstante, wenn auch nicht ganz un-
verdnderliche Beziehungen zu diesen Faltenbildungen besitzen, ist nicht
zu bezweifeln. Es war daber ein unbestreitbares Verdienst, wenn LAMERRE,
TirryarD und andere Autoren diese Tatsache, die bereits dlteren Theorien
zugrunde liegt, in neuerer Zeit wieder hervorgehoben haben. Manche
Autoren scheinen nun aber in den Fehler verfallen zu sein, in der ,,Kon-
vexitdt oder ,,Konkavitat (Haxprirscr) einer Lingsader ein dieser
selbst zukommendes morphologisches Erkennungsmerkmal zu sehen.
Soweit das — ob auch von Lamerre, TILLYARD u. a. bleibe dahingestellt —
geschehen ist, wird man Haxprirscms Kritik (1937, p. 27—28) berechtigt
nennen miissen. Bestehen bleibt aber die Tatsache, daB alle Autoren
— ComsTo0k-NEEDHAM, SNODGRASS, LAMEERE, TILLYARD, HANDLIRSOH —
sich uber den grundsitzlich dhnlichen Bau von Radius, Media und Cubitus
einig sind. Alle drei Langsadergruppen waren urspringlich gebaut ,,4hnlich
wie noch heute der Radius bei vielen Insekten, also in zwei Hauptiste
geteilt** (Hanprirsom 1937, p. 27). Nach der von Haxprirsor abgelehnten
Auffassung LamEerEs sollte jeder der vorderen Hauptéste eine konvexe,
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jeder der hinteren Hauptéste (mit den Verzweigungen) eine konkave Ader
darstellen. Auch die Auffassung von Viexox (s. dariiber weiter unten),
nach der Media und Cubitus nicht nur 1, sondern 2 hintere konkave Haupt-
aste haben sollen, 148t sich hier einordnen. Hier beginnen nun auch die
Meinungsverschiedenheiten iiber die Deutung des Dipterengeiders.

Unbezweifelt ist zundchst die Identitdt von »+, der stets als ausge-
sprochen konvexe Ader leicht zu erkennen und iiberdies stets einfach, un-
gegabelt, ist. Eine 2. konvexe Flugelfalte verlauft zwischen Radius und
Media. Auf ihrer Hohe verlduft eine, demnach konvexe, Lingsader, die
sich dem Augenschein nach als letzter Zweig (r;) des Radialsektors zu er-
kennen gibt. So ist diese Ader
auch fast stets bezeichnet worden.
Thre unbezweifelbare Konvexitit
hat aber Viexon & Stevy (1929)
veranlafit, diese konvexe Léangs-
ader als den vorderen Hauptast
der Media (,,MA+) zu deuten.
Far d1e.Entsc.heldung dlesgr Fra- Fig. &, Rhinotora fonsecai Lopes (nach Harpy
ge scheint mir folgende Uberle- 1950, verdndert). Die Abbildung soll zeigen,
gung wichtig: Der vordere kon- wie der Verlauf der iiberzihligen Queradern
vexe Hauptast der Media (MA+) zwischen 7, und der Costa durch den alten
ist bei den Pterygota als freie Trakt von 7, beeinfluBlt wird: teilweise Reak-
Ader offenbar niemals erhalten. tivierung des alten Bettes von r,

Er fehlt als solcher wahrschein-

lich den gesamten Eumetabola und dartiber hinaus wohl auch den
Plecoptera. Wahrscheinlich ist er nicht einfach zurtickgebildet, sondern
mit dem letzten Ast des Radialsektors (r;) verschmolzen, wie die permigchen
,,Protoperlaria‘ zu zeigen scheinen (s. HENNIG 1953, p. 27—28). Es wire
sehr verwunderlich, wenn hierbei die Dipteren, deren nahe Verwandtschaft
mit den Mecoptera und auch mit den Trichoptera und Lepidoptera aus
anderen Griinden so wenig bezweifelt werden kann, als einzige Gruppe der
Eumetabola eine Ausnahme bilden sollten. Vermutlich ist auch die in
Frage stehende, meist als 75, von Viewon & Steuy aber als MA+ be-
zeichnete konvexe Ader des Dipterenfliigels homolog mit derjenigen Léings-
ader, die schon lange vor der Entstehung der Dipteren, bei der Stammform
der Eumetabola durch Verschmelzen des letzten Astes des Radialsektors
mit dem vorderen, konvexen Hauptast der Media entstanden ist.

Damit hitten in gewissem Sinne sowohl Vienon & Sficuy wie auch die
Gegner der von diesen Autoren vertretenen Auffassung Recht.

Diese Deutung 148t die Frage entstehen, ob die Wurzel der M A+ villig
verschwunden, oder ob sie etwa in dem allgemein als Querader (r —m)
gedeuteten Verbindungsstiicke zwischen dem Radialsektor und dem ersten
freien Ast der Media (in den Abbildungen der vorliegenden Arbeit als ta
bezeichnet) zu suchen ist. Die Frage wére nicht fiir die Dipteren allein,

after Trakt von 1,

" .“!Q

scr
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sondern fiir eine viel umfassendere Verwandtschaftsgruppe (Holo- bzw.
Eumetabola) zu stellen. Fir die Systematik der Dipteren ist sie ohne
Bedeutung.

Noch verschiedener als fiir das Grenzgebiet zwischen Radialsektor und
Media sind die Ansichten iiber das Grenzgebiet zwischen Media und
Cubitus. Sicher fest steht die Identitét einer deutlich konvexen Lingsader
(¢uy in der vorliegenden Arbeit) mit dem vorderen Hauptast des Cubitus.
Vor dieser Ader und der oben beschriebenen, als Verschmelzungsprodukt
zwischen dem letzten Ast des Radialsektors und dem konvexen vorderen
Hauptast der Media gedeuteten Ader (r; in den Abbildungen der vorliegen-
den Arbeit) sind bei den Dipteren im &dulersten Falle 4 freie Langsaderaste
vorhanden. Die 3 vorderen Lingsadern gehoren sicher dem hinteren, kon-
kaven Hauptaste der Media an und werden auch allgemein so gedeutet
(m, bis mg). Umstritten ist dagegen die Deutung des 4. Astes (m, der vor-
liegenden Arbeit). Von manchen Autoren (Tinnvarp 1919, Frizxp 1942,
ALEXANDER, z. B. 1942) wird er als der letzte, vierte, zum Grundplan des
Pterygoten- oder jedenfalls Holometabolenfliigels gehérende Ast der Media
(bzw. des hinteren konkaven Hauptastes der Media), von anderen dagegen
als vorderer Gabelast (cuy,™) des im Grundplan des Holometabolenfliigels
gegabelten vorderen konvexen Hauptastes des Cubitus gedeutet (Sfcuy
in mehreren Arbeiten, HexpeL in KURENTEAL-KRUMBACH). COMSTOOK
(1918) sieht, wenigstens bei Protoplasa fitchis (Tanyderidae) die fragliche
Langsader als Verschmelzungsprodukt von m, und cuy, an. Bei anderen
Dipterenfliigeln wird allerdings auch von Comsrock die in Frage stehende
Ader nur als vorderster Gabelast des Cubitus gedeutet.

Gegen die von Tinnyarp und von den genannten amerikanischen
Autoren vertretene Auffassung, die in der zur Erorterung stehenden Lings-
ader nur den letzten Ast der Media sehen mochte, konnte die Tatsache
sprechen, daB die fragliche Ader wohl sehr oft keine Verbindung zur Media,
hiufig aber nur eine solche zum Cubitus (cu,) hat. Die dadurch entstehende
Cubitalisgabel ist ein wichtiges taxonomisches Merkmal bei vielen Dipteren-
gruppen. Auch handelt es sich hierbei um eine deutlich konvexe Ader wie
bei cuy. Das wire, wenn die Deutung als my, richtig wére, ziemlich unver-
sténdlich. Der von Epwarps gemachte Hinweis auf einen fossilen Fligel,
bei dem 4 freie Aste der Media auBler der Cubitalisgabel vorhanden zu sein
scheint (Fig. 30), hat wohl nur sehr geringen Wert, da der Fligel in seiner
Deutung durchaus problematisch ist (s. S. 270—271).

Sehr beachtenswert ist die Meinung von Comsrook, der, wie erwihnt,
die fragliche Ader als Verschmelzungsprodukt von m, und cu, deutet. Bei
den Dipteren wire nach dieser Auffassung dasselbe geschehen, was auch
bei den Lepidopteren geschieht (hier aber nicht, wie TiLnyArp 1919 angibt
zum Grundplan des Geéders gehort, da bei den Micropterygidae die beiden
Aste noch nicht verschmolzen sind): die Vereinigung des vordersten Cubi-
talisastes mit dem hintersten Aste der Media. Es ist nicht uninteressant
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festzustellen, daB damit im Grenzgebiet zwischen Media und Cubitus das
gleiche geschehen wire wie im Grenzgebiete zwischen Radialsektor und
Media (s. oben) und ebenso im Grenzgebiete zwischen Subcosta und Radius:
Auch der hintere Ast der konkaven, urspriinglich gegabelten Subcosta (sc,)
ist namlich bei den Dipteren stets eine Strecke weit mit dem Radius ver-
schmolzen und miindet (soweit er nicht génzlich reduziert ist) sehr selten
frei. In allen drei Fallen hat offenbar die Fligelfalte, auf deren Sattel ein
konvexer Langsaderast verlief, die vor ihr liegende konkave Ader in ihren
Bereich gezogen, so dafi konvexe und konkave Ader miteinander ver-
schmolzen sind: die konkave sc,~ mit der konvexen r,*, die konkave r,~
mit der konvexen m,T und die konkave m,~ mit der konvexen cu,,*. Die
Sicherheit aller Deutungen im Grenzgebiete von Media und Cubitus héngt
aber sehr stark von der Moglichkeit ab, sie auch auf das Fligelgeidder der
so nahe verwandten Mecoptera auszudehnen, bei denen ebenfalls vor der
unbezweifelbar als cuys zu deutenden konvexen Ader 4 freie Aste vorhanden
sind, die hier als m, bis m, gedeutet werden. Im tibrigen haben diese Fragen
fiir die Systematik der Dipteren selbst keine Bedeutung.

Von der Deutung der in der vorliegenden Arbeit als cuy; bezeichneten,
soeben besprochenen Lingsader hangt aber die Deutung der in ihrem Be-
reiche gelegenen wirklichen oder vermeintlichen Queradern ab. Wenn, wie
das vorstehend als moglich angenommen wurde, die als #, bezeichnete
Ader wirklich ein Verschmelzungsprodukt aus cuy, und m, ist, mufl man sich
fragen, ob die an ihrer Wurzel gelegene, nicht immer, wohl aber bei urspriing-
lich gebauten Fligeln vorhandene und oft als m—cu bezeichnete ,,Quer-
ader‘ (tb in den Abbildungen der vorliegenden Arbeit) wirklich eine solche
ist. Es konnte sich auch um das Wurzelstiick von m, bzw. cu,, handeln.
Fir die Systematik der Dipteren hat auch diese Frage keine Bedeutung.

Hinter der konvexen Ader cuy, liegt bei vielen Dipteren eine mehr oder
weniger deutlich ausgebildete Falte, die mit ihrer manchmal noch sehr
deutlich als Ader ausgebildeten Wurzel aus cu; entspringt. Sie wird alige-
mein und ohne Widerspruch als Rudiment des hinteren, konkaven Haupt-
astes des Cubitus (cu,”) gedeutet. Sieist in den Abbildungen der vorliegen-
den Arbeit nicht beriicksichtigt (ebensowenig wie andere Faltenbildungen).
SchlieBlich gehéren zu den am vollstdndigsten ausgeristeten Dipteren-
fligeln noch 2 Analadern (Ie¢ und 2g), iber deren Deutung meines Wissens
ebenfalls keine Meinungsverschiedenheiten bestehen.

Der Grundplan des Dipterenfliigels ist nach diesen Darlegungen ver-
hiltnismiBig einfach zu ermitteln. Die geschilderten Meinungsverschieden-
heiten haben insofern dafir keinerlei Bedeutung, als sie lediglich die mor-
phologische Deutung einzelner an sich unbezweifelbar zum Grundplan des
Dipterenfliigels gehorender Aderziige betreffen und weder fiir die Beur-
teilung der Verwandtschaftsbeziehungen der Dipteren selbst (die Fest-
stellung ihrer Schwestergruppe) noch fir die systematische Gliederung der
Teilgruppen (die Verwandtschaftsbeziehungen innerhalb der Gruppe der
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Dipteren) berticksichtigt und entschieden werden miissen. Dasselbe gilt
fir die Deutung der vorstehend nur beilsufig erwdhnten wirklichen oder
vermeintlichen Queradern.

Was die Bezeichnungsweise der Adern in der vorliegenden Arbeit anbetrifft, so
bestehen, wenigstens fiir den Grundplan keine hesonderen Schwierigkeiten, da die {ib-
lichen Bezeichnungen (entsprechend dem Grundschema von CoMsToCK und SNODGRASS)
eindeutig sind. Zwar hitte, auch im Vergleich zu diesen Grundschemata, die hier als 75
bezeichnete Ader besser als 75 + m, und die als m, bezeichnete Ader besser als m, + cu,,
bezeichnet werden sollen, wenn man die oben gegebenen Deutungen anerkennen will,
Dadurch wiirde sich aber bei den stirker abgeleiteten Fliigeln, bei denen weitere Ver-
schmelzungen stattgefunden haben, eine recht umsténdliche und fiir deskriptive Zwecke
sehr unhandliche Bezeichnungsweise ergeben. Dieser Einwand kann auch gegen die von
SHevy gebrauchten Bezeichnungen erhoben werden, die andererseits selbstverstindlich
den Vorzug haben, eine fiir alle Insektengruppen giiltige auf genauer Homologisierung

h 2% ol

& s Ty T

Uy 7@ Cly

Fig.5. Schema zum Grundplan des Dipterengedders, in enger Anlehnung an den in

Fig. 38 dargestellten Fliigel von Profoplasa fitchii 0.8, Eingetragen sind die in der vor-

liegenden Arbeit verwendeten Bezeichnungen fiir die einzelnen Lings- und Queradern.
Vergleiche dazu den Text S.254—255,

der einzelnen Adern basierenden Bezeichnungsweise anzustreben. Ich glaube aber, daB
man wenigstens fiir die bei weitem umfangreichste Gruppe der Holometabola bei der
Bezeichnungsweise von Comstock und SxopeRass bleiben sollte. Auch die einfache
Bezeichnung solcher, vielleicht zusammengesetzter Adern wie 75 und m, bei den Dipteren
148t sich vertreten, wenn man das Prinzip zugrunde legt, daB bei solchen Adern die dem
Vorderrande niher liegende Komponente fiir die Bezeichnung maBgebend sein soll,

In englisch und franzésisch geschriebenen Arbeiten werden die Lingsadern all-
gemein, wie bei Comstock und SNopgrass, mit grofien Buchstaben bezeichnet. In
deutschen Arbeiten ist es dagegen vielfach tiblich, die Adern mit kleinen, die Fliigelzellen
mit groBen Buchstaben zu bezeichnen., Das ist bei weitem vorzuziehen, da hierdurch
Verwechslungen ausgeschlossen sind. Bei Comsrock kann z. B. Cu, sowohl eineLingsader
wie eine Fliigelzelle bedeuten. In deutschen Arbeiten wiirde cu, die Lingsader, Cu, die
dahinter liegende Fliigelzelle bezeichnen. Ich folge daher, obwohl in der vorliegenden
Arbeit Zellenbezeichnungen nur selten auftreten, dem in deutschen Arbeiten iblichen
Brauche, Um bei den Queradern die umstrittene und hier ganz unwesentliche morpho-
logische Deulung auBer Betracht zu lassen, ist die sogenannte Querader r-m (méoglicher-
weise Wurzel von m,") wie in taxonomischen Arbeitenvielfach iiblich als ta, die Querader
m-m (sicherlich echle Querader) als {p und die Querader m-cu {moglicherweise Wurzel
von m, oder cu,,) als tb bezeichnet.
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Fiir den Grundplan des Dipteren-Geaders ergibt sich somit folgende

Kennzeichnung (Fig. b):
1. Humeralquerader (%) vorhanden (als unwesentlich bisher nicht er-
erwahnt).
2. Costa (¢) den ganzen Fliigelrand umgebend (als unwesentlich bisher
nicht erwihnt).
3. Hinterer Ast der Subcosta (sc,) eine Strecke weit mit r;verschmolzen.?)
4. Radialsektor mit 4 freien Asten (r, bis 75) Die Tatsache, daBl der
hintere Ast (7;) mit m,* verschmolzen zu sein scheint, ist unwesentlich,
da wohl fiir alle Eumetabola giltig.
5. Media mit 4 freien Asten (m, bis m,). Der hintere Ast (m,) vielleicht
mit cu,y, verschmolzen.
. Cubitus nur mit einem freien Ast (cump).
. Konkaver, hinterer Hauptast des Cubitus (cu,) nur als Falte vor-
handen.
8. Zwei Analadern vorhanden (Ie und Za).
9. Diskoidalzelle geschlossen: ¢p (= m—m- Querader) vorhanden.

Durch die Punkte 3, 7 und 8 unterscheidet sich der Grundplan des
Dipterengeaders apomorph vom Grundplan des Geédders der Mecoptera, die
wahrscheinlich als Schwestergruppe der Dipteren anzusehen sind (s. HenNie
1953).

Die vorstehenden Angaben iiber den Grundplan des Dipterengesders
werden nicht berithrt von den Anschauungen, die Vienox iiber das Fligel-
geiider der Insekten und im speziellen auch der Dipteren geduBert hat.
Dieser Autor nimmt, ausgehend von Untersuchungen an karbonischen
Fossilien (1929),auch bei Dipteren (1932) nicht je einen, sondern je 2 hintere,
konkave Hauptéste der Media (M4, und MP-) und des Cubitus (Cud,~
und OyP-) an. Ob das zutrifft oder nicht, ist fir die vorliegende Arbeit
ganz unwichtig, da MP- und CuP— bei Dipteren niemals als Adern ent-
wickelt sind. SBeuy(1929) glaubt die Gabeldste von M P~( MP-,und MP;)
als Faltenbildungen auch im Dipterenfliigel nachweisen zu konnen Es ist
nicht unwahrscheinlich, jedenfalls nicht unmoglich, dal die Faltenbil-
dungen des Fliigels der Insekten, die sicherlich urspringliche Beziehungen
nicht nur zum System der Lings-, sondern auch zu dem der Queradern
haben, im Laufe der Phylogenese auch dann verhaltnisméaBig zih fest-
gehalten werden, wenn die Lingsadern riickgebildet oder in der verschie-
densten Weise modifiziert wurden. Auf jeden Fall treten im Zuge dieser
urspriinglichen Faltenbildungen h#ufig Aderstimpfe oder Querverbin-
dungen u. dgl. auf (siehe z. B. Fig. 4), die man sich aber hiiten sollte, allzu
leichtfertig mit Adern zu identifizieren (zu homologisieren), die bei den

~1 3

1) Nur bei Nothoderus {Tanyderidae) ist das Mindungsstiick von sc, frei. Mit Riick-
sicht auf diese Gattung mufB der Verlauf von sc, im Grundplan des Dipteren-Geiders
so angenommen werden, wie in Fig. 5 dargestellt, obwohl ein freier Endabschnitt von
scy sonst tiberall fehlt.
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Vorfahren in gleicher Gestalt und an gleicher Stelle vorhanden waren und
bei urspriinglich gebauten (plesiomorphen) anderen Insekten auch heute
noch vorhanden sein konnen. Die Identitét einer Ader wird nicht durch
ihr Aussehen oder ihre Liage bestimmt (beides kann nur eine erste Vermu-
tung tber ihre Identitét begriinden), sondern durch den Nachweis (ersatz-
weise durch den Nachweis der Wahrscheinlichkeit), dal die in Frage ste-
hende Ader mit derjenigen Ader im Fligel eines anderen Insektes, die man
fiir morphologisch identisch (homolog) hilt, in lickenlosem historischen
Zusammenhange steht. Nur unter dieser Voraussetzung 146t sich das
Fligelgedder zum Nachweis phylogenetischer Verwandtschaftsbeziehungen
heranziehen. Dieser Gesichtspunkt, der auch fiir die Beurteilung der von
G.H. Harpy propagierten ,,Reticulation Theory of Wing Venation®
wichtig ist, wird bei der folgenden Einzelbesprechung der Dipterengruppen
oft berticksichtigt werden missen.

b. Die dltesten fossilen Dipteren (Fig. 6)

Als allgemeine Bemerkung, die auch im folgenden stindig zu beriick-
sichtigen ist, wenn von den fossilen Représentanten einer Teilgruppe der
Dipteren die Rede sein wird, mull vorausgeschickt werden, dal als ,,Dip-
teren‘‘ (bzw. ,,Nematocera‘, ,,Brachycera‘ oder Angehorige einer sonstigen
Teilgruppe) alle Formen bezeichnet werden, von denen wahrscheinlich zu
machen ist, daB sie mit anderen Dipteren (bzw. mit der Gesamtgruppe der
Dipteren oder mit der in Frage stehenden Teilgruppe) ndher verwandt sind
als mit irgendeiner anderen rezenten Gruppe von Insekten. Der Begriff der
Verwandtschaft entspricht dabei der von mir angenommenen Definition.
Es ist also nicht ausschlaggebend, daBl z.B. Fossilien, die als Dipteren be-
zeichnet werden, den morphologischen Typus bzw. die morphologischen
Merkmale zeigen, die fir die rezenten Dipteren als besonders charakte-
ristisch gelten (z.B. Reduktion der Hinterfliigel zu Halteren, FuBlosigkeit
der Larven etc.). Das ist eine einfache Folge der phylogenetischen, im
Gegensatz zur typologischen Denkweise.

Die #ltesten Fossilien, die in diesem Sinne Dipteren sein konnten, sind
von TiLryarp (1929 und 1937) unter dem Namen Permotipule patricia
T4ll. aus dem Oberperm von Warner’s Bay (N. S. Wales) beschrieben wor-
den (Fig. 6). Zunichst (1929) wurde nur der Vorderfligel bekannt; spiter
konnte Tinnvarp (1937) feststellen, dafl das zugehorige Tier 2 Fligelpaare
besaB. Nach dem, was oben tber den Grundplan des Dipterengeiiders
gesagt wurde, miissen Fossilien um als Dipteren gelten zu kdnnen, vor
allem zum Unterschiede von den stérker plesiomorphen Mecoptera, folgende
Bedingungen erfillen: sc, mufl streckenweise mit 7, verschmolzen sein; es
diirften nur 2 Analadern vorhanden sein ; cu, miite reduziert sein.

Vor allem wichtig scheint der letztere Punkt, da keine Mecopteren
bekannt sind, bei denen hierin Konvergenz zu den Dipteren vorkommt. Das
Fehlen der letztgenannten oder auch aller 3 Merkmale wiirde natiirlich
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nicht ausschliefien, daf es sich bei bestimmten Fossilien um Dipteren (evtl.
Vorfahren der Dipteren) handeln konnte. Aber das wiirde sich nicht be-
weisen lassen. Andererseits kann auch das Vorhandensein aller dieser Merk-
male die Zugehorigkeit zu den Dipteren nicht absolut sicher beweisen, da
die Moglichkeit der Konvergenz nicht auszuschliefen wire. Aber hier tritt
das von mir 1953 formulierte Prinzip ein, nach dem Konvergenz nur ange-
nommen werden soll, wenn sie positiv wahrscheinlich gemacht werden
kann.

Nach Tizuvarps Abbildung und sehr kurzen Beschreibung scheint der
Flugel (Vorderfligel) von Permotipula patricie alle Bedingungen zu er-
fullen, die fiir die Annahme, daB es , o % 0
sich um Dipteren handeln kann, ge-
stellt werden miissen. Die Art konnte
also trotz des Besitzes von 2 Fligel-
paaren zu den Dipteren gehiren. el A .

Eigenartig ist die Ruckbildung e
von 7,, den T1tLYARD (1929) nur mit fl.g: 6. Vorderfligel von Permolipula pa-
Fragezeichen in seine Zeichnung ein- = " Zil. aus dem Oberperm von N. 8.

g g el Wales (nach TinLYARD 1929)
getragen hat, und der nach eben die-
ser Zeichnung in 7, zu miinden scheint. Nach diesem Merkmal hitte man
TiLLYARD (1929) in der Annahme zustimmen missen, dafl der Fliigel ,,must
be classified in the subfamily Tipuloidea*; denn da fur diese (bzw. alle
Tipuliformia) die Einmiundung von 7, in ry, charakteristisch ist (s. S. 259)
hatte man an eine echte Synapomorphie denken konnen. Der Nachweis
von 2 Fligelpaaren bei Permotipula patricia T4ll. schliefit, wie auch
TiLLyarp erkannt hat, diese Moglichkeit aus, es sei denn, man wollte eine
polyphyletische Reduktion der Hinterflugel zu Haltern bei mehreren
Dipterenstédmmen annehmen, was denkbar unwahrscheinlich ist. Der Ver-
lauf von r, bei Permotipule kann also nur als Konvergenz zu den Tipuli-
formia angesehen werden, falls TiLLYARDs Zeichnung richtig ist. Leider
hat er nach dem offenbar besser erhaltenen Tier von 1937 keine neue
Zeichnung geliefert. Im Hinterfliigel mindet 7, zwar frei, doch ist ein
SchiuBl vom Geidider des Hinterfligels auf das des Vorderfliigels nicht er-
laubt. Permotipula patricia kann also keinesfalls (unter der Voraussetzung,
das TiLLyarps Zeichnung richtig ist) in die direkte Vorfahrenreihe der
Dipteren gehoren. Auch die Kirze der von 7, und r; gebildeten Gabel
spricht dagegen. Aber alles das schlieBt die Moglichkeit ihrer Zugehorig-
keit zu den Dipteren (im oben geschilderten Sinne) naturlich nicht aus.

B. Das Fliigelgedder der einzelnen Dipterengruppen
Lange Zeit war es iiblich, die Dipteren in 2 Unterordnungen, Ortho-
rrhapha und Cyclorrhapha, einzuteilen?).

1) Von der gelegentlich anerkannten 3. Unterordnung Pupipaera kann hier ab-
gesehen werden.
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So verfahren noch heute manche schlecht unterrichteten Lehrbiicher.?)
Fast allgemein anerkannt ist heute aber die Unterscheidung zweier Unter-
ordnungen: Nematocera und Brachycera. Dabel sind in der Unter-
ordnung Brachycera mehrere Familiengruppen der alten Orthorrhapha mit
den Cyclorrhapha vereinigt, wihrend der Rest der alten ,,Orthorrhapha‘
die heutige Unterordnung Nematocera ausmacht. Dieser Umbau des alten
Dipterensystemes entspricht ganz dem, was bei anderen Insekten- bzw.
iiberhaupt Tiergruppen zu beobachten ist: Die jeweils apomorphe Gruppe
(hier die Cyclorrhapha des alten Systemes) erweist sich als monophyletische
Grupype, die — wenn auch mit verdndertem Rang — auch im neuen, ver-
besserten System bestehen bleibt, wihrend die plesiomorph gekennzeichnete
Gruppe (hier die Orthorrhapha) des alten Systemes vollstindig aufgelost
werden muB (vgl. iiber diesen Prozel Hex~ie 1953, p. 53—54). Im neueren
System sind nun die Brachycera deutlich als die im wesentlichen apo-
morph,die Nematocera als die im wesentlichen plesiomorph gekennzeichnete
Gruppe zu erkennen. Gegen diese letztere muB sich also der, bei plesio-
morphen Gruppen immer zunéchst gegebene Verdacht der Unnatiirlichkeit
(s. HExNIG, 1. ¢.) richten.

Tatséichlich sind in letzter Zeit auch mehrfach Vorstellungen entwickelt
worden, die, wenn sie richtig wéren, beweisen wiirden, dafi die Nema-
tocera keine monophyletische Gruppe sind. Das gilt fiir den von RoHDEN-
porr (1946) entworfenen Stammbaum der Dipteren (Fig. 265) ebenso wie
fir G. H. Harpys ,,Diagram of Phylogeny* (1951b):

G. H. Harpy 1951D RoEDEXDORF 1946
Tipuloidea Tipuloides ]

+ Pachyneuroidea

Psychodoidea
Culicoiden Nematocera Culicoidea

. + Tendipedoidea }
Bibionoidea Oligoneura }
+ Cectdomyiordea -+ Phryneoiden ,
[ Brachycera . Brachycera Brachycera j

Nach den Auffassungen beider Autoren, die vorstehend etwas konzen-
triert wiedergegeben sind, wiirden die Brachycera als monophyletische
Gruppe gelten miissen und wiéren demnach in einem phylogenetischen
System, wenn auch mit stark abgewertetemn Rang, beizubehalten. Die
Nematocera dagegen milften aufgelost werden. Einige — und bei den
Autoren offenbar verschiedene — ihrer Teilgruppen wiren mit dem’
Brachycera enger zusammenzufassen. Die kritische Prifung dieser Auf-

1) Leider auch A. 8, PrARsE, Zoological Names, A List of Phyla, Classes and Orders,
Durham, N. C., 1949.
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fassungen ist also Aufgabe der vorliegenden Arbeit. Sie kann aber nur
gelost werden, wenn zunichst die einzelnen Teilgruppen der Nema-
tocera, die je fir sich genommen zweifellos monophyletische Gruppen dar-
stellen, genauer untersucht worden sind.

1. Tipuliformia (= Polyneura)
a) Das Fligelgedder der rezenten Formen (Fig. 7—28)

Die Tepuliformia sind nicht diejenige Dipterengruppe, deren Fliigel-
gedider dem Grundplan des Dipterengeéiders am néchsten steht. Wenn
sie hier an erster Stelle besprochen werden, so geschieht das, weil sie eine
zweifellos alte und monophyletische Gruppe darstellen, deren Verwandt-
schaftsbeziehungen zu anderen Nematocerengruppen nicht ganz leicht zu
beurteilen sind (S. 375). Als monophyletische Gruppe erweist sie auch das
Fligelgedder. Sein Grundplan entspricht in fast allen Punkten dem Grund-
plan des Dipterengeédders (siehe s. 255). Er weicht aber hinsichtlich des
Punktes 4 von ihm ab: 7, ist bei den Tepuliformie niemals frei, sondern
miindet stets in r,. Das ist eine gegeniiber dem Grundplan des Dipteren-
fligels synapomorphe Ubereinstimmung, durch die sich (unter anderem)
alle Tipuliformie als Glieder einer monophyletischen Gruppe erweisen.
Allerdings wird der Grundplan des Geiders bei vielen Teilgruppen der
Tipuliformia apomorph weiter gedndert. Aber das geschieht im Rahmen
der einzelnen sogenannten Familien, Unterfamilien, Tribus ete.

1. Der Grundplan des Flugels der Tipulidae (vgl. Fig. 7—11) ist
gegeniiber demGrundplan des Fligels aller Tipuliformia nur insofern weiter-
gebildet, als 7,45 auf 7, verschoben ist, so daBl also 7,15 4 7, mit 7 eine
primére Gabel bildet (,,Capture of vein R, by R,.;*‘ nach ALexanpEr1927).

Der Ausgangszustand ist offenbar bei den Tipuliformia der, daB wie
bei den Tanyderidae 741, und 7.5 eine primére Gabel bilden. Dieser
Zustand ist bei den Limondidae zum Teil (siehe S. 262 und Fig. 19 und 20),
bei den Tipulidae anscheinend niemals verwirklicht. Vielleicht kann man
hier eine Konvergenz zu bestimmten Limoniidae feststellen, bei denen eine
ganz dhnliche ,,Capture of vein R, by R, auftritt. Es ist aber auch nicht
ganz ausgeschlossen, daB die TWpulidee mit bestimmten Limoniidae
néher verwandt sind, als es heute scheint, dafl also die Tpulidae gar nicht
die Schwestergruppe der Limoniidae wiren.

Die Umbildung des Komplexes (r,, 73, 7,) geht bei den Tepulidae in
der bereits im Grundplan erkennbaren Richtung noch sehr viel weiter,
so daB r, schlieBlich riickldufig wird und die Mindung von 7, eng an die
Miindung von r; heranriickt (Fig. 10, 12). Schliellich kann r; ganz verloren
gehen (Fig. 11).

Leider hat ALEXANDER, dem eine wesentliche Klarung dieser Verhéltnisse im ,,Radial-
feld“ zu danken ist, sich hier mehrfach irreleiten lassen, So sind z.B. in seiner Arbeit

von 1927 die Tipulidae (dort Tipulinae genannt, Textfigure 43 —47) in einen ganz unver-
standlichen Gegensatz gebracht zu den Limoniidae, dadurch, daB der hintere Ast des
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Radialsektors (r; der vorliegenden Arbeit) als Verschmelzungsprodukt von 7, und 7y
aufgefaBt wird. Dadurch ergibt sich auch fiir die tibrigen Aste des Radialsektors eine
ganz verfehlte Deutung. Ahnlich ist es in der Arbeit von 1929, in der die von ihm jetzt
bevorzugte Deutung des Fliigels von ,,Tanyptera spec.” (Taf. II, Fig. 6) ebenfalls un-
richtig ist. Br scheint, wie die Abbildungen in seinen Arbeiten von 1942 zeigen, auch
spater die richtige Deutung in einigen Fallen (auch bei Limoniidae) nicht gefunden zu
haben. Richtig ist dagegen die Deutung von HexpEL (in Taf. II, Fig, 7 bei ALEXANDER
1929), die allein dan Fliigel von ,, Tanyptera spec. in den Bauplan des Fligelgeaders der
Tipuliformia einzuordnen gestattet.

Die von ALEXANDER (1927) ganz richtig erkannten Prozesse der ,,Cepha-
lization of vein R,‘‘ und der ,,Capture of vein E, by R,;;“ sind eine ganz
allgemeine Erscheinung bei allen Tipuliformia, die auch bei den Tipulidae
nicht, wie ALEXANDER meint, durchbrochen ist.

Andere (apomorphe) Abwandlungen des Grundplanes des Tipuliden-
geiiders betreffen
die Aufhebung der Gabelung von my4, (iiber Stielbildung, Fig.7, 9—11)

bis zum volligen Verschwinden der Gabel: Fig. 8,
die Rickbildung (Offnung) der Diskoidalzelle (durch Reduktion des

Wurzelabschnittes von m, ? Fig. 11)
und die Rickbildung von se, (Fig. 9—11).

Die Einistigkeit von sc ist also kein Merkmal, das zum Grundplan des
Tipulidengeéders gehodrt, sondern erst — und wie es scheint konvergent —
im Laufe der Entwicklung der Familie bei verschiedenen engeren Verwandt-
schaftsgruppen aufgetreten ist.

Haufig wird angegeben, daB bei den Tipulidae — im Gegensatz zu den Limoniidae —
die sc in 7, miinde, So schreibt Man~uEmMs (1951, p. 2): ,,Bei den Zipulidae miindet die
sc in den 7, bei den Linomiiden und Cylindrotomiden dagegen in die Costa*. Das ist in
dieser Form unzutreffend. Auch bei den Tipulidae gibt es Formen, bei denen der in die
Costa mindende Gabelast der Subcosta (also s¢,) eihalten ist, z. B. bei den Gattungen
Peklkea, Tipulodina, Aldrovandia, Idiotipule, Habromastiz (Fig. 7, 8; andere Abbildun-
gen bei PIERRE 1926), und sogar bei Arten der Gattung Tipula (z.B. Tipula rubronigra
Alexander 1921), Die Abbildung von Idiotipula (Fig, 8) beweist, daf dies nicht nur bei
seh. urspriinglich gebauten (plesiomorphen) Tipulidenfliigeln der Fall ist, denn Idioti-
pula hat im Fehlen des 7, und in der Einastigkeit von m,, ein relativ stark apomorphes
Fligelgedder.

Die Gabelung von sc in s¢; und sc, gehort also zum Grundplan auch
des Tipulidengeéders. Trotzdem kann die Riickbildung von sc, wenigstens
als meist verwirklichte Tendenz auch als apomorpher Zug des Tipuliden-
gedders betrachtet werden.

Fig. 7—18. Rezente Tipuliformia (7—9 und 11—12: Tipulidae; 10 und 18—17: Cylin-
drotomidae; 18: Trichoceridae), 7: Pales dorsalis Fabr.; 8: Idiotipula confluens Alex,
{nach ArLExANDER 1921; in Klammern die Bezeichnungen von ArLExanpER); 9: Xiphura
atra L.; 10: Phalacrocera replicata L. (in Klammern die Bezeichnungen von Prus 1952);
141: Dolichopeza albipes Sirim; 12: Tanypremna spec.; 18: Cylindrotome distinclissima
Meig. (in Klammern die Bezeichnungen von PruUs 1952); 14: Triogma irisulcata Schumm,
{(in Klammern die Bezeichnungen von PEus 1952); 15: Stibadocerodes tasmaniensis Ales.
{nach ALEXANDER 1927); 16: Stibadocerodes australiensis Alex. (nach ALEXANDER 1927);
17: Stibadocerella albitarsis de Meij, (nach ALEXANDER 1927); 18: T'richocera regelationis L,

Beitr, Ent. & 18
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2. Die Limonitdae (Fig.19—28) stehen im Grundplan des Geiders
dem Grundplan der Tepuliformia niher als die Tipulidae: Es gibt bei
ihnen, im Gegensatz zu den Tipulidae, Formen, bei denen die primére
Gabelung des Radialsektors in ry.g — 7, 73 und 7445 — 7, 75 erhalten ist
(Fig. 19, 20). Auch 7, hat manchmal (Fig. 20) noch den deutlichen
Charakter einer Lingsader, die nur kurz vor ihrer Mindung mit r, ver-
schmilzt. Bei den meisten Arten aber ist der Grundplan stark abgewandelt
mit Ergebnissen, die in ganz dhnlicher Weise auch bei manchen Tipulidae
erreicht werden:

Die Subcosta ist oft einéstig. Es ist in diesem Falle aber stets sc,,
nicht wie bei den T%plulidae sc;, der reduziert wird (Fig. 22,22, 26).

Wie bei den Tipulidae wird 7,43 meist in Richtung der Fligelspitze
auf r, verschoben (,,Capture of vein R, by R,;;‘ nach ALEXANDER).

Der Riickbildung verfallen konnen 7, und 73, Ob 7; einfach reduziert
wird oder der ganzen Linge nach mit r, verschmilzt (Fig. 25; hier ist
7, sehr schwach vorhanden) ist schwer zu beurteilen. Wenn dazu
noch 7, riickgebildet wird, wie das anscheinend bei Toxorhina (Fig. 28)
der Fall ist, kann die Deutung eines so stark vereinfachten Geaders
sehr soh\merlg werden.

Die Vereinfachung des Geédders, die sich schon durch die Reduktion
von 7y, 73 und eventuell r, ergibt, wird in vielen Fallen noch gesteigert
durch Reduktionsvorginge im Bereiche der Media. Am einfachsten
ist die Deutung, wenn die Diskoidalzelle erhalten ist (Fig.21). Bei
solchen Formen entspringen aus ihr 3 Aste der Media: my,, my, m,. Am
haufigsten wird anscheinend die Gabelung von my4, rickgebildet. Vor-
gebildet ist das ja schon dadurch, da a4, und m, nicht getrennt, sondern
mit gemeinsamem Stiel aus der Diskoidalzelle entspringen (Fig. 21).

Die Offnung der Diskoidalzelle entsteht offenbar, abweichend von den
Tipulidae, durch Reduktion von tp. Auch m; kann zuriickgebildet
werden (Fig. 24).

Eine genauere Untersuchung dieser Verhidltnisse wird zweifellos noch
manche Schliisse auf die Verwandtschaftsbeziehungen innerhalb der
Limondidae ermoglichen. Manches findet sich schon bei ALExANDER
(1927a). Doch ist hier zu beachten, daBl das Geédder der Lechriini und
Limonsins unrichtig gedeutet ist: 7, ist als ,,7*‘ (Querader), r; als ,.R,",
ry als ,, Ry und 75 als ,, By45* bezeichnet.

Mit Sicherheit ist anzunehmen, dafl die Reihenfolge, in der die ver-
schiedenen (d.h. verschiedene Adern betreffenden) oben angedeuteten
Reduktions- und Umwandlungsprozesse aufeinanderfolgen, in den einzelnen
Verwandtschaftsgruppen verschieden ist. Man wird also, wenn man diese
Reihenfolge und nicht den Einzelvorgang ins Auge falt, auch bei Flugeln,
die rein statisch betrachtet einander weitgehend gleichen, feststellen
koénnen, daB sie Durchgangsstadien (bzw. im Sinne der Deviationsregel
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fixierte Durchgangsstadien) verschiedener Entwicklungsprozesse sind, und
daB ihre Trager folglich verschiedenen Verwandtschaftsgruppen angehoren.
Dazu, und zur Prifung der Frage, ob die bisherige Einordnung ihrer
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Fig. 19—28. Rezente Tipuliformia (Limoniidae). 19: Molophilus flavoscutellatus Lacksch, ;

20: Tricyphona protea Alex. (nach ALEXANDER 1927); 21: Limnophila ferruginea

Meig. ; 22: Brioptera trivialis Meig.; 23: Dicranoptycha livescens Lw.; 24 : Hexatoma bicolor

Meig.; 25: Antocha alpigena Mik (die als unterbrochene Linie eingezeichnete tp fehit

bei dieser Art, ist aber bei anderen Arten der Gattung vorhanden; r,ist nur sehr schwach

ausgebildet); 26: Empeda nubila Schumm,; 27: Atarbe picticornis 0.8, (nach ALEXANDER
1942); 28: Tozorhina muliebris 0.8.

18%
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Trigerim System zutreffend ist, wiirde aber eine Berticksichtigung anderer,
nicht im Flugelgeader liegender Korpermerkmale und Spezialistenkennt-
nisse der Iamoniidae gehoren.

3. Der Grundplan des Fligelgedders der Cylindrotomidae (vgl.
Fig. 12—17) stimmt in allen Punkten mit dem der Tepuliformia iiberein.
Lediglich in den Gabelungsverhéltnissen des Radialsektors ist der Grund-
plan des Cylindrotomidengeéders stirker apomorph: Die Wurzel von 7,44
ist stets in Richtung der Fligelspitze auf r, verschoben (Fig. 10). Darin
(,,Capture of vein R, by R, nach ALExANDER) stimmen die Cylindro-
tomedae also mit dem Grundplan des Gedders der Tepulidae und mit einem
groBen Teil der Limontidae iiberein.

Weiterbildungen des Grundplanes zeigen sich in den folgenden Merk-
malen:

Riickbildung von s¢;. Dieser Gabelast ist auch sonst oft nur schwach
ausgebildet und manchmal nicht mit Sicherheit nachweisbar (siche die

entsprechenden Abbildungen bei Prus 1952)

Riickbildung des Endabschnittes von 7,. Auch hier gilt das vorstehend
Gesagte.

Riickbildung von r,. Diese Ader ist z.B. bei Phalacrocera replicata noch
deutlich vorhanden, bei anderen (z.B. T'riogma, Cylindrotoma) ver-
schwunden. Ein Rest scheint bei einem mit vorliegendem Fligel von
Cylindrotoma distinctissime (Fig. 13) vorhanden zu sein. Am distalen
Ende dieses verwaschenen Aderrudimentes(?) stehen auch 2 Makro-
trichien, die sonst nur auf dem Fliigelgedder, nirgends aber auf der
Flugelflache vorkommen.

Riickbildung von m, In einigen Féllen hat die Media deutlich 4 freie
Aste (Fig. 13), deren Deutung dann nicht schwer ist. Die 3 bei anderen
Formen (z.B. Triogma) vorhandenen Aste wiirde man geneigt sein,
in Analogie zu den Limonitdae als myiy, m, und m, zu deuten. Das
Vorhandensein eines Rudimentes von m, bei Phalacrocera occidentalss
Alex. (siehe Abbildung bei Prus 1952, p. 12, Fig. 15 bzw. ALEXANDER
1927b, Taf. 2, Fig. 4) zeigt aber, dall m, zuriickgebildet wurde, In
gleicher Richtung weist wohl der Fligel von Stibadocerodes austra-
liensis Alex. (Fig. 16), bei der durch Riickbildung von ¢p die Diskoidal-
zelle gedffnet ist. Die Dreidstigkeit der Media bei gewissen Cylindroto-
midae und bei manchen Limoniidae beruht also auf Konvergenz (nicht-
homologe Konvergenz!).

Durch Rickbildung von 2a zeichnet sich nach Arexaxper (1927Dh) die
Gattung Stibadocerella aus. Bei ihr ist also, abweichend von allen iib-
rigen Tipuliformia nur 1 Analader (I¢) vorhanden!

Die Deutung des Geéders der Cylindrotomidae enthilt im Gebiete des
Radius und Radialsektors auch in den neuesten Bearbeitungen (ALEx-
ANDER 1942, Prus 1952) Irrtiimer, deren Berichtigung sich aus den Fig. 12
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bis 18 ergibt. Ein Vergleich der Fliugel von Phalacrocera (Fig. 10) mit dem
von Limnophila (Fig. 21) zeigt, dafl eine abweichende Deutung im Sinne
von ALEXANDER gezwungen erscheinen miifite, so dafl ihr und nicht der
hier vertretenen Deutung die Last des Beweises zufallen mifite. ®

Eine klare Antwort auf die Frage nach der ndheren Verwandtschaft
der Cylindrotomidae erlaubt das Fligelgedder nicht. In der Tendenz zur
Riickbildung von s¢, und ebenso in der Verschiebung von 7,y auf 7,
bereits im Grundplan stimmen die Cylindrotomidae zwar mit den Tipulidae
tiberein, mit denen sie auch einige Merkmale der Metamorphosestadien
gemeinsam haben (vgl. Hexxsie 1950, p. 416). Man konnte diese Uber-
einstimmungen als echte Synapomorphien deuten und mit ArLexANDER
(1927) eine nihere Verwandtschaft mit den Tvpulidee annehmen. Aber
Konvergenz lieBe sich ebenfalls nicht ausschlieBen, zumal die Cylindroto-
midae in der Offnung der Diskoidalzelle durch Wegfall von tp und in der
Bildung des Hinterrades der Diskoidalzelle durch mgy, eher mit den
Limoniidae ibereinzustimmen, scheinen. Prus (1952, p. 60) ist sicher im
Recht, wenn er eine ,,wirkliche griindlich vergleichende Durcharbeitung*
der ,,groBen Gruppe der heutigen Limoniidae' fir die erst noch zu schaffende
Voraussetzung fir die Klarung der Frage hilt. Eine relativ bedeutungs-
lose Frage der Rangordnung ist sie wbrigens nicht. Sie lduft auf eine
Entscheidung tber die ,,Schwestergruppe’’ der Cylindrotomidae hinaus.

4. Die Trichoceridaer) (Fig.18) sind eine der problematischsten
Familien der Nematocera. Sie wurden lange Zeit unbestritten fiir nahe
Verwandte der Tipulidae gehalten, bis namentlich die genauere Unter-
suchung der Larven verdnderte Auffassungen zur Folge hatte. Mehrere
Autoren nahmen daraufhin engere Beziehungen zu den Phryneidae an
(Epwarps, Kerin, Crampron). Ich selbst ordnete die Familie (1950)
,,versuchsweise* bei den Psychodiformia ein.

Im Fligelgedder stimmen die Trichoceridae in fast allen Punkten mit
dem Grundplan der Tipuliformia tberein. Sie sind insofern stéirker
apomorph als andere Tvpuliformia (die dem Grundplane also néher stehen),
als 7,45 bei ihnen, ebenso wie bei den Tipulidae, Cylindrotomidae und bei
vielen (nicht allen) Limoniidae in Richtung der Fligelspitze auf 7, ver-
schoben ist (,,Capture of vein R, by R, nach Avexanper). Dies ist
ein starker Hinweis auf die Zugehorigkeit der Trichoceridae zu den Tipuli-
formia, denn etwas Vergleichbares tritt sonst im Fligelgedder der Dipteren
nicht auf, auch nicht bei denjenigen Gruppen, bei denen (wie bei allen
Tipuliformia und konvergent zu diesen) 7, in 7, miindet. An eine nihere
Verwandtschaft der Trichoceridae mit den Tipulidae, Cylindrotomidae oder
denjenigen Limondidae, mit denen sie in der Verschiebung von 7,1, auf
7, synapomorph ibereinzustimmen scheinen, darf trotzdem nicht gedacht

1 Der auch von mir frither gebrauchte Name Pelauristidae kann fiir die Familie
nicht verwendet werden, da der Gattungsname Petaurisic Meigen 1800 durch Petou-
riste Link 1795 — Mammalia priokkupiert ist.
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werden, denn im Besitze von Ozellen (u. a.) sind die Imagines, im Vor-
handensein einer eucephalen Kopfkapsel, eines vollstindigen, hinten mit
der Kopfkapsel verbundenen Tentorium und eines amphipneustischen
Tracheensystemes sind die Larven stirker plesiomorph als alle anderen
Tipuliformia. Aber die Tatsache, daBl gerade diese Merkmale, in denen
die Trichoceridae von anderen Tipuliformie am stirksten abweichen und
deren Vorhandensein viele Autoren (auch mich 1950) in der Beurteilung
der Verwandtschaftsbeziehungen unsicher gemacht hat, deutlich und ohne
" jeden Zweifel plesiomorph sind, liefert den Schliissel fiir deren Deutung:
Die Vorfahren der Tipuliformie missen selbstverstindlich als Imagines
Ozellen, als Larven eine eucephale Kopfkapsel, ein vollstindiges Tentorium
und ein vollstindiger mit Stigmen versorgtes (d. h. mindestens amphi-
pneustisches) Tracheensystem gehabt haben. Das ist ein unbedingtes
Postulat. Wenn die Trichoceridae diese Merkmale (im Gegensatz zu den
ibrigen Tipuliformia) besitzen, so deswegen, weil sie bei ihnen noch er-
halten geblieben sind, wihrend sie die tbrigen Tipuliformia verloren bzw.
weitergebildet haben. Die Tatsache, daBl die Trickoceridae im Besitze
der genannten, plesiomorphen Merkmale quantitativ stirker mit anderen
Dipterengruppen (Psychodiformia, Phryneidae) tbereinstimmen, besagt
also gar nichts fir die Beurteilung der Verwandtschaftsbeziehungen, fiir
deren Erérterungen nur die apomorphen Ubereinstimmungen mit anderen
Gruppen in Betracht kommen.

Diese aber weisen, wie gesagt, deutlich auf die ZTipuliformia hin.
HexpeL (in KtrkeNTEAL-KRUMBACH) ist also sicherlich im Recht, wenn
er die Trichoceridae als 1. Familie bei den Tipuloides (diese entsprechen
meinen Tipuliformia) einordnet.

Mit der Feststellung, dafl die T'richoceridae in mancher Hinsicht starker
plesiomorph sind als alle anderen Tepuliformia ist nicht gesagt, daBl dies
fiir alle Merkmale zutreffen miiBte. Neben dem oben genannten Merkmal
(Verschiebung von 7,4, auf r,) sind die Trickoceridae, was das Fligel-
gedder anbelangt, apomorph in der starken Verschiebung von se, in Rich-
tung der Fligelwurzel, und in der langen Stielbildung, mit der m,y, aus
der Diskoidalzelle entspringt. Ob die Kirze und die starke Krimmung
der 2a plesiomorph oder apomorph ist, kann vorerst nicht entschieden
werden, so wichtig diese Entscheidung namentlich fiir die Beurteilung
der fossilen Tipuliformia wire. Die Trichoceridae stammen in dieser Hin-
sicht recht gut mit den Taenyderidoe (Fig. 33) iberein. Bei anderen Tipuls-
formia ist 20 meist viel linger. Es ist aber nicht gesagt, dal dies der Aus-
gangszustand ist. Es wire denkbar, dal die Verlingerung der 2¢ und die
Verschiebung ihrer Miindung in Richtung der Fligelspitze sekundér durch
die Riickbildung des Analfeldes und die starke Verschmilerung des Fligels
bedingt ist. Es wire aber auch denkbar, dafl die Form und die Kiirze der 2a
bei den Trichoceridae dhnlich wie bei den Tanyderidee (und dann konver-
gent zu diesen) als fixierte Vorstufe ihrer schlieBlichen Riickbildung an-
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gesehen werden mufl. Als eindeutig apomorphe Weiterbildung des Grund-
planes kommt bei der chilenischen Artengruppe von Paracladura Offnung
der Diskoidalzelle vor.

b) Tipuliformia aus dem Mesozoikum (Fig. 29—32)

Die altesten mit Sicherheit bekannten Dipterenfliigel stammen aus
dem Oberlias von Dobbertin (Mecklenburg). Ein groBer Teil von ihnen
wird von HanpLirscr in die ,,Familie Architipulidae* gestellt, Nur wenige
von diesen Fossilien lassen sich aber nach den vorliegenden Abbildungen
mit einiger Sicherheit beurteilen. Die Zugehorigkeit zu den Tipuliformia
148t sich wenigstens fur alle die Formen mit Sicherheit erweisen, bei denen

86 SC

37

Fig. 2932, Tipuliformie aus dem Mesozoikum (Ober-Lias von Mecklenburg). 29: Gym-

noplistia leucopeza postica Alex. (rezente Limoniide, zum Vergleich mit Fig. 32; nach

ALPXANDER 1929); 80: Mesolipula brachyplera Handl. (nach HANDLIRsCH 1928);

31: Hotipula longs Handl. (nach Havprirsca 1938); 32: Architipula clara Handl. (nach
HaNDLIRSCH 1938)

7, in. #; miindet, und bei denen 2 Analadern ausgebildet sind. Von diesen
fossilen Arten aber zeigt keine einzige ein so stark plesiomorphes Ge#der
wie etwa die rezente Gattung Tricyphona (besonders T'r. protea, Fig. 20),
mit noch urspringlicher Gabelung des Radialsektors und Léngsader-
Charakters von 7,. Bei allen ist die Wurzel von 7,15 in Richtung der Fliigel-
spitze auf r, verschoben (,,Capture of vein R, by R,;,*° nach ALEXANDER).
Falls dies nicht als fruhe Konvergenz zu bestimmten rezenten apomorphen
Tipuliformia angesehen werden soll, wiirde das beweisen, daB im Oberlias
schon bestimmte Teilstdmme der Tipuliformia vorhanden waren, neben
denen dann natirlich auch noch die bisher unbekannten Vorfahren der
heute noch plesiomorphen Formen (wie etwa Tricyphona) gelebt haben
miiiten. Dafiir sprechen noch weitere Grinde, wie das folgende zeigen soll.

Haxprirsom (1908, p. 590) hat die Familie Architipulidae auf Formen
begriindet, ,,die sich dem Gefider nach kaum von den rezenten Tipuliden
unterscheiden‘, weil er ,,bei einer dieser Formen einen Hinterleib fand,
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der relativ dick ist”, so dafl er ,,vermuten kann, dafl die liasischen Formen
noch nicht so schlank waren, wie es die rezenten Tipuliden sind. Vielleicht
waren ihre Larven auch noch eucephal.* Wie aus dem weiteren Text her-
vorgeht, bezieht sich die Bemerkung iiber den dicken Hinterleib auf
Protipule crassa Handl., eine ihrem Gedder nach sehr problematische
Form: weder sc noch 2a sind vollstdndig erkennbar, Radialsektor und Me-
dia sind 3-astig, iiber den Verbleib von 7, ist nichts bekannt. Die Tatsache,
daB die Media 3-dstig ist, schliefit die Moglichkeit aus, daB es sich bei
Protipule um eine Vorfahrenform einer der Hauptgruppen der T'ipuli-
formia handelt. Eine tberzdhlige Querader zwischen r; und m,4,, die
HanprirscH zeichnet, diirfte auf jeden Fall, wenn es sich nicht um ein
Artefakt handelt, eine Sonderbildung sein. Jedenfalls bleibt Protipula als
praktisch undeutbar besser aufler Betracht.

Interessanter ist die Gattung Eoiipule (Fig. 31). Hanprirscm hat in
dieser Gattung 6 Arten aus dem Oberlias von Dobbertin beschrieben.
Die genaue Deutung dieser Fossilien leidet unter der Tatsache, daff Havp-
rirscH vom Radialsektor nur 3 Aste abbildet, die offenbar als 7, , und 7,
zu deuten sind. Der Verbleib von r, ist unbekannt. Es bleibt offen, ob
Hanprirscr ihn iibersehen, ob er nur sehr schwach oder gar nicht ab-
gedriickt worden ist, oder ob er im Fliigel wirklich fehlte. Fir die Ein-
ordnung von Eotipula wire aber die Entscheidung dieser Frage von grofler
Bedeutung. Dafiir, daf Eottpula wirklich zu den Tipuliformia gehort,
spricht das Vorhandensein von 2 Analadern im Verein mit der Drei-
dstigkeit der Media. Bei allen anderen Dipterengruppen aufler den Tipu-
liformia ist offenbar eine Dreidstigkeit der Media erst nach der Riick-
bildung von 24 erreicht worden. Die Dreidstigkeit der Media bei den
Eotipula-Arten wiirde fur deren Zugehorigkeit zu einer der Teilgruppen
der Limoniidae sprechen (z.B. 4ntochinae, Limonitnae, Eriopteringe 0. a.).
Zwar gibt es auch Tipulidae (und Cylindrotomidae) mit zweidstiger Media.
Die Zugehorigkeit von Eotipula zu den Limoniidae (und nicht den Tipulidae
oder Cylindrotomidae) scheint aber daraus hervorzugehen, daB bei allen
Arten, bei denen nach Hanprirsca Abbildungen sc erkennbar ist, diese
Ader in die Costa und nicht in 7, mindet. Es ist also wie bei denjenigen
Limoniidae, bei denen sc ungegabelt ist, s¢; und nicht wie in solchen Fillen
bei Tipulidae und Cylindrotomidae sc, erhalten. Weiter spricht dafir die
allgemeine Gestalt der Diskoidalzelle und die Tatsache, dafl ¢p bei Eoti-
pula longe nur schwach ausgebildet und m, dhnlich wie bei vielen Limeo-
nitdae an m, angegliedert zu sein scheint. Auch Arzxawper (1927,
p. 57) ist der Ansicht, daB Eotipula zu den Limoniidae (die er nur als Unter-
familie wertet) gehort. Er zieht zu Unrecht noch die T'rickoceridae in
Betracht. Diese Familie scheidet aber aus, da bei Eotipule .., unge-
gabelt, bei den T'richoceridae aber noch gegabelt ist.

Die Gattung Eotipula konnte also durchaus einem der Teilstimme
der Limoniidae angehoren, bei dem mjyi, ungegabelt ist. Der Obere Lias
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wire dann als Terminus-post-quem-non fiir die Aufspaltung der Tipuli-
formia in mehrere heute noch existierende Teilstdmme anzusehen.

Dafiir spricht auch die Gattung Architipula (Fig.32). HaNDLIRSOH
unterscheidet in dieser Gattung eine groBere Anzahl von Arten, Am klar-
sten ist seine Abbildung von 4. clare Handl. Diese Form la8t sich mit
Sicherheit als Angehorige der Tipuliformia erweisen: 2¢ ist vorhanden
und 7, miindet in . Die genauere Einordnung ist aber schwierig. Ver-
hiltnism#Big apomorph ist die Art nurin der Verschiebungvon 7,4, auf r,,
in der Riicklaufigkeit von 7, und darin, daf die gegabelte m,y, mit einem
deutlichen Stiel aus der Diskoidalzelle entspringt. Diese apomorphen
Merkmale besitzen die Trichoceridae, manche Tipulidee und Limoniidae.
Zu allen diesen Gruppen konnte 4. clara gehdren. Sie kionnte wohl eine
Vorfahrenform (oder jedenfalls eine relativ plesiomorphe Art) der T'richo-
certdae, nicht aber der Tipulidae und Limoniidae sein, da bei den letzteren
Familien in der rezenten Fauna noch stiarker plesiomorphe Formen vor-
kommen. Gegen die Zugehorigkeit zu den Tipulidae spricht die geringe
GroBe des Fliigels. Keiner der von Haxprirsom abgebildeten Archi-
tipula-Fligel ist langer als der Fliugel der rezenten Gattung T'richocera.
Da in Eotipula aus dem Oberlias eine Form vorliegt, die in eine apomorphe
Teilgruppe der Limonidae zu gehdren scheint (mit ungegabelter m,y,)
und danach die Existenz mehr plesiomorpher Formen (mit getrennten m,
und m,) zur gleichen Zeit gefordert werden mubB, ist es durchaus wahr-
scheinlich, da Architipule clara einer solchen mehr plesiomorphen Teil-
gruppe angehdrt, wobei aber mehrere Moglichkeiten offenbleiben.

Die iibrigen, von Hawxpuirscr abgebildeten Architipula-Fligel sind
weniger klar. Bei keinem dieser Flugel ist sc gegabelt gezeichnet. Das
kann darauf beruhen, daBl der oft schwache Ast sc, tibersehen wurde, daB
er nicht abgedriickt wurde, oder dafl er wirklich fehlte. Keine dieser Mog-
lichkeiten wiirde gegen die Zugehorigkeit zu den Limoniidae sprechen. Bei
4. conspicua, major und obliqua (sdmtlich von HANpLiRScH beschrieben)
bildet HaxDrIRSCH 7, ab, der auch hier in r; mindet. Das beweist (neben
dem Vorhandensein von 2 Analadern) fir diese Arten also mindestens
die Zugehorigkeit zu den Tipuliformia. Bei den ibrigen Arten (4. stig-
matica, latipenwis, elegans, seebachiana, debilis, nana, minute, pervae, pulla,
geinitzs, pusilla, vicina, simplex, intermedia, areolata, dubia, simtlich von
Hanprirsca beschrieben, und bei 4. seebachi Geimitz) zeichnet Hanp-
LIRSCH 7, nicht; oft ist das Radialfeld tiberhaupt unklar. Es kann also sein,
daB 7, nur iibersehen wurde oder nicht abgedrickt ist, was bei der geringen
GroBe der Fliugel nicht verwunderlich wére, auch wenn 7, im Fligel selbst
vorhanden war. Die allgemeine Ahnlichkeit mit dem Fligel von 4. clara,
die abgesehen von den erwihnten Unterschieden nur belanglose Merkmale
betrifft, macht es aber sehr wahrscheinlich, dal es sich bei den genannten
Flugeln wirklich um nahe Verwandte von 4. clara handelt. Bei einem
Fligel von 4. minute hat HANDLIRSOE 3 Analadern gezeichnet, was kaum
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zutreffen kann. Wahrscheinlich handelt es sich bei der 3. um ein Artefakt,
Die groBe Ahnlichkeit der von HANDLIRSCH gezeichneten Fligel 1aBt auch
die Frage auftauchen, ob es sich wirklich bei allen um verschiedene Arten
handelt. Wie soll man bei fossilen Formen die individuelle Variabilitit
beurteilen ? Nachdem Prus (1952} bei Cylindrotomidae die erstaunliche
Breite der individuellen Variabilitdt im Fligelgedder gezeigt hat, wird
man auch bei Arehitipule in der angedeuteten Frage skeptisch sein dirfen.

Die von Bope (1907) zundchst unter dem gemeinsamen Namen Phry-
gonidium arculiferum beschriebenen und abgebildeten Fligel aus dem
Oberlias von Braunschweig, die Hanprirscm spéter (1938) als Archiie-
pula arculifera Bode, A. brunsvicensis Handl. und 4. bodet Handl. bezeich-
nete, sind kaum zu deuten. Da bei allen 7, in 7, zu miinden scheint, ist
wenigstens die Zugehérigkeit zu den Tipuliformia wahrscheinlich. Boprs
Zeichnungen des Flugelgedders ist aber kaum einwandfrei, da er Gabe-
lungen im Bereiche der Analadern und im Bereiche von r; usw. zeichnet.
Wahrscheinlich hat er allerlei zuféllige Linien im Abdruck filschlich als
Teile des Gedders angesehen. Immerhin es ist wahrscheinlich, daf die
Fliigel mit den von HaxnprirscE beschriebenen Arten der ,,Gattung®
Architipule nahe verwandt sind und wie diese in den Limoniidenkreis
gehoren.

Ahnliches gilt fir Corethrium pertinaw Westw. aus dem Malm (Unt.
Purbeck von England), bei dem ebenfalls die Mindung von 7, in », fiir die
Zugehorigkeit zu den Tepuliformia spricht, eine genauere Deutung aber
unméglich ist.

Sehr schwer zu beurteilen sind auch die von Haxprirscr ebenfalls
aus dem Oberlias von Dobbertin beschriebenen beiden Arten der Gattung
Mesotipula (M. brachyptera und curvate), da auch bei diesen Arten 7, nicht
gezeichnet und der Verbleib dieser Ader unbekannt ist (Fig. 30). Fur die
Zugehorigkeit zu den Tipuliformia konnte, mit der gleichen Argumen-
tation wie bei Eotipula, nur das Vorhandensein von 2 Analadern sprechen.
Hier fehlt aber die bei der Beurteilung von Eoftpula (siehe oben) so wichtige
Voraussetzung der Dreidstigkeit der Media. Bei Mesottpula wire — im
Gegenteil — auch die Media unzweideutig vierdstig! In Haxprirscms
Abbildungen (vgl. Fig. 30) entspringen aus dem Distalrand der Diskoidal-
zelle 2 gegabelte Media-Aste, neben denen die in der vorliegenden Arbeit
als m, bezeichnete Ader ebenfalls vorhanden ist. Das kionnte so gedeutet
werden, daB bei Mesotipula s, bis m, als getrennte Aste vorhanden sind
und daB die in der vorliegenden Arbeit als m, bezeichnete Ader (die bei Me-
sotipula ja auBerdem vorhanden ist) in Wirklichkeit als cu,q zu deuten wire.
Dann wire also die S, 252—253 vertretene Deutung, nach der im Grundplan
des Dipterengedders m, mit cu,, verschmolzen ist (zu der Ader, die in der
vorliegenden Arbeit kurz als m, bezeichnet wird) falsch. Dagegen spricht
aber, dall bei Dipteren sonst keine Anhaltspunkte fiir eine solche An-
nahme zu finden sind, und daB Mesotipula wegen der Unklarheiten im
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Radialis-Gebiet keine eindeutige Beurteilung ihrer Verwandtschaftsbe-
ziehungen gestattet, fiir einen sicheren Beweis also unbrauchbar ist., Eg
lassen sich auch die beiden Moglichkeiten nicht ausschliefen, da8 entweder
die hintere, aus der Diskoidalzelle entspringenden Gabelaste nicht als m,
und my, sondern als selrundére Gabelbildung von my {m,, und mgy) zu deuten
sind, was freilich sonst bei Dipteren nicht vorkommt und eine Besonderheit
von Mesotipula sein miiite, oder aber, daf Mesotipula iberhaupt nicht zu
den Dipteren gehort. Fiir phylogenetische Erérterungen iiber das System
“der Dipteren muBl Mesotipula jedenfalls vorliufig auBier Betracht bleiben.

Ahnliches gilt fiir die von TrLLyarD (1933) aus dem Oberen Lias von
England beschriebene Gattung Liassotipula, deren Gedder ziemlich ritsel-
haft und von Trnnvarp moglicherweise nicht richtig wiedergegeben ist.

Undeutbar bleibt auch Tipularia teyleri Weyenb. aus dem Malm
(Lithogr. Kalk) von Solnhofen. Die Abbildung WevexBERGES 148t an
ein zu den Culicidae oder Tendipedidae gehorendes Mannchen denken
(Buschelfithler), doch ist eine sichere Beurteilung dieser Form ganz un-
moglich, da das Fligelgedder nicht erkennbar ist.

Von grofitem Interesse miiBten die von Wisraxp (1925) aus dem Rhaet
von Argentinien beschriebenen ,, Tépuliformia‘ sein. Fur Tepuloidea rhae-
tica Wiel. hat aber schon Tinnyarp (1925) nachgewiesen, daB es sich
unbezweifelbar um einen Homopterenfliigel handelt. Tipulidites affinis
Weel. konnte eher zu den Tipuliformia gehbren, doch ist die Zeichnung
WierLanDs sicher nicht korrekt, so dafi eine Deutung des Fligels kaum
moglich ist. Auch fur diese Art lehnt Tinnvarp (1925) wohl zweifellos
mit Recht die Zugehorigkeit zu den Dipteren ab.

Die nicht ganz wenigen Angaben tber mesozoische Tipuliformia enthalten
also nur ganz wenig Brauchbares. Verwendbar sind iiberhaupt nur wenige
Arten der ,,Gattungen Architipula und ,,Eotipula‘‘. Diese beweisen aber
immerhin folgendes:

1. Die Existenz der Gruppe Tipuliformia im Oberlias ist gesichert.

2. Da die Tipuliformia im Bau des Radialfeldes apomorph sind gegeniiber
dem Grundplan des Dipterengedders, wiirde das Vorhandensein der
Tipuliformia im Oberlias die gleichzeitige Existenz auch anderer
Dipteren mit stirker plesiomorphem Fligelgedder auch dann beweisen,
wenn diese als Fossilien nicht bekannt waren.

3. Die Gattung Eotvpula gehort wahrscheinlich einer relativ apomorphen
Teilgruppe der Limoniidae an, die durch Dreidstigkeit der Media aus-
gezeichnet ist. Unsicher ist dieser SchluB vor allem deswegen, weil
iber 7, aus den Abbildungen HANDLiRscHS nichts zu entnehmen ist.

4. Wenn Punkt 3 gilt, mufl auch die gleichzeitige Existenz starker plesio-
morpher Formen mit 4-dstiger Media angenommen werden, da die
rezenten Tipuliformia mit 4-dstiger Media nicht von Eotrpule abstam-
men koénnen.
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5. Bestimmte Arten der ,,Gattung Archittpule (z.B. 4. clare Hand.)
entsprechen wahrscheinlich den in Punkt 4 geforderten Formen. Ob sie
aber zu den T'richoceridae (deren rezente Arten im Fligelgedder sdmtlich
stirker apomorph sind und als Nachkommen von Arckitipula also durch-
aus in Frage kommen) gehoren oder zu einer Teilgruppe der Limoniidae
(natirlich einer anderen, stérker plesiomorphen Teilgruppe als Eotipula),
kann nicht entschieden werden.

6. Da selbst Architipulo in der Gabelung des Radialsektors stirker apo-
morph ist als bestimmte rezente Limoniidae (z.B. Tricyphona Fig. 20y
muB die Existenz solcher stirker plesiomorpher Formen im Oberlias
also ebenfalls gefordert werden, da die Abstammung solcher plesio-
morpher Formen wie Tricyphona von den relativ apomorphen Formen
wie Architipula nicht wahrscheinlich ist bzw. nur angenommen werden
kann, wenn man eine Umkehr der Entwicklung annehmen will.

Wie grofl die Zahl der im Oberlias anzunehmenden Teilstémme der
Tipuliformia ist, bleibt zum Teil deswegen unsicher, weil die Verwandt-
schaftsbeziehungen der Tpulidae und Cylindrotomidae zu den Limoniidae
(bzw. zu einer oder der anderen Teilgruppe dieser sogenannten Familie)
ungeklirt sind. Wenn aber Fotipula nach Punkt 3 wirklich einer relativ
apomorphen Teilgruppe der Limoniidae angehdrt, dann mufl die Existenz
von mindestens 3 auch heute noch vertretenen Teilgruppen der Tipuli-
formie im Oberlias angenommen werden; es sind dies: 1. diejenige Teil-
gruppe der Limonvidae, der Fotipula angehoren wiirde, 2. die Trichogeridue
(da diese in mancher Hinsicht stéarker plesiomorph sind als alle anderen
Tipuliformia) — dieser Teilgruppe konnte Architipule angehdren — und
schlieBlich eine 3. Gruppe, die mit den Limoniidae niher verwandt wire
als mit den Trichoceridae aber hinsichtlich der Gabelung der Media und des
Radialsektors starker plesiomorph sein mufite als Eotipula.

Will man nicht annehmen, dal Eotipula und Architipule als frithe
Konvergenzbildungen zu bestimmten relativ apomorphen rezenten Limo-
nitdae anzusehen sind, und da die rezenten Tipuliformie von anderen
heute als Fossilien noch ganz unbekannten Vorfahren abstammen, dann
ist also die Annahme mindestens dreier heute noch lebender Teilstdmme
der Tupuliformia im Oberlias ganz unabweisbar. Mindestens die Tricho-
ceridae und wahrscheinlich weitere Teilgruppen der Tipuliformia sind also
sicherlich &lter als die sogenannten Cyclorrhaphen-Familien. Fir eine
spétere Erorterung tber die Objektivierung der Randordnungen ist diese
Feststellung wichtig.

2. Psychodiformia
a) Das Fligelgedder der rezenten Formen (Fig, 33—39)
Zu den Psychodiformia gehoren nach neuerer Auffassung die Tanyderi-

dae, Psychodidae und Liriopeidae. Es ist wiederholt festgestellt worden,
daB die Tanyderidae das am starksten plesiomorphe (urspriinglichste)
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Fliigelgedder von allen Dipteren besitzen. Der Grundplan des Flugel-
gedders der Psychodiformia weicht in keinem Punkte vom Grundplan des
Dipterengeéders ab (siehe S. 255).

1. Diese Feststellung gilt zugleich fir die Tenyderidae. Oft wird
zwar angegeben, dafl nur eine Analader (74) vorhanden sei (so z.B. auch
ArexaNpER 1942, p. 183 und Fig. 18, p. 183). Bei Protoplasa fitchii O. S.
ist aber die 2. Analader (24) wenn auch bla}, so doch deutlich bis zum Flii-
gelrande entwickelt (Fig. 33).1) Fur die Urspriinglichkeit des Fliigelgetders
spricht auch die Labilitdt der Queradern: bei den Arten der einen Gattung
Tanyderus oder Protoplasa konnen zusétzliche Queradern vorhanden sein
oder fehlen (siehe auch Fig. 33). Comsrock (1918) hat die bei Protoplasa
futchii zwischen mg und m, vorhandene iiberzihlige Querader (acc. in Fig.33)
als Wurzelstiick der im tibrigen mit cu,, verschmolzenen m, gedeutet. Das
ist aber wahrscheinlich nicht richtig. Die Wurzel von m, dirfte im Sinne
der oben(S.252) vertretenenDeutung
eher in der hier als b bezeichneten in 5 o
scheinbaren Querader zu suchen sein.

Die groBe Urspriinglichkeit des
Flugelgedders der Tanyderidae 166t
die Frage entstehen, ob diese Fa-
milie nicht als Schwestergruppe aller
iibrigen Dipteren anzusehen ist, die Fig.33. Profoplasa fitchii O.8. (Tanyderidae)
ja alle den Grundplan des Fligel-
geiiders stirker abgewandelt haben. Crameron (1926) hat aber iiberzeu-
gend nachgewiesen, dal die Taenyderidae, Psychodidae und Liriopeidae
offenbar eine engere Verwandtschaftsgruppe bilden. Diese 3 Familien
zeigen die folgenden synapomorphen Ubereinstimmungen:
Verschmelzung des abgetrennten Meron der p, mit dem unteren Teil der

Epimeren. Diese Eigentiimlichkeit kommt aber (offenbar infolge Kon-

vergenz) auch bei anderen Dipteren vor.

Auffallige Annéherung des metathorakalen Stigmas an die Halterenbasis.
Abgrenzung eines besonderen ,,Subalifer‘-Sklerites am Thorax, das sonst
bei keiner anderen Dipterenfamilie auftritt.

Ob auch die von Crampron genannte Unvollstindigkeit der Anepi-
sternal- und Scutalnaht als synapomorphe Ubereinstimmung zu werten
ist, muB fraglich bleiben.

Auch sonst zeigen die Tanyderidae nicht durchaus plesiomorphe Ziige:
im Verlust der Ozellen stimmen sie mit vielen anderen Dipterenfamilien
iiberein, im Verluste der imaginalen Mandibeln sind sie stéirker apomorph
als z.B. manche Psychodidenformen (u. a. Dipteren) und auch die Larven
zeigen eine ganze Reihe von apomorphen Zigen. Alles das wire aber nichs
entscheidend, wenn nicht die oben genannten synapomorphen Uberein-

1) Noch stirker plesiomorph ist die Gattung Nothoderus, bei der ein freier Miin-
dungsabschnitt von sc, erhalten ist. Ob auch bei ihr 2a deutlich ist, ist mir unbekannt,

7 tug, o s T
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stimmungen (bes. Punkt 3) mit anderen Psychodiformia vorhanden wéren.
Die Tendenz zur Rickbildung der 2¢ (die zwar im Grundplan vorhanden
ist, sonst aber meist fehlt) ist ebenfalls apomorph.

2. Die Psychodidae (Fig. 34—37) sind im Grundplan des Flugel-
gedders gegentiber den Tanyderidae apomorph

im Fehlen der Diskoidalzelle: offenbar durch Verlust der ¢p,

im Fehlen der 2. Analader (2a): Konvergenz zu den meisten Tany-

deridae.

Dieser Grundplan zeigt bei einigen Teilgruppen aber interessante
Weiterbildungen. Er ist bei den Bruchomyiinae nur durch eine geringe
morphologische Liicke von den Tanyderidae getrennt (Fig. 34).

An diese Bruchomyiinae schlieBen sich, auch was die inzwischen be-
schriebenen Larven anbetrifft, morphologisch wiederum die Phlebotominae
an (Fig. 36). Diese Unterfamilie ist in mancher Hinsicht plesiomorph. Fir
die Imagines gilt das schon hinsichtlich des Besitzes von Mandibeln, die selbst
den Tanyderidae fehlen. Im Fligel sind die Phlebotominae insofern apo-
morph, als die Wurzel von 7,45 in Richtung der Flugelspitze auf r, ver-
schoben erscheint. Es ist dies also eine dhnliche Erscheinung wie bei vielen
Tipuliformia (,,Capture of vein r, by 715", nur daB bei allen Phlebotominae
beide Gabeléste (r, und r;) der vorderen Radialisgabel stets frei miinden.
Als Weiterbildung dieses Zustandes ist wobl das Fligelgedder von Sycorax
und Trichomyia (Fig. 37) anzusehen. Bei beiden Gattungen ist der Radial-
sektor 3-éstig. Es scheint mir sehr wahrscheinlich, daB diese Dreiéstig-
keit durch Verlust der Gabelung von 7,15 erreicht wurde (vgl. Fig. 36
Phlebotomus mit Fig. 37 Trichomyia).

In einen gewissen Gegensatz zu den Bruchomyiinae, Phlebotominae,
Sycoracinae und Trichomyiinae konnen die Psychodinae (Fig. 35) gestellt
werden. Das kommt schon in der Atemrohrbildung der Larven zum Aus-
druck. Im Fliugelgetder ist bei den Psychodinae die Vierdstigkeit des Radial-
sektors anscheinend meist erhalten. Die Entwicklung fithrt hier, im Gegen-
teil, zu einer Verschiebung aller Gabelungspunkte des Geéders in Richtung
der Fligelwurzel. Es wire die Frage zu priifen, ob diese Unterschiede die
Annahme eines Schwestergruppenverhiltnisses zwischen den Psychodinae
und den iibrigen Unterfamilien der Psychodidae begriinden kénnen.

Fig. 34—387. Psychodidae; Fig. 38—45. Liriopeidae. 34: Nemopalpus zelandiae Alex,
(nach ALEXANDER 1927); 35: Ulomyia fuliginosa Meig.; 86: Phlebotomus papatasii Scop.;
87: Trichomyio wrbica Curi. (das Gedder der Gattung Sycorax ist praktisch identisch);
38: Liriope sculellaris Meig.; 39: Bittacomorpkella nipponensis Alex. (nach ALEXANDER
1927); 40: Proptychopiera megapolitana Handl, (nach HANDLIRSOR 1938); 41: Propiycho-
ptera similis Handl. (nach HANDLIRSCH 1938); 42: Proptychoptera maculata Handl,
{(nach HaNprirscH 1938); 43: Propiychoptera liasina Handl. (nach HANDLIRSCH 1909);
44: Bopiychoptera simplez Handl. {nach HaxpriRscH 1909); 45: Eolimnobia geinitzi
Handl. (nach Haxprirscs 1909). Die in Fig. 40 —45 dargestellten Arten aus dem Ober-
Lias von Mecklenburg
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Von den meisten Autoren wird die Dreidstigkeit des Radialsektors bei
Sycoraz und Trichomyia ibrigens nicht wie vorstehend gedeutet. Exprr-
LEIN (1937) z.B. bezeichnet, in Ubereinstimmung mit den Culiciformia,
den hinteren, einfachen Ast als 7. und die vorderen beiden Gabeldste
als 7, und 75. Der Vergleich mit den sicherlich nahe verwandten Phleboto-
minge, insbesondere der Verlauf des Radialsektors in seinem Wurzelteil
einerseits bei Sycoraz und Trichemyie (Fig. 37), andererseits bei Phlebo-
tomus (Fig. 36) scheint mir doch dafiir zu sprechen, daf die Dreidstigkeit
des Radialsektors bei beiden Verwandtschaftsgruppen durch Weiter-
fithrung des bei Phlebotomus eingeleiteten Prozesses entstanden ist: eben
durch Aufhebung der Gabelung von 7,45 bei Trickomyta und Sycorax.

3. Im Bau des Fligelgeiiders sind die Lirtopeidae (Ptychopteridae;
Fig. 38 u. 39), eine artenarme Gruppe, durch eine verhdltnisméfBig breite
morphologische Liicke von den tibrigen Familien getrennt. Im Grundplan
des Gedders unterscheiden sie sich durch die folgenden apomorphen Merk-
male vom Grundplan der Psychodiformeia:

r, miindet in 7y,

Diskoidalzelle fehlt,

Media 2-dstig; offenbar m, und m, vorhanden und nur kurz gegabelt,

nur 1 Analader vorhanden; 24 fehlt,

7+ r5 mit langem Stiel distal von ta.

Im Fehlen der Diskoidalzelle stimmen die Liriopeidae mit den Psycho-
didae tberein. Das muB aber wahrscheinlich als Konvergenz und nicht
als echte Synapomorphie gedeutet werden: Im Besitz von Ozellen sind die
Liriopeidae stérker plesiomorph als die Tanyderidae und Psychodidae.

Die Mindung von 7, in r, konnte fir die Zugehorigkeit der Liriopetdae
zu den Tipuliformia sprechen, zu denen sie ja frither auch gestellt wurden.
Da aber die oben bei den Tanyderidae genannten synapomorphen Uberein-
stimmungen der Tanyderidae, Psychodidae und Liriopeidae dafiir sprechen,
daB die Psychodiformia eine monophyletische Gruppe sind, mul an-
genommen werden, daB die Ubereinstimmung im Verlaufe des 7, bei
Liriopeidae und Tipuliformia auf Konvergenz beruht. Als apomorphe
Weiterbildung des Grundplanes ist die Einistigkeit der Media bei den
Bittacomorphinae anzusehen, die wohl sicher durch Aufhebung der bei den
Liriopeinae noch vorhandenen Gabelung von m,-m, zustandekommt
(Fig. 39).

b) Psychodiformia aus dem Mesozoikum (Fig. 40—45)

Im Gegensatz zu den Tipuliformia sind die Psychodiformia kaum durch
Fossilien aus dem Mesozoikum bekannt. Der einzige altere Flugel, der als
Vorfahrenform der ganzen Gruppe in Frage kommen konnte, ist der von
Eolimnobia geinitzi Handl. (Fig. 45) aus dem oberen Lias von Dobbertin.
Es scheint, daB hier 7, frei endet, der Radialsektor also 4 freie Aste hat.
Die Abbildung HaNDLIRSCHS zeigt das aber nicht iiber jeden Zweifel deut-

DOI: 10.21248/contrib.entomol.4.3-4.245-388



Beitrage zur Entomologie, Band 4, 1954, Nr. 3/4 277

lich. Da 2 Analadern deutlich sind, kdnnte es sich hochstens um einen sehr
plesiomorphen Vertreter des Stammes der Psychodiformia, nicht um eine
Art handeln, die zu einer der Teilgruppen (Familien) gehort. Ebenso gut
konnte es sich aber um einen sehr plesiomorphen Vertreter der Tipuli-
formia (selbst wenn r, wirklich frei miindet oder um einen sehr plesio-
morphen Vertreter eines anderen grofleren Dipterenstammes handeln;
denn dann, wenn 7, wirklich frei ist, wiirde der Flugel von Eolimnobia ja
kaum vom Grundplan des Dipterengedders abweichen. Da aber sym-
plesiomorphe Ubereinstimmungen iiber phylogenetische Verwandtschafts-
beziehungen nichts aussagen kénnen und der Fligel im ubrigen sehr un-
geniigend erhalten zu sein scheint und von Hawxpurirscm weitgehend
rekonstruiert ist, bleib$ seine Deutung ganz unsicher. Das gilt nicht zu-
letzt auch deshalb, weil aus Hanprirscas Zeichnung nicht hervorgeht, ob
eine geschlossene Diskoidalzelle vorhanden ist oder nicht. HANDLIRSOHS
Darstellung beruht in diesem Teile des Flugels offenbar auf Rekonstruk- -
tion.

Ebenso unsicher bleibt die Deutung des Fligels von Eoptychoptera
simplex Geinitz (Fig. 44) aus dem Oberen Lias von Dobbertin. Diese Form
kann, da s¢ nach Haxprirsces Abbildung einéstig ist und der Radial-
sektor in der Weise gegabelt ist, dafl der vordere Ast einfach, der hintere
gegabelt ist, nicht in die unmittelbare Vorfahrenreihe auch nur eines
Teilstammes der Psychodiformie gehoren. Seine Zugehorigkeit zu einem
dieser Teilstimme (als im Bereiche des Radialsektors apomorphe Form)
bleibt unbeweisbar.

Ahnliches gilt fiir Proptychoptera liasina Handl. (Fig. 43; ebenfalls
Oberer Lias von Dobbertin). Hier ist auch nach Haxprirscus Zeichnung
eine Diskoidalzelle vorhanden. Etwas merkwirdig wire allerdings das
Vorhandensein einer 2, (iberzdhligen ?) r-m-Querader.

Fir eine nidhere Verwandtschaft mit den Liriopeidae kénnten als ein-
zige der von HaNDprirscu beschriebenen ,,Eoptychopteridae'* 3 weitere
Arten der Gattung Proptychoptera (Fig. 40—42: megapolitana, similis und
maculate, simtlich von Hanorirscr beschrieben) in Frage kommen, von
denen Pr. megapolitane am besten erhalten zu sein scheint (Fig. 40). Sie
sind zwar in der Vollstindigkeit der Media (alle Aste erhalten) und im
Vorhandensein einer Diskoidalzelle viel starker plesiomorph als die rezenten
Liriopesdae, doch brauchte das nicht gegen ihre Zugehorigkeit zu dieser
Gruppe zu sprechen: Die Vorfahren der rezenten Lirioperdae miissen ja
eine vollstindige Media und eine Diskoidalzelle gehabt haben, da beides zum
Grundplan der Psychodiformia gehort. Da 7, in 7, mindet, kommen unter
den Psychodiformia nur die Liriopeidae als mogliche Verwandte in Frage,
da sie allein dieses apomorphe Merkmal besitzen. An sich konnte die
Miindung von 7, in 7, auch fiir die Zugehorigkeit von Proptychoptera zu den
Tipuliformie sprechen, doch mifiten dann wohl 2 Analadern vorhanden
sein, withrend nach Haxprirsca bei Proptychoptera nur eine vorhanden ist.

Beitr. Ent. 4 19
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Wenn das zutrifft, wire tatsichlich die Zugehorigkeit yvon Proptychoptera
zu den Liriopeidae wahrscheinlich. Sehr verdéchtig aber ist es, daB bei
Proptychoptera 1, viel weiter in Richtung der Flugelwurzel verschoben ist,
als bei den rezenten Liriopeidue. Zu deren direkten Vorfahren konnte
Proptychoptera also nicht gehdren. Man mufl daher fragen, ob die
2. Analader nicht doch vorhanden war und nur entweder von HaNpLIRSCH
iibersehen wurde oder im Abdruck nicht enthalten ist. Dann konnte
Proptychoptera zu den gesuchten (siehe oben S.272) verhaltnismifBig plesio-
morphen Tepuliformia gehoren.

Dagegen wiirde aber wieder die relativ kurze Gabelung von 7, und 7,
sprechen: Die Querader ¢a verbindet bei den genannten Formen nicht r4
mit m, 4 m, wie im Grundplan der Dipteren, der Tipuliformie und der
Psychodiformia, sondern den gemeinsamen Gabelstiel von 7, und r; mit
my -+ m,. Dies ist ein deutlich apomorphes Merkmal, das unter den Nema-
tocera tatsichlich fiir die Liriopeidae charakteristisch ist. Sein Vorhanden-
sein bei den vorstehend besprochenen ,,Eoptychopteridee* kdonnte also
tatsdchlich fir deren Verwandtschaft mit den Liriopeidae sprechen. Eine
Nachuntersuchung der von Hanprirsor beschriebenen Formen besonders
im Bereiche der Analadern, des Radialsektors und der Diskoidalzelle
wirde vielleicht eine sicherere Entscheidung ermoglichen.

Als Psychodidae sind bisher nur 3 mesozoische Fossilien gedeutet
worden. Von diesen sind 2, die urspriinglich als Homopteren (Gattung
Asiraca) beschrieben worden waren, so ungeniigend erhalten, dafl, nach
den Abbildungen bei Haxprirsor 1908 zu urteilen, von ihrem Fliugelgedder
nichts Entscheidendes erkennbar ist. Beide stammen aus dem Malm
(Purbeck) von England: Psychodstes egertont Brodve und Psychodites henn-
" gottr Giebel.

Die Abbildung der 3. Art, Mesopsychoda dasyptera Brauer, Redten-
bacher & Ganglbauer (aus dem Dogger von Sibirien), erinnert zwar im
Habitus, in der Grofie und besonders in der dachformigen Haltung der Flii-
gel sehr an die Psychodidae (bzw. sogar Psychodinae). Vom Fliugel-
gedder ist aber ebenfalls nichts Sicheres zu erkennen, so dal die Zuordnung
zu den Psychodidae ebenfalls nicht als gesichert gelten darf.

3. Culiciformia (einschlieBlich Blepharoceridae)
a) Das Flugelgedder der rezenten Formen (Fig. 46—66)

Die Zugehorigkeit der Diaidae und Culicidae, Thaumaleidae, Heleidae,
Tendipedidae, Melusinidae (Simulisdae) zu einer engeren Verwandtschafts-
gruppe (monophyletischen Gruppe) steht iiber jedem Zweifel fest. Sie
148t sich nicht nur aus dem Fligelgetder, sondern auch aus vielen anderen
Besonderheiten der Imaginal- und Larvenmorphologie begriinden. Pro-
blematischer sind die Blepharoceridae, deren Zugehoérigkeit zu den Culici-
formia ich aber ebenfalls fiir wahrscheinlich halte. Sie werden aber,
obwohl sie in mancher Hinsicht urspringlichere Merkmale zeigen als
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die anderen genannten Familien, erst am SchluB der Culiciformia be-
sprochen werden.
Im Grundplan des Fligelgedders weichen die Culiformia in folgenden
Punkten vom Grundplan des Dipterengedders ab?):
Die Subcosta ist ungegabelt: sc, fehlt,
Radialsektor nur mit 3 Asten: der hintere Ast ist einfach, der vordere
gegabelt;
Diskoidalzelle fehlt: ¢p reduziert.
Nur die vordere Analader (1a) ist gut ausgebildet.

Alles dies wiirde auch gelten, wenn man die Blepharoceridae aus den
Culiciformia ausschlieBen wollte. Es miifte dann nur als weiterer, 5. Punkt
hinzugetigt werden, daB ms fehlt, denn die Blepharoceridae sind die einzige
,,Familie* der Culiciformia, bei denen diese Ader (im Grundplan!) er-
halten ist.

Ein besonderes Problem bildet die Dreidstigkeit des Radialsektors. Eine
solche Dreidstigkeit kommt nicht nur bei den Culiciformia vor. Sie entsteht
aber offenbar bei verschiedenen Dipterengruppen auf sehr verschiedene
Weise. Bei den Tipuliformia z.B. kann sie durch Reduktion von 7, ent-
stehen. Bei einigen Psychodidae (Sycoraw und Trichiomya, siehe S.275)
scheint sie durch Aufhebung der Gabelung von r, - 75 zustande zu kommen.
Es ist nun die Frage, wie sie bei den Culiciformia erreicht wird. Von den
meisten Bearbeitern der Culicidae (aber auch anderer Familien) werden die
erhaltenen Aste des Radialsektors als 7, 7, und 7,4, gedeutet (EpwarDs,
Marrini, Peus, ENDERLEIN u. a.). HuxprL (1928) dagegen bezeichnet
die beiden hinteren Aste als 7, und 75, den vorderen Ast als r,. Ich halte
He~xpers Deutung fir richtig. Dafiig scheint mir vor allem die Gabelungs-
weise der in Frage stehenden Aste bei gewissen Blepharoceridae (Fig. 59,
61, 62) zu sprechen. Lediglich darin weiche ich von Hexpzw ab, daB ich
nicht annehme, daB 7, verloren gegangen ist, nachdem dieser Ast zunéchst
(wie etwa bei den Lircopeidae und bei den Tepuliformia) mit r, verschmolzen
war. Ich halte es eher fiir wahrscheinlich, dal bei den Culiciformia dhnlich
wie bei den Psychodidengattungen Sycorax und T'rickomyia (siehe S.275)
die Gabelung von 7, - r; aufgehoben wurde. Der vordere Ast des Radial-
sektors wire demnach bei den Culiciformia als ry1y zu bezeichnen.

Im tbrigen ist diese morphologische Deutung fiir die Systematik nicht
sehr wichtig. Entscheidend ist allein die Tatsache, daf der Radialsektor
bei allen Culiciformia in iibereinstimmender Weise dreidistig geworden
ist, daB diese Gruppe hierin also offenbar ein echtes synapomorphes Merk-
mal besitzt. Dasist (der Sache nach) bisher wohl von niemandem bestritten
worden. Ubrigens ist dies ein gutes Beispiel fiir die Unabhéngigkeit

1) Das Fehlen des freien Miindungsabschnittes von sc,, der nur bei Nothoderus (Tany-
deridae) vorhanden ist, wird weder hier noch bei den folgenden Dipterengruppen als
apomorphes Merkmal besonders vermerkt.

19+
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morphologischer und systematischer Fragestellungen selbst dort, wo die
Systematik auf die morphologische Methode angewiesen ist.

Innerhalb der Culiciformia lassen sich, wenn man zunichst von den
Blepharoceridae absieht, 2 deutliche engere Verwandtschaftsgruppen unter-
scheiden: einmal die Dizidae und Culicidae, bei denen die Larven eine mehr
oder weniger ausgesprochen pelagische Lebensweise fithren, zum anderen
die Thaumaleidae, Heleidae, Tendi-
pedidaeund Melusinidae, deren Lar-
ven mehr oder weniger eng an ein
Substrat gebunden bleiben und da-
bei ihre Stigmenausristung voll-
stindig zurtickbilden.

1. Beiden Dizvdae (Fig.46) und
Culictdae (Fig. 47)1) findet keine in

hier wichtigen Zusammenhanoe Fig. 58. Proloscatopse jurassica Rohd. aus
dem W g & dem Unteren Dogger von Turkestan (nach

erwihnenswerte Fortbildungdes Fli- g0 bnorr 1946+ in Klammern die Be-
gelgedders statt. Die Gabelung von zeichnungen von ROHEDENDORF)
m, -+ m, Dbleibt wberall erhalten.

Von einigem Interesse ist die Tatsache, dafl im Fligel von Anopheles
(Fig. 47) eine aderartige Bildung vorhanden ist, die ein kleines, etwas inten-
siver gefarbtes Analfeld vom tbrigen Fliugel abgrenzt. Epwarps (1932)
und Marrini (1929--1931) zeichnen diese ,,Ader‘‘ nicht. Von anderen
Autoren (Marueson 1945 Marsuarnrn 1938) wird sie gezeichnet, aber nicht
benannt. ExperLEIN (1936) bezeichnet sie genau wie die 2. Analader der
Tipuliformia (20) als ,,Axillaris®. Dal} es sich hierbei um eine aderartige
Verstirkung der Fligelmembran handelt, zeigt sich, wenn man die Fliigel-
membran einzureillen versucht. Der Rif wird an der in fragestehenden
Bildung aufgehalten und setzt sich an ihr entlang fort. Um ein plesio-
morphes Vorhandensein der 2¢ wird es sich wohl trotzdem nicht handeln,
da diese Ader bei allen Verwandten und auch bei den (sonst relativ ur-
spriinglichen) Dizidae fehlt. Sie ist wahrscheinlich sekundir aufgetreten.
Man kann aber trotzdem wohl eine ,,Reaktivierung* des alten Traktes
der 2a annehmen und diese Erscheinung wirft vielleicht einiges Licht auf
die so starke Ausbildung der 2a bei den Tepuliformie und auf andere

Y Uber die Berechtigung, die Dizidae als besondere Familie neben den Culicidae
anzuerkennen, soll hier ebensowenig wie in anderen dhnlichen Fallen diskutiert werden.

Fig. 46—57, Culiciformia (46: Dixzidae; &7: Culicidae; 48: Thaumaleidae; 49—52: He-

leidae; 53—55: Tendipedidae; 56 —57 : Melusinidae). 46: Diza maculato Meig. ; &7: Ano-

pheles maculipennis Meig.; 48: Thaumalea major Bezzi; 49: Atrichopogon rostratus

Winn.; 50: Bezzia ornala Meig. ; 51: Forcipomyia ciliata Winn, ; 52: Brachypogon vitiosus

Winn, (nach GoET¢HEBUER 1934); 53: Trichotanypus nigriventris Kieff.; 54: Polypedi-

lum nubeculosum Meig. ; 55: Thienemanniello spec. (nach ENDERLEIN 1937); 56: Prosimu-
lium rufipes Meig. (Basalzelle nicht gezeichnet); 57: Melusina reptans L,
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Merkwiirdigkeiten im Fligelgedder der Dipteren (vgl. auch Fig. 4 und was
dazu S. 255256 gesagt ist).

Als Beispiel daftir, wie viele irrefithrende MiBdeutungen des Fliigelgediders in der
taxonomischen Literatur vorhanden sind, mag darauf hingewiesen werden, daf ENDER-
LEIN (1936, p. XVI, 80, Fig. 68 und Fig. 69) die doch so offenbar identischen Fliigel
von Diza maculate Mg, und Dizina obscura Lw, verschieden deutet: bei D, maculata
ist m, als my,,, m, als m, bezeichnet, wihrend die Deutung von D. obscura mit der iib-
lichen (Fig. 46) tbereinstimmt! Dieses Beispiel konnte iibrigens durch viele dhnliche
vermehrt werden.

2. Die 2. Gruppe der Culiciformia, die hier (zum Unterschied von den
Culicidea: Dixidae und Culicidae) als ,, Tendipedidea’* bezeichnet werden
soll, unterscheidet sich im Grundplan des Flugelgeiders von den Culiciden
dadurch, daf
7, 1n 7, mindet,

Ia den Fliigelrand nicht erreicht und stark an den Cubitus herangeriickt ist,
die Costa hinter der Miindung von r; riickgebildet ist.

Als Entwicklungstendenzen des Flugelgedders, die z. T. auf konver-
genten Wegen verwirklicht werden, lassen sich erkennen: Rickbildung
von r, (Ubergang zur Zweisistigkeit des Radialsektors), Aufhebung der
Gabelung von m; + m, (Eindstigkeit der Media), Heranriicken der Lings-
adern an den Fligelvorderrand wund Verstirkung der Adern bis ein-
schlieBlich des Radialsektors, wihrend die Media und die weiter am Hinter-
rand liegenden Adern umgekehrt zum Verblassen neigen.

Bei den Thoumaleidae (Fig. 48) ist der in 7, mindende r,45 stark
in Richtung der Fliigelwurzel verschoben, die Media ist eindstig (m,;4, nicht
gegabelt). ¢

Die Ein#stigkeit der Media konnte fir eine synapomorphe Uberein-
stimmung mit den Tendipedidae gehalten werden. Es ist aber wahr-
scheinlich, daf es sich hierbei um Konvergenz handelt. Die Heleidue,
Tendipedidae und Melusinidae besitzen wahrscheinlich im apneustischen
Tracheensystem der Larven ein echtes synapomorphes Merkmal, zu dem
noch andere Ubereinstimmungen kommen. Die amphineustischen Larven
erweisen die Thaumaleidae wohl (in Ubereinstimmung mit anderen Er-
wigungen) als Schwestergruppe der Heleidae -+ Tendipedidae -+ Meluy-
sintdae. Die bei den Thaumaleidae zu beobachtende Verschiebung von
7o+5 in Richtung der Fliugelwurzel spricht ebenfalls nicht fur eine néhere
Verwandtschaft mit den Tendipedidae, denn hier verschwindet 7,4, durch
Verblassen. An der Zugehorigkeit der Thaumaleidae zu den Tendipedidea
ist jedenfalls auch nach dem Fligelgedder kein Zweifel moglich. Will
man sie (siehe oben), den Heleidae - Tendipedidae + Melusinidae inner-
halb der Tendipedidea als Schwestergruppe gegeniberstellen, so liegt
fiir sie die Bezeichnung ,, Prosechomorpha'* vor (ExpErRLEIN 1936, p. 95;
zu den Brachycera, wie ENDERLEIN will, gehbren die Thaoumaleidae natiir-
lich nicht).
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Beiden Heleid ae(Ceratopogonidae; Fig. 49—52) fehlt, abweichend vom
Grundplane der Tendipedidea, auBler #p auch tb (die sogenannte m-cu-
Querader). Stérker plesiomorph als die Thaumaleidae und die Tendi-
pedidae sind die Heleidae dagegen in der Gabelung von my; - m,. Der
Gabelungspunkt ist stark in Richtung der Flugelwurzel verschoben und
kann sogar vor ta liegen (Fig. 50, 51). In seltenen Fallen (Brachypogon,
Fig. 52) kann m auch einéstig werden: Konvergenz zu den Thaumaleidae
und Tendipedidae. Das geschieht, wie Ubergangsstadien zeigen, durch
Verschwinden von m,. Bei sehr vielen Formen ist m, an der Wurzel schon
so blaB, daB ihre Abzweigung von m, kaum oder gar nicht mehr erkenn-
bar ist.

Stiarker apomorph als bei den Thaumaleidae und Tendipedidae ist
wieder die Zweidstigkeit des Radialsektors. Wie sie entstanden ist, zeigt
wohl ein Vergleich mit den Tendipedidae. Hier neigt r, zum Verschwinden
(Fig. b4). Dann wird aber auch der in s, miindende 7,45 zuriickgebildet.
Da bei den Heleidae 7,1, (im Grundplan) erhalten ist (wie die Miindung in
r, beweist), darf wohl mit Sicherheit angenommen werden, daB r, der Linge
nach mit r; verschmolzen ist. Das entspricht einer noch weiter gehenden
Entwicklungstendenz: Der ganze Radialsektor wird, iiber verschiedene
erhaltene Zwischenstufen (Fig.51) schlieBlich so nahe an den Hauptast
des Radius (ry) herangeriickt, dafl er mit diesem schliefilich verschmilzt
(Fig. 52). Dann ist vor m; nur ein einfacher Lingsaderstamm vorhanden,
der vol¥stiandig als r,—; -+ m, zu bezeichnen wire. Hier ist also die bei den
Vorfahren der Eumetabola eingeleitete Entwicklung bis zum Extrem
weitergefithrt! In diesem extremen Falle diirfte sc vollstandig verschwun-
den sein, da ihre Verkiirzung schon in anderen Fillen zu beobachten ist
(Fig. 49, 50).

Verdickt sind bei den Heleidae allgemein der Wurzelteil von m, te,
Radialsektor und Radius. Die dahinter liegenden Adern sind dagegen
schwach.

Eine gewisse Schwierigkeit hat manchen Autoren (z. B. Epwarps in
Dipt. Patag. Stmuliidae) die Deutung einer bei manchen Heleidae zwischen
Radialsektor und m, liegenden Gabelbildung bereitet. Es handelt sich
hierbei nicht um eine bloBe Faltenbildung der Flugelflache, sondern wie
Fiarbung und Behaarung zeigt, um eine echte aderartige Versteifung der
Fligelfliche. Eine Deutung als ry.r; oder M4, (VienoN & SBeUy wiirde
grofle Schwierigkeiten hervorrufen, da unverstandlich bleiben mifte,
warum diese Adern gerade bei den Heleidae erhalten geblieben sind, wiih-
rend sie doch bei allen Verwandten (auch bei solchen, die sonst viel ur-
spriinglicher gebaut sind) verloren gingen. Gegen eine solche Deutung
spricht auch die Tatsache, daBl die erwihnte Gabelbildung gerade bei
Formen mit sonst relativ apomorphem Geéder auftritt. Meiner Uber-
zeugung nach 16sen sich alle Schwierigkeiten leicht durch die folgenden
Uberlegungen: Wiederholt wurde festgestellt, daB die Struktur der Fligel-
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flache (Faltenbildung) wohl urspriingliche Beziehungen zum Verlaufe der
Gedder hat, daBl aber die Adern sich verhdltnisméaBig leicht von diesen
Bildungen lésen konnen, wihrend die Struktur der Fligelfliche relativ
zih erhalten bleibt. Offenbar kann es dann, bei ,,Bedarf’* zu Reaktivie-
rungen der alten Fligelstrukturen kommen, ohne dafl man deswegen an-
nehmen darf, langs verschwundene oder abgewanderte Adern seien wieder
aufgetaucht oder in ritselhafter Weise erhalten geblieben, wihrend sie bei
allen verwandten Formen verschwunden sind. Bei den Heleidae geht nun
die Entwicklung des Fliigelgedders, wie gezeigt, eindeutig auf ein Heran-
riicken des Radialsektors an den Radius. Die Media folgt diesem Zuge
nicht. Dadurch entsteht zwischen Radialsektor und Media ein verhaltnis-
maBig breites gedderfreies Feld, das fur die Stabilisierung der Flugelflache
ungiinstig ist. Dadurch wird aber die Abwanderung des Radialsektors
nicht aufgehalten. Vielmehr erfolgt die Kompensation durch Reaktivierung
einer alten Faltenbildung (oder jedenfalls Struktur) der Flugelfliche, die
urspriinglich von dem abgewanderten Radialsektor ausgefollt wurde. Man
kann daher wohl die in Frage stehende Gabelung mancher Heleidae auf
den Radialsektor zuriickfiithren, ohne dafl man sie deswegen mit bestimmten
Asten des Radialsektors identifizieren diirfte, die ja auBerdem vorhanden
sind! Sie bezeichnet nur die urspriingliche Lage (gleichsam das alte, in
gewissem Sinne neu belegte Bett) des Radialsektors. Etwas durchaus ver-
gleichbares geschieht bei den Moelusinidae um Bereiche zwischen Media
und Cubitus (vgl. S. 285). @

Eine genauere Untersuchung des interessanten Fliigelgedders der
Heleidae konnte zweifellos noch manchen Aufschlub iiber die Verwandt-
schaftsbeziehungen innerhalb der Familie bringen. Es diirfte sich hierbei
allerdings nicht um ein bloB statisches Feststellen von Ubereinstimmungen
und Unterschieden handeln, vielmehr mifiten die einzelnen, eventuell
konvergenten Entwicklungslinien sorgfiltig verfolgt werden.

Das Fligelgeddert) der Melusinidae (Stmulisdae; Fig. 56, 57) weicht
nur in folgenden Punkten vom Grundplan des Geédders der Tendipedidea ab:

1. Der Radialsektor ist nur zweidstig. Da offenbar im Grundplan des
Gedders der Tendipedidea 7,45 in 7, miindet, wie im besonderen der
Fligel der Thaumaleidae beweist, die noch amphipneustische Larven und
manche anderen urspriinglichen Merkmale haben, mufi wohl mit Sicherheit
angenommen werden, daf bei den Melusinidae wie bei den meisten Tendipe-
didae 7,4, verlorengegangen und die beiden erhaltenen Aste des Radial-
sektors als 7, und 75 zu deuten sind. Zweidstig ist der Radialsektor aller-
dings nur bei Parasimuloum und Prosimulium (Fig. 56). Bei allen anderen
ist er einéstig (Fig. 57). Nach EpwarDps (1931) wire der einzige erhaltene

1) Von groBer Bedeulung liir das System der Melusinidae ist das in der vorliegenden
Arbeit nicht beriicksichtigte Verhalten der Basalzelle; siehe dazu Smart (1945). Mit
der Arbeit von D’ANpRETTA & D’ANDRETTA {1947) habe ich mich hier ebenfalls nicht .
auseinandergesetzt.
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Ast des Radialsektors bei den Gattungen Gigantodaz und Austrosimulium
konvex, mit Behaarung auf der Oberseite, bei ,,Stmulium s. str.*“ aber
konkav, nur unterseits behaart. Bei dustrosimulium und Gigantodaz wire
demnach der hintere (r;), bei den tbrigen Melusinidae der vordere (r,)
der beiden bei Prosimulium vorhandenen Aste erhalten. Fir die Beur-
teilung der Verwandtschaftsverhiltnisse innerhalb der Familie wire das
nicht ohne Bedeutung. Ich halte diese Deutung aber fiir sehr proble-
matisch.

2. Mit den Heleidae stimmen die Melusinidae im Fehlen der ¢b tiberein.

3. Ebenso ausgepriagt wie bei den Heleidae ist die Verlagerung des
Gabelungspunktes von m, und m, in Richtung der Fligelbasis.

4, Der gleichen Tendenz unterliegt die Gabelung von cu, und m,.
Dieser Gabelungspunkt ist bis an die Fligelwurzel verlagert und tritt im
Geédder nicht in Erscheinung?).

Vor allem dieses letztere Merkmal, aber auch schon die Ausbildung der
m-Gabel hangt zweifellos mit der starken sekundéren Verbreitung der Fligel-
flache zusammen, die fir die Melusimidae charakteristisch ist. Auch das
Auftreten einer Gabelbildung zwischen Media und Cubitus hingt damit
zusammen. ILhr Vorhandensein mulfl zweifellos auf genau die gleiche Weise
erklart werden, wie die Gabelbildung, die bei Heleidae zwischen Radial-
sektor und Media auftritt (siehe S.284). Ebensowenig wie die Gabel der
Heleidae ohne weiteres als 7,5 gedeutet werden darf, ist es zuldssig, die
Gabelbildung der Melusinidae einfach als m; + m, zu bezeichnen, obwohl
sie sehr wahrscheinlich, das alte ,,Bett‘‘ dieser beiden Adern bezeichnet.

Mit dieser Erklarung entfdllt auch die Notwendigkeit, mit Epwarps (1931) zu
vermuten, daB bei den Melusinidae (und ev. anderen Familien) im Gegensatz zu anderen
Dipteren cu, gegabelt wire, bzw. der vordere Gabelast erhalten geblieben ist. Wahr-
scheinlich ist vielmeh die Entstehung de; hier als m, bezeichneten Ader bei allen Dipteren
in gleicher Weise zu erkldzen (8, 252—253).

Mit der Verbreiterung der Fliigelflache hingt wohl schlieBlich auch die
Biegung von cuy, und die relativ kraftige Ausbildung der Analadern (auch
20) zusammen, die aber den Fligelrand ebenso wenig erreichen wie bei
allen anderen Tendipedidea.

Ob die verhéltnismiBig deutlichen Ubereinstimmungen zwischen dem
Fligelgedder der Heleidae und der Melusinidae (Fehlen der tbim Grundplan
beider Familien — konvergent fehlt ¢b allerdings auch bei manchen Tend:-
pedidae —, Verlagerung der Gabelpunkte in Richtung der Flugelwurzel)
als Ausdruck einer niheren Verwandtschaft der beiden Familien zu werten
sind, fiir die auch die blutsaugende Lebensweise der Imagines sprechen
konnte, mag dahingestellt bleiben. Die Eigenheiten der Simuliidae (Ver-
breiterung der Fligelfliche, festsitzende Larven usw.) konnten, da sie

1) Mit der Verlagerung des genannten Gabelungspunktes in Richtung der Fligel-
wurzel hingt die Verkleinerung vnd das schlieflliche Verschwinden der Basalzelle M

zusammen. Dieser fiir die Unte gliederung der Familie wichtige Vorgang ist hier nicht
beriicksichtigt (vgl. SmarT 1943).
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Autapomorphien sind, jedenfalls nicht als Gegenargumente gegen eine
solche Annahme verwendet werden.

Das Geédder der T'endipedidae (Chironomidae; Fig. 53—b5) weicht
im ganzen genommen am wenigsten vom Grundplan der Tendipedidea ab.
Eindeutig apomorph gegeniiber diesem Grundplan ist die Ein#stigkeit
der Media (m;1, nicht gegabelt). Auch ist tp ziemlich weit basalwirts

:. & s (ha,‘

2ea(R)

”
o < T2

»
74

66

Fig. 59—66. Blepharoceridae, 59: Edwardsina stigmatica Edw. (nach Epwarps 1929);

60: Poulianina hove Alez. (nach ArExaNDER 1952; in Klammern die Bezeichnungen

von ALEXANDER); 61: Bibiocephala grandis O.8.; 62: Bibiocephala doanei Kell. (nach

KBLLoGG 1907); 63: Blepharocera fasciata Westw.; 64: Hapalothriz lugubris Lw. ; 65: Api-
stomyia elegans Big.; 66: Hammaiorrhina bella Lw. (nach Krrvroce 1907)

verlagert, sc verkiirzt. Im tbrigen ist 7,1, und auch tb fast nur bei den
Pelopiinae (Fig. 53) erhalten, bei allen anderen ist der Radialsektor hoch-
stens zweidstig. Dann ist sogar r, nur sehr schwach ausgebildet und kaum
zu sehen. Er ist bei vielen Formen vorhanden, bei denen er in den in der
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Literatur verbreiteten Abbildungen nicht eingezeichnet ist! Am stirksten
reduziert ist das Ge#dder bei den winzigen Flugeln der Corynoneurinae
(Corynoneura und Thienemanniella: Fig. 55).

3. Die Blepharoceridae (Fig. 59—66) weichen von den Culicidea -
Tendipedidea, die ja einer engeren Verwandtschaftsgruppe angehéren, im
Grundplan des Fligelgesiders vor allem dadurch ab, da m, erhalten und
my 4, ungegabelt ist. Auch ist die sc bereits im Grundplan verkiirzt. Sie
miindet frei auf der Flugelfliche. Immerhin scheint sc, in der Nihe von %
vorhanden zu sein. :

Infolge des Fehlens der Diskoidalzelle bzw. der diese abschliefienden ¢p,
ist m, nur mit m, verbunden, so dafl der Cubitus doppelt gegabelt erscheint.

Diesem Grundplan stehen allerdings nur die Edwardsininee (Fig. 59)
nahe, bei denen allein m, in der beschriebenen Weise mit m, verbunden ist,
Bei allen anderen ,,Unterfamilien‘ bzw. Gattungen ist der erhaltene Rest
von mg frei und mit keiner anderen Léngsader verbunden.

Das gilt auch fiir die von ALEXANDER (1952} kiirzlich beschriebene Paulianina hova
{Fig. 60) aus Madagaskar, die nach ALExANDER zu den Edwardsininae gehdren soll.
Nach unseren bisherigen Kenntnissen schienen die Edwardsininee auf Neonotis und
Australien ({einschlieSlich Tasmanien) beschrinkt., Das Vorkommen eines Ver-
treters in Madagaskar wire daher auBergewdhnlich interessant. Da nun aber die
Edwardsininae sehr stark plesiomorph sind, beweist die Ubereinstimmung in den meisten
Merkmalen (soweit es sich eben um solche Plesiomorphien handelt) noch nicht die Zuge-
hérigkeit zu den Edwardsininae. Man darf daher die Zugehorigkeit von Paulianing zu
den Fdwardsininae um so weniger fiir erwiesen halten, als diese Gattung in der
Liésung der m, von m, wenigstens ein sicher apomorphes Merkmal besitzt, in dem sie
mit den nicht zu den Zdwardsininae gehorenden Blepharoceridae iibereinstimmt. Man
mufB in diesem Falle ganz besonders kritisch und vorsichtig sein, weil das Vorkommen
der Edwardsininae in Madagaskar von groBem EinfluB auf unsere Vorstellungen von
den Vikarianzverhiltnissen zwischen den Teilgruppen der Blepharoceridae sein miiBte.
Vielleicht wird man im Falle Poulianina die Auffindung der Larven abwarten miissent),

Bei Poulianina (Fig. 60) miinden noch wie bei den Edwardsininae alle
3 Aste des Radialsektors frei. Bei allen iibrigen Blepharoceridae gilt das fir

hochstens 2 Aste (Fig. 61—66).

Bei den Blepharocerinae (Fig. 61—63) ist m, erhalten (aber mit keiner
anderen Lingsader verbunden), bei den Paltostominae fehlt m, ganz (wie
bei allen tibrigen Culiciformia). Bei den Blepharocerinae mimndet r,., in
1 (Bibiocephala und Agathon; bei 2 Arten der Gattung Bibiocephala ist die
stufenweise Ruckbildung von 7,4, gut zu beobachten: Fig. 61, 62) oder
er fehlt ganz (Philorus — hier ist wie bei Bibiocephala und Agathon tb
noch erhalten — und Blepharocera, Liponeura — hier fehlt auch ¢b).

Am stérksten apomorph ist das Geédder der Paltostominae (Fig. 64—66),
bei denen, wie schon gesagt, m, ganz fehlt. In dieser ,,Unterfamilie* ist

1) Inzwischen hat Pavriaw (1953) 4 angeblich zu den Edwardsininae gehirende
Larven aus Madagaskar beschrieben, Die Beschreibungen dieser Larven sind aber eher
geeignet, die oben geduBerten Zweifel am Vorkommen echter Bdwardsininae in Mada-
gaskar zu verstirken,
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tb nur bei Kelloggina erhalten. Stets sind nur hochstens 2 Aste des Radial-
sektors vorhanden (offenbar », und ;) : Kelloggina, Elporiat), Pallostoma
Limonicola, Neocurupira (incl. Paracurupira), oder der Radialsektor ist
einastig (Peritheates, Apistomyia: Fig. 65) oder fehlt ganz (Hammato-
rrhina; Fig. 66).

Trotz dieser Apomorphie des Gedders miissen auch die Paltostominae
als verhdltnismiBig alte Gruppe gelten, Dafiur spricht das Vorkommen
von Elporia in Brasilien und Studafrika und das Vorkommen einer Teil-
gruppe (Neocurupira) in Neuseeland und S. O. Australien.

Die Verwandtschaftsbeziehungen der somit sicherlich auch in ihrer
Gesamtheit alten Gruppe (,,Familie*) Blepharoceridae sind sehr umstritten.
Epwarps (1929) hat die Frage diskutiert. Er sieht in dem dreigespaltenen
Aedeagus eine wichtige Ubereinstimmung mit den Tanyderidae und hélt
demnach die Blepharoceridae fur die nichsten Verwandten der Psychodi-
formia. Er stellt fest, daB diese seine Ansicht auch der &lteren, von Brzzi
und anderen Autoren vertretenen Auffassung nicht widerspricht, wonach
die Blepharoceridae mit den Liriopeidae nahe verwandt wiaren. EpwARrDs
SchluB wire zwingend, wenn sich echte Synapomorphien zwischen den
Blepharoceridae und Psychodiformia nachweisen lieflen, wenn z.B. der von
ihm herangezogene Bau des Aedeagus als solche zu deuten wére. Aber das
ist in keiner Weise sicher. Auf jeden Fall haben die Blepharoceridae im
Besitze der Ozellen und im Fehlen der von CramproN angegebenen Merk-
male (siehe S.273) urspringlichere Zuge als alle anderen Psychodiformia,
so daB sie hochstens als deren Schwestergruppe gelten konnten.

Was mich bestimmt, eine ndhere Verwandtschaft mit den Culiciformia
s.str. anzunehmen, ist die verhaltnismiBig groBe Ubereinstimmung des
Flugelgedders, die ich als echte Synapomorphie verstehen mochte. Vor
allem die Dreidstigkeit des Radialsektors und des Fehlen der Diskoidal-
zelle, vielleicht auch die allgemeinen Tendenzen zur Weiterbildung des
Grundplanes (Reduktion von m,, die allen Culiciformia s. str. ganz fehlt,
Tendenz zur Eindstigkeit von m,y,, Rtuckbildung von ¢b, weitere Reduktion
des Radialsektors, eine gewisse Biegung zur Verkiirzung von Ia) konnen
hier genannt werden. Manches davon konnte freilich auch fiir eine néhere
Verwandtschaft mit den Liriopeidae sprechen, doch sind diese eben doch
wohl echte Psychodiformia, so dal dann doch wieder Konvergenz zwischen
den Blepharoceridae (die hochstens die Schwestergruppe der Psychodi-
formia sein konnten) und ILiriopeidae angenommen werden miifite. Bei
den Culiciformio dagegen hindert nichts, die Blepharoceridae als die verh.
urspriinglichste Gruppe (Ozellen, m; im Grundplan des Geéders noch vor-
handen) anzusehen, der die Culiciden -+ Tendipedidea als relativ apomorphe
Schwestergruppe gegeniiberzustellen waren. Crampron (1926) meinte, daf

1) Der giiltige Name fiir die bisher Curupira genannte Gattung ist nicht, wieich 1952
schrieb, Dimorpholarsa, sondern Elporia. Dimorphotarsa muf fir ,,Curupira s. str.
eintreten. Curupira ist praeokkupiert,
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die Blepharoceridae ,,arose from ancestors allied to the Anisopodid-like
common ancestors of the Culicids and Bibionids'*. So zeichnet er die
Verwandtschaftsbeziehungen auch in seinem Stammbaumentwurf, in dem
die ,,Culicoidea’* (= Culiciformia) und ,, Bibionotdea'* ( = Bibto nomorpha)
einen gemeinsamen Stamm bilden, an den auch, anscheinend etwas niher
den ,,Culicoidea‘‘, die Blepharoceridae anzuschliefen wéren. Spiter 148t
Cramprox (1942) dann ohne nihere Begrindung und wohl unter dem Ein-
fluB von Epwarps die ,,Blepharoceroidea’ neben den ,,Culicoidea‘* und
,,Psychodoidea** eine Unterfamilie der ,,Psychodomorpha‘‘ bilden.

Es ist, bei der Unbestimmtheit, mit der allgemein der Begriff der,, Ver-
wandtschaft* gebraucht und mit der erkannte Verwandtschaftsbeziehun-
gen im System zum Ausdruck gebracht werden (siehe Hrnxnie 1953),
keineswegs sicher, dall Crampron 1942 seine Ansicht gegeniiber Crampron
1926 getindert hat. Es scheint mir aber bedeutungsvoll, daB die von mir
oben vertretene Auffassung genau mit der von Crampron 1926 vertretenen
itbereinstimmt, zumal Crampron offensichtlich nicht vom Fliigelgedder aus-
gegangen ist.

4. Ist schon die Deutung der Blepharoceridae schwierig, so ist die
der Deuterophlebitdae und der Nymphomyiidae zur Zeit fast unméglich.
Uber die Deuterophlebiidae schreibt Epwarps (1922): | Hardly a trace of
true veins‘‘. Aus der an sich nicht schlechten Abbildung von Kirarami
(1938) ist nicht zu ersehen, was echte Ader, was nur Falte ist. Kitaxam:
beschreibt sc (in der Fligelflache frei endend), Radius und Radialsektor,
Media (den Fligelrand nicht erreichend), Cubitus und Analader (nur an
der Basis erhalten), setzt aber keine Bezeichnungen in seine Abbildung ein
und gibt auch nichts iiber die Zahl der Aste bei den genannten Adern an.
Ozellen fehlen.

Bei den Nymphomytiidae ist nach ToruNaea (1935) sc (vollsténdig),
71, Radialsektor (eindstig), Media (eindstig, nur in der Mitte des Flugels)
und cu (eindstig) vorhanden. Daraus 188t sich keine Deutung der Ver-
wandschaftstbeziehungen gewinnen. Fiir beide Familien kommen wohl
sicher nur die Psychodiformia oder Culiciformia als néchstverwandte
Gruppen (bzw. als Gruppen, zu denen sie gehoren konnen) in Frage.

b) Culiciformia aus dem Mesozoikum

Mesozoische Fossilien aus dieser Gruppe sind so gut wie unbekannt.
Bei den Culicidae fihrt Epwarps (1932), der auch die fossilen Formen
behandelt, nur Culex fossilis Brodie aus dem Malm (Purbeck von England)
an. Die Abbildung Bropizs zeigt keine Flugel. Die Deutung als Culicidae
oder Tendipedidae (letzteres nach Epwarps wahrscheinlicher) beruht
nur auf dem Habitus der Abbildung und den biischelartig gezeichneten
Fihlern. Das ist wohl zu wenig, als dall man daraus die Existenz von
Culiciformiaim oberen Jura beweisen konnte, selbst wenn man die Existenz
der Gruppe zu dieser Zeit fiir hochst wahrscheinlich ansehen muB.
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Meozoische Melusinidae sind ebenfalls nicht mit Sicherheit bekannt.
Das Fligelgedder von Pseudosimulium (urspriinglich ,,Semulium) humsi-
dum Brodie (Malm von England) ist so unzureichend abgebildet, daB keiner-
lei Deutung moglich ist. Haxprirscnm stellt die Form daher mit Recht zu
den ,,Nematocera incertae sedis‘‘. Nicht gtnstiger steht es bei den Tendi-
pedidae. Die von Bropik beschriebenen und abgebildeten Arten aus dem
Malm von England (Chironomopsis arrogans Giebel, Bria prisca Brodie
und Chironomospsis extincius Brodie) lassen kein Flugelgedder erkennen
und bleiben daher undeutbar. Die von Frirsca aus der Kreide beschriebe-
nen Formen sind nur auf Sandrohren und dgl. begriindet, die Tendipediden-
larven zugeschrieben wurden. Auch die von GraBav und Pine (1928)
beschriebenen Formen aus der Unterkreide Chinas sind undeutbar: Chiro-
nomaptera gregoria Grabau und Chironomaptera melanura Ping zeigen uber-
haupt keine Fliigel. Thre Beurteilung ist ganz unméglich. Chironomopsis
gracilis Ping ist ganz unzureichend abgebildet. Die Photographie des
Fossils erweckt den Eindruck einer Empidide, doch ist das Fliigelgedder
ganz unzureichend wiedergegeben, sodal auch diese Form undeutbar bleibt.
Nicht unméglich ist es, daB Protoscatopse (Fig. 58) zu den Culiciformia
gehort. (Vgl. dazu S. 326.)

4, Bibionomorpha')

Die Ansicht, dafi die Bibtonomorpha eine monophyletische Gruppe bilden,
- ist bisher anscheinend niemals bestritten worden. Lediglich iiber die Frage,
ob auch die Trichoceridae in diese Gruppe gehoren oder nicht, bestéhen
Meinungsverschiedenheiten.

Im Grundplan des Flugelgeaders weichen die Bibionomorphae in folgen-
den Punkten vom Grundplan der Dipteren (siehe S. 255) ab:
1. Die Costa reicht nur etwa bis zur Mindung von 75, also nicht um den

ganzen Fligelrand herum,
2. Radialsektor mit nur 3 Asten,
3. Hintere Analader (2qa) verkirzt.

Von besonders grofer Bedeutung ist die Dreidstigkeit desRadialsektors.
Sie ist wohl als synapomorphe Ubereinstimmung mit den Culiciformia zu
deuten (S. 374).

Die Weiterbildung des Grundplanes geht bei den einzelnen Verwandt-
schaftsgruppen verschiedene Wege:

a) Phryneidae (Anisopodidae, Rhyphidae, Sylvicolidae) — Fligelgedder
und Fossilien (Fig. 67—72).

Diese Familie steht dem Grundplan der Bibtowomorpheinsofern am néch-
sten, als bei ihr allein die Diskoidalzelle (bzw. die sie abschlieBende tp

1) In fritheren Arbeiten habe ich der Kiirze halber von ,, Bibiomorpha® und ,, Bibio-
formia* gesprochen. Ich wende im folgenden die sprachlich befriedigenderen Namens-
formen Bibionomorpha und Bibioniformia an, da enisprechende Bezeichnungen auch
frither schon gebraucht worden sind.
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und samtliche Aste der Media erhalten sind. Auch sc, ist vorhanden. Sie
ist bei Olbiogaster noch verhéltnisméBig deutlich, bei Phryne sehr undeutlich
und weit nach der Fliugelwurzel, fast unter % verschoben und wird meist
iibersehen.

Stéarker apomorph als einige andere Bibionomorphasind die Phryneidae
in der Zweidstigkeit des Radialsektors. Es ist nun die Frage, wie diese zu
deuten ist und ob sie auf dieselbe Weise entstanden ist wie bei vielen an-

%
@y, n,

72

Fig. 67—72. Phryneidae und Protorhyphidae, 67: Cramplonomyia spenceri Alex. (nach

ALEXANDER 1931); 68: Phryne fuscipennis Macq.; 69: Mesorhyphus (,, Platyura®) fittoni

Brod, aus dem Malm von England (nach Epwarps 1923); 70: Mesorhyphus anomalus

Handl. aus dem Ober-Lias von Mecklenburg (nach HaNDriRSCOH 1938); 71: Mesorhyphus

nanus Handl., aus dem Ober-Lias von Mecklenburg (nach Hawprirccm 1938): 72:

Protorhyphus stigmaticus Handl, aus dem Ober-Lias von Mecklenburg (nach Haxp-
LIRSCH 1938)

deren Bibionomorpha,die ebenfalls einen zweidstigen Radialsektor besitzen.
Fiur die Beantwortung dieser Frage ist die von Arexanper (1931) aus
British Columbia beschriebene Crampionomyia spencers (Fig. 67) von ent-
scheidender Bedeutung. Hier ist der Radialsektor dreifistig, und das ist der
einzige Unterschied, in dem das Fliugelgedder von Cramptonomyia wesent-
lich von dem der iibrigen Phryneidae abweicht. Der 3. bei Cramptonomyia
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vorhandene Ast des Radialsektors mindet allerdings nicht frei, sondern
erscheint als Querader zwischen den beiden frei miindenden Asten des
Radialsektors, die mit den beiden allein erhaltenen Asten der iibrigen
Phryneidae tibereinstimmen. ALExXANDER hat das ganz richtig erkannt.
Er deutet den vorderen freien Ast als r,4,'), den hinteren als r;. Nun
ergibt sich aber die Frage, auf welchem Wege 7, zu seiner queraderartigen
Lage zwischen den beiden Asten 7,4, und 7, gekommen ist. ALEXANDER
nimmt offenbar an, daf ¢, zundchst einen gemeinsamen Gabelstiel mit
Ty45 bildete (,,Ry4sts‘) und dann von der Miindung her mit r; ver-
schmolzen ist. Diese Deutung wird zweifellos durch die Gabelungsweise
des Radialsektors bei den Pachyneuridoe nahe gelegt, bei denen ja auch r,
mit 7,4+, eine Gabel bildet (Fig. 80). Die gleiche Entwicklung 148t sich
auch bel den Blepharoceridae beobachten, und auch bei den Tépuliformia
ist das schrittweise Heraufwandern von 7,4+, (der hier zunéchst allerdings
gegabelt bleibt) auf r, zu beobachten.

Es besteht aber auch die Moglichkeit, dafi die Gabel, die 7, im Grund-
plan des Gedders mit 7, bildet, schrittweise verkirzt wurde, wie das z.B.
bei den Brachycera geschieht. Dann miifite angenommen werden, daf bei
Cramptonomyia r, von der Mindung her mit dem vor ihm liegenden Aste
7o+ verschmolzen ist. Diese Deutung scheinen die von HANDLIRSCH aus
dem Oberlias von Mecklenburg beschriebenen ,,Protorhyphidae’ nahe zu
legen (Fig. 72), bei denen die Entwicklung zur schrittweisen Verkirzung
der von 7, und r; gebildeten Gabel schon eingeleitet zu sein scheint.

Eine sichere Entscheidung zwischen diesen beiden Moglichkeiten ist
bisher nicht moglich. Welche von ibhnen sich schlieBlich auch als die
wichtige erweisen wird: Cramptonomyie kann, was ihr Flugelgeldder an-
belangt, auf jeden Fall als eine Zwischenstufe zwischen dem Flugel der
Protorhyphidae mit dreidstigem Radialsektor und dem Fligel der Phry-
netdae (einschlieBlich Mesorhyphus) mit zweidstigem Radialsektor ange-
sehen werden.

ALEXANDER stellt {1931) Crampionomyia zu den Bibionidae in die Nahe von Pachy-
newra (die aber gar nicht zu den Bibionidae gehort, siehe unten S,299). Auch CURRAN
(1934) fiihrt sie unter den Bibionidae auf. Nach dem Fliigelgedder ist das nicht ganz
unméglich, da das Geader von Cramptonomyia formal auch als Vorstufe des Bibioniden-
gedide.s angesehen werden kénnte, Da Cramplonomyia im Gegensatz zu den Bibionidae
sowchl eine Diskoidalzelle wie einen im Prinzip noch dreidstigen Radialsektor besitzt,
wire es sehr wichtig zu wissen, ob bei den Bibionidae (bzw, Bibioniformia ) der Verlust der
Diskoidalzelle der Reduktion des Radialsektors zur Zweidstigkeit voraufgegangen ist
oder umgekehrt, Wenn Foplecia (siehe unten S, 301 und Fig. 79B) wirklich, wie Hanp-
1rescH und RoEDENDORF annehmen, zu den Bibionidae (bzw. Bibioniformia) gehdrt, dann
wii.de das beweisen, dafl die zuerst genannte Moglichkeit verwirklicht wurde, denn bei
Eoplecia fehlt die Diskoidalzelle, wihrend der Radialsektor noch dreifistig ist. Leider
sind die Verwandischaftsbeziehungen von Hoplecia nicht mit Sicherheit zu bestimmen

1} ALEXANDER bezeichnet den Ast zwar als R,. Da sich diese Deutung aber nur auf
den Miindungsabschnitt bezieht, spielf diese Abweichung gegeniiber meiner Deutung im
folgenden keine Rolle und kann vernachlissigt werden.
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(siehe unten), so daf die Frage offen bleiben muB. Ich halte es trotzdem fiir viel wahr-
scheinlicher, daB (wenn nur die rezenten Formen in Betracht gezogen werden) Crampto-
nomyia als plesiomorphe Schwestergruppe der Gattungen Olbiogaster und Phryne an-
gesehen werden muB, Sicherlich miite dann fiir Cramptonomyic eine neue Familie auf-
gestellt weiden, wobei als Zwischenldsung durchaus die Zuordnung zu den Proforkyphidae
denkbar wire (siehe dazu auch unten). Eine sichere Entscheidung wiirde aber wohl
nur eine genauere morphologische Untersuchung der Gattung ermoglichen, Leider ist
sie mir nur durch die Beschreibung von ArExaNDER bekannt, Moglicherweise wird man
auch die Auffindung der Larven abwarten miissen.

Fossilien, die zu den Phryneidae gehoren oder mit diesen n#chst-
verwandt sein sollen, sind nicht ganz wenige beschrieben worden. Mit
Sicherheit zu den Phryneidae gehoren zunéchst die von HANDLIRSOH unter
den Gattungsnamen Mesorhyphus und Pseudadonia beschriebenen Arten
M.nanus, areolatus und anomalus aus dem Oberlias von Mecklenburg
(Fig. 70—71) und Pseudadonia fittoni Brodie (Fig.69) aus dem Malm
(Purbeck) von England. Epwazrps (1922, 1923, 1928), der auch den Typus
der zuletzt genannten Art (zu der er Thiras westwoodi Giebel als fragliches
Synonym stellt) revidiert hat, mochte beide Gattungen als Synonyma zu
Olbiogaster stellen. Formal wire dagegen nichts einzuwenden, denn die
Fliigel unterscheiden sich von Olbiogaster nur in scheinbar belanglosen
Einzelheiten. Da nun aber ganz unbekannt ist, was von den Merkmalen,
in denen sich Olbiogaster von Phryne unterscheidet, plesiomorph, was
apomorph ist, so kann die Einordnung der aus dem Jura stammenden
Mesorhyphus- und Pseudadonio-Arten in die rezente Gattung mit Rick-
sicht auf die Folgerungen, die sich daraus fiir das Alter der rezenten Gat-
tungen ergeben wiirden, nicht verantwortet werden. Es ist durchaus mog-
lich, daB von Mesorhyphus- bzw. Pseudadonia-Arten nicht nur die rezenten
Olbiogaster-, sondern auch die Phryne-Arten abstammen!

Ein besonderes Problem bilden die Protorhyphidae (Protorhyphus sim-
plex Geinitz und stigmaticus Handl. und Archirhyphus geinitzi Handl.) aus
dem Oberlias von Mecklenburg (Fig. 72). Das Fliigelgedder der 3 genannten
Arten dhnelt dem der Mesorhyphus-Arten sehr, besitzt aber einen drei-
astigen Radialsektor. Da sie mit den Mesorhyphus-Arten, die im Fliigel-
gedder synapomorph mit den rezenten Phryneidae iibereinstimmen, zur
gleichen Zeit gelebt haben, ist es unwahrscheinlich, daB sie die Vorfahren
der rezenten Phryneidae (Olbiogaster und Phryne) sind. Sie konnten aber
Vorfahren der Gattung Cramptonomyie sein. Diese Gattung kann, da ihr
Fliugelgedder stérker plesiomorph ist als das der Mesorhyphus-Arten,
nicht von diesen abstammen. Es mul also angenommen werden, daB im
Oberlias den Phryneiden #hnliche Formen gelebt haben, deren Fliigel-
geéder stirker plesiomorph ist als das der Gattung Mesorhyphus und von
denen Cramptonomyia abgeleitet werden kann. Die Protorhyphidae HaND-
11rscHS erfilllen diese Bedingung in jeder Hinsicht. Sie konnten, nach dem
Fligelgedder zu urteilen, die Vorfahren von Cramptonomyie sein oder
jedenfalls als mit diesen gesuchten Vorfabren nichstverwandt gelten.

Beitr, Ent. 4 20
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Die oben fiir moglich gehaltene Zuordnung von Crampionomyia zu den
Protorhyphidae wire also vertretbar. Allerdings dirfte das Fliigelgeider
der gemeinsamen Vorfahren der Protorhyphidae (und Cramptonomyia)
und der Phryneidae (Mesorhyphus, Phryne, Olbiogaster) kaum oder nicht
von dem der oberliasischen Protorkyphidae verschieden gewesen sein.

b) Bibioniformia — Fligelgedder und Fossilien (Fig. 73—78)

Als Schwestergruppe der Phryneidae sind wahrscheinlich die Bibioni-
formia -+ Fungivoriformia anzusehen. Sie unterscheiden sich vom Grund-
plan des Fliigelgedders der Gedder der Phryneidae, dadurch, daf die Dis-
koidalzelle (bzw. die diese abschlieflende Querader ¢p) und der 3. Ast der
Media (m,) fehlen. Ich halte diese Merkmale fiir echte, synapomorphe
Ubereinstimmungen der Bibioniformia und Fungivoriformia, zumal diese
beiden Gruppen ja auch auf Grund anderer Ubereinstimmungen allgemein
fiir nahe miteinander verwandt gehalten werden.

Die Bibioniformia (Bibionidae s. lat.) ihrerseits stehen wohl in einem
Schwestergruppenverhaltnis zu den Fungivoriformia. Die letztere Gruppe
ist sehr charakteristisch ausgezeichnet durch die Reduktion des Stammes
der Media (m). Darin stimmen alle zu den Fungivoriformia gehérenden
Arten synapomorph iiberein. Bei den Bibionidae dagegen ist der Stamm
der Media stets gut ausgebildet. Bezeichnend ist, dal auch bei den Bibio-
ninae, bei denen die in der Abbildung (Fig. 75) mit doppelten Konturen
gezeichneten Adern sehr stark verblaft sind und zum vélligen Verschwinden
neigen, der Mediastamm bis zu ta kréaftig ausgebildet ist. Das Fliigelgedder
der Bibionidae folgt also einer anderen Entwicklungstendenz als das der
Fungivoriformia.

Der Grundplan des Geéders der Bibionidae ist insofern stirker apo-
morph als der Grundplan des Gedders der Fungivoriformia, als der Radial-
sektor bei ihnen nur zweidstig ist, wihrend er im Grundplan der Fungi-
voriformia 3 Aste besitzt. Die Frage, wie die Zweidstigkeit des Radial-
sektors bei den Bibionidae entstanden ist, wurde oben bei der Besprechung
der Phryneidae schon gestreift. Die nahe Verwandtschaft der Bibioniformia
und Fungivoriformie, die nicht nur durch das Flugelgedder bewiesen wird,
legt den Gedanken nahe, daf die Zweidstigkeit des Radialsektors bei beiden
Gruppen auf die gleiche Weise entstanden ist. Wahrscheinlich ist das nur
mit gewissen Einschrénkungen richtig, die aber erst bei der Besprechung
der Pachyneuridae (S.299) erdrtert werden sollen.

Die Weiterbildungen, die der Grundplan des Geéders erfahrt, sind bei
den Teilgruppen der Bibionidae nur relativ geringfiigig. Apomorph sind
die Bibioninae darin, dafl bei ihnen der Radialsektor stets einfistig ist, und
daB die distalen Abschnitte der Media, des Cubitus und der Analader ver-
blassen und zum Verschwinden neigen (Fig. 75). Die Verkiirzung der Anal-
ader 1a, die den Fliigelrand nicht erreicht, tritt schon bei manchen Pleciinae
auf. Bei der nordamerikanischen Gattung Bibiodes kommt es zum, teil-
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weisen Verschmelzen des m-Stammes mit dem Radialsektor an der Stelle,
wo sonst to beide Lingsadern verbindet (Fig. 76). Die itbrigen Unterschiede
im Geéder betreffen fast nur die verschiedene Lage von tb (Fig. 74, 75).

In dieses Bild figt sich die umstrittene Gattung Hesperinus, die manch-
mal als Vertreter einer eigenen Familie, Hesperinidae, gilt, ohne Schwie-
rigkeiten ein. Da es sich um eine sehr plesiomorphe Form handelt, konnte
der Verdacht entstehen, daBl es sich hier um die plesiomorphe Schwester-
gruppe der iibrigen Bibionidae +- der Fungivoriformia handelt. Bei den
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¥ig.73. Hesperinidae und Fig. 74—78 Bibionidae. 73: Hesperinus imbecillus Lw.;

74: Amasia funebris Meig.; 75: Bibio marci L.; 76: Bibiodes spec, (nach CURRAN 1934);

77: Mesopleciella minor Rohd, aus dem Unteren Dogger von Turkestan (nach RompEx-

DORF 1946); 78: Mesoplecia jurassica Rohd, aus dem Unteren Dogger von Turkestan
{nach ROEDENDOR¥ 1946)

Fungivoriformia geht aber offenbar das Verblassen des m-Stammes der
Reduktion des Radialsektors zur Zweidstigkeit voraus. Da nun Hesperinus
einen zweidstigen Radialsektor und einen kraftig ausgebildeten Media-
stamm besitzt, ist sie wohl sicher mit den Btbionidae néher verwandt.
Epwarps (1930) schliefit die Gattung Hesperinus in die Unterfamilie
Pleciinae ein. Die Frage aber, ob die Ubereinstimmung zwischen Hesperi-

20%
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nus und den Plecitnae nur auf Symplesiomorphie beruht, oder ob engere
Verwandtschaftsbeziehungen zwischen Hesperinus und den Pleciinae
bestehen, kann vom Fliigelgedder her nicht entschieden werden. Das
Flugelgedder wiirde die Moglichkeit durchaus zulassen, dafl Hesperinus
die Schwestergruppe der tbrigen Bibionidae ist und z.B. als Vertreter einer
eigenen Familie neben die Bibionidae gestellt werden mufl.

Schwieriger zu beurteilen ist die manchmal ebenfalls zu den Bibionidae
gestellte Gattung 4dzymyiae, iiber die bei den Pachyneuridae berichtet wird
(siehe S. 299).

Die Beurteilung der fossilen ,,Bibiontdae’ ist sehr schwierig. Ganz
ausscheiden miissen zuniichst Simulidium priscum Westwood und Termes
grandaevus Brodie, die nach Haxprirscr (1938, p. 161) zu den Bibionidae
gehoren sollen. Bei der letzteren ist das Fligelgedder gar nicht, bei der
ersteren zu oberflachlich dargestellt, als daB sich damit auch nur das Ge-
ringste anfangen lieBe. Pleciomyia pachygaster (Hanprirson 1938, p. 161)
ist nomen nudum, der Name Pleciomyio tbrigens praeokkupiert durch
Bruwertr 1911. Es bleiben somit nur die von Roapexporr (1946)
als ,,Protopleciidae’’, ,,Eopleciidae’, |, Paraxymyiidae, Protobibionidae‘
beschriebenen Arten, die nach RompeNyporrs Stammbaumentwurf
(Fig. 265) alle mit den Bibionidoe verwandt sein sollen, und die von Ro=-
pENDORF nicht berticksichtigte Archibibio mycetophilinus Handlirsch 1938.
Von diesen Formen scheiden zundchst die ,,Paraxymyiidae’ ebenfalls
aus, da es sich nach Rompexporrs Abbildung von Paraymyia quadri-
radialis Rohd. (der einzigen Art) wohl einwandfrei um eine zu den Fungi-
voriformia gehorende Art handelt (siehe S. 327). Archibibio mycetophilinus
Handl. (aus dem Oberlias von Dobbertin, Mecklenburg) kénnte nach der
Abbildung wohl zu den Bibionidae, dann aber nur zu den Bibioninae
gehoren, da der Radialsektor eindstig ist. Hanprirsca selbst weist auf die
,,auffallende* , Ahnlichkeit des Fliigels mit der Mycetophilide Bolitophila
hin‘, Dazu wiirde auch die GroBe (4 mm) wohl besser passen. Noch eher
kommt vielleicht ein Vergleich mit Diadocidia in Frage. Die Darstellung des
Fligelgedders ist aber nicht klar genug, um ein sicheres Urteil zu er-
moglichen.

Von den ibrigbleibenden Formen werden die ,,Protopleciidae’ von
RompexporF in die Vorfahrenreihe der Pleciinae (RoEDENDORF be-
trachtet dieses als eigene Familie ,, Penthetriidae*, was durchaus gerecht-
fertigt sein kann), die ,, Protobibionidae’‘ in die Vorfahrenreihe der Bibio-
ninae (= Bibionidee bei ROEDENDORF) gestellt. Zu den Protopleciidae
(Vorfahren der Pleciinae bzw. Penthetriinae nach RoEpENDORF) gehirt
zunéchst Pmtoplecm liasina (Geinitz) Handlwsck aus dem Oberlias von
Dobbertin in Mecklenburg 1).

3} RoupENDORF nennt diese Form auf p. 39 Protoplecia jurassica Handl. ; gemeint
ist offenbar Protoplecia liasing!
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Hanprirsors Abbildung erlaubt kein sicheres Urteil iiber diese Art,
da er weder die Analader, noch ta, noch den Stammteil der m zeichnet.
Die tb liegt aber so weit in Richtung der Fligelwurzel verschoben, daf man
eher an eine Fungivoridenform denken wird, zumal bei den Bibionidae
distal der tb eine ta vorhanden sein miite, die in H Axprirscms Abbildung
fehlt.

Von groBer Bedeutung sind dagegen die von RorpENDORF beschriebe-
nen Arten der Gattungen Mesoplecia (jurassica Rohd. 1938) und Meso-
pleciella (minor Rohdendorf 1946) aus dem unteren Dogger von Karatau
(Fig. 77 u. 78). Diese beiden Arten kdnnen, nach RorpeNporFs Abbildun-
gen zu urteilen, wohl tatsdchlich nur zu den Bibionidae (incl. Hesperinus)
gehoren. Die Existenz des Bibionidenstammes im unteren Dogger darf
durch diese beiden Formen daher wohl sicher als erwiesen gelten. Damit
wiire aber gleichzeitig auch die Existenz der Fungivoriformia im unteren
Dogger erwiesen, da diese hinsichtlich des Grundplanes ihres Geéders
durch den Besitz eines dreidstigen Radialsektors stérker plesiomorph sind
als Mesoplecia und Mesopleciella, von diesen also nicht abstammen konnen.
Fossilienfunde bestétigen diesen Schlufi (S. 316).

Da nun also die Existenz von Bibionidae im unteren Dogger erwiesen
scheint, wire es von groBem Interesse, wenn sich — wie ROEDENDORF
meint — nachweisen liefle, dal damals bereits 2 Teilgruppen dieses Stam-
mes, die Pleciinae (,,Penthetrisdae’* im Sinne von Romprnporr) und die
Bibioninae (,, Bibtonidae'* im Sinne von ROHDENDORF) existierten. Das 14t
gich nun nicht wahrscheinlich machen. Die Abbildung von Protobibio
jurassicus Rohd., (Fig. 79A), die Roupexpror fiir die Bibioninae (,, Bibio-
nidoe s, str.) in Anspruch nimmt, zeigt einen Fligel mit zweisstigem
Radialsektor. Der erste Ast miindet in 7. Das hinter dem Radialsektor
liegende Geédder ist nicht oder unvollstindig und kaum ganz zutreffend
dargestellt. Das konnte auf starker Reduktion der betreffenden Adern
beruhen und somit tatsdchlich auf die Bibioninae hinweisen. Die Beur-
teilung wird dadurch erschwert, da wir nichts iiber den Weg wissen, auf
dem die Einastigkeit des Radialsektors bei den Bibioninae entstanden ist,
da bei den rezenten Bibionidae morphologische Zwischenstufen fehlen.
Wire RorpeNpor¥s Deutung von Profobibro als Ahnenform der Bibioninae
richtig, dann miifte man annehmen, daBl der vordere der bei den Plecitnae
vorhandenen beiden Aste (ry+, nach meiner Deutung) zunichst in », miin-
dete und dann ganz zuriickgebildet wurde. Das ist nicht unmoglich und nicht
ohne Parallele bei den Dipteren. Wahrscheinlich aber kann diese Annahme
durch den Fund von Protobibio nicht gemacht werden, da sonst keinerlei
Anhaltspunkte dafir vorliegen, daB Protobibio wirklich mit den Bibio-
ninae am nichsten verwandt ist. Die Ausbildung der Fligelregion um ta
und dahinter spricht nicht gerade dafiir und auch die sehr geringe GrofSle
des Fligels (1,5 mm) wire schwer damit in Einklang zu bringen, wéhrend die
GroBe des Fligels von Mesoplecia (bes. jurassicus mit 7 mm), deren Zu-
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gehorigkeit zu den Bibionidae ja auch aus anderen Griinden héchst wahr-
scheinlich ist, sehr gut zu dieser Familie pafit. Protobibio mull jedenfalls
vorldufig ungedeutet bleiben und fir die Annahme, daff im unteren Dogger
bereits einige Teilgruppen der Bibionidae vorhanden haben, die noch heute
in Nachkommen weiterleben, ergeben sich aus den bisherigen Fossilien-
funden keine Anhaltspunkte.

Gegeniiber dem durch Mesoplecia wohl sicher erbrachten Nachweis,
dafl im unteren Dogger Bibionidae lebten, ist die Frage verhdltnismaBig
bedeutungslos, ob auch einige andere der von RoupENDORF beschriebenen

g

A
4 g auy, 798
Fig. 79A. Protobibio jurassicus Rohd, Fig. 79B. Eoplecia primitiva Handl,
aus dem Unteren Dogger von Turke- aus dem Ober-Lias von Mecklenburg
stan (nach ROEDENDORF 1946) {nach HanpLirscH 1938)

und in anderen Familien untergebrachten Fossilien (z.B. Pleciofungivora)
zu den Bibionidae zu stellen sind. Uber diese Formen siehe bei der Be-
sprechung der Fungivoridea, S. 323; tber Eoplecia siehe bei den Pachy-
neurtdae, S. 301.

¢) Fungivoriformia: Das Fligelgedder der rezenten Formen.

Die Fungtvoriformio bilden, wie oben schon gesagt, wahrscheinlich die
Schwestergruppe der Bibioniformia. Sie stimmen im Grundplan ihres
Flugelgedders mit diesen darin tberein, daff die Diskoidalzelle (bzw. die
sie abschlieflende Querader ¢p) und ebenso der 3. Ast der Media (m,) fehlen.
Sie unterscheiden sich aber von den Bibionidae in charakteristischer Weise
dadurch, dafl der Stammteil der Media bei ihnen nie als Ader, sondern
héchstens als Faltenbildung vorhanden ist. Diese Feststellung scheint
zuniéchst mit den Tatsachen in Widerspruch zu stehen, da manche ohne
Zweifel zu den Fungivoriformia gehirenden Familien einen deutlich alg
Ader ausgebildeten Wurzelabschnitt der Media zu besitzen scheinen. Das
ist aber nur scheinbar so, weil bei diesen Formen, wie noch im einzelnen ge-
zeigt werden soll, derStammteil der Media durch tb ersetzt worden ist. Infolge-
dessen ist der gemeinsame Grundplan des Fligelgedders der Fungivori-
formia bisher auch niemals richtig erkannt worden. Das gilt auch fiir die
kiirzlich erschienene Arbeit von Mani (1950), auf die ich daher im folgenden
nicht im einzelnen eingehen werde.
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Die genauere Untersuchung des Fligelgedders erlaubt sehr wesentliche
Feststellungen iiber die Verwandtschaftsbeziehungen, die zwischen den
Teilgruppen der Fungivoriformia bestehen:

1. Die Pachyneuridae (Fig. 80, 81) stehen dem Grundplan des Fliigel-
gedders der Fungivoriformia am nidchsten; sie unterscheiden sich nicht
wesentlich von diesem. Bei ihnen allein besitzt der Radialsektor 3 Aste.
Von diesen 3 Asten bilden die beiden vorderen eine Gabel; der hintere
ist einfach. Das ist sehr wichtig fiir die Beurteilung der fossilen
Formen, die angeblich mit den Pachyneuridae verwandt sein sollen
(siehe S. 327).

Die Verwandtschaftsbeziehungen der Pachyneuridae, zu denen nur
die beiden sehr seltenen Gattungen Pachyneura und Awzymyia gehdren,
wird verschieden beurteilt. Manche Autoren, wie Dupa (1930) haben die
beiden genannten Gattungen zu den Bibionidae gestellt. Dupa trennt die
beiden Gattungen sogar, indem er die Gattung Azymyia in die Unterfamilie
Plectinae einschlieBt, Pachyneura aber zum Vertreter einer eigenen Unter-
familie der Bibronidae macht. Diese Einordnung ist zweifellos falsch.
Epwarbs (1930) ist vollig im Recht, wenn er Pachyneura und dzymyia
aus den Bibionidae ausschlieft. Thre Ubereinstimmung mit den Bibionidae
beruht auf Symplesiomorphie. In der Riickbildung des Basalabschnittes
von m besitzen die Pachyneuridae ein Merkmal, das ihre Zugehorigkeit
zu den Fungivoriformia erweist. Allerdings kann ich das mit Sicherheit
nur fir Pachyneura (Fig.80) behaupten. Awxymyia (Fig. 81) ist mir nur
aus Abbildungen bekannt, die hinsichtlich des Basalabschnittes von m
nicht ganz sicher deutbar sind. Die nahe Verwandtschaft von 4zymyia
und Pachyneura ist aber wohl doch gesichert. Sehr bedauerlich ist, daB von
beiden Gattungen die Larven nicht bekannt sind.

Die Dreisstigkeit des Radialsektors der Pachyneuridae bedarf einer
etwas niaheren Untersuchung. Es ist dies ein Merkmal, in dem sich die
Pachyneuridae von allen anderen Fungivoriformia und von den Bibione-
formia unterschieden. HexDEL (1928) bezeichnet die 3 Aste als 7y, 7,
und ;. Den vordersten Ast nenne ich im folgenden 7,45, weil ich annehme,
daB er durch Aufhebung der Gabelung von 7, -+ r; einfach geworden ist.
Das ist aber nur von untergeordneter Bedeutung. Henprrs Deutung der
hinteren Aste (,,7,'‘ und 7;) liegt offenbar die Annahme zugrunde, daB 7,4,
dhnlich wie bei vielen Tupuliformiq, manchen Psychodiformieund wohl auch
bei den meisten Culiciformia auf r, verschoben wurde und infolgedessen jetzt
mit 7, einen gemeinsamen Gabelstiel besitzt. Auf einer solchen Annahme
beruht, wie oben (S. 292) berichtet wurde, auch ALexaxpERs Deutung des
Gedders von Cramptonomyra. Man konnte diese Deutung fiir wahrschein-
lich halten und die Zweidstigkeit des Radialsektors bei den Bibioniformia
und den meisten Fungivoriformia (auBer Pachyneuridae) durch Verlust
des zunichst auf 7, verschobenen Astes 15 erkléren, so dafl also als vorderer
Ast des Radialsektors wirklich #, erhalten ware.
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Dieser Deutung scheinen aber die von Hanprirsorm unter dem Namen
Eoplecia primitive aus dem Oberlias von Mecklenburg (Fig. 79A) und bis
zu einem gewissen Grade auch die von RorpENDORF unter den Gattungs-
namen Parazymyia und Eopachyneura aus dem Unteren Dogger von Tur-
kestan (Fig. 143,146) beschriebenen Fossilien zu widersprechen. Haxprirsca
(auch 1938) stellt Eoplecia zu den Bibionidae, RoOEDENDORF bringt sie
mit den von ihm beschriebenen Gattungen und (ebenso wie diese) mit den
Axymyiidae (die er zu Unrecht von den Pachyneuridae weit trennt) in
Verbindung.

Eoplecia konnte sehr wohl eine Vorstufe des Geédders der Bibioniformia
darstellen und zu dieser Gruppe gehdren. Dagegen scheint nur die Tatsache
zu sprechen, dal Hawnprirscm 2 kraftige Analadern zeichnet. Da aber
Eoplecia nach den sonstigen Merkmalen des Gedders kaum zu den Tipuli-
formia (der einzigen Gruppe mit 2 wohl ausgebildeten Analadern) gehoren
diirfte, kommt wohl wirklich nur eine Verwandtschaft (allerdings zunéchst
von recht unbestimmter Art) mit den Bibioniformia in Frage. Allerdings
148t sich eine Verwandtschaft mit den Liriopeidae ebenfalls nicht mit
Sicherheit ausschlieflen, zumal wenn man annehmen wollte, da Hawp-
1irsoH vielleicht einen selbsténdigen Ast 7, des Radialsektors iibersehen
haben konnte, wie sicherlich bei manchen der von ihm beschriebenen
nArchitipulidae. Auffillig ist aber, daB die Gabelungsweise des Radial-
sektors von Eoplecia gut mit der der ,,Protorhyphidae’ iibereinstimmt,
von denen oben ja festgestellt werden konnte, daf sie den Grundplan des
Geéiders der Bibionomorpha ziemlich unverdndert bewahrt haben diirften.
Eoplecia konnte dann geradezu als morphologische Zwischenstufe zwischen
dem Geédider der Protorhyphidee (bzw. dem der Vorfahren aller Bibiono-
morpha) und dem der Bibioniformia (Hesperinidae und Bibionidae) gelten.

Wenn die oben besprochene Deutung des Geéders der Pachyneuridae
richtig wire, dann konnte Foplecia aber nicht als Vorstufe des Gedders der
Fungivoriformia (zu denen die Pachyneuridae eindeutig gehoren) gelten;
denn bei den Pachyneuridae (besonders bei Azymyia) entspringt der vor-
dere Gabelast des Radialsektors proximal von ta. Wollte man aber bei
Eoplecia den Ast 7,4, auf r, verschieben, dann wiirde der entstehende
gemeinsame Gabelstiel von 7,45 und 7, weit distal der ¢a entspringen,
so dal dieser Zustand nicht dem der Pachyneuridae entsprechen konnte.

Eine andere, interessante Moglichkeit der Deutung ergibt sich, wenn
man annimmt, dafl bei den Pachyneuridae r,+s nicht auf r, verschoben

Fig. 80—91. Fungivoriformia (iiber die Familienzugehérigkeit vgl. den Text 8, 209—306).

80: Pachyneura fasciata Zeit. (nach DUDA 14930); 81: Axymyia furcate McAtee (nach

GURRAN 1934); 82: Mycetobia pallipes Meig.; 83: Ditomyia fasciate Meig.; 84: ,,Dito-

myia‘ conjuncta Freem. (nach FREEMAN 1951); 85: Macrocera lutea Meig.; 86: Zelmira

fasciata Meig.; 87: Allacioneura nigrifemur Enderl,; 88: Apemon marginata Meig.;

89: Diadocidia ferruginea Meig.; 90: Heterotricha relicta Edw, (nach Epwarps 1925);
91: Pterogymnus elongata Freem. (nach FREEMAN 1951)
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wurde, sondern daBl 7, unter Verlust seiner Verbindung mit r; an 7,4,
angegliedert worden ist. Genau das ist offenbar bei der Empididengattung
Asymphyloptera (siehe S. 356 und Fig. 232) geschehen. In diesem Falle
konnte Eoplecia auch die Vorstufe des Gedders der Pachyneuridae und
aller anderen Fungivoriformia darstellen. Diese Deutung hitte den groBen
Vorzug, dafl sie die fossilen Formen, insbesondere die Protorhyphidae und
Eoplecia als Ausgangspunkt und Zwischenstufe in die Entwicklung des
Gedders aller Bibionomorpha einzureibhen gestatten wiirde. Von Eoplecia
(bzw. einem entsprechenden Gedder) aus kénnten die Bibionidae durch
Reduktion von 7, und fortschreitende Verkiirzung der resultierenden
einfachen Gabel des Radialsektors entstanden sein. Ebenfalls von Eoplecia
konnte die Entwicklung der Fungivoriformia ausgegangen sein. Die néchste
Entwicklungsstufe konnte Parazymyia aus dem Unteren Dogger (Fig. 143)
darstellen, die nach dem Fehlen des Basalabschnittes von m eindeutig
als Angehorige der Fungivoriformia zu erkennen ist. Bei den rezenten
Pachynewridae ware dann der bei Porexymyie noch mit r; verbundene
Ast r, an 7,1, angegliedert worden. Ob bei den tbrigen Fungivoriformaa,
die einen hochstens zweidstigen Radialsektor besitzen, diese Zweidstigkeit
ebenfalls iiber die Angliederung von 7, an 7,4, und nachfolgende Reduktion
eines der beiden so entstehenden Gabeldste (r,15 oder #,) erreicht wurde,
oder ob 7, wie vielleicht bei den Bibtoniformia rickgebildet wurde, ohne da8
eine Angliederung an 7,4, voranging, ist schwer zu entscheiden, aber auch
weniger wichtig. Die Annahme eines Schwestergruppenverhiltnisses
zwischen den Pachyneuridae und den ibrigen Fungivoriformia wird da-
durch, daB diese morphologische Frage offen bleiben muf, nicht beriihrt.

Die Bedeutung von Eoplecia (und auch die der Protorhyphidae) liegt,
wenn die vorstehenden Annahmen richtig sind, auf morphologischem bzw.
,,merkmalsphylogenetischem‘ Gebiet. Selbst wenn die geschilderte Ent-
wicklung des Gedders den Tatsachen voll entsprechen sollte, kénnte nicht
als bewiesen gelten, dafl Eoplecia die Stammform der Bibioniformia --Funge-
voriformia ist. Die Verwandtschaftsbeziehungen zwischen den Bibronsi-
formia, Pachyneuridae und ,,ibrigen Fungivoriformia‘ entsprechen wahr-
scheinlich genau dem in Fig. 268 B dargestellten Schema. Eoplecia wiire
dann (wenn die Zugehorigkeit zu der Gesamtgruppe iiberhaupt als wahr-
scheinlich gelten soll) die Form mit dem am starksten plesiomorphen Gei-
der. Fir die Beurteilung ihrer Verwandtschaftsbeziehungen wiirde dann
das in Fig. 269 A dargestellte Schema zutreffen (mit geringen, nicht weiter

Fig. 92—103. Fungivoriformia (92-—93: Bolitophilidae; 95—100: Sciophilidae; 101 —102:

Fungivoridae; 103: Lycoriidae). 92: Bolitophila hybrida Meig.; 98: Arachnocampa

luminosa Edw,. (nach Toxwyorr & Epwarps 1927); 94: FHclrepesthoneura hirta Winn.;

95: Mycomyia limbata Winn,; 96: Monoclona forcipata Strobl; 97: Rondoniella dimidiata

Meig.; 98: Docosia sciarina Meig.; 99: Neurotelia nemoralis Meig.; 100: Novakia scatop-

siformis Strobl; 101 : Fungivora fungorum Deg.; 102: Zygomyio notata Stann, ; 103: Lycoria
bicolor Meig.
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wesentlichen Einschrankungen, die aber die Beurteilung von ZFoplecia
nur noch unbestimmter machen als in Fig. 269 A dargestellt). Eoplecia
wiirde also weder fur die Entstehung des Schwestergruppenverhéltnisses
Bibioniformia- Fungivoriformia, noch fur die Entstehung des Schwester-
gruppenverhéltnisses Pachyneuridae — | iibrige Fungivoriformia‘* einen
Terminus-ante-quem oder auch nur einmen Terminus-post-quem-non anzu-
geben gestatten.

Den vorderen Ast des Radialsektors der Fungivoriformia mit zwei-
istigem Radialsektor habe ich in der nachfolgenden Darstellung in Uberein-
stimmung mit Hexper (1928) als r, bezeichnet. Es mufl aber stets im
Auge behalten werden, daf die Frage, wie der 2-dstige Radialsektor der
Fungivoriformia zu deuten ist, noch micht endgitiltig beantwortet ist.

2. Vielleicht noch starker umstritten als die Pachyneuridae sind die
Verwandtschaftsbeziehungen der Mycetobiidae (Fig.82). Unter dem
EinfluB der von Keinin festgestellten Ubereinstimmungen in der Larven-
morphologie hat Epwarps (1928 und in anderen Arbeiten) diese sehr
artenarme Familie zu den Phryneidae gestellt. Dem haben sich andere
Autoren angeschlossen. Dagegen hat sich aber Hexpexn (1938, in KUkEN-
THAL-KRrUuMBACH) mit Recht gewandt. Das Fligelgedder spricht eindeutig
fiir die Zugehorigkeit der Mycetobiidae zu den Fungivoriformia.

HexpEL gibt auch noch andere Griinde fiir diese Zugehorigkeit zu den ,,Fungivoriden
s. L.* und eine theoretisch ganz einwandfreie Begriindung (p. 1873). ,,Der dhnliche Bau-
Typus des Larvenkopfes mit den homologen inneren Tentorialspangen bei den 3 Familien
{gemeint sind die Trichoceridae, Mycelobiidae und Phryneidae) hat fiir uns bloB retro-
spektive Bedeutung und sagt uns, daf er von gemeinsamen Vorfahren herstammt, durch
die die phylogenetische Verbindung in weiterer Vergangenheit, nicht mehr aber bei den
Imagines der Gegenwart, worauf das Problem hinauslauft, hergestellt wurde*. In etwas
einwandfreierer Formulierung heiBt dies, daB die Ubereinstimmung der M ycelobiidae
mit den Phryneidae (und Trichoceridae) auf Symplesiomorphie, die Ubereinstimmungen
der Mycetobiidae mit den Fungivoriformia dagegen auf Synapomorphie beruhen. Zwar
gibt es einige Ubereinstimmungen zwischen den Larven der M yceiobiidae und Phrynei-
dae, die sicher nicht auf Symplesiomorphie beruhen (z. B. das amphipneustische Tracheen-
system). Sie lassen sich aber mit sehr viel gro Berer Wahrscheinlichkeit auf Konvergenz
zuriickfithren — bedingt durch die evident ibereinstimmende Lebensweise — als die
Ubereinstimmungen der M ycetobiidae und der Fungivoriformia s. str. (zu denen die
Phryneidae nicht gehoren).

Von den Pachyneuridae (sieche oben S, 299) unterscheiden sich die Myce-
tobtidae im Flugelgeider dadurch, dal der Radialsektor nur 2 Aste besitzt
(wie bei den Phryneidae). Das gilt aber zugleich fir alle anderen noch zu
besprechenden Familien der Fungivoriformia, mit denen die Mycetobiidae
offenbar niaher verwandt sind als mit den Pachyneuridae. Die von den bei-
den Asten des Radialsektors gebildete Gabel ist bei den Mycetobiidae noch
sehr lang. Das Gedder der Mycetobiidae stellt infolgedessen geradezu eine
morphologische Zwischenstufe zwischen den Pachyneuridae und den ib-
rigen Familien der Fungivoriformia s. str. dar, was ihrer Verwandtschafts-
beziehungen offenbar genau entspricht.
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3. Die Detomyiidae (Fig. 83, 84) sind vielleicht mit allen folgenden
Familien wieder etwas niher verwandt als die Mycetobiidae. Die von den
beiden Asten des Radialsektors gebildete Gabel ist noch verhiltnismaBig
lang, linger als bei den noch zu besprechenden Familien, aber etwas kiirzer
als bei den Mycetobiidae. VerhiltnisméaBig urspriinglich (plesiomorph) ist
bei den Ditomyitdae auch der Bau des Kopulationsapparates und der Tho-
rakalsklerite (FiseER und SEAW in Smaw 1948). Auch die Larven sind
starker plesiomorph als alle anderen Familien: bei ihnen sind noch alle
8 Abdominalstigmen erhalten. Apomorph ist das Fligelgedder durch die
Verkiirzung der sc, die weder die Costa noch den 7y erreicht. Dadurch er-
weisen sich die Ditomyiidae als einheitliche Verwandtschaftsgruppe. In
einigen Fillen kommt es auch zu einer Verschmelzung zwischen Media und
Radialsektor in der Region, in der sich sonst die Querader ¢t befindet
(proximal dieser Region ist die Media wie bei allen Fungivoriformia ver-
blaBt). Diese Querader ist hier vollig unterdrickt. Das gilt fiir die rein
neuseelandlsohe Gattung Nervijuncia und die in Fig. 84 dargestellte ,,tho-
myio' conjucta Freemannt).

Man darf sich die Frage vorlegen, ob das eine reine Konvergenz zu den
Zelmiridae (= Ceroplatidae)- Macroceridae ist, bei denen die gleiche Ver-
schmelzung zum Grundplan des Geéders gehort, oder ob die Erscheinung
auf eine nahere Verwandtschait dieser Gruppen hinweist.

4. Die Ceroplatidae- Macroceridae, die von Epwarps und FREEMAN
(in verschiedenen Arbeiten) im Hinblick auf die groBe Ubereinstimmung
der Larven neuerdings in einer Gruppe zusammengefafit werden (,,Kero-
platinae*’), die in der vorliegenden Arbeit Zelmiridae (Fig. 85—88) heiBt,
sind insofern stérker plesiomorph als die Ditomytidae, als bei ihnen sc mit
beiden Asten vollstindig ausgebildet ist und die Costa bzw. den r, erreicht.
Dagegen sind sie stérker apomorph in der Ausbildung des Radialsektors.
Der gemeinsame Stiel der Gabelédste ist viel ldnger als bei den Ditomyiidae
und den anderen bisher besprochenen Familien. Der vordere Ast (7,)
ist kurz. Er miindet entweder freiin die Costa oder in 7, (4dpemon, Fig. 88).
Die Analader (7o) kann verkiirzt sein (Fig. 86, Zelmira). AuBerdem ist,
wie erwihnt, bei allen Angehtrigen dieser Gruppe die Media im Bereiche
der tb (die infolgedessen fehlt) mit dem Radialsektor verschmolzen.

Der Fligel der Gattung dllactoneura figt sich so gut in dieses Bild ein
(Fig. 87), daB man diese so verschieden beurteilte Gattung hier einordnen
mochte. Smaw (1951) stellt Allactoneura (als Vertreterin einer eigenen
Tribus Allactoneurint) zu den Sciophilidae. RomDENDORF (1946) errichtet
fiir sie eine eigene Familie Allactoneuridae, die er in die unmittelbare Ver-
wandtschaft der Fungivoridae stellt. Nach dem Fligelgedder (besonders
nach der Ausbildung des Basalabschnittes der Media und der Stellung der

Y Es ist picht recht einzusehen, warum diese Art nicht ebenfalls zu Nervijuncia
gehoren soll.
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tb) kann Allactoneura aber mit keiner dieser beiden Familien (Sciophilidae
und Fungivoridae) niher verwandt sein.

5. Verhiltnism#Big unsicher sind auch die Verwandtschaftsbeziehun-
gen der Ditadocodiidae (Fig. 89—91).

"Die am besten bekannte Gattung Diadocidia (Fig. 89) ist im Fliigel-
geidder relativ plesiomorph, was die Lénge der Basalzelle (in der der ver-
blate Wurzelabschnitt der m liegt), die vollstindige Ausbildung der s¢,
und die Vollstandigkeit der 74 anbelangt. Die beiden Queradern te und tb
stehen bei ihr etwa in einer Linie tibereinander. Apomorph ist dagegen
das Fehlen von sc, und vor allem die Eindstigkeit des Radialsektors.

Zu den Diadocidiidae wird von Tonwoir & Epwarps (1927) auch die
umstrittene, nur mit wenigen Arten aus Neuseeland, Siidafrika und dem
baltischen Bernstein bekannte Gattung Heterotricha gestellt, die manche
Autoren als Liycoriide betrachtet wissen wollen (siehe unten S.311). Bei
dieser Gattung (Fig. 90) sind sc und Io verkiirzt. Vor allem aber ist durch
Verlagerung des Gabelungspunktes von cuy und m, in Richtung der Fligel-
wurzel die Querader b in eine so schrige Lage gebracht worden, daB sie
fast als der Wurzelteil des Media-Stammes erscheint.

Die gleiche Eigentiimlichkeit besitzt auch die erst vor kurzem aus
Chile beschriebene Gattung Pteregymnus (Fig. 91). Bei ihr ist aber, wie
bei Diadocidia die sc vollstéindig ausgebildet. Die Analader (Ia) ist aber
wie bei Heterotriche verkiirzt. Wichtig aber ist, daf bei ihr der Radial-
sektor zweidstig ist. Der 1. Ast ist sehr kurz und mindet in #,. Der Fliigel
ist infolgedessen sehr dhnlich dem der Bolitophilidae (Bolitophilella). War-
um, Pterogymnus trotzdem nicht zu den Bolitophilidae gehtren kann, ist mir
nicht bekannt.

6. Die Bolitophilidae (Fig. 92) bilden mit ihrem Flugelgedder gerade-
zu den Schlissel fiir das Flugelgedder aller noch folgenden Familien. Bei
den sicher zu den Bolitophilidae gehtrenden Gattungen Bolitophile (Fig.92)
und Bolitophalella ist die Subcosta gut ausgebildet, sc, ist erhalten. Der
vordere Ast des Radialsektors ist kurz und miindet frei in die Costa (Fig. 92)
oder in 7, (Bolitophilella). Besonders interessant aber ist die Basalregion
des Fliigels. Hier ist die Gabelungsstelle von cu,, und m, weit nach der
Fligelwurzel verschoben. Die Querader tb ist dadurch stark in die Linge
gestreckt und in eine vollkommen horizontale Lage gebracht worden.
Sie erscheint infolgedessen als glatte Verldngerung des basalen, verblaBten
Abschnittes der m. Dieser basale, verblafte Abschnitt der m, die Querader
tb und der Gabelstiel von m, + m, bilden so scheinbar die aufeinander-
folgenden Abschnitte einer einheitlichen Lingsader.

Diese Verhiltnisse sind deswegen so besonders interessant, weil sie
als Vorstufe dessen gelten konnen, was im Flugelgedder der Lycoritdoe,
Sciophilidae und Fungivoridae noch weitergetrieben ist. Es mul ja bei der
Betrachtung des Fliugelgesiders dieser Familien auffallen, daB bei ihnen
im Gegensatz zu allen anderen Fungwvoriformia die m-cu-Querader (ib)
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fehlt, ohne daB bei einer der zahlreichen Arten auch nur eine Spur von ihr
nachweisbar ist. Ebenso auffillig ist, daB bei diesen, sonst so stark , ab-
geleiteten** Familien der basale Abschnitt der m kriftig ausgebildet zu
sein scheint, wiahrend er bei allen anderen Familien, selbst bei den so stark
plesiomorphen Pachyneuridae, verblaft ist. Die Moglichkeiten fir die Auf-
losung dieser Schwierigkeiten (die sich auch in der phylogenetisch-syste-
matischen Beurteilung der Verwandtschaftsbeziehungen der Lycoriidae,
Sciophilidae und Fungivoridae auswirken wiirden) bietet nun das Flugel-
geider der Bolitophilidae: Bolitophile (Fig.92) und Ectrepesthoneura
(Fig. 94) zeigen, zunichst im Sinne einer rein morphologischen Stufen-,
nicht im Sinne einer Ahnenreihe, die stufenweise Herausbildung des Fligel-
geiders der Lycoriidae-Sciophilidae-Fungivoridae: Offenbar ist im Verlaufe
der Entwicklung dieser Gruppe die Cubitalisgabel (Gabelungspunkt von
cuy, und m,) noch weiter nach der Fligelbasis verschoben worden als bei
Bolitophila und Bolitophilella. Der verblaBite Basalabschnitt der Media (m)
ist dadurch ganz zuriickgedréingt und die Querader tb in die urspriingliche
Lage dieses Abschnittes der m geriickt worden. Die Querader ¢b erscheint
infolgedessen selbst als Basalabschnitt der m. Auch die Querader ta ist
diesem Zuge gefolgt. Ihre Miindung in m liegt nicht mehr (wie z.B. bei den
Ditomyirdae, Diadocidie und den meisten anderen in dieser Hinsicht
plesiomorphen Familien) unter oder distal der Wurzel des Radialsektors,
sondern ist in Richtung der Fligelwurzel verschoben. Diesen Zustand hat
Ectrepesthoneura beibehalten (Fig. 94): Bei dieser Gattung ist die ur-
spriingliche Miindung von ¢b in den vorderen Ast der Cubitalisgabel (m,)
erhalten geblieben. Bei den iibrigen Sciophilidae, den Fungivoridae und den
Lycoriidae dagegen (Fig. 95—103) hat sich diese Verbindung geltst und
die Cubitalis-Gabel sekundér verkurzt. Ob das dadurch geschehen ist, daB
die beiden Aste der Gabel (m, und cuy) im Basalabschnitt fortlaufend wei-
ter miteinander verschmolzen sind, so daB der Gabelungspunkt sekun-
ddr wieder allméhlich distalwirts wanderte (so wie das dhnlich ja auch oft
bei anderen urspriinglich gegabelten Léngsadern, z.B. beim Radialsektor,
zu beobachten ist) oder ob die beiden Gabeléste ihre Verbindung zunéchst
verloren haben (wie z.B. bei Rondancella, Fig. 97) und spater, weiter distal,
wieder miteinander verlotet wurden, diese Frage ist schwer zu entscheiden,
aber auch nicht besonders wichtig.

Ganz analoge Vorgiinge haben sich bei den Ttonidides abgespielt. Auch
diese Gruppe laBt sich namlich, was das Fligelgedder anbetrifft, an die
Bolitophilidae anschlieBen, wie die folgende Besprechung (S. 311) zeigen
soll.

Zu den Bolitophilidae wurde hiufig auch die aus Neuseeland bekannte
Gattung drachnocampa (Fig. 93) gestellt, zu der der bekannte ,,New Zealand
Glow Worm** gehort. Die Gattung unterscheidet sich von Bolitophile und
Bolitophilella durch die Einastigkeit des Radialsektors. Die einzige mir be-
kannte Abbildung des Fligels (TonNo1r & EpwarDs 1927) zeigt sowohl eine
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m-cu- Querader (tb) wie auch einen deutlich ausgebildeten Basalabschnitt
von m. Beide Merkmale sind, wie die vorstehende Besprechung zeigt,
sonst bei den Fungivoriformia niemals nebeneinander vorhanden. Vor
allem auf Grund der Larvenmorphologie ist auch eine Verwandtschafts-
beziehung zu den Zelmiridae angenommen worden. Aber bei allen anderen
Arten dieser Grupype ist der Radialsektor ebenfalls zweidstig, und vor allem
ist der gemeinsame Stiel von m;-+m, an der Basis mit dem Radialsektor
verschmolzen. Bei 4rachnocampa ist das nicht der Fall. Die systematische
Stellung von Aracknocampa bleibt also ungeklirt. Es sei auch darauf hin-
gewiesen, dall mir auch die eventuellen Beziehungen einiger der zu den
Diadocidvidae gestellten Gattungen nicht hinreichend geklirt erscheinen.

7. Eine einheitliche Verwandtschaftsgruppe bilden die Sciophilidae,
Fungivoridae (Mycetophilidae) und Lycoriidae (Sciaridae) (Fig. 94—103).
Die Besonderheiten ihres Fligelgedders sind oben, bei den Bolitophilidae,
ausfithrlich besprochen worden. Dariiber hinaus ist ihnen noch gemeinsam,
daB die Analader (7¢) den Flugelrand nicht erreicht. Die bereits be-
sprochene, aber in diese Gruppe gehorende Gattung Ecirepesthoneura
(Fig. 94) steht dem Grundplan am néchsten.

Die enge Verwandtschaft der Sciophilidae und Fungivoridae ist all-
gemein anerkannt. Fismer (nicht verdffentlicht, zitiert bei Smaw 1948)
ist nach Untersuchung der Kopulationsorgane der Awnsicht ,that the
Mycomyiini arose next and gave rise to the Exechini and Mycetophilinae.
The Sciophilint, Gnoristini und Lesini were from the same stock.” Smaw
selbst schlieBt sich auf Grund seiner Untersuchung des Thorax dieser Auf-
fassung an. Auch die Morphologie der Larven spricht dafir, dal} die Scio-
philidae und Fungivoridae zusammen eine monophyletische Gruppe bilden,
zu der aber wohl auch noch die Lycoriidae gehoren (siehe unten),

Im Fligelgedder ist fiir diese Gruppe, iiber das Gesagte hinaus noch
charakteristisch, daBl bei ihnen der vordere Ast des Radialsektors niemals
frei in den Fligelrand miindet. Er mindet entweder, weit in, Richtung nach
der Fliugelwurzel verschoben, dicht oder sehr dicht neben der Wurzel des
Radialsektors in r; (Fig. 95 u. 96) oder er fehlt ganz. Das urspriinglichste
(am stérksten plesiomorphe) Geéder in dieser Gruppe zeigen die Mycomy-
imt (Fig. 95). Hier ist sc am Ende gegabelt und der vordere Ast des Radial-
sektors ist noch verhiltnismafig weit von der Wurzel des Radialsektors
entfernt. In Weiterbildung des Grundplanes wird sc¢, in Richtung der
Flugelwurzel verlagert (Neurotelia, Fig.99). Schliefilich verschwindet
dieser oft schon sehr blasse Gabelast ganz (Rondanielle, Fig. 97). In
einigen Fallen wird dagegen s¢, zurtickgebildet (Docosta, Fig. 98) oder sc
verliert ihre Mindungen ganz und endet mehr oder weniger verkiirzt frei
in der Flugelfliche (Novakia, alle Fungivoridae). Der vordere Ast riickt
ebenfalls im Verlaufe der Weiterbildung des Geéders, sehr dicht an die
Wurzel des Radialsektors heran, oft noch weiter als bei der in Fig. 96
dargestellten Monoclona, und verschwindet schlieflich sehr oft ganz (Neu-
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rotelia, Rondaniella, Docosia, alle Fungivoridae). Bei Novakia (Fig. 100)
fehlt die Querader fa. Der aus b und dem Radialsektor gebildete scheinbare
Lingsaderzug (siehe oben S.306—307) ist an der Stelle, an der ta stehen
miifte, eine Strecke weit mit 7, verschmolzen.

Weiteren Riickbildungen unterliegt der Gabelstiel (Novakia, Fig. 100)
oder der vordere Ast (m,: Neurotelia, Rondaniella, Fig .97 und 99) von m, -+m,,
ferner m, (Monoclona, Fig. 96) und 1, die z.B. bei Rondaniella und Mono-
clona ganz fehlt (Fig. 96, 97).

Viele dieser geschilderten Ruckbildungsvorgénge sind zweifellos mehr-
fach, in verschiedenen engeren Verwandtschaftsgruppen unabhingig von-
einander eingetreten. Sie diirfen nicht ohne weiteres zur Annahme einer
niheren Verwandtschaft zwischen den von ihnen betroffenen Formen
fihren. Auffallig ist aber, daB alle Fungivoridae in 2 deutlich apomor-

Fig. 104—105. Fungivoriformia (Lygistorrhinidae und Manotidae). 104: Lygistorrhina
spec.; 105: Manota spec. Beide Figuren nach HENDEL 1938

phen Merkmalen tibereinstimmen: in der Reduktion der s¢, die immer frei
im Fliigel miindet und verkiirzt ist, und in der Einastigkeit des Radial-
sektors. Da diese Familie auch sonst unbestritten als natiirliche Verwandt-
schaftsgruppe gilt, darf angenommen werden, daf es sich bei den genannten
Merkmalen um echte Synapomorphein, nicht um Konvergenzen handelt,
die Fungivoridae also wirklich eine monophyletische Gruppe sind.

Nicht das gleiche gilt fiir die Sctophilidae der gegenwirtigen Syste-
matik. Ihr Flugelgedder legt den Verdacht nahe, daB es sich bei ihnen
um eine auf Symplesiomorphie begrindete Gruppenbildung handelt, dal
also einige ihrer Unterfamilien oder Tribus mit den Fungivoridae naher
verwandt sind. Diese Annahme legen ja auch schon die oben wiedergege-
benen, auf Untersuchungen des Kopulationsapparates und der Thorakals-
klerite begriindeten AuBerungen von FisgEr und Smaw nahe. Wahr-
scheinlich werden die ,,Sciophilidae’* als nicht-monophyletische Gruppe
aufgelost werden missen.

In die Nahe der ,,Sciophilidae’‘ und Fungivoridae stellt Shaw (1951,
p. 16) auch die Lygistorrhinidae. Die Thorakalmorphologie scheint
ihm dafir zu sprechen, ,,that the affinities of Lygistorrhina are with those
of the Sciophilinae, possibly being closest to the Gnoristine‘. Das Fligel-
gedider dieser kleinen Gruppe (Fig. 104) ist so stark reduziert, daBl ihre
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Verwandtschaftsbeziehungen danach nicht beurteilt werden kénnen. Das
Gleiche gilt fir die Manotidae (Fig. 105), iber deren Verwandtschafts-
beziehungen auch Smaw (1951) sich nicht duBert.

Stark umstritten sind die Verwandtschaftsbeziehungen der Lyco-
risdae (Sciaridae). EDWARDS hielt sie fir nahe verwandt mit den Letine
(Teilgruppe der ,,Sciophilidae‘). Auch Fissrr (zitiert von Smaw 1948)
hat auf Grund von Untersuchungen der Kopulationsorgane diese Auf-
fassung vertreten. Smaw (1948) dagegen glaubt, ,that the members of
this subfamily are sufficiently distinct as to be in a group by themselves®.
Er stellt sie daher als eigene Familie den ,,Mycetophilidae'* gegeniiber,
zu denen er, wie vielfach wiblich, auler den Fungivoridae auch die meisten
anderen hier anerkannten Familien
der ,,Fungivoriformia‘ als Unter-
familien stellt. Nach dem Fligelge-
ader (Fig.103) zu urteilen (und eben-
so auch nach der Morphologie der
Larven!) ist dagegen die von
e Epwarps und FisEER vertretene
Anuffassung bei weitem richtiger. Die
Begrindung, daB eine Gruppe ,,suffi-
ciently distinet*‘ ist,um als Gruppen-
bildung gleichenRanges neben anderen anerkannt zu werden, kann in der
phylogenetischen Systematik iiberhaupt nicht anerkannt werden (vgl.
Hexnie 1953).

Mit den Fungivoridee stimmen die Lycoriidae (abgesehen von anderen
Ubereinstimamungen, die sie zugleich mit den ,,Sctophilidae’ teilen) darin
itberein, daB die sc verkiirzt ist und frei in der Fligelfliche miindet und dafl
der Radialsektor einéstig ist (Fig. 103). Man darf also die Frage aufwerfen,
ob nicht die Lycoritdae mit den Fungivoridae am nichsten verwandt sind
und ob zwischen beiden Familien nicht ein Schwestergruppenverhaltnis
anzunehmen ist. Gegen die von Epwarps gedulerte Vermutung einer
Verwandtschaft mit den Leiins braucht das nicht zu sprechen, da die An-
nahme ja sowohl fiir die Lycoriidae wie fir die Fungivoridae zutreffen kann.

Dieser Auffassung scheint nur die Gattung Cratyne entgegenzustehen,
bei der 2 Aste des Radialsektors vorhanden sind und der vordere sogar
freiin die Costa miindet (Fig. 106). Das wiirde eine engere Verwandtschaft
mit den Fungivoridae und auch mit den ,, Leisni* ausschlieBen. Die Lycorii-
dae konnten dann allenfalls als Schwestergruppe der ,,Sciophilidae* +
Fungivoridae angesehen werden. Nach Frryy (1942, p. 20, Fullnote) ist
nun die Gabelung des Radialsektors bei ,,Cratyna‘* vielleicht eine Mon-
strositit, die auch sonst gelegentlich auftritt. Dann wiirde also die Ein-
astigkeit des Radialsektors auch zum Grundplan des Flugelgedders der
Lycoriidae gehoren und der Annahme einer niheren Verwandtschaft mit
den Fungivoridae stiinde vom Fliugelgedder her nichts im Wege.

pid ta Wurzgl von It
; j f 3

Cllgy

Fig. 106. Cratyna spec. (Lycorriidae; nach
ENDERLEIN 1937)
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Zu den Lycoriidae stellen Frey (1942) und Smaw (1953) auch die
Gattung Heterotricha. Nach ihrem Fligelgeéider gehort die Gattung aber
zweifellos nicht hierher. Tonyoir & Epwarps (1927) sind wohl im Recht,
wenn sie Heterotricha zu den Diadocidirdae verweisen (siehe auch S. 306),

8. Die letzte engere Verwandtschaftsgruppe der Fungivoriformia bilden
die Corynoscelidae, Scatopsidae und die sogenannten Itonidoidea (Cecidomy-
toidea). Im Grundplan des Fligelgedders stimmen die Angehérigen dieser
Verwandtschaftsgruppe, die in der vorliegenden Arbeit Itonididea ge-
nannt wird, in allen Punkten mit dem Grundplan der Fungivoriformia
iiberein (siehe S. 298). Sie unterscheiden sich von diesem nur dadurch, daB
in ihrem Flugelgedder der Radialsektor stets nur 2 Aste hat (wie auch bei
vielen anderen Teilgruppen der Fungivoriformia) und weiterhin dadurch,
daB die Subcosta stets verkiirzt ist und niemals den Fliigelrand erreicht.
Auch das ist bei nicht wenigen anderen Fungivoriformia der Fall.

Entscheidend fir die Zugehorigkeit der Corymnoscelidae, Scatopsidae
und Itonidoidea zu den Fungivoriformia ist aber das Verblassen bzw. die
Reduktion des Basalabschnittes der m; denn dieses hochst charakteristische
Merkmal kommt in vergleichbarer Form bei einer anderen Teilgruppe der
,,Nematocera‘ vor. Auch die schon bei den unter 6. und 7. besprochenen
Familien der Fungivoriformia erwihnte Tendenz, den reduzierten Basal-
abschnitt von m durch die horizontal gelegte Querader ¢b zu ersetzen,
ist im Grundplan des Geiders der Corynoscelidae + Scatopsidae - Ito-
nidoidea schon sehr deutlich erkennbar und wird bei den mehr abgeleiteten
(apomorphen) Familien bis zum Extrem getrieben.

Die Scatopsidae und Corynoscelidae, die manchmal auch als Unter-
familien ein und derselben Familie (,,Scatopsidae’‘) angesehen werden, sind
bisher fast stets mit den Bibionidae in einer Gruppe hoherer Ordnung
(die z.B. ,,Bibionotdea’“ genannt wird) zusammengefalt worden. Gegen
die Annahme einer niheren Verwandtschaft der Corynoscelidae und Sca-
topsidae und Bibionidae sind aber schwerwiegende Bedenken moglich.
Die Imagines der 3 genannten Familien zeigen schon habituell keine beson-
dere Ahnlichkeit. Ebensowenig lassen sich bei den Larven besondere Uber-
einstimmungen finduvn. Viel groBer ist, bei den Imagines wie bei den Lar-
ven, die habituelle Ahnlichkeit zwischen den Corynoscelidae, Scatopsidae
und Itonidoidea. Das Fligelgedder beweist nun, daf dies auf engerer
Verwandtschaft beruht.

Am nichsten stehen dem Grundplan dieser ganzen Gruppe, was das
Fligelgedder anbetrifft, die Corynoscelidae (Fig. 107,108, 110). Sie
sind am stérksten plesiomorph. Bei ihnen ist der Radialsektor zweidstig.
Der kurze vordere Ast mimdet frei in die Costa. Die Querader b ist nur
wenig schrig gestellt, die Cubitalisgabel nicht tibermifig weit in Richtung
der Flugelwurzel verschoben. Auch die Analader (Ia) ist kriftig ausge-
bildet. Sie erreicht den Fliigelrand. Daneben zeigen die Corynoscelidae
freilich auch einige apomorphe Merkmale (Autapomorphien bzw. Konver-

21%
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genzen zu anderen Fungivoriformea), im ganzen, wie auch in einzelnen
Gattungen: Allen Gattungen gemeinsam ist das Fehlen der Querader
ta. An ihrer Stelle ist der Gabelstiel von m, -+ m, eine Strecke weit mit
dem Radialsektor verschmolzen. Offembar ist das eine Konvergenz zu
anderen Fungivoriformia (Ceroplatidae- Macroceridae, Allactoneura usw.).
Bei Synneuron (Fig. 110) ist der hintere Ast des Radialsektors dort, wo
sonst der vordere Ast abzweigt, eine Strecke weit mit 7, verschmolzen.
Der bei anderen Gattungen vorhandeme vordere Ast des Radialsektors
fehlt infolge dieser Verschmelzung bei Synneuron. Bei Canthyloscelis
(Fig. 108) ist, offenbar infolge streckenweiser Verschmelzung der beiden
Gabelidste, die Cubitalisgabel verkiirzt, so dall die Querader nicht wie
sonst allgemein in den vorderen Gabelast (m,), sondern in den gemeinsamen
Gabelstiel miindet. Das ist eine Konvergenz zu einem Vorgange, der auch
sonst héufig bei anderen Gattungen dieses ganzen Verwandtenkreises
eintritt.

Die Scatopsidae (Fig. 109, 111) unterscheiden sich vora Grundplan des
Flugelgedders der ganzen Verwandtschaftsgruppe in folgenden Punkten:

Der Radialsektor ist eindstig. Der bei den Corynoscelidae vorhandene
vordere Ast fehlt.

Die Gabelungsstelle von cuy, und m, ist stark nach der Fligelwurzel ver-
schoben, die Querader tb dadurch stark schrig gestellt und fast in die
Lage des urspriinglichen Basalabschnittes der m geriickt.

Die Analader (1¢) fehlt.

Urspriinglicher als bei den Corynoscelidae ist das Geédder der Scaptop-
sidae nur darin, daB eine Verschmelzung zwischen dem Gabelstiel von
m, -+ m, und dem Radialsektor offenbar urspriinglich nicht vorhanden ist.
Sie tritt aber offenbar konvergent zu den Corynoscelidae, auch bei einigen
Scatopsidae auf (Ectaetia, Fig. 109).

Die urspriinglichsten (am stérksten plesiomorphen) Gattungen der
Itonidoidea werden auch in der Familie Lesiremiidae vereinigt. Sie
stehen im Fligelgedder etwa auf der Stufe der Scatopsidae, sind weder
starker apomorph, noch stérker plesiomorph als diese: Die Media (m, -+ m,)
ist vom Radialsektor getrennt und am Ende gegabelt, die Cubitalisgabel
ist sehr stark nach der Fliigelwurzel verschoben, die Querader tb dadurch
fast horizontal gestellt und in die Lage des verschwundenen Basalab-
schnittes der Media geraten, die Analader (1) fehlt (Fig. 112). Bei manchen
Lestremiidae (Fig. 113) ist m, von cuy, getrennt, die Cubitalisgabel also

Fig. 107118, Fungivoriformia-Itonididea (107 —108,110 : Oorynoscelidae; 109, 111 : Scatop-

sidae; 112—118: Iionididae). 107 : Corynoscelis eximia Boh, (nach Dupa 1928); 108: Can-

thyloscelis antennata Bdw, (nach Dupa 1928); 109: Eetaetia clavipes Lw.; 110 : Synneuron

annulipes Lundstr, (nach Dupa 1928); 111: Scalopse fuscipes Meig; 112: Catocha spec.;

118: Lestremia cinerea Meig.; 114: Tetroxyphus atra Meig.; 115: Lasiopiera? flezuosa

Winn.; 116: Cordylomyia rudis Winn,; 147: Asphondylia sarothamni Lw.; 118: Miastor
hastotus Kieff. (nach KiErrEr 1913)
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aufgelost. Bei den echten Gallmiicken (Itonididae) ist m eindstig (Fig. 114)
oder ganz verschwunden (Fig. 115, 117). AuBerdem ist bei allen diesen
Formen die Cubitalisgabel sekundér verkiirzt. Offenbar sind hier die beiden
Gabeldste (m, und cuy;) bis zu der Stelle, die z.B. auch bei Scatopsidae oft
durch eine Knickung imVerlaufe von cuy, ausgezeichnet ist (Pfeil in Fig.111)
miteinander verschmolzen. Noch deutlich zu erkennen ist diese Ent-
stehung des langen Gabelstieles der cu bei Tetrawyphus (Fig. 114). Die
Kiirze der Cubitalisgabel ist bei den ltomididae also nicht ein urspriing-
licher, plesiomorpher (wie z.B. bei den Bibionidae), sondern ein sekundérer,
apomorpher Zustand.

Die apomorphe Weiterbildung des Flugelgedders kann bei den Itoni-
didae noch weitergehen: Verkiirzung des einzigen erhaltenen Astes des
Radialsektors, so dafl dieser nicht in der Néhe der Fliigelspitze, sondern
dicht neben r, miindet (Fig. 115), Reduktion von m, (d. h. Fortfall der Cubi-
talis-Gabel: Fig. 118), Reduktion der Wurzel des Radialsektors. Bei
diesen Formen (das sind die meisten echten Gallmiicken) verlaufen Radius
(r,) und Radialsektor dann unverbunden nebeneinander. In dem schein-
baren Radialsektor ist allerdings nicht nur dieser, sondern auch die ganz
horizontalgestellte tb (= der mit dem Cubitus verbundene scheinbare
juBerste Basalabschnitt des Radialsektors) und die ta (= etwas weiter distal-
gelegener Abschnitt des scheinbar einheitlichen Radialsektors) enthalten
(Fig. 117, 118).

Fir die Deutung der Verwandtschaftsbeziehungen der Itonidoidea
sind diese Autapomorphien einzelner Gattungen oder Gattungsgruppen
natirlich ohne Bedeutung. Die Annahme einer engen Verwandtschaft
zwischen den Itonidoidea, Scatopsidae und Corynoscelidae kann durch sie
nicht berithrt werden. Schwerer zu beurteilen sind die engeren Verwandt-
schaftsbeziehungen zwischen diesen 3 Gruppen. Von den 3 denkbaren
Moglichkeiten (Corymoscelidae als Schwestergruppe der Scatopsidae -
Itonidoidea; Scatopsidae als Schwestergruppe der Corynoscelidae -+ Ito-
nidotdea; Scatopsidae + Corynoscelidae als Schwestergruppe der Itoni-
doidea) kann keine mit Sicherheit ausgeschlossen werden. Fir die Larven
ist von Toxwoir (1927, sieche Hexnnic 1948, p. 90) darauf hingewiesen wor-
den, daBl die Larve und Puppe von Canthyloscelvs (Corynoscelidae) mehr
mit den Itonididae als mit den Scatopsidae gemein habe. Nach dem Fliigel-
gedder wiirde man vielleicht eher an eine engere Verwandtschaft der
Scatopsidae und Itonidoides denken, da beide Gruppen einige engeren
Ubereinstimmungen zeigen (siehe oben S.312), die man fiir echte Syn-
apomorphien halten konnte. Nicht uninteressant ist es, daBl es bei einigen
Gattungen (Tritozyge und Konisomyie, sieche HenNig 1948, p. 115) un-
sicher ist, ob sie zu den Scatopsidae oder den Itomidoidea gehoren. Die
Larven sind bei beiden leider nicht bekannt. Curran (1934) stellt sie,
was vielleicht richtig ist, zu den Itonididae. Auf jeden Fall konnen sie
nicht zu den Corynoscelidae gehtren. Die engeren Verwandtschafts-
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beziehungen, die die 3 genannten Gruppen miteinander verbinden, bleiben
aber vorlaufig unbekannt.

Wichtiger noch ist die Frage, welche Verwandtschaftsbeziehungen die
hier in einer engeren Gruppe vereinigten Corynoscelidae, Scatopsidae und
Itonidoidea mit den ibrigen Fungivoriformia verbinden. ENDERLEIN
(1936) faBt die genannten Gruppen mit den Lycoriidae in einer Verwandt-
schaftsgruppe ,,Zygophthalmic‘ zusammen. Er stellt sogar die hier als
Lestremitdae bezeichnete Gruppe als Unterfamilie zu den Lycorizdae. Das
ist auf keinen Fall richtig. Die Lestremitdae (,,Lestremiinae’ im Sinne von
E~NDERLEIN) sind ebenso wie die ,,Compylomyzidae’* EXDERLEINS und
seine Heteropezidae echte Itonidotdea. Sie haben auch im Larvenstadium
(z.B. im Besitze der charakteristischen Spatula sternalis) echte synapo-
morphe Ubereinstimmungen mit den echten Gallmiicken (Itonididae).
Damit wire aber immer noch die Moglichkeit gegeben, daB die Lycoriidae
diejenige Gruppe der Fungivoriformia sind, die mit den Itonididea (Cory-
noscelidae -+ Scatopsidae -+ Itonidoidea) am nichsten verwandt ist. Die
Entscheidung iiber diese Frage hangt zugleich mit der etwas umstrittenen
Stellung der Lycorvidae unter den Fungivoriformia zusammen (siehe S. 310).
Gegen die Annahme einer nahen Verwandtschaft der Lycoriidae mit den
Itonididea scheint mir neben der Imaginalmorphologie (bes. dem Fliigel-
geéider) auch die Morphologie der Larven zu sprechen: Die Larven der
Lycorvidae stimmen, tiberaus weitgehend mit den Larven gewisser ,,Scio-
philidae'* iberein. Sie haben im besonderen wie die Larven fast aller
Fungivoriformia (mit Ausnahme der Ditomyiidae, Mycetobiidae und wahr-
scheinlich der Pachyneuridae, deren Larven nicht bekannt sind) das 8. Ab-
dominalstigma verloren, wihrend die Larven der Itonidides die volle
Stigmengarnitur des Abdomens und meist ein besonders gut ausgebildetes
8. Abdominalstigma besitzen. Das spricht, ebenso wie das verhdltnisméBig
urspriingliche (stark plesiomorphe) Fliigelgedder mancher Corynoscelidae
und Scatopsidae sehr entschieden gegen die Moglichkeit, ein Schwester-
gruppenverhéltnis zwischen den Itonidides einerseits und den Lycoriidae
oder einer anderen ,,abgeleiteteren‘t Familie (etwa einer der oben unter
Punkt 6 im AnschluB an die Bolitophilidae behandelten Familien) anzu-
nehmen.

Mit einer gewissen Wahrscheinlichkeit darf man annehmen, daf im
Laufe der Entwicklung des Stammes der Fungivoriformia zundchst die
Pachyneuridae, dann die Mycetobiidae selbstindig wurden, wihrend alle
anderen Familien eine einheitliche, monophyletische Gruppe bilden. Diese
wurde dann spéter in 2 Hauptstdmme gespalten, deren einem die Boli-
tophilidae + ,,Sciophilidae‘ + Lycoriidae -+ Fungivoridae, deren anderem
aber die Corynoscelidae - Scatopsidae -+ Itonidoideq (also die ,, ITtonididea‘)
angehbren.

Etwas unsicher bleibt, ob die Familien Zelmiridae (incl. Macroceridae),
Diadocidiidae und Ditomyiidae einem der beiden genannten Stamme
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angehoren, oder ob sie vor deren Trennung selbstdndig wurden. Das letztere
ist wenigstens fiir die Ditomyridae nicht ausgeschlossen. Fiir die Zelmiridae
(+ Macroceridae) und Diadocidiidae mochte ich annehmen, dafl sie dem
Stamme der Fungivoridea angehdren. Ich werde im folgenden die Boliti-
philidae, Zelmiridae ( + Macroceridae), Ditomyitdae, Diadociditdae, ,,Scio-
philidae‘‘, Lycoriidee und Fungivoridae unter dem Namen Fungivoridea
zusammenfassen, betone aber ausdricklich, daB es sich bei dieser Gruppe
(im Gegensatz zu den Itonidides) moglicherweise um eine auf Symplesio-
morphie begrindete Einheit handelt und dafi moglicherweise einige von
diesen Familien mit den Itonididea niher verwandt sind als andere.

d) Fungivoriformia aus dem Mesozoikum (Fig. 119—146)

Unter den von fritheren Autoren beschriebenen Arten miissen zunéchst
die folgenden, im Malm (Purbeck) von England beschriebenen Arten aus-
geschieden werden, die nach Hanpiirscr (1938, p. 161) wohl zu den
,, Mycetophilidae'* gehiren :

Asuba dubia Brodie (Tanypus), Cecidomium grandaevum Westwood
Sama rustica Brodie { Macrocera), Thinnae defossa Brodie (Seiophila)
Bibionaites priscus Giebel ( Macropeza), Sciophilopsis brodier Handlirsch?)

Die von diesen Formen vorliegenden Abbildungen sind zu ungenau,
als daB sich damit auch nur das Geringste anfangen liefe.

Die einzigen mit einiger Sicherheit deutbaren mesozoischen Fungivori-
formia hat RorpeNDory (1938, 1946) beschrieben. RorpeNpory falt aber
selbst in ein und derselben Gattung (z.B. Plectomima) Arten zusammen, die
s0 offensichtlich ganz verschiedenen Verwandtschaftskreisen angehéren, dafl
bei der folgenden Besprechung zunéchst keine Riicksicht auf die systemati-
schen Entscheidungen RoEpENDORFS genommen werden kann. Ganz all-
gemein aber kann gesagt werden, dal RoupeNporr aus dem unteren
Dogger von Karatau eine groflere Anzahl von Arten beschrieben hat, die
mit volliger Sicherheit zu den Fungivoriformia gehdéren. Das Fehlen ent-
weder des Basalabschnittes von m oder einer die Media mit dem Vorderaste
der der Cubitalisgabel verbindenden Querader beweist, dall sie nicht zu
den Brbionidae gehbren, und daf sie auch nicht vor dem Zeitpunkte gelebt
haben konnen, zu dem die Trennung der Bibionidae und der Fuyngivori-
formia erfolgte. Im tbrigen sind sichere Bibionidae ja aus dem wunteren
Dogger bekannt (S. 297), so daf die Existenz von Fungivoriformie zum
gleichen Zeitpunkte von vornherein angenommen werden muflte.

Dariiber hinaus 148t sich auch sagen, daf§ keines der von ROEDENDORF
beschriebenen Fossilien mit Sicherheit zu den Pachyneuridee und den
Mycetobiidae (oder deren Vorfahren, siehe S.256) in Verbindung gebracht
werden kann. Zwar beschreibt ROEDENDORF einige Formen mit anschei-
nend dreidstigen Radialsektor und stellt auch Beziehungen zwischen diesen

1) Von HaxwprirscH selbst zu den ,,Nematocera incertae sedis* gestellt.
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und der Gattung Pachyneura her (,,Eopachyneura’’). Diese Beziehungen
kénnen aber nur unter bestimmten Voraussetzungen angenommen werden,
wie weiter unten (S. 327—328) noch genauer nachgewiesen werden soll.

Bei allen von RoHDENDORF beschriebenen Formen mit zweidstigem
Radialsektorist die Gabel deutlich kiirzer als bei den Mycetobiidae. Sie haben
den Zustand, auf dem die Mycetobiidae stehen geblieben sind, also bereits
hinter sich gelassen. Die rezenten Mycetobitdae kénnen von keinem der
beschriebenen Fossilien mit 2-dstigem Radialsektor abstammen. Der untere
Dogger darf also mit Sicherheit auch als die Zeit bezeichnet werden, in
der die Abtrennung der Pachyneuridae und der Mycetobiidae vom Stamme
der Fungivoriformia bereits erfolgt war.

Die von RorpENDORF beschriebenen Fossilien mit 2- oder 1-astigem
Radialsektor konnen entweder zu den Fungivoridea oder zu den Itonididea
gehoren. Die genauere Einordnung der Fossilien ist viel schwieriger. Am
schwierigsten ist sie ja erfahrungsgemif immer bei den sehr plesiomorphen
Formen, weil diese entweder in die Vorfahrenreihe der auch heute noch
plesiomorphen Gruppen, ebensogut aber auch in die Vorfahrenreihe heute
mehr apomorpher Gruppen gehoren konnen, weil diese letzteren ja einen
ahnlich plesiomorphen Vorzustand in der Vergangenheit durchlaufen
haben miissen (siche dazu S. 380). Mit einer einfachen Zuordnung der Fossi-
lien zu denjenigen rezenten Gruppen, denen sie rein formal gleichen,
wire also gar nichts gewonnen. Es ist daher am zweckméBigsten, in der
folgenden Besprechung von den eindeutig apomorphen Formen auszu-
gehen, weil diese ja wirklich nur zu den apomorphen (synapomorphen)
rezenten Gruppen gehoren konnen.

1. Ein eindeutig apomorphes Merkmal ist bei den rezenten Fungi-
voridea der Ersatz des verlorengegangenen Basalabschnittes von m durch
die in seine Stellung geriickte Querader tb. Bei den betreffenden Formen
ist scheinbar ein deutlich als Ader ausgebildeter Basalabschnitt von m
vorhanden, dafiir fehlt aber scheinbar die b (siehe S. 308). Fossilien,
die diesen Zustand zu zeigen scheinen, hat RoupeNDORF beschrieben:

Pleciomima secunda (Fig. 119)  ,,Fam. Pleciomimidae*
Lycorioplecia elongata (Fig. 120) ,,Fam. Pleciomimidae*
Paritonida brachyptera (Fig. 121) ,,Fam. Pleciomimidae*
Antefungivora prima (Fig. 122)  ,,Fam. Pleciomimidae‘

Allen diesen Formen ist zugleich die Ein#stigkeit des Radialsektors
gemeinsam. Auch das ist ein relativ apomorphes Merkmal., Nach dieser
Merkmalskombination (scheinbares Fehlen der tb bei gleichzeitigem schein-
baren Vorhandensein des Basalabschnittes der m, Eindstigkeit des Radial-
sektors) kommen als mogliche Verwandte gewisse Itonididea, gewisse ,,Scio-
philidae, die Lycoriidee und die Fungivoridae in Frage. ROEDENDORF
selbst beurteilt die Verwandtschaft der genannten Fossilien recht ver-
schieden. Paritonida, die einzige Form, bei der die sc verkiirzt zu sein
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scheint, wird von ithm in die Vorfahrenreihe der Lestremiidae und Hetero-
pezidae, also zweier Teilgruppen der Itonidoidea, gestellt. Das ist deswegen
sehr unwahrscheinlich, weil die Querader iez bei Paritonida weit distal
gestellt ist, wihrend sie bei allen Itonididea ganz in der Nihe der Wurzel
des Radialsektors steht und ihre Miindung in m, der Horizontalstellung
der tb folgend, fast stets in Richtung der Fligelwurzel verschoben erscheint.
Da dies schon bei sehr plesiomorphen Iionididea mit noch zweiteiligem
Radialsektor und noch fast unveranderter Stellung der ¢b (und infolge-
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Fig. 119122, Fungivoriformia aus dem Unteren Dogger von Turkestan. 119: Plecio-
mima secunda Rohd.; 120: Lycorioplecia elongala Rohd. 121: Paritonida brachyplera
Rohd,; 122: Antefungivora prime Rohd. Samtliche Figuren nach ROEDENDORF 1946

dessen erst recht bei den Lestremiidae und Heteropezidae) der Fall ist, muB
die Zugehorigkeit von Paritonida zu den Itonidides als hochst unwahrschein-
lich bezeichnet werden. Das gilt zugleich fiir alle anderen genannten
Fossilien, von denen Pleciomima und Lycorioplecia (beide ,, Pleciomimidae’*)
von RompENDORF in die Ascendenz der Itonididae gestellt werden. Hier
kommt, wenigstens bei Pleciomima, noch hinzu, dal die sc kriftig aus-
gebildet ist (bei Lycorioplecia ist die Mindung von sc nicht erkennbar).
Bei allen Itonididea ist dagegen sc¢ verkiirzt. Ihre Vorfahren miissen zwar
auch einst eine vollstindige sc gehabt haben. Nach allem, was wir iiber die
Itonididea wissen, ist hier aber die Verkiirzung der sc¢ der Horizontal-
stellung der ¢ und der Reduktion des Radialsektors zur Einastigkeit
vorausgegangen. Hier ermoglicht also zwar nicht die Untersuchung
eines Einzelmerkmales und seiner Verdnderungen, sondern die Beachtung
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der Reihenfolge, in der die phylogenetischen Merkmalsbewegungen inner-
halb eines umfassenderen Merkmalskomplexes (des Flugelgedders) erfolgt
sind, die Entscheidung.

Nachdem die Itonididea also ausscheiden, kommen als mogliche Ver-
wandte der genannten Fossilien nur die oben bezeichneten Familien der
Fungivoridea in Frage. Die Eindstigkeit des Radialsektors beweist, daf
die Fossilien jedenfalls nicht die gemeinsamen Vorfahren der Sciophilidae -+
Lycortidae - Fungivoridae gewesen sein konnen; denn einige rezente
Sciophilidae haben ein starker plesiomorphes Geédder (zweiéistigen Radial-
sektor). Alle genannten Fossilien konnten aber zu gewissen Teilgruppen
der Sciophilidae, zu den Lycoriidae, zu den Fungivoridae oder zu den ge-
meinsamen Vorfahren der Lycoritdae und Fungivoridae gehoren. Die Mog-
lichkeiten sind vor allem deswegen nicht genau zu bestimmen, weil die
Systematik der betreffenden Familien, vor allem die der Sciophilidae
und die Stellung der Lycoritdae, noch nicht hinreichend geklart ist (siehe
S. 309—310). Die Lycoriidae und Fungivoridae besitzen zwar eine verkiirzte
se, doch kdnnten ja die genannten Fossilien Vorfahrenformen mit noch voll-
standiger sc sein, eine Moglichkeit, die hier nicht wie bei den Itonididea
(siehe S. 318) ausgeschlossen werden kann. Verdéchtig ist allerdings auch
hier die relativ distale Stellung der 7o.

RoupenDoRF stellt Antefungiwora (Fig. 122) in die Vorfahrenreihe der
Diadocidiidae. Das riickt eine andere Losung in den Bereich der Moglich-
keit. Mit den Diadocidiidae konnen die genannten Fosgilien (darunter
Antefungivora) ndmlich dann nicht niher verwandt sein, wenn RouDEN-
porFs Abbildungen richtig sind, weil bei den Diadocidiidae die tb in den
Vorderast der Cubitalisgabel (m,) mindet. Auffallend ist nun, daf Ronpex-
pORF bei den Pleciomimidae (zu denen nach seiner Ansicht ja alle genannten
Fossilien gehoren) auch Fossilien unterbringt, bei demen das tatsichlich
der Fall ist, die also wirklich Verwandte der Diadocidiidae sein kionnen
(siehe weiter unten S. 322). Das beweist, dafl RoEDENDORF dem so wichtigen
Verhalten der Querader ¢b nicht geniigende Aufmerksamkeit gewidmet
hat und berechtigt zu der Frage, ob das Gedder im Bereiche dieser Querader
von Rompenporr bei Lycorioplecia elongata, Pleciomima secunda, Pari-
tonida brachyptera und Antefungivora prima wirklich richtig abgebildet
worden ist. Ein ganz besonderes Gewicht bekommt diese Frage durch die
Tatsache, daB Rompexporr 1938 und 1946 das Fligelgedder ein und des-
selben Exemplares von Antefungivora prime (die von ihm angegebene
Sammlungsnummer ist in beiden Fillen 2452/316) in ganz verschiedener
Weise abbildet.

Jedenfalls wird man die Existenz der Fungivoridae, der Lycoriidae
oder auch von Vorfahren des Stammes dem beide Familien angehoren,
im unteren Dogger nicht fiir erwiesen halten. Ganz unméglich scheint das
aber nicht, wie die Untersuchung der anderen von RoEDENDORF beschrie-
benen Fossilien zeigen wird, die zwar selbst ebenfalls nicht zu den genannten
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Familien gehoren konnen aber doch eine verhiltnismaBig weitgehende
Aufspaltung des Stammes der Fungivoriformia bereits im unteren Dogger
beweisen.

2. VerhaltnisméBig viele der von RoEDENDORF beschriebenen Fossilien
stimmen darin tiberein, daf bei ihnen die Querader ¢b in relativ urspriing-
licher Stellung (als Verbindung zwischen m; -+ m, und m,) vorhanden und
zugleich der Radialsektor einéstig ist. AuBerdem ist bei diesen Fossilien
die sc vollstindig entwickelt. Die Analader (1a) ist bei ROEDENDORF meist
nicht gezeichnet.

Die vorstehende Kennzeichnung gilt unter der Voraussetzung daf
einige defekte Abdriicke in den nicht sichtbaren Merkmalen wohl ur-
spriinglich mit denjenigen besser erhaltenen Abdriicken iibereinstimmten,
denen sie in allen sichtbaren Merkmalen gleichen, fur die folgenden Arten:

Pleciomima sepulta (Fig. 123) Mimallactoneura vetusta (Fig. 129)
Pleciomimadae- Pleciomiminoe Plectomimidoe- Mimalactoneuringe,
Pleciomimella karatavica (Fig. 124)  Antiquamedia tenuipes (Fig. 130)
Pleciomimidae- Pleciomiminae Pleciomimidae- Antefungivorinae,
Lycoriomimella minor (Fig. 125) Mimalycorie allactoneuroides(Fig.131)
Pleciomimidae- Pleciomiminae, Allactoneuridae- Mimalycoriinae,
Lycoriomimodes deformatus(Fig.126) Eoboletina gracilis (Fig. 132)
Pleciomimidae- Pleciomiminae, Allactoneuridae-Fungivoritinae,
Paralycoriomima sororcule (Fig.127) Fungivorites latimedius (Fig. 133)
Pleciomimidae- Plectomiminae, Allactoneuridae-Fungitinae,
Lycoriomima ventralis (Fig. 128) Allactoneurisca indistincto (Fig. 134)1)
Plecromimidae- Pleciomiminae, Allactoneuridae-Fungivoritinae.

RoupESDORF selbst stellt die betreffenden Formen, wie die vorstehende
Tabelle zeigt, in ganz verschiedenen Verwandtschaftszusammenhang. Mit
der Gattung Allactoneura kann, entgegen ROEDENDORFS Ansicht, keine
der genannten Formen in Verbindung gebracht werden, denn sie alle sind
stirker apomorph als Allactoneura im Fehlen des vorderen Astes des
Radialsektors und andererseits fehlt ihnen jedes Anzeichen der fir Allac-
toneura charakteristischen Verschmelzung zwischen Media und Radial-
sektor (siehe Fig.87). Aus den gleichen Griinden kann keine der von

1} Diese Art fithrt RompeExpors nur in der Tabelle S, 41 in der Gattung Allacioneu-
risce an. In der Beschreibung (p. 80) heiBt sie dagegen Fungivorites indistinctus,

Fig. 128—134, Fungivoriformia aus dem Unteren Dogger von Turkestan. 123: Plecio-

mima sepulta Rohd.; 124: Pleciomimella karatavica Rokd,; 125: Lyecoriomimella minor

Rohd.; 126: Lycoriomimodes deformatus Rohd.; 127: Paralycoriomima sororcula Rohd.;

128: Lycoriomima veniralis Rohd.; 129 : Mimallactoneura vetusta Rohd,; 130: Antiquame-

dia tenuipes Rohd.; 131: Mimalycoria allactoneuroides Rohd.; 132: Eoboletina gracilis

Rohd.,; 133: Allactoneurisca latimedia Rohd.; 18&: Allactoneurisca indistincta Rohd,
Samtliche Figuren nach RoEpENDORF 1946
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RompexDoRF beschriebenen Fossilien mit den Zelmiridae (inel. Macroce-
ridae) in Verbindung gebracht werden.

Die meisten der genannten Fossilien bringt RorpENDORF in Beziehung
zu einer ,,Verwandtschaftsgruppe‘ seines Stammbaumentwurfes, in der er
die Diadociditdae mit den Iionidoides zusammenfaBt. Das ist indessen
keine natiirliche Gruppenbildung, schon weil RorpexDorF die Scatopsidae
ausschlieBt. Die genauen Verwandtschaftsbeziehungen der Diadocidiidae
sind zwar nicht klar (siehe S.306). Fiir eine nihere Verwandtschaft mit
den Itonididea lassen sich aber keine Griinde beibringen. Auch die prop-
neustischen Larven der Diadocidiidae ftigen sich eher den Fungivoridea ein.

Gegen die Annahme einer Verwandischaft der angefithrten Fossilien
mit den Ifonidides lassen sich genau die gleichen Griinde geltend machen,
die oben bei der zuerst besprochenen Gruppe von Fossilien genannt wurden
(S. 318). Aber ingsofern hat RompeEnNpory immerhin teilweise Recht, als
wenigstens die Diadocidiidae die einzige Dipterengruppesind, mit der die
in Frage stehenden Fossilien aus dem unteren Dogger in Verbindung
gebracht werden koénnen. Die Diadocidiidae sind ja die einzige Gruppe,
bei der die #b- Querader in relativ urspringlicher Lage vorhanden ist und
bei der zugleich der Radialsektor einéstigist. Von der rezenten Gattung
Diadocidia unterscheiden sich die Fossilien (wenn man von der Unklar-
heit uber die Ausbildung der Analader bei diesen Formen absehen)
nur dadurch, daB der Gabelungspunkt von cu, und m, weiter nach
der Flugelwurzel verschoben ist und die Querader tb daher nicht wie
bei Diadocidia senkrecht unter ta steht. Dasist aber erstens nur ein relativ
geringfiigiger Unterschied und zweitens gehort zu den Diedociditdae ja
wahrscheinlich auch die Gattung Heterotricha, die zwar heute nur in Neusee-
land und Sudafrika vorkommt, von der aber festzustehen scheint, daf sie
noch zur Bernsteinzeit im Bereiche der Nordkontinente verbreitet war.
Von Heterotricha scheinen sich die Fossilien aus dem unteren Dogger nur
durch die etwas urspriinglichere Ausbildung der sc¢ zu unterscheiden, was
ja aber in keiner Weise gegen die Annahme einer nahen Verwandtschaft
spricht. Gegen die Zugehorigkeit der von RompENDORF aus dem unteren
Dogger beschriebenen, oben angefiihrten Fossilien zu den Diadociditdae
wird sich also schwerlich etwas einwenden lassen, wihrend sich stichhal-
tige Griinde fiir die Annahme einer Verwandtschaft mit irgendeiner anderen
Dipterengruppe nicht erkennen lassen.

3. Eine weitere Gruppe bilden unter den von RoEpenporF beschriebe-
nen Fossilien aus dem unteren Dogger die folgenden Arten:

Transversiplecia transversinervis — Eohesperinus martynove (Fig. 139)
(Fig.135) ,, Pleciofungivoridae’, ,» Lleciofungivoridae,

Prohesperinus abdominalis (Fig.136) Allactoneurites jurassicus (Fig. 140)
,, Pleciofungivoridae’, », Pleciofungivoridae™,
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Pleciofungivora major (Fig. 137) Mesosciophila venosa (Fig. 141)

,, Pleciofungivoridae’, wAllactoneuridae- Mesosciophilina®,
Pleciofungivora latipennis(Fig.138) Mesosciophilodes angustipennis(Fig.142)
., Pleciofungivoridae’, nAllactoneuridae-Mesosciophilinae’.

s

1] A

® s 742
Fig. 185142, Fungivoriformio aus dem Unteren Dogger von Turkestan., 1385: Trans-
versiplecia iransversinervis Rohd.; 186: Prohesperinus abdominalis Rohd,; 137: Plecio-
fungivora major Rohd.; 188: Pleciofungivora latipennis Rohd.; 139: Hohesperinus marty-
novi Rohd,; 140: Allactoneurites jurassicus Rohd.; 141: Mesosciophila venose Rohd,:
142: Mesosciophilodes angustipennis Rokd, Simtliche Figuren nach RoupENDORF 1946,
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Auch bei dieser Fossiliengruppe ist die Querader ¢b in relativ urspring-
licher Lage vorhanden. Im Gegensatz zu der unter 2. genannten Gruppe
aber ist der Radialsektor zweidstig. Der vordere, hier also erhaltene Ast
miindet frei in die Costa (Pleciofungivoridae ROEDENDORFS) oder in den 7y
(Alactoneuridae- Mesosciophilinae RoE DENDORFS). Auch hier wieder muf
festgestellt werden, daBl Bezichungen zu der Gattung Allactoneurs (die
RoumpexporrF durch die Zuordnung zur Familie 4llactonewridae zum Aus-
druck bringt) oder zu den Zelmiridae- Macroceridae nicht erkennbar sind.
Das fiir diese Formen charakteristische apomorphe Merkmal der Verschmel-
zung von m und Radialsektor fehlt den Fossilien. Rompenporr selbst
bringt die Fossilien teils (,,Pleciofungivoridae’) mit den Ditomyiidae,
teils (,,4llactoneuridae- Mesosciophilinae*) mit den Fungivoridae in Ver-
bindung. Dabei ist aber zu beachten, daB er zu den Fungivoridae offen-
bar auch die Sciophilidae, nicht aber die Lycoriidae rechnet.

Fir die rezenten Arten der Gruppe, die ROEDENDORF Fungivoridae
nennt, — das wiren also die Sciophilidae und Fungivoridae der vorliegenden
Arbeit, denen aber, im Gegensatz zu Rorpexporr, wohl sehr wahrschein-
lich auch die Lycoriidae angeschlossen werden miissen -— ist charakte-
ristisch die starke Verschiebung des Gabelungspunktes von m, und cuyp
nach der Fligelwurzel und die Ablosung der Querader ¢b von dieser Gabel.
AuBerdem gehort zum Grundplan dieser Gruppe die Einmiindung des
vorderen Astes des Radialsektors in #;. Bei vielen rezenten Arten (manchen
Sciophilidae, allen Fungivoridae und wenn, wie wahrscheinlich, die Gattung
Cratyne auf eine Monstrositit begriindet ist, auch bei allen Lycoriidae)
ist zwar der Radialsektor einéistig, doch ist dem offenbar der bei vielen
Sciophilidae erhaltene Zustand voraufgegangen, in dem der vordere Ast
in r, mindete. Da nun aber bei den rezenten Arten dieser Gruppe eine
Form vorhanden ist (Ectrepesthonewra hirta Winn., Fig. 94), bei der die
Querader b eben noch in den vorderen Ast der sehr stark nach der
Flugelbasis verschobenen Cubitalisgabel miindet, so darf mit groBer Sicher-
heit vermutet werden, daBl die Einmindung des vorderen Astes des Radial-
sektors in 7, der Verschiebung der Cubitalisgabel nach der Flugelwurzel
und jedenfalls der Loslosung der tb von dieser Gabel vorausgegangen ist.
Die Mesosciophilinae RoapenporFs (Fig. 141, 142) konnen also sehr wohl
die noch plesiomorphen Vorfahren der rezenten Sciophilidae -+ Lycoriidae
+ Fungivoridae gewesen sein. In eine Teilgruppe dieser Verwandtschafts-
gruppe lassen sie sich aber nicht einordnen. Der untere Dogger mifite
demnach als Terminus-post-quem-non fir die Entstehung dieser Verwandt-
schaftsgruppe gelten. Er spielt aber nicht die gleiche Rolle fiir die Ent-
stehung ihrer Teilgruppen.

Die Pleciofungivoridae RorpeNDORFs (Fig. 135—140) stehen, zunéchst
rein morphologisch betrachtet, in ibrem Fliugelgedder eindeutig auf der
Stufe, die in der rezenten Fauna nur die Bolitophilidae beibehalten haben.
Rompenporr verbindet sie zwar mit den Ditomyiidae. Bolitophilidae und
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Ditomyiidae unterscheiden sich im Geéder nicht sehr stark. Der viel kiir-
zere vordere Ast des Radialsektors weist den Bolvtophilidae, ebenso wie
die Larvenmerkmale, eine Stellung zwischen den Ditomyitdae und den
Sciophilidae ete. an, d. h. die Bolitophilidae sind den letzteren wahrschein-
lich ngher verwandt. Viele von den Fossilien gleichen in der Gabelung des
Radialsektors eher den Bolitophilidae als den Ditomyiidae, sind also an-
scheinend stérker apomorph als die letzteren. Da nun aber, wenn Bolito-
philidae und gar Vorfahren der um die Sciophilidae zu gruppierenden Fami-
lien lebten, auch die Existenz von Vorfahren der Ditomyiidae vorausgesetzt
werden muB, ist es durchaus moglich, daB sich unter den Pleciofungs-
voridae RoHDENDORFS solche finden. Moglicherweise kiime Prohesperinus
(Fig. 136) dafir in Frage, die eine relativ lange Gabel des Radialsektors
zu besitzen scheint.

Die Tatsache, dali die Fliigel gewisser fossiler ,, Pleciofungivoridae‘
dem Fliigel der rezenten Bolitophilidae gleichen, beweist nun freilich
nicht, daf} diese fossilen Formen nun wirklich alle in die Vorfahrenreihe der
Bolitophilidae gehoren. Es wurde ja oben festgestellt, dall die Bolitophali-
dae einen Zustand des Fligelgedders bewahrt haben, den auch die Vor-
fahren der rezenten Sciophilidae + Lycoritdae + Fungivoridae und die
Vorfahren der rezenten Itonididea durchlaufen haben miissen. Da nun
Angehorige der zuerst genannten Verwandtschaftsgruppe aus dem unteren
Dogger wahrscheinlich in den Mesosciophilinae vorliegen, wire also die
Frage zu priifen, ob sich vielleicht unter den ,,Pleciofungivoridae’* auch
Angehorige oder Vorfahren der Itonididea (neben solchen der Bolitophilidae
und Ditomyiidae) befinden konnen.

Rompexporr hat die von ihm beschriebene Protoscatopse jurassica
(,,Fam. Protoscatopsidae‘, Fig. 58) als Ahnenform der Scatopsidae ange-
sehen. Er zeichnet in seinem Stammbaumentwurf (Fig. 265) die Corynos-
celidae und Scatopsidae als Schwestergruppen und stellt Protoscatopse in
die Vorfahrenreihe der Scatopsidae, die im unteren Dogger bereits von den
Corynoscelidae getrennt gewesen seien. Wenn RorpeENDORF im Recht
wire, dann wiirde also der Fund von Protoscatopse die Existenz der Itons-
didea, einer Gruppe, die RoEpENDORF nicht als phylogenetische Einheit
erkannt hat, im unteren Dogger beweisen.

Die Entscheidung hangt von der Deutung des Flugelgedders ab. Ro=n-
DENDORF gibt an, daB bei Protoscatopse sc fehlt. Die kraftigen Léngsadern
in der Nahe des Vorderrandes deutet er als R, RS,, ES,+; und R, also als
Radius und Aste des Radialsektors. Das ergibt groBe Schwierigkeiten,
denn bei keiner rezenten Nematocerenform ist der Radialsektor, wenn er
dreidstig ist, in der Weise gegabelt, wie das nach RorpExDpORFS Deutung
bei Protoscatopse der Fall wire. Stets ist bei rezenten Nematoceren mit
dreidstigem Radialsektor der vordere Ast gegabelt, der hintere einfach.?)

1) Ausnshme vielleicht Cramplonomyia (siche S, 292),
Beitr. Ent. 4 22
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Dagegen wire nach RoEDENDORF bei Protoscatopse der vordere Ast einfach
der hintere gegabelt. In RorpexDpORFS Deutung konnte fur die Zugehorig-
keit von Protoscatopse zu den Itonidides nur die Tatsache sprechen, daBl
sc fehlt, dann nidmlich, wenn man annehmen wirde, daf} sie nicht génzlich
fehlte, sondern nur verkiirzt und schwach ausgebildet war und im Abdruck
daher nicht zu erkennen ist. Gleichwohl wire die Zuordnung von Protos-
catopse zu den Itonididea auch dann unmdglich, da mit~ Sicherheit an-
zunehmen ist (siehe oben S.311), dafl bei den Itomididea der Radial-
sektor bereits zweilistig war, ehe die Verschiebung der Cubitalisgabel,
die Losung der tb von dieser Gabel und die Verschmelzung der Media
mit dem Radialsektor erfolgt war. Ganz abgesehen also von der Schwierig-
keit bzw. Unméoglichkeit, die Gabelungsweise des angeblichen Radial-
sektors von Protoscatopse mit den Verhéltnissen bei irgendeiner rezenten
Nematocerenform in Einklang zu bringen, ergibt sich auch aus der sonsti-
gen Betrachtung des Geéders, daB Protoscatopse nicht in die Ahnenreihe
der Itonididea gehdren kann.

Die Moglichkeit einer Losung ist aber gegeben, wenn man das Geéder
von Protoscatopse so deutet, wie es in Fig. b8 geschehen ist, d. h. wenn man
die von RompEnporr als Radius gedeutete Ader als Subcosta ansieht.
Dann ergibt sich fiir den Radialsektor Zweidstigkeit. Man braucht nicht
anzunehmen, dafl der zweidstige Radialsektor so weit distal aus dem Radius
entspringt, wie es nach Roapexporrs Abbildung scheint. Radius und
Radialsektor laufen wahrscheinlich eine Strecke weit so dicht nebenein-
ander her, daf sie im Abdruck wie eine einheitliche Langsader aussehen.

Auch bei Annahme dieser Deutung 148t sich Protoscatopse kaum zu den
Ttonididea stellen. Es ist sehr wahrscheinlich, dafi die Reduktion der Sub-
costa bei dieser Gruppe schon zu einer Zeit erfolgte, als das Fligelgedder
noch sehr viel urspriinglicher war als das von Protoscatopse (siehe S.318).

Die Deutung legt aber den Gedanken nahe, daBl Protoscatopse zu den
Tendipedidea gehort, mit deren Fligelgedder sie ja schon oberflichlich
betrachtet ebenso gut iibereinstimmt wie mit dem der Scatopsidae. Fir
einen niheren Vergleich kidmen die Melusinidae (Simulitdae) oder die
Heleidae (Ceratopogonidae) in Frage. Das Gedder von Protoscatopse wiirde
dann etwa dem Zustande entsprechen, auf dem heute Prosimulium steht,
Wollte man an eine ndhere Verwandtschaft mit den Heleidae denken,
dann wiirde das Ge#dder von Protoscatopse (r, frei miindend) etwas ur-
spriinglicher sein als das der rezenten Heleidae. Die Fihlerbildung legt
vielleicht eher einen Gedanken an die Melusinidae nahe. In RoHDEN-
porrs Habitusabbildung von Protoscatopse erscheinen die Fliigel zwar
ziemlich schmal. Seine Fligelabbildung scheint aber zu zeigen, dal der
Hinterrand besonders im Analfelde nicht gut erhalten und von Rompex-
porF rekonstruiert worden ist. Auflerdem ist die Breite des Fliigels der
rezenten Melusinidae ja zweifellos ein abgeleiteter (apomorpher) Zustand,
der bei den #lteren Vorfahren nicht vorhanden gewesen zu sein braucht.

DOI: 10.21248/contrib.entomol.4.3-4.245-388



Beitrage zur Entomologie, Band 4, 1954, Nr. 8/ 327

Im iibrigen soll hier keinerlei nédhere Entscheidung iiber dieVerwandtschafts-
beziehungen von Protoscatopse getroffen werden.

Die Annahme einer Zugehorigkeit von Protoscatopse zu den Tendipe-
dides whre ibrigens recht folgenreich, da man dann die gleichzeitige
Existenz mindestens der Blepharoceridae, Culicides, Thaumaleidae und
vielleicht sogar einiger Teilgruppen der Tendipedidea annehmen miiBte.
Das ist, nach dem Verbreitungsbilde der genannten Gruppen zu urteilen,
nicht unwahrscheinlich, und das umso weniger als ja gute Griinde fiir die
Annahme vorliegen, dal auch die Fungivoriformia zur gleichen Zeit bereits
mit einer Reihe von Teilstdmmen vorhanden waren. Aullerdem scheinen,
nach der Fihlerbildung zu urteilen, mindestens im Malm ZTendipedidae
oder Culicidae gelebt zu haben (siehe S.289).

Jedenfalls 148t sich mit Protoscatopse die Existenz der Itonidides im
unteren Dogger nicht beweisen. Deren Vorfahren konnten unter den
Pleciofungivoridae ROEDENDORFS vorliegen oder sie dirften jedenfalls,
da ihre Existenz zu dieser Zeit aus anderen Grinden wahrscheinlich ist,
diesen Pleciofungivoridae im Geédder so dhnlich gewesen sein, daf man sie
schwerlich von diesen unterscheiden konnte. Die hier, unter 3. besproche-
nen, in Fig. 135142 dargestellten Fossilien beweisen aber die Existenz
von mindestens 2 Teilstimmen der ,,Fungivoridea‘* im unteren Dogger.

4. Bisher nicht erwihnt wurden die folgenden, ebenfalls von RornpEN-
porF aus dem unteren Dogger von Karatau beschriebenen Fossilien:

Parazymyia quadriradialis (Fig. 143)  (,, Parazymyiidae’‘)!

Polyneurisca atavine (Fig. 144) (,, Pleciofungivoridae’)
Pleciofungivorella binerva (Fig. 145) (5, Pleciofungivoridae‘)
Eopachyneura trisectoralis (Fig. 146) (,, Pleciofungivoridae’)

Allen diesen Formen ist gemeinsan, daf der Radialsektor mehr als zwei-
dstig zu sein scheint, oder dafl der Radialsektor doch mit der Costa oder mit
r, durch Geéderteile verbunden ist, von denen nach den Abbildungen
RompENDORFS schwer zu sagen ist, ob es sich um Queradern oder Gabelaste
des Radialsektors handelt. Entscheidend ist dabei, dafl im Radialsektor,
wenn er dreidistig zu sein scheint (Parazymyia, Pleciofungivorelle und
Eopachyneura) der vordere Ast einfach, der hintere gegabelt sein soll.
Diese Gabelungsweise tritt, wie schon mehrfach betont wurde, bei keiner
rezenten Nematocerenform auf. RoEpENDORF selbst bringt die von ihm
zu den Pleciofungivoridae gestellten Formen in Beziehung zu den Ditomyi-
idae, die Gattung Paraxymyia dagegen in Verbindung mit den rezenten
s Azymyitdae‘. Dazu ist zu bemerken, dal er die Azymyiidae (bzw. die
Gattung Azymyie) in seinem Stammbaumentwurf weit von der Gattung
Pachynewra trennt, die er mit den ,,Tipuloidea in Verbindung bringt.
Das ist auf keinen Fall richtig. Pachyneura gehort mit Sicherheit zu den
Fungivoriformia (siche auch oben S.299). Es ist sehr wahrscheinlich, da8

22%

DOI: 10.21248/contrib.entomol.4.3-4.245-388



328 W. Hennig, Fligelgedder und System der Dipteren

Axymyia, wie EDWARDS und andere annehmen, zu der gleichen Familie
Pachyneuridae gehort wie die Gattung Pachyneura.

Mit diesen Pachyneuridae kann Parezymyie nur dann in Verbindung
gebracht werden, wenn meine oben (S.301) als Moglichkeit bezeichnete
Deutung des Geéiders der rezenten Pachyneuridae richtig ist. Dann konnte
Parazymyia tatsdchlich eine Vorstufe des Flugelgedders der rezenten
Formen und auch der Mycetobiidae darstellen. Da aber nun aus dem
Unteren Dogger sichere Fungivoriformia mit 2-istigem (Bolitophiliden-

746

Fig. 148 —146, Fungivoriformia aus dem Unteren Dogger von Turkestan. 143: Paraxy-

myia quadriradialis Rohd,; 144: Polyneurisca alovina Rohd.; 145: Pleciofungivorella

binerva Rokd,; 146: Eopachyneura trisectoralis Rokd, Simtliche Figuren nach ROEDEN-
DORF 1946

stufe und Sciophilidenstufe) und 1-&stigem (Fungivoridenstufe) Radial-
sektor bekannt sind, mufl (entsprechend den Ausfithrungen S. 383 und dem
Schema Fig. 271) die gleichzeitige Existenz von starker plesiomorphen
Formen (mit 3-dstigem Radialsektor), von denen die rezenten Pachyneuridae
abstammen koénnen, ohnehin vorausgesetzt werden. Die Frage, ob mit
Parazymyia diese Formen tatsdchlich gefunden sind oder nicht, ist daher
fiir das phylogenetische System und far die Beurteilung des Alters der ein-
zelnen Stimme der Fungivoriformia ganz ohne Bedeutung. Ganz dhnlich
bedeutungslos ist Eopachyneura trisectoralis, die aber als Ahnenform. der
rezenten Pachyneuridae gar nicht in Frage kommt.

Vor allem der Fliigel von Polyneurisca, der in der Zahl der Queradern (im Bereiche
der Cubitalisgabel und des Radialsektors) keine Parallele unter rezenten Fliigeln hat,
sonst aber denen anderer ,, Pleciofungivoridae‘ gleicht, die oben (8.322{f.) mit den Bolito-

philidae und Diadocidiidae verglichen wurden, legt den Verdacht sehr nahe, da Rox-
DENDORF hier Zufdlligkeiten des Abdruckes, Spriinge oder dergleichen, fiir Queradern
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bzw. Gabeldste des Radialsektors gehalten hat. Wenn die Abdriicke so unklar sind, wie
die von RompexporF gegebenen Tafelphotographien zu zeigen scheinen, wiren solche
Irrtiimer nicht verwunderlich. Der gleiche Verdacht kénnte auch auf Pleciofungivorella
binerva ausgedehnt werden. Ebenso konnte es sich aber natiirlich wie bei Eopachyneura
um Formen handeln, die ausgestorben sind, ochne Nachkommen zu hinterlassen; denn
solche mub es ja zweifellos auch gegeben haben. Fir die Feststellung des Alters irgend-
welcher Teilgruppen der Fungivoriformia sind die besprochenen Formen jedenfalls ganz
ohne Bedeutung.

Zusammenfassend kann iber die fossilen Fungivoriformia folgendes

festgestellt werden:

1. Die &ltesten Fungivoriformia sind aus dem Unteren Dogger von Karatau
beschrieben worden (ROEDENDORF).

2. Die Existenz von Vertretern der die Sciophiledae-Lycoriidae-Fungi-
voridae umfassenden Verwandtschaftsgruppe im unteren Dogger kann
als gesichert gelten (Mesosciophilinae RorpENDORFS). Die Moglichkeit,
daBl bereits Teilstimme dieser Verwandtschaftsgruppe im wuntéren
Dogger vorhanden waren, besteht, ist aber nicht sicher zu beweisen.

3. Fast ebenso wahrscheinlich ist die gleichzeitige Existenz der Diadoci-
diidae (groflere Anzahl von Fossilien, S. 320).

4. Da es sich bei den unter 2. und 3. genannten Gruppen um solche mit
relativ stark apomorphem Geader handelt, mull die gleichzeitige Exi-
stenz weiterer Teilgruppen der Fungivoriformis angenommen werden,
deren rezente Vertreter ein noch stirker plesiomorphes (urspriing-
licheres) Geéder besitzen. Es sind dies die Familien Pachyneuridae,
Mycetobiidae, Ditomyiidae, Bolitophilidae und die Itonididea (Corynos-
celidae 4 Scatopsidae + Itonidoidea).

5. Es ist nicht unwahrscheinlich, daf unter den von ROEDENDORF be-
schriebenen Fossilien des unteren Dogger sich auch Vertreter der unter
4. genannten Familien (am wahrscheinlichsten der Bolitophilidae,
vielleicht auch der Ditomyiidae und Pachyneuridae) befinden. Bei den
geringfugigen Unterschieden im Grundplane des Flugelgeiiders der
genannten Gruppen, ist das aber nicht mit Sicherheit zu entscheiden.

6. DadieVerwandtschaftsbeziehungen der Zelmiridae-Macroceridaeund auch
die der Diadocidiidae unsicher sind, und da auch nicht feststeht, welche
Familiengruppe der Fungivoriformia als Schwestergruppe der Itonididea
anzusehen ist, bleibt unsicher, ob Fossilien, deren Fliigelgedder dem
der rezenten Bolitophilidae und Ditomyiidae dhnlich ist, nicht zugleich
auch die Vorfahren einer der genannten Gruppen gewesen sein konnen.

In diesem Zusammenhange ist auch die Feststellung nicht uninteressant,
dall Vertreter der bereits im Oberlias sicher nachgewiesenen Phryneidae
im Dogger bisher nicht gefunden worden sind.

5. Brachycera

Das Fliigelgeéider der Brachycera unterscheidet sich vom Grundplan
des Dipterengeéders (vgl. S. 255) nur in wenigen Punkten:
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Hinterer Ast der Subcosta (s¢,) stark in Richtung der Fligelwurzel ver-
schoben uhd in unmittelbarer Néhe von % (fast unter dieser) in r,
miindend?’)

Radialsektor nur mit 3 freien Asten: 7, und 7, miinden gemeinsam.

Die beiden hinteren Aste des Radialsektors, , und 75, bilden eine verhiltnis-
mibig kurze Gabel; der Gabelungspunkt liegt verhiltnismiBig weit
distal von ta.

Die Mundungen von cu,;, und Ia liegen verhiltnismiBig dicht neben-
einander.

Hintere Analader (2a) verkiirzt; sie erreicht den Fliigelrand nicht.

Die Weiterbildung des Grundplanes der Brachycere hat in vielen Ver-
wandtschaftsgruppen unabhingig zu sehr dhnlichen Ergebnissen gefiihrt.

a) Tabaniformia: Das Fligelgedder der rezenten Formen

Unter der Bezeichnung Tabaniformic werden hier mehrere Familien
zusammengefaft, von denen keineswegs feststeht, daB sie wirklich naher
miteinander verwandt sind. Der Verdacht, daf es sich um eine auf
Symplesiomorphie begrindete Gruppenbildung handelt, ist nicht von der
Hand zu weisen. Vom Fliugelgeader her 148t sich die Frage leider nicht
entscheiden.

1. Die Rhagionidae (Fig. 147—150) gelten recht allgemein als die in
vieler Hinsicht urspriinglichste (am stérksten plesiomorphe) Gruppe der
Tabaniformia. Der Grundplan ihres Ge#ders steht dem der Brachycera
sehr nahe. Er unterscheidet sich von ihm nur dadurch, dal »; (bzw. die
freie, r, mit 7, verbindende Wurzel von r;) fehlt. In einigen Fillen (Fig. 147,
148) ist aber noch deutlich zu erkennen, an welcher Stelle die Riickbildung
erfolgte. Innerhalb der Familie kommt es bei verschiedenen Gattungen
zu apomorphen Weiterbildungen des Grundplanes: Gemeinsame Miin-
dung von cuy, und Ia (SchlieBung der ,,Analzelle*: Fig.149), Riickbildung
von my, (Fig. 150), gemeinsame Miindung von s¢, und r, (Fig. 149) gemein-
same Mindung von mg und m, (Fig. 147). Verhidltnismifig plesiomorph
sind auch die Larven der Rhagionidae. Apomorph ist dagegen die Fiihler-
bildung, worauf auch Steyskar (1953) mit Recht hinweist. Es scheint, daB
hier eine Entwicklung eingeleitet wird, die fir alle dsiliformia und Musco-
mor pha charakteristisch ist.

Es ist daher durchaus moglich, daBl die Rhagionidae mit den Asili-
formia und Muscomorpha néher verwandt sind, als meist angenommen
wird, und daB die so oft betonten Ubereinstimmungen mit den Erinnidae
und den Tabanidee ausschlieBlich auf Symplesiomorphie beruhen.
Diese Moglichkeit miilte sehr sorgfaltiz durch morphologische Unter-

Y Auffallig ist, daB bei Conopidae (siehe Fig. 260} sc, in derselben Lage ist wie
im Grundplan des Dipterengeidders. Jedenfalls ist die Lage von sc, kein wichtiges
Merkmal, Der freie Miindungsabschnitt von sc, fehlt bei den Brachycera wie bei den
meisten Nematocera auler Nothoderus.,
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suchungen gepriift werden. Das Flugelgeédder 188t eine Entscheidung leider
nicht zu.

2. Auch die Erinnidae (Xylophagidae, Fig. 151, 152) weichen im
Grundplan des Gedders nur dadurch von dem der Brachycera ab, daB r,
(wie bei den Rhagionidae) fehlt. Wie bei den Rhagionidae kann — als
apomorphe (und zu den Rhagionidae konvergente) Weiterbildung —
die Analzelle geschlossen sein (gemeinsame Mindung von cw, und Ja:
Fig. 151). Im Larvenstadium besitzen die Arten der Erinnidae eine Reihe
charakteristischer synapomorpher Ubereinstimmungen, die sie eindeutig
als monophyletische Gruppe erweisen. Leider verfithrt die MiBachtung
der so wichtigen Unterscheidung zwischen symplesiomorphen und syna-
pomorphen Ubereinstimmungen auch neuere Autoren immer wieder zur
Aufstellung ganz unmdglicher Gattungskombinationen. So unterscheidet
z.B. STeysrAL(1953) ebenso wie vor thm andere Autoren 2 Familien: Erin-
nidae (= Xylophagidae) und Coenomyiidae. Die Erinnidae hilt er fir
verwandt mit den Stratiomyivdae, die Coenomyridae fir verwandt mit den
Tabanidae. Von den bei STeYSKAL unter den ZErinnidae aufgefithrten
Gattungen gehoren nun Solve und Xylomyie ganz sicher zu den Stra-
tromyirdae, wahrscheinlich auch Nematoceropsis (siehe unten S.333). Erinna
und Rhachicerus gehoren, wie die Morphologie der Larven eindeutig be-
weist, einer Verwandtschaftsgruppe an, zu der auch Coenomyia gehort.
Die Larven der anderen von StryskaL teils zu den Erinnidae, teils zu den
Coenomyiidae gestellten Gattungen sind bisher leider nicht bekannt. Es ist
aber moglich, daB auch die Gattungen Atherimorpha, Austrolepis, Heterosto-
mus (sdmtlich Erinnidaebei STE YSKAL), Anacanthaspis, Arthroceras, Arthro-
peas, Arthroteles, Stratioleptis, Glutops, Bequaertomyia und Bolbomgyia in
diese, von mir Erinnidae genannte Verwandtschaftsgruppe gehéren. Man
wird fiir einige von ihnen vielleicht die Entdeckung der Larven abwarten
missen, um entscheiden zu kionnen, ob sie zu den Erinnedae (incl. Coeno-
myitnae) oder den Rhagionidae gehdren. Die von SteyskAL zu den ,,Coe-
nomyiidae* gestellte Gattung Pelecorrhynchus gehort dagegen zweifellos zu
den Tabanidae (siche unten S. 333).

Von vielen Autoren (z.B.Marroon 1932, LinoNgr 1924/25) werden die
Erinnidae von den Rhagionidae nicht als besondere Familie getrennt. Es
ist aber wahrscheinlich, dafl die zwischen beiden Familien bestehenden
Ubereinstimmungen nur als Symplesiomorphien zu deuten sind, und da8
die Erinnidae mit den Stratiomyiidae niher verwandt sind. Das Fliigel-
gefider erlaubt hier keine Entscheidung. Die Tatsache, daf Solva bzw.
Xylomyio zu den Stratiomyiidae und nicht zu den Erinnidae gehoren, wird
davon nicht berithrt.

3. Das Flugelgedder der Pantophthalmidae (Acanthomeridae, Fi-
gur 153), einer artenarmen neotropischen Gruppe, unterscheidet sich vom
Grundplan der Erinnidae und Rhagionidae nur dadurch, daf einerseits m,
und m,, andererseits cu;, und Ia vor der Miindung miteinander verschmel-
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zen. Eine Entscheidung iiber die engeren Verwandtschaftsbeziehungen
dieser Gruppe ermoglicht weder das Flugelgedder noch die Morphologie
der Larven. Vielleicht konnte deren holzbohrende Lebensweise auf eine
ndhere Verwandtschaft mit den Erinmnidee hinweisen. KEine so enge

Fig. 147 ~156. Tabaniformia (147 —150: Rhagiondiae; 151 —152: Brinnidae; 153 Pant-

ophthalmidae; 154—156: Tabanidae), 147: Lampromyia pallida Meig.; 148: Rhagio

scolopacens Lw.; 149: Atheriz ibis Fabr.; 150: Spaniopsis clelandi Ferg.; 151: Erinna

atra Meig.;, 1521 Coenomyia ferruginea Scop.; 1531 Lycops zoos End, (nach EXDERIEIN

1931); 154 Pelecorrhynchus personatus Walk,; 155: Pangonia maculata Rossi; 156: Taba-
nus bromius L,
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Verwandtschaftsbeziehung zu den Stratiomyiidae, wie sie MACKERRAS &
Furier (1942) annehmen, besteht ganz sicher nicht?).

4. Das Fligelgedder der Tabanidae (Fig. 154—156) unterscheidet
sich im Grundplan nicht von dem der bisher besprochenen Familien. Bei
manchen Formen (Fig. 155) ist ein Rest von r; als raicklaufiger Aderanhang
nahe der Wurzel von r, vorhanden. Es ist kaum zu entscheiden, ob es sich
hierbei um ein echtes Rudiment von 7, handelt, oder ob, wie das so hiufig
geschieht, der alte Trakt von r; sekundédr wieder belebt wurde und nun
durch den erwihnten Aderstumpf wieder erkennbar geworden ist. Die
apomorphe Weiterbildung des Gedders ist bei den ZTabanidae nur sehr
geringfiigig: cu,, und Za konnen eine gemeinsame Mindung haben (bei
den meisten Formen auBler Pelecorrhynchus), ebenso 5 und m, (Pangonia).

Die urspringlichste (am stdrksten plesiomorphe) Gattung der Taba-
nidae ist Pelecorrhynchus, eine in Australien und Neonotis vorkommende
Gattung. Das beweist auch die von MAokErrAS & Fuirer (1942) be-
schriebene Larve. Die Gattung gehtrt bestimmt nicht zu den ,,Coenomyqi-
dae'* wie SteEYsgrAL (1953) annimmt. MAcCkKERRAS & FULLER trennen
Pelecorrhynchus als Vertreter einer besonderen Familie, Pelecorrhynchidae,
von den Tabanidae. Uber die Berechtigung dieser MaBnahme soll hier
nicht gesprochen werden. Das Verwandtschaftsverhiltnis zwischen Pele-
corrhynchus und den iibrigen Tabanidae entspricht aber recht genau dem
Verwandtschaftsverhiltnis, dall zwischen den ,,Solvidae’* und den Stratio-
myiidae s. str. besteht (siehe unten).

5. Die Stratiomyiidae (Fig. 157—161) sind trotz ihrer hohen Arten-
zahl schon allein auf Grund der Larvenmorphologie sehr leicht als mono-
phyletische Gruppe zu erweisen. Auch im Grundplan des Fligelgeiders
zeigen sie gegeniiber dem Grundplan der Brackycera einige apomorphe
Besonderheiten, die trotz ihrer Geringfugigkeit alle Angehbrigen dieser
Gruppe leicht als solche erkennen lassen:
cuyp ist vor der Miindung mit 7e verschmolzen und zeigt einen sehr cha-

rakteristischen nach der Fliigelspitze zu bauchig konvexen Verlauf.

Die Randader (Costa) endet in der Néahe der Flugelspitze, wenig hinter der

Miindung von 7;.

Die Stratiomyiidenform mit dem am stirksten plesiomorphen Geider
ist Solve (incl. Xylomyia), mit der wahrscheinlich auch die mir wunbe-
kannte Gattung Nematoceropsis nahe verwandt ist. Das Geédder dieser
,,Solvinae’* (Fig.157) weicht, abgesehen von den beiden oben genannten
Merkmalen, noch kaum vom Grundplan der tbrigen Tabaniformia ab.
Insbesondere ist bei ihnen die Randader auch hinter der Miindung von 7,
um den ganzen Hinterrand des Fligels herum noch blafl und andeutungs-
weise vorhanden, wihrend sie bei den iibrigen Stratiomyiidee hinter 7,

1) SrEYSRAL {1953) hat anscheinend die Arbeit von ExDERLEIN tibersechen: ENDER-
rEiN, (., Klassifikation der Pantophthalmiden. — Sifz. Ber. Ges. naturf, Freunde
Berlin 1931, p. 861 —376, 1931,
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stets vollig fehlt. AuBerdem sind die Solvinae die einzige Teilgruppe der
Stratiomyiidae, bei der der Basalabschnitt von m noch deutlich ausgebildet
ist. Bei den ubrigen Teilgruppen ist er, dhnlich wie bei den Fungivoridae,
verblafit.

765 3 766

My

Uy

Fig.157—166. Stratiomyiidae (157: Solvidae; 158—161: Stratiomyiidae; zur Beur-

teilung der aus dem Unteren Dogger von Turkestan beschriebenen, in Fig. 162—166

dargestellten Formen vgl.den Text S.869). 157: Solva marginaia Meig.; 158: Chiromyza

vitlala Wied.; 159: Cibologaster fumipennis Kert,; 160: Craspedometopon frontale Kert.;

161 : Hermione locuples Lw.; 162: Archirhagio obscurus Rohd, ; 163: Protorhagio capitaius

Rohd.; 164: Rhagionempis tabanicornis Rohd.; 165: Palacostratiomyia pygmaea ERond,;
166: Archisargus pulcher Rokd, Fig. 162166 nach RoapENDORF 1938
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Eine autapomorphe Besonderheit besitzen die Solvinae allerdings in
der gemeinsamen Mindung ven mg und m, (Fig. 157).

Die Weiterbildungen, die der Grundplan des Geédders bei den Stratiomyii-
dae erfihrt, sind Besonderheiten einzelner Teilgruppen und ihre genauere
Untersuchung wird sich zweifellos als aufschlulreich bei der Klirung der
Verwandtschaftsverhiltnisse innerhalb der Familie erweisen. Fiir die Fest-
stellung der Verwandtschaftsverhiltnisse, die die Stratiomyiidae mit an-
deren Teilgruppen der ,, Tabaniformia‘‘ verbinden, sind sie aber ohne Be-
deutung. Sie betreffen das Heranriicken der Aste des Radialsektors und
des Radius an sc, das Verblassen des hinter dem Radialsektor gelegenen
Gedders, Verkleinerung der Diskoidalzelle und ihr Heranriicken an den
Vorderrand des Fliigels, Verkiirzung und eventuell volliges Verschwinden
von mg, Riickzug aller Aste der Media (incl. m,) vom Fligelrande, Aufhe-
bung der Gabelung von m, + m; (infolgedessen Zweidstigkeit des Radial-
sektors).

Die genaueren Verwandtschaftsbeziehungen der einzelnen Teilgruppen
der ,,Tabaniformia* sind nicht leicht zu bestimmen. Das Fligelgedder
liefert kaum Anhaltspunkte. Andere Erwigungen lassen aber die Annahme
zu, daB der von MackErras & FuLrer (1942, p. 32) vorgelegte Stamm-
baumentwurf in seiner Grundlage richtig ist. Danach wiren 2 engere
Verwandtschaftsgruppen zu unterscheiden, von denen die eine die Rhagio-
nidae, Pelecorrhynchidae und Tabanidae s. str., die andere die Erinnidae
(Xylophagidae, incl. Coenomyiidae), die Pantophthalmidae und die Sira-
tiomyiidae (incl. Solvidae = Xylomyirdae) umfalt. Im einzelnen aber mufl
dieser Stammbaumentwurf zweifellos berichtigt werden. Vor allem ist
sicher, daB die Pantophthalmidae mit den Stratiomyiidae s. str. nicht néher
verwandt sind, als die ,,Churomyzinae’ und die ,,Xylomyiidae. Die
Solvidae (= Xylomyiidae, oben als Unterfamilie bewertet), ,,Chiromyzinae
und Stratiomytidaes. str. bilden sicher eine engere monophyletische Gruppe,
in die die Pantophthalmidae nicht als Teilgruppe gehdren. Crampron (1942)
nimmt iibrigens an, dal die Pantophthalmidae mit den Tabanidae niher
verwandt sind. Das ist nicht besonders wahrscheinlich, doch soll diese
Frage hier nicht weiter untersucht werden. Die Xylophagidae (Erinnidae)
bilden wahrscheinlich mit den ,,Coenomyiidae’ ebenfalls eine monophyle-
tische Gruppe, so daB die ,,Coenomyiidae’ (jedenfalls die Gattung Coeno-
myia) mit den Stratiomyiidae nicht ndher verwandt sind als die Erinnidae
(Xylophagidae). AuBerdem bleibt die Stellung der Rhagionidae fraglich
(siehe S. 330).

b) Adsiliformia: Das Fligelgedder der rezenten Formen
Zu dem Asiliformia gehdren mehrere sehr artenreiche Dipterenfamilien,
die nicht von allen Autoren fiir nahe verwandt gehalten werden. Die
Annahme, daB sie gemeinsam eine monophyletische Gruppe bilden, 148t
sich kaum aus der Ubereinstimmung des Fligelgedders begriinden. Sie
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stiitzt sich auf andere Erwiigungen. In meiner Bearbeitung der Larven-
formen (II1, 1952) habe ich die Asiliformia mit den Tabaniformia in einer
iibergeordneten Gruppe ,,Tabanomorpha‘ zusammengefafit. Heute bin
ich (mit anderen Autoren) der Ansicht, daf die Asiliformia mit den ,,Mus-
comorpha® niher verwandt sind, und daB die Ubereinstimmungen mit den
Tabaniformia, die mich zur Bildung der Gruppe ,,Tabanomorpha‘* veran-
laBiten, als Symplesiomorphien zu deuten sind.

Im Grundplan ihres Geéders unterscheiden sich die Asiliformeia nicht
vom Grundplan des Brachycerengedders. Ihr Fliugelgedder ist also ur-
springlicher (stirker plesiomorph) als das der Tabaniformia. Das beruht
vor allem auf dem Vorhandensein von #;, der allerdings niemals frei, son-
dern stets gemeinsam mit 7, in den Fligelrand miindet. Die beiden genann-
ten Aste des Radialsektors sind stets iiber eine lange Strecke miteinander
verschmolzen. Auffillig ist allerdings, daB es keineswegs die nach ihren
sonstigen Merkmalen urspriinglich (plesiomorph) gebauten Formen sind,
bei denen 7, erhalten ist. Man wird zur Erklarung dieser Tatsache an
Spezialisationskreuzungen denken miissen. Mit einer gewissen Wahrschein-
lichkeit ist aber auch anzunehmen, daB mindestens in einigen Féllen der
Besitz von 7, kein urspriingliches, von den Vorfahren tibernommenes Merk-
mal ist, sondern die alte Fliigelstruktur (das alte ,,Bett*“ von r;) sekundéar
wieder belebt wurde. Vergleichbare Erscheinungen treten ja auch bei
Nematoceren auf (siehe Heleidae, S. 283; Melusinidae, S. 285). Bei den
Asiliformia spricht fir diese Deutung vor allem die Tatsache, dafl die Nei-
gung zur Ausbildung ,,iberzihliger* Queradern und von Aderstiimpfen an
den Biegungen der Lingsadern auch sonst in dieser Gruppe besonders hiu-
fig in Erscheinung tritt (sieche Nemestrinidae, S. 343; Bombyliidae, S. 350),
und wohl ebenfalls mindestens zum Teil als Wiederbelebung alter Struk-
turen der Fligelfliche zu verstehen ist.

Die Weiterbildung des Grundplanes fihrt in verschiedenen Verwandt-
schaftskreisen auf nachweislich konvergenten Wegen zu manchmal ver-
bliffend dhnlichen Endergebnissen. Die Feststellung von Verwandtschafts-
verhiltnissen auf Grund von Ubereinstimmungen im Fliigelgedder ist daher
bei den Asiliformia nicht einfach.

1. Die Therevidae (Fig. 167,168) werden oft als die ,,primitivste
Gruppe‘* der ,,Heterodactyla** (das sind im wesentlichen meine ,,A4sili-
formia‘‘) bezeichnet. Das ist, wenn tiberhaupt, nur mit grofen Einschrin-
kungen wichtig. Es gibt Gruppen, die in der Ausbildung des Flugelgedders,
im Bau der Larven und auch in der Morphologie der Tarsen (Homoeodakty-
lie) stirker plesiomorph sind als die Therevidae.

Im Grundplan des Fligelgesiders unterscheiden sich die Therevidae vom
Grundplan der 4siliformia durch das Fehlen von r;, durch die gemeinsame
Miindung von cu;, und Ia (Analzelle geschlossen) und dadurch, daf m,
und m, dicht nebeneinander miinden. In den meisten Féllen haben sogar
auch diese beiden Adern eine gemeinsame Mindung (Fig. 168).
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2. Die Omophralidae (Scenopinidae, Fig.169,170) sind zweifellos
mit den Therevidae nahe verwandt. Beide Familien werden oft in einer
Gruppe vereinigt ( Therevoidea). Ihre Larven sind praktisch kaum zu unter-
scheiden. Das Flugelgedder der Omphralidae dagegen ist ziemlich stark
apomorph und nicht ganz leicht zu deuten. Synapomorph mit den Therevi-
daoe ist das Fehlen von 7; und die gemeinsame Mindung von cu;, und Za
(geschlossene Analzelle). Die Besonderheiten der Omphralidae konnen als
Weiterbildungen des Therevidengedders gedeutet werden: Die Costa reicht
nur bis zur Miindung von m,;, am Hinterrande des Fliigels ist sie zuriick-
gebildet. Die Media ist nur mit einem freien Ast ausgebildet. In dem aus
der oberen Ecke der Diskoidalzelle entspringenden Aste ist wohl zweifellos
m, enthalten. Ob aber m, mit m, verschmolzen ist, oder ob m, spurlos ver-
schwunden ging, wird sich kaum entscheiden lassen. In dem aus der un-
teren Ecke der Diskoidalzelle entspringenden Aste ist wohl zweifellos m,
enthalten (bzw. cu;, - m, wie bei allen Dipteren). Da mgin dieser ganzen
Verwandtschaftsgruppe meist eine gemeinsame Mindung mit m, hat, darf
wohl angenommen werden, daf die Ruckbildung von m,; auch bei den
Omphralidoe iiber diesen Zwischenzustand gegangen ist. Die gemeinsame
Miindung von cu,p und Ia ist bei den Omphralidae léinger als bei den
Therevidae; cu,, hat, dhnlich wie bei den Stratiomyiidae, einen charakte-
ristisch gewolbten Verlauf. Bei Pseudatrichia (? Heteromphrale) mindet
my in 7y (Fig. 170).

Gegen eine nahe Verwandtschaft mit den Therevidae spricht jedenfalls
nichts im Fligelgedder der Omphralidae.

3. Die Verwandtschaftsbeziehungen der Apioceridae (Fig. 171—174)
werden verschieden beurteilt. HENDEL vereinigt sie mit den ZTherevidae
und Omphralidee in einer Gruppe (,,Therevoidea‘’). Die meisten Autoren
jedoch halten die Apioceridae, Mydaidae und Asilidae fiir ngher miteinan-
der verwandt. Crampron (1942) vereinigt diese 3 Familien in einer Gruppe
sy Asiloidea’“, die er den ,,Therevoidea” (Therevidae und Omphralidae)
gegeniiberstellt. DasFlugelgedder spricht deutlich fiir eine néhereVerwandt-
schaft mit den Therevidae und Omphralidae, wie sie HENDEL annimmt.
Es weicht in folgenden Punkten vom Grundplan der Asiliformia (und
zugleich auch vom Grundplan der A4silidael) ab:
7y fehlt (synapomorph mit Therevidae und Omphralidae)
my miindet gemeinsam mit m, (synapomorph mit Therevidae und Omphra-

lidae)?)
cuy, und Ia haben gemeinsame Miundung: Analzelle geschlossen (synapo-

morph mit Therevidae und Omphralidae).

1) Diese Charakterisierung trifft insofern nicht ganz zu, als im Grundplan der
Therevidae my und m, getrennt munden. Die Mundungen beider Adern liegen aber auch
hier dicht nebeneinander (Fig. 167) und bei den meisten Therevidae sind sie an der Min-
dung verschmolzen. Die iibereinstimmende Tendenz ist also unverkennbar,
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Eine Art, die dem Grundplan des Geéders in allen Punkten nahesteht,
ist mir nicht bekannt. Die Weiterbildung des Grundplanes fithrt zu groBien
Ubereinstimmungen teils mit den Omphralidae, teils mit den Mydaidae.
Bei Apiocera maritime Hardy (Fig. 171) miinden zwar alle Aste des
Radialsektors frei, doch ist bei dieser Art nur ein freier Ast der Media
vorhanden. Das Geidder gleicht infolgedessen auflerordentlich dem der Om-
phralidae (Fig. 169), was teils als Symplesiomorphie (freie Miindung der Aste
des Radialsektors), teils als Konvergenz (Riickbildung von m; und my)
zu deuten ist. Bei den tibrigen Formen ist die Neigung zum Verschmelzen
der urspriinglich freien Aste des Radialsektors und der Media mit dem
Radius (r;) unverkennbar. Rein formal kann man das so deuten, daB die
Enden der einzelnen Aste des Radialsektors und der Media in Rwhtung der
Miindung von sc umgebogen werden und auf diese Weise zur Miindung in die
vor ihnen liegenden Léngsadern gebracht werden. So kommt r,, 7, (Fig. 172
schlieBlich 75 zur Mundung in 7, und m; und m, zur Mindung in 7, (Fig. 173,
174). Der gemeinsame Miindungsabschnitt von m; und m, kann ruok-
gebildet werden (Fig. 174). Die groBe Ubereinstimmung mit den Mydaidae.
die dadurch entsteht, kommt auch in manchen Gattungsnamen (Rhaphio-
midas, Neorhaphiomidas) zum Ausdruck. Von der erst kiirzlich beschriebe-
nen Larve wird angegeben, daB sie morphologisch eine gewisse Zwischen-
stellung zwischen den Asilidae und den Therevidae einnimmt (siche HENNIG
1952). Man kann das so deuten, daB die Ubereinstimmungen mit den
Asilidae auf Symplesiomorphie, die Ubereinstimmungen mit den Therevidae
(und Omphralidae) auf Synapomorphie beruhen und kommt dann, ebenso
wie bei der Deutung des Fligelgedders zur Annahme einer néheren Ver-
wandtschaft der Adpioceridae mit den Therevidae und Omphralidae.

4. Die Mydaidae (Fig. 175—177) sind bisher wohl stets fiir nahe Ver-
wandte der Asilidae gehalten worden. Im Flugelgedder zeigen sie aber
bemerkenswerte Ubereinstimmungen mit den Apioceridae. Der Grundplan
zeigt folgende Abweichungen gegeniiber dem Grundplan der Asiliformia
(und damit gleichzeitig auch gegeniiber dem der Asilidae):

7, und 7, minden nicht frei in den Fligelrand, sondern in r,.
m; mindet nicht frei in den Fligelrand, sondern in eine vor ihm liegende

Langsader (r5 oder r;)
my und m, haben gemeinsame Mindung.

Fig. 167—178. Asiliformia (167 —168: Therevidae; 169—170: Omphralidae; 171 —174:
Apioceridae; 175—177: Mydaidae; 178: fossile Form aus dem Unteren Dogger von
Turkestan; zur Beurteilung vgl. den Text S,.869). 167: T'hereva nobilitata Fabr, ; 168 : Chrys-
anthemia chrysanthemi Fabr.; 169: Omphrale fenestralis Lw.; 170 : Pseudotrichia chilensis
Kréb, (nach KrOBER 1928, verbessert nach dem Typus im Deutschen Entomologischen
Institut); 171: Apiocera maritima Hardy (nach CAzTeR 1941); 172 : Apiocera bigoti Macy.;
178: Megascelus nigricornis Phil. {(nach Cazier 1941); 174: Neorhaphiomidas hardyi
Norr, (nach Gazier 1941); 175: Rhopalia paulseni Phil,; 176: Dolichogaster nigricornis
Phil.; 177: Mitrodetus deniilarsis Macq.; 178: Prolomphrale martynovi Rohd. aus dem
Unteren Dogger von Turkestan; nach RompExporr 1938)
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Alle Lingsadern bis einschlieBlich m, miinden vor der Fligelspitze,
¢ty und Ta haben gemeinsame Miindung (Analzelle geschlossen).

In den Punkten 3 und 5 stimmen die Mydaidae mit dem Grundplan
des Apioceridengesiders iberein. Aber auch sdmtliche anderen genannten
Merkmale entsprechen einer Tendenz, die ebenso bei den Aproceridae auf-
tritt. Diese Ubereinstimmung zwischen den beiden Familien wird noch viel
auffalliger, wenn man die Weiterbildung des Grundplanes der Mydaidae
verfolgt: Die Endabschnitte der Léngsadern (bis einschlieBlich m,) erschei-
nen wie bei den Apioceridae in Richtung auf die Mindung von s¢ um-
gebogen und zeigen die Neigung, ebenso wie das schon im Grundplan
mit den Adern 7,, 7, und m, der Fall ist, in die jeweils vor ihnen gelegene
Léngsader zu miinden. So miindet auBer r, und 7, oft auch r;in », (Fig. 176);
r, und 7; konnen auch gemeinsam in 7, minden (Fig.177). Aufler m,
kann auch myin 75 (und dann mit diesem gemeinsam in r;) minden (Fig. 175),
wie das schon Cazier (1941) richtig erkannt hat. Auch der gemeinsame
Endabschnitt von mg und m, kann wie bei manchen Apioceridae fehlen
(Fig. 177). In einigen Fillen kann 73 als kurzer Aderstumpf an der Basis
von 7, vorhanden sein (Fig. 175). Ob es sich hier um ein echtes Rudiment,
oder um eine Reaktivierung des alten Traktes von r; handelt (,,Atavismus*)
ist schwer zu sagen.

Die iibereinstimmende Tendenz in der Weiterbildung des Geiders
bei den Apioceridae und Mydaidae ist unverkennbar. In manchen Punkten
ist bereits im Grundplan der Mydaidae ein fortgeschritteneres Stadium
erreicht als im Grundplan der dpioceridae: im Gegensatz zu diesen miinden
7y, 7, und m, bei den Mydaidae niemals frei. Infolgedessen fihrt auch die
Entwicklung bei den Mydaidae in mancher Beziehung weiter als bei den
Apioceridae. Die Drehung der Endstrecken der Aste des Radialsektors
und der Media um eine Achse, die etwa in der Miindung von sc liegt, fithrt
auch zu einer Stauchung und Drehung der Diskoidalzelle bzw. zu einer
Knickung des Basalabschnittes der Media, der die Diskoidalzelle nach vorn
begrenzt. Rhopalia (Fig. 175) und Midtrodetus (Fig. 177) koénnen formal-
morphologisch als 2 aufeinanderfolgende Stadien dieses Prozesses ange-
sehen werden.

Wenn auch die zum Teil groBen Ubereinstimmungen zwischen einzelnen
Gattungen der Mydaidae und der Apioceridae zweifellos durch Konvergenz
entstanden sind, so ist doch die itbereinstimmende Tendenz in der Weiter-
bildung des Grundplanes des Geéders bei beiden Familien nicht zu verken-
nen. Ahnliche Tendenzen sind, in Ansitzen, zwar auch bei den Asilidae
und den Nemestrinidae vorhanden. Sie bleiben aber weit hinter dem zuriick,
was Mydaidae und Apioceridae an Ubereinstimmungen zeigen. Es fallt
schwer, diese weitgehenden Ubereinstimmungen fiir blofe Konvergenzen
zu halten, und die Frage ist berechtigt, ob die Mydaidae mit den Apio-
certdae oder, vorsichtiger, mit den Therevoidea nicht doch niéher verwandt

Ee 3
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sind, als bisher angenommen wird. Nicht uninteressant ist in diesem
Zusammenhange, daB schon LATREILLE (nach Sack in Linpxer 1934) die
ihm bekannten Mydaidae in die Gattung Thereva einordnete. Zweifellos
sind auch die Ubereinstimmungen zwischen den Mydaidae und den Asilidae
groB. Die Larven z.B. sind bisher praktisch nicht zu unterscheiden. Es
ist aber die Frage, ob nicht vieles davon wie bei den Apioceridae als
Symplesiomorphie gedeutet werden muB.

5. Das Fliugelgedder der Adsilidae (Fig. 179—184) ist im Grundplan
urspriinglicher (stirker plesiomorph) als das aller bisher besprochenen

)
Ll

180

/él dy  m, ', 184
Fig, 179184, Asilidae. 179: Leplogaster cylindrica Deg,; 180 : Promachus leoninus Lw. ;

181: Heteropogon scoparius Lw.; 182: Bathypogon brachypterus Macq.; 183: Laphria
marginate Lw,; 184: Dasythriz grisea Herm,

Familien der Brachycera. Es unterscheidet sich nicht vom Grundplan
der Asiliformia und damit auch nicht vom Grundplan der gesamten Brachy-
cera: weder die Adern cu;, und I, noch my; und m, haben im Grundplan
der Asilidae eine gemeinsame Miundung. Aulerdem ist 7, vorhanden.
Allerdings kommt es bei der Weiterbildung des Grundplanes zur Ausbil-
dung von Merkmalen, die auch bei den verschiedensten anderen Familien
auftreten: Wegfall von ry (Fig. 179, 181 —184), gemeinsame Miindung von
r, und 7, (Fig. 180, 183, 184), von 75 und m, (Fig. 184), von m; und m,
(Fig. 180, 182—184), von ocuy, und Ie (Fig. 180, 182—184). Alles dies
sind Konvergenzen zu dem, was auch in anderen Verwandtschaftsgruppen
bei der Weiterbildung des Fliigelgesders erreicht werden kann. Im Ganzen
aber wird der Grundplan des Fligelgedders bei den Asiledae bei weitem
Beitr. Ent. 4 23
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nicht so stark abgewandelt wie etwa bei den Omphralidae, Apioceridae und
Mydaidae.

Etwas auffillig ist die Tatsache, dal 7; nur bei einer Gruppe von
Gattungen (Promachus und Verwandte) vorhanden ist, die sonst im
Flugelgeider keineswegs besonders plesiomorphe (urspriingliche) Merkmale
zeigt (geschlossene Analzelle, gemeinsame Miindung von m, und my),
wihrend 75 bei sonst recht plesiomorphen Formen (offene Analzelle, weit
getrennte Mundungen von mg und m,) fehlt. Man darf daher die Frage
stellen, ob 7, bei der Gattung Promachwus und ihren Verwandten wirklich
als ursprunghches Merkmal erhalten, oder ob er als ,,Atavismus* durch
,,Reaktivierung‘‘ seines alten Traktes sekundir wieder aufgetreten ist.
Gegen eine solche Annahme spricht, daB 75 bei Promachus ete. durchaus
nicht als kurzes, queraderartiges Verbindungsstiick zwischen 7, und 7,
vorhanden ist, wie in vielen anderen Féllen, sondern wurspriinglichen,
langsaderartigen Charakter hat. So wird man doch wohl lieber annehmen,
daB 7, bei der Gattung Promachus und ihren Verwandten wirklich erhalten
1st und die apomorphen Merkmale (geschlossene Analzelle, gemeinsame
Miindung von m, und m,) auf die Rechnung von ,,Spezialisationskreu-
zungen stellen.

6. Eine engere Verwandtschaftsgruppe innerhalb der Asiliformia
bilden die Nemestrinidae, Cyrtidae und Bombylitdae. Nicht von allen Au-
toren wird das anerkannt. Die enge Verwandtschaft der Nemestrinidae
und Cyrtidae ist zwar unbestritten. Aber die Zugehorigkeit der Bombylii-
dae zu dieser Gruppe wird nur von verhiltnismaBig wenigen Autoren an-
genommen. Im allgemeinen werden die Nemestrinidae und Cyrtidae mit den
Tabaniformia als Homoeodactyla zusammengefalt, wihrend die Bombylii-
daemit den Therevidae, Asilidae etc. zu den ,, Heterodactyla' gestellt werden.
So verfahren HexpEL (in KtkeNTHAL-KRUMBACH 1936—38), STEYSKAL
(1953) und G. H. Harpy (1953), um nur einige Autoren aus neuester Zeit
zu nennen. Demgegeniiber hat EpwAarDSs (siehe Hex~ic 1952) unter Hin-
weis auf dltere Autoren sich fiir die nahe Verwandtschaft der Nemestrinidae,
Cyrtedae und Bombyliidae ausgesprochen, und ich bin ihm ebenso wie
CramproxN (1942) in dieser Annahme gefolgt.

Das Fliigelgedder spricht fir die Einheitlichkeit der von den Nemstri-
midae, Cyrtidae und Bombyliidae gebildeten Verwandtschaftsgruppe. Auf
einige dieser Annahme scheinbar entgegenstehende Griinde werde ich bei
der Besprechung der Bombyliidae zuriickkommen. Der Grundplan des
Fligelgedders der Gesamtgruppe weicht nur geringfiigig vom Grundplan
der Asiliformia, und damit zugleich der gesamten Brachycera ab:
mg miindet niemals frei, sondern stets gemeinsam mit m, in den Fligelrand.

Dieses einzige synapomorphe Merkmal der Nemestrinidae, Cyrtidae
und Bombylisdae im Fligelgedder tritt zwar auch bei vielen anderen Grup-
pen der Asiliformia auf. Aber hier geht offenbar die Verschmelzung der
Miindung von cuyp und Ia der Verschmelzung der Mindungen von my
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und m, voraus, withrend bei der Gruppe Nemestrinidae-Cyriidae- Bombylii-
dae eine offene Analzelle (getrennte Miindung von cu,, und 7a) zum Grund-
plan des Gedders gehort und die Schliefung der Analzelle (die auch hier
vorkommt) offenbar der Verschmelzung von mg; und m, folgt.

Dem Grundplan der Gesamtgruppe am néchsten kommt das Gedder der
Nemestrinidae (Fig. 185—199). Hier gehoren vor allem der Besitz von
7, die offene Analzelle (getrennte Mindung von cu,, und Ia) und die den
ganzen Flugel umziehende Randader zum Grundplan des Fliugelgedders.
Auch das Vorhandensein von b (des wahrscheinlichen Wurzelabschnittes
von m,) ist ein plesiomorphes Merkmal des Nemestrinidengeédders. In
anderer Hinsicht zeigen die Nemestrinidae aber auch autapomorphe Be-
sonderheiten. Eine recht charakteristische Eigentiimlichkeit dieser Familie
ist eine aufféllige Geé#derlinie, die zwischen der Wurzel des Radialsektors
und der Mundung von m, liegt: Der Wurzelabschnitt des Radialsektors,
der Wurzelabschnitt von 7, + 75 (von seiner Abzweigung aus dem ge-
meinsamen Stamm des Radialsektors bis zur ta), die Querader ta, der Wur-
zelabschnitt von my -+ m, (von ta bis zur t¢p), der Wurzelabschnitt von
my, der kurze freie Abschnitt von m; und m, (bzw. die gemeinsame Miin-
dungsstrecke von m; und m,) liegen in einer ziemlich geraden Linie, deren
Endpunkte durch den Abzweigungspunkt des Radialsektors einerseits,
die Miindung von m, andererseits bezeichnet werden. Diese Linie tritt
besonders deswegen so stark hervor, weil die Querader ¢p fehlt und infolge-
dessen my iiber eine kurze Strecke ihres Verlaufes mit m, verschmolzen ist.
Die Flugelzelle M, iiherragt infolgedessen die vor ihr liegende Diskoidalzelle
in Richtung nach der Fliugelspitze, m, und m, entspringen aus dem Distal-
rande dieser Zelle und m; entspringt scheinbar aus m,, so dal m, wie eine
kurze, m, und m, verbindende Querader ‘aussieht. Das ist offenbar ein
autapomorphes Merkmal der Nemestrinidae, das weder bei den Cyriidae
noch bei den Bombyliidae im Grundplan des Gedders vorhanden ist. Etwas
vergleichbares ist, offenbar durch Konvergenz, nur bei den Mydaidae
eingetreten.

Die Weiterbildung des Grundplanes fihrt bei den Nemestrinidae zum
Teil zu hochst eigenartigen Geéderformen, deren Deutung nur mioglich
ist, wenn man den Ausgangszustand (Grundplan) des Geéders dieser Familie
und die allgemeinen Tendenzen seiner Weiterbildung stets sorgfiltig im
Auge behilt. Den Schwierigkeiten, die einer ohne diese Voraussetzungen
unternommenen Deutung entgegenstehen, ist meines Erachtens z. T. auch
G. H. Harp Y (1946) erlegen, der sich besonders eingehend mit dem Fliigel-
gedder der Nemestrinidae beschaftigt hat.

Besondere Beachtung, vor allem bei dem genannten Autor, hat die
groBe Zahl von Queradern gefunden, die bei manchen Nemestrinidae
zwischen verschiedenen Lingsadern auftreten. Im allgemeinen beschrin-
ken sich diese Queradern auf einen Flugelbezirk, der distal von der oben
bezeichneten, zwischen der Wurzel des Radialsektors und der Miindung

23#
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von m, sich erstreckenden Linie liegt (Fig.189). In einigen Féllen sind
solche Queradern auch in der Zelle M, und zwischen cu,, und dem Fliigel-
rande vorhanden (Nemestrellus abdominalis Oliv. bei SAcK in LINDNER,
Nemestrinidae, Taf. I, Fig. 1). Auf dieses System iberzéhliger Queradern
hat G. H. HarpY seine ,,Reticulation Theory of Venation* begriindet.

794

Pig. 185—194, Nemestrinidae. 185: Hirmoneura bellula Phil,; 186: Hirmoneura obscura

Meig.; 187: Symmictoides simplex Lw.; 188: Rhynchocephalus fasciatus Macq.; 189:

Nemestrinus aegypltionus Wied,; 190: Neorhynchocephalus tauscheri Fisch.; 191: Trich-

ophthalma barbarossa Big.; 192: Stenopteromyia bolivari Strobl; 193: Fallenia fasciata

Fabr.; 194: Prohirmoneura jurassica Handl. aus dem Malm von Bayern (nach Hawp-
LIRSCH 1908)
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Nach dieser Theorie soll ein netzformiges Geédder den Ausgangszustand
bilden (,,original reticulate venation*’) von dem aus Adern in verschiedener
Weise riickgebildet werden (,,veins dissappear in an irregular manner
from the original reticulate venation®), so dafl dadurch die verschiedenen
vom Zustande des netzartigen Ge#ders abweichenden Ge#dderformen ent-
stehen (,,bringing about varied vein patterns‘‘; Harpy 1951). Es ist sehr
wohl moglich, vielleicht sogar wahrscheinlich, daB die ,,iberzéihligen‘
Queradern der Nemestrinidae, ebenso wie ja auch die ,normalen‘‘ Elemente,
des Geidders Beziehungen zu einer alten Grundstruktur der Fligelfliche
haben (Archedictyon nach Tiznyarp). Sehr unwahrscheinlich aber ist es,
dafl die groBe Zahl der Qtieradern bei manchen Nemestrinidae einen ur-
spriinglichen (plesiomorphen Zustand) darstellen. Es handelt sich hier
bestenfalls um eine Wiederbelebung alter Strukturen, wie sie ja auch sonst
nicht gerade selten zu beobachten und in der vorliegenden Arbeit bei der
Besprechung mehrer Familien angenommen worden ist (siche bes. Heleidae,
Melusinidae). Eine besondere Bedeutung fiir die Feststellung der phylo-
genetischen Verwandtschaftsbeziehungen kommt diesem Queradersystem
sicherlich nicht zu.

An sonstigen apomorphen Weiterbildungen des Geiiders der Nemestri-
nidae sind vor allem die folgenden zu nennen:

1. Die Randader (Costa) kann hinter der Fligelspitze verblassen (Fig. 193).

2. Die Analzelle kann geschlossen sein (cw;, und Ie mit gemeinsamer
Mindung; Fig. 193).

3. Die Endabschnitte der Aste des Radialsektors und der Media kdnnen
in Richtung auf die Mindung von m,; gedringt werden, so dafl ein ganz
dhnlicher Prozef zu beobachten ist, wie er oben bei den Apioceridae
und Mydaidae beschrieben wurde. Im Verlaufe dieser Entwicklung
koénnen:

a) 75 und my in 7, (bzw. in die gemeinsame Endstrecke von 7, und 7,
miinden, so daf} r,, r,, 75 und m, dann also eine gemeinsame Miindung
haben (Fig. 193),

b) 74 und 7, und ebenso m; und m, eine gemeinsame Miindung haben
(Fig. 192).

4. 7y kann in den gemeinsamen Stamm von #, - 75, statt in 7, minden

(Fig. 190).

. 73 kann ganz verloren gehen (Fig. 191, 192).

tbund der freie, queraderartige Abschnitt von mykonnen fehlen (Fig. 188).

Das in den Fligelrand miindende Endstick von m, (bzw. myy,) kann

tehlen (Fig. 190, 192, 193).

Besonders schwer zu deuten ist das Geédder von Nycterimyia (Fig. 195)
und Nycterimorpha, (Fig. 197) bei denen einige wichtige Aste des Radial-
sektors und der Media ganz verschwunden sind. Ich muB auf diese beiden
Gattungen etwas néher eingehen, weil meine Auffassung vom Schicksal

Nox
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von 7, und 7, bei den Brachyceren unhaltbar wire, wenn Harpys (19464a)
Deutungen der beiden genannten Gattungen richtig wiren. Bei beiden
ist nur ein freier Ast der Media vorhanden (abgesehen von m,), den Harpy
wohl richtig als m, deutet. Wie der Verlust von m, entstanden ist, 148t sich
schwer sagen. Wahrscheinlich ist die Gabelung von m, + m, aufgehoben
wie Trichopsidea (Fig. 199) und Stenopteromyia (Fig. 192) zu zeigen schei-
nen, bei denen m, und m, bereits eine kirzere oder lingere gemeinsame

Mim,  fass, UMY g gy
s 5

e, B 5w, 798

Fig.195—199. Nemestrinidae, 1957 Nyc-
terimyia horni Lichiw. (nach dem Typus
im Deutschen Entomologischen Institut;
vgl. dazu auch Haspy 1946); 196: Cyclop-
sidea spec. (nach Hampy 1946); 197:
Nycterimorpha speiseri Lichtw, (nach dem
Typus im Deutschen Entomologischen In-
stitut; vgl. dazu auch HarDy 1946); 198:
199 Aliriadops spec, (nach HARDY 1946); 199:
Trichopsidea spec. (nach HarpY 1946)

Miindungsstrecke haben. Es ist aber auch maglich, daBl m; oder m, auf
andere Weise weggefallen sind. Bei Nycertimyia und bei Nycterimorpha
ist 7, + 75 eine Strecke weit mit m; + m, verschmolzen, so dafl beide ge-
meinsam am Vorderrande der Diskoidalzelle entlang laufen. Erst kurz
vor dem Ende der Diskoidalzelle trennt sich 7, + r; wieder von m, -+ m,,
Bei Nycterimyia ist 7, nach seiner Trennung von 7; eine Strecke weit mit
7, verschmolzen unter Rickbildung von r;, der ja sonst als scheinbare
Querader r, mit 7, verbindet. Der Endabschnitt von 7, trennt sich spéter
wieder von 7, (bzw. r41,), miindet aber nicht frei in den Fligelrand, sondern
in 7, wie HARD Y richtig gesehen hat. Der Hauptfehler HarD vs liegt darin,
daB er die als 7, zu deutende Ader (die ja bei allen Brachyceren eigentlich
die gemeinsame Endstrecke von r; und 7, ist) als R, eine zwischen ,, Ry
und 7; liegende Falte aber anscheinend als 7, gedeutet hat. Diese Falte
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mag das alte ,,Bett* von r, bezeichnen, die Ader selbst aber ist von da nach
vorn abgewandert.

Das Geider von Nycterimorpea (Fig. 197) 148t sich als Weiterbildung
dessen von Nycterimyio ansehen, wenn man annimmt, dafl die in meiner
Abbildung von Nyctertmyea (Fig. 195) als 7, bezeichnete Lingsader und das
in 7, miindende Endstiick von r, weggefallen sind.

Bei der Deutung von Nyctertmorpha ist HARDY von allem dadurch
irregefithrt worden, daB er 7y nicht erkannt hat. Der Typus von Nycters-
morpha speisert im Deutschen Entomologischen Institut zeigt einwandfrei,
daf die von Harp¥!) als R, bezeichnete Ader in Wirklichkeit 7, ist. Die von
Harpy als R;4, bezeichnete Ader ist sc, die von Harpy als Sc bezeichnete
Ader ist nicht vorhanden!

Es ist nicht in allen Féllen (auch z.B. bei Atriadops und Trichopsidea)
mit Sicherheit zu entscheiden, ob der eine oder andere fehlende Ast des
Radialsektors durch Reduktion weggefallen oder durch Verschmelzung
mit einem anderen Aste ,,unsichtbar geworden ““ ist. Fir die Feststellung
der Verwandtschaftsbeziehungen der Nemestrinidae ist das aber durchaus
ohne Bedeutung. Genauere Untersuchungen werden aber noch viel zur
Deutung der Verwandtschaftsbeziehungen innerhalb der Nemestrinidae
beitragen kénnen! Fir die Annahme, da bei Nemestrinidae, wie Harpy
annimmt, ein frei in den Fligelrand mindender Ast », des Radialsektors
vorhanden wére, findet sich nicht der geringste Anhaltspunkt. Gerade
die Nemestrinidae zeigen im Gegenteil, dalfl r; und 7, in der Endstrecke ihres
Verlaufes bei den Brachycera stets verschmolzen sind.

Die Cyrtidae (Acroceridae, Oncodidae) (Fig.198—209) zeigen im
Grundplan des Gedders alle Merkmale, die oben (S. 243) ftiir die aus den
Nemestrinidae-Cyrtidae- Bombylivdae gebildete Verwandtschaftsgruppe an-
gegeben wurden, d.h. sie weichen vom Grundplan der Brachycere nur
dadurch ab, daBl die Zelle M, geschlossen ist. Darin stimmen sie also auch
mit den Nemestrinidae iiberein. Sie weichen von dieser Familie (abgesehen
vom Fehlen der fiir diese Familie angegebenen Autapomorphien) dadurch
ab, daB die Analzelle geschlosgen ist. Das kommt auch bei manchen Neme-
strinidae vor, bei den Cyritdae aber gehdrt es zum Grundplan des Geédders,
Eine hochst eigentimliche Besonderheit der Cyriidaeist die ither eine weite
Strecke hingehende Verschmelzung von r, -+ 75 mit m,; + m, und mit der
Anfangsstrecke von m,. Diese Eigentiimlichkeit bedarf einer etwas ein-
gehenderen Beschreibung. Schon eine nur oberflichliche Betrachtung des
Fligels (z. B. Fig. 202, 203) zeigt, dal er anscheinend 2 Radiomedianquer-
adern (zwischen Radialsektor und Media) besitzt. Es ist daher nicht nur
hinter der Diskoidalzelle eine geschlossene Fligelzelle vorhanden (3, in
Fig. 202, 203), sondern auch vor ihr {(B;in Fig. 202, 203}, Das kommt sonst
bei Dipteren kaum vor und wirft die Frage auf, welche der beiden ,,Radio-

1} 1946, Proc. Linn. Soc. N. 8. W, 70, p. 143, Fig, 2.
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medianqueradern‘‘ denn der bei anderen Dipteren einfach vorhandenen to
entspricht.

Den Schliissel fiir die Deutung liefern einige Nemestrinidengattungen,
wie Nycterimyia und Nycterimorpha. Auch bei diesen (Fig. 195, 196)
ist vor der Diskoidalzelle eine geschlossene Zelle vorhanden, die ebenfalls
durch 2 scheinbare Radiomediangueradern begrenzt ist. Wie oben be-
schrieben, entsteht diese Zelle aber durch Verschmelzung von 7, 4 75 mit
m, -+ m,, die sonst bei Dipteren allein den Vorderrand der Diskoidalzelle
bildet. Die scheinbaren Radiomedianqueradern sind die freien Teile (vor
und hinter der Verschmelzungsstrecke) von 7, -} 75, wihrend ta, die eigent-
liche Radiomedianquerader infolge der erwdhnten Verschmelzung ver-

- ?é/fer Takt)
'

20 /i 7a ,

Fig. 200—201. Cyrtidae, Schemata zur Erlauterung einer Hypothese iiber die Ent-
stehung des Fhigelgedders der Cyrtidae. Fig. 200: Ausgangszustand (vgl. mit Fig. 190) :
7y in annahernd normaler Lage, aber Miindung nicht in 7,, sondern in den gemeinsamen
Gabelstiel 7, -+ 75; 74+ 75 verhlltnismaBig dicht an den Vorderrand (m, + m,) der
Diskoidalzelle herangeriickt, aber mil diesem noch durch die Radiomedianquerader (ta)
verbunden. Die starken Pfeile bezeichnen die Richtung, in der 7, und r, + 75 verlagert
werden, bis der in Fig. 201 dargestellte Zustand erreicht ist. Fig. 201: Grundplan des
Gefders der Oyrtidae (vgl. mit Fig. 202 und 203): r, + r; endgiiltiz an den Vorderrand
(my + m,) der Diskoidalzelle herangeriickt und mit diesem verschmolzen; Radiomedian-
querader {ta) daher vollig unterdriickt; die beiden scheinbaren Radiomediangueradern
sind die freigebliebenen Wurzel- bzw, Endabschnitte von 7, + 75; 5 ist in das alte Bett
von 7, + 75 eingeriickt und hat dieses reaktiviert; das alte Bett von 7, ist durch einen
kurzen Aderstumpf reaktiviert

Myey m; {p
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schwunden ist. Diese Verschmelzung entsteht ja an der Stelle, an der i
sonst die beiden Langsadern 7, + r; und m; - m, verbindet.

Die gleiche Erklirung diirfte nun auch fur die Cyrtidae zutreffen. Sie
liefert geradezu die einzige sinnvolle Deutung fur das eigenartige Geéder

R R R,
s Curtmimy 1y 517 7 s GpaMmams) S 5o 4

e SNRN——

t‘q,b 7,(2)

209

Fig. 202209, Cyrtidae. 202: Lasia aenea Phil.; 203: Eulonchus tristis Lw.,; 204: Cyr-
tus pusillus Meq.; Opsebius diligens 0.8.; 206: Plerodonlia misella 0.8.; 207: Acrocera
conwvexa Cole; 208: Philopota aemea Meig.; Oncodes zonalus Erichs,

Fig. 210.  Protocyrtus jurassicus Rohd, aus
dem Unteren Dogger von Turkestan (nach
RoupENDORF 1938) Beurteilung siehe S, 369
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dieser Familie. Die Besonderheiten der Cyrtidae liegen nur darin, daBl die
Verschmelzungsstrecke noch langer ist als bei den genannten Nemestrinidae,
und daf sie in Richtung der Flugelspitze tiber die Diskoidalzelle auf den
Anfangsteil von m; ibergreift. AuBerdem ist r; bei den Cyrtidae viel linger
als bei den Nemestrinidae: 7y, 7y und r, -+ 75 entspringen bei den Cyriidae
fagt in einem Punkte aus dem Wurzelabschnitt des Radialsektors. Das 148t
sich aber leicht durch eine Verschiebung der Abzweigungsstelle von 7,
in Richtung der Fligelwurzel erklaren, und eine solche Annahme bietet
nicht die geringste Schwierigkeit, da vergleichbare Verschiebungen auch
sonst héufig genug bei Dipteren vorkommen.

Die vorstehende Deutung des Gedders (vgl. dazu Fig. 200 und 201),
die meines Wissens bisher noch von keinem Autor vertreten worden ist,
liefert zugleich eine neue Stiitze fir die Annahme einer nahen Verwandt-
schaft zwischen den Nemestrinidae und Cyriidae, die ja auch aus anderen
Griinden wahrscheinlich und schon hiufig vertreten worden ist (siehe
z.B. SteysraL 1953).

Wie die Nemestrinidae, so zeigen auch die Ciystidae zum Teil sehr
weitgehende Umbildungen des Grundplanes ihres Fliugelgeiders:

1. Riickzug der Aste der Media vom Fligelrande (Fig.202). Wenn
my von diesem Vorgange betroffen wird, kommt es zur Offnung der Zelle
M, (Fig. 205).

2. Der Wegfall von Lings- und Queradern kann so weit gehen, daB es
in Ermangelung von morphologischen Zwischenstufen sehr schwierig wird,
die einzelnen erhalten gebliebenen Adern zu identifizieren (Fig.206 bis
209).

3. Auch die Randader kann hinter dem Radialsektor verblassen
(Fig. 208).

Die Bombyliidae (Fig. 211—222) stehen dem Grundplan des Geédders
der von den Nemestrinidae-Cyriidae- Bombyliidae gebildeten Verwandt-
schaftsgruppe ndher als die Cyrtidae. Das kommt vor allem darin zum
Ausdruck, daBl die Analzelle (im Gegensatz zu den Cyritdae) offen ist. AuBler-
dem ist ta vorhanden; die fiir die Cyrtidae so charakteristische Verschmel-
zung zwischen r, -+ 75 und m, -+ m, findet nicht statt. In beiden Punkten
stimmen die Bombyliidae also mit den Nemestrinidae iiberein (symplesio-
morphe Ubereinstimmung). Sie unterscheiden sich von diesen, und damit
zugleich vom Grundplan der ganzen, oben bezeichneten Verwandtschafts-

Fig. 211 —222. Bombyliidae, 211: Argyramoeba oedipus Fabr.; 212: Egoprosopa stupida

Rossi; 213: Ligyra lugubris Rond,; 214: Henica longirostris Wied,; 215: Hyperalonin

bombyliformis Mac Leay; 216: Tozophora maculate Wied.; 247: Thyrideanthrax afer

Fabr. ; 218: Callistoma fascipennis Macq, ; 219 : Heterostylum robustum 0.8, ; 220 : Systropus

excisus End,; 221: Cyriosia meridionalis Rond,; 222: Glabelluls nobilis pelaestinensis
Engel (nach ENGEL 1933)
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gruppe dadurch, dafl m; und mit ihr auch die geschlossene Flugelzelle M,
fehlt. DaB von den urspriinglich 3 freien Asten der Media m, weggefallen
ist, scheint der Fliigel von Argyramoeba oedipus F. zu beweisen, der an
Stelle von mj4 einen kurzen Aderstumpf zeigt (Fig. 211). Die Richtung die-
ses Aderstumpfes dirfte auch andeuten, daf m, bei den Vorfahren der
Bombyliidae, bei denen diese Ader noch vollstindig erhalten war, eine
gemeinsame Miindung von m, hatte, dafl also wie bei den Nemestrinidae
eine geschlossene Zelle M, vorhanden war. Auch die zweimalige Knickung
in der distalen Begrenzung der Diskoidalzelle bei Toxophora maculata
Wied. (Fig. 216) dirfte die urspriingliche Lage von my und m, (bei der ge-
nannten Art fehlt auch m,) andeuten.

Es ist tibrigens nicht gesagt, dafl der Aderstumpf im Fliigel von drgy-
ramoeba oedipus wirklich ein echtes Rudiment von m, sein mufl. Die Tat- -
sache, daB gerade bei der genannten Art an mehreren Biegungen und
Winkelungen des Geédders Aderstiimpfe vorhanden sind, legt die Annahme
nahe, daB auch der ,,Stumpf von m,* wohl eher eine sekundére Bildung ist.
Das &ndert aber nichts an der Deutung, denn sehr wahrscheinlich handelt
es sich um Reaktivierung, einer alten Fligelstruktur, eben des alten
,,Bettes‘ von m,. Es ist nicht ausgeschlossen, daB dhnlich auch das Auf-
treten von 7, bei verschiedenen, anscheinend nicht niher miteinander
verwandten Gattungen zu erkldren ist. Moglicherweise ist auch hier,
wenigstens bei einigen, #; nicht unmittelbar von den Vorfahren iibernommen
worden, sondern als Neubildung im alten ,,Bette‘* von 7, sekundédr wieder
aufgetreten.

Weiterbildungen des Grundplanes betreffen:

1. Verbiegungen einzelner Adern (besonders 7, und r,, Fig. 211).

2. Auftreten von Aderstiimpfen an diesen Biegungen und von ,,iber-
zéhligen Queradern (zwischen #; und 7, bei Henica longirostris,
Fig. 244, zwischen 7, und r, bei Hyperalonia bombyliformis MacLeay,
Fig. 215) und zwischen 7, und ;5 (bei derselben Art, Fig. 215).

3. Verschmelzen von m, und 7;, so daf beide Adern gemeinsam minden
(Fig. 215, 218, 219, 220).

4. Riickbildung von 7, bzw. Aufhebung der Gabelung von r, + 75: Radial-
sektor infolgedessen zweidstig (Fig. 221).

5. Ruckbildung der Diskoidalzelle (bzw. der sie distal abschlieBenden
Ader): (Fig. 221, 222).

6. Verblassen der Randader hinter der Fligelspitze (Fig. 221).

7. Rickbildung von m,: Eindstigkeit der Media (Fig. 220, 216).

8. SchlieBung der Analzelle (gemeinsame Mindung von cuyp, und Ia):
(Fig. 216, 220).

9. Einmiundung von 7, in 7 (Fig. 222) und schlieBliche Riickbildung von
10 Empidideicus, Fig. 2).

10. Riuckbildung von sc (Glabellula, Empidideicus, Fig. 222, 2).
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Diese Weiterbildungen des Grundplanes fihren oft zu erstaunlichen
Ubereinstimmungen mit den Fligeln anderer Familien, selbst mit Nema-
tocera (Fig. 1, 2, siehe auch S. 357). Ich bin tberzeugt, daB eine genauere
Durcharbeitung des Gediders noch viel zur Aufklarung der noch vielfach
dunklen Verwandtschaftsbezichungen zwischen den Teilgruppen der
Bombylitdae wird beitragen konnen.

Die Bombyliidae werden, wie erwihnt, nicht allgemein fir nahe Ver-
wandte der Nemestrinidae und Cyriidae gehalten. Das Flugelgedder dieser
3 Familien zeigt zwar einige Ubereinstimmungen (siehe S.342), die als
Synapomorphien gelten konnen. Diese sind im ganzen aber doch so gering-
figig, dall sie auch anders, als Konvergenzen, gedeutet werden konnen.
Gegen die Annahme einer niheren Verwandtschaft der 3 genannten Fami-
lien wird eingewendet, daB die Nemestrinidae und Cyrtidae homoeodaktyl,
die Bombyliidae heterodaktyl seien. Die Homoeodaktylie ist aber zweifellos
ein plesiomorphes Merkmal, muB bei der Erérterung von Verwandtschafts-
beziehungen also aufler Betracht bleiben. Die Heterodaktylie konnte
zwar echte Synapomorphie sein, es ist aber ebenso denkbar, daB sie bei
mehreren Verwandtschaftsgruppen konvergent entstanden ist. Dafiurkonnte
die Tatsache sprechen, dafB die Entwicklung iber die Heterodaktylie
hinaus zum vollstindigen Verlust auch der Pulvillen fithren kann. Das
ist nachweisbar konvergent bei mehreren Verwandtschaftsgruppen ge-
schehen: bei manchen Bombyliidae und bei der Therevidengattung Caeno-
phenomyia. Warum sollte also nicht auch die Heterodaktylie selbst schon
polyphyletisch entstanden sein ¢ Harpy (1953) gibt fir die ,, Tabanoidea‘
(einschlieflich Nemestrinidae und Cyrtidae) an: ,laterally swinging clas-
pers‘, fur die ,,dsiloides’* dagegen ,vertically swinging claspers‘. Es
scheint aber, daBl die horizontale Bewegungsweise der ménnlichen Gono-
poden ein plesiomorphes Merkmal ist, da es auch bei den echten Tabani-
formia und bei den Nematocera vorkommt. Dieses Merkmal miifite also
bei der Erorterung ebenso ausscheiden wie die Homoeodaktylie. Auflerdem
handelt es sich hier um sehr einfache und noch etwas undurchsichtige
Unterschiede, von denen auch bezweifelt werden mag, ob sie durchgehend
zutreffen.

Die Hauptstiitze fiir die Annahme einer ndberen Verwandtschaft der
Bombylvidae mit den Nemestrinidae-Cyrtidae bilden wohl die Larven und
ihre parasitische Lebensweise. Es scheint auch, daB durchaus nicht alle
Ubereinstimmungen der Larven auf Konvergenz infolge der iibereinstim-
mend parasitischen Lebensweise zuriickgefihrt werden konnen (siehe
Hexnie 1952). Die habituelle Ahnlichkeit der Imagines ist z. T. betracht-
lich und die Risselbildung wiirde ebenfalls eine genauere vergleichende
Untersuchung lohnen. Alles in allem mufl zugegeben werden, dafl die
genauen Verwandtschaftsbeziehungen der Bombyliidae noch nicht mit
aller Sicherheit geklart sind. Die Grunde, die fiir die Annahme sprechen,
daBl die Nemestrinidae-Cyrivdae und Bombylitdee zusammen eine mono-
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phyletische Gruppe bilden, scheinen mir aber gewichtiger als das, was
fir die Annahme einer niheren Verwandtschaft der Nemestrinidae-Cyrtidae
mit den Tabaniformic und einer néheren Verwandtschaft der Bombyliidae
mit den Asiliformia angefithrt werden konnte. Im tbrigen scheint auch die
Fithlerbildung gegen eine néhere Verwandtschaft der Nemestrinidae und
Cyrtidae mit den Taebantformie zu sprechen.

¢) Muscomorpha: Das Fligelgedder der rezenten Formen

In dieser Gruppe habeich (1952) in Ubereinstimmung mit einigen #lteren
Autoren und entgegen der herrschenden Ansicht die Empididae-Dolicho-
podidae und die Cyclorrhapha vereinigt. Hierfur war vor allem die Mor-
phologie der Larven maBigebend. Das Fliugelgedder spricht jedenfalls
nicht gegen diese Auffassung.

In seinem Grundplan weicht es nur in 2 Punkten vom Grundplan der
Brachycera (siehe S. 330) ab:

Die Analzelle ist geschlossen (cu;, und I e mit gemeinsamer Miindung)

Media nur 2-astig: offenbar ist m,
durch Heranriicken an den Hin-
terrand der Diskoidalzelle wund
unter Reduktion der ,,Querader
tb und der Zelle M; der ganzen
: Lénge nach mit m, verschmolzen
B (vgl. auch Fig. 267).

Fig. 223. Hilarimorpha singularis Egg. . ety .
g (Hilarimorphidae) Diese verhéltnismaBig gering-

figigen Synapomorphien helfen in
der schwierigen Frage nach den ndheren Verwandtschaftsbeziehungen der
Muscomorpha, d.h. in der Frage nach ihrer Schwestergruppe, nicht viel
weiter. Die Entscheidung hingt hier wesentlich mit von den Vorstellungen
ab, die man von den Verwandtschaftsbeziehungen innerhalb der Asili-
formia hat und auBerdem davon, ob man die Muscomorpha iberhaupt
als monophyletische Gruppe anerkennen kann. Sie kann daher erst in
einem spéteren Zusammenhange erortert werden (siche unten S. 373).

Innerhalb der Muscomorpha sind ohne Zweifel 2 Schwestergruppen zu
unterscheiden: die Empidiformia, fir die auch der dltere Name Orthogenya
vorliegt, und die Musciformia, die unter dem Namen COyclorrhapha all-
gemein bekannt sind.

1. Die nahe Verwandtschaft der beiden in der Gruppe Empidiformia
(Orthogenya) vereinigten Familien ist bisher meines Wissens von keinem
Autor bestritten worden. Der Grundplan ihres Fligelgedders weicht nicht
von dem der Muscomorpha ab.

1a. Das gilt zugleich fiir die Empididae (Fig. 224—233), die unter allen
Muscomorpha das urspringlichste Ge#der besitzen. Allerdings sind alle
Merkmale des Grundplanes kaum bei einer Empididengattung vorhanden.
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Wohl alle Gattungen und Arten zeigen in der einen oder anderen Hinsicht
apomorphe Weiterbildungen des Grundplanes:
Riickbildung der Costa am Hinterrande des Flugels.

gy

7y 7z ’
Q
Tass
I,
s
m,
Z o

pp 1d Uy

Tass

m; 233

Fig. 224—233. Empididae. 224: Dolichocephala irrorata Fall.; 225: Clinocern inermis

Lw.; 226: Chelifera melanocephala Hal.; 227: Gloma fuscipennis Meig.; 228: Leplopeza

flavipesMeig. ; 229 : Hybos culiciformis Fabr.; 230: Bicellaria nigra Meig.; 231: Hemero-
dromia raptoria Meig.; 282: Asymphyloptera discrepans Coll. (nach Gorrix 1933)

DOI: 10.21248/contrib.entomol.4.3-4.245-388



356 W. Heunnig, Fliigelgedider und System der Dipteren

Verkiirzung und Rickbildung der Endstrecke von sc, die dann nicht mehr
in die Costa miindet (Fig. 226, 229).

Rickbildung von 7, (dieser Ast ist nur bei Dolichocephala irrorata vor-
handen: Fig. 224).

Riickbildung von 7, und infolgedessen Zweidistigkeit des Radialsektors
(Fig. 228230, 233).

Riickbildung Diskoidalzelle bzw. der sie distal abschliefenden Quer-
ader (Fig. 230, 231, 233).

Media wird eindstig. Das geschieht bei Leptopeza (Fig. 228) offenbar
durch Rickbildung von m,, da diese hier noch als kurzer Stumpf
vorhanden ist. In anderen Fallen (Fig. 229, 233) kann nicht mit Sicher-
heit gesagt werden, wie die Eindstigkeit der Media entstanden ist.
Manchmal bilden m, und m, eine langgestreckte Gabel. Das kommt bei

Clgy

Fig. 284—235. Dolichopodidae,
Fig. 28&: Sciopus albifrons Meig.; 285: Dolichopus picipes Meig.

Formen vor, bei denen die Diskoidalzelle erhalten ist (Fig.226), wie auch

bei solchen, bei denen sie fehlt (Fig. 230, 231).

Die in 7a mindende cu,, wird oft riucklaufig, der untere Winkel der
Analzelle dadurch stumpfwinkelig (Fig. 226—228).

Die gemeinsame Mindungsstrecke von cuy, und Ia ist meist verkiirzt
und erreicht den Fligelrand nicht.

SchlieBlich kann die Analzelle (und damit natiirlich auch Ia und cuy,)
ganz fehlen (Fig. 231). Bei Hybos culiciformis fehlt offenbar nur Ia, so
daB cu,, frei in der Flugelfliche mindet (Fig. 229).

Das eigenartigste Fligelgedder unter den Empididae zeigt wohl
Asymphyloptera discrepans Collin (Fig. 232). Hier scheint, im Gegen-
satz zu allen anderen Brachycera, der vordere Ast des Radialsektors
gegabelt, der hintere einfach zu sein. Den Schliissel zum Verstandnis
dieses Geaders liefert aber wohl die Gattung Dolichocephala (Fig. 224).
Bei Asymphyloptera dirfte durch Riickbildung des Wurzelteiles von
7, die gemeinsame Endstrecke von 74y, mit Hilfe der Wurzel von #; an
7, angegliedert zu sein, so dafl auf diese Weise eine Konvergenzbildung
zum Geédder vieler Nematocero entstanden ist. Auf ganz dhnliche Weise
ist bei Asymphyloptera offenbar m, an m, angegliedert. Ahnliche

DOI: 10.21248/contrib.entomol.4.3-4.245-388



Beitrage zur Entomologie, Band 4, 1954, Nr. 8/4 357

Erscheinungen treten auch bei den nahe verwandten Dolichopodidae
auf (siehe unten).
1b. Von groBem Interesse ist auch die Gattung Helarimorpha

(Fig. 223), die bald zu den Ehagionidae, bald zu den Empididae ge-

stellt wird, Crampron (1942, p. 116) halt es auch fir moglich, daB

sie zu den Bombylitdae gehért. Sie ist verhiltnisméBig apomorph im

Fehlen der Diskoidalzelle, starker plesiomorph als alle anderen Empids-

dae dagegen im Bau der Analzelle: diese ist nicht oder nur sehr kurz ge-

stielt, cu,, und 7@ minden am Fligelrande in einem Punkte oder besitzen
nur eine sehr kurze gemeinsame Endstrecke. Gegen eine Verwandtschaft
mit den Rhagionidae spricht das Fehlen von m; (deren beginnende Riick-
bildung allerdings auch bei der Rhagionidengattung Spania zu be-

obachten ist) und die Fiihlerbildung. HENDELS Auffassung (1936—38

in KtgkenTEAL-KRUMBACH), nach der Hilarimorpha (als Vertreter einer

besonderen Familie Hilarimorphidae) zwischen die Bombyliidae und

Empididae zu stellen sei, ist wohl insofern nicht ganz richtig, als un-

mittelbare Verwandtschaftsbeziehungen zwischen diesen beiden Fami-

lien schwerlich bestehen (siehe S.373). Wahrscheinlich sind die Hilari-
morphidae eine plesiomorphe Schwestergruppe aller ibrigen Empididae.

In diesem Falle wire HENDEL (1. ¢.) im Recht, der sie an den Anfang

der Empidoidea stellt. Die Kenntnis der Larven wire von groBer

Wichtigkeit.

1c. Die nahe Verwandtschaft der Dolickopodidae (Fig. 234—235)
mit den Empilidae ist schwerlich zu verkennen. Sie kommt auch in der
grofen Ubereinstimmung der Larven zum Ausdruck. Gegenuber den
Empididae (bzw. dem Grundplan des Empididenfliigels) ist das Flugel-
gedder der Dolichopodidae auBerordentlich apomorph:

Die Costa reicht nur bis zur Miindung von m; sie fehlt also am Hinterrande
des Fligels.

Der Radialsektor ist 2-astig.

Die Media ist nur in dem bei wenigen Formen (Sciopus, Fig. 234) ver-
wirklichten Grundplane 2-dstig, sonst stets 1-astig (wohl m, erhalten).

Die Wurzel von m, + m, (proximaler Abschlufl der Diskoidalzelle) ist
héchstens rudimentér vorhanden (Sciopus, Fig. 234); meist fehlt sie.

Die Analzelle ist sehr klein, die abschlieBende cu,;, konvex, mit ihrem

Endabschnitt also rickldufig.

Die Analader (d.h. die gemeinsame Endstrecke von cu,, und Ia) erreicht
den Fligelrand nicht.

Die sc erreicht den Fliigelrand nicht; sie miindet frei in der Flugelfldche
oder in 7y.

Harpy hat 1946 eine eigenartige Erklarung fur die Zweidstigkeit des
Radialsektors der Dolichopidaegegeben. Im Hinblick auf einen ricklaufigen
Aderanhang nahe der Wurzel von m, bei Dolichopus zickzack Wied., bei
der Gattung Vaalimyie und bei ,,various South American Species of

Beitr, Ent, 4 24
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Chrysosomatinae'* (deren Namen er leider auch bei seinen Abbildungen

nicht angibt) nimmt er an, daB r; bei den Dolichopodidae (und ebenso z.B.

bei den Sciadoceridae) mit m, verschmolzen ist, und daf das freie Verbin-

dungsstiick zwischen der Wurzel von 75 und der gemeinsamen Endstrecke

75 -+ my zuriickgebildet wurde, bis auf den erwihnten Aderstumpf mancher

Gattungen. Der hintere Ast des Radialsektors wire dann als 7,, der schein-

bare vordere Ast der Media als r; + m, zu bezeichnen. Spiter scheint

Harpy diese Deutung aufgegeben zu haben. Er erwihnt sie jedenfalls

in seiner Arbeit von 1953 nicht und bezeichnet die Adern hier so wie iiblich .
und wie in den Fig. 234 u. 235 der vorliegenden Arbeit.

Die starke Apomorphie des Geédders der Dolichopodidae und die ver-
hiltnismifig grofie morphologische Liicke, die es vom Grundplan des
Empididengeéiders trennt, lassen die Frage entstehen, ob Dolichopodidae
und Empididae wirklich Schwestergruppen sind. Es wére immerhin denk-
bar, daB eine der Teilgruppen der Empididae ndher mit den Dolichopodidae
verwandt ist, als andere, daf also sie und nicht die Empididae im ganzen
als Schwestergruppe der Dolichopodidae angesehen werden miiite. Die
Entscheidung in dieser Frage wiirde aber eine genauere Kenntnis der
Empididae voraussetzen.

Eine andere Frage betrifft das Verhéltnis der Dolickopodidae zu den
Cyclorrhapha. Das Fligelgedder der Dolichopodidae stimmt ja ganz auf-
fallend mit dem mancher Cyclorrhaphenformen wberein. Die Frage liegt
daher nahe, ob es sich dabei um echte Synapomorphie handeln kénnte.
In der Tat sind ja auch haufig genug Verwandtschaftsbeziehungen zwischen
den Dolichopodidae und bestimmten Cyclorrhaphenfamilien angenommen
worden. Aber die Tatsache, daB einerseits die Cyclorrhapha wohl sicher
eine monophyletische Gruppe sind und daf andererseits Dolichopodidae
und Empididae mancherlei Ubereinstimmungen zeigen (auch in der riube-
rischen Lebensweise und in den Paarungsgewohnheiten der Imagines)
spricht wohl mehr dafiir, daf auch die Empidiformia (Dolichopodidae und
Empididae) als monophyletische Gruppe anzusehen sind.

2. Es ist oft versucht worden, eine polyphyletische Entstehung der so
-arten- und formenreichen Gruppe der Cyclorrhapha nachzuweisen. Ich
bin iiberzeugt, daB alle diese Versuche scheitern miissen. Schon die Larven-
form der Cyclorrhapha, und insbesondere ihr Cephalopharyngealskelett,
ist ein so charakteristisches Gebilde, dal ihre polyphyletische Entstehung
als unwahrscheinlich bezeichnet werden muB.

Im Bauplan des Fligelgedders stimmen die Cyclorrhaphe mit den
Empidiformia iberein in der geschlossenen Analzelle und im Fehlen von
M, und tb. In beiden Merkmalen weichen die Empidiformia und die
Cyclorrhapha tibereinstimmend vom Grundplan der Brachycera und auch
der Asiliformie ab. Dartiber hinaus fehlt bei den Cyclorrhapha stets auch
75, der im Grundplan der Empidiformia vorhanden ist. Allerdings ist 7,
auch bei dieser Gruppe nur selten, und moglicherweise sogar nur als
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,y»Atavismus® vorhanden, so da8 diesem Unterschiede eine grofie Bedeutung
nicht zukommt. Der Radialsektor ist bei allen Cyclorrhapha 2-astig, die
Gabelung von 7, + r; aufgehoben. In allen iibrigen Merkmalen weichen die
Teilgruppen der Cyclorrhapha voneinander ab,

2a. Am problematischsten sind die Verwandtschaftsbeziehungen der
Musidoridae (Lonchopteridae) Fig. 236—239). Sie weichen in folgenden
Punkten vom Grundplan der Cyclorrhapha ab:

Fig. 286—237. Musidoridae. 236: Musidora strobli de Meij. &, Fig. 237: dieselbe Art ¢

Die Diskoidalzelle fehlt; offenbar durch Reduktion des zwischen ta und tp
gelegenen Abschnittes von m, -+ m, (zur Erklarung vergleiche Fig. 238
und 239).

Die Analzelle ist sehr kurz.

Die gemeinsame Endstrecke von cu,, und Ze miindet beim @ nicht in den

Hinterrand des Flugels, sondern in m,. Dieser Sexualdimorphismus ist

durchaus einzigartig unter den Dipteren.

Gewisse Plesiomorphien der Lar-
ve haben dazu gefithrt, die Musido-
ridae als Schwestergruppe (,,4n-
atriata'’) der Gesamtbheit aller tibrigen
Cyclorrhapha (,, Atriato’‘) gegeniiber-
zustellen. Im Flugelgetider sind die
Musidoridae nicht plesiomorph. Es
ist aber auffillig, daBl die Rickbil-
dung der Diskoidalzelle offensicht-
lich in ganz anderer Weise erfolgt
als bei manchen Clythivdae, bei den
Sctadoceridae und Phoridae: Hier
erfolgt sie offenbar durch Verschie-
bung der Querader tp in Richtung &

Wpels W,

nach der Fligelwurzel. Das Fehlen
der Diskoidalzelle bei den Musido-
ridae und bei den Phoridea ist also
offensichtlich keine echte Synapo-
morphie, sondern Konvergenz. Die

Fig. 238—239, Schemata zur Erlduterung

des Flugelgeaders der Musidoridae. Der

Ausgangszustand (Fig. 238) entspricht

etwa dem in Fig, 240 dargestellten Flugel
von Platypezina connewxa Wahlb.

Sonderstellung der Musidoridae wird dadurch unterstrichen.
2b. Eine monophyletische Gruppe bilden ohne Zweifel die Clythiidae,
Sciadoceridae und Phoridae (incl. Termitoweniidae). Auch nach dem

24*

DOI: 10.21248/contrib.entomol.4.3-4.245-388



360 W. Hennig, Fliigelgedder und System der Dipteren

Fliigelgedder ist das anzunehmen. Ubereinstimmend ist bei allen diesen
Gruppen (die als ,,Phoridea’ oder Hypocera zusammengefalt werden)
die Tendenz zur Riickbildung der Diskoidalzelle. Dem Grundplan des
Geéders dieser Gruppe am néchsten stehen die Clythiidae (Platypezidae,
Fig. 240—24b). Sie unterscheiden sich vom Grundplane nur dadurch, dafl

cu,, o,

245

Fig, 240 —245. Clythiidae. 240: Platypezina connexa Wahlb.; 241: Clythia fasciata
Meig. ; 242: Callimyia speciosa Meig.; 243: Platyenema pulicaria Zett, ; 244: Microsania
pectinipennis Meig. (nach CzerNY 1930); 245: Opelia nigra Meig,

die Costa am Hinterrande des Fliigels (hinter der Mindung von m, bzw.
r4rs) fehlb. Allerdings ist bei Opetia eine Spur von Verstarkung des Fligel-
hinterrandes noch zu erkennen.
Die einzelnen Gattungen der Clythiidee zeigen allerdings verschiedene
apomorphe Weiterbildungen des Grundplanes:
Die Subcosta kann etwas verkiirzt sein und vor ihrer Mindung verschwin-
den (Fig. 243).
Radius (r,) und 1. Ast des Radialsektors (r,) werden von ihrer urspriing-
lichen Mimmdung in der Néhe der Flugelspitze weg in Richtung nach
der Mindung von sc¢ verschoben (Fig.243).
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Die Gabeliste der Media (m, und m,) entspringen nicht getrennt aus der
Diskoidalzelle, sondern von einem gemeinsamen Stiel distal der Dis-
koidalzelle (Fig. 241).

Die Diskoidalzelle kann verschwinden (Fig. 243, 245).

Die Media kann einistig werden und zwar sowohl bei Formen, bei denen
die Diskoidalzelle erhalten ist (Fig.242), wie bei solchen, bei denen
sie fehlt (Iig. 243).

Die Analzelle kann verkirzt werden und zwar durch konvexe Wolbung
(Fig. 243) wie auch durch einfache Verkirzung (Fig.245) von cu,,.

Die gemeinsame Endstrecke von cu;, und 7a kann sich von ihrer Mindung
in den Flugelrand zurtickziehen.

Erwéhnung verdient im Hinblick auf die Sciadoceridae und Phori-
dae die Tatsache, dafl bei den Formen mit reduzierter Diskoidalzelle der
Gabelungspunkt der Media die Neigung zeigt, in Richtung der Fliigel-
wurzel zu wandern.

Die beiden tbrigen Familien der Phoridea (Sciadoceridae und Pho-
ridae) sind enger miteinander verwandt. Ihr Flugelgedder zeigt die folgen-
den synapomorphen Ubereinstimmungen:

Die Subcosta miindet in 7.

Die Aste des Radius und Radialsektors sind viel kriftiger als die hinter
ihnen liegenden Lingsadern.

Die Miindungen des Radialsektors und des Radius werden von der Fliigel-
spitze weg in Richtung nach der Fligelwurzel verlagert, viel stirker
als das auch bei manchen Clythiidae der Fall ist.

Die Analzelle wird noch starker verkiirzt als bei manchen Clythiidae.

Der Gabelungspunkt von m, und m, wird noch stirker nach der Fligel-
wurzel verlagert als bei manchen Clythiidae.

Die Querader te¢ wird in Richtung der Fligelwurzel verschoben bis nahe
an den Ursprung von #4+s.

Die #p ist stark nach der Fligelwurzel verschoben und steht unter ta (bei
den Phoridae ist sie ganz verschwunden).

Das Flugelgedder der Sciadoceridae (Fig. 247) und die Ansichten,
die iber die Verwandtschaftsbeziehungen dieser Familie geduBert worden,
sind auBerordentlich interessant, denn sie beleuchten mit beispielhafter
Klarheit die gegenwirtige Lage in der Systematik.

Mit Recht stellt Scmmitz (1929, p.b5) fest: ,, ... the importance of
the Sciadocera wing is not its likeness to the Phorid wing, but in that it
shows us the first stage of the changing over of a Platypezid wing to a
Phorid wing.“

Die Fliigel von Opetia nigra (Clythiidae, Fig. 246), Sciadocera (Archi-
phora) patagonia (Sciadoceridae, Fig. 247) und der Phoridae (Fig. 248, 249)
bilden eine fast ungebrochene Stufenreihe (Morphokline) vom Stadium
eines Clythiiden- bis zu dem eines Phoridenfliigels. Der einzige Punkt,
in dem Opetia stirker apomorph ist als Sciadocera, ist das Fehlen von tp.
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Diese ist aber bei anderen Clythiidae vorhanden. Der Grad der morpholo-
gischen Ahnlichkeit zwischen dem Fliigel von Opetia und Sciadocera ist
dabei sehr deutlich gréBer als der zwischen Sciadocera und den Phoridae.
Es ist daher sehr bezeichnend, wenn Scmmitz (1. c., p. 7) iber die Scia-
doceridae schreibt: ,,Family of the Aschiza chaetophora (= Hypocera)

246 Cly+13

Clgy

; T s¢ 5 s

248

e ld My Py . %9
Fig, 266—249, Phoridea {246: Clythiidoe zum Vergleich; 247: Sciadoceridae; 248 bis
249: Phoridae). 246: Opelia nigra Meig, (nach Scmmarz 1929); 247: Sciadocera (Archi-

phora) palagonica Schmitz (nach ScuEyirz 1929); 248 Anewring thoracica Meig.; 249: Phora
stictica Msig.

intermediate between Phortdae and Platypezidae, but on the whole more
closely related to the latter.” Hier &uBert sich die Aequivokation ver-
schiedener Verwandtschaftsbegriffe. Will man unter ,,verwandt' (= ,,re-

. lated‘) die Formverwandtschaft
verstehen, so ist ScEmiTzs Fest-
stellung ohne Zweifel richtig, denn
die morphologische Ubereinstim-
mung zwischen Scitadoceridae und
Clythiidae (Platypezidae) ist sicher
viel grofler als die zwischen den
Sciadoceridae und den Phoridae.
Tig. 250. ., drchiphora® ancestriz Rohd. aus  Will man mit ,,verwandt‘’ (= ,rela-
dem Unteren Dogger von Turkestan (nach ted) aber die phylogenetische
RomneNDORF1938) Beurteilung siehe 3,369 Verwandtschaft verstehen, so ist
hierfir nicht der Grad der morphologischen Ubereinstimmung, sondern
die Feststellung synapomorpher Ubereinstimmung maBgebend als Indi-
kator einer zeitlich spateren Trennung der synapomorph itbereinstimmen-
den Gruppen. Dann aber sind die Sciadoceridae nicht mit den Clythiidae,
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sondern mit den Phoridae ,,more closely related*, denn die Sciadoceridae
bilden tatséichlich zwar nicht den ersten moglichen, wohl aber den ersten
real bekannten Schritt (,,first step*’) zur Ausbildung der Phoridae. Die
Sciadoceridae und Phoridae hatten wahrscheinlich eine Stammart gemein-
sam, die nicht zugleich die Stammart der Clythiidee war. Die letzteren
waren als Zweig des Stammbaumes schon vorher selbstindig.

Dieses Beispiel zeigt auch zugleich deutlich, dafl bei den Kontroversen
verschiedener Systematiker tiber die systematische Zusammenfassung
bestimmter Gruppen vielfach nicht tatsdchliche Meinungsverschieden-
heiten oder Schwierigkeiten bei der Feststellung von Synapomorphien
die Ursache sind, sondern Unklarheiten ither den Begriff der ,,Verwandt-
schaft und iiber das, was man im System eigentlich zum Ausdruck
bringen will! Im vorliegenden Falle sind die Sciadoceridae eindeutig mit
den Phoridae ndher verwandt als mit den Clythitdae, wofiir tibrigens auch
die Morphologie der Larven spricht.

Die Phoridae (Fig. 248, 249) weichen noch viel stirker, aber in
gleicher Richtung, vom Grundplane des Gedders ab als die Sciadoceridae:

Die Subcosta ist eng gegen #, gedriickt und mit diesem im Endabschnitt
nahtlos verschmolzen.

Die Mindung der Aste des Radialsektors ist eng an die Mindung von r,
herangeriickt. Sie sind beide sehr kurz und nur wenig von ihrer Miin-
dung voneinander getrennt. In den meisten Fallen ist r, (der vordere
Ast) génzlich verschwunden, so dal der Radialsektor einfistig ist.

Der Gegensatz zwischen dem sehr verstirkten Radius und Radialsektor
und den sehr blassen dahinter liegenden Lingsadern ist noch viel
augenfalliger als bei den Seiadoceridae.

Die Gabelung ist der Media so eng an den Radialsektor geriickt, daB der
Gabelungspunkt selbst nicht sichtbar ist und die beiden Aste der
Media (my und m,) selbstandig aus dem Radialsektor zu entspringen
scheinen. Diesen beiden Asten lauft m, parallel.

Die Querader ip ist nicht deutlich erhalten. Nach Scommirz wire sie
in einem kurzen Aderstumpf an der Basis von m, zu suchen.

Die Analzelle fehlt, eine Analader (wahrscheinlich die gemeinsame End-
strecke von cu,, und Ia)ist mehr oder weniger deutlich vorhanden.
2¢. Eine weitere monophyletische Gruppe (,,Syrphidea’’) bilden

offenbar die Dorilaidae und Syrphidae. Das ist allgemein anerkannt. Im

Flugelgedder gibt es zwischen diesen beiden Familien nur geringfiigige

Synapomorphien:

Die Costa reicht nur bis zur Miindung von m,.

m, und m, entspringen mit einem gemeinsamen Stiel aus der Diskoidalzelle.

m, erreicht den Fligelrand nicht.

Die Dorilaidae (Pipunculidee Fig.251—253) haben eine lange

Analzelle (mit nur sehr kurzer gemeinsamer Mundungsstrecke von cuyy
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und Ia). Sie sind darin stirker plesiomorph als die Clythiidae. Die apo-
morphen Abweichungen vom gemeinsamen Grundplan der Syrphidea sind
bei den einzelnen Gattungen der Dorilaidae verschieden:

Die Media ist in vielen Fillen eindstig (infolge Rickbildung von m,
(Fig. 252, 253). Sie kann auch fast ganz fehlen. Auch die Diskoidalzelle
(bzw. die sie abschlieBende Querader ¢p) kann fehlen (Fig. 253).

Recht eigenartig ist das Flugelgedder der Syrphidae (Fig. 254 bis
261). Ein verhiltnismiBig stark plesiomorpher Zug ist die lange Anal-
zelle: Die gemeinsame Mindungsstrecke von cu,, und Ie ist nur kurz.
Als apomorphe Weiterbildung des Grundplanes der Cyclorrhapha ist im

Fig, 251—253. Dorilaidae, 251: Ne-

phrocerus scutellotus Macq. ; 252: Dorilas

spinipes Meig,; 253: Chalarus spurius
Fall,

gy

Geider der Syrphidae m, an der Mindung stets mit 7., verschmolzen.
Die geschlossene Zelle R;ist also das charakteristische apomorphe Merk-
mal, in dem sich die Syrphidae vom Grundplan der Cyclorrhapha und auch
von dem der Syrphides unterscheiden.

ExpERLEIN (1936) und andere Autoren haben die Ansicht vertreten,
daf am Aufbau der sogenannten ,,Spitzenquerader, die den distalen
Abschnitt der Zelle Ej bildet, nicht nur m,, sondern auch r; beteiligt ist.
Die AbschluBquerader der Diskoidalzelle mifte nach ExprrLEiNs Ab-
bildungen dann m, sein. Mir scheint diese Deutung unhaltbar. Vielmehr
dirfte der hintere Ast des Radialsektors bei den Syrphidae wie bei allen
Cyclorrhapha eindstig sein. Wahrscheinlich ist diese Eindstigkeit durch
Aufhebung der Gabelung von 7, -+ r, entstanden. Mit diesem hinteren,
einfachen Aste des Radialsektors ist m, bei den Syrphidae stets (bei
anderen Cyclorrhapha nicht ganz selten) am Ende verschmolzen. Einen
sehr urspringlichen (plesiomorphen) Zustand zeigt noch Nausigaster
(Fig. 255; vergleiche mit Fig.251): m, ist hier (wie auch bei anderen
Syrphidae) noch vorhanden. Er hat zusammen mit m, einen gemeinsamen
Stiel, der aus der oberen Ecke der Diskoidalzelle entspringt. ENDERLEIN
hélt (dhnlich wie Lowsr 1951) diesen gemeinsamen Stiel fir den von
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75 + my (z.B. bel Psarus, Fig. 210). Bei den meisten Syrphidae ist m,
ebenso wie der Endabschnitt von m, verkiirzt, oft ganz verschwunden.

Recht charakteristisch fiir die Syrphidae ist die ,,Vena spuria‘‘, Sie
hat, ebenso wie das verhaltnisméBig héufige Auftreten von Aderstiimpfen

sc  Vena spuria

Fig. 256 —261, Syrphidae. 254: Syrphus ribesii L.; 255: Nausigaster haemorrhoidalis

Phil.; 256: Didea fasciata L.; 257: Pipizella virens Fabr.; 258: EBumerus latitarsis

Macq.; 259: Volucella bombylans L.; 260: Microdon devius L.; 261: Lathyrophthalmus
aeneus Wied,*

an verschiedenen Lings- und Queradern einige Autoren zu meines Er-
achtens ganz unhaltbaren Deutungen des Syrphidengedders gefiihrt
(G. H. Harpy 1947, Gorre 1947 Lower 1951). So betrachtet Lowrr
(1951) die Vena spuria als r5. Ihre Fortsetzung wére nach ihm die ,,Spitzen-
querader*‘, die in der vorliegenden Arbeit (Fig.254—261) als m, be-
zeichnet ist. Ich bin dagegen der Ansicht, daBl in gewissem Sinne
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VievoN & SEeuy (1929) im Recht sind, die in der Vena spuria m,* sehen.
Allerdings handelt es sich nur um das alte ,,Bett* dieser Ader in der
Fligelmenbran. Die Ader selbst ist bei allen Eumetabola mit 7y ver-
schmolzen (siehe S.251). Bei den Syrphidae dagegen ist dieses ,,alte Bett
von m,t reaktiviert worden, so daf es oft wieder durch eine echte Ader
belegt scheint. Wenn man diese sekundir aufgetretene Aderstruktur aber
als m,+ oder als r; bezeichnet, kommt man zu Folgerungen, die ver-
glichen mit dem, was man sonst iiber die Phylogenie der Cyclorrhapha
weiB, ganz unverstindlich bleiben miissen.

Zweifellos steht die ,,Reaktivierung des alten Bettes von m,* in einer
gewissen Beziehung zur Reaktivierung alter Strukturen der Fligelmem-
bran, die sich im Auftreten verhéltnisméifig zahlreicher Aderanhinge und
auchin der Verbindung und Winkelung einiger Lingsaderstrecken (Fig. 258)
zeigt, die offenbar dem Zwange der Fligelflichenstrukturen folgt. Sie
wird auch die Ablenkung von m, aus ihren urspriinglichen geraden Verlauf
und ihre Einmiindung in 7,45 mit bewirkt haben.

Leider hat die steigende Beachtung alter Faltenbildungen des Flugels
und deren Beziehungen zum Geédder statt zu einer Klirung oft zu Vor-
stellungen gefiihrt, die man fast nur noch chaotisch nennen kann. Det
Grundfehler, dem die meisten Autoren meines Erachtens verfallen, be-
steht darin, daB sie stichprobenweise passende morphologische ,,Zwischen-
stufen* zusammenstellen, um die Identitdt oder Homologie bestimmter
Strukturen zu beweisen, statt die Merkmalsbewegungen im Bereiche der
einzelnen, eindeutig erkennbaren phylogenetischen Verwandtschafts-
gruppen zu verfolgen, was allerdings nur unter stdndiger Berticksichtigung
der ,,Deviationsregel‘‘ geschehen kann. Der andere Weg kann nicht zum
Ziele fithren, weil er die Tatsache auBler Acht 148t, daf der Nachweis
irgendeiner Identitdt, und somit auch der ,,morphologischen ldentitét*
(,,Homologie*), grundsitzlich nicht an das Aussehen oder die r&umliche
Lage der in Frage stehenden Strukturen, sondern an den lickenlosen
Zusammenhang in der Zeit gebunden ist, mag der Nachweis eines solchen
Zusammenhanges praktisch auch nur mittelbar und mit beschrankter
Wahrscheinlichkeit moglich sein. Die grofle Bedeutung der Falten-
bildungen fiir den Verlauf des Flugelgedders ist in der vorliegenden Arbeit
oft betont worden. Wenn die Beziehungen bestimmter Fligelfalten
zu gewissen Léngs- und Queradern aber kritiklos, und d. h. ohne Ver-
folgung der schrittweisen Veridnderungen, zu deren ,,Identifizierung*
benutzt wird, dann kann das ,,Ergebnis* nur verwirrend und nicht
klarend sein.

2d. Das Flugelgedder der Comopidae (Fig.262—263) weicht im
Grundplan nicht von dem des Grundplanes der Cyclorrhapha ab (siehe
S. 354). Eine bestimmte Aussage iber die Verwandtschaftsbeziehungen
der Conopidae erlaubt das Geader nicht. Nach anderen, nicht im Fligel-
geider liegenden Merkmalen ist es wahrscheinlich, daf die Conopidae zu
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den Schizophora gehoren, also mit den Acalypirate und Cealyptrata niher
verwandt sind als mit den Syrphidae. Von einem gewissen Interesse fiir
die Deutung der zwischen den Schizophora und den Syrphidea bestehenden
Verwandtschaftsbeziehungen ist die Tatsache, daB bei manchen Cono-
pidae (Fig. 262) wie bei den Syrphidae eine Vena spuria vorhanden ist,
und daB weiterhin eine Gabelung der Subcosta kurz vor der Mindung
erfolgt wie ebenfalls bei manchen Syrphidae. Die Verschmelzung von m,
und 7,45 bei manchen Conopidae ist (ebenso wie das gleiche Merkmal

Fig. 262 —263. Conopidae. 262: Conops flavipes L.; 263: Sicus ferrugineus L,

mancher dcalypirate und Calyptrata) wohl als Konvergenz zu den Syrphe-
doe anzusehen.

2. Der Grundplan des Gedders der Acalypirata und Calypirata
entspricht dem der Conopidae. Seine Weiterbildung hat vor allem die
Verkiirzung der Analzelle zur Folge, die aber bei manchen I'ylidae noch
ebenso lang ist, wie bei den Conopidae. Eine genauere Untersuchung des
Gedders und seiner Entwicklungstendenzen liefert zwar auch bei den
Acalyptrata und Calyptrata wertvolle Hinweise auf die Verwandtschafts-
beziehungen der Teilgruppen. Da aber das Geédder bei diesen Formen doch
sehr einfach gebaut ist, sind die Unterschiede nur relativ geringfiigig und
Konvergenzen so haufig, daB die Darstellung ber Verwandtschaftsbezie-
hungen sich hier noch weniger als bei den bisher besprochenen Gruppen
auf das Fliigelgedder allein stiitzen darf. Ich sehe daher hier von einer
Besprechung des Fliugelgedders der dcalyptrata und Calypirate ab, zumal
auch aus dem Mesozoikum keine Fossilien beschrieben worden sind, die
zu einer dieser Gruppen gehodren konnten.

d) Brachycera aus dem Mesozoikum

Im Gegensatz zu den Nematocera sind Brachycera aus dem Mesozoikum
bisher nur sehr spérlich bekannt. Die &lteste beschriebene Form ist
Protobrachyceron liastnum Handl. (Fig. 264) aus dem Oberlias von Meck-
lenburg. Die Gabelungsform des Radialsektors und das Vorhandensein
der Diskoidalzelle beweist unbezweifelbar ibhre Zugehorigkeit zu den
Brachycera. Wichtig ist die Dreidstigkeit des Radialsektors. Der Basal-
abschnitt von r,;, der bei den Brachycera r, mit 7, (bzw. mit der gemein-
samen Miindungsstrecke von r; und 7,) nach Art einer Querader verbindet,
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(siehe S. 330) fehlt also bei Protobrackyceron. Diese ,,Gattung‘* hat .so
bereits ein relativ abgeleitetes Geader. Wenn das Vorhandensein von r;
bei manchen rezenten Asilidae, Nemestrinidae etc. tatséchlich ein ur-
spriingliches Merkmal ist und ,;7,° hier nicht etwa sekundér wieder
aufgetreten ist, dann konnen diese Formen also nicht von Protobrachyceron
abstammen. Neben ihr missen im Oberlias dann noch andere, starker
plesiomorphe Brachycerenformen gelebt haben.

Die genaueren Verwandtschaftsbeziehungen von Protobrachyceron sind
nach dem Fligelgedder allein nicht festzustellen. Nach Hanprirscm
stimmt der Fligel ,,auffallend mit Rhachicerus'® iiberein. Ebensogut
kann aber Protobrachyceron auch zu einer anderen Teilgruppe der Tobani-
formia oder in die Vorfahrenreihe verschiedener Asiliformia gehtren. Uber
die Bestatigung der an sich ja schon fast sicheren Annahme, dafl im Ober-
lias Brachycera gelebt haben, hinaus
hat Protobrachyceron also keine
Bedeutung.

Von groBtem Interesse ist da-
gegen  Prohirmoneura  jurassice

' Handl. aus dem Malm (Lithogr.
S T Kalk) von Eichstadt (Fig. 194). Die
Fig. 264. Protobrachyceron liasinum aus Abbildung Haxprirsons, die leider
dem Oher-Lias von Mecklenburg (nach zu groBen Teilen auf Rekonstruk-
HaxpLIRSCH 1938) tion beruht, zeigt in der Tat un-
verkennbare Ahnlichkeiten mit den
Nemestrintdae. Da diese Familie, trotz zahlreicher urspriinglicher (plesio-
morpher) Ziige, im Fligelgedder wie in der Lebensweise hochspezialisiert
ist, wire ihr Nachweis im Malm von grofer Bedeutung fir unsere Vor-
stellungen vom Alter mehrerer Brachycerengruppen, wenn deren genaue
Verwandtschaftsbeziehungen erst einmal sicherer geklart sein werden.

Fir die Existenz mehrerer Brachycerenstdmme bereits im Jura schei-
nen auch die von RompeENDORF aus dem unteren Dogger von Karatau
beschriebenen Fossilien zu sprechen. Leider halten die meisten der von
RoupenporrF angenommenen Verwandtschaftsbezichungen einer kri-
tischen Priiffung nicht stand. Vor allem die Gabelungsweise des Radial-
sektors und der allgemeine Habitus beweisen bei den meisten von ihnen
immerhin die Zugehorigkeit zu den Brachycera. Da r;in keinem Falle er-
halten zu sein scheint, gilt auch fir die von RoEpENDORF beschriebenen
Formen mit sonst urspriinglich (plesiomorph) gebautem Gedder das, was
oben iber Protobrachyceron gesagt wurde.

Bei Rhagionempis tabanicornis (Fig. 164), Archirhagio obscurus (Fig.162)
und Protorhagio capitatus (Fig. 163) minden m; und m, ebenso wie
cuy, und Ia getrennt. Dies ist ein relativ urspriingliches (plesiomorphes)
Merkmal. RoHDENDORF stellt die 3 genannten Formen zu den Rhagioni-
dae. Das ist durchaus moglich. Es ist aber nicht einzusehen, warum sie

st
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nicht auch die Vorfahren aller Tabaniformia oder einzelner Teilgruppen
oder die der Therevidae-Omphralidae oder die der Empidiformia oder
anderer Muscomorpha sein konnen. Das Flugelgedder erlaubt wegen
seiner starken Plesiomorphie (siehe dartiber unten S. 381) keine Ent-
scheidung.

Die Fihlerbildung bei Archirhagio scheint nach Rompenszraes Ab-
bildung allerdings demjenigen der Vermileoninae dhnlich zu sein, bei denen
RorpeExporr die Gattung auch einordnet. Da die Fiihlerbildung der
Rhagionidae (incl. Vermileoninae) relativ apomorph ist, scheiden wenig-
stens die Stratiomyitdes und die Tabanidae als mogliche nidhere Verwandte
von Archirhagio aus. Aber die Zugehorigkeit zu den Empidiformia (bzw.
allgemeiner: zu den Muscomorpha) kann auch auf Grund dieses Merkmals
nicht ausgeschlossen werden, denn fir die Muscormorpha miissen Vor-
fahren angenommen werden, die weder im Flugelgedder noch in der
Fithlerbildung wesentlich von gewissen Rhagionidae (und von Archirhagio)
verschieden waren.

Das Fliigelgedder der von RoEDENDORF zu den Omphralidae gestellten
Protomphrale martynovi (Fig. 178) ist nur ungeniigend erkennbar. Nach
Rompexporrs Beschreibung ist der Radialsektor ,,charakteristisch
dichotomisch in 4 Aste verzweigt‘. Das wiirde beweisen, daB Protom-
phrale nicht zu den Omphralidae gehoren kann; denn das Geidder dieser
Familie ist eindeutig vom Grundplan der Therevidae abzuleiten, bei dem
der Radialsektor nicht vierdstig ist (siche oben S. 336). Einen Radial-
sektor mit 4 freien Asten gibt es bei den Brachycera tberhaupt nicht.
Die Fihlerbildung von Protomphrale scheint nach Romprxporrs Ab-
bildung zwar derjenigen der Omphralidae dhnlich zu sein. Wenn das aber
als Hinweis auf die Zugehorigkeit zu den Omphralidae aufgefalt werden
soll, kann das Fligelgedder von Protomphrale nicht zutreffend dargestellt
sein.

Von den beiden Arten, die RompeNpoORrF fiir Stratiomyitdee hélt
(Archisargus pulcher, Fig. 166: ,,0hne Zweifel eine echte Stratiomyiide‘;
Palaeostratiomyia pygmaes, Fig. 165: ,;von allen anderen bekannten
Stratiomyiiden weit entfernt‘‘), zeigt keine auch nur einesvon dencharak-
teristischen Ge#dermerkmalen dieser Gruppe.

Ahnlich steht es bei Protocyrtus jurassicus (Fig. 210), die RoBEDEN-
DORF in eine eigene Familie ,,Protocyritdae’ stellt. Hier wiirde schon .
RorpexDORFS Angabe ,,Sc ganz fehlend‘* gegen eine Verwandtschaft mit
den Cyrtidae sprechen.

Fur die ,,drchiphoridae’* (einzige Art: Archiphora') ancestriz) nimmt
ROHDENDORF eine ,,ausgesprochene Verwandtschatt* mit rezenten Phori-
den‘‘ an. Die Familie bildet nach seiner Ansicht ,ein deutliches Binde-
glied zwischen der rezenten Familie Phoridae und anderen (Empididae),

1} Der Gattungsname Archiphora ist tibrigens praeokkupiert.
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indem sie deren Vorfahrengruppe reprisentiert‘. Das ist keinesfalls
richtig. Phylogenetische Bindeglieder zwischen den Empididae und
Phoridae kann es gar nicht geben (siehe S.359). Die Phoridae stehen deut-
lich in einem Schwestergruppenverhiltnis zu den Sciadoceridae und die
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Fig. 265. Stammbaum der Dipterenfamilien nach ROEDENDORF 1946, zum Vergleich
mit den Figuren 266 und 272. Die rémischen Ziffern bezeichnen die von ROEDENDORF
angenommenen iibergeordneten Gruppen: I Oligoneura, I1 Phryneoidea, 111 Brachycera,
IV Tendipedoidea, V Culicoidea, VI Psychodoidea, VII Pachyneuroidea, VIII Tipuloidea,
Mit arabischen Ziffern sind die von RoEDENDORF angenommenen fossilen Familien und
Unterfamilien bezeichnet: 1 Protoscatopsidae, 2 Protobibionidae, 3 Protopleciidae, & Pa-
ragymyiidae, 5 Hopleciidae, 6 Necromyzidae, 7 Mesosciophilinae, 8§ M imalycoriinae,
9 Fungivoritinae, 10 M ycetophilitidae, 11 Pleciofungivoridue, 12 Mimallactoneurinae,
12 Antefungivorinae, 14 Pleciomiminae, 15 Paritonidinae
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Schwestergruppe beider wiederum sind die Clythiidae. Das Geédder von
Archiphora ist, so wie es RoBDENDORF zeichnet, keine Vorstufe des
Phoridengedders. Es scheint mir tibrigens, dal} es weder richtig gezeichnet
noch richtig gedeutet ist.

Die iibrigen von WEYENBERGH, DE BORRE und BRoDIE (meist aus
dem Malm) beschriebenen Brachycera (siehe Haxprirscm 1908) sind
undeutbar.

So bleiben als einzige sichere Feststellungen tber die Brachycera des
Mesozoikum,
dafl diese Gruppe mit Sicherheit aus dem Oberlias nachgewiesen ist
(Protobrachyceron),
daB im Oberlias schon Formen mit nicht ganz urspriinglichem Brachy-
cerengeiider gelebt haben (Protobrachyceron) und
daB im Malm wahrscheinlich die Verwandtschaftsgruppe bereits nach-
gewiesen ist, zu der die rezenten Nemestrinidae gehéren (Prohirmoneura).

ITI. Verwandtschaftsbeziehungen der hesprochenen Dipterengruppen
(Zusammenfassung)

Die Untersuchung des Fligelgedders der wichtigsten Dipterenfamilien
hat, unter Beriicksichtigung anderer morphologischer Merkmale, zu Vor-
stellungen iber die phylogenetische Verwandtschaft dieser Familien und
Familiengruppen gefithrt, die in Fig. 266 dargestellt sind. Diese Dar-
stellung erfordert noch einige erlauternde Bemerkungen. In ihr sind die
wichtigsten morphologischen Merkmale so eingetragen, daB erkennbar
wird, welche Ubereinstimmungen als echte Synapomorphien, welche als
Konvergenzen angesehen werden. So 1aBt sich feststellen, auf welchen
Grundlagen die vertretenen Anschauungen von der phylogenetischen
Verwandtschaft der grofen Dipterengruppen beruhen. Eingetragen sind
nur die apomorphen Merkmale. Selbstverstindlich gehort zu jedem
apomorphen Zustande eines Merkmales, formal betrachtet als Alternative,
sein plesiomorpher Vorzustand. Beispielsweise geh6rt zu dem in Fig. 266
eingetragenen Merkmal |, Querader tp fehlt (Diskoidalzelle offen)* der
plesiomorphe Vorzustand, bzw. die plesiomorphe Alternative ,, Querader ¢p
vorhanden (Diskoidalzelle geschlossen)‘ und dieses Merkmal ist ja auch
bei zahlreichen Dipterenfamilien vorhanden, in der Fig. 266 aber nicht
ausdriicklich eingetragen. Trotzdem ist erkennbar, welche Familien dieses
Merkmal besitzen: alle diejenigen, bei denen unter dem angegebenen
apomorphen Zustande keine Markierung eingetragen ist. Alle diese Fami-
lien sind hinsichtlich des genannten Merkmales plesiomorph (,,symplesio-
morph‘‘). Solabt Fig.266 zugleich auch den Umfang der morphologischen
Ubereinstimmung zwischen den beriicksichtigten Familien erkennen.
GroBe morphologische Ubereinstimmung (einen hohen Grad morpho-
logischer Ahnlichkeit) zeigen (natiirlich nur hinsichtlich der beriicksich-
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tigten Merkmale) sowohl Familien, bei denen wenige Eintragungen vor-
handen sind (z.B. Phryneidae und Trichoceridae) als auch Familien mit
einer groBen Zahl von Eintragungen in entsprechenden Merkmalen (z.B.
die Familien der Fungivoriformia). Bedeutungsvoll sind nur die letzteren ;
bei den ersteren beruht die Ubereinstimmung auf Symplesiomorphie.
Allerdings ist bei den Familien, die in einer grofen Zahl von Eintragungen
tibereinstimmen, noch zu entscheiden, ob die Ahnlichkeit auf Konvergenz
oder ob sie auf echter Synapomorphie beruht. Wo Konvergenz angenom-
men wird, sind die Eintragungen bei den betroffenen Familien isoliert. Bei
Annahme echter Symplesiomorphie sind sie miteinander verbunden.
Die Tabelle 1a8t auch deutlich erkennen, wie sehr die Feststellung von
Ubereinstimmungen oder Unterschieden von der Anwendung des Begriffes
,,Merkmal* im Einzelfalle abhéngt. In der Tabelle ist das apomorphe
Merkmal ,,Diskoidalzelle fehlt (offen)*“ bei den Familien der Fungivori-
formia, bei den Musidoridae, Phoridae und noch anderen Familien als
vorhanden angezeichnet. Die genannten Familien stimmen in diesem
,»Merkmal‘‘ also iiberein. Die Offnung bzw. der Verlust der Diskoidalzelle
geschieht aber in recht verschiedener Weise: bei den Familien der Fungi-
voriformia erfolgt sie offenbar durch Verlust der abschlieBenden Quer-
ader tp, bei den Phoridae durch Heranricken dieser Querader an die Fli-
gelwurzel und darauf folgenden Verlust, bei den Musidoridae aber durch
Verlust des zwischen ta und ip gelegenen Abschnittes von m, -+ m,. Im
vorliegenden Falle ist auf diese Unterschiede keine Riicksicht genommen,
weil das fur die Folgerungen, die sich daraus ergaben, nicht besonders

Fig. 266, Verwandtschaftsbeziehungen der in der vorliegenden Arbeit behandelten Dip-
terengruppen. Zur Erklirung siehe den Text 8. 871—3873. Durch waagerechte Klammern
sind nur diejenigen Gruppenbildungen hoherer Ordnung zusammengefaBt, die mit groBer
Sicherheit als monophyletische Gruppen angesehen werden kénnen. Fiir einige der am
Kopf des Diagramms gebrauchten Gruppennamen sind auch andere Namen gebrauchlich:
Polyneura fir Tipuliformia, Orthogenya $ur Empidiformia, Cyclorrhapha tir Musciformia,
Eremoneura tir Muscomorpha, Die aus technischen Griinden stark gekiirzten Merkmals-
bezeichnungen am linken Rande des Diagramms bediirfen in folgenden Fallen der Er-
lduterung: 2. Larven-Mandibeln vertikal gestellt und beweglich; 4. r; miindet in 7, oder
fehlt; 5. Imaginal-Mandibeln fehlen; 6. 7, miindet in r;; 7. ryy4 auf 7, verschoben;
8. ryps (ungegabelt im Gegensatz zu 6.!) miindet in »,; 10. Radialsektor (rr) 2-astig
(die morphologische Deutung der beiden Aste ist offen gelassen, vergl. S.299); 11, Der vor-
dere Ast (rry) des 2-astigen Radialsektors miindet in r,; 12. Radialsektor (rr) 1-astig, der
vordere Ast ist verloren gegangen; 14. my und m, mit gemeinsamer Miindung, Zelle M,
daher geschlossen; 19. cu;; und Ie¢ mit gemeinsamer Miindung, Analzelle daher ge-
schlossen; 20. Costa am Hinterrande des Fliigels reduziert; 22. Bei den Larven fehlt das
8. Abdominalstigma; 25. und 26. L. Abkiirzung fiiv Larven; 28. sc miindet in r;; 29. m,
und m, entspringen mit gemeinsamem Stiel aus der Diskoidalzelle (M); 31. m, + m,
ungegabelt. 32. An der Stelle der sonst vorhandenen Querader ta sind der hintere Ast
des Badialsekfors (r;) und der vordere Ast der Media (m, + m,) miteinander verschmol-
zen; 33. m, und m, entspringen mit gemeinsamem Gabelstiel aus der Diskoidalzelle (M);
34. m, miindet in r;. In allen Fillen sind nur die Merkmale des Grundplanes der einzelnen
Familien beriicksichtigt! Fir die Ziffern hinter den Gruppennamen vergl. Fig. 272
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wichtig erschien. In anderen Féllen kann eine sehr sorgfiltige Unter-
suchung dartiber, was eigentlich als ,,Merkmal** anzusehen ist, sehr wichtig
werden.

Die Tatsache, dafl nur verhdltnismaBig wenige Merkmale eingetragen
sind, soll nicht bedeuten, dafi diese etwa wichtiger wiren als andere,
die nicht beriicksichtigt sind. Die Beschrankung ergab sich einmal durch
die Riicksichtnahme auf die wesentlichen Ziele der vorliegenden Arbeit;
zum anderen wurde sie einfach dadurch erzwungen, dafl andere Merkmale
nur stichprobenweise untersucht sind und ihr Vorhandensein oder Fehlen
bei vielen Familien nicht genau bekannt ist. Erwidhnt werden muB schlieB-
lich auch, daf in die Tabelle nur die Merkmale des Grundplanes einge-
tragen sind. Man darf also nicht annehmen, daBl z.B. bei denjenigen
Familien, die nach der Tabelle eine geschlossene Diskoidalzelle besitzen,
eine solche stets vorhanden ist. Sie gehort hier vielmehr nur zum Grund-
plan des Gedders. Die Abbildung stellt also, selbstverstdndlich, nichts
Endgiltiges, sondern nur eine Diskussionsgrundlage dar.

Nicht alle Eintragungen bzw. alle Deutungen sind gleich gut begrin-
det. Im einzelnen geht das aus der Besprechung der verschiedenen
Familien-und Familiengruppen 5. 259367 hervor. Diese sollen nur durch
einige wenige Bemerkungen noch ergénzt werden.

Unbestreitbar scheint mir der monophyletische Charakter der Cyclo-
rrhapha und ebenso unbestreitbar die Tatsache, dal die Muscomorpha
eine monophyletische Gruppe sind. Nicht ganz sicher begriindet ist da-
gegen der monophyletische Charakter der Asiliformia. Schon die Ver-
wandtschaftsbeziehungen zwischen den einzelnen Teilgruppen, die bei den
Asiliformio unterschieden werden, sind nicht ganz klar. Weiterhin ist
denkbar, daB die eine oder andere dieser ,, Teilgruppen‘’ mit den Musco-
morpha niher verwandt ist, mit diesen also auch systematisch enger zu-
sammengefaBt werden mufl. Welche das aber sein kénnte, ist schwer zu
sagen. Fiir die Bombyliidae konnte sprechen, dafl auch bei ihnen ¢b zu-
riickgebildet wird und anstelle von m; und m, im Bereiche der Diskoidal-
zelle nur eine Léngsader vorhanden ist. Aber das ist eine recht gering-
figige Ubereinstimmung mit den Muscomorpha. Die Tatsache, daB die
genannten Merkmale bei den Muscomorpha offenbar auf echter synapo-
morpher Ubereinstimmung beruhen, besagt noch nicht, dal ihr Auftreten
auch bei anderen Gruppen so zu deuten ist bzw. eine nahere Verwandt-
schaft mit den Muscomorpha beweist. Aulierdem kommt dieses Merkmal
auch bei den Omphralidae vor, die tberhaupt in mehrfacher Hinsicht,
nicht nur im Fligelgeider, groBe Ubereinstimmung (in apomorphen Merk-
malen) mit den Muscomorpho zeigen. Trotzdem kann eine nihere Ver-
wandtschaft der Omphralidae und Muscomorpha wohl sicher ausgeschlossen
werden. Die Omphralidae bilden zusammen mit den Therevidae, wie auch .
allgemein angenommen wird, eine monophyletische Gruppe. Fir eine
nihere Verwandtschaft der Asiledae und Muscomorpha kinnte die Tatsache
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sprechen, daf die fir die letzteren so charakteristische Riickbildung
der Gonopoden und ihr Ersatz durch Surstyli = Paralobi auch bei den
Asilidae (freilich nicht bei allen) festzustellen ist. Die Frage kann jeden-
falls zur Zeit nicht entschieden werden. Die verhéltnismaBig groBe Uber-
einstimmung sehr plesiomorpher Muscomorpha mit den Rhagionidae, ist
doch vielleicht so zu deuten, daB Asiliformia und Muscomorpha Schwester-
gruppen sind und daB keine der Teilgruppen der Asiliformia mit den
Muscomorpha ndher verwandt ist.

Auch die Tabaniformia sind nicht ganz einfach zu beurteilen. Das
in Fig. 266 als Synapomorphie eingetragene Fehlen von 7, ist ein zu
geringfiigiges Merkmal, auf das man umso weniger Gewicht legen wird,
als es auch sonst haufig genug (sogar bei den meisten Brachycera) auf-
tritt, so daff es immerhin auch bei den Tabaniformia leicht durch Konver-
genz entstanden sein kénnte. Selbst die Moglichkeit, dafl r; bei denjenigen
Brachyceren, bei denen dieser Ast des Radialsektors vorhanden ist, als
,,Atavismus*® (Reaktivierung des alten ,,Bettes‘‘ dieser Ader) zu deuten
ist, 148t sich ja nicht mit Sicherheit ausschliefien.

Von groBem Interesse ist hier die Fiihlerbildung, die allerdings leider
noch nicht hinreichend genau untersucht ist. Unter den Stratiomyiiden
gibt es nicht wenige Formen mit noch vielgliedrigen, nematocerenartigen
Fithlern. Kommt es hier zu einer Verkiirzung der Fihler, dann erfolgt
diese so, dafl mehrere Glieder der Geilel zu einem komplexen, scheinbar
einheitlichen ,,3.“ Gliede zusammengefalit werden, das dann noch einen
Endgriffel oder eine ,,Endborste‘‘ tragen kann. Die Stratiomyiidea zeigen
also wenigstens in dieser Hinsicht eine synapomorphe Tendenz, die von
der der ubrigen Brachycera verschieden ist. Es scheint, daf auch die
Tabanidae dieser Tendenz folgen. Bei den Asiliformia (darunter auch den
Nemestrinidae und Cyriidae, selbstverstindlich auch den Bombylitdae)
scheint die Verkiirzung der Fiihlergeiflel dagegen in der Weise zu erfolgen,
daB zuerst aus den distalen Gliedern eine mehr oder weniger einheitliche
Fiihlerborste oder ein Endgriffe! gebildet wird, und das 3. Glied als Einzel-
glied als Trager dieser Endborste (bzw. des Endgriffels) erhalten bleibt.
Es scheint, daB die Rhagionidae dieser Tendenz unterworfen sind. Eine
genauere Untersuchung dieser Verhaltnisse diirfte sich lohnen.

Eine monophyletische Gruppe, iiber die nicht diskutiert zu werden
braucht, bilden zweifellos auch die Brachycera in ihrer Gesamtheit.

Unter den Nematocera sind in Fig. 266 drei grofe Verwandtschafts-
gruppen unterschieden. Am problematischsten ist hier die Gruppe, in der
Culiciformia und Bibionomorpha zusammengefalt sind. In der Annahme,
dafl diese beiden zuletzt genannten Gruppen eine monophyletische Ein-
heit bilden, stimme ich mit einer &lteren Auffassung von CramprON
iiberein. Was das Fliigelgedder anbetrifft, so stiitzt sich diese Auffassung
auf die Annahme, daf bei beiden Gruppen der Radialsektor im Grundplan
dreifistig ist, wobei die Dreistigkeit dureh Aufhebung der Gabelung von
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r, 4 75 erreicht wurde. Dieser Ausgangszustand konnte bei den ,,Proto-
rhyphidae’* des Oberen Lias erhalten sein. Die Weiterbildung dieses Zu-
standes wire dann bei verschiedenen Teilgruppen unabhéngig, fast in
allen Fillen (abgesehen vielleicht von den Phryneidae und moglicherweise
auch Bibionidae) aber in gleicher 'Weise erfolgt: durch Heraufwandern
von 7,45 auf 7, Immerhin darf noch nicht als gesichert gelten, daB die
Culiciformia mit den Bibionomorpha niher verwandt sind als mit den
Psychodiformia.

Was die Psychodiformia anbetrifft, so scheint die nahe Verwandtschaft
der Tanyderidae und Psychodidae nicht zweifelhaft. Von der Zugehorig-
keit der Liriopeidae zu den Psychodiformie bin ich nicht ganz so fest
iberzeungt.

Sehr schwierig ist die Frage, in welchem Verwandtschaftsverhiltnis
die Tipuliformia zu den bereits besprochenen Gruppen stehen. Als
Schwestergruppe der Tipuliformie kommen, wenn man zunichst von den
Brachycera absieht, die folgenden Gruppen in Frage:

1. die gesamten ubrigen Nematocera;

2. die Psychodiformia (unter AusschluB, eventuell auch unter EinschluB
der Culiciformia); )

3. die Bibionomorpha (wiederum unter Ein- oder Ausschlufl der Culici-

Jormia).

Die zuletzt genannte Moglichkeit ist meines Wissens bisher nicht
vertreten worden. Sie mag angedeutet sein durch die verschiedene Beur-
teilung der Trichoceridae, die manchmal zu den Tipuliformie, manchmal
aber auch zu den Bibionomorpha gestellt worden sind. Von den beiden an
erster Stelle genannten Moglichkeiten entspricht die erste der von Ro=n-
pENDORF (1946) in seinem Stammbaumentwurf (Fig. 265), die zweite der
von Harpy (1950) in seinem ,,Diagram of Phylogeny*‘ (siehe S.258) zum
Ausdruck gebrachten Auffassung.

Eine 4., hier nicht beriicksichtigte Moglichkeit vertrat Hexprr (1928):
In seinem Stammbaumentwurf bilden die Culiciformio die Schwester-
gruppe der Tipuliformia. Spater (1938) scheint HenDEL diese Ansicht
aufgegeben zu haben, denn er spricht dann davon, dafl ,,der ganze Nema-
tocerenstock der Culicoidea‘* am besten ,,an Vorfahren der Phryneoidea*
anzuschliefen sei. Das wire also die auch von mir vertretene Auffassung.
Es bleiben also praktisch nur die beiden ersten der oben aufgezihlten
Moglichkeiten bestehen. Eine sichere Entscheidung halte ich zunichst
nicht fiir moglich. Vielleicht spricht mehr dafir, die Tipuliformia als
Schwestergruppe aller ibrigen Nematocera anzusehen. Das wire die zu-
erst genannte, von Harpy (1950) vertretene Auffassung, der schon frither
andere Autoren (z.B. Epwarps) zuneigten. Die Psychodiformia neigen
wie die Bibionomorpha zum Verlust der 2. Analader (die nur selten bei
Tanyderidae schwach vorhanden ist), zur Reduktion der Diskoidalzelle
und anscheinend zur Aufhebung der Gabelung von 7, -+ ;) und damit
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zu einer Dreisstigkeit des Radialsektors, bei der r, und 75 zunéchst erhalten
bleiben. Diese Tendenzen treten zwar auch bei Tipuliformia, hier aber
nur schwach und z.T. sehr selten (Rickbildung von 2a) auf. Nach
Warre (1949) hitten die Tipuliformie in ,,zytologischer Hinsicht mehr
mit den Neuropteroid ancestors‘ der gesamten Dipteren gemein als alle
anderen Dipterengruppen. Bedenklich an dieser Feststellung ist aber die
Tatsache, daB sie nur fir die ,,T%Wpuloidea’ im engeren Sinne gelten soll,
wihrend die Limoniidae nach WHITE mit den Psychodidae und Culici-
formia ibereinstimmen sollen. Am monophyletischen Charakter der
Tipuliformia ist aber nicht zu zweifeln, und die ,, Tipuloidea’* im engeren
Sinne sind in mancher Hinsicht (z.B. im Flugelgedder) ohne jeden Zweifel
viel starker abgeleitet (apomorph) als die Limondidae. Das spricht sehr
dafiir, daB die ,,cytological evidence'* von WHiTE eben doch noch nicht
richtig gedeutet ist. Unterstrichen wird das auch dadurch, daf nach
WaItE die Thaoumaleidae zu den Bibionomorpha gehoren sollen, wihrend
doch kein Zweifel bestehen kann (siehe S.282), dafi sie zu den Culiciformia-
Tendipedidea gehbren.

Die Frage wird noch komplizierter durch die Brachycera. Wie sind sie
an die Nemdtocera anzuschlieBen, welches ist ihre Schwestergruppe ?
Es besteht heute viel Neigung, die Bibionomorpha dafiir zu halten. Roxn-
DENDORF (1946), WarTE (1949) und Harpy (1950) stimmen darin iber-
ein, und auch die AuBerungen anderer Autoren konnte man so auffassen.
Aber die Erorterungen, auch diejenigen Cramprons (1942), leiden stark
unter theoretischen Unklarheiten.

Als Beispiel sei HExDEL (1938 in KukReNTHAL-KRUMBACH) zitiert: Nach seiner Auf-
{assung ,,mufl man den Ursprung der orthorrhaphen Brachyceren unter den Vorfahren
der Nematoceren suchen, vermutlich dort, wo Phryneidae, Fungivoridee und Bibionidae
zusammenlaufen (p. 1876). Aber dort ,,wo Phryneidae, Fungivoridae und Bibionidae
zusammenlaufen sind nicht die ,,Vorfahren der Nematoceren, sondern die der Bibiono-
morpha! Wie ist nun HENDELs Auffassung wirklich, da in seiner Aussage zwei sich wider-
sprechende Feststellungen enthalten sind ?

Zweifellos zeigen die Brachycera groBe Ahnlichkeit mit den Bibiono-
morpha, insbesondere mit den Phryneidae. Zur Bekraftigung mag darauf
hingewiesen werden, da8 bei Steuy (1926, p. 6, Fig. 31) der Fligel einer
Brachycerenform (Therevide ? Rhagionide ¢) als Fliigel von ,, Rhyphus*
(Phryneidae) abgebildet ist. Aber ich kenne kaum eine Ubereinstimmung
zwischen den beiden genannten Gruppen (Brachycera und Bibionomorpha),
von der mit einiger Sicherheit angenommen werden kénnte, daB sie auf
Synapomorpkie beruht. Nach WaiTe (1949) wire ,,loss of Chiasmata in
the male'* ein solches Merkmal: ,,The possibility that loss of chiasmata
in the male originated on several distinct occasions in the phylogeny of the
Diptera (i. e. that the character is a polyphyletic one) seems to us an
extremely remote one‘‘.

Nach WaiTE zeigen aber auch die Blepharoceridae und die Thawmalei-
dae dieses Merkmal. Da nun, wie mehrfach schon betont wurde, an der
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Zugehorigkeit der Thaumaleidae zu den Culiciformie nicht zu zweifeln
ist, gelten hier die gleichen Bedenken gegen die Stichhaltigkeit der von
Waire gegebenen Deutungen, die schon bei der Beurteilung der Limo-
niidae vorgebracht werden muBten. Viele Ubereinstimmungen zwischen
den Brachycera und den Bibionomorphae beruhen sicher auf Symplesiomor-
phie. Das zeigt schon die Tatsache, daB die Phrymneidae auch groBe Uber-
einstimmungen mit den Trichoceridae besitzen. Auch nach WaITE
stimmen die Bibionomorpha (,,Bibionoidea’‘) in mancher Hinsicht zytolo-
gisch ebenso wie die Tipuliformia mit den ,,Neuropteroid ancestors der
Dipteren iberein (,,X & Y without pairing segment, showing ,,distance*
pairing®‘). Sie sind eben in mancher Hinsicht stérker plesiomorph als
andere Nematocerengruppen und so ist es kein Wunder, daB sie auch
grofe Ubereinstimmungen mit plesiomorphen Brachycera zeigen.

Das einzige Merkmal im Flugelgedder, das dafir sprechen konnte,
dal} die Brachycera nicht die Schwestergruppe aller Nematoceren sind,
ist die Rickbildung von 2a. Darin stimmen die Brachycera mit den
Psychodiformia, Bibionomorphe und natirlich den Culiciformia iiberein.
Aber es ist die Frage, ob es sich wirklich um echte Synapomorphie handelt.
Das Merkmal ist zu geringfigig, als daB man darauf weittragende Schlisse
aufbauen mochte. AuBerdem ist es nicht ganz sicher, ob Linge und kraf-
tige Ausbildung der 2« bei den Tipuliformee wirklich ganz urspring-
liche Merkmale sind.

So scheint mir jedenfalls bisher kein Beweis dafur erbracht, dafl die
eine oder andere Teilgruppe der Nematocera mit den Brachycera niher
verwandt ist und als deren Schwestergruppe angesehen werden muB.
Es bleibt nach wie vor die Moglichkeit bestehen, dafl auch die Nematocera
wie die Brachycera eine monophyletische Gruppe sind, und daf beide in
einem echten Schwestergruppenverhéltnis zueinander stehen.

In Fig. 267 ist die Entwicklung des Flugelgedders bei den wichtigsten
Dipterengruppen dargestellt.

Die Fig. 266, deren Erlduterung und Begrindung die vorstehenden
Bemerkungen dienen sollten, bildet auch die Grundlage fiir den Stamm-
baumentwurf (Fig. 272), in den die wichtigen Fossilien aus dem Mesozoi-
kum eingetragen sind. Awuch zu diesem Stammbaumentwurf sind einige
Erlauterungen nétig.

Es mag auffallen, daB die Fossilien zur Begrundung der angenommenen
Verwandtschaftsbeziehungen im Vorstehenden nicht stérker herangezogen
worden sind. Das hat seine guten Griinde. Die Fossilien haben, ganz all-
gemein, eine doppelte Bedeutung fiir die Systematik (siehe Hexyie 1950):
Sie konnen die Entwicklung und Entwicklungsrichtungen einzelner Merk-
male und die Reihenfolge, in der die Umbildung verschiedener Merkmale
erfolgt ist, kliren helfen und dadurch die morphologische Methode der
Stammbaumforschung unterstitzen.
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So konnen z. B. die ,,Prolorhyphidae’ und die Gattung Eoplecie des oberen Lias
vielleicht zeigen, in welcher Weise die Gabelungsform des Radialsektors der rezenten
Bibionomorpha zu deuten ist (siehe S. 301).

Diese Bedeutung haben die Fossilien aber nur dort, wo mehr oder
weniger lickenlose Ubergangsreihen vorliegen oder wo sie sich eindeutig
in eine zwischen rezenten Arten, mit denen sie nachweisbar verwandt sind,
bestehende Liicke einfigen. Wenn nur Stichprobenfunde und nur Aus-
schnitte aus dem gesamten Merkmalsgefiige der Organismen bekannt sind,
fallt diese Bedeutung der Fossilienfunde mehr oder weniger vollstindig
weg. Aus diesem Grunde sind
auch die genannten ,,Protorhy-
phidee’‘ und ,,Eoplecia’ nur sehr
bedingt verwendbar.

Trotzdem bleiben die Fossi-
lienfunde fiir die Systematik von
groBer Bedeutung, auch und ge-
rade dann, wenn sie diese ,,merk-
malsphylogenetische'*  Aufgabe
deswegen nicht erfillen konnen,
weil sie stdrker mit rezenten
Formen ibereinstimmen.  Sie
konnen dann mehr oder weniger
bestimmte Schliisse auf das Al- A &
ter bestimmter Verwandtschafts-
gruppen ermdglichen. Ihre Be- Fig. 268'A und B. Schemata zur Erlduterung

deutung fiir diese Teilfrage der der Begriffe ,,Entstehungsalter und ,,Glie-

derungsalter® einer monophyletischen Gruppe
Stammbaumforschung und der im Hinblick auf die Bewertung der Fossilien

Systematik ist teils groBer, teils  (vgl dazudenTextS.3791f. und Fig. 269—271)
geringer als oft angenommen

wird. Das sei an einem bestimmten Beispiel und an Hand der Fig. 268 bis
271 erldutert.

In Fig. 268 A ist ein beliebiger Stammbaumausschnitt schematisch dar-
gestellt. Aus Griinden, die hier nicht wiederholt zu werden brauchen, muf
angenommen werden, daf sich die Verwandtschaftsverhiltnisse aller re-
zenten Arten oder Artengruppen nach diesem Schema darstellen lassen.
Unter Beschrinkung auf die Hauptgruppen @, b und ¢ 1468t sich nun
feststellen, daB zur Darstellung des Stammbaumes die Kenntnis zweier
Zeitpunkte wichtig ist, die in Fig. 268 A als ¢, und ¢, bezeichnet sind: ¢, be-
zeichnet das Entstehungsalter der Gruppen a und (b +¢), t, das Ent-
stehungsalter der Gruppen b und ¢. Gruppen, die gleiches Entstehungsalter
haben, sind im System, mindestens wenn sie zugleich Schwestergruppen
sind, mit dem gleichen Rang einzustufen. Aus der Fig. 268 A geht aber auch
hervor, daBl die Stammlinien der rezenten Teilgruppen etwa der Gruppe a
nicht im Zeitpunkte i, zusammenlaufen, sondern in einem spiteren

arfrc
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Zeitpunkte, der in Fig. 268 A als ¢, bezeichnet ist. Genauer gesagt ist dies
der Zeitpunkt, in dem die Stammlinien der &ltesten rezenten Teilgruppen
zusammenlaufen. Das sollte selbstverstéandlich sein, denn das Entstehungs-
alter einer Gruppe ¢ muf natiirlich hoher sein als das ihrer Teilgruppen.
Den in Fig. 268 A als ¢; bezeichneten Zeitpunkt nenne ich kurz das Gliede-
rungsalter der Gruppe a.

Unter dem Gesichtspunkte, daB das Gliederungsalter (f;) einer Gruppe a
natiirlich mit dem Entstehungsalter einiger ihrer Teilgruppen (hier der
Gruppen @, + @, bzw. a, -+ a, + a;) identisch ist, scheint die Unterschei-
dung zwischen dem Entstehungsalter und dem Gliederungsalter zunichst
iberfliigsig und vielleicht sogar verwirrend. Sie ist aber wichtig, weil der
zeitliche Abstand, der zwischen ¢, und i, liegt, sich morphologisch oft —
nicht immer — in morphologischen Unterschieden ausdriickt, die zwischen
dem Grundplan der rezenten Vertreter einer Gruppe (hier der Gruppe a)
und dem Grundplan der rezenten Vertreter ihrer Schwestergruppe (hier
der Gruppe b -+ ¢) bestehen.

Bei der Beurteilung von Fossilienfunden werden nun oft nur diese
morphologischen Unterschiede bhewertet. Ein Fossilienfund wird z.B.
nur dann der Gruppe o zugeordnet, wenn er auch den morphologischen
Bauplan der rezenten Vertreter dieser Gruppe zeigh. Fillt er dagegen
morphologisch in die durch die Zeitpunkte ¢, und #, begrenzte Liicke, so
gilt er als Vertreter einer eigenen Gruppe. Das kann zu schwerwiegenden
MiBverstandnissen fihren — und fiithrt erfahrungsgemif oft zu solchen —
wenn das ,,Alter’ einer Gruppe angegeben werden soll: Fir Gruppen,
deren Bauplan durch eine grofie morphologische Lucke von dem ihrer
Schwestergruppe getrennt ist, wird oft ein zu geringes ,,Entstehungsalter
angegeben: eben deswegen, weil die Fossilien, die die morphologische
Liicke ausfilllen, nicht als Vertreter dieser Gruppe angesehen werden.
Es ist dies eine Konsequenz der morphologisch-typologischen im Gegensatz
zur phylogenetischen Denkweise, die der phylogenetischen Forschung sehr
abtraglich sein kann.

Wie schon in der Einleitung betont, ist in der vorliegenden Arbeit
anders verfahren worden: zu eirer Gruppe « sind alle die Fossilien gerech-
net, die mit den rezenten Vertretern dieser Gruppe niher verwandt
sind als mit rezenten Vertretern anderer Gruppen. Zur Gruppe ¢ sind also
beispielsweise ohne Einschrénkung auch solche fossilen Arten gerechnet,
die der Art ¢, in Fig. 268 A entsprechen wiirden.

Aus dieser Uberlegung ergibt sich auch, daB es fiir die Systematik nicht
unbedingt notig ist, die genauen Beziehungen fossiler Formen zu ihren
rezenten Verwandten zu kenneun, also etwa mit Sicherheit zu wissen, ob
sie in deren direkte Aszendenz gehdren oder als ,,Seitenzweige des Stamm-
baumes** (a; in Fig. 268 A) zu gelten haben. Sie bezeichnen auf jeden Fall
einen Terminus-post-quem-non fiir das Entstehungsalter (t,) ihrer Gruppe
und zwar im einen wie im anderen Falle mit gleicher Sicherheit.
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Die Daten, die zum Entwurfe eines Stammbaumes fiir eine bestimmte
Gruppe im Sinne des in Fig. 268A dargestellten Schemas notig sind,
konnen im Laufe der systematischen Arbeit nur schrittweise gewonnen
werden. Eine wichtige Vorstufe ist dann erreicht, wenn die Verwandt-
schaftsbeziehungen zwischen 3 Gruppen (und auf 3 Gruppen kommt das
letzten Endes irmmer hinaus: siehe Hewwie 4953) in der Weise bekannt
sind, wie es in Fig.268B dargestellt ist. Dieser Stufe entspricht teilweise
das in Fig. 266 fiir die Dipteren entworfene Schema der Verwandtschafts-
beziehungen. Es kommt nun darauf an, diese Vorstufe des Stammbaum-
entwurfes in die Zeitskala der Erdgeschichte einzuordnen. Bekannt ist ja
tir die Gruppen @, b und ¢ zunichst nur die relative Lage der Zeitpunkte ¢,
und ¢, die in Fig. 268 B durch Klammern dargestellt sind. Es entsteht nun
die Aunfgabe, die absolute, nicht nur die relative Lage der Zeitpunkte ¢,
und £, zu ermitteln, d. h. die Klammern der Fig. 268 B durch Punkte in der
Zeitskala der Erdgeschichte im Sinne der Fig. 268 A zu ersetzen. Dafiir
gibt es mehrere Hilismittel (s. Henwvie 1950). Hier ist nur die Moglichkeit,
die Aufgabe mit Hilfe von Fossilienfunden zu 16sen, zu besprechen.

Diese Moglichkeit ist an eine sorgfiltige Berticksichtigung der Devia-
tionsregel gebunden. Diese besagt ja, ganz allgemein, dal von 2 Schwester-
gruppen die eine erfahrungsgemiB oft hinsichtlich ihres ganzen Bauplanes
oder auch nur hinsichtlich einzelner Merkmale sich vom gemeinsamen
Ausgangszustande weiter entfernt hat (stérker apomorph entwickelt hat)
als die andere, die stirker plesiomorph geblieben ist. Es sei angenommen,
daB in Fig. 268 die Gruppen a, b, und ¢ in der angegebenen Reihenfolge
Triager apomorpher Merkmale des Fligelgedders sind. Weiterhin seien die
Gruppenbezeichnungen =, b und ¢ durch die Familiennamen Clythiidae (a),
Sciadoceridae (b) und Phoridae (¢) ersetzt. Wie oben (S. 359—363 und Fi-
guren 246-—249) dargestellt, sind die Sciadoceridae (b) im Fligelgedder
stirker apomorph als die Clythitdae (a) und die Phoridae (¢) wieder
stdrker apomorph als die Sciadoceridae. Die Identifizierung der Gruppen
mit dem Schema ist also gerechtfertigt.

Es sel nun angenommen, etwa aus dem Oberen Jura (Zeitpunkt ¢,
in Fig. 269—271) sei ein Fligel bekannt, der mit dem Fligel rezenter
Olythiidae (etwa Fig. 241) genau tbereinstimmt.

Die allgemeine Praxis geht nun dahin, auf Grund solcher Ubereinstim-
mungen den fossilen Fligel ohne Bedenken den Clyihiidae zuzuordnen, deren
Existenz im Oberen Jura damit bewiesen wére. Da nun aber die Oly-
thiidae das am stirksten plesiomorphe Flugelgedder der gesamten in Frage
stehenden Verwandtschaftsgruppe (¢ -+ b - ¢) besitzen, beruht die Uber-
einstimmung zwischen dem fossilen Fligel und dem der rezenten Clythiidae
auf Symplesiomorphie und beweist somit keine nihere Verwandtschaft.
In Fig. 269A—D ist dargestellt, welche Deutungsmoglichkeiten sich fiir
einen solchen Fligel vom Zeitpunkte ¢, ergeben: er kann wirklich in die
Gruppe Clythiidae (a) gehéren (A), er kann der gemeinsamen Stammart der

DOI: 10.21248/contrib.entomol.4.3-4.245-388



382 W. Hennig, Fliigelgedder und System der Dipteren

a b ¢ a b ¢ a b c a b c
e
L %
s //%——W -
P Z @
4 L Y A
My My e’ %y My 1
e | O ‘e ‘e s
Ve T ———
] ! /
ol | /
7 —— di’
LS
Ot |
[}
! A B A 0

Fig. 269—271. Schemata zur Bewertung der Fossilien (die Abkirzungen entsprechen
denen in Fig. 268; vgl. den Text S.381—385).
Fig. 269 A—D: Ein Fossilfund (schwarzer Kreis) aus der Zeit 4, der in seinen Merkmalen
mit der relativ plesiomorphen rezenten Gruppe o tbereinstimmt (daher M), kann fiir
keine der Gruppen a, b oder ¢ die Existenz zur Zeit #, wahrscheinlich machen
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Fig. 270 A—D. Ein Fossilfund (schwarzer Kreis} aus der Zeit {;, der in seinen Merkmalen

mit der relativ zu @ apomorphen, relativ zu ¢ plesiomorphen rezenten Gruppe b itber-

einstimmt (daher Mp), bestimmt den Zeitpunkt #, als Terminus-post-quem-non fiir die

Entstehung (t,) des Schwestergruppenverhéltnisses a/b - ¢. Er beweist fiir den Zeit-

punkt & zwar nicht die Existenz der Gruppe b {mit der er in seinen Merkmalen iiber-
einstimmt!), wohl aber die der Gruppe a.
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Gesamtgruppe (@ -+ b -+ ¢) angehéren (B), er kann einer Vorstufe dieser
Stammart angehoéren (bei der wohl die Merkmale des Fligelgedders aber
noch nicht andere Eigentiimlichkeiten dieser Stammart erreicht waren: C),
oder er kann der Gruppe Sciadoceridae -+ Phoridae = b -+ ¢ angehoren
und eine Stufe bezeichnen, auf der diese Gruppe sich wohl schon von den
Clythiidae abgetrennt, im Flugelgedder aber noch nicht veréndert hatte (D).
Ein solcher Fund wiirde also gar nichts iber die gesuchte zeitliche Lage
der Punkte #, und %, auszusagen imstande sein: Beide Punkte kionnten
zeitlich vor (A) oder hinter (C) {5 liegen, ¢, kdonnte mit ¢, zusammenfalls (B)
oder t; kbnnte vor, ¢, kinnte hinter ¢, liegen (D).
Etwas giinstiger wire die Lage der Dinge, wenn
zum gleichen Zeitpunkte ¢, (,,Oberer Jura®) ein Fla-
gel gefunden wiirde, der mit dem rezenter Sciadoce-
ridae (b) iibereinstimmte; denn das Gedder dieser
Gruppe ist stdrker apomorph als das der Clythiidae
(a). Die Moglichkeiten, die sich dann ergeben wiirden,
sind in Fig. 270 A—D dargestellt. Auch ein solcher
Flugel durfte nicht ohne weiteres zu den Sciadoce-
e

rd
Fig. 271: Ein Fossilfund (schwarzer Kreis) aus der Zeit #;, der D/fz
in seinen Merkmalen mit der apomorphen Gruppe ¢ iiberein- P
stimmt (daher M), erweist den Zeitpunkt ¢, als Terminus- <
post-quem-non der Entstehung der Schwestergruppenverhilt- Qf7
nisse a/b -+ ¢ () und b/c () N

ridae gestellt werden. Er wirde aber gestatten, den Zeitpunkt ¢, (,,Oberer
Jura®) als den ,,Terminus-ante-quem‘ (nicht nur als den ,, Terminus-
post-quem-non ) fiir den Zeitpunkt £, zu bestimmen.Y)

Am giunstigsten wire der Fund eines mit den Phoridae iibereinstimmen-
den Flugels (Fig.271). Ein solcher Fliigel wiirde nur dieser Gruppe an-
gehoren konnen, da sie das am stérksten apomorphe Gedder innerhalb der
Gesamtgruppe besitzt. Er wiirde es erlauben, den Zeitpunkt t, (,,Oberer
Jura“) als ,, Terminus-ante-quem* fiir ¢, und ¢, zu bestimmen.

Diese Uberlegungen zeigen, daB Fossilien, die nur relativ plesiomorphe
Merkmale zeigen, fiir die Systematik nur von relativ geringer Bedeutung
sind (Fig. 269), daB die Bedeutung von Fossilien mit relativ apomorphen
Merkmalen aber sehr groff sein kann (Fig.271), weil sie nicht nur die
Existenz derjenigen Gruppe belegen, der sie angehoren, sondern dariiber
hinaus auch die gleichzeitige Existenz anderer Gruppen mit stirker plesio-
morphen Merkmalen beweisen konnen: im angefithrten Beispiel wiirde ja
angenommen werden miissen, da zu dem Zeitpunkte ¢,, der einen fossilen

1) Das gleiche wirde gelten, wenn der gefundene Fligel eine Zwischenstufe zwischen
dem Fliigel der Clythiidae und Sciadoceridae darstellen sollte,
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Phoridenflugel geliefert hat, auch Vertreter der relativ starker plesio-
morphen Sciadoceridae und Clythiidae gelebt haben mussen, ganz abgesehen
von Vertretern noch relativ starker plesiomorpher Gruppen. Es ergibt sich
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Fig. 272. Entstehungsalter der in der vorliegenden Arbeit behandelten Dipterengruppen,

soweit dieses nach Fossilfunden aus dem Mesozoikum feststellbar ist. Die hinter den

Gruppennamen in Klammern beigefugten Ziffern entsprechen den gleichlautenden Zif-
fern im Verwandtschaftsdiagramm (Fig. 266)
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die zundchst paradox erscheinende Folgerung, daBl gunstige Fossilienfunde
nicht nur etwas aussagen uber die Existenz der Gruppe, der sie angehoren,
sondern ebenso viel iiber die gleichzeitige Existenz von Gruppen, denen sie
bestimmt nicht angeh(‘jren kénnen. Das ist gewil keine neue Erkenntnis.
Die Moglichkeiten, die sie unter sorgfaltiger Beriicksichtigung der Devia-
tionsregel bietet, sind aber kaum hinreichend ausgeschopft. Statt dessen
wird die BedeutunCr plesiomorpher Formen oft tberschitzt. Das alles
gilt freilich nur, wenn Konvergenz oder Riucklaufigkeit der Entwicklung
ausgeschlossen werden kann. Uber die damit zusammenhéngenden Fragen
soll aber hier nicht gesprochen werden.

Fossilienfunde aus der als Beispiel gewihlten, die Clythiidae, Sciado-
ceridae und Phoridae umfassenden Verwandtschaftsgruppe liegen leider
nicht vor. Die Erorterungen iiber das Alter verschiedener Teilgruppen
der Topulsformia (siehe S.267,271) und der Bibionomorpha (siehe z.B. S, 329)
beruhen aber auf ganz entsprechenden Uberlegungen. Wenn in diesen Fillen
nicht noch genauere Angaben uber das Alter einzelner Teilgruppen ge-
macht werden kionnen, so beruht das auf der Tatsache, daf die Systematik
hier noch nicht geniigend durchgearbeitet ist und die Verwandtschafts-
beziehungen nicht mit so grofler Sicherheit bekannt sind wie in der als
Beispiel gewédhlten Gruppe.
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Untersuchungen zum Massenwechsel der Kiefernspanner
Bupalus piniarius L. und Semiothisa liturata CI.

auf vergleichend-biozénotischer Grundlage
Von WoLrgaNG SCHWENKE
Deutsches Entomologisches Institut, Berlin-Friedrichshagen

II. Uber die Faktoren, die die Populationsdichteunterschiede
der beiden Spannerarten in verschiedenen Kiefernwaldtypen
auflerhalb einer Massenvermehrung verursachen
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