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Die Tierwelt isolierter oder relativ isolierter Landgebiete — groBerer
Inseln (Neuseeland, Madagaskar) oder auch ganzer Kontinente (Australien,
Siidamerika) — hat von jeher besonderes Interesse erweckt.

Dieses Interesse kann mehr geographisch oder mehr zoologisch begriindet
sein. Geographisch gerichtet wire etwa die Frage nach der Geschichte
des betreffenden Gebietes: Aus welchen anderen Landgebieten hat es seine
Faunenelemente bezogen, mit welchen anderen Gebieten hat es also frither
in Verbindung gestanden? Wann, wie lange und in welcher Reihenfolge
haben diese Verbindungen bestanden ?

Vielfaltig sind die vom zoologischen Standpunkte aus moglichen
Fragen. Am Anfange steht hier das Interesse an der Erweiterung unserer
Kenntnis der Formenfiille und die Hoffnung, in dem untersuchten Gebiete
vielleicht Arten und Artengruppen zu finden, deren Merkmale dazu ver-
helfen konnten, die Verwandtschaftsbeziehungen der Gruppen, zu denen
sie gehoren, aufzukldren. Auch die Frage nach dem Alter bestimmter Tier-
gruppen kann durch die Untersuchung der Tierwelt solcher isolierter Gebiete

Beitr, Ent. 10 15

DOI: 10.21248/contrib.entomol.10.3-4.221-329



222 W. Hennig, Dipteren-Fauna von Neuseeland

beantwortet werden. Diese Frage ist es vor allem, mit der sich die vor-
liegende Arbeit beschéftigt. Sie hat allerdings die Beantwortung der ein-
gangs gestellten geographischen Fragen zur Voraussetzung. Nur wenn
feststeht, welche Faunenschichten in dem untersuchten Gebiete unterschie-
den werden kionnen und wie alt diese sind, besteht die Moglichkeit, die
Zugehorigkeit der einzelnen vorgefundenen Tiergruppen zu diesen Faunen-
schichten festzustellen, und das bedeutet dann natiirlich auch eine Aussage
iiber das Mindestalter dieser Tiergruppe.

Der zuverlassigen Beantwortung solcher Fragen stehen unerhorte Schwie-
rigkeiten im Wege. Eine giinstige Voraussetzung fiir die vorliegende Arbeit,
die sich unter den angedeuteten Gesichtspunkten mit der Dipterenfauna
von Neuseeland beschiftigt, bietet zwar der Katalog der neuseeldndischen
Dipteren von Mirrer (1950) und die Bearbeitung der Acalyptratae durch
Harrison (1959). Das bedeutet aber keineswegs, da die Dipterenfauna von
Neuseeland schon sehr vollstindig bekannt wire. Das ist nicht der Fall.
Aber wiire es auch an dem, dann kénnte die Aufgabe, die wir uns gestellt
haben, doch nur gelost werden, wenn die Dipterenfauna vor allem der
Gebiete, mit denen Neuseeland im Laufe seiner Geschichte in Verbindung
gestanden hat, oder in Verbindung gestanden haben konnte, vollstindig
bekannt wiire. Auch das ist keineswegs der Fall. Vor allem die Dipteren-
fauna von Australien und Stdamerika ist bisher nur sehr unvollstindig
bekannt. Das gro8te Hindernis aber ist unsere hochst unvollkommene
Kenntnis vom phylogenetischen System der Dipteren.

“The essential basis of zoogeographical studies is an accurate knowledge
of the affinities of animal groups from different regions.” Diese von Macker-
ras (1925) getroffene Feststellung kann nicht ernst genug genommen werden.
Sie muB allerdings dahingehend erginzt werden, dafl unter “affinities” nur
die phylogenetischen Verwandtschaftsbeziehungen zu verstehen sind. Das
bedeutet aber, dal ein Fortschritt bei der Beantwortung der Fragen, die
in der vorliegenden Arbeit gestellt werden, letzten Endes nur vom Syste-
matiker zu erwarten ist. Wer sollte auch tiber die phylogenetischen Ver-
wandtschaftsbeziehungen einer bestimmten in Neuseeland verbreiteten Dip-
terengruppe zuverldssig Auskunft geben konnen, wenn nicht der Syste-
matiker, der als Spezialist diese Gruppe genau kennt? Schon diese Frage
148t erkennen, wie Unrecht diejenigen haben, die heute noch einen Unter-
schied zwischen dem , Systematiker* und dem ,,Phylogenetiker kon-
struieren mdochten.

Diese Uberlegungen bieten aber auch eine Rechtfertigung der vor-
liegenden Arbeit: Fragen kénnen nur beantwortet werden, wenn sie gestellt
bzw. in der richtigen Weise gestellt sind. Mancher Systematiker, der eine
Monographie seiner Gruppe schreibt, 148t Fragen, die er, aber auch nur er,
leicht hétte beantworten konnen, unbeantwortet, nur, weil er nicht auf sie
aufmerksam wurde. Solche Fragen bleiben dann oft jahrzehntelang un-
beantwortet, weil es allzuschwierig ist, das Material (Typen, seltene Arten
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usw.), iiber das der Monograph verfiigte, nachtréglich wieder zu beschaffen.
Eines der wesentlichsten Ziele der vorliegenden Arbeit ist es daher, einige
der Fragen, die an alle in Neuseeland verbreiteten Dipterengruppen gestellt
werden miiBten, so klar herauszuarbeiten, daB der systematische Spezialist,
der eine solche Gruppe in Zukunft bearbeitet, erkennen kann, welchen
Beitrag er zu ihrer endgiiltigen Beantwortung liefern kénnte.

I. Die geographischen Beziehungen der neuseelindischen Dipterenfauna

Miier (1950) fiihrt in seinem Katalog 1788 Dipterenarten von Neu-
seeland und den benachbarten subantarktischen Inseln an. Die weitaus
meisten Arten sind in dem bezeichneten Gebiete endemisch. Nur 45 Arten
bezeichnet er als eingeschleppt (meist aus Europa). Nur 23 Arten kommen
auch in Australien, Tasmanien, z. T. auch in entfernteren Gebieten (Java,
Philippinen usw.) vor. Auch von diesen diirften die meisten, wenn nicht
alle, in Neuseeland eingeschleppt sein. Soweit nicht besondere Umstinde
ihre Besprechung in dem einen oder anderen Zusammenhange erforderte,
sind diese Arten im folgenden auBler Betracht gelassen, weil sie keine Auf-
schliisse itber frithere Verbindungen zwischen Neuseeland und anderen
Landgebieten versprechen.

Ein methodisch vollig einwandfreies Vorgehen in der Frage nach den
geographischen Beziehungen der neuseelindischen Dipterenfauna wiirde
es nun erfordern, daB man sich fiir jede der in Neuseeland endemischen
Dipterenarten die Frage vorlegt: Welches ist ihre Schwesterart und wo
lebt sie ? Als ,,Schwesterart’* von a bezeichne ich dabei diejenige Art b, die
mit ihr phylogenetisch am n#chsten verwandt ist, die zusammen mit ihr
also eine monophyletische Artengruppe niedersten Ranges bildet (Fig. 1).

Der einfachste denkbare Fall ist dann der, daB auch die gesuchte
Schwesterart (b) in Neuseeland lebt, dafl wir also eine in Neuseeland ende-
mische monophyletische Artengruppe (a,b) finden. Wir miiiten dann
weitergehen und nun auch fiir diese endemische Artengruppe (a,b) die
Schwesterart (¢) oder Schwestergruppe (anstelle der Art ¢ kdnnte ja auch
eine monophyletische Artengruppe c, d stehen) zu finden versuchen. Auch
diese kann im einfachsten Falle wieder in Neuseeland gefunden werden.
Setzen wir dieses ,,Suchen nach der Schwestergruppe‘ so lange fort, bis
wir eine Art (f) oder Artengruppe gefunden haben, die nicht in Neuseeland
lebt, dann hétten wir unser 1. Ziel erreicht. Wir hétten dann némlich eine
,,monophyletische, in Neuseeland endemische Artengruppe, deren Schwester-
gruppe nicht in Neuseeland lebt" gefunden. Ein vollstindiges Verzeichnis
dieser Gruppen brauchen wir als Ausgangspunkt fiir unsere Untersuchung
der faunistischen Beziehungen, die zwischen Neuseeland und anderen Land-
gebieten bestehen.

Um zu einem solchen Verzeichnis zu kommen, ist es nicht unbedingt
notig, die genauen phylogenetischen Verwandtschaftsbeziehungen aller
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neuseelindischen Arten zu kennen und bei der ,,Suche nach der Schwester-
gruppe’‘ so exakt vorzugehen, wie es vorstehend geschildert wurde. Es
geniigt beispielsweise (Fig. 2) fiir eine Anzahl neuseeldndischer Arten zu
wissen, dafl sie zusammen eine monophyletische Gruppe bilden, und daB
deren Schwestergruppe auBerhalb von Neuseeland zu suchen ist. Die Ver-
wandtschaftsbeziehungen, die zwischen den in Neuseeland verbreiteten
Arten bestehen, braucht man fiir unseren Zweck nicht genau zu kennen.

Ausgangsart  Schwesterart  Schwesfergruppe

nicht in

von a? von (a+b?) Neusesiand Neuseeland

Neuseeland Fundort ¢ Fundort ¢ b ¢ d e P
a b ¢ d
N pd
Fig. 1. Schema des theoretisch einwand- Fig. 2. Schema fiir eine hinreichend
freien Vorgehens bei Feststellung der geo- genaue Feststellung der geographi-
graphischen Beziehungen neuseeldndischer schen Beziehungen neuseeldndischer
Tierarten Tierarten

A. In Neuseeland endemische Artengruppen der Dipteren

Es kénnte nun scheinen, als brauche man, um zu dem erstrebten Ver-
zeichnis der ,,monophyletischen, in Neuseeland endemischen Artengruppen,
deren Schwestergruppe aullerhalb von Neuseeland lebt* zu kommen, nur
ein Verzeichnis der in Neuseeland endemischen Untergattungen, Gattungen,
Tribus usw. aus der systematischen Literatur anzulegen. Das ist aber nicht
der Fall. In Tabelle 1 ist ein solches Verzeichnis zusammengestellt.

In diesem Verzeichnis entsprechen einige Gattungen und Untergattungen
sicherlich unseren Forderungen. Das gilt z. B. fiir die Gattung Mischoderus
(Tanyderidae) und wahrscheinlich fiir alle Gattungen und Untergattungen, die
als einzige Vertreter ihrer Familie, Unterfamilie oder Tribus angefiihrt sind.

Andere in der Tabelle angefithrte Gattungen und Untergattungen ent-
sprechen dagegen unseren Forderungen sicherlich nicht. Beispielsweise
diirften Neocurupira und Paracurupira (Blepharoceridae) Schwestergruppen
sein. Beide ,,Gattungen‘ zusammengenommen bilden also wahrscheinlich
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Tabelle 1. In Neuseeland endemische Artengruppen
(,,Gattungen‘ und ,,Untergattungen)

Tipulidae
Zelandotipula
Acracantha
Brevicera

Limoniidae

Hexatominae
Heterolimnophila
Metalimnophila
Harrisomyia
Zelandomyia
Nothophila
Rhamphophila
Tinemyia
Zaluscodes
Acantholimnophila

Unterfamilie ?
Tonnotraplera

Tanyderidae
Muschoderus

Blepharoceridae
Neocurupira
Paracurupire

Culicidae
Maorigoeldia

Tendipedidae

Diamesinae
Lobodiamesa
Maoridiamesa

Tendipedinae
Ophyrophorus
Paucispinigera

Sciophilidae

Leiini
Paradoxa
Sigmoleia
Cycloneura
Paracycloneura
Neotrizygia
Cawthronia
Anomalomyia
Trichoterga

Sciophilini
Morganiella
Taxicnemis

Lycoriidae
Neophnyzia

Corynoscelidae

Canthyloscelis s. str.

Tabanidae
Pangoniinae
Paranopsis

3 Arten
2 3
3,
2 tRl
14 ’s
2 "
11 3
2 bR
2 k2]
1 3
1T,
2,
T,
5 2?3
1 kR
1 E2)
1 kRl
11 Eh]
'1 23
1 k2]
1T,
1 3y
1 ”
3 2y
1 bR
1 3
1 ERd
10 ’s
1 bRl
1 ¥y
2 b2
1,
3 bR
1 2

|

verwandt mit verschie-
denen nichtneuseeldndi-
schen Gattungen

(z. T. Synonyma?)
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Tabelle 1. (Fortsetzung)

Tabaninae
Protodasyomma 6 Arten
Oncodidae
Panopinae
Apsona .
Philopotinae
Helle 2
Bombyliidae
Tillyardomyia i,
Stratiomyiidae
Clitellariinae
Dysbiota 1,
Beridinae
Australoberis &
Empididae
Ceratomerinae
Tcasma .
Hemerodromiinae
Doliodroma i,
Empidinae
Gynatoma 6
Corynetinae
Isodrapetis 3
Dolichopodidae
Campsicneminae
Ischiochaetus &
Scelloides 12
Filatopus 3 .,
Colobocerus 1,
Micropygus 16,
Bregimyia i,
Diaphorinae
Ostenia 1 .,
Neurigoninae
Halteriphorus 1,
Hydrophorinae
Helichochaetus
Aphrosylopsis 1,
Aphrosylinae ?
Abatetia 1,
Phoridae
,,Borophaga-Gruppe*
Bothroprosopa 1,
Tarsocrates T,
Ceratoplatus 1,
? Palpocrates 2,
? Tonnoirina 3,
Beckerinini
Macroselia 1,
Aphiura 1,
Distichophora . 1,
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Phorinae
Kierania
Platystomidae
Zelandortalis
Sciomyzidae
Sciomyzinae
Polytocus
Xenosciomyza
Prosochaeta
Tetanocerinae
Neolimnia
Eulimnia
Huttonina
Lauxaniidae
Poecilohetaerella
Helcomyzidae
Maorimyia
Coelopidae
Protocoelopa
Chaetocoelopa
Baeopterus
Icaridion
,, Trixoscelidae
Allophylina
Aneuria
Fenwickia
Tethinosoma
Xeneura
Protoborborus
Pallopteridae
Neomaorina
Sphaeroceridae
Howickia
Milichiidae
Australimyza
Canaceidae
Macrocanace
Ephydridae
Parahyadina
Chloropidae
Eutricimba
Apteroscinis
Apterosoma
Muscidae
Mydaeinae
Ezsul
Paracoenosia
Idiohelina
Limnohelina
Paralimnophora
Muscinae
Calliphoroides

1 Arten

2 bR

PR RO RO

[ = S N

("

W O W kDD

-

(incl. Pseudolimnia und
Sublimnia)
{incl. Huttonella)

(bei Harrison 1 Art)
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Tabelle 1. (Fortsetzung)

Calliphoridae
Huttonophasia 1 Arten
Neocalliphora 9

Larvaevoridae (38 Gattungen, 136 Arten)

Phasiinae
Huttonobesseria 1

Larvaevorinae
Calcager
Calcageria
Uclesiella
Plagiomyia
Calotachina
Microhystricia
Protohystricia
Genotrichia
Wattia
Montanarturia
Cerosomyia 1
Gracilicera
Proscissio
Peremptor
Oceisor
Hystricina
Veluta
Altaia
Phaoniella
Platytachina
Heteria
Zealandotachina 1
Plethochaetigera
Avibrissia
Avitbrissina
Erythronychia 1
Neoerythronychia
Xenorhynchia
Prosenosoma
Asetulia
Graphotaxina
Campylia
Perrissina
Neotryphera
Trypherina
Medinella
Truphia
Neotachina

i3]

GO DD N e e U BD D

' (1 Art angeblich Gronland)

CR P s R b UL DD S RS kR R R CD RO kR R R D UT R B R S 00 O RN WO 3

eine ,,fiir Neuseeland endemische monophyletische Gruppe, deren Schwester-
Gruppe auBerhalb von Neuseeland lebt‘. Insofern diirfte also nur die
Gattungsgruppe Paracurupira + Neocurupira der ,,Gattung Mischoderus
gleichwertig sein. Warum ist diese Feststellung wichtig ? Sie bedeutet, dafl
wahrscheinlich alle 5 in Neuseeland nachgewiesenen Mischoderus-Arten auf
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eine Stammart zuriickzufiithren sind, die wohl ebenfalls in Neuseeland gelebt
hat. Jedenfalls besteht keinerlei Grund zu der Annahme, daBl von den
Arten der Gattung Mischoderus mehr als eine phylogenetische Stammlinie
aus dem Gebiete von Neuseeland hinausfithrt. Dasselbe gilt aber wahr-
scheinlich fiir die Gattungsgruppe Neocurupira + Paracurupira. Auch von
dieser Verwandtschaftsgruppe fithrt wahrscheinlich nur 1 Stammlinie aus
Neuseeland hinaus. Aus dem Nebeneinander zweier Gattungen, die in der
gegenwirtigen Systematik (aus belanglosen diagnostisch orientierten Griin-
den) anerkannt und nicht in einer hoheren Einheit zusammengefaBt werden,
kann man das nicht ersehen. Man kdnnte danach auch annehmen, daB von
jeder dieser Gattungen aus eine eigene Stammlinie aus Neuseeland hinaus-
fithrt. Ahnlich steht es bei den 4 Gattungen der Coelopidae; bei den 6 ,,Gat-
tungen‘‘ der Trixoscelidae und bei den 38 Gattungen der Larvaevorinae
liegen die Dinge ganz undurchsichtig.

Marrocn (1938, p. 161) sagt iiber die Larvaevorinae: “I do think, however, that
the great majority of the New Zealand species have been derived from one or two
common ancestors, and that comparatively few existing genera are closely related to
even those of Australia”.

Man mochte aus dieser Bemerkung entnehmen, dal alle 38 neuseelin-
dischen ,,Gattungen‘‘ der Larvaevorinae oder jedenfalls die Mehrzahl von
ihnen zusammen eine ,,monophyletische in Neuseeland endemische Ver-
wandtschaftsgruppe bilden, deren Schwestergruppe auBerhalb von Neusee-
land Iebt.* Das bedeutet, daB nicht, wie man nach der Zahl der ,,Gattun-
gen‘‘ annehmen konnte, 38 verschiedene Stammlinien der Larvaevorinae
von Neuseeland aus in andere Gebiete fithren, sondern nur 1 oder jedenfalls
ganz wenige!

Wollte man also aus dem in Tabelle 1 nach der systematischen Literatur
zusammengestellten Verzeichnis der endemischen ,,Gattungen‘ und ,,Unter-
gattungen‘‘ auf die Zahl der aus Neuseeland in andere Gebiete fithrenden
Stammlinien schlieBen, so kdme man zu einem unzutreffenden Ergebnis:
Fiir die angefithrten Gruppen ist die tatsdchliche Zahl der Stammlinien
geringer, als es nach der Zahl der angefithrten Gattungen und Untergat-
tungen scheinen mochte.

Andererseits ist die Tabelle insofern unzuverlissig, als sie bei weitem
nicht alle ,,monophyletischen, in Neuseeland endemischen Verwandtschafts-
gruppen, deren Schwestergruppe auBlerhalb von Neuseeland lebt®, ver-
zeichnet. Viele neuseelindischen Dipteren-Arten gehoren zu ,,Gattungen*
oder gar ,,Untergattungen*‘, die auch auflerhalb von Neuseeland mehr oder
weniger weit verbreitet sind. Die artenreichsten dieser Gattungen sind:

Macromastiz (Tipulidae) in Neuseeland etwa 71 Arten
Molophilus (Limoniidae-Eriopterinae) in Neuseeland etwa 89 Arten
Amphineurus (Limoniidae-Eriopterinae) in Neuseeland etwa 41 Arten
Gynoplistia (Limoniidae-Hexatominae) in Neuseeland etwa 100 Arten.
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Es ist nun leider nicht bekannt, ob die neuseeldndischen Arten jeder dieser
(und zahlreicher anderer) ,,Gattungen‘* monophyletische Gruppen bilden,
deren Schwestergruppe aullerhalb von Neuseeland lebt, oder ob in jeder
dieser ,,Gattungen® die neuseeldndischen Arten mehreren monophyletischen
Artengruppen angehdren, von denen jede einzelne ihre Schwestergruppe
aullerhalb von Neuseeland hat.

In noch anderen Féllen diirften endemische Gattungen, die in Tabelle 1
angefiihrt sind, mit den neuseelindischen Arten weiter verbreiteter Gat-
tungen eine monophyletische Gruppe bilden. So bezeichnet Marrocu die
Chloropidengattungen Eutricimba (1 Art) und Apteroscinis (1 Art, mit der
wieder Apterosoma nahe verwandt zu sein scheint) als ,,derivative of I'ri-
cimba‘. Von der weitverbreiteten Gattung Tricimba sind aus Neuseeland
2 Arten beschrieben. Wahrscheinlich ist Marrocns Bemerkung so zu ver-
stehen, daB diese beiden ,, Trictmba-Arten** zusammen mit den Arten, die
unter dem Namen FEutricimba, Apteroscinis und Apterosoma von Tricimba
abgetrennt worden sind, eine monophyletische Gruppe bilden, von der nur
eine Stammlinie aus Neuseeland herausfithrt. Auch die Unterscheidung
einer weitverbreiteten Gattung Tricimba mit 2 neuseelindischen Arten und
dreier in Neuseeland endemischer Gattungen, Eutricimba, Apteroscinis und
Apterosoma ist also ein Artefakt der gegenwirtigen systematischen Methode.
Ahnlich liegen die Dinge wohl bei den Gattungen 7Trichoterga, Taxicnemis,
Icasma, Howickia u. a.

Aus diesen Tatsachen ergibt sich, daB es zur Zeit nicht mdoglich ist, ein
auch nur einigermafen vollstindiges Verzeichnis der ,,monophyletischen,
in Neuseeland endemischen Artengruppen, deren Schwestergruppe auBer-
halb von Neuseeland lebt‘, aufzustellen. Daher ist es auch nicht moglich,
sichere Angaben iiber die Zahl der Stammlinien zu machen, die Neuseeland
mit anderen Gebieten verbinden. Auch zahlreiche andere Fragen konnen
infolgedessen nicht beantwortet werden: Wie gro8 ist die Zahl der Arten,
die sich im Gebiete von Neuseeland jeweils aus einer Stammart entwickelt
haben? Gibt es in dieser Beziehung Unterschiede zwischen den einzelnen
Dipterenfamilien und wie sind diese gegebenenfalls zu erkliren?

Die Beantwortung dieser und anderer Fragen hitte ein vollstindiges und
zuverlissigesVerzeichnis der geforderten Art zurVoraussetzung. Da ein solches
fehlt, ergibt sich unsere erste Forderung an die Systematik der Zukunft, d.h.
an jeden Systematiker, der die monographische Bearbeitung einer auch in
Neuseeland verbreiteten Dipterengruppe unternimmt: die Forderung, an der
Aufstellung eines solchen Verzeichnisses mitzuwirken. Die Frage, ob die
beiden Blepharoceriden-Arten der Neocurupira- Paracurupira-Gruppe ,,s0
verschieden‘‘ sind, daB sie in 2 verschiedene Gattungen gestellt werden
miissen, wihrend die 5 Mischoderus-Arten in einer Gattung Platz finden,
oder ob die rund 100 Arten der Larvaevorinae auf 38 verschiedene Gat-
tungen verteilt werden miissen, wihrend die rund 100 Gynoplistia-Arten in
einer Gattung Platz finden, halte ich einstweilen nicht fiir wichtig. Ich halte

DOI: 10.21248/contrib.entomol.10.3-4.221-329



Beitrage zur Entomologie, Band 10, 1960, Nr. 3/4 231

sie, in der Form, in der sie in der gegenwirtigen Systematik gestellt und
beantwortet wird, geradezu fiir ein pseudowissenschaftliches Scheinproblem,
weil es keine verbindlichen und universell verwendbaren MaBstibe fir die
Beurteilung des Grades der morphologischen Verschiedenheiten von Arten-
gruppen gibt (Hannie 1950). Wirkliche wissenschaftliche Bedeutung hat
aber die Frage, ob von den rund 100 neuseeléindischen Arten der Larvae-
vorinae 1 Stammlinie aus dem Gebiete von Neuseeland herausfiithrt wie von
den b Arten der Gattung Mischoderus, oder ob man bei den Larvaevorinae
38 solcher herausfithrender Stammlinien anzunehmen hat. Der Systema-
tiker ist es, von dem wir die Beantwortung solcher Fragen erwarten miissen!

Aus Tabelle 1 und aus den vorstehenden kritischen Betrachtungen geht
immerhin das eine mit Sicherheit hervor: Im System der Dipteren nehmen
die monophyletischen in Neuseeland endemischen Verwandtschaftsgruppen,
deren Schwestergruppen auflerhalb des Gebietes von Neuseeland leben, alle
einen relativ sehr niedrigen Rang ein. Keine von ihnen beansprucht in der
gegenwirtigen Systematik einen hoheren Rang als den einer Gattungs-
gruppe, viele werden nicht einmal als Artengruppen innerhalb ihrer Gattung
oder Untergattung besonders herausgehoben. Auf diese Tatsache werden
wir in einem spéteren Kapitel noch zurtickkommen miissen.

B. Verbreitung der mit den neuseeliindischen nichstverwandten Artengruppen
Unsere niichste Aufgabe muf es sein, festzustellen, wo die Schwester-
gruppen der ,,monophyletischen, in Neuseeland endemischen Artengruppen,
deren Schwestergruppe auBerhalb von Neuseeland lebt*, zu finden ist oder,
anders ausgedriickt, wohin die Stammlinien der monophyletischen, in Neu-
seeland endemischen Artengruppen fithren. Diese Aufgabe ist zur Zeit
ebensowenig befriedigend zu 1osen wie die im 1. Kapitel besprochene. Das
liegt einerseits daran, daBl wir, wie oben gesagt, bisher nur eine sehr unvoll-
kommene Kenntnis der monophyletischen, in Neuseeland endemischen Ver-
wandtschaftsgruppen haben, zum anderen aber auch daran, daB, soweit wir
sie kennen, die Schwestergruppe meist nicht mit hinreichender Sicherheit
bekannt ist. Wir kénnen also nur eine Naherungslosung versuchen.

Tabelle 2. Neuseeliandische Artengruppen (,,Gattungen*), die in Australien
oder Tasmanien (T) durch andere, aber néchstverwandte Artengruppen
(,,Gattungen‘) vertreten werden

u Neuseeland i Australien (Tasmanien)
Tipulidae Austrotipula 2 Arten Acracantha 5 Arten
Limoniidae Cawthronia 1 Art Aieleia 1 Art
Sciophilidae Morganiella 1 Art Paramorganiella 1 Art (T)
Tabanidae Paranopsts 1 Art Ectenopsts

In Tabelle 2 sind zunéchst diejenigen neuseelandischen Dipterengruppen
verzeichnet, fiir die in der systematischen Literatur angegeben wird, daf sie

DOI: 10.21248/contrib.entomol.10.3-4.221-329



232 W. Hennig, Dipteren-Fauna von Neuseeland

mit einer in Australien (einschlieflich Tasmanien) verbreiteten Gattung sehr
nahe verwandt sind. Wenn wir die Voraussetzung machen, daBl es sich
hierbei um Schwestergruppen-Paare handelt, bei denen der eine Partner
in Neuseeland, der andere in Australien-Tasmanien verbreitet ist, dann
hatten wir in Tabelle 2 also ein Verzeichnis derjenigen neuseeldndischen
Dipterengruppen, deren Stammlinie nach Australien fithrt. Dieses Ver-
zeichnis ist sehr diirftig und zweifellos ganz unvollstindig. Es kann aber
erginzt werden durch ein Verzeichnis derjenigen Gattungen und Unter-
gattungen, die einerseits in Neuseeland, andererseits in Australien, sonst
aber nirgends verbreitet sind (Tabelle 3). Wenn wir die Voraussetzung
machen diirfen, daBl die angefiithrten Gattungen monophyletische Gruppen
sind — eine Voraussetzung, die in der gegenwirtigen Systematik keineswegs

Tabelle 3. Artengruppen (,,Gattungen*), die sowohl in Neuseeland wie in
Australien {bzw. Tasmanien) verbreitet sind

Neuseeland Australien (Tasmanien)
Blepharoceridae
Peritheates 3 Arten 1 Art (A)
Zelmiridae
Arachnocampa 1, 1, {T)
Pseudoplatyura 1, 1 {A)
Therevidae
Ectinorrhynchus 3 3 (A, T)? auch in Siid-
afrika u. Brasilien
Anabarrhynchus 8 22 (A, T)? 1 Art in Mada-
gaskar
Empididae
Sematopoda 1, 2, (A)
Monodromia 1, ? ., {A)
Pseudoscelobates T, 6 (A, T)
Dolichopodidae
Scorpiurus 1 ,, (Neuseeland, Tasmanien, Australien)
Sciomyzidae
Helosciomyza 8 2 Arten (A)
Lauxaniidae
Poecilohetaerus 1, 2, (A) 1 der australischen
Arten auch in Lombok
Coelopidae
Coelopella 2, 1, (A)
Trixoscelidae
Allophylopsis
Ephydridae
Ephydrella 5, 1, (T)
Calliphoridae
Neopollenia 2, 15, (A) 1 der neuseelind.
Arten auch in Australien,
die andere einer austral.
Art sehr nahestehend
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ganz sicher ist —, dann ist es auch in diesen Féllen wahrscheinlich, da8
zwischen den neuseeldndischen und den australischen Arten ein Schwester-
gruppenverhaltnis besteht, auch wenn die gegenwirtige Systematik das
nicht zum Ausdruck bringt. Auf jeden Fall ist unsere Annahme bei den-
jenigen Gattungen gesichert, die in Neuseeland und Australien mit nur je
1 Art verbreitet sind. Bei denjenigen Gattungen, die in einem der beiden
Gebiete oder in beiden mehrere Arten besitzen, erlaubt uns die gegen-
wirtige Systematik nicht festzustellen, ob die australischen und die neu-
seelindischen Arten je 1 monophyletische Gruppe, beide zusammen also
1 Schwestergruppen-Paar bilden, oder ob einzelne neuseelindische Arten
mit einzelnen australischen Arten ndher verwandt sind, ob in diesen Gat-
tungen also 1 oder mehrere Stammlinien von Neuseeland nach Australien
fithren. Dies zu klidren wire eine weitere Aufgabe der kiinftigen Systematik.

Nur in sehr wenigen Fillen lassen sich genauere Angaben iiber die Ver-
wandtschaftsbeziehungen machen: Die neuseelidndische Neopollenia laemica
WmitTe ist z. B. der australischen N. stygia so dhnlich, da8 sie frither von
dieser nicht getrennt wurde. Es ist wohl anzunehmen, dafl sie mit dieser
auch phylogenetisch niher verwandt ist als mit anderen australischen Neo-
pollenia-Arten. Die zeitweilig als besondere Art angesehene neuseelidndische
Neopollenia milleri Harpy gilt jetzt als identisch mit der australischen
N. rufipes Macq. In beiden Fillen darf man wohl passive Verschleppung
von Australien nach Neuseeland in geologisch jlingster Zeit annehmen, die
nicht notwendigerweise durch den Menschen erfolgt zu sein braucht. Die
Lebensweise der Calliphoridae 148t das als durchaus méglich erscheinen.
AuBerdem ist bekannt, da8 die Calliphoridae selbst bei kurzdauernder Iso-
lierung zur Entstehung morphologischer Verschiedenheiten neigen (siehe
Calliphora antarctica bei der Besprechung der antarktischen Inseln, S. 253).
Eine weitere Erginzung miiiten die Tabellen 2 und 3 durch alle diejenigen
,,Gattungen“ und ,,Untergattungen® erfahren, die in Neuseeland wund
Australien, dariiber hinaus aber auch in anderen Gebieten (z. B. in Sid-
amerika oder in der holarktischen Region oder sogar in allen tiergeogra-
phischen Regionen) verbreitet sind. Auch bei diesen Gattungen und Unter-
gattungen diirften in den meisten Fillen die australischen Arten mit den
neuseelandischen Arten am néchsten verwandt sein, zwischen australischen
und neuseeldndischen Artengruppen also Schwestergruppenverhéltnisse be-
stehen. Da die gegenwirtige Systematik das nicht erkennen 148t, ergibt sich
auch hier die Forderung fiir die Zukunft, diese Frage zu kldren.

Der vorstehend besprochene Vikarianztypus, bei dem die Schwester-
gruppe neuseelédndischer Dipteren in Australien gefunden wird, entspricht
zweifellos dem, was man am ehesten erwartet hétte, denn Australien ist ja
das Neuseeland am néchsten gelegene Landgebiet.

Daneben gilt es aber zweifellos einen Verbreitungstypus, bei dem die
Schwestergruppe neuseelindischer Verwandtschaftsgruppen in Siidamerika
lebt. Oft sind solche Gruppen in Siidamerika auf Siid-Chile beschréinkt,
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nicht selten schlieBt ihr Verbreitungsgebiet aber auch Siid-Brasilien, die An-
denregion nordwirts bis Ecuador und Peru oder noch ausgedehntere Ge-
biete der neotropischen Region ein.

In Tabelle 4 sind diejenigen Gattungen (und Untergattungen) zusammen-
gestellt, die diesen Vikarianztypus zeigen. Gegen diese Tabelle (wie auch
gegen die Tabellen 5—6) sind, was Vollsténdigkeit und Zuverldssigkeit in

Tabelle 4. Artengruppen (,,Gattungen), die in Neuseeland und Siidamerika
verbreitet, in Australien bisher aber nicht nachgewiesen sind

[ Neuseeland Stidamerika
Limoniidae
Aphrophila 6 Arten 7 Arten
Campbellomyia 6 3, {Ecuador, S. 0. Brasil.)
Zelandoglochina 16, 19 ,,
Tendipedidae
Podonomus 1 ., 18 ,,
Ditomyiidae
Nercijuncta 18 3, (Chile, 8. Brasilien)
Macroceridae
Paramacrocera 1, 1 ,, (8. Chile)
Sciophilidae
Parvicellula 9 3, (Chile, 8. Catharina)
Lycoriidae
Okahunea 1, 1t
Corynoscelidae
Canthyloscelis:
3G Canthyloscelis 3,
SG Araucoscelis 3,
Stratiomyiidae
Benhamyia 5 2,
Empididae
Clinocerinae
Dipsomyia 1, 1,
Empidinae
Emprdadelpha 1, 1,
Atrichopleura? 2?7, 16 ,, (Peru-Ecuador bis
8. Chile)
Homalocneminae
Homalocnemis b, 2,
Anthomyzidae
Teratomyza:
SG Teratomyza 1 .,
SG Teratoptera 2,

den Einzelheiten (vor allem hinsichtlich der Strenge des Nachweises der
bestehenden Schwestergruppenverhéltnisse) anbelangt, dieselben Vorbehalte
zu machen, die schon bei der Besprechung der Tabellen 1-—3 vorgebracht
wurden. Das ist in diesem Zusammenhange aber nicht besonders wichtig.
Wichtiger ist, dal Stidamerika als Verbreitungsgebiet der Schwestergruppe
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Tahelle 5. Artengruppen {,,Gattungen®}, die in Neuseeland, Australien und
Stidamerika verbreitet sind

H Neuseeland | Australien | Siidamerika
Limoniidae
Amphineurus 38 Arten 6 Arten 7 Arten | (Chile)
Austrolimnobia i, 3, 5 ., {Chile bis Mexiko)
Ischnothriz 3 ., 3 ,, 23, (Feuerland bis
Panama)
Gynoplistia
Psychodidae
Nemoneura 1, 21, 2 ,, (8. Chile)
Dixidae
Nothodiza 5 2, &, (S. Chile)
Thaumaleidae
Austrothaumalea 2, 8 &, (Chile; austral. Arten
unbeschrieben)
Tendipedidae
Riethia 1, 2, 2 (S. Chile)
Simuliidae
Austrosimulium 7 ., 9 2, (Chile)
Ditomyiidae
Australomyia 5 8 13 {Feuerland bis
Mexiko)
Zelmiridae
Rypatula 2, 1, 1, (Chile)
Pyrtaula ?12 3 8 (Chile bis 8. Brasilien)
Sciophilidae
Austrosynapha 7, 1, 8
Aneura "M, 1 (T 2 .,
Trizygia
SG Neotrizygia 1,
SG Trizygia £ 1, (8. Catharina)
Neoaphelomera 7, 3, &, (Chile, S. Catharina)
Tabanidae
Pseudoscione
Empididae
Ceratomerinae
Ceratomerus 6 &, (T) 1,
Hemerodromiinae
Cladodromia &, 2, 13 ,, (Chile-Peru}
Empidinae
Hilarempis? 17 ., 6 41, {Feuerland bis Colum-
bien, auch Europal)
Apalocnemis? 2 ., 1 ., 21, (Ecuador bhis Feuer-
land. Bernstein ?)
Sciadoceridae
Sciadocera
SG Sciadocera 1, {Neuseeland-—Australien)
8G Archiphora | 1At |
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Tabelle 6. Artengruppen (,,Gattungen* und Unterfamilien‘), die in Australien
und Siidamerika, nicht aber in Neuseeland nachgewiesen sind

Australien Siidamerika
Tipulidae
Ischnotoma 15 Arten 2 Arten {S. Chile)
Leptotarsus 1, 1, (8. Chile)
Limoniidae
Tonnotromyie 2, 1, (S. Chile)
Blepharoceridae
Edwardsina 8 10 ,, (8. Chile)
Sciophilidae
Paraleia [ 8 {Chile bis Peru)
Paratrizygia 1, (T) 3, (8. Chile)
Stenophragma 5 ,, 7 . (Chile bis Peru und 8.
Brasilien)
Stratiomyiidae
Chiromyzinae 1, 28, (bis Neuguinea, auch
trop. Stidamerika)
?Antissinae 7 . 1T, (auch orientalisch ?)
Tabanidae
Pelecorrhynchus 27 ., 5 (verwandt: Bequaerto-
myia: N. Amerika)
Rhagionidae
Dasyomma &, 15
Austroleptis 2, 2 .,
Nemestrinidae
Trichophthalma 45 19
Empididae
Hoplopeza 17 ,, 2 .,
Asilidae
Bathypogon? 12 5
Bombyliidae
Comptosia-Gruppe

auch bei vielen Gruppen vorkommt, die nur aus Australien bekannt, in
Neuseeland aber bisher nicht nachgewiesen sind (Tabelle 6) und auch bet
vielen Gruppen, die sowohl in Australien wie in Neuseeland verbreitet sind
(Tabelle b).

Das Ergebnis spéiterer Erdrterungen vorwegnehmend kann schon hier
gesagt werden, daBl es keine Griinde gibt, die dazu zwingen, fiir die 3 in
Tabelle 4—6 angefithrten Verbreitungs- bzw. Vikarianztypen verschiedene
Erkldrungen anzunehmen. Die in Tabelle 4 (Neuseeland-Siidamerika) und
6 (Australien-Siidamerika) belegten Verbreitungstypen diirften nichts als
Reduktionsformen des sozusagen vollstindigeren Verbreitungstypus sein,
der durch die Tabelle 5 (Neuseeland-Australien-Siidamerika) belegt wird.

In allen 3 Tabellen tritt die auffillige Tatsache hervor, daf} sie fast aus
schlieBlich Nematoceren und sogenannte orthorrhaphe Brachyceren ent-
halten. Von den Cyclorrhaphen sind nur die Sciadoceridae (Tabelle 5) und
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die Anthomyzidae (Tabelle 4) vertreten. Es ist nicht ganz ausgeschlossen,
daB sich spiter noch herausstellen wird, dal auch einige weitere Phoridae
(etwa eine Gruppe der Beckerinini) und vielleicht auch einige Schizophora
(etwa unter den Heleomyzidae oder auch Sciomyzidae) zu einem der 3 Ver-
breitungstypen gehoren. Aber ich halte es nicht fiir einen Zufall, daB die
so artenreiche Gruppe der Schizophora (in der z. Zt. mehr als 50 Familien
unterschieden werden) im Vergleich zu den Nematocera und den soge-
nannten orthorrhaphen Brachyceren in den 3 Tabellen so iiberaus spérlich
vertreten ist. Man ist geneigt, diese auffillige Tatsache durch das ver-
schiedene geologische Alter dieser Gruppen zu erkliren: Fiir viele soge-
nannte Familien der Nematocera und fiir einige orthorrhaphe Brachycera
steht mit Sicherheit fest, daB sie schon im Jura gelebt haben (siehe Hexxig
1954). Dagegen ist bisher noch nicht eine einzige Cyclorrhaphenform aus
dem Mesozoikum bekannt geworden. Meiner Ansicht nach haben wir allen
Grund zu der Annahme, dall die sogenannten Familien der Schizophora,
wenn nicht aller Cyclorrhapha, nicht dlter sind als die sogenannten Ord-
nungen der plazentalen Sdugetiere und jedenfalls nicht in &ltere Zeiten als
die obere Kreide zuriickreichen.

Damit ist schon die Frage angeschnitten, wie die Entstehung des in den
Tabellen 4—6 dargestellten Verbreitungstypus zu erkléren ist.

(. Deutung des Vorkommens monophyletischer Gruppen
in Neuseeland-Australien und Siidamerika

DerEinfachhheit halber werden die Gruppen, die einen der in den Tabellen
4—6 belegten Verbreitungstypen zeigen, im folgenden als AS-Gruppen be-
zeichnet werden.

Wenn diese AS-Gruppen wirklich monophyletische Gruppen sind und
wenn zwischen ihrer altweltlichen (A: Australien, Neuseeland) und ihrer
neuweltlichen (S: Siiddamerika) Teilgruppe tatsdchlich ein Schwestergrup-
penverhéltnis besteht, dann muf zwischen diesen beiden Komponenten
frither einmal ein realer Zusammenhang iiber die Gebiete hinweg bestanden
haben, die zwischen den heutigen Arealen liegen: Die Vorfahren der Ge-
samtgruppe miissen entweder in einem der beiden Areale gelebt haben, die
heute von den Nachkommen bewohnt werden, und sie miissen von da aus
Deszendenten in das andere Areal entsandt haben; oder als Wohnsitz der
Vorfahren muf ein 3. Gebiet angenommen werden, in dem deren Nach-
kommen heute nicht mehr leben, von dem aus sie aber in ihre heutigen
Verbreitungsgebiete gekommen sind. Fiir das Folgende ist es gleichgiiltig,
fiir welche dieser Moglichkeiten man sich im Einzelfalle zu entscheiden hat,
wichtig ist allein die Frage, wo und wann die rdumliche Verbindung be-
standen hat.

Es gibt wohl nur 3 wesentliche Moglichkeiten fiir die Annahme fritherer
Verbindungswege zwischen der altweltlichen (A) und der neuweltlichen (S)

Komponente:

Beitr. Ent. 10 16
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iiber den siidlichen Pazifik,

iiber den antarktischen Kontinent,

iiber nordliche Gebiete Asiens und Amerikas.

Die beiden zuerst genannten Verbindungswege konnte man wohl als direkte
Verbindungswege bezeichnen, nicht nur weil sie auf der kiirzesten Verbin-
dungslinie zwischen den heute getrennten Arealen der AS-Gruppen liegen,
sondern vor allem auch, weil sie heute génzlich oder fast ganz unbewohnt
sind (soweit auf diesen Verbindungslinien Landgebiete tiberhaupt vorhanden
sind).

Der zuletzt genannte, nordliche Verbindungsweg konnte dagegen als
indirekter bezeichnet werden.

Es will mir scheinen, dafl man sich einer Erklirung fiir den eigenartigen
Verbreitungstypus der AS-Gruppen am sichersten nidhern kann, wenn man
zunéchst die Frage aufwirft, ob sich nicht Griinde finden lassen, die ganz
allgemein genommen mehr fiir direkte als fiir indirekte Verbindungswege
zwischen den heute getrennten Arealen sprechen. Als solche Griinde sind
genannt worden oder konnten genannt werden:

1. Der geringe morphologische Abstand, der zwischen den Arten der alt-
weltlichen (A) und der neuweltlichen (S) Komponente einer AS-Gruppe
besteht.

Dieser geringe morphologische Abstand ist ja der Grund, weshalb man
in der gegenwértigen Systematik die beiden Komponenten einer AS-Gruppe
meist in einer Gattung oder gar Untergattung zusammenfaBt. Ich halte
diesen Grund nicht fiir stichhaltig. Wir kennen iiberall bei den Dipteren
neben Gruppen, die sich durch einen groBlen Formenreichtum auszeichnen
(z. B. Pachygasterinae) andere Gruppen von etwa gleich hohem Gliederungs-
alter, bei denen sich die Arten nur sehr geringfiigig voneinander unter-
scheiden. Wenn also zwischen den altweltlichen und den neuweltlichen
Vertretern einer AS-Gruppe nur geringfiigige Unterschiede bestehen, so
braucht das weder fiir ein geringes Alter dieses Vikarianztypus noch fiir
direkte (d. h. in diesem Falle: kurze) Verbindungswege zu sprechen.

Nach Mackerras & Forier (1942) befinden sich die Gruppen des ant-
arktischen Elementes (dies entspricht den AS-Gruppen der vorliegenden
Arbeit) “in a state of retarded evolution”. Dadurch sei die groBe Ahnlich-
keit der chilenischen und australischen Arten bedingt. Es besteht aber wohl
kein zwingender Grund, diese Retardation der Evolution gerade durch die
Eigentiimlichkeiten eines antarktischen Verbindungsweges zu erkliren.

Im iibrigen mufl daran erinnert werden, dafl der geringe morphologische
Abstand der altweltlichen und neuweltlichen Komponenten der AS-Gruppen
durchaus ein Artefakt der gegenwirtigen systematischen Methode bzw.
unseres Erkenntnisvermdgens sein konnte. Die gegenwirtig in der Syste-
matik fast ausschlieBlich verwendete Methode 148t uns ja nur solche AS-
Gruppen iiberhaupt erkennen, bei denen die morphologische Ahnlichkeit
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der Teilgruppen so groB ist, daB sie in einem Taxon (Gattung oder Unter-
gattung) zusammengefaBt werden. Nun ist aber der Grad der morpholo-
gischen Ahnlichkeit (“‘overall similarity”) kein sicherer Spiegel der phylo-
genetischen Verwandtschaft (“relative recency of common ancestry”). Die
Annahme phylogenetischer Verwandtschaft kann nur durch den Nachweis
synapomorpher Ubereinstimmung begriindet werden (Hexx1e 1957). Unsere
Annahme, daB die in Tabelle 1—6 angefiihrten, zunéchst nach dem Kri-
terium der morphologischen Allgemein-Ahnlichkeit gebildeten AS-Gruppen
tatsdchlich monophyletische Gruppen im Sinne der phylogenetischen Syste-
matik sind (und nur als solche wiren sie fiir die Tiergeographie iiberhaupt
interessant), beruht auf der (meist wohl berechtigten) Voraussetzung, daB
sehr groBe Allgemeinihnlichkeit auch synapomorphe Ubereinstimmungen,
und nicht etwa nur Symplesiomorphien einschliet. Es gibt aber sowohl
in Australien und Neuseeland wie in Siidamerika nicht wenige Gattungen
(also Verwandtschaftsgruppen), die morphologisch so isoliert sind, daB
bisher kein Systematiker gewagt hat, sich iiber deren Verwandtschafts-
beziehungen auszusprechen. Man muf es durchaus fiir moglich halten, daB
als Schwestergruppe mancher morphologisch ,,isolierten‘‘ australischen oder
neuseeldndischen Gattung eine morphologisch ,,isolierte* siidamerikanische
Gattung anzusehen ist. Auch solche Gattungs-Paare wiren natiirlich
AS-Gruppen. Nur wenn sie alle bekannt wéren, diirfte man eine Beant-
wortung der statistischen Frage wagen, ob der morphologische Abstand
zwischen den beiden Komponenten einer AS-Gruppe wirklich in den meisten
Fillen so gering ist, wie es heute scheint. Auch aus dieser Uberlegung ergibt
gich also eine wichtige Forderung an die kiinftige Systematik: Die Her-
stellung eines vollstdndigen Verzeichnisses aller AS-Gruppen, das nicht nur
diejenigen umfaflt, deren morphologische Differenzierung so gering ist, daff
sie auch mit groben und unzulinglichen systematischen Methoden als mono-
phyletische Gruppen erkannt und als taxonomische Einheiten (Gattungen
oder Untergattungen) bewertet werden.

2. Die Lebenstiichtigkeit der AS-Gruppen

Dieses Argument ist von Mackerras (1925) angefiihrt worden. Er geht
davon aus, daB die Alternative zu der Annahme direkter (insbesondere
antarktischer) Verbindungswege zwischen Australien-Neuseeland und Siid-
amerika, d. h. die Annahme indirekter, noérdlicher Verbindungswege auch
die Annahme der Verdringungshypothese zur Folge haben miiite. Das
wiirde aber besagen, daf die in Randlagen abgedringten AS-Gruppen sich
im Konkurrenzkampf gegeniiber anderen Gruppen als erfolglos erwiesen
haben. Die AS-Gruppen zeichneten sich zwar haufig durch ,,Primitivitat*,
d. h. durch den Besitz plesiomorpher Merkmale aus. Das gehe aber bei den
Insekten nicht mit Erfolglosigkeit Hand in Hand:

,,Primitiveness and non-success do appear to go hand in hand in the mammals, but
it is a great mistake to apply the same conclusions to the insects.”“ So bestehe z. B. “no

16*
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doubt that Trichophthalma ist an archaic yet highly successful genus, the presence of
which in a peripheral region is difficult to account for on an hypothesis of central thrust
by better adopted species.” Trichopthalma (MacrErRrRAS 1925 kannte in Australien
30 Arten, Paramoxow 1953 nennt 45 Arten und meint “doubtless there are numerous
as yet undescribed species in Australia”) z. B. kommt in Australien an vielen Orten mit
dem jiingeren orientalischen Element (das im jiingeren Tertiir vom Norden her ein-
gedrungen ist) zusammen vor und hat sich “to a number of different environments”
angepalBt, “some of which certainly have analogues in other regions; and it is difficult
to conceive that they would not have survived had they ever occurred elsewhere than
in the Australasian and the Neotropical regions” (Macrerras 1925).

Fiir Mackerras hat daher die Annahme nérdlicher Verbindungswege
weniger Empfehlenswertes als die Annahme einer direkten Ausbreitung der
Gattung Trichopthalma tiber den antarktischen Kontinent.

Es scheint mir aber, dall gerade MackErRrAS’ eigene weitere Ausfiih-
rungen iiber die Gattung Trichophthalma diese Argumente entwerten:

“It will be observed that the evidence presented above indicates that many of the
species are not earlier than the Pleistocene in age, and this concluison is supported by the
systematic studies, there being every indication that the species are still in a state of
flux and have not reached the stable condition seen in many other groups. The genus is
an old one and the groups and subgroups are well stabilized, but the species have appa-
rently been undergoing marked changes and developed in fairly recent times, possibly
owing to the stimulating climate of the southern half of eastern Australia during and
immediately after the Pleistocene.”

Wenn danach die ,,Gattung® Trichophthalma und einige ihrer Teil-
gruppen ein hohes Alter haben, die zahlreichen Arten aber groftenteils erst
seit dem Pleistocén entstanden sind, so scheint mir das doch darauf hinzu-
deuten, daB Trichophthalma erst in verhiltnism#Big jiingster Zeit eine
merfolgreiche’ Gruppe geworden ist und dafl sie jedenfalls im Laufe ihrer
Geschichte durch okologische Engpésse getrieben worden ist, die nur von
den wenigen Stammarten iiberwunden worden sind, aus denen die nach
Macrerras groBtenteils jungen heute zu unterscheidenden Arten hervor-
gegangen sind.

Im iibrigen scheint mir die Annahme nordlicher Verbindungswege fiir
die Deutung des Verbreitungsbildes der AS-Gruppen nicht so eng mit der
Verdriangungshypothese verkniipft, wie MackerrAs anscheinend annimmt.

Wichtiger noch scheint mir die Uberlegung, daB Mackerras’ Ausfiih-
rungen auf einen weiteren Grund verweisen, der fiir die Annahme direkter
Verbindungswege zwischen Neuseeland-Australien und Stidamerika spre-

chen konnte.

3. Das Bestehen von Schwestergruppenverhilinissen zwisehen mehreren nahe
miteinander verwandten AS-Gruppen (Fig. 3)

Wenn Trichopthalma, wie MACKERRAS angibt, eine alte Gruppe ist und
wenn, wie Mackerras ebenfalls annimmt, auch mehrere Teilgruppen ein
hohes Alter haben, dann miiite man bei der Annahme direkter Verbin-
dungswege zwischen Siidamerika und Australien doch wohl erwarten diirfen,
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daB bei Trichophthalma mehrere Stammlinien von Australien nach Sud-
amerika (oder umgekehrt) laufen bzw. daB, anders ausgedruckt, innerhalb
der Gattung Trichophthalma mehrere Schwestergruppenverhdltnisse zwi-
schen sudamerikanischen und australischen Arten bestehen. Sollte das aber

Fig. 3. Das Bestehen von Schwestergruppenverhaltnissen zwischen mehreren in
Australien-Neuseeland und Sudamerika verbreiteten Gruppen als Argument fur
die Existenz direkter Verbindungswege zwischen diesen Gebieten

bei Trichophthalma nicht der Fall sein, dann wére doch vielleicht zu er-
warten, daB dies bei anderen Gruppen, die AS-Charakter haben und die
sich uber antarktische Verbindungswege ausgebreitet haben, festzustellen
ist. Bei der Wichtigkeit dieses Grundes halte ich es fur richtig, hier etwas
weiter auszuholen.

Als Standardargument fiir die frithere Existenz einer antarktischen
Landverbindung zwischen Australien-Neuseeland (oder einem dieser Ge-
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biete) und Siidamerika wird in der tiergeographischen Literatur (siehe z. B.
JeanxsL) auch heute noch einfach die Existenz von AS-Gruppen angefiihrt:

“To sum up briefly, the Mycetophilid fauna of the southern tip of South America
shows definite affinities with the faunas of both New Zealand and the remainder of
South America, but further collecting from all three areas will be necessary to show just
how close the affinity really is, and to show from which region the bulk of the species
was derived. There is, however, no doubt that a certain proportion of the fauna was
derived from the ancient antarctic Continent.” “The genera which show the clearest
New Zealand and Australian affinities are Okahunea, Aneura, Aphelomera [giiltiger Name
jetzt: Neophelomeral, Parairizygia, and Austrosynapha. None of these genera has so far
been recorded from the more northern part of South America, but all are to be found in
New Zealand or Australia and Tasmania: all are quite distinct and some are peculiar”
(FREEMAN, 1951).

Meines Erachtens ist die bloBe Existenz von AS-Gruppen, also die ,,Pro-
tokoll-Aussage®, daB es die in Tabelle 3—6 angefiihrten Gruppen gibt, noch
kein Beweis fiir eine antartkische Landverbindung. Wer das annimmt, hort
dort zu argumentieren auf, wo die Beweisfithrung erst beginnen sollte:

Nehmen wir an, zwischen den Arten (oder Artengruppen) A und S
bestehe ein Schwestergruppen-Verhiltnis. Das bedeutet, daB beide eine
gemeinsame Stammart gehabt haben miissen. Wir konnen nun zwar die
Annahme machen, dal diese gemeinsame Stammart auf dem antarktischen
Kontinent gelebt hat, oder auch die Annahme, daB sie in Siidamerika oder
in Australien-Neuseeland verbreitet war und Nachkommen von da in das
andere Gebiet entsandt hat. Die Frage aber, ob diese Annahme begriindet
werden kann und als wahrscheinlich gelten darf, hangt doch davon ab, wie
sie sich mit den Tatsachen vertragt, die sich ergeben, wenn man weitere
Fragen stellt: Auch die monophyletische Gruppe (A, S) hat ihrerseits eine
Schwestergruppe. Das kann wieder eine AS-Gruppe sein (A,, S;). Auch die
von beiden gebildete monophyletische Gruppe nichsthéheren Ranges
(A, S) + (A4, S;) mub wieder eine Schwestergruppe haben, die natiirlich
ebenfalls wieder eine AS-Gruppe sein kann. Setzt man dieses ,,Fragen nach
der Schwestergruppe* geniigend lange fort, dann muB man mit Notwendig-
keit einmal auf eine Gruppe stoBen, die auf den Nordkontinenten verbreitet
ist.

Es scheint mir, daB sich aus dieser Uberlegung eine wichtige Moglichkeit
ergibt, die Frage zu priifen, ob der antarktische Kontinent eine wesentliche
Rolle in der Entwicklung der rezenten Tiergruppen gespielt hat. Wenn wir
némlich AS-Gruppen finden wiirden, deren sdmtliche Teilgruppen wiederum
AS-Gruppen sind, also etwa Familien mit Unterfamilien, Tribus und Gat-
tungen, die samtlich auch ihrerseits AS-Gruppen sind, dann wiirde sich
wohl schwerlich der SchluB vermeiden lassen, daf die Entwicklung dieser
Gruppen sich auf dem antarktischen Kontinente abgespielt hat (Fig. 3).
Sollte sich dagegen herausstellen, daBl die Schwestergruppe aller oder der
meisten AS-Gruppen auf den Nordkontinenten lebt, dann kénnte man die
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Antarktis wohl bestenfalls als Wanderweg zwischen Australien-Neuseeland
und Siidamerika {oder umgekehrt) in Anspruch nehmen.

Die Frage, wie man auch diese Moglichkeit priifen konnte, soll spéater
untersucht werden. Zunichst mochte ich der Frage nachgehen, ob es Kom-
plexe von AS-Gruppen gibt, von denen jede mit irgendeiner anderen AS-
Gruppe dieses Komplexes niher verwandt ist als mit einer auf den Nord-
kontinenten verbreiteten Gruppe.

Blepharoceridae-Edwardsininae

In der Gattung Edwardsina werden von Epwarps (1929) 3 Unter-
gattungen unterschieden: Edwardsina (Siidamerika), Tonnoirina (Austra-
lien, Stidamerika) und Alexina (Australien, ? Siidamerika). Die am meisten
plesiomorphen Merkmale haben die Arten der Untergattung Edwardsina.
Diese Gruppe ist ausschlieflich in Siidamerika verbreitet. Abgeleitete
Merkmale besitzt die Untergattung Tonnoirina, die sowohl in Siidamerika
wie in Australien vorkommt. Noch stirker abgeleitet in der schon bei
Tonnoirina eingeleiteten Richtung ist Alexina. (Die Merkmale dieser Gat-
tung “represent an advance of specialisation from Tonnoirina). Von
Alexina sind 2 Arten aus Australien bekannt. Nun hat MaxxurIMs (1938)
aus Chile eine Larve beschrieben, die er ebenfalls zu Alerina stellt, Wenn
das richtig ist, hitten wir also in den beiden Untergattungen Tonnoirina
und Alezinag 2 AS-Gruppen, die ihrerseits Schwestergruppen sind und deren
- Schwestergruppe (Edwardsina) wiederum im stidlichen Siidamerika (jeden-
falls nicht auf den Nordkontinenten) verbreitet ist. Die Gattung Edwardsina
konnte also (in bescheidenem MaBe) dem Schema Fig. 3 entsprechen. Leider
ist die Zugehorigkeit der von Mawxusms aus Chile beschriebenen Larve
zu Alexina nicht gesichert. Die genauere systematische Durcharbeitung
der Gattung Alexina bietet aber einige Aussichten, wenn es darum geht,
Komplexe von AS-Gruppen zu finden, die dem in Fig. 3 dargestellten
Schema entsprechen.

Stratiomyiidae-Chiromyzinae

Eine weitere AS-Gruppe, bei der man schon wegen ihrer verhéltnism#Big
hohen Artenzahl mehrfache Beziehungen zwischen Siidamerika und Austra-
lien vermuten konnte, sind die Chiromyzinae. Die gegenwirtige systema-
tische Einteilung scheint diese Vermutung ohne Einschrinkung zu be-
statigen. Obwohl die Chiromyzinae ohne jeden Zweifel eine monophyletische
Teilgruppe der Stratiomyiidae sind, hat Experrrin (1921, 1932) mehrere
Gattungen dieser Gruppe zu den ,,Xylophagidae® gestellt. Die systema-
tische Einordnung der Arten und Gattungen séhe nach ENDERLEIN folgen-
dermalen aus:
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,,Chiromyzinae“
Archimyzini  Archimyza Australien
Chiromyzini  Ghiromyza
Xenomorpha
Mesomyza Siidamerika
Nonacris
Clavimyia
,, Xylophaginae*
Xylophagini  Hylorops Australien  Stidamerika
Psegmoptera Australien
(== Boreotdes)
Stenimas Australien
Stenimantia Stidamerika
Metopinini Metoponta Australien
Hylorus Siidamerika
,,Lagarininae‘
Archilagarinus  Neuguinea
Lagarinus Siidamerika

Zusammengenommen bilden die angefiihrten ,,Gattungen‘‘ sicher eine mono-
phyletische Gruppe. Wenn dariiber hinaus auch die angefiihrten ,,Unter-
familien*, Tribus und Gattungen als monophyletische Gruppen angesehen
werden konnten, dann béitten wir hier also tatsidchlich einen Komplex von
4 oder sogar 5 AS-Gruppen entsprechend dem in Fig. 3 dargestellten Schema:

1) Archimyzini (A) — Chiromyzini (S)

2) Hylorops part. (A) — Hylorops part. (S)
3) Metoponia (A) — Hylorus (S)

&)y Archilagarinus (A) — Lagarinus (S)

und vielleicht
5) Stenimas (A) — Stenimantia (S)

Aber die Voraussetzungen, auf denen diese Annahme beruhen miilite,
sind unzutreffend. Die angefithrten Gattungen bzw. Gattungspaare sind
wahrscheinlich keine monophyletischen Gruppen. Die Merkmale, auf denen
die Unterscheidung der Gattungen im wesentlichen beruht, unterliegen einer
deutlichen einseitig gerichteten Entwicklung:

Die FiihlergeiBel ist bei urspriinglichen Arten noch mehr oder weniger
deutlich 8-gliedrig. Bei abgeleiteteren Arten sind die Fithler stufenweise
weniger deutlich gegliedert. Die am meisten abgeleiteten Arten haben eine
ungegliederte Fiihlergeifel (ungegliedertes ,,3. Fiihlerglied*).

Im Fliigelgedder ist bei urspriinglichen Arten r, vorhanden, bei abge-
leiteten fehlt dieser Ast des Radialsektors. Bei urspriinglichen Arten ist m,
vorhanden, bei abgeleiteten fehlt dieser Ast der Media.

Sowohl in Siidamerika wie in Australien kommen Arten mit urspriing-
lichen wie auch Arten mit abgeleiteten Merkmalen vor. Die Kombination,
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in der urspriingliche und abgeleitete Merkmale bei verschiedenen Arten
auftreten, liefert keinen Grund fiir die Annahme, dal die Arten mit abge-
leiteten Merkmalen in Stidamerika und in Australien ndher miteinander ver-
wandt sind. Néaher liegt die Annahme, dafi Arten mit abgeleiteten Merk-
malen unabhiingig voneinander einerseits in Siidamerika, andererseits in
Australien entstanden sind. Jedenfalls 14t sich die Annahme nicht be-
griinden, daB zwischen den australischen und den siidamerikanischen Arten
der Chiromyzinae mehr als ein einfaches Schwestergruppenverhéltnis be-
steht. Die wirkliche Entscheidung in dieser Frage wird aber erst eine
genauere systematische Durcharbeitung der Chiromyzinae bringen kénnen.
Im iibrigen sind die Chiromyzinae eines der interessantesten Beispiele
dafiir, wie wenig ein System, das nicht nach den Grundsitzen der phylogene-
tischen Systematik aufgebaut ist, wissenschaftlich bedeutet und wie irre-
fithrend ein System sein kann, in dem die Einteilung nach Entwicklungs-
stufen (,,Stadiengruppen im Sinne von REMANE) vorgenommen wird.

Nemestrinidae-Trichophthalma

Bei der Gattung Trichophthalma wiirde man wegen ihrer verhaltnis-
méBig hohen Artenzahl (siehe oben S. 240) und wegen des wahrscheinlich
hohen Alters einiger ihrer Teilgruppen (siehe oben S. 240) am ehesten mehr-
fache Beziehungen zwischen Siidamerika und Australien zu finden erwarten.
Die Gattung hat auch insofern besonderes Interesse, weil sie von MAcKERRAS
mehrfach als Beispiel fiir das antarktische Faunenelement in Australien
genannt worden ist. Es gibt indessen bisher keinerlei Griinde fiir die An-
nahme, daf zwischen einzelnen in Australien verbreiteten Artengruppen
der Gattung und einzelnen siidamerikanischen Arten oder Artengruppen
nihere Verwandtschaftsbeziehungen bestehen.

Tabanidae-Pelecorrhynchus

Die Gattung Pelecorrhynchus, die eine ausgesprochene AS-Verbreitung
hat, ist wegen ihres zweifellos sehr hohen Alters von besonderem Interesse.
Sie ist zwar nicht sehr artenreich. Es besteht aber kein Zweifel, daB zwischen
ihr und den sehr artenreichen Tabanidae ein Schwestergruppenverhéiltnis
besteht. Mackerras & FurLer haben sie deshalb als eigene Familie
(Pelecorrhynchidae) den Tabanidae gegeniibergestellt. Man miiBte dann
allerdings, um das Schwestergruppenverhaltnis richtig zum Ausdruck zu
bringen, Pelecorrhynchidae - Tabanidae s.str. in einer taxonomischen
Gruppe néchsthoheren Ranges zusammenfassen. Der Katalog von MAackER-
ras & Furrer erkennt nur 1 Gattung in Siidamerika und Australien an mit
mehreren Artengruppen:

1. personatus-Gruppe (Pelecorrhynchus s. str.)
12 Arten in Australien

2. fulvus-Gruppe (= Archeomyia)
3 Arten in Australien

DOI: 10.21248/contrib.entomol.10.3-4.221-329



246 W. Hennig, Dipteren-Fauna von Neuseeland

3. fusconiger-Gruppe (= Goenura)

12 Arten in Australien, 6 Arten in Chile.
Auch bei Pelecorrhynchus lassen sich also keine mehrfachen Beziehungen
zwischen Siidamerika und Australien erkennen trotz des zweifellos sehr
hohen Alters der Gruppe.

Limoniidae-Hexatominae-Gynoplistia

ArexaNDER (1948b, p. 524) unterscheidet 5 Subgenera; 2 davon sind
nach seiner Darstellung einerseits in Siidamerika, andererseits in Neusee-
land-Australien verbreitet:

a) Gynoplistia s. str.

“About 14 species of the typical subgenus are found in the Chilean
subregion. In the Australasian Region more than 250 other species are
found in Australia, New Zealand [allein hier mehr als 100 Arten], New
Caledonia, New Guinea and Celebes, reaching their western limit at Wal-
lace’s Line. In the great biologically instable area lying between Wallace’s
Line and Weber’s Line, commonly called “Wallacea”, relatively few species
are found but in New Guinea a host of forms occur, most of which have been
discovered only recently. The greatest proportion of the described species
occur in eastern Australia, Tasmania and New Zealand. The species found
in Chile are entirely consubgeneric with the Australasian forms and the
group must have attained its present distribution via the former Ant-
arctic continent. In my opinion, this single genus provides an almost
unbreakable link in the long chain of evidence supporting a belief in a
former Antarctic land connection” (ArExaxprr 1948 b, p. 525).

b) Paralimnophila

“In the local fauna [gemeint ist S. Amerika] about 10 species have been
defined, with about 35 further described forms in Australia and Tasmania,
two in New Zealand, and a few further species in New Caledonia and New
Guinea. It is only in the Australian fauna that species with branched
antennal segments occur, all others, including the local forms [gemeint
sind die siidamerikanischen Arten] having the segments entirely simple,
much as in the genus Limnophila.” ,, The American species of Paralimno-
phila . .. are found chiefly in the Chilean Subregion, with one species oc-
curing in southeastern Brazil” (ALexaxprr 1948 b, p. 526).

Die 3 anderen, von ALEXANDER unterschiedenen Subgenera haben eine
mehr lokale Verbreitung: Dirhiphis 3 chilenische Arten, Cerozodia 1 Art
in West-Australien, 5 Arten in Neuseeland und Xenolimnophila 3 Arten in
Australien. Es besteht kein Grund zu der Annahme, dall zwischen der
chilenischen Dirkiphis und den beiden genannten australischen Unter-
gattungen (oder einer von ihnen) ein Schwestergruppenverhiltnis besteht.
Die 3 kleinen Untergattungen sind wohl eher als Splitter der lokalen Gynopli-
stia- oder Paralimnophila-Artengruppen anzusehen.
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Wenn Gynoplistia und Paralimnophila wirklich monophyletische Grup-
pen und noch dazu Schwestergruppen sind, dann hétten wir bei der Gattung
Gynoplistia s.1. wirklich ein Verbreitungsbild, das sich auf das in Fig. 3
dargestellte Schema zuriickfithren 148t, und die Gattung hatte fiir die
Hypothese einer fritheren antarktischen Landverbindung wirklich das
Gewicht, das ihr ArexaxpaR beilegt. Aber der Beweis ist bisher noch nicht
erbracht. Er miiBte in einer Begriindung der systematischen Gliederung
der Gattung bestehen, die dem ,,Argumentierungsschema der phylogene-
tischen Systematik‘ (Hexxie 1957) geniigt. Solange dieser Beweis nicht
vorliegt, wird man immer den Verdacht hegen miissen, dal die scheinbare
AS-Beziehung bei 2 ndchstverwandten Gruppen (Schwestergruppen), die
in der Gattung Gynoplistia vorzuliegen scheint, sich in dhnlicher Weise als
Artefakt der angewandten (nicht streng phylogenetischen) Methode er-
weisen konnte wie die scheinbare 5-fache Verbindung zwischen Australien
und Siidamerika bei den Chiromyzinae (siehe oben S. 244).

Ahnlich zu beurteilen ist moglicherweise die Tribus Atarbaria der
Limoniidae-Hexatominae. Hier scheinen bei den beiden Gattungen Atarba
und Ischnothriz 8hnliche Verhiltnisse vorzuliegen wie bei den beiden soeben
besprochenen ,,Untergattungen‘ Gynoplistia s. str. und Paralimnophila. Da
die genannten Gattungen aber auch in anderem Zusammenhange wichtig
sind, sollen sie erst weiter unten (S. 276) genauer besprochen werden.

Austrothaumalea (Fam. Thaumaleidae)

Die Thaumaleidae gleichen den Tanyderidae, Trichoceridae und auch
den Dixinae darin, dal einer Nordgruppe (Thaumalea, Androprosopa,
Trichothaumalea) eine Gruppe mit AS-Verbreitung (Austrothaumalea) gegen-
iibersteht. Zwischen beiden scheint ein Schwestergruppenverhiltnis zu
bestehen (sc¢, reduziert bei der Nordgruppe; s¢; reduziert bei der Siidgruppe).
Uber die Arten der siidlichen Gattung (Austrothaumalea) schreibt Epwarps
(1930 a):

“. .. the South American species agreeing in all important respects with
the Australasian; even the specific differences between the South American
species are of the same nature as those distinguishing the New Zealand
species, and although the species are not the same, the same two groups
are represented”’. Diese letzte Bemerkung von Epwarps kénnte man so
auffassen, als seien in der Gattung Austrothaumalea 2 Teilgruppen mit AS-
Beziehungen zu unterscheiden. Dann hétten wir bei Austrothaumalea ein
Verbreitungsbild, das dem in Fig. 3 dargestellten Schema entspriche. Aber
weder in Epwarps’ Bearbeitung der siidamerikanischen noch in ToxNoIRs
Darstellung der neuseelsndischen Arten von Thaumalea finde ich in dieser
Gattung 2 Artengruppen unterschieden. Daher kann auch diese Gattung
bisher nicht als ein Komplex mehrerer nahe miteinander verwandter AS-
Gruppen angesehen werden.
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Gattung Fungivora (= Mycetophila) — Fam. Fungivoridae

In ihrer heutigen Umgrenzung ist Fungivora eine der artenreichsten
Gattungen der Fungivoroidea. Aus Siidchile allein sind tiber 60, aus Neu-
seeland iiber 50 Arten beschrieben. AuBlerdem sind Arten der Gattung auch
in allen anderen tiergeographischen Regionen verbreitet ‘“though they are
more numerous in the temperate regions” (Epwarps 1925, p. 631). Nach
Fruzmax (1951, p. 97) haben Toxwoir & Epwarps (1927) in Neuseeland
2 Artengruppen unterschieden, von denen die eine nur eine Gruppe von
verhdltnisméiBig schwachen, haarartigen Pteropleuralborsten, die andere
2—7 starke Pteropleuralborsten besitzt. Aus anderen Teilen der Welt
sind diese Artengruppen nach FrEEmaN nicht bekannt. Im tropischen
Siidamerika kommen nach FREEMAN nur Arten mit dem zuletzt genannten
Merkmal vor. Epwarps & Toxnomr hatten den Besitz von schwachen
Haaren auf der Pteropleura als ,,primitives’* Merkmal angesehen.

“However, many of these species with only hair-like setae on the pteropleurite
possess wings with a complicated pattern and some have greatly enlarged male hypopygia
sometimes showing assymmetrie. The species with the bristles tend to have a simpler,
or no, wing pattern, simpler genifalia or they possess the vertical forceps type of styles
like the European M. lineola WINNERTZ".

Fruemax findet sogar Verwandtschaftsbeziehungen zwischen einzelnen
siidamerikanischen Arten oder Artengruppen und neuseeléndischen Arten:

“Some of the species show a close resemblance to some New Zealand species, e. g.
the group of M. amplipennis, sp. n., appears to be closely allied to M. dilatata ToNNOIR.
Others are allied both to New Zealand and Brazilian species, e. g. M. chlorochroa and
armatura, spp. 1., show a close similarity to marginepunctata Tonxor of New Zealand
and to M. edwardsi LaNE of Brazil.”

Man kann sicherlich nicht sagen, daBl damit Fungivora schon als ein
Komplex nahe miteinander verwandter AS-Gruppen entsprechend dem
Schema 3 begriindet wire. Dazu sind die Angaben FrEEMANN’s doch zu
unbestimmt und zu weit von einer den Grundsitzen der phylogenetischen
Systematik entsprechenden Strukturanalyse entfernt. Aber man wird
feststellen diirfen, daff die Gattung Fungivora (Mycetophila) zu denjenigen,
bisher nicht sehr zahlreichen Dipterengattungen gehort, die der zukiinftigen
Systematik vielleicht am meisten Aussicht bieten, einen Komplex nahe
miteinander verwandter AS-Gruppen zu finden, der dem Schema 3 ent-
spricht.

Bei der groflen Bedeutung, die der Nachweis von Komplexen nahe mit-
einander verwandter AS-Gruppen fiir die Frage nach der fritheren Existenz
einer antarktischen Landverbindung zwischen Stidamerika und Australien-
Neuseeland haben miifite, schien es mir angebracht, auch auf die Gruppe
hinzuweisen, die als klassisches Beispiel einer , AS-Gruppe* besonders
héufig zur Begriindung einer fritheren antarktischen Landverbindung in
Anspruch genommen worden ist:
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Marsupialia

Wohl die bekannteste AS-Gruppe aus dem gesamten Tierreich. Nach
der alten systematischen Einteilung der Marsupialia in Polyprotodontia
und Diprotodontia mufite es scheinen, als handele es sich hier um 2 nahe
miteinander verwandte AS-Gruppen, d. h. als sei bei den Marsupialia eine
doppelte Verbindung zwischen Siidamerika und Australien anzunehmen.
Nach den neuesten Untersuchungen (siehe Simpson, 1945) ist es aber wahr-
scheinlich, daB die abgeleiteten Merkmale der ,,Diprotodontia® in Siid-
amerika und in Australien unabhingig voneinander entstanden sind. Es
besteht also heute mindestens kein zwingender Grund mehr fiir die An-
nahme, dal etwa die 3 australischen Teilgruppen der Marsupialia (Dasy-
uroidea, Perameloidea, Phalangeroidea), die heute als monophyletische
Gruppen gelten, je fiir sich mit siidamerikanischen Teilgruppen der Marsu-
pialia ngher verwandt wéren.

Zusammenfassend ldBt sich sagen, daB es kaum méglich ist, ein sicher
begriindetes Beispiel fiir einen Komplex nahe miteinander verwandter
AS-Gruppen zu finden, der sich auf das in Fig. 3 dargestellte Schema
zuriickfithren léft. Daf bisher keine sichere Entscheidung dariiber moglich
ist, ob es solche Falle iiberhaupt gibt, liegt zum groBen Teile daran, daf
man den Gruppenbildungen der gegenwirtigen Systematik kein unbedingtes
Vertrauen entgegenbringen darf. Nur Gruppen, die wirklich sicher be-
griindete monophyletische Gruppen sind (im Sinne der Forderungen, die
bei Hexwie 1957 nidher erldutert sind), konnen fiir unsere Zwecke heran-
gezogen werden. Sind dagegen 2 oder mehrere angeblich miteinander
,,verwandte* Gruppen des Systems, wie das so oft geschieht, nach typolo-
gischen Gesichtspunkten, etwa nach der Héhe der Organisationsstufen
ihrer Arten (als ,,Stadiengruppen im Sinne von Remaxz), gebildet, dann
liegt hier kein Komplex naher verwandter AS-Gruppen, der sich auf das
Schema 3 zuriickfithren lieBe, vor, auch dann nicht, wenn das Verbreitungs-
bild dieser Gruppen formal dem von AS-Gruppen entspricht.

Es muf8 auch daran erinnert werden, dall konvergente und parallele
Merkmalsentwicklungen gerade in nahe verwandten Gruppen engere Ver-
wandtschaftsbeziehungen vortduschen konnen. Kirraxorr (1956) hat mit
Recht auf die Gefahren hingewiesen, die tiergeographischen SchluBfolgerun-
gen aus solchen Moglichkeiten erwachsen kénnen.

4. Das Vorkommen von Arten mit urspriinglichen Merkmalen im stidlichsten Siid-
amerika und Australien bei Gruppen, die abgeleitetere Arten in mehr nérdlichen
Gebieten beider Kontinente besitzen

In manchen AS-Gruppen, die sowohl in Stidamerika wie in Australien
verhéaltnism#Big artenreich sind, 148t sich beobachten, daBl die Arten mit
den urspriinglichsten Merkmalen in beiden Kontinenten die siidlichsten
Gebiete besiedeln. Ein Beispiel dafiir liefern die Chiromyzinae (Fam.
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Stratiomyiidae; siehe dazu auch oben S. 244). Bei dieser Gruppe ist es be-
sonders in Siidamerika auffillig, dall man umso mehr Arten mit abgelei-
teten Merkmalen trifft, je weiter man nach Norden kommt. Weniger auf-
fallig ist das in Australien, aber auch hier zeigt die aus Neuguinea beschrie-
bene Archilagarinus priscus ENDERL. besonders abgeleitete Merkmale.
Daraus wird nun oft der Schlu gezogen, dali die betreffende Gruppe in

> o =

Fig. 4. Das Vorkommen urspriinglicher Arien einerseits im stidlichen Australien, an-
dererseits im siidlichen Stidamerika als angebliches (aber theoretisch nicht begriindetes)
Argument fiir die frithere Existenz direkter Verbindungswege zwischen diesen Gebieten

beiden Kontinenten aus dem Siiden gekommen sei. So argumentiert z. B.
auch Epwarps bei der Gattung Edwardsira (Fam. Blepharoceridae), von
der er annimmt, daB sie aus dem Stiden (iiber die Antarktis) nach Australien
gekommen ist:

“It than Edwardsina australiensis is the most specialised species of the genus, ifs oc-
currence at the northern limit of distribution of the genus in Australia again indicates
its southern origin”.

Dieses Argument benutzt unbewuft und ohne sich iiber die Tragweite
Rechenschaft abzulegen die Regel vom ,,Parallelismus zwischen morpholo-
gischer und chorologischer Progression (Progressionsregel)*: Hexyie 1950,
p- 356. Sie besagt im wesentlichen, daB die Arten mit den urspriinglichsten
Merkmalen in dem zuerst, die Arten mit den abgeleitetsten Merkmalen in
den zuletzt besiedelten Teilen des Gesamtareales einer Artengruppe zu
finden sind. Das ist aber nur eine Rahmenregel wie die stratigraphische
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Regel, daB die untersten Schichten einer Schichtenfolge die &ltesten, die
obersten dagegen die jiingsten sind. Sie gilt wahrscheinlich nur bei Ver-
wandtschaftsgruppen mit ungestorter Ausbreitungs- und Entwicklungs-
geschichte, bei Artengruppen also, deren systematisches Strukturbild nicht
durch groBle Liicken zerrissen ist, die durch das Aussterben von Arten
entstanden sind.

Bei Verwandtschaftsgruppen, die durch Engpésse ihrer Entwicklung
hindurchgegangen sind, die also eine oder mehrere Perioden der Dezimie-
rung durchlaufen haben, nach denen aus wenigen iiberlebenden und in
Riickzugsgebiete verdrangten Arten neue Arten hervorgegangen sind,
diirfte die Progressionsregel kaum gelten. Aus dem Verbreitungsgebiet der
Stammarten, aus denen die heute lebenden Arten hervorgegangen sind,
bzw. (da die Stammarten selbst ja nicht erhalten sind) aus der Lage der
Areale derjenigen Arten, die entsprechend der Deviationsregel den Stamm-
arten am dhnlichsten geblieben sind, 1aBt sich also keine Aussage dariiber
ableiten, wie die Stammarten in diese Gebiete gekommen sind.

Nun wissen wir z. B. aus den Untersuchungen von Mackerras iiber
die Geschichte der Gattung Trichophthalma in Australien, dafl die Fauna
Australiens in jingster Zeit durch eine Periode starker Dezimierung hin-
durchgegangen ist, und daB die rezenten Arten zum Teil ein sehr geringes
Alter (Pleistocin nach Macxerras) haben, ihre Existenz also einem Wieder-
aufblithen der Gruppe in jiingster Zeit verdanken. Man muf} daraus min-
destens fiir Australien, vielleicht aber auch fiir Siidamerika oder fiir be-
stimmte Elemente dieser Faunengebiete, den Schlufl ziehen, daB8 wohl die
heutige Verbreitung der urspriinglichen und der abgeleiteteren Arten mit
Hilfe der ,,Progressionsregel‘‘ so gedeutet werden darf, dal die Ausbreitung
der betreffenden Gruppen nach ihrem Wiederaufblithen in Australien (und
vielleicht auch in Siidamerika) von Siiden nach Norden erfolgt ist. Der
weitergehende SchluB, daf die Gruppe als solche aus dem Siiden (aus der
Antarktis) gekommen sein miilte, weil die urspriinglichsten Arten heute
im Siiden gefunden werden, ist- dagegen nicht erlaubt.

Aus der Lage der Verbreitungsgebiete der urspriinglichsten Arten einer
AS-Gruppe (Fig. 4) 148t sich also kein sicheres Argument fiir die friihere
Existenz einer antarktischen Landverbindung gewinnen.

5. Der Nachweis von Fossilien auf dem antarktischen Kontinent

Simpson (1940) stellt fest, daB der Nachweis eines einzigen Sdugetier-
zahnes auf dem antarktischen Kontinent die Frage, ob eine antarktische
Landverbindung zwischen Australien und Stidamerika bestanden hat, ent-
scheiden konnte. Dieser Zahn ist bisher noch nicht gefunden worden.
Ebenso wenig sind bisher fossile Dipteren auf dem antarktischen Kontinent
gefunden worden.
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6. Der Nachweis von phylogenetischen Zwischenformen auf den Inseln, die
auf der direkten Verbindungslinie zwischen Siidamerika und Australien-Neu-
seeland liegen

Fur den Beweis einer fruheren direkten Verbindung zwischen Austra-
lien-Neuseeland und Suidamerika multe man es ansehen, wenn sich etwa
in den Land- (bzw. Insel-) Gebieten, die in der Linie der kurzesten Verbin-
dung zwischen den genannten Kontinenten liegend entweder fur Uber-
reste einer alten Landbriicke oder fiir Stepping-stones, die von Insel-
springern benutzbar waren, gehalten werden konnten, phylogenetische
Verbindungsformen zwischen den altweltlichen und den neuweltlichen
Vertretern einer AS-Gruppe finden sollten. Als phylogenetische Verbin-
dungsformen waren Arten oder Artengruppen anzusehen, deren Verwandt-
schaftsbeziehungen zu ihren sudamerikanischen und australisch-neuseelan-
dischen Verwandten so anzunehmen wire, wie das in Fig. b dargestellt ist.

Tristan da (unka

Neuseefand

Fig. 5. Der Nachweis von phylogenetischen Zwischenformen auf den Inseln zwischen
Australien-Neuseeland und Sudamerika als Argument fur die fruhere Existenz direkter
Verbindungswege zwischen diesen Gebieten
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Als Landgebiete, die etwa in der direkten Verbindungslinie zwischen
Australien, Neuseeland und Sitidamerika liegen, kdnnten die siidpazifischen
(insbesondere die polynesischen) Inseln oder der antarktische Kontinent
bzw. die ihm vorgelagerten Inseln gelten.

Wir hitten also die Frage zu stellen, ob es in einem dieser Gebiete Arten
oder Artengruppen gibt, deren Verwandtschaftsbeziehungen zu den Arten
irgendeiner AS-Gruppe dem in Fig. 5 dargestellten Schema entspricht.

Fiir die polynesische Inselwelt kann diese Frage ohne weiteres verneint
werden. Mir ist aus diesem Gebiet nicht eine Dipterenart bekannt, die mit
gutem Grund als phylogenetische Zwischenform zwischen den altweltlichen
und neuweltlichen Komponenten einer AS-Gruppe bezeichnet werden
kénnte.

Schwieriger ist die Frage fiir die antarktischen Dipteren zu beantworten.
Vom antarktischen Kontinent selbst sind keine Dipteren bekannt. Auf
den antarktischen Inseln dagegen leben mehrere Dipterenarten, von denen
einige sogar berithmt geworden sind.

Tabelle 7 gibt ein Verzeichnis der von den subantarktischen Inseln
bekannten Dipteren.

Aus dieser Liste sind zunichst diejenigen Arten zu streichen, die auch
in Europa weit verbreitet sind, die also offenbar erst in jiingster Zeit durch
den Menschen oder auf andere Weise verschleppt worden sind. Es sind dies
Limnophyes pusillus Earow, Leptocera curvinervis STENH., Scaptomyza
graminum Farr. und Fucellia maritima Har.

Die Beurteilung dieser Arten findert sich auch nicht, wenn sich heraus-
stellen sollte, dal die eine oder andere falsch identifiziert worden ist.
Fucellia maritima Har. z. B. ist eine Art, die meist mit F. intermedia
Luxps. verwechselt worden ist, einer Art die (z. B. auch in S. Chile und auf
Juan Fernandez) viel weiter verbreitet zu sein scheint, als die mit Sicherheit,
bisher nur aus Europa bekannte F. maritima. Einige Zweifel wird man
auch in die richtige Bestimmung von Scaptomyza ,,graminum‘‘ setzen.

An diese Arten schliefen sich diejenigen an, die zwar als selbstindige
endemische Arten gelten, die aber mit anderen, weit verbreiteten Arten
nahe verwandt sind.

Das gilt z. B. fiir Calliphora antarctica Scuix. (St.Paul). Sfeuy schreibt
tiber diese Art:

»Le Calliphora antarctica montre une parenté si manifeste avec le C. comitoria que
Pon peut supposer que cette derniére espéce, amenée accidentellement par Phomme &
I'tle Saint-Paul et brusquement soumise aux influences d’un nouveau milieu, s’est plus
ou moins rapidement modifiée pour donner 'espéce que nous connaissons actuellement*.

Ahnliches gilt wohl fiir Palacopetaurista dubitata Ste.:

,,Je supconne cette espéce d’avoir été introduite accidentellement par Phomme et
de s’étre modifiée sur place® (S¥euy 1940, p. 205).

Beitr, Bnt. 10 17
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Danach wire Palaeopetaurista dubitata nur der Abkémmling einer der
Trichocera-Arten, und ihre Abtrennung als Vertreter einer besonderen
Gattung wire vom Standpunkte der phylogenetischen Systematik irre-
fithrend.

Tabelle 7. Verzeichnis der von den antarktischen Inselnbe-
kannten Dipterenarten (In Klammern gesetzt sind die offenbar erst
in jlingster Zeit eingeschleppten Arten)

Trichoceridae
{Palacopetaurista dubitata SHGUY Kerguelen)
Tendipedidae
(Limnophyes pusillus EatoN Marion, Kerguelen, Europa)
Telmatogeton sanctipauli SCHINER St. Paul
Halirytus amphibius EATON Kerguelen
Simuliidae
Cnephia crozetensits WOMERSLEY Crozet
Lycoriidae
(,,Sctara‘* womersleyi SkcUuyY Macquarie)
. jeanneli Stauy Kerguelen
’» auberti St6UY Kerguelen
Micropezoidea
Calycopteryz moseleyi EATON Kerguelen
Helcomyzidae
Paractora jeanneli SHGUY Marion

Heleomyzidae s. L. ?
Listriomastax litorea ENDERLEIN
Apetenus litoralis EATON
Sphaeroceridae
Anatalanta aptera EATON
il
Siphlopteryz atlantica ENDERLEIN
Leptocera sancti-pauli SEGUY

crozetensis ENDERLEIN

Crozet, Kerguelen
Marion, Kerguelen

Crozet, Kerguelen
Crozet

Crozet

St. Paul

{ curoinervis STENHAMMAR St. Paul, Europa)
Ephydridae

Amalopteryzx maritima EATON Crozet, Kerguelen
Drosophilidae

Scaptomyza graminum FALLEN St. Paul, Kosmopolit
Anthomyiidae

(Fucellia maritime HALIDAY Crozet, Kosmopolit)
Calliphoridae

{Calliphora antarctica SCHINER St. Paul)

_ Streicht man diese Arten, dann fallt in Tabelle 7 auf, daB sie nicht einen
einzigen Vertreter der in Tabelle 4—6 genannten AS-Gruppen enthélt.
Wie oben hervorgehoben wurde, gehoéren fast alls AS-Gruppen zu den
Nematocera und den sogenannten Brachycera orthorrhapha. Im scharfen
Gegensatz zu dieser Tatsache enthélt Tabelle 7 nur wenige Nematocera,
keine einzige Art, die zu den Brachycera orthorrhapha gehért, dafiir aber
eine verhéltnismaBig groBe Zahl von Arten, die zu den Acalyptratae ge-
horen, von denen kaum sichere AS-Gruppen bekannt sind.
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Die wenigen Nematocera, die nach Abzug der oben als eingeschleppt
bezeichneten Arten iibrig bleiben, sind sicherlich nicht als Reste einer alten
antarktischen Fauna zu betrachten, deren Verwandtschaftsbeziehungen zu
australisch-neuseeldndischen und siidamerikanischen Arten dem in Fig. 5
dargestellten Schema entspriche.

Die beiden Tendipedidae Telmatogeton und Halirytus gehoren zu der
ausgesprochen thalassophilen und an den Kiisten aller Weltmeere weit
verbreiteten Unterfamilie Clunioninae.

Cnephia crozetense Wou. ist als Art der etwas undurchsichtigen Gattung
Cnephia schwer zu beurteilen. Jedenfalls gehort die Art nicht zu der
Gattung Austrosimulium, die in Tabelle 5 als einzige AS-Gruppe der Simu-
liidae genannt ist. Ahnliches gilt fiir die 3 ,,Sciara‘‘-Arten. Skeuy (1940,
p. 204) vermutet, daf auch sie nach Marion und Kerguelen aus Europa
eingeschleppt sein diirften. Jedenfalls gehfren sie nicht zur Gattung
Okahunea, der einzigen AS-Gruppe, die bei den Liycoriidae bekannt ist.

Schwerer zu beurteilen sind die Acalyptratae. Das Vorherrschen dieser
Gruppe auf den antarktischen Inseln ist schon fritheren Beobachtern auf-
gefallen. Ich will die Arten im Folgenden einzeln besprechen.

1. Calycopteryz moseleyi Earox gehdrt ihren diagnostischen Merk-
malen nach zweifellos zu den Trepidariidae (Hexvie 1958). Leider ist gerade
diese Familie der Micropezoidea nicht eindeutig als monophyletische Gruppe
begriindet, wenn man die strengen Mafistabe der phylogenetischen Syste-
matik anlegt. In dieser Familie gibt es einige Formen, die wenigstens im
Besitze rudimentirer Ozellarborsten stérker plesiomorph sind als alle
anderen Micropezoidea. Zu diesen Formen gehért neben wenigstens einer
australischen Gattung auch Calycopteryz. Die Tatsache, dal Calycopteryx
neben solchen urspriinglichen auch einige stark abgeleitete (autapomorphe)
Merkmale besitzt (z. B. das Fehlen der Flugel) hat fiir die Beurteilung ihrer
Verwandtschaftsbeziehungen natiirlich keine Bedeutung, da autapomorphe
Merkmale bei der Feststellung von Verwandtschaftsbeziehungen aufer Be-
tracht bleiben miissen.

Leider sind auch die Verwandtschaftsbeziehungen der Trepidariidae
(oder ihrer einzelnen Gattungen, wenn es sich nicht um eine monophyletische
Gruppe handeln sollte) zu anderen, mit gréferer Sicherheit als monophyle-
tische Gruppen begriindeten Familien der Micropezoidea nicht genau be-
kannt. Moglicherweise sind mit den Trepidariidae die Micropezidae am
nichsten verwandt. Die urspriinglichsten Arten leben in Stidamerika, wo
die Familie auch am stirksten entfaltet ist. Es gibt aber nicht den gering-
sten Anhaltspunkt fiir die Annahme, daB Calycopteryx etwa als phylogene-
tisches Zwischenglied zwischen den Trepidariidae und den Micropezidae zu
betrachten ware. Wahrscheinlich ist Calycopteryz mit einer oder einigen
der australischen Gattungen der Trepidariidae am néchsten verwandt.

17*
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2. Paractora jeanneli SEcuy (Marion Isld.) gehort einer Gattung
an, die mit mehreren Arten in Stid-Chile, Feuerland, auf den Falkland-
Inseln und in Siid-Georgien verbreitet ist (Fig. 6). In Australien oder Neu-
seeland kommt diese Gattung nicht vor. Actoceles asymmetrica EXDERLEIN
von Macquarie Isld., eine Art, die von Harrisox (1959) in die Gattung
Paractora gestellt wird, gehort, wie ich schon 1937 (p. b) festgestellt habe,
wahrscheinlich zu den Coelopidae und zwar zur Gattung Coelopella. Nach

Maorimyra

Fig. 6. Verbreitung der Familie Helcomyzidae

Stevy (1940, p. 240) steht P. jeanneli von der Marion-Insel der P. mo-
seleyt Austen von den Falkland-Inseln sehr nahe. Auf jeden Fall zeigt die
Verbreitung der Gattung Paractora, dal eine Ausbreitung von Siidamerika
aus iber die antarktischen Inseln in Richtung auf Australien-Neuseeland
in nicht sehr weit zuriickliegender Zeit moglich gewesen sein muB8.

Recht interessant ist die Verbreitung der Gattung Paractora auch im
Hinblick auf die Gesamtverbreitung der Familie Helcomyzidae (Fig. 6).
Aufier der Gattung Paractora umfaft diese Familie kiistenbewohnender
Dipteren noch die Gattung Maorimyie in Neuseeland und mehrere Gattun-
gen (Helcomyza, Macromelanderia, Heterocheila, Oedoparena, Pseudosciomyza)
in der holarktischen Region. Eine nihere Verwandtschaft der neuseeldndi-
schen Gattung Maorimyia mit der Gattung Paractora 148t sich bisher nicht
beweisen. Auf keinen Fall kann Paractora jeanneli von der Marion-Insel
etwa als phylogenetisches Zwischenglied (im Sinne der Fig. 5) zwischen den
stidamerikanischen Paractora-Arten und der neuseeldndischen Gattung
Maorimyia angesehen werden.
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3. Listrtomastax litorea ExperieiN und Apetenus litoralis
Eatoxn

Diese beiden Arten sind wahrscheinlich nahe miteinander verwandt.
Ihre weiteren Verwandtschaftsbeziehungen sind aber bisher ungeklirt.
Stauy (1940) und Harrisox (1959) stellen sie zu den Coelopidae. Die Zu-
gehorigkeit der beiden Arten zu dieser in Australien und Neuseeland, nicht
aber in Sitidamerika verbreiteten Familie 148t sich aber nicht begriinden.
Wahrscheinlich gehoren die beiden Gattungen ebenso wie die australische
Gattung Tapeigaster in den (weiteren) Verwandtenkreis der Heleomyzidae
(s. Hennie, 1958). Die systematische Durcharbeitung dieser Gruppe ist
leider recht unbefriedigend. Besonders die australische Fauna ist schlecht
bekannt und die Verwandtschaftsbeziehungen der neuseelindischen und
der siidamerikanischen (chilenischen) Gattungen und Arten lassen sich zur
Zeit kaum sicher beurteilen. Eine genauere Kenntnis und systematische
Durcharbeitung wire aber die Voraussetzung fiir die Beurteilung der
Gattungen Listriomastaz und Apetenus. Wahrscheinlich gilt fiir beide
etwa dasselbe, was oben iber Calycopteryz gesagt wurde. Jedenfalls gibt
es keine sicheren Anhaltspunkte fiir die Annahme, daf sie als phylogene-
tische Zwischenglieder zwischen australisch-neuseelindischen und siid-
amerikanischen Gruppen entsprechend dem Schema 5 angesehen werden
miissen.

4. Die Sphaeroceridae der antarktischen Inseln gehdren simtlich
zur Unterfamilie Leptocerinae, die sicherlich eine monophyletische Gruppe
ist und gegeniiber den Arten der Unterfamilie Sphaerocerinae deutlich ab-
geleitete Merkmale zeigt. Daraus geht schon hervor, daf die auf den ark-
tischen Inseln gefundenen Arten nicht besonders alte Formen sein konnen,
die etwa den Vorfahren der Sphaeroceridae nahe verwandt wéren.

Leider ist das System der Leptocerinae ganz undurchsichtig. Wie oben
erwihnt, ist die eine der auf den antarktischen Inseln gefundenen Arten,
Leptocera curvinervis STENH., in Europa weit verbreitet und zweifellos
eingeschleppt. Es besteht kein besonderer Grund gegen die Vermutung,
daB auch die 2. Leptocera-Art (L. sancti-pauli) mit einer der weiter ver-
breiteten Arten ndher verwandt sein und &hnlich zu beurteilen sein diirfte
wie Calliphora antarctica und Palaeopetaurisia dubitata (siehe oben). Die
anderen Leptocerinae, Siphlopteryxz und Anatalanta, sind apter oder brachyp-
ter. Aptere und brachyptere Leptocerinae kommen in den verschiedensten
Regionen, unter anderem auch in Chile und auf den Juan Fernandez-Inseln
vor. Die Verwandtschaftsbeziehungen der antarktischen Formen sind un-
bekannt. Die Annahme von Sfcvuy (1940), daB Siphlopteryx mit der vom
Mt. Elgon (O.Afrika) beschriebenen Gattung Paraptilotus nsher verwandt
ist, scheint mir keine sicheren Grundlagen zu haben. So wichtige An-
nahmen miissen schon mit besseren, den strengsten Anforderungen der
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phylogenetischen Systematik entsprechenden Griinden gestiitzt werden,
als SEauy sie vorzubringen imstande ist.

5. Amalopteryx maritima EaTox

Die Art gehort nach den Merkmalen der Imagines eindeutig in die
Unterfamilie Ephydrinae, die als monophyletische Gruppe durch mehrere
abgeleitete Merkmale gut begriindet ist. Crusson (1935) hat die Vermutung
geduBert, daB die in Neuseeland und Tasmanien verbreitete Gattung
Ephydrella mit der siidamerikanischen Gattung Dimecoenia nahe verwandt
sein konnte, ohne allerdings fiir diese Annahme stichhaltige Griinde an-
zugeben. Man konnte sich also fragen, ob etwa Amalopteryxz eines der
phylogenetischen Zwischenglieder zwischen diesen beiden Gattungen sein
konnte. Fiir diese Annahme gibt es bisher keine Griinde. Die Larve von
Amalopteryz weicht iibrigens von allen anderen bekannten Larven der
Ephydridae (auch denen der Gattung Dimecoenia) stark ab. Die Larven
von Ephydrella sind leider nicht bekannt.

Aus der vorstehenden Ubersicht geht hervor, daB unter den Dipteren
der antarktischen Inseln nicht eine einzige Art genannt werden kann, die
einer sicheren AS-Gruppe angehdrt, die also entsprechend dem Schema
Fig. 5 als phylogenetisches Verbindungsglied zwischen der altweltlichen
und der neuweltlichen Komponente einer solchen Gruppe angesehen werden
konnte. Besonders auffillig ist das bel den Arten, die zu Familien gehoren,
aus denen sichere AS-Gruppen bekannt sind: Die subantarktische Tricho-
ceride Palacopetaurista dubitate Stevy gehdrt zu einer wesentlich auf den
Nordkontinenten verbreiteten Verwandtschaftsgruppe und nicht zu der
fiir Australien und Siidamerika besonders charakteristischen Gattung
Paracladura (siehe dazu auch weiter unten). Die subantarktische Simuliide
Cnephia crozetensis Wom. gehort zu der auch auf den Nordkontinenten ver-
breiteten, im iibrigen etwas undurchsichtigen Gattung Crephia, jedenfalls
aber nicht zu der typischen AS-Gruppe Ausirosimulium. Die subantarkti-
schen Lycoriiden sind vielleicht Abkémmlinge eingeschleppter Arten, ge-
horen jedenfalls nicht zu der AS-Gruppe Okahunea.

JuaxxEL (1940) hat entgegen der herrschenden Auffassung die Ansicht
vertreten, daB nicht nur die Siidamerika und die Neuseeland benachbarten
Inselgruppen, sondern auch die Inseln der Gruppe Kerguelen, Crozet usw.
(JEaNNELS ,,groupe antarcto-sudafricain) kontinentale Inseln sind, die
noch im Miozén mit dem antarktischen Kontinent landfest verbunden
waren. Diese antarktische Landmasse sei (im Bereiche der heute getrennten
Inseln) bei einer Mitteltemperatur von wenigstens ++10° C im wérmsten
Monat des Jahres mit ausgedehnten Koniferen- und Buchenwildern be-
deckt gewesen wie heute etwa Feuerland. Die heutige Insektenfauna der
antarktischen Inseln bestiinde also im wesentlichen (von den eingeschleppten
Arten natiirlich abgesehen) aus den Resten der Insektenfauna dieses alten
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Landgebietes. Diese Auffassung 148t aber die Frage aufkommen, warum
dann in keinem einzigen Falle (bei Dipteren) Vertreter einer AS-Gruppe
erhalten geblieben sind. Gerade diese AS-Gruppen miilten es doch in
erster Linie gewesen sein, die den antarktischen Kontinent bevolkert haben.
Man konnte, um JEANNELS Ansicht zu stiitzen, vielleicht auch fiir diese
Tatsache Griinde anfithren. Ich will das nicht versuchen. Auf jeden Fall
bleibt festzuhalten, daB uns die Untersuchung der Dipterenfauna der ant-
arktischen Inseln keine Anhaltspunkte fiir die Annahme liefert, daf die
Ausbreitung der AS-Gruppen etwa iiber die Antarktis erfolgt sein konnte.
Dasselbe gilt iibrigens fiir die Brachycerenfauna der Insel Tristan da Cunha,
die nach JEANNEL ebenfalls einen Teil der antarktischen Landmasse ge-
bildet haben soll. Die Bearbeitung der Brachycerenfauna dieser Insel
durch Frey (1954) hat keine phylogenetischen Zwischenformen zutage
gefordert.

7. Die A- und S-Gruppe als Triger aufeinanderfolgender, relativ apomorpher
Transformationsstufen von Merkmalen, die innerhalb einer umfassenderen Ver-
wandtschaftsgruppe, zu der sowohl A wie § als untergeordnete Teilglieder gehiren,
in mehr als 2 Transformationsstufen vorkommen

Um dieses Argument zu verstehen, miissen wir an das ankniipfen, was
oben iiber die ,,Progressionsregel® gesagt wurde. Nach dieser Regel kann
man bei ungestortem systematischen Strukturbild aus der geographischen
Verteilung der Arten mit urspriinglichen und abgeleiteten Merkmalen auf
die Ausbreitungsrichtung der Gattung schlieBen. Auf unser spezielles
Problem iibertragen wiirde das bedeuten, dafl man unter Umsténden auch
bei AS-Gruppen aus dem Strukturbild auf die Wanderungsrichtung der
Gruppe, von Australien nach Siidamerika oder umgekehrt, schliefen konnte.

Sollte sich z. B. zeigen, daB in einer artenreicheren, in Australien-Neu-
seeland und Sudamerika verbreiteten Gruppe die meisten Arten z. B. in
Australien-Neuseeland leben und nur eine relativ untergeordnete Teil-
gruppe mit abgeleiteten Merkmalen in Siidamerika vorkommt, dann wiirde
das darauf hindeuten, daf die siidamerikanische Art oder Artengruppe
(bzw. deren Vorfahren) von Australien her nach Stidamerika gekommen ist
(Fig. 7). Dieselbe Annahme (nur fiir die umgekehrte Wanderungsrichtung)
wiirde natiirlich auch dann gelten, wenn man bei den vorstehenden Aus-
fithrungen Stidamerika und Australien vertauscht (Fig. 8).

Aber nicht nur aunf die Wanderungsrichtung wiirde man in solchen
Fallen schlieBen kénnen. Man wiirde es bei solchen Strukturbildern wohl
auch als wahrscheinlich bezeichnen miissen, daf die Wanderung iiber die
Antarktis (bzw. iiber den Siidpazifik) erfolgt ist, denn die alternative An-
nahme einer Wanderung iiber die Nordkontinente (Ostasien und Nord-
amerika) wiirde eine Wanderung der abgeleiteten Formen (oder ihrer Vor-
fahren) durch das Gebiet der urspriinglicheren Arten voraussetzen, ohne
daf diese Wanderung Spuren hinterlassen hitte.
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Fig. 7. Das Vorkommen einer relativ untergeordneten Teilgruppe einer im tibrigen in
Australien-Neuseeland verbreiteten Artengruppe in Stidamerika als Argument fiir die
frithere Existenz direkter Verbindungswege zwischen diesen Gebieten

Fig. 8. Das Vorkommen einer relativ untergeordneten Teilgruppe einer im iibrigen in
Siidamerika verbreiteten Artengruppe in Australien-Neuseeland als Argument fiir die
frithere Existenz direkter Verbindungswege zwischen diesen Gebieten
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Aus verschiedenen Griinden ist es nun von vornherein nicht sehr wahr-
scheinlich, daB wir viele Strukturbilder von der geforderten Art finden
werden. Dafiir sind die bekannten AS-Gruppen meist zu artenarm und dazu
haben sie meist ein zu beschrénktes Verbreitungsgebiet.

Dieser Mangel 148t sich aber vielleicht dadurch ausgleichen, daf wir
in den Kreis unserer Betrachtungen auch Gruppen einbeziehen, die wohl
in Siidamerika und Australien, auBlerdem aber auch in anderen Gebieten

Fig. 9. Schwestergruppenverhiltnis zwischen einer auf den Nordkontinenten und einer

in Australien-Neuseeland und Siidamerika verbreiteten Artengruppe: Kein Argument

fiir die frithere Existenz direkter Verbindungswege zwischen den zuletzt genannten
Gebieten

verbreitet sind. Wir nehmen damit nur unser konsequentes ,,Fragen nach
der Schwestergruppe‘‘ wieder auf, das wir oben unterbrochen hatten, als
wir bei den AS-Gruppen angelangt waren.

Bei ganz folgerichtigem Vorgehen wiirden wir also jetzt fiir alle bekann-
ten AS-Gruppen fragen miissen: wo lebt deren Schwestergruppe? Die
Erfahrung lehrt, dal es fast immer die Nordkontinente, also die Paldark-
tische und Nearktische, manchmal auch die Orientalische Region, sind, die
als Antwort auf diese Frage genannt werden miissen. Der bloBe Nachweis
eines Schwestergruppenverhéltnisses zwischen einer auf den Nordkontinen-
ten verbreiteten und einer AS-Gruppe geniigt nun, wie schon mehrfach
betont wurde, nicht, um die Annahme zu stiitzen, daBl zwischen den Teil-
gruppen A und S der Siidgruppe friiher eine direkte Verbindung, etwa iiber
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die Antarktis, bestanden hat. Nach der Theorie der phylogenetischen
Systematik mub jede monophyletische Gruppe, um als solche iiberhaupt
erkennbar zu sein, durch den Besitz mindestens eines abgeleiteten (apo-
morphen) Merkmales ausgezeichnet sein, richtiger: es muB bei ihr min-
destens ein Merkmal in einem abgeleiteteren (mehr apomorphen) Zustande
entwickelt sein als bei anderen Gruppen, bei denen das betreffende Merkmal
in einem urspriinglicheren (mehr plesiomorphen) Zustande vorkommt. In
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Fig. 10. Schwestergruppenverhaltnis zwischen einer auf den Nordkontinenten und einer

in Australien-Neuseeland und Stidamerika verbreiteten Artengruppe, mit 3-stufiger

Transformationsreihe eines Merkmales (a) und Vorkommen der abgeleiteten Trans-

formationsstufen in Australien-Neuseeland {a) und in Siidamerika (a”: am stirksten
abgeleitete Transformationsstufe)

Fig. 9 (links oben) ist dargestellt, wie im einfachsten Falle nach dem Argu-
mentierungsschema der phylogenetischen Systematik (Hexwie, 1957) die
Merkmalsverteilung aussehen miiite, damit die 3 Gruppen N (Nordkon-
tinente), A (Australien-Neuseeland) und S (Siidamerika) und weiterhin auch
die siidliche Gruppe AS als monophyletische Gruppen erwiesen werden
konnen. Dabel ist angenommen, daf jedes der unterscheidenden Merkmale
(bzw. Merkmalsgruppen) in nur 2 Ausprigungsstufen auftrits, wobei a, b, ¢
und d den plesiomorphen, a’, b’, ¢’ und d’ den apomorphen Transforma-
tionszustand bedeutet. Bei einer solchen Merkmalsverteilung 1484 sich tiber
die Ausbreitungsgeschichte der Gesamtgruppe NAS gar nichts folgern. Es
wiire in diesem Falle denkbar, daB sich die Vorfahren der siidamerikanischen
Teilgruppe S von Australien-Neuseeland nach Siidamerika oder die Vor-
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fahren der australisch-neuseelindischen Gruppe von Stidamerika aus auf
direkten Wegen (also z. B. iiber die Antarktis) in ihr heutiges Verbreitungs-
gebiet bewegt haben. Genau ebenso gut ware aber z. B. auch denkbar,
daB die unmittelbaren Vorfahren der AS-Gruppe zunichst in Angaraland
gelebt haben und von da einerseits nach Australien-Neuseeland, anderer-
seits aber iiber nordliche Verbindungswege nach Siidamerika gekommen
sind. Die unmittelbaren Vorfahren der Gruppe N konnten dagegen zuerst

Fig. 11. Schwestergruppenverhaltnis zwischen einer auf den Nordkontinenten und einer
in Studamerika und Australien-Neuseeland verbreiteten Artengruppe mit 3-stufiger
Transformationsreihe eines Merkmales (a) und Vorkommen der abgeleiteten Transfor-

mationsstufen in Sitidamerika (a') und Australien-Neuseeland (a”: am starksten ab-

geleitete Transformationsstufe)

etwa in Europa gelebt haben. Die Entstehung des Schwestergruppenver-
héltnisses zwischen den Gruppen N und AS wire in diesem Falle etwa auf
ein Ereignis in der Geschichte der Verbindungen zwischen Europa und dem
Angaraland zuriickzufiihren.

Nun ist es aber auch mdglich, daB ein Merkmal (oder eine Gruppe von
Merkmalen) bei den 3 monophyletischen Gruppen N, A und S in 3 ver-
schiedenen Transformationsstufen (a, a' und a”) auftritt (Fig. 10, 11),
wobei z. B. Merkmale der australischen Gruppe (A) als Weiterbildungen
(a’) von Merkmalen (a) der Nordgruppe (N) und Merkmale der siidameri-
kanischen Gruppe (S) als Weiterbildungen (a’’) von Merkmalen der australi-
schen Gruppe (Fig. 10) oder auch (Fig. 11) Merkmale der siidamerikanischen
Gruppe als Weiterbildungen von Merkmalen der Nordgruppe und Merkmale
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der australisch-neuseeldndischen Gruppe als noch weitergehend apomorphe
Transformationsstufen von Merkmalen der siidamerikanischen Gruppe er-
scheinen. Solche Verbreitungsbilder von Merkmalen, die als Transformations-
stufen eines Grundmerkmales anzusehen sind, konnten, interpretiert im Sinne
der Progressionsregel, ebenfalls als Hinweise auf eine friihere direkte Verbin-
dung zwischen Australien-Neuseeland und Siidamerika angesehen werden.

Im folgenden sollen diejenigen mit einiger Wahrscheinlichkeit als mono-
phyletisch anzusehenden Gruppen, die einerseits in Australien-Neuseeland
(oder in einem dieser Gebiete), andererseits in Siidamerika, dariiber hinaus
aber noch in anderen Gebieten verbreitet sind, daraufhin untersucht werden,
ob Grund zu der Annahme besteht, daB ihr Strukturbild dem Schema 10
oder 11 entspricht.

Trichoceridae. Gattung Paracledura.

Bei den Trichoceridae gibt es eine Gruppe von Gattungen (Trichocera,
Diazosma, Kawasemyia), die im wesentlichen auf den Nordkontinenten ver-
breitet sind. Mindestens im Besitze von Tibialspornen und unverkiirzter
Tarsenglieder besitzt diese Gruppe urspriingliche Merkmale. Man muf diese
Merkmale wohl als plesiomorph ansehen, weil sie dhnlich auch bei ver-
wandten Gruppen (Tipulidae, Tanyderidae) vorhanden sind (Kriterium der
systematischen Praezedenz).

Die Gattung Paracladura, deren Verbreitung in Fig. 12 wiedergegeben
ist, hat keine Tibialsporne und ein stark verkiirztes 1. Tarsenglied. Schon
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i
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Hothotrichocera (1) A

Fig. 12. Verbreitung der Gattungen Paracladura und Nothotrichocera
(Fam. Trichoceridae)
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dessen Form und Verbindung mit dem 2. Tarsenglied zeigt, daB es sich
um ein abgeleitetes Merkmal handelt. AuBlerdem sind die Fliigeladern lang
behaart. Eine weitere Gattung, Nothotrichocera, ,,coriously combines cer-
tain features of Trichocera and Paracladura (ALexANDER, 1926). Das ist
so zu verstehen, daB Nothotrichocera in plesiomorphen Merkmalen (nicht
lang behaarte Fliigeladern, 1. Tarsenglied nur m#Big verkiirzt) mit Tricho-
cera, in abgeleiteten (Fehlen der Tibialsporne, 1. Tarsenglied verglichen mit
dem von Trichocera doch etwas verkiirzt) mit Paracladura {ibereinstimmt.
Die Gattung ist demnach (Synapomorphie!l) mit Paracladure nédher ver-
wandt als mit Trichocera. Sie kommt nur in Tasmanien vor. Das Verbrei-
tungsbild der Gattung Paracladura deutet ALEXANDER (1929):

Er meint, daB die chilenischen Arten der Gattung ‘““apparently have been derived
from the Maorian Subregion by way of a past Antarctic land connection. The peculiar
relationship long known to exist between Chile and western North America is shown in
the present group by the occurence of a single species, P. trichoptera {OSTEN-SACKEN)
in the western United States.” Die orientalischen Arten (Darjiling, Formosa, Japan)
“may well have reached their present domain from western North America via the
Bering land-bridge”.

Diese Deutung ist aber durch nichts begriindet. Die chilenische Arten-
gruppe ist als monophyletische Gruppe durch das apomorphe Merkmal der
offenen Diskoidalzelle (die nur bei dieser Gruppe vorkommt) gut begriindet.
Ob aber zwischen ibr und der nordlichen oder zwischen ihr und der neu-
seeldndischen Artengruppe ein Schwestergruppenverhéltnis besteht, ist ganz
unbekannt. Solange das Strukturbild der Gattung Paracladurae nicht im
Sinne der phylogenetischen Systematik begriindet ist, besteht also keinerlei
Grund, eine ndhere Verwandtschaft zwischen der chilenischen und der neu-
seelandischen Artengruppe anzunehmen und die Ausbreitungsgeschichte der
Gattung so zu deuten, wie das ALExANDER tut. Vielleicht besteht noch
etwas mehr Grund zu der Annahme, dafl die Gattung Paracladura (bzw. die
Gattungsgruppe Nothotrichocera-Paracladura) mit den Stibadocerinae zu
vergleichen ist (siehe unten).

Cylindrotomidae. Unterfamilie Stibadocerinae.

Die systematische Struktur der Familie erinnert sehr an die der Tricho-
ceridae. Man unterscheidet gegenwirtig 2 Unterfamilien: die Cylindro-
tominae mit vorwiegend plesiomorphen Merkmalen (entsprechend der Tri-
chocera-Gruppe unter den Trichoceridae) und die Stibadocerinae mit ab-
geleiteten Merkmalen (entsprechend der Gruppe Nothotrwhocera Paracla-
dura bei den Trichoceridae):

“The Stibadocerae are the more specialized group and have apparently been derived
directly from Cylindrotoma or a closely related form” (ALEXANDER 1927).

Auch die Verbreitung der beiden Gruppen entspricht weitgehend der-
jenigen, die man bei den Trichoceridae feststellen kann: Die plesiomorphen
Cylindrotominae sind ganz auf die Nordkontinente beschrinkt. Die mehr
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apomorphen Stibadocerinae, die also (wie die entsprechende Gruppe der
Trichoceridae) am sichersten als monophyletische Gruppe begriindet sind,
kommen in der orientalischen Region (Stibadocerelle und Sttbadocera),
Australien und Tasmanien (Stibadocerodes) und in Chile (Stibadocerina) vor
(Fig. 13). Die (bei den Trichoceridae durch Paracladure trichoptera re-
prasentierte) nordamerikanische Komponente fehlt. Uber die chilenische
Gattung und Art schreibt Avmxaxpmr (1929): , ,Stibadocerina is most
closely related to the oriental genus Stidadocerella, BRuxmrrI. .. Damit
ist iiber die wahren Verwandtschaftsverhiltnisse allerdings noch nichts
gesagt, da die Systematik der Cylindrotomidae noch nicht den strengen
MaBstaben der phylogenetischen Systematik gerecht wird. Aber ALEXANDERS
Bemerkung ist offenbar so zu verstehen, dall der chilenischen Gattung
Stibadocerina die apomorphen Merkmale der australisch-tasmanischen Gat-
tung Stibadocerodes fehlen. Ihre Merkmale kénnen nicht im Sinne der
Fig. 10 als Weiterbildungen der Merkmale der australischen Gattung an-
gesehen werden. Es spricht also nichts fiir eine direkte (antarktische)
Verbindung zwischen der australisch-tasmanischen und der chilenischen
Gattung. Beide konnen vielmehr unabh&ngig von Norden her (die chileni-
sche Gattung iber Nordamerika) in ihr heutiges Verbreitungsgebiet ge-
kommen sein.

Tipulidae

Bei den Tipulidae gibt es eine ganze Anzahl von Gattungen mit AS-
Verbreitung. Da deren genauere Verwandtschaftsbeziehungen nicht be-
kannt oder nur dem Spezialisten durchsichtig sind, miissen sie hier auBler
Betracht bleiben. Gattungen, die auBerdem noch in anderen Gebieten ver-
breitet sind, und die infolgedessen Aufschliisse iiber die Herkunft der
australisch-neuseeldndischen und der siidamerikanischen Arten verspre-
chen, sind wenig zahlreich.

Recht interessant ist in diesem Zusammenhang die artenreiche Gattung
Dolichopeza (Fig. 14), obwohl sie in ganz Siiddamerika fehlt. Die australi-
schen und neuseelindischen Arten geh6ren nach der gegenwirtigen syste-
matischen Einteilung in die Untergattung Dolichopeza s. str., die im iibrigen
auf den Nord-Kontinenten, aber auch in Afrika und Madagaskar verbreitet
ist. In der orientalischen Region ist nur Formosa als Fundort einer zu
dieser Untergattung gehorenden Art, Dolichopeza (D.) issikiella ALEXANDER
1934, bekannt. AvLEXANDER schreibt infolgedessen:

“The origin of these Australian species of Dolichopeza is doubtful, since their nearest
relatives in the Malayan region are members of other subgenera, as Nesopeza and Mito-
peza.”

Nun ist nach dem gegenwartigen Stande der Systematik anzunehmen,
daB in der Untergattung Dolichopeza s. str. alle diejenigen Arten vereinigt
sind, bei denen die Grundplanmerkmale der Gesamtgattung mehr oder
weniger unverdndert erhalten sind. In der Terminologie der phylogeneti-
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Fig. 14. Ungefahre Verbreitung einiger Untergattungen der Gattung Dolichopeza
(Fam. Tipulidae)
Unausgefiillte Flachen in der Holarktis, in Afrika-Madagaskar und Australien-
Neuseeland: Dolichopeza s. str. Schraffiertes Areal in der orientalischen
Region: abgeleitete Untergattungen (Nesopeza, Mitopeza usw.)
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schen Systematik ist ,,Dolichopeza s. str.*“ als wahrscheinlich eine auf
Symplesiomorphie begriindete und daher eigentlich unberechtigte Gruppen-
bildung. Fir diejenigen Arten und Artengruppen, die abgeleitete (apo-
morphe) Merkmale erworben haben, sind besondere Untergattungen er-
richtet worden.

Da nun die Gattung Dolichopeza in Sudamerika vollkommen fehlt,
besteht kein Grund fiir die Annahme, daB die australischen und neuseelén-
dischen Arten etwa iiber die Antarktis in ihr heutiges Verbreitungsgebiet
gelangt sind. Das heutige Verbreitungshild der Gattung dirfte sich viel-
mehr wie folgt deuten lassen: Die Gattung ist im Norden entstanden. Zu
einer Zeit, als die Grundplanmerkmale der Gattung noch kaum abgewandelt
waren, ist sie auch, von Asien her, nach Australien und Neuseeland ge-
kommen. Dafiir kdnnte auch die Tatsache sprechen, dafi Arten der ,,Unter-
gattung Dolichopeza s. str.* auch aus Neuguinea (5 Arten) und Neukale-
donien (1 Art) beschrieben worden sind. Spéter entstand dann durch paldo-
geographische Ereignisse eine Verbreitungsliicke in der orientalischen
Region. Diese Liicke zwischen den australisch-neuseeldndischen und den
holarktischen Arten, die sich von den Grundplanmerkmalen der Gattung
kaum entfernt haben, und die daher von der gegenwértigen Systematik in
der ,,Untergattung Dolichopeza s. str.* vereinigt werden, ist dann spéter
durch stirker abgewandelte und daher in besondere Untergattungen ge-
stellte Arten, wahrscheinlich ebenfalls von Norden her, wieder ausgefiillt
worden.

Ich habe dieses Beispiel hier etwas ausfiihrlicher behandelt, weil es
zeigt, wie wichtig bei der Deutung von Verbreitungshildern die Kenntnis
der Verwandtschaftsverhéltnisse innerhalb einer Gruppe sind, vor allem
aber deshalb, weil die Verbreitungsliicke in der orientalischen Region oft
auch bei Gruppen auftritt, die in Siidamerika, auf den Nordkontinenten
und in Australien-Neuseeland verbreitet sind. Oft wird bei solchen Gruppen
die Verbreitungsliicke in der orientalischen Region als Beweis dafiir an-
gesehen, daf die australisch-neuseelédndischen Arten nicht von Norden her,
sondern iiber die Antarktis aus Stidamerika in ihr heutiges Verbreitungs-
gebiet gelangt sein miuiBten. Wie die Gattung Dolichopeza zeigt, ist diese
Annahme nicht begriindet.

Ein recht interessantes und aufschluBireiches Verbreitungsbild liefert
die Gattung Holorusia mit ihren nichsten Verwandten. Die Gattung ist
mit zahlreichen (etwa 60) Arten in Stidamerika verbreitet. Eine Art (rubi-
ginosa Losw) kommt im westlichen Nordamerika vor. Ob die aus Japan
beschriebene Art mikado Westw. zu Holorusia oder zu Gienacroscelis (siehe
unten) gehort, ist unsicher. ArLExaxpER (1929) dulert die Vermutung, dafl
Holorusia von Norden her nach Stidamerika gekommen ist. In Australien
und Tasmanien wird Holorusia durch Ischnotoma (etwa 15 Arten) vertreten,
in Neuseeland durch Zelandotipula (3 Arten). Die Neuseelandischen Arten
sind zundchst in der Gattung Holorusia beschrieben worden. Unter diesem
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Gattungsnamen fithrt sie noch der Katalog von Mirrer (1950) auf. Ischno-
foma (Australien) ist nach Epwarps (1923) von Holorusia ,,not well sepa-
rated*. In verschiedenen Arbeiten hat auch AvexaxnEr Ischrotoma als
Subgenus zu Holorusia gestellt.

Avexaxpir (1929) meint: “The general appearance of several Chilean
species of Holorusia strongly suggests the Australian genus Ischnotoma,
and it is certain that these two groups are closely allied””. Vor kurzem hat
ArexANDER sogar 2 Arten von der Insel Chiloé (guzmani Alexander 1951 und
penai ALExXANDER 1951) zur Gattung Ischnotoma gestellt. Leider steht
nicht fest, worauf die Ubereinstimmung zwischen den siidamerikanischen
Holorusia- und ,,Ischnotoma‘‘-Arten und den australischen Arten der Gat-
tung Ischnotoma beruht: auf Symplesiomorphie, Synapomorphie oder Kon-
vergenz ? Das zu wissen wére aber entscheidend wichtig zur Beantwortung
der Frage, welchem der in Fig. 9—11 dargestellten Schemata das Verbrei-
tungsbild der Gattung Holorusia und ihrer Verwandten entspricht. Beim
gegenwirtigen Stande der systematischen Durcharbeitung sehe ich keinen
Grund, das Verbreitungsbild anders zu deuten als das von Dolickopeza und
das der Stibadocerinae: Die Verwandtschaftsgruppe ist im Norden ent-
standen und von da einerseits nach Siidamerika (Gattung Holorusia und
die chilenischen ,,Ischnotoma‘‘-Arten, die vielleicht zu Unrecht zu Ischno-
toma gestellt werden ?), andererseits nach Australien (Ischnotoma) und Neu-
seeland (Zelandotipula) gekommen.

In die Verwandtschaftsgruppe gehort wahrscheinlich auch die Gattung
Ctenacroscelis, die mit iiber 50 Arten besonders in der orientalischen
Region (mit einigen Arten auch in Afrika) verbreitet ist. ArLExanDER
(1926 a) spricht bei Ctenacroscelis gelegentlich von den ,,extreme close
affinities with Holorusia*‘. Die Gattung Cteracroscelis konnte im Struktur-
bild der Verwandtschaftsgruppe Holorusia-Ischnotoma-Zelandotipula-GCtena-
croscelis entweder die Stellung einnehmen wie die Gattungen Stibadocera
und Stibadocerella bei den Stibadocerinae oder wie die relativ abgeleiteten
Untergattungen Oropeza, Mitopeza usw. im Strukturbilde der Gattung
Dolichopeza.

Obwohl sich meiner Ansicht nach aus dem Verbreitungsbilde der Gattung
Holorusia und ihrer nichsten Verwandten keine sicheren Griinde fiir die
Annahme fritherer direkter Verbindungen zwischen Australien-Neuseeland
und Siidamerika ableiten lassen, so mdchte ich doch ausdriicklich betonen,
daB diese Verwandtschaftsgruppe zu denen gehort, die am ehesten Aussicht
bieten, ein den Fig. 10 oder 11 entsprechendes Struktur- und Verbreitungs-
bild zu finden. Eine genauere systematische Durcharbeitung dieser Gruppe,
die allerdings den strengen Forderungen der phylogenetischen Systematik
geniigen miilte, wire also eine besonders lohnende Aufgabe der Zukunft.

Die Gattung Brachypremna ist hauptsichlich in Siidamerika (etwa
12 Arten, 1 Art auch in Nordamerika) verbreitet. AuBerdem ist je 1 Art
(siche ArExANDER 1948 a) aus Waigeu und aus Nord-Queensland beschrie-

Beitr. Ent, 10 18

DOI: 10.21248/contrib.entomol.10.3-4.221-329



270 W. Hennig, Dipteren-Fauna von Neuseeland

ben. Eine sichere Art dieser Gattung ist nach ALeExaxpEr (1948) aus dem
Unteren Oligocén der Gurnet Bay, England, bekannt. Da die Gattung mit
ihren rezenten Arten fast den Verbreitungstypus einer AS-Gruppe hat,
konnte diese Tatsache darauf hinweisen, daB8 auch bei anderen AS-Gruppen
die nordlichen Vertreter im Tertidr ausgestorben sein konnten. Das geht
auch aus dem Folgenden hervor.

Die Gattung Macromastiz ist mit einer groBeren Anzahl von Arten
einerseits in Siidamerika (Chile und siidliches Brasilien), andererseits in
Australien, Tasmanien und Neuseeland (in Neuseeland allein nicht weniger
als 71 Arten) verbreitet. Es ist moglich, daB auch einige selbstindige
,,Gattungen in Neuseeland (Brevicera = Hudsonia) und Australien
(Phymatopsis) nichts anderes sind als durch verhiltnismaBig auffillige
Eigenmerkmale (Autapomorphien) ausgezeichnete Teilgruppen von Macro-
mastiz. Von besonderem Interesse aber ist es, dafl einige Arten der Gattung
aus Neukaledonien (7 Arten) und aus Ceylon (1 Art: M. errans Epwarps
1927) bekannt sind und dafl die Gattung im Baltischen Bernstein nach-
gewiesen ist (M. bornhardii MEUNIER 1917).

Diese fossile Art aus dem Unteren Oligocén ,,has an unusually generali-
zed facies for a member of the genus® (ALzxanpzEr 1931).

Man mochte daraus schliefen, dafl die Gattung aus dem Norden stammt
und von da aus unabhiingig nach Australien-Neuseeland und nach Siid-
amerika gekommen ist. Fiir eine der siidamerikanischen Arten stellt
Avexanper (1929, p. 13) zwar fest ,,Macromastiz serotinella, ALEXANDER,
closely duplicates a group of New Zealand species of the genus...“ aber
solche Feststellungen sind durchaus nichtssagend. Sie beweisen nicht, daB
bei Macromastiz ein Strukturbild entsprechend Fig. 10 oder 11 vorliegt.

Die Gattung Phacelodocera, von der 1 Art in Tasmanien, 2 Arten in
Neukaledonien und 1 Art in Brasilien vorkommt, erwihne ich in diesem
Zusamenhange nur deshalb, weil ihr Verbreitungsbild sehr wohl als Re-
duktionsform des Verbreitungsbildes von Macromastiz gedeutet werden
koénnte.

Limoniidae

Bei den Limoniidae sind die AS-Gruppen, die hier auBer Betracht blei-
ben miissen, noch viel zahlreicher als bei den Tipulidae: Sie stehen ent-
weder zu bestimmten Gruppen der Nordkontinente in einem einfachen
Schwestergruppenverhiltnis, so daB aus ihren Verwandtschaftsbeziehungen
keine Schliisse auf ihre Herkunft gezogen werden konnen (siche oben S. 262
und Fig. 9) oder ihre Verwandtschaftsbeziehungen sind so unsicher, daf
sie aus diesem Grunde zur Beantwortung der uns interessierenden Fragen
nicht herangezogen werden konnen.

Die Gattung Tricyphona (Subfam. Pediciinae), die einzige in Austra-
lien-Neuseeland und Siidamerika bekannte Gattung der Unterfamilie
Pediciinae, ist mit zahlreichen Arten auch aus der Holarktis bekannt. Sie
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kommt auch im Baltischen Bernstein (3 Arten, siehe ALexaxper 1931) vor.
Zwei Arten sind aus Australien, 3 aus Neuseeland, 3 aus Siid-Chile be-
schrieben. ArLexanNDER (1929) schreibt dazu:

“It seems very possible that this Australasian element was derived from the Holarctic
Region by migrations down the Andean chain and thence across Antarctica.*

Wenn das zutrife, dann wiirde also das Verbreitungsbild der Gattung
Tricyphona dem Schema der Fig. 11 entsprechen. Aber Arexaxper gibt
fiir seine Annahme nirgends eine Begriindung aus der Struktur der Ver-
wandtschaftshezichungen. Vielleicht ist ALEXANDER zu seiner Annahme
auch nur durch die groBe Verbreitungsliicke veranlaBt worden, die in der
orientalischen Region zwischen den australisch-neuseelindischen und den
holarktischen Arten klafft. Aber sie konnte in derselben Weise erklart
werden wie bei der Gattung Dolichopeza (siehe oben S. 266), nur daB sich
bei Tricyphona keine jiingeren, abgeleiteten Arten in die Liicke geschoben
haben. Eine Begriindung dafiir, dall Tricyphona eine dem Schema 10
der 11 entsprechende Gruppe ist, gibt es also nicht. Immerhin muf
Tricyphona als eine der Gattungen bezeichnet werden, deren genauere
Durcharbeitung vielleicht Aussicht bieten konnte, eine solche Gruppe zu
finden.

Die Gattung Tasiocera (Subfam. Eriopterinae) ist in Australien
(20 Arten), Tasmanien (3 Arten), Neuseeland (12 Arten), Neuguinea (2 Ar-
ten) verbreitet. Aus der orientalischen Region ist ebenfalls 1 Art (7. orien-
talis Epwarps 1928) beschrieben. Zu dieser Gattung stellt ArExanNDER
(1929) auch 1 Art aus S.Chile (bregicornis AuEX.) und wegen dieses Fundes
stellt er Tasiocera in eine Tabelle chilenischer Gattungen, die ,,show close
affinities with the Australasian Fauna‘.

Nun ist T'asiocera nahe verwandt mit Dasymolophilus, einer Gattung,
die auf den Nordkontinenten weitverbreitet ist und auch in Afrika (ein-
schlieBlich Madagaskar und Seychellen) vorkommt. Auch aus dem Balti-
schen Bernstein ist 1 Art beschrieben (D. circumcincius Mzrux., siehe
Avmxanper 1931). FreEemaw (1951 a) stellt Dasymolophilus als glattes
Synonym zu Tasiocera. Es ist fraglich, ob man darin einen Fortschritt
sehen darf, denn dadurch. werden moglicherweise die Verwandtschafts-
beziehungen der Arten weniger deutlich sichtbar. Armxaxpmr (1947,
p. 353) hatte niamlich die von ihm friiher in der Gattung Tasiocera beschrie-
bene chilenische Art brevicornis inzwischen zur ,,Untergattung* Dasymolo-
philus gestellt, iiber die er schreibt: ,,Elsewhere the few known members
are Holarctic ..., China, Japan and Formosa; Western United States;
Eastern United States.“ Das wiirde bedeuten, dafl die chilenische Art,
die nach der fritheren Arbeit von ALExaNDER (1929) Beziehungen zu einer
australisch-neuseelindischen Artengruppe (Tasiocera) zu haben schien,
nun nach dieser neuen Auffassung unabhingig von dieser Gruppe aus dem
Norden nach Siidamerika gekommen zu sein scheint,

18%
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Die Verwandtschaftsgruppe Tasiocera-Dasymolophilus ist also ein Bei-
spiel dafiir, wie ein Verbreitungsbild, das urspriinglich dem Schema 10 zu
entsprechen schien, sich nach verénderter systematischer Einordnung einer
Art vollig verschieden darstellt.

Die Gattung Molophilus (Subfam. Eriopterinae) wird von ALEXANDER
ebenfalls fiir eine antarktische Landverbindung in Anspruch genommen:

“The most characteristic genus of small crane-flies in Australia is Molophilus, with
some 150 species already described and many others awaiting discovery. This genus
is almost equally well developed in New Zealand and in the Chilean region, indicating
an Antarctic origin for the group”. (ALEXANDER, 1932a).

Fiir die chilenischen Arten stellt Avexanpar (1929, p. 198) fest, daB sie
zu 3 Gruppen gehoren, von denen 2 (die 3. umfaBt nur 1 Art) ‘“‘are likewise
eminently characteristic of the Australian region’. Es sind das die pla-
giatus-Gruppe und die ruficollis-Untergruppe der gracilis-Gruppe. Es konnte
also sein, daf wir hier AS-Beziehungen bei 2 nachstverwandten Teilgruppen
von Molophilus, entsprechend dem Schema 3 hitten, was nach dem oben
gesagten fiir direkte (antarktische) Beziehungen zwischen den altweltlichen
und den neuweltlichen Komponenten dieser Gruppe sprechen wiirde.

Die plagiatus-Gruppe, die zahlreiche Arten in Stidamerika hat, kommt
auflerdem (nach ArvExaxprr 1947, p. 340—341) in Nordamerika (8 Arten),
in Australien, Neuseeland, Neukaledonien und Neuguinea vor.

Die gracilis-Gruppe ist besonders zahlreich in Australien, umfat aber
auch viele paldarktische Arten, ist in Siidamerika aber nur verhdltnismi8ig
spérlich vertreten. Fiir beide Artengruppen nimmt ALEXANDER (1947) Aus-
breitung iiber die Antarktis an. Nun sind aber bei den Artengruppen, die in
Australien-Neuseeland, in Siidamerika und auf den Nordkontinenten
gleichermafien verbreitet sind, verschiedene Moglichkeiten der Verwandt-
schaftsbeziehungen denkbar (Fig. 9—11). Nur diejenige, die dem Schema
der Fig. 10 oder 11 entspricht, kann als Beweis fiir direkte Beziehungen
zwischen Australien-Neuseeland und Siidamerika in Anspruch genommen
werden. Solange die Verwandtschaftsbeziehungen der beiden in Frage
stehenden Molophilus-Gruppen nicht eindeutig auf dieses Schema zuriick-
gefithrt sind, kann nicht von einem Beweis fiir antarktische Beziehungen
gesprochen werden.

Immerhin sei betont, daf auch die Gattung Molophilus zu denen gehort,
bei denen die Moglichkeit der Zurtickfithrung auf Schema 10 oder 11 besteht,
und deren genauere Untersuchung besonders erwiinscht wére. Vielleicht ist
Molophilus sogar die interessanteste Dipterengruppe, weil bei ihr méglicher-
weise 2 sehr nahe miteinander verwandte AS-Gruppen entsprechend dem
Schema 3 gefunden werden konnten, und weil moglicherweise beide Gruppen
Beziehungen entsprechend dem Schema 10 oder 11 aufweisen konnten.
Wenn beide Annahmen verifizierbar wiren, dann kénnte also Molophilus
vielleicht sogar einen doppelten Beweis fiir das Bestehen antarktischer Be-
ziehungen liefern!
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Empeda (Subfam. Eriopterinae) wird gegenwirtig als Untergattung
zu Erioptera gestellt. Zu dieser Untergattung gehdrt nach Arexanper
(1947, p. 336) auch eine aus Neuseeland beschriebene Art: Erioptera (Em-
peda) hamiltoni Avex. In Australien ist die Untergattung bisher nicht be-
kannt. Von dort sind zwar auch Erioptera-Arten beschrieben; sie gehéren
aber zu anderen Untergattungen. Empeda ist im iibrigen in der holark-
tischen, aethiopischen und orientalischen Region bis Neuguinea verbreitet.
Aus dem Baltischen Bernstein sind mehrere Arten beschrieben (ALEXANDER
1931). In Siidamerika ist sie siidwérts bis Ecuador, Peru und Nordargen-
tinien bekannt (siehe Armxaxper 1947). Fiir die Annahme niherer Ver-
wandtschaftsbeziehungen zwischen der neuseelindischen und den siid-
amerikanischen Arten sind keinerlei Griinde bekannt. Soweit man das
bisher iibersehen kann, 148t sich das Verbreitungsbild von Empeda also
nicht auf das Schema 10 oder 11, sondern eher auf das Schema 9 zuriick-
fiihren.

In der Gattung Rhabdomastiz werden oft 2 Untergattungen unter-
schieden: Rhabdomastiz und Sacandaga. ALExANDER (1947, p. 319) schreibt
dazu:

“The distinctions between the two subgenera are week and the groups are maintained
chiefly for convenience. In the typical condition, Sacandaga with its very short antennae
seems very different from Rhabdomastiz, with the greatly lengthened male organ, but
the presence of a few intermediate types greafly lessens the value of this antennal
character.”

Noch interessanter ist die Angabe, daBl zu Rhabdomastiz auch 5 aus dem
Baltischen Bernstein beschriebene Arten gehoren ““with antennal characters
intermediate between those found in tipical Rhabdomastiz and in Sacandaga
Arex.” (ALExANDER, 1931, p. 111). ALEXANDER stellt diese fossilen Arten
aus dem Unteren Oligocin — entsprechend dem rein diagnostischen Stand-
punkte, von dem aus die meisten Systematiker ihre Wissenschaft betrach-
ten — in ein hesonderes Subgenus Palacogonomyia MuUN.

“In distribution, the species of Sacandaga are chiefly Holarctic, with
fewer species occuring in Tropical America (bis Siid-Chile!l) and in New
Zealand. Rhabdomastiz, s. s., is essentially Australasian and Neotropical,
particularly the latter, where species occur as far north as Mexico”. (Anex-
ANDER, 1947).

Von den beiden aus Sitid-Chile bekannten Arten der Untergattung
Sacandaga ist nach ALExaNDER (1929) die eine “‘almost intermediate in
characters between the two subgenera.” Die andere, “R. intermedia is
allied to a group of species occuring in New Zealand.”

Es scheint demnach, daB Rhabdomastiz und insbesondere deren Unter-
gattung Sacandagae zu denjenigen Gruppen gehort, deren Zuriickfithrbarkeit
auf Schema 10 oder 11 nicht unméglich erscheint, und deren genaue Unter-
suchung der kiinftigen Systematik daher besonders empfohlen werden muf.
Mit Riicksicht auf die kritischen Bemerkungen, die ALExANDER selbst tiber
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das gegenwirtige System der Gattung Rhabdomastiz macht, und mit Riick-
sicht auf die Konsequenzen, die jede Zuriickfithrung der systematischen
Struktur einer Gruppe auf das Schema 10 oder 11 fiir die Beantwortung
unserer tiergeographischen Frage haben muf}, wird man die recht unbe-
stimmte Bemerkung ALEXANDERS iiber die Verwandtschaft der chilenischen
Rh. (S8.) intermedia it den neuseeldndischen Arten noch nicht als Beweis
dafiir ansehen, daBl Rhabdomastiz auf das Schema 10 oder 11 zuriickgefiithrt
werden kann.

Die Gattung Cryptolabis umfaBlt im heutigen System 3 Untergattun-
gen. Uber die Untergattung Cryptolabis s. str. sagt Arexanper (1929,
p. 191):

“The Neotropical Region appears to be the present centre of distribution of the genus
Cryptolabis, with rather numerous species occuring throughout South and Central
America, one species, C. paradoza (OsTEN-SACKEN), being found as far north as eastern
Canada. From this distribution the genus would appear to have had a neotropical
origin, a few species having invaded Australia via Antarctica.”

In Neuseeland ist die Gattung nicht nachgewiesen. ALEXANDERS Ver-
mutung, daf die australischen Arten tiber die Antarktis nach dort gekommen
sind, konnte als begriindet gelten, wenn die nearktischen Arten sich als die
urspriinglichsten erweisen sollten, und wenn sich zeigen sollte, dafl die
australischen Arten mit den abgeleitesten siidamerikanischen Arten am
nichsten verwandt sind, wenn das Verbreitungsbild von Cryptolabis s. str.
sich also auf das Schema Fig. 11 zuriickfithren lassen sollte. Das ist bisher
nicht erwiesen.

Sollten aber die siidamerikanischen Arten die urspriinglichsten Merkmale
besitzen, sollten die nordamerikanischen Arten sich als verh#ltnism#Big
junge (und abgeleitete) Nordwanderer erweisen, und sollte sich zeigen, da8
die Ubereinstimmung der siidamerikanischen und der australischen Arten
auf Symplesiomorphie beruht, dann miiite das Schema 4 gelten, und eine
direkte Verbindung zwischen Australien und Siidamerika wire aus dem
Verbreitungsbilde von Gryptolabis ebensowenig abzuleiten wie aus dem der
Chiromyzinae.

Baeoura als 2. Untergattung von Cryptolabis — die 3. Untergattung,
Procryptolabis, mit 2 siidamerikanischen Arten, ist wohl nur ein Splitter der
siidamerikanischen Cryptolabis-Gruppe — ist in Stidafrika und der orien-
talischen Region (nordwirts bis Nordkorea) verbreitet. Eine Art, B. adeena
Airex., ist aus Chile bekannt. “In some regards this species appears to be
more generalized than the various Old World members of the subgenus.”
(Arexanprr 1947, p. 324).

Wenn zwischen Grypiolabis (incl. Procryptolabis) und Baeoura wirklich
ein Schwestergruppenverhéltnis besteht, dann mdchte man annehmen, dafl
der geographisch-historische Zusammenhang zwischen beiden auf den Nord-
kontinenten, etwa in Ostasien, zu suchen ist. Von da modgen die beiden
Gruppen, zwischen deren Verbreitungs-Schwerpunkten von Anfang an ein

DOI: 10.21248/contrib.entomol.10.3-4.221-329



Beitrige zur Entomologie, Band 10, 1960, Nr. 8/4 275

Vikarianzverhéltnis bestanden haben mag (Baeoura mehr im Westen,
Cryptolabis mehr im Osten), nach Stiden gedringt worden sein: Baeoura
in die paldotropischen Regionen und nach Siidamerika, Crypiolabis nach
Stidamerika und Australien. Baeoura hitte dann, ganz im groben gesehen,
im systematischen Strukturbild der Gattung Cryptolabis s. 1. etwa dieselbe
Stellung wie die Gattungen Stibadocera und Stibadocerella bei den Stibado-
cerinae usw.

Jedenfalls 148t sich beim gegenwirtigen Stande der systematischen
Durcharbeitung aus dem Verbreitungsbilde von Cryptolabis kein Beweis fiir
eine friithere antarktische Verbindung zwischen Siidamerika und Australien
ableiten.

Die Gattung Elephantomyia (Subfam. Hexatominae) ist gegenwiirtig
vor allem auf den Siidkontinenten verbreitet: Stidamerika (25 Arten),
Afrika (einschlieBlich Madagaskar und Seychellen: etwa 13 Arten), Austra-
lien-Tasmanien (2 Arten), Neukaledonien (1 Art), Neuseeland (2 Arten).
Auf den Nordkontinenten hat die Gattung heute eine ausgesprochen relik-
tire Verbreitung (2 Arten im 6stlichen Nordamerika, 1 Art in Europa).
DaB sie hier aber zum alten Faunenbestande gehort, beweist ihr Vorkommen
im Baltischen Bernstein (nach Avexaxprr 1931). Etwas zahlreicher als in
Europa und Nordamerika sind die rezenten Arten auf dem ostasiatischen
Festlande (10 Arten). Im Bereiche des malayischen Archipels und Neu-
guineas ist die festlindisch-orientalische von der australisch-neuseeldn-
dischen Artengruppe durch eine grofle Verbreitungsliicke getrennt. Diese
Liicke wird ausgefiillt von einer Artengruppe, die wegen ihrer abgeleiteten
Merkmale als besondere Untergattung Elephantomyodes von Elephantomyia
s. str. abgetrennt wird:

“The old world subgenus Elephantomyodes ALEXANDER, distinguished by pecu-
liarities of venation, in addition to the loss of the tibial spurs, is essentially oriental but
with numerous species in the Australasian fauna as far east as New Guinea” (ALEXANDER,
1948b, p. 553).

ArexaxpER deutet das Verbreitungsbild der Gattung im Sinne der ant-
arktischen Landverbindung:

“Members of the genus occur in the Holarctic Region, along the Andean chain, in
south-eastern Australia and New Zealand, a distribution that conforms closely with
that of other species that must have reached Australasia via the Antarctic continent”
(ALEXANDER, 1929).

Zu dieser Auffassung hat ihn vielleicht auch die durch Elephantomyodes
ausgefiillte Verbreitungsliicke zwischen den ostasiatischen und den austra-
lisch-neuseeldndischen Arten veranlaft. Meiner Ansicht nach ist aber die
Verbreitungsliicke und ihre Ausfiillung durch eine jiingere Artengruppe in
derselben Weise zu erkliren wie bei der Gattung Dolichopeza (siehe oben
S. 266). Das Verbreitungsbild von Elephantomyia ist daher wohl eher auf
das Schema 9 als auf das Schema 10 oder 11 zuriickzufiihren.
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Vielleicht konnen die Verbreitungsbilder von Dolichopeza, Elephantomyia
und Holorusia-Ctenacroscelts auch dazu dienen, die Verbreitung der Tribus
Atarbaria zu deuten:

Diese Tribus umfaBt nach Arexaxprr (1948b, p. 538) nur die 3 Gat-
tungen JIschnothriz (Syn.: Orolimnophila), Atarba und Atarbodes. Die
zwischen ihnen bestehenden Verwandtschaftsbeziehungen erinnern lebhaft
an die Verwandtschaftsbeziehungen der Trichoceridengattungen Tricho-
cera-Nothotrichocera- Paracladura. Ischrothriz besitzt Tibialsporne und den
als r, bezeichneten Ast des Radialsektors. Das sind ausgesprochen plesio-
morphe Merkmale. Stirker abgeleitet ist Atarba, bei der ry fehlt. Tibial-
sporne sind aber noch vorhanden. Auch ArLexaxper (1929, p. 167) nennt
Atarba im Vergleich zu Ischnothriz “derived”. Am meisten abgeleitet ist
Atarbodes, bei der weder Tibialsporne noch r; erhalten sind. Atarbe und
Atarbodes diirften nach dem Argumentierungsschema der phylogenetischen
Systematik zusammen eine monophyletische Gruppe bilden, da beide in
dem abgeleiteten Merkmale des Fehlens von ry iibereinstimmen! Ganz
anders als bei den Trichoceridae ist aber die Verbreitung der Atarbaria:

Die am stirksten abgeleitete Gattung, Atarbodes, koramt ausschlieflich
in den paldotropischen Regionen vor.

“The rather numerous species of the old world subgenus Aiarbodes ALEXANDER
center in Eastern Asia, from Western China and Japan southward into the oriental

fauna, with a few further species in the eastern and southern Ethiopian region’:
ALEXANDER, 1948).

Die beiden anderen Gattungen, Aterba und Ischrothriz, sind vor allem
in Stidamerika verbreitet, kommen aber auch in Australien bzw. Neuseeland
vor:

“The center of distribution for both Atarbe and Ischnothriz is in Tropical America
where there are a host of species. .. Most of these species are Tropical or Subtropical
but rather numerous forms of Ischnothriz occur throughout the Chilean subregion.
Northward, only two species, both in Atarba, reach the United States, including the
genotype, picticornts, common and widely distributed in the Eastern United States as
far north as New York and New Hampshire. Elsewhere in the world various species of
Ischnothriz occur in Australia and New Zealand. Two peculiar species of Atarba are
found in New Zealand.

Wenn die Zuordnung zweier neuseeldndischer Arten zur Gattung (oder
Untergattung) Atarbae richtig ist, dann hétten wir hier dhnlich wie bei der
Gattung Gynoplistia (siehe S. 246) AS-Verbindungen zwischen 2 sehr nahe
miteinander verwandten Artengruppen (Gattungen oder Untergattungen),
also einen der Fille, die besser mit der Vorstellung einer direkten (antark-
tischen) Verbindung als mit der Annahme einer Wanderung iiber die Nord-
kontinente vertriglich wiren. Etwas bedenklich ist nur der Umstand, da8
ALExanpER die beiden neuseelindischen Atarba-Arten ,,peculiar“ nennt.
Bisher ist nur ein apomorphes Merkmal bekannt, in dem sich Atarba von
Ischnothriz unterscheidet: das Fehlen der Tibialsporne. Ich méchte daher
die Moglichkeit in Betracht ziehen, daf dieses Merkmal hei den neusee-
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landischen ,,Atarba‘‘-Arten unabhéngig entstanden ist, und da8 diese beiden
Arten mit lokalen Ischnothriz-Arten vielleicht nidher verwandt sind als mit
den amerikanischen Atarba-Arten.

Eine weitere Komplikation ergibt sich aus der Verbreitung der am
stirksten abgeleiteten Gattung Atarbodes:

“The rather numerous species of the old world subgenus Atarbodes ALEXANDER
center in Hastern Asia, from western China and Japan southward into the oriental

fauna, with a few further species in the eastern and southern Ethiopian region” (ALmx-
ANDER, 1948 Db, p. 538).

Da die beiden Gattungen Afarba und Atarbodes am nichsten miteinander
verwandt sind, konnte man vielleicht annehmen, daf die Vorfahren von
Atarbodes aus Siidamerika iiber den Nordpazifik (Bering-Strafle) nach der
Alten Welt gekommen sind. Ich mdchte aber auch an die Mdglichkeit
denken, daBl Atarbodes als jingstes Element der Gattungsgruppe hinsichtlich
der Stellung in derem Strukturbild mit den Gattungen bzw. Untergattungen
Elephantomyodes (S. 275), Ctenacroscelis (S.269) und Nesopeza—Mitopeza (S.266)
zu vergleichen ist. Von den Verwandtschaftsgruppen, zu denen diese Gat-
tungen (bzw. Untergattungen) gehoren, wiirde sich die Afarba-Gruppe nur
dadurch unterscheiden, dafl Arten mit urspriinglichen Merkmalen im Nor-
den der Alten Welt nicht erhalten geblieben sind. Eine genaue Durch-
arbeitung der Tribus Atarbaria nach den Grundséitzen der phylogenetischen
Systematik wiirde sich sehr lohnen.

Die Gattungen Limnophila und Austrolimnophila sind in allen
tiergeographischen Regionen verbreitet. Die ndheren Verwandtschafts-
beziehungen der australisch-neuseeldndischen Arten sind aber ganz unbe-
kannt, so daB eine genauere systematische Durcharbeitung abgewartet
werden mu8, ehe gesagt werden kann, ob die Gattungen zur Beantwortung
der uns interessierenden Fragen herangezogen werden konnen.

Dasselbe gilt fiir die Gattungen Dicranomyia und Helius, die beide
zu den Limoniinae gehdren.

Die Verbreitung von Discobola (Subgen. von Limonia) gleicht weit-
gehend der von Dolichopeza und ist wohl auch dhnlich zu erkliren.

“The subgenus includes approximately 25 species that are chiefly Holarctic, Oriental
and Australasian in distribution. Rather numerous species are found in eastern Asia,
including Mindanao and Borneo, and again in New Zealand. Recently a species has been
discovered in New Guinea and another in New Caledonia, bridging the former exfensive
gap between Asia and Australia. To this date no species has been found in the Ethiopian
Region. A single species, Limonia {Discobola) gowdeyi ALEXANDER, occurs in the Neo-
tropical Region to the present time being found only in the Greater Antilles {(Cuba and
Jamaica)”’ (ALEXANDER, 1950, p. 195).

Fam. Tanyderidae

Die Tanyderidae sind eine derjenigen Dipterenfamilien, die, wenigstens
im Imaginalstadium, besonders viele urspriingliche Merkmale bewahrt
haben. Das Vorkommen mehrerer Gattungen auf den Siidkontinenten wird
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daher besonders gern als Beweis fiir eine frithere antarktische Landverbin-
dung angefiihrt:

“The various genera occuring in the Northern Hemisphere {Macrochile, Protany-
derus, Protoplasa) are all more specialized than are the Antipodal groups in the lobing
or bifurcation of the dististyle of the male hypopygium. It might be expected that the
group has attained its present distribution in the southern hemisphere by migrations
across the former Antarctic continent, thence northward along the Andean chain of
South America to western North America, sending one branch into the eastern Nearctic
(Protoplasa) and another northward and westward across the Bering land connection
to Eurasia” (ALEXANDER, 1932).

Interessant ist zunéchst, dafl die aus dem Baltischen Bernstein beschrie-
bene Gattung Macrochile der relativ abgeleiteten und sehr wahrscheinlich
monophyletischen Nordgruppe anzugehéren scheint. Damit wire ein Ter-
minus post quem non fiir die Entstehungszeit dieser Gruppe gegeben. Fiir
die auf den Suidkontinenten verbreiteten Gattungen ist bisher in keiner
Weise bewiesen, dafl sie zusammen eine monophyletische Gruppe (im Sinne
der phylogenetischen Systematik) bilden.

Am zahlreichsten sind die Tanyderidae im australisch-neuseeldndischen
Gebiet verbreitet. Hier (in Tasmanien) kommt auch die am meisten plesio-
morphe Gattung Nothoderus vor (Nothoderus australiensis ALEX. “is apparently
the most generalized member of the family”: AnexanpEr, 1929, p. 227).

Zur Begriindung des von ArLexanxper entworfenen Bildes miillte nach-
gewiesen werden, daf} die siidamerikanischen Gattungen abgeleitetere Merk-
male besitzen als die (oder einige der) australisch-neuseelidndischen Formen,
und dab sie in diesen abgeleiteten Merkmalen mit der Nordgruppe iiberein-
stimmen. Ein solcher Nachweis fehlt bisher. Solange die Verwandtschafts-
beziehungen der siidamerikanischen Gattungen und auch die der siidafrika-
nischen Gattung Péringueyomyina nicht bekannt sind, mufl der Verdacht
bestehen, daB die Ubereinstimmung der siidlichen Gattungen auf Symplesio-
morphie beruht, und dafl die auf S.266 gegebene Erkisrung auch auf die
Tanyderidae anzuwenden ist.

Fam. Psychodidae

Die urspriinglichsten Formen dieser Familie (Subfam. Bruchomyiinae)
sind den Tanyderidae auBlerordentlich &hnlich:

“The actual relationship of Nemopalpus and Macrochile is much closer than is shown
on paper and I know of no other case in the Nematocera where so close a relationship
exists and yet requires the respective genera to be placed in different families of flies”
(ALEXANDER, 1928, p. 292).

Die Ubereinstimmung beruht in diesem Falle eindeutig auf Symplesio-
morphie. Es ist daher interessant, dall bei den Psychodidae keine so aus-
gesprochen auf die Siidkontinente beschriankten Gattungen bekanni sind
wie bei den Tanyderidae. Von den Bruchomyiinae ist die Gattung Nemo-
palpus aus allen tiergeographischen Regionen bekannt. Sie kommt auch
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im Baltischen Bernstein vor. In einer Fufinote zu Toxwoms Bearbeitung
der chilenisch-patagonischen Psychodidae schreibt Epwarps (1929, Dipt.
Patag. 2, p. 3):

“Nemopalpus apparently has its present centre in tropical South America . . .;
other species being known in the Canary Is., S. Africa, and the Malay Peninsula.
I am inclined to think, that the Argentine and Paraguayan species have been
derived from the North, and that the New Zealand species belongs to the Malayan
and not to the Antarctic element in the fauna of that country”.

Das Verbreitungsbild der Gattung wire also etwa auf Schema 9 zuriick-
zufiihren.

Dasselbe diirfte fiir die anderen in Neuseeland und Siidamerika nach-
gewiesenen Gattungen der Psychodidae gelten: Trichomyia, Sycorazx (beide
auch aus dem Baltischen Bernstein bekannt), Psychoda, Pericoma. Jeden-
falls ist mir nichts bekannt, was die Vermutung zulassen konnte, eine dieser
Gattungen konne etwa auf das Schema 10 oder 11 zuriickgefiihrt werden.
Besonders dringend wire es vielleicht, die Verwandtschaftsbeziehungen der
aus Chile beschriebenen Sycoraz-Arten aufzukliren, da die Gattung bisher
aus anderen Gebieten des amerikanischen Kontinentes nicht nachgewiesen
ist.

Die Gattung Brunettia gehort zu dem verhéltnisméBig seltenen Ver-
breitungstypus, bei dem eine aus Neuseeland und Australien verbreitete
Verwandtschaftsgruppe sonst nur noch aus den paléotropischen Regionen
(Orientalis, Aethiopis), nicht aber von den Nordkontinenten bekannt ist.

Von besonderem Interesse wire auch die genauere Durcharbeitung der
Gattung Pericoma, denn Sarcurrr (1950) schreibt in seiner Bearbeitung
der neuseeldndischen Arten dieser Gattung:

.. the species of Pericoma in both countries [gemeint sind Neuseeland und Pata-
gonien-S. Chile] are peculiar in having a pectinate radial sector, with the stem of
R,., arising from R, after the origin of R;, and in having the cercopod armed with a
single retinaculum.”

Diese Feststellung bedeutet an sich natiirlich noch keine Zuriickfiihrung
der Gattung Pericoma auf das Strukturschema 10, aber da mindestens die
von SarcHELL erwihnte Eigentiimlichkeit des Fliigelgedders ein abgeleitetes
Merkmal zu sein scheint, wire bei der Suche nach Gruppen, die sich még-
licherweise auf dieses Schema zuriickfithren lassen, Pericoma besonders zu
beachten!

Fam. Blepharoceridae

Uber die Unterfamilie Edwardsininae und deren mogliche Bedeutung
fiir den Nachweis friitherer direkter Beziehungen zwischen Australien und
Stidamerika ist schon oben gesprochen worden (S.243). Die aus Neuseeland
bekannten Arten der Familie gehoren nicht zu den Edwardsininae, sondern
zu einer Teilgruppe der Unterfamilie Paltostominae, die sich durch stark
verlangerte Labialpalpen auszeichnet, und die infolgedessen wohl als mono-
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phyletische Gruppe anzusehen ist. Interessant ist, daB innerhalb dieser
Gruppe die neuseeldndischen Gattungen Neocurupira, Paracurupira und
Peritheates (1 Art dieser Gattung kommt in Australien vor) die urspriing-
lichsten Merkmale zu besitzen scheinen. Es ist nicht ganz sicher, ob Horaia
(in den indischen Gebirgen) als Relikt mit ebenfalls urspriinglichen Merk-
malen anzusehen ist. Am meisten abgeleitete Merkmale besitzt die Gattung
Apistomyia, mit der die aus Ceylon beschriebene Gattung Hammatorrhina
wohl nahe verwandt ist. Toxworr ist wohl sicher im Recht, wenn er fiir die
neuseeldndisch-australischen Vertreter dieser Gruppe Herkunft aus dem
Norden annimmt. Die urspriinglichsten Gattungen der iibrigen Paltosto-
minae sind im nordlichen Siidamerika (und in Mittelamerika) verbreitet.

Ein Hinweis auf direkte antarktische Verbindungen zwischen Australien-
Neuseeland und Siidamerika, entsprechend etwa dem Schema 10 oder 11,
ergibt sich aus der Verbreitung der Paltostominae also nicht.

Fam. Dizidae

Die Dixidae sind insofern interessant, als sie 2 Teilgruppen (Paradixinae
und Dixinae) umfassen, die beide, rein formal gesehen, in allen tiergeo-
graphischen Regionen verbreitet sind, die aber innerhalb dieses Verbrei-
tungsgebietes in dhnlicher Weise verteilt sind.

Fiir die Paradixinae sind bisher keine abgeleiteten Merkmale angegeben
worden. Als monophyletische Gruppe sind sie daher bis jetzt nicht sicher
begrindet. Die artenreichste Gattung ist Paradiza, die hauptsichlich auf
den Nordkontinenten, mit einigen Arten aber auch in Australien, Tasmanien
und Neuseeland vorkommt. Die aus Transvaal beschriebene Art P. harri-
soni FrurM. steht nach FrErmaxN (1956) der europiischen P. autumnalis
Meie. sehr nahe. Die Gattung Paradize hat also eine ganz dhnliche Ver-
breitung wie Dolichopeza s. str. (S. 266). Auch die Verbreitungsliicke in der
orientalischen Region stimmt bei beiden Gattungen itberein. In der neotro-
pischen Region wird Paradiza durch die Gattung Dizella vertreten, die
zweifellos von Norden her in ihr heutiges Verbreitungsgebiet gekommen ist.
Direkte (antarktische) Beziehungen zwischen Australien-Neuseeland und
Siidamerika sind also bei den Paradixinae nicht zu erkennen.

Die Dixinae sind als Imagines wie als Larven durch abgeleitete Merk-
male (die bei den Larven in Anpassungen an das Leben im flieBenden
Wasser bestehen) ausgezeichnet. Sie sind also sicher eine monophyletische
Gruppe. Das Verbreitungsgebiet dhnelt im wesentlichen dem der Tricho-
ceridae: Wie bei dieser Familie ist eine Nordgruppe (mit urspriinglichen
Merkmalen) und eine siidliche AS-Gruppe (mit abgeleiteten Merkmalen) zu
unterscheiden. Die Verbreitung der Nordgruppe (Diza, incl. Dizapuella
und Meringodiza) gleicht im ganzen derjenigen der Gattung Paradiza. Sie
ist in Afrika und in der orientalischen Region etwas zahlreicher vertreten,
fehlt dafiir aber in Australien-Tasmanien-Neuseeland ganz. In diesen

DOI: 10.21248/contrib.entomol.10.3-4.221-329



Beitrage zur Entomologie, Band 10, 1960, Nr. 3/4 281

Gebieten kommt an ihrer Stelle die Gattung Neodiza (= Nothodiza) vor,
die mit 4 Arten auch in Stid- und Central-Chile vertreten ist.

Wenn zwischen Diza und Neodiza ein Schwestergruppenverhiltnis be-
steht, dann kann die Verbreitung von Neodiza nicht als Hinweis auf eine
frithere direkte (antarktische) Verbindung zwischen Australien-Neuseeland
und Stidamerika angesehen werden (siehe oben S.262). Irgendeinen Anhalts-
punkt fiir die Annahme, daf die Verbreitung der Dixinae jemals auf das
Schema 10 oder 11 zuriickgefiihrt werden konnte, gibt es nicht.

Fam. Chaoboridae

Die Gattung Corethrella (incl. Edwardsops und Lutzomiops) ist haupt-
séchlich in Siidamerika verbreitet (etwa 44 Arten). AuBlerdem sind 2 Arten

Fig. 15. Verbreitung der Gattung Corethrella (Fam. Chaoboridae)

aus Nigeria und je 1 Art aus Ceylon, Borneo und Neuseeland bekannt. Die
niheren Verwandtschaftsbeziehungen der neuseeléindischen Art sind nicht
bekannt. Die Gattung ist aber insofern interessant, als sie in der Alten
Welt (abgesehen von Neuseeland) ausschlieBlich aus den tropischen Re-
gionen bekannt geworden ist (Fig. 15).

Fam. Culicidae

Die Sabethes-Gruppe hat eine ganz dhnliche (nur weniger reliktére) Ver-
breitung wie Gorethrella: Hauptmasse der Arten (etwa 150) in Stidamerika.
Andere Arten vorwiegend in den paldotropischen Regionen, daneben auch
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in Australien und Neuseeland. Die neuseelindische Art gehort (als beson-
deres Subgenus Maorigoeldia) in die paléotropische Gattung Tripteroides.

Auch die Taeniorrhynchus-Gruppe ist dhnlich verbreitet: die beiden
neuseelindischen Arten gehtren in die Untergattung Cogquilletiidia, die vor-
wiegend in den paldotropischen Regionen verbreitet ist, aber auch in der
Holarktis Vertreter hat. Die Verbreitung von Coguilletitdia vermittelt
offenbar zwischen denjenigen Verbreitungsbildern, bei denen die nicht in
Neuseeland-Australien vorkommenden Vertreter einer Verwandtschafts-
gruppe in den paldotropischen Regionen verbreitet sind (Corethrella,
Sabethinae) und solchen, bei denen entweder der Schwerpunkt oder die
ausschlieBliche Verbreitung in der Holarktis liegt (z. B. Paradiza).

Bei den Culicidae ist eine solche Gruppe mit vorwiegend holarktischen
Beziechungen die Gattung Culiseta (= Theobaldia). Nach Epwarps (1932)
gehoren die 4 aus Neuseeland, Australien und Tasmanien beschriebenen
Arten zu einer engeren Verwandtschaftsgruppe.

Auch in der Aedes- und Culez-Gruppe lassen die australischen und neu-
seeldndischen Arten keinerlei engere Verwandtschaftsbeziehungen zu den
siidamerikanischen Arten erkennen. Daher gibt es keinen Anhaltspunkt
fiir die Annahme, das Strukturbild der Verwandtschaftsbeziehungen irgend-
einer Teilgruppe der Culicidae konnte sich jemals auf das Schema 10 oder 11
zuriickfiihren lassen.

Nun hat allerdings Macxerras (1927) fir die Ausbreitungsgeschichte
der Untergattung Ochlerotatus direkte Beziehungen zwischen Australien und
Stidamerika angenommen.

Macxerras unterscheidet bei den australisch-neuseeldndischen Ochlero-
tatus-Arten 2 Gruppen von verschiedener Herkunft. Die von ihm als ,,B*
bezeichnete Gruppe entstand nach seiner Ansicht in den wirmeren, tiefer
gelegenen, ostlichen Gebieten der Neotropis. Ihre Ausbreitung wiére erfolgt
iber Gondwanaland oder eine entsprechende Inselkette “linking South
America to northern Australia and extending eastward to New Zealand.”

Die andere Gruppe (MackErRRAS bezeichnet sie mit ,,A‘‘) entwickelte
sich nach Macrzrras in den geméfBigten Gebieten der Holarktis und konnte
sich nur auf den Hochgebirgen im Westen von Amerika nach Siiden aus-
breiten. Sie kam auf diese Weise nach dem gemiBigten Siidamerika und
von hier iiber Antarktis nach Australien. Diese Wanderung erfolgte zu
einer Zeit, als Neuseeland nicht mehr erreichbar war.

Wenn dieses von Mackrerras entworfene Bild der Ausbreitungsge-
schichte zutrifft, dann miilte sich also in der Verwandtschaftsstruktur der
Untergattung Ochlerotatus bzw. bei der von ihm mit ,,A*“ bezeichneten
Artengruppe und ihren néchsten Verwandten das in Fig. 11 dargestellte
Schema im Prinzip wiederfinden lassen. Das ist aber nach der Bearbeitung
von Epwarps (1932) nicht der Fall. Die Arten der Gruppe ,,A* sensu
Mackzerras verteilt Epwarps auf 2 verschiedene Gruppen seines Systems,
die er B und G nennt. In der Gruppe G gibt es auBer den australischen
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nur holarktische, aber keine siidamerikanischen Arten. Die Zugehorigkeit
der zu ,,B* gestellten Arten bezweifelt EpwarDs selbst. Vielleicht gehoren
sie, wie Epwarps selbst frither (1924) angenommen hatte, in die Verwandt-
schaft der von ihm 1932 in die Gruppe G gestellten Arten. Jedenfalls ergibt
sich aus dem System von Epwarps kein Anhaltspunkt fiir die Annahme,
daB die Verwandtschaftsbeziehungen der Gattung Ochlerotatus oder einer
ihrer Teilgruppen auf das Schema 11 zuriickzufiihren wiren. Damit konnen
aus der Verbreitung von Ochlerotatus auch keine Griinde fiir die Annahme
einer fritheren antarktischen Landverbindung abgeleitet werden. Die Gattung
liefert aber ein weiteres eindrucksvolles Beispiel fiir die Tatsache, daB die
Beantwortung tiergeographischer Fragen entscheidend davon abhéngt, ob
die betreffende Tiergruppe imSinne der phylogenetischen Systematik richtig
gegliedert ist oder nicht.

Die Familien Tendipedidae und Heleidae lassen beim gegenwirti-
gen Stande ihrer systematischen Durcharbeitung fiir keine ihrer Teilgruppen
ein hinreichend klares Verbreitungsbild erkennen. Die Gattung Riethia
(Fam. Tendipedidae), in der Umgrenzung, die FremaN (1959) ihr gibt,
scheint die einzige Gruppe zu sein, deren systematische Struktur dem
Schema 10, richtiger sogar dem Schema 7, entsprechen konnte:

“The New Zealand species [ Rh. zeylandica FREEM.] is extremely similar to the South
Chilean Pseudochironomus truncatocaudatus Epwarps, and 1 am therefore transferring
this species and melanoides Epwarps, also from Chile, to Riethia. The Chilean species
have no pulvilli, the New Zealand species small ones, whilst in the Australian species they
are well developed, illustrating that this character is not of generic significance in this
part of the family”. (FreEmMAN, 1959).

Mindestens in der Riickbildung der Pulvillen scheint also eine deutliche
Merkmalsprogression von Australien iiber Neuseeland nach Chile zu be-
stehen, wie es dem Schema 7 entspricht.

Fam. Simuliidae (Melusinidae)

Die Gattung Austrosimulium ist mit etwa 15 Arten in Australien und
Neuseeland verbreitet. Epwarps stellt zu ihr auch 2 Arten aus Siid-Chile
(die eine allerdings nur auf Grund der Beschreibung). Nach Mackerras &
Mackzrras (1949) sind die Verwandtschaftsheziehungen unklar, die antark-
tische Herkunft der Gattung aber “is clear from the occurrence of species
in New Zealand and South America®. ‘“The terebrans group is a possible
link in Crephia.”

Falls sich die Zugehorigkeit der beiden chilenischen Arten (oder einer
von ihnen) zu Austrosimulium bestéatigen sollte, und falls die australischen
Arten von Austrosimulium wirklich Beziehungen zu bestimmten Arten der
auBerhalb Australiens weit verbreiteten Gattung Cnephia besitzen sollten,
dann bestiinde vielleicht Aussicht, in den Gattungen Austrosimulium-
Cnephia eine Gruppe zu finden, deren Verwandtschaftsstruktur sich auf
Fig. 10 zuriickfithren 14Bt. Der gegenwirtige Stand der systematischen
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Durcharbeitung 148t aber keinesfalls die Behauptung zu, daB ein solcher
Beweis schon geliefert sei: Die wichtigsten Merkmale von Austrostmulium
liegen bei der Puppe. Metamorphosestadien der siidamerikanischen Arten
sind aber bisher nicht bekannt. AuBerdem gibt Epwarps (1931, p. 148)
fiir Cnephia atropareum (die wieder einer européischen Art nahestehen soll)
an: “It is very similar to S. (Austrosirnulium) anthracinum Bie. (das ist
eine der siildamerikanischen Arten); apart from the difference in the number
of antennal segments it is not easy to separate them.” Sollte diese Bemer-
kung nicht den Verdacht nahelegen, daf die ,,Austrosimulium‘‘-Merkmale
bel den siidamerikanischen Arten unabhingig von denen der australisch-
neuseeldndischen Arten entstanden sind, und daf die siidamerikanischen,
von Epwarps zu ,,Austrosimulium’’ gestellten Arten vielleicht mit be-
stimmten siidamerikanischen Crephia-Arten niher verwandt sind als mit
den australisch-neuseeldndischen Ausirosimulium-Arten ?

Fam. Phryneidae

Die Gattung Phryne ist in allen tiergeographischen Regionen verbreitet.
Interessant sind die Angaben, die Epwarps (1930b, p. 119 bzw. 115) iiber
die 3 aus Siid-Chile beschriebenen Arten macht:

Nach Epwarps gehort Phr. andinus in die fenestralis-Gruppe und hat keine Ver-
wandten in Australien oder Neuseeland. Sie ist also eindeutig nérdlicher Herkunft. Die
beiden anderen Arten (fuscipennis und major) ,belong to a small group of the genus
which is found outside our region only in New Zealand. The relationship between the
South Chilean and New Zealand species is shown not only in the colour of the palpi,
wing-markings, and venation but also in some details of the male hypopygium, such as
the finely spinulose ninth sternite. It is interesting to note that in each region two
nearly allied species of this group are found, differing chiefly in the male hypopygium*.

Die Gattung Phryne gehort demnach zu den Verwandtschaftsgruppen,
von denen man annehmen konnte, dafl ihr Verbreitungsbild sich einmal auf
Schema 10 oder 11 zuriickfiithren lassen kidnnte. Bisher besteht allerdings
kein zwingender Grund zu dieser Annahme. Zwischen der von EpwarDs
benannten chilenisch-neuseeléindischen Verwandtschaftsgruppe und den
iibrigen Arten der Gattung konnte ebensogut ein einfaches Schwester-
gruppenverhaltnis bestehen, das keinen Beweis fiir antarktische Verbin-

dungen liefern konnte.

Fam. Bibionidae

Wihrend die einzige in Neuseeland nachgewiesene Art der Gattung Bibio
wahrscheinlich eingeschleppt ist und Beziehungen zwischen Australien-
Neuseeland und Siidamerika bei dieser Gattung jedenfalls nicht bestehen,
konnten solche moglicherweise bei Philia (= Dilophus) nachzuweisen sein.
Die Verwandtschaftsbeziehungen der australischen und neuseeliandischen
Arten sind aber bisher ganz unbekannt. Eine genaue systematische Durch-
arbeitung der aus allen tiergeographischen Regionen nachgewiesenen Gat-
tung Philia nach den Gesichtspunkten der phylogenetischen Systematik
wiire aber dringend erwiinscht.
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Fam. Diadocidiidae

Die Gattung Diadocidia ist mit wenigen Arten aus der holarktischen
Region, aus Tasmanien und Siidamerika bekannt. Sie ist auch aus dem
Baltischen Bernstein beschrieben. Die ndheren Verwandtschaftsbeziehun-
gen der tasmanischen und sidamerikanischen Arten sind unbekannt.

Das gleiche gilt auch fiir die (von FrEEMAN 1951 zu den Lycoriidae ge-
stellte) Gattung Heterotricha. Sie wurde zuerst aus dem Bernstein be-
schrieben. Spéter wurden zu ihr auch Arten aus Stidafrika, Neuseeland und
Siidamerika gestellt. Auf den Nordkontinenten kommt die Gattung heute
anscheinend nicht mehr vor.

Fam. Ditomyiidae

In Verbreitungsbild und systematischer Gliederung erinnern die Dito-
myiidae in bemerkenswerter Weise an die Dixidae. Wie bei dieser Familie
(aber noch ausgeprégter), so sind auch bei den Ditomyiidae 2 , ringférmig*
um die Tropen herum verbreitete Verwandtschaftsgruppen zu erkennen.

1. Die Gattungsgruppe Ditomyia—( ? Rhipidita)-Nervijuncia.

AusschlieBlich holarktisch verbreitet ist die Gattung Ditomyiac. FREEMAN
(1951) beschreibt zwar auch 1 Art aus Siid-Chile. Ich mochte aber anneh-
men, daB diese Art (conjuncta FreEM.) zu Nervijuncta gehort, ebenso wie
. Mycetobia* fulea Philippt, von der Epwarps (1928) das schon friiher
angenommen hatte. Vor kurzem hat L.ax® auch eine Nervijuncta-Art aus
Siid-Brasilien beschrieben. Im iibrigen ist Nervijuncta mit 18 Arten aus
Neuseeland bekannt.

Unbekannt sind leider die Verwandtschaftsbeziehungen von Rhipidita
(2 Arten aus Siid-Brasilien). Diese Gattung soll nach Epwarps (1940) der
Gattung Ditomyia niher stehen als den Gattungen Symmerus—,,Ceniro-
cnemis*’.

Es ist moglich, daB sich bei genauerer Durcharbeitung die Verwandt-
schaftsgruppe Ditomyia — Rhipidita — Nervijuncta als eine Gruppe erweisen
konnte, die dem Schema 10 oder 11 entspricht.

2. Die Gattungsgruppe Symmerus — Australomyia (= Centrocnemis).

Die Gattung Symmerus ist ausschlieflich in der holarktischen Region
verbreitet: je 4 Arten in Paldarktis und Nearktis. Sie ist auch im Baltischen
Bernstein nachgewiesen. Dagegen kommt die Gattung Australomyia
(== Centrocnemis) in Siidamerika (6 Arten in Siid-Brasilien, 3 Arten in
Mexiko, 4 Arten in Chile bis Feuerland), Australien-Tasmanien (2 Arten
in Tasmanien, mindestens 6 weitere unbeschriebene Arten in Siid-Australien
und Tasmanien nach Toxwomr 1929) und Neuseeland (5 Arten) vor. Frue-
MaN (1951b, p. 7) schreibt dazu:

Beitr. Ent. 10 19
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“It is of interest to note, that all these four species [gemeint sind die 4 in Chile-
Feuerland verbreiteten Arten] differ from the other Neotropical species by the presence
of four instead of two strong scutellar bristles: the presence of four bristles is a charac-
ter also shown by all six Australasian species represented in the British Museum collec-
tions and again shows the link between the Patagonian and Australasian faunas.”

Wenn sich dazu noch nachweisen lie8e, daB die in Brasilien und Mexikeo
verbreiteten Arten der Gattung Australomyic in ihren Merkmalen der
Gattung Symmerus nsher stehen, dann konnte die Gattungsgruppe Sym-
merus—-Australomyia in der Tat eine Verwandtschaftsgruppe sein, deren
Struktur dem Schema 11 entspricht. Ein Beweis fiir die Richtigkeit dieser
Vermutung ist aber bisher nicht erbracht worden.

Fam. Lygistorrhinidae

Die einzige Gattung dieser Familie, Lygistorrhina, scheint heute eine
ausgesprochen reliktére Verbreitung zu haben (Fig. 16). Wahrscheinlich

Fig. 16. Verbreitung der Gattung Lygistorrhina {Fam. Lygistorrhinidae)

ist ihre tatsichliche Verbreitung bisher auch nur ungeniigend bekannft.
Anhaltspunkte fiir die Annahme einer niheren Verwandtschaft zwischen
der australischen und den neotropischen Arten bestehen nicht. Ich erwihne
die Gattung hier auch nur, weil ihr Verbreitungsbild (Fig. 16) eine gewisse
Ahnlichkeit mit dem der Gattung Corethrellal Fig. 15) besitzt. Interessant
fiir die Deutung dieses Verbreitungsbildes ist die Tatsache, daBl die innerhalb
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der holarktischen Region heute nur in Japan nachgewiesene Gattung
Lygistorrhina aus dem Baltischen Bernstein (von dort zunichst unter dem
Gattungsnamen Palaeognoriste beschrieben) bekannt ist.

Fam. Zelmiridae—Macroceridae

In dieser Gruppe gibt es eine ganze Reihe von Gattungen, die in Neu-
seeland und Australien (oder in einem dieser beiden Gebiete) und in Siid-
amerika, auferdem aber in der holarktischen Region vorkommen: Ceratelion,
Heteropterna, Neoplatyura, Isoneuromytia, Macrocera. Fir keine dieser Gat-
tungen liegt bisher ein Beweis vor, daBl ihre systematische Struktur und
ihr Verbreitungsbild sich auf das Schema 10 oder 11 zuriickfiihren lassen.
Sie sollten aber alle auf diese Moglichkeit hin untersucht werden. Fiir die
Gattung Macrocera konnten einige Bemerkungen von Epwarps und Frex-
man darauf hindeuten, daf solche Untersuchungen Erfolg haben kénnten:

Uber Macrocera plaumanni Epwarps 1940 (Sta. Catharina) schreibt Epwarps:
“appears to be most closely related to the Australian M. mastersi Skuse and the
New Zealand M. campbelli Epw.” FreEEmaw (1951b, p. 12—18) schreibt in seiner
Bearbeitung der chilenischen Arten: ‘‘Those species with the lateral thoracic stripe
are to some extent related to New Zealand forms but it is a character which is
shown by species from other parts of the world.”

Auch die Gattungsgruppe Pyratula—-Rypatula scheint eine Verwandt-
schaftsgruppe mit vergleichbarer Verbreitung zu sein. Rypatula ist in
Australien, Neuseeland und Siid-Chile verbreitet. “The subgenus appears
to be the antipodal representative of Pyratula” (Epwarps 1929a). Pyratula
kommt in Europa, méglicherweise auch in Ceylon vor.

Nahe miteinander verwandt sind auch Monocentrota und Pseudoplatyura.
Nach Epwarps (1941) ist die Identitdt der beiden Gattungen “almost
certain’. Von Monocenirota ist 1 Art aus Europa und 1 fragliche Art aus
Indien beschrieben. Frermax (1951b, p. 20) erwithnt eine unbeschriebene
Art aus Chile. Pseudoplatyura ist mit je 1 Art aus Australien und Neu-
seeland bekannt. Ihr steht wahrscheinlich Aniriadophila (Australien) nahe.
Falls sich die chilenische ,,Monocenirota‘*-Art als Verwandte der austra-
lischen Pseudoplatyura erweisen sollte, konnte die Gattungsgruppe vielleicht
auch die Moglichkeit bieten, ein Verbreitungsbild aufzufinden, das dem
Schema 10 oder 11 entspricht.

Fam. Sciophilidae

Gattung Eudicrana (Sciophilini): FrEEMAN (1951b) unterscheidet in dieser
Gattung 2 Artengruppen, von denen die eine holarktisch verbreitet ist
(3 Arten), mit je 1 Art aber auch in Indien und in Patagonien vorkommt.
Die 2. Gruppe ist rein amerikanisch. Die beiden in Australien verbreiteten
Arten beriicksichtigt FrREEMAN nicht, da sie bisher in einer eigenen Gattung,
Pareudicrana, abgetrennt wurden. Nach Lang (1952) ist aber Pareudicrana

19%*
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synonym zu Eudicrana. Nach den Beschreibungen kénnte man vermuten,
daB die australischen Arten (,,Pareudicrana‘) mit der siidamerikanischen
Artengruppe am nichsten verwandt sind. Jedenfalls gehért Eudicrana zu
denjenigen Verwandtschaftsgruppen, die am meisten Aussicht bieten, ein
Strukturbild zu finden, das dem Schema 10 oder 11 entspricht.

Weitere Gattungen oder Gattungsgruppen, die in Australien und Neu-
seeland (oder in einem dieser beiden Gebiete), in Siidamerika, auBerdem aber
in Holarktis vorkommen, sind: Mycomyia (Mycomyiini), Allocotocera (Scio-
philini), Phthinia (Sciophilini), Sciophila-Austrosciophila (Sciophilini),
Synapha—Austrosynapha, Tetragoneura (Leiini), Leia (Leiini). In keinem
Falle liegt aber bisher ein Beweis dafiir vor, daB Verwandtschaftsverhalt-
nisse entsprechend dem Schema 10 oder 11 vorliegen, aber es erscheint
nicht aussichislos, dal genauere Untersuchung in dem einen oder anderen
Falle einen solchen Beweis liefern kénnte.

Die Gattung Paraleia ist aus Stidamerika (Peru bis Siid-Chile: 8 Arten)
und Australien-Tasmanien (1 Art) bekannt. Es ist daher interessant, dafl
Epwarps in Proneoglaphyroptera eocenia MEUNIER eine nahe verwandte
Form im Baltischen Bernstein zu finden glaubt:

““P. eocenica appears to resemble the Australian and South American Paraleia more

than any other recent genus of Leiini. differing in the position of the ocelli” (Epwarps
1940 b).

Fam. Fungivoridae

Mehrere Gattungen mit weltweiter oder holarktisch-siidamerikanisch-
australisch-neuseelindischer Verbreitung: ZFExechia (auch im Baltischen
Bernstein), Rhymosia (auch im Baltischen Bernstein), Allodia (auch im
Baltischen Bernstein), Epicypta und Delopsis, Zygomyia, Fungivora (auch
im Baltischen Bernstein), Sceptonia?

Die systematische Struktur aller dieser Gattungen ist ungeklart. Es
gibt aber einige Hinweise auf die Moglichkeit, dal vielleicht wenigstens die
eine oder andere dem Schema 10 oder 11 entsprechen kionnte: Uber die
chilenischen Arten von Ezechia sagt FrEsman (1951Db):

“As in the New Zealand species M, is sinuous and the anal vein absent, but M., is
not particularly faint nor is the posterior fork short — indeed in some species it is very
ong.”

Fiir die einzige aus Siid-Chile beschriebene Art von Allodia stellt Frexn-
max (1951b, p. 92) fest:

“This species is very similar to a New Zealand species A. fragilis Marshall; it is
only to be distinguished from this species by the detailed structure of parts of the style
of the male genitalia, the general form of which is similar.”

Am interessantesten scheint die Gattung Fungivora zu sein, die aber
schon oben (S. 248) ausfithrlicher besprochen wurde, weil bei ihr mehrfache
Beziehungen zwischen Chile und Neuseeland zu bestehen scheinen.
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Fam, Lycoriidae

Die Verwandtschaftsbeziehungen der aus Neuseeland und Australien
beschriebenen ,,Sciara*-Arten sind so ungeniigend bekannt, dal die Familie
bis jetzt fir unsere Zwecke nicht herangezogen werden kann.

Fam. Corynoscelidae
Uber diese Familie siehe S. 301.

Fam. Stratiomyiidae

Die niheren Verwandtschaftsbeziehungen der aus Neuseeland beschrie-
benen Stratiomyiidae sind so ungeniigend bekannt, dal die Familie zur
Klirung der Fragen, die hier zur Debatte stehen, nicht herangezogen werden
kann. Es gibt aber in Neuseeland endemische Arten, die zu weit verbreiteten
Verwandtschaftsgruppen gehoren (z. B. Gattung FEulalia). Diese diirften
sich zur genaueren Untersuchung besonders eignen.

Fam. Tabanidae

Die Tabaniden-Fauna von Neuseeland hat in neuester Zeit MacKERRAS
(1957) behandelt, dessen Arbeit die Systematik dieser Familie auch die
wichtigsten Fortschritte seit vielen Jahren zu verdanken hat. Er faft das
Ergebnis seiner Untersuchungen mit den folgenden Worten zusammen:

“The relationships of the New Zealand Tabanidae ly with Australia and South
America; there is no evidence that any of their ancestors entered the country from the
North”. “By contrast, the few northern Tabanidae that have invaded the Pacific pass
clearly above New Zealand ...” “The inference from all this is that the whole of the
New Zealand tabanid fauna was derived from an extensive ‘Antarctic’ radiation, which
has influenced different southern countries to different degrees.”

Von besonderem Interesse ist die Gattung Pelecorrhynchus, weil kaum
ein Zweifel dariiber bestehen kann, dall zwischen ihr und allen iibrigen
Tabanidae ein Schwestergruppenverhiltnis besteht. Mackerras & FuLrer
haben sie daher zum Vertreter einer eigenen Familie, Pelecorrhynchidae,
gemacht, die sie den eigentlichen Tabanidae gegeniiberstellen. Wenn nun,
wie MackErrAS & FuLLer annehmen, diese Pelecorrhynchidae eine antark-
tische Gruppe sind, und wenn auch mehrere Teilgruppen der Tabanidae
s. str. solche antarktische Gruppen sind (wie MAckERrRas 1957 annimmt),
dann mufl es sich also bei den Pelecorrhynchidae um eine besonders alte
antarktische Gruppe handeln, da ihre Trennung von den Tabanidae ja zu
einemn fritheren Zeitpunkte erfolgt sein muB als die Trennung der Teil-
gruppen der Tabanidae voneinander.

Treffen diese Voraussetzungen zu, dann miiite man bei den Pelecorrhyn-
chidae wohl am ehesten mehrfache Beziehungen zwischen australischen und
stidamerikanischen Teilgruppen entsprechend dem Schema 3 erwarten.Tat-
séchlich lassen sich solche aber, wie schon oben gesagt wurde, nicht nach-
wéisen.
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Harpy (1944) erkennt nur 2 von den 3 bei MaokErRrAS & Fuiner (1942)
unterschiedenen Artengruppen der Gattung Pelecorrhynchus an.

Nur die “more advanced of the two Australian Groups comprising Pelecorrhynchus is
retained in Chile, whereas the more primitive one is almost exclusively represented in
the Tasmanian fauna”.

Das spricht nicht fiir eine Herkunft der Gesamtgruppe von einem ant-
arktischen Kontinent und eine ,,Ausstrahlung*, die von da her Australien
einerseits, Stidamerika andererseits erreicht hatte. Man kénnte aber an eine
Ausbreitung von Australien nach Chile, entsprechend der Verteilung ur-
spriinglicher und abgeleiteter Merkmale, denken. Es ist nun sehr inter-
essant, daB nach Pminie (1941) auch Bequaertomyia (mit der einzigen Art
anthracina BreExxax 1935) aus Californien und Washington zu den Pele-
corrhynchidae gehéren konnte. Es ware wichtig, die Pelecorrhynchidae,
unter Beriicksichtigung der Gattung Bequaertomyia, daraufhin zu unter-
suchen, ob ihre systematische Struktur etwa auf das Schema 10 oder 11
zuriickgefiithrt werden kann. Bisher ist das noch nicht erwiesen.

Von den Tabanidae s. str., die in Neuseeland vorkommen, und die hier
nach MaoxErRrAS séimtlich dem ,,antarktischen Element*“ angehéren, ist
die Gattung Ectenopsis (Pangoniinae-Pangoniini) auch in Australien ver-
breitet. Die neuseelindische Art stellt MACKERRAS in eine eigene Unter-
gattung, Paranopsis:

“Characters of the Australian subgenera Ectenopsis and Parasileius are combined
in a most interesting way in this subgenus, but it has a somewhat distinctive habitus
of its own, and is further differentiated by its very large hind tibial spurs.”

Hier besteht also anscheinend ein Schwestergruppenverhéltnis zwischen
der neuseelindischen Art einerseits und den beiden australischen Subgenera
von Ectenopsis andererseits. Nahe Verwandte der Gattung leben in Nord-
und Siidamerika. XEs besteht aber der Verdacht, dafl der Begriff der ,,Ver-
wandtschaft hier nicht im Sinne der phylogenetischen Systematik ver-
standen wird. In seiner Arbeit iiber das System der Tabanidae unterscheidet
MackErrAS (1954) namlich bei den Pangoniini nur zwischen “unspecialized
genera‘‘ und ,,specialized genera‘ und stellt die Verbreitung beider Gruppen
auf je 1 Karte dar. Aber das sind nicht Verwandtschaftsgruppen im Sinne
der phylogenetischen Systematik. Die Ubereinstimmung von Ectenopsis
mit den anderen ,,unspecialized genera* der Pangoniini in Nord- und Siid-
amerika beruht offenbar auf Symplesiomorphie und kann nicht als Beweis
einer fritheren direkten Landverbindung herangezogen werden.

Die 2. in Neuseeland vertretene Gattung der Pangoniinae, Scapiia (Tri-
bus Scionini), ist nach der Karte bei Mackrrras (1954) in Australien, Neu-
guinea, Neuseeland, Siid- (und ? West-) Afrika und in Siidamerika ver-
breitet. Sie erinnert also an das Verbreitungsbild der Rhagioniden-Gattung
Atherimorphe und vielleicht auch an die siidliche Verwandtschafts-(?)
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Gruppe der Tanyderidae. Die 6 neuseelindischen Arten gehéren nach
Macxkerras (1957) in das Subgenus Pseudoscione.

“Pseudoscione is the most widely distributed subgenus of Scaptia, having been
found in South America, Australia (including Tasmania), New Guinea, and New Zealand.
The New Guinea element is clearly derived from the Australian; but the New Zealand
species show more points of resemblance to forms that occur in South America than to
Australian members of the subgenus™.

Auch hier besteht der Verdacht, daB die Ubereinstimmung der neusee-
landischen und der siidamerikanischen Scaptia-(Pseudoscione-)Arten auf
Symplesiomorphie beruht. Dann wiirden Verwandtschaftsstruktur und
Verbreitungsbild eher dem Schema 4 als dem Schema 7 entsprechen. Zur
Stiitzung der Annahme einer fritheren direkten Verbindung zwischen Siid-
amerika und Neuseeland-Australien kénnte Pseudoscione dann nicht heran-
gezogen werden.

Die 3. in Neuseeland verbreitete Gattung ist Dasydasis (Tabaninae-
Diachlorini).

“Dasybasts is limited to South America, southern Africa, Australia {(including Tas-
mania and a small northern extension), and New Zealand.” “As at present recognized,
the subgenus (Protodasyomma) is restricted to New Zealand, but there is a small group
of Australian species which may possibly belong fo it.”

Fam. Rhagionidae

Die Gattung Atherimorpha ist mit mehreren Arten in Australien-Tas-
manien, Siidamerika (Chile) und Siidafrika verbreitet. Das ist schon des-
wegen interessant, weil die Gattung, mindestens nach dem Bau der Fiihler,
zu den urspriinglichsten Formen der Familie gehort. Solange aber die Ver-
wandtschaftsbeziehungen der 3 geographisch getrennten Artengruppen (d. h.
ihre Schwestergruppenverhéltnisse) nicht bekannt sind, kann die Gattung
kaum zur Losung tiergeographischer Fragen herangezogen werden.

Fam. Apioceridae

Die Apioceridae sind deswegen interessant, weil bei ihnen vielleicht,
dhnlich wie z. B. bei den Dixidae, 2 Schwestergruppen zu unterscheiden
sind, deren Verbreitungsbilder im wesentlichen miteinander iibereinstimmen.

Die urspriinglichsten Merkmale besitzt zweifellos die Gattung Apiocera.
Es ist daher (weil abgeleitete Merkmale fiir diese Gattung bisher nicht
angegeben worden sind) nicht sicher, ob Apiocera eine monophyletische
Gruppe ist. Die Verbreitung der Gattung ist in Fig. 17 dargestellt. Leider
sind die Verwandtschaftsbeziehungen, in denen die in den verschiedenen
Regionen verbreiteten Arten zueinander stehen, nicht bekannt.

“The Australian Apioceridae bear a close relationship to those of South America,
and to a less extent, of South Africa. The North American species are less closely rela-
ted.” (PamamonNow 1953, p. £50).

Diese Bemerkung konnte die Vermutung nahelegen, daB die Verwands-
schaftsstruktur und das Verbreitungsbild der Gattung sich auf das Schema10

DOI: 10.21248/contrib.entomol.10.3-4.221-329



292 W. Hennig, Dipteren-Fauna von Neuseeland

zuriickfithren lassen. Es wire aber auch denkbar, daB die Ubereinstimmung
der australischen und der siidamerikanischen Arten auf Symplesiomorphie
beruht. Zweifellos wire es lohnend, die Gattung unter diesem Gesichts-
punkte genau durchzuarbeiten. Ubrigens ist interessant, daB Cazier (1941)
in seiner Revision nur 49 Apioceridae von der ganzen Welt kennt, wihrend
Paramorvow (1953) allein aus Australien 64 Arten der Gattung Apiocera

o s
S

&

Fig. 17. Verbreitung der Gattung Apiocera (Fam. Apioceridae)

anfithrt, und daf aus Ceylon und Nordborneo nur je 4 Meldung von 1909
vorliegt.

Die 3 tiibrigen Gattungen scheinen zusammen eine monophyletische
Gruppe zu bilden, die mdglicherweise als Schwestergruppe von Apiocera
anzusehen ist. Diese wiirde sich von Apiocera (mit 2-gliedrigen Tastern)
u. a. dadurch unterscheiden, dafl die Taster entweder 1-gliedrig sind
(Rhaphiomidas) oder ganz fehlen (Megascelus und Neorhaphiomidas). Sehr
interessant ist nun die Tatsache, daB hier zwischen Rhaphiomidas (Nord-
amerika) einerseits und Megascelus (Chile) + Neorhaphiomidas (Australien)
andererseits ein Schwestergruppenverhéltnis zu bestehen scheint.

Das wiirde (entsprechend Fig.9) an sich noch nicht fiir eine frithere
direkte Verbindung (etwa iiber die Antarktis) zwischen den beiden siid-
lichen Gattungen Megascelus und Neorhaphiomidas sprechen. Es ist aber
immerhin nicht ganz unmdoglich, daf eine wirklich genaue systematische
Untersuchung ein Strukturbild in den Verwandtschaftsbeziehungen der

DOI: 10.21248/contrib.entomol.10.3-4.221-329



Beitrage zur Entomologie, Band 10, 1960, Nr. 3/4 293

3 genannten Gattungen aufdecken konnte, das den Fig. 10 oder 11 ent-
spricht.

Eine gewisse Moglichkeit, daf eine genauere systematische Durcharbei-
tung bei den Apioceridae zur Aufdeckung zweier Verwandtschaftsgruppen
fiihren koénnte, deren heutige Verbreitung und innere systematische Struk-
tur sich am besten durch die Annahme friiherer direkter Verbindungswege
zwischen Australien und Siidamerika erklaren lassen wiirde, ist also nicht
von der Hand zu weisen. Was bisher iiber das System der Apioceridae
bekannt ist, geniigt aber bei weitem nicht, um zu behaupten, bei dieser
Familie seien Verbreitungs- und Strukturbilder nachzuweisen, die den in
Fig. 10 oder 11 dargestellten entsprechen.

Das Fehlen der Familie in Neuseeland fithrt Paramonow (1953) iibrigens
darauf zuriick, daBl sie dort durch klimatische Verdnderungen zum Aus-
sterben gebracht wurde.

Die Familien Mydaidae und Asilidae sind leider systematisch viel
zu schlecht durchgearbeitet, als dafl es moglich ware, Néheres iiber die Ver-
wandtschaftsbeziehungen der australischen und chilenischen Arten aus-
zusagen.

Fam. Acroceridae (Cyrtidae)

Am aussichtsreichsten fiir eine genauere Bearbeitung mit dem Ziele,
eine Gruppe zu finden, deren Verbreitungsbild sich auf das Schema10 oder 11
zuriickfiihren 148t, wire wohl die Gattung Oncodes, die in allen tiergeogra-
phischen Regionen (auch Neuseeland und Chile-Juan Fernandez) vorkommt.

Lohnend fiir eine ndhere Untersuchung wéren auch die Philopotinae,
eine zweifellos monophyletische Teilgruppe der Acroceridae. Nach Eb-
warps (1930 ¢, p. 189—190) sind die beiden Gattungen Megalybus (Chile)
und Helle (Neuseeland) nahe verwandt:

“The only character, indeed, which justifies the retention of the two as separate
genera is that in Megalybus the eyes are hairy, whereas in Helle they are bare.”

Auch die Gattung Thyllis (Siidafrika und Madagaskar) wurde lange Zeit
hindurch nicht von Megalybus getrennt. Aber die 3 genannten Gattungen
sind durch die urspriinglichsten Merkmale der Unterfamilie ausgezeichnet.
Thre Ubereinstimmung beruht auf Symplesiomorphie! Thr Verbreitungs-
bild kann also nicht ohne weiteres auf Iig. 10 oder 11 zuriickgefiihrt werden.

Die beiden anderen Gattungen (Philopota: Siid- und Mittelamerika,
Mittelmeergebiet, Nordindien, Ostasien und Terphis: je 1 Art in S.0.Bra-
silien und Belgisch-Kongo) haben mehr abgeleitete Geddermerkmale.

Jedenfalls miifite es sehr lohnend sein, die Philopotinae nach den Ge-
sichtspunkten der phylogenetischen Systematik durchzuarbeiten.

Auch die Panopinae kommen in allen tiergeographischen Regionen vor.
Leider sind sie viel zu schlecht durchgearbeitet, als daB die Verwandt-
schaftsbeziehungen der australischen und siidamerikanischen Arten be-
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sprochen werden konnten. Fiir die Annahme von Beziehungen entspre-
chend dem Schema 10 oder 11 gibt es bisher keine Anhaltspunkte. Die Ver-
wandtschaftsbeziehungen der neuseelindischen Gattung Apsona hat auch
ParamonNow (1953) nicht geklart.

Fam. Bombyliidae

Die systematische Durcharbeitung der Bombyliidae 148t auBerordent-
lich viel zu wiinschen iibrig. Am aussichtsreichsten fiir einen Versuch, das
Verbreitungsbild zu deuten, scheint die Comptosia-Gruppe im Sinne von
Epwarps (1934). Sie ist mit mehreren Gattungen in Australien-Tasmanien
(44 Arten) und mit 2 Gattungen in Siidamerika (24 Arten) verbreitet.

“The resemblances between the South American and Awustralian forms are un-
doubtedly due to relationship, although the species occuring in the two regions must
be placed in different genera.” ‘““The Australian species may be classed in several di-
stinct though allied genera or subgenera.” “The South American species belong to two
distinct groups, one occuring in the southern Andean region [d. 1. Lyophlaeba = Ma-
crocondylal, the other in the subtropical lowlands [d.i. Ylasoia]’ (EpwarDs 1934).

Die ,,Comptosia-Gruppe** gehort zur Unterfamilie Lomatiinae, die vor
allem auf den Nordkontinenten und in der aethiopischen Region verbreitet
ist. Daher ist es besonders interessant, da nach Epwarps in Australien
die morphologische Liicke zwischen der Gattung Lomatia und der Comptosia-
Gruppe iiberbriickt erscheint:

“The main distinction — which cannot be regarded as of fundamental importance —
between Lomatia and the Compiosia-group is the more or less strongly reflected vein
R,y.5 in the latter.”

Auf Grund dieses Merkmales stellt Epwarps (1934) mit Harpy einige
australische Arten, allerdings mit Bedenken, zur Gattung Lomatia. Para-
uonow (1948) hielt die stidamerikanische Gattung Lyophlaeba fir die ur-
spriinglichste Gattung der Lomatiinae:

“Was die systematische Stellung der Gattung Lyophlacba unter den anderen Loma-
tiinen-Gattungen betrifft, so glaube ich, daf die Anwesenheit vieler Submarginalzellen,
die groflen Krimmungen der Lingsadern an der Fliigelspitze die primitive Stellung

derselben beweisen, d. h. wir haben die folgende Reihe: Lyophlaeba, Comptosia, Lomatia,
Oncodocera, Anisotomia . . .

Ich mochte dagegen eher glauben, da wir das urspriinglichste Geédder

bei der Gattung Lomatia finden, die iibrigens nach Paramowow fossil aus
dem Unteren Eocdn von Europa bekannt ist.

Auf jeden Fall diirften die Lomatiinae, insbesondere die Gomptosia-
Gruppe und ihre nichsten Verwandten, eine Gruppe sein, deren Unter-
suchung besonders lohnend wére, wenn es gilt, Dipterengruppen zu suchen,
deren Verwandtschaftsstruktur sich moéglicherweise auf das Schema 10
oder 11 zuriickfiihren laft.

Von dhnlichem Interesse wire die Gattung Phthiria (Subfam. Phthiri-
inae), die in der holarktischen und aethiopischen Region, in Australien
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und Chile verbreitet ist. Bisher sind die Verwandtschaftsbeziehungen der
Arten leider ganz undurchsichtig.

Dasselbe gilt fiir die Gattung Dolickomyia (Subfam. Systropodinae) mit
3 australischen (sieche Roszrrs 1929, p. 555—558) und 3 amerikanischen
(Chile, Venezuela, Colorado) Arten (sieche Paramonow 1930).

Fam. Empididae

Die Empididae sind bisher leider sehr schlecht bekannt und systematisch
wenig befriedigend durchgearbeitet. Die aus Siid-Chile und aus Neuseeland
beschriebenen Arten sind auch heute noch wie Corrix (1933, p. 3) schreibt,
auf jeden Fall nur ein geringer Prozentsatz der wirklich dort vorkommenden.
Daher ergeben die Empididae kaum Anhaltspunkte zur Losung der Fragen,
die uns in der vorliegenden Arbeit beschéftigen. Es gibt aber mehrere
Gattungen (z. B. Rhamphomyia, Empis, Hilara, Coryneta), die einerseits
in Australien—Neuseeland und Siidamerika, aullerdem aber in der Hol-
arktis und z. T. auch in anderen Regionen weit verbreitet sind, und deren
genauere systematische Bearbeitung im Hinblick auf unsere Fragen sehr
lohnend sein miifite.

Dasselbe gilt fiir die Fam. Dolichopodidae.

Unter den Cyclorrhapha gibt es in Neuseeland fast ausschlieBlich
Gattungen, deren ndhere Verwandtschaftsbeziehungen entweder undurch-
sichtig sind, oder die auch in anderen Regionen vorkommen, ohne daf}
man bisher sagen konnte, welcher Art die Verwandtschaftsbeziehungen
sind, die zwischen den neuseeléindischen und den in anderen Regionen ver-
breiteten Arten bestehen. Von besonderem Interesse fiir unsere Fragen ist
eine Bemerkung von Scawmitz iiber die Gattung Diploneura (Fam. Phoridae):
,,D. longicauda Scumrrz ist innerhalb des Subgenus Diploneura s. str. die
nichste Verwandte von D. caudata (Neuseeland)* (Scumrrz 1939, p. 127).

Vollig durchsichtig ist diese Angabe aber nicht. Zunéchst bleibt un-
klar, ob Scmmrrz den Begriff der ,,Verwandtschaft® wirklich streng im
Sinne der phylogenetischen Verwandtschaft verwendet. AuBerdem gibt
Scamrtz (1929, p.13) bei der chilenischen D. angusiipennis an: ‘“‘very
closely related to the preceding species” (d.i. D. longicauda), wihrend er
1939 angustipennis gar nicht erwihnt. Fir longicauda hatte er (1929) auch
angegeben: “resembling and closely allied to the European D. nitidula
Me.” Man kann also keinesfalls sagen, daf} fiir Diploneura s. str. eine Ver-
wandtschaftsstruktur entsprechend dem Schema 10 oder 11 nachgewiesen
wére. Immerhin stellt sie wohl eine der Gattungen dar, die unter diesem
Gesichtspunkte niher untersucht werden sollten.

8. Okologisches Argument

Epwarps (1929 b) fithrt zur Begriindung seiner Annahme einer breiten
Landverbindung zwischen Siidamerika, SO-Australien und Neuseeland
“in cretaceous or early tertiary times’’ an:
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“Many or most of the mnsects common to Archiplata and New Zealand are inhabi
tants of the Nothofagus forest in fact we may say that the whole msect fauna of this
forest shows evidence of a past continuity, and if the forest msect fauna was once con-
tinuous, the forest itself must have been also A different set of insect genera are com-
mon to Archiplata and Tasmania, most of those which are not also found in New Zealand
are associated with rapid streams, and if, as we may probably assume, the habits of
the msects have not changed, this 1ndicates that the land connection was of some con-
siderable elevation Among the genera common to Archiplata and Australia, but not
occurring mn New Zealand or Tasmania (unless perhaps in the eastern half of the latter
1sland) are a number of forms associated especially with dry country, and tending to
have a more northern range both in Chile and in Austraha, this mght be explamed by
postulating a farly broad land connection with a drer and perhaps flatter northern
zone as well as a southern forest zone

Auch Axper (1942) fuhrt die enge Bmdung der Glieder identischer
Biozonosen in Australien und mm sudhichen Sudamerika als Argument fur
die Annahme emer fruheren direkten Landverbindung zwischen diesen
Gebieten an:

,,DU RiETz (1940) schreibt uber die Flechtenflora ‘My own lhichen studies also
showed that the South American and the Australasian Nothofagus forests have a charac-
teristic epiphytic Iichen flora in common’ Auch die parasitische Pilzgattung Cyttara,
die an Nothofagus gebunden 1st, kommt beiderseits der Antarktis vor Die Tier- und
Pflanzenwelt der Nothofagus-Walder beiderseits der Antarktis weist allem Anschein
nach starke Ubereinstimmungen auf “

Ganz anders 1st das Urteil des Botanikers OLiver (1925) uber die gleiche
Frage:

Es gibt nach Oriver in Neuseeland keme Pflanzenassozation, die mit irgendeiner
Pflanzenassoziation Sudamerikas verwandt ware Alle i Neuseeland dominierenden
Arten, emschlieBlich Nothofagus, sind nach Orrver nordlicher Herkunft Sowohl die
tertiaren (soweit bekannt) wie die rezenten Floren von Neuseeland und Sudamerika
sind nach semner Versicherung “fundamentally different”. “The species now common
to South America and New Zealand form a disharmonic community ”

Angesichts so widersprechender Angaben, wird man kaum wagen, das
,,okologische Argument‘‘ zugunsten der Annahme emer fruheren direkten
Landverbindung zwischen Australien-Neuseeland und Sudamerika heran-
zuziehen.

Die vorstehende Ubersicht ermoghicht meines Erachtens folgende
Stellungnahme zu der Frage, ob fur die Erklarung des sudamerikanisch-
australisch-neuseelandischen Verbreitungstypus ber den Dipteren die An-
nahme emer antarktischen Landverbindung notwendig 1st oder micht:

Entgegen emer immmer noch haufig vertretenen Ansicht genugt der
bloBe Nachweis der Existenz von AS-Gruppen mcht, um eme fruhere direkte
Verbmdung zwischen Sudamerika und Australien-Neuseeland, etwa uber
die Antarktis (oder auch uber den Sud-Pazifik) zu begrunden, auch dann
nicht, wenn die betreffenden AS-Gruppen 1m strengsten Sinne der phylo-
genetischen Systematik als monophyletische Gruppen erwiesen werden
konnen.
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Auch die Tatsache, daB bei solchen AS-Gruppen die urspriinglichsten
Arten einerseits im Siiden Australiens (bzw. in Tasmanien), andererseits
im siidlichsten Siidamerika gefunden werden (Fig.4), kann als Beweis
fir eine frithere direkte Verbindung zwischen diesen Gebieten nicht an-
erkannt werden. Relativ iiberzeugende Begriindungen fiir eine solche
Annahme konnen, da Fossilienfunde génzlich fehlen und die auf den ant-
arktischen Inseln verbreiteten Arten sich in keinem Falle als Briickenformen
erwiesen haben, nur aus dem phylogenetisch-systematischen Strukturbild
der in Siidamerika und Australien-Neuseeland verbreiteten Tiergruppen
abgeleitet werden: Von sehr triftigen Griinden fiir die Annahme einer
fritheren antarktsischen Landverbindung koénnte man sprechen,

1) wenn sich ganze Komplexe nahe miteinander verwandter AS-Gruppen
finden lassen sollten (Argument 3, S. 240, Fig. 3),

2) wenn es AS-Gruppen geben sollte, die ihrerseits untergeordnete Teil-
glieder umfassenderer Verwandtschaftsgruppen sind und deren A- und
S-Komponente Tréger aufeinanderfolgender, relativ apomorpher Trans-
formationsstufen von Merkmalen sind, die innerhalb der Gesamtgruppe
in mehr als 2 Transformationsstufen vorkommen (Argument 7, S. 259,
Fig. 7—8, 10—11).

Man kann nicht behaupten, dall die Tatsachen, die von der gegenwértigen
Systematik geliefert werden, eine eindeutige Beantwortung der Frage er-
lauben, ob es Dipterengruppen gibt, deren systematische Struktur einem
der beiden Argumente geniigt. Streng genommen laft sich bei den Dipteren
bisher keine einzige Artengruppe (Gattung oder Taxon hoheren Ranges)
nennen, deren systematische Struktur im Sinne eines der beiden genannten
Argumente als Beweis fiir eine frithere antarktische (oder wenigstens
direkte) Verbindung zwischen Australien-Neuseeland und Siidamerika
gewertet werden konnte.

Es wilre voreilig, zu sagen, dafl es solche Gruppen tatsichlich nicht gibt.
In der vorstehenden Darstellung sind moglichst sorgfaltig alle die Gruppen
bezeichnet worden, deren systematische Struktur sie, bei genauerer Durch-
arbeitung, moglicherweise zur Verwendung im Sinne eines der beiden Argu-
mente als geeignet erweisen konnte. Die Entscheidung steht bei der Syste-
matik der Zukunft.

Vielleicht kann man aber sagen, dall schon die bisher bekannten Tat-
sachen der Systematik recht deutlich gegen die Annahme sprechen, da
der antarktische Kontinent in der Phylogenese der Dipteren eine wesent-
liche Rolle als Entwicklungszentrum gespielt hat. Wenn das der Fall
gewesen ware, dann diirfte es nicht so schwer sein, unter den verhiltnis-
méfBig zahlreichen bekannten AS-Gruppen, einige zu finden, die mit Sicher-
heit untereinander nahe verwandt sind und gréoBere Komplexe von AS-
Gruppen bilden (Fig. 3).
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Andererseits diirfte es, angesichts der bekannten Tatsachen, kaum er-
laubt sein, die Moglichkeit zu bestreiten, dal der antarktische Kontinent,
und seien es nur seine Randgebiete, in fritherer Zeit als Wanderweg fiir
bestimmte Dipterengruppen gedient hat. Fest steht doch die Tatsache,
dafl auf den antarktischen Inseln (Kerguelen, Crozet usw.) Dipterenarten
leben, deren Verwandtschafisbeziehungen ganz eindeutig nach Australien
bzw. nach Siidamerika weisen. Es ist auch, mindestens fiir einige von ihnen,
unwahrscheinlich, dafl sie erst nach der diluvialen Eiszeit eingewandert
sind, wie das Epwagrps (1929 b) fiir die gesamte Fauna der antarktischen
Inseln annehmen zu miissen glaubte. Kionnte man diese Moglichkeit allen-
falls fiir Paractora jeanneli Stauy zugeben, so ist sie doch fiir Calycopteryz
und wohl auch z. B, fiir Amalopteryx unwahrscheinlich. Auf keinen Fall
sind diese und andere Formen etwa durch den Menschen eingeschleppt
worden. Wenn alle diese Arten auch nicht Angehorige von AS-Gruppen
sind, also Briickenformen zwischen australischen und siidamerikanischen
Verwandten (im Sinne von Fig.b) sind, so beweisen sie doch, daB es
ihren Vorfahren moglich gewesen ist, von Australien oder von Stidamerika
her bis zu den Kerguelen-Inseln zu gelangen. Dann mul man aber auch
die Moglichkeit einrdumen, daB es amderen Dipteren moglich gewesen
sein konnte, zur gleichen Zeit (oder frither) auf gleichen Wegen die
ganze Entfernung zwischen Siidamerika und Australien-Neuseeland zu
iitberwinden. Diese Moglichkeit muff umso eher zugegeben werden, als
feststeht, daB in der Antarktis im Alttertisir ein wirmeres Klima herrschte
als heute: Nachweis von Nothofagus in Kerguelen; Landpflanzen in Gra-
ham-Land noch im Oligocin (Ourver 1925). Eine ganz andere Frage ist
es, ob fiir die Ausbreitung von Dipteren von Siidamerika nach Australien-
Neuseeland oder umgekehrt wirklich eine zusammenhéngende Landverbin-
dung notwendig war. Ozriver (1925) glaubt, fiir die Pflanzen ohne eine
solche auskommen zu konnen. Die iiber Meeresstromungen und vor-
herrschende Windrichtungen bekannten Tatsachen reichen nach seinem
Dafiirhalten aus, um die Verbreitung der Pflanzen zu erkliren.

II. Das geologische Alfer der einerseits in Siidamerika, andererseits in
Australien—Neuseeland verbreiteten Dipterengruppen

Die Beantwortung der Frage, welche Griinde (vor allem in der Verbrei-
tung der Dipteren) fiir oder gegen die Annahme einer fritheren Landverbin-
dung zwischen Australien-Neuseeland und Stidamerika sprechen, ist nicht
das wichtigste, jedenfalls nicht das einzige Ziel der vorliegenden Unter-
suchung. Wichtiger ist mir die Frage, ob das Vorkommen einer Tiergruppe
in Neuseeland Riickschliisse auf das Alter dieser Gruppe zulift.

Die Frage nach dem Alter einer Tiergruppe ist in der phylogenetischen
Systematik von groBer Bedeutung bei der Losung der Aufgabe, dem ab-
soluten Range der Taxa einen objektiven Sinn zu verleihen (vgl. Huxwig,
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1952). Obwohl es nicht zweifelhaft sein kann, dafl die zuverlassigsten Aus-
kiinfte iiber das Alter einer Tiergruppe von der Paldontologie zu erwarten
sind, steht doch fest, daB bei vielen Tiergruppen Fossilienfunde allein
niemals ausreichen werden, um den Ablauf der phylogenetischen Ent-
wicklung dieser Gruppe in der Erdgeschichte auch nur oberflichlich zu
erkennen. Hier kann und muf die Tiergeographie einspringen. Dafl sie die
Moglichkeit hierzu besitzt, 168t sich nicht bestreiten. JranwerL (1950) stellt
chne Vorbehalte fest, es giibe 2 Quellen fiir die Feststellung der Geschichte
der Insektenstidmme: Paldontologie und Tiergeographie. Der letzteren
schreibt er Moglichkeiten zu, riicklaufend bis zur Trias an der Datierung
des Alters mitzuwirken. Aber auch so vorsichtige und der modernen Skepsis
gegeniiber allen Landbriickenkonstruktionen verschriebene Autoren wie
StvpsoN und Daruivgron halten es fiir moglich, fiir die siiddamerikanischen
Amphibien, Reptilien und Sdugetiere anzugeben, welcher Einwanderungs-
schicht sie angehoren, und zwar auch in solchen Féllen, in denen das Alter
der betreffenden Gruppe durch Fossilienfunde nicht belegt ist. Das be-
deutet aber nichts anderes, als daf die Moglichkeit zugestanden wird, aus
den Verbreitungsverhéltnissen Riickschliisse auf das Alter einer Tiergruppe
zu ziehen.

Zur Vermeidung von MiBverstdndnissen wére es allerdings richtiger,
in solchen Fallen nicht vom ,,Alter einer Tiergruppe‘, sondern vom ,,Min-
destalter eines Schwestergruppenverhiltnisses zu sprechen. Wenn bei-
spielsweise festgestellt wird, daf eine bestimmte in Siidamerika verbreitete
Saugetiergruppe A zu der Einwanderungsschicht gehort, die in der obersten
Kreide oder im Paleozin von Nord- nach Stidamerika gekommen ist
(“ancient immigrants” nach Simpsox), so bedeutet das nichts anderes, als
daB der Zeitpunkt des Abreifens der nordsiidamerikanischen Landverbin-
dung im Alttertidr sich zwingend als der Terminus post quem non fiir die
Entstehung des Schwestergruppenverhéltnisses erweist, das zwischen der
in Frage stehenden Séugetiergruppe A und ihrer nicht in Stidamerika ver-
breiteten Schwestergruppe B besteht. Derselbe SchluB ist unter bestimmten
Voraussetzungen aber auch fiir die Parasiten der siidamerikanischen Sauge-
tiergruppe giiltig (siehe Vawzorini & Guimarams 1955).

Es gilt nun, diese Uberlegungen nutzbar zu machen fiir die Beantwor-
tung der Frage, ob sich auch fiir die in Neuseeland verbreiteten Tiergruppen
dhnliche Aussagen iiber das Mindestalter der zwischen ihnen und ihren
nichsten Verwandten bestehenden Schwestergruppenverhiltnisse machen
lassen.

LieBe sich nachweisen, daf die Ausbreitung der AS-Gruppen nur iiber
eine antarktische Landverbindung erfolgt sein kann, und lieBe sich fest-
stellen, wann die letzte Moglichkeit zur Wanderung tiber diese Landbriicke
bestanden hat, dann kénnte man danach mindestens fiir alle AS-Gruppen
einen Terminus post quem non fiir die Entstehung des Schwestergruppen-
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verhiltnisses zwischen der australisch-neuseelindischen und der sid-
amerikanischen Teilgebiete solcher AS-Gruppen angeben.
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Fig. 18. Die zwischen den 3 Gattungen
der Familie Corynoscelidae bestehenden
phylogenetischen Verwandtschafts-
beziehungen

Leider besteht diese Moglichkeit
nicht, weil die Indizien fiir das Bestehen
einer antarktischen Landbriicke viel zu
unsicher sind. Meiner Ansicht nach fallt
aber dieser Mangel nicht allzusehr ins
Gewicht. Es ist bereits oben (S. 242)
darauf hingewiesen worden, daBl es fiir
jede AS-Gruppe bzw. fiir jede auf den
Siidkontinenten verbreitete Gruppe
oder jeden solchen Gruppenkomplex
eine Schwestergruppe auf den Nord-
kontinenten geben muf. Das bedeutet
aber nichts anderes, als daf fir die
Entstehung eines jeden Schwestergrup-
penverhéltnisses, das zwischen einer
Nord- und einer Siidgruppe besteht,
eine der Land- (oder Insel-) Briicken
entscheidend gewesen sein muf, die
zwischen den Nord- und den Sid-Kon-
tinenten bestehen oder bestanden ha-
ben. Praktisch kommen da nur die

% Araycoscelis (4)
Ganthylescelis (3)

D

Fig. 19. Geographische Verbreitung der Familie Corynoscelidae
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beiden Briicken zwischen Australien (-Neuseeland) und Asien und zwischen
Nord- und Siidamerika in Betracht. In jedem Falle miissen entweder die
Vorfahren der Nord- oder die der Siidgruppe eine der beiden Briicken als
Wanderungsweg benutzt haben und die Zeitpunkte, an denen diese Briicken
unterbrochen wurden, miissen als Termini post quos non fiir die Entstehung
der Schwestergruppenverhéltnisse angesehen werden, die zwischen nérdlich
und siidlich von diesen Briicken verbreiteten Gruppen bestehen.

Um die folgenden Erorterungen moglichst anschaulich zu machen, sei
am Beispiel der Familie Corynoscelidae gezeigt, wie diese Uberlegungen fiir
die Altersbestimmung einer Tiergruppe nutzbar gemacht werden konnen.

Zu dieser Familie, die vor kurzem von Torrer (1959) revidiert worden
ist, gehoren 2 Gattungen mit zusammen 8 Arten. Dabei ist allerdings die
Gattung Synneuron (mit 1 Art in Finnland) nicht beriicksichtigt, von der
Torrer die Moglichkeit andeutet, daB sie vielleicht zu den Scatopsidae
gehort. Von dieser fiir das Folgende belanglosen Unsicherheit abgesehen,
besteht kein Zweifel, dafl die Corynoscelidae eine monophyletische Gruppe
sind. Griinde dafiir habe ich 1954 angegeben. Auch die beiden Gattungen
Gorynoscelis (Europa) und Canthyloscelis (AS-Gruppe) sind monophyletische
Gruppen, und dasselbe gilt fiir die beiden
Untergattungen von Canthyloscelis: Gan-
thyloscelis s. str. (Neuseeland) und Arau-
coscelis (Stid-Chile). Die Begriindung dafiir
ist in Fig. 18 gegeben. TorneT unterschei-
det in Siid-Chile neben Araucoscelis aller-
dings noch eine weitere Untergattung 3
Chiliscelis. Aus seiner Darstellung geht l
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aber deutlich hervor, daf die einzige Art,

die er bei der Untergattung Araucoscelis

beldBt, nur ein durch ein auffalliges Sonder-

merkmal (gekdmmte Antennen beim )

ausgezeichnetes Glied der siidamerikani-

schen Artengruppe ist, die Torrer Chilis-

celis nennt. Die systematische Struktur der  Scawestergryppe \ ! a

Familie Corynoscelidae, deren Verbreitung der (orynoscelidae \\ orymosceldae

in Fig. 19 dargestellt ist, entspricht also AY

genau dem Schema der Fig. 9: einer Nord- N

gruppe (CGorynoscelis) steht als Schwester-

gruppe eine AS-Gruppe (Canthyloscelis) A

gegeniiber und innerhalb dieser Siid- Fig, 20. Schema der Verwandtschatts-

gruppe besteht offenbar ein Schwester- bezehungen in einer Gruppe mit 3 mo-

gruppenverhiltnis zwischen einer neusee- nophyletischen Teilgruppen A, B, und

lindischen (Canthyloscelis s. str.) und (G:r‘l’ 2,3: Die in der Geschichte dieser
. . . ! . ruppe wichtigsten Ereignisse. I, II

einer stidamerikanischen (Araucoscelis) y11. pie 3 Moglichkeiten naherer Ver.

Teilgruppe. wandtschatt zwischen je 2 Teilgruppen
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Fig. 21. Deutung des Verbreitungsgebietes der Familie Corynoscelidae (vgl. Fig. 19)

unter Annahme der in Fig. 20 als I bezeichneten Struktur der Verwandtschaftsverhalt-

nisse und unter Annahme friherer direkter Verbindungswege zwischen Australien-

Neuseeland und Siidamerika. Angenommen ist auBerdem die Benutzung der asiatisch-
australischen Nord-Siid-Verbindung
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Fig. 22. Deutung des Verbreitungsbildes der Familie Corynoscelidae (vgl. Fig. 19) unter
denselben Voraussetzungen wie in Fig. 21, aber unter Annahme der Benutzung einer
amerikanischen Nord-Siid-Verbindung
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Fig. 23. Deutung des Verbreitungsbildes der Familie Corynoscelidae (vgl. Fig. 19) unter

Annahme der Giiltigkeit der in Fig. 20 unter I dargestellten Verwandtschaftsverhilt-

nisse, aber unter Ablehnung der fritheren Existenz direkter Verbindungswege zwischen
Australien-Neuseeland und Sidamerika

In Fig. 20 ist dargestellt, daB in der Geschichte einer solchen 3-gliedrigen
Verwandtschaftsgruppe 3 Ereignisse wichtig sind, die in der Abbildung mit
Pfeilen und mit den Ziffern 1, 2, 3 bezeichnet sind. Fig. 20 gibt auch die
Verwandtschaftsstruktur der Corynoscelidae wieder, wenn man in dieser
Abbildung unter ,,I“ C = Cynoscelis, B = Canthyloscelis s.str. und
A = Araucoscelis (incl. Chiliscelis) setzt. Ereignis 1 wiirde dann also die
Trennung der Corynoscelidae von ihrer Schwestergruppe (vielleicht den
Scatopsidae), Ereignis 2 die Trennung der Gattungen Corynoscelis und
Canthyloscelis und Ereignis 3 die Trennung der Untergattungen Canihylo-
scelis s. str. und Araucoscelis bezeichnen.

In Fig. 21—23 sind die Moglichkeiten dargestellt, die sich fiir die Deu-
tung der Verbreitungsgeschichte der Corynoscelidae ergeben, wenn man das
Schema der systematischen Struktur dieser Familie mit dem Bilde ihrer
heutigen Verbreitung in Einklang zu bringen versucht.

Dabei ist fiir die Darstellungen 21 und 22 angenommen worden, daB§ die
Siidgattung Canthyloscelis s. 1. bei ihrer Ausbreitung direkte Verbindungs-
wege zwischen Australien-Neuseeland und Siidamerika (sei es iiber die Ant-
arktis, sei es iiber den Siidpazifik) benutzen konnte, wihrend in Fig. 23
angenommen ist, daB ihr nur nérdliche Verbindungswege offen standen.
Die Unterschiede zwischen den Darstellungen liegen, was die Bedeutung

20*
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der Nord-Siid-Verbindungen anbelangt, nur darin, daBl bei der Annahme
direkter Verbindungen zwischen Australien—Neuseeland und Siidamerika
(Fig. 21 und 22) der Zeitpunkt des Ereignisses 2 (nach Fig. 20) durch die
Geschichte der Nord-Suid-Verbindungen bestimmt wird, bei der Annahme
ausschlieBlich nérdlicher Verbindungen zwischen den Siidkontinenten da-
gegen der Zeitpunkt des Ereignisses 3: Im zuerst genannten Falle mu8 das
Ereignis 2, und das heiBt bei den Corynoscelidae die Trennung der Gattungen
Gorynoscelis und Canthyloscelis, spatestens zu dem Zeitpunkte stattgefunden
haben, an dem Vertreter der Familie Corynoscelidae (soweit von ihnen
rezente Arten abzuleiten sind) eine der Nordsiiddverbindungen in irgendeiner
Richtung iiberschritten haben. Im zuletzt genannten Falle dagegen ist es
das Ereignis 3 (also Trennung der Untergattungen Canthyloscelis s. str. und
Araucoscelis), das spitestens zu diesem Zeitpunkt stattgefunden haben kann.

Nicht in allen Fillen sind die Verwandtschaftsverhiltnisse so gut be-
kannt wie bei den Corynoscelidae. Es gibt 3-gliedrige Verwandtschafts-
gruppen mit einer nérdlichen, einer siidamerikanischen und einer australi-
schen oder neuseeldndischen Teilgruppe, bei denen doch nicht sicher fest-
steht, welche von diesen Teilgruppen néiher miteinander verwandt sind.
Als Beispiel konnten etwa die Helcomyzidae (Fig.6) genannt werden.
Unter der (zwingend begriindbaren) Voraussetzung einer dichotomischen
Struktur der phylogenetischen Beziehungen gibt es innerhalb einer solchen
3-gliedrigen monophyletischen Gruppe ganz allgemein 3 und nur 3 Mog-
lichkeiten der inneren Gliederung. Sie sind in Fig. 18 unter I, IT und III
dargestellt. Auf den Fall I konnten die Corynoscelidae zuriickgefiihrt
werden; er ist im Vorstehenden ausfiihrlich analysiert. 1I und I11 bezeichnen
die beiden anderen Méglichkeiten, wenn hier, wie bei den Corynoscelidae (I)
mit C die nordliche, mit B die australisch-neuseelindische und mit A die
siidamerikanische Teilgruppe bezeichnet wird. In Fig. 24 und 25 ist fiir
IT und I11 je eine Deutung des Verbreitungsbildes gegeben. An sich wiren
auch hier, wie bei I (Corynoscelidae, Fig. 21——23) je 3 Hauptvarianten zu
unterscheiden, je nachdem, ob man direkte Verbindungswege zwischen den
Siidkontinenten zuldft oder nicht und je nachdem in welcher Richtung man
sie gegebenenfalls benutzt sein 1aBt. Aber esist nicht ndtig, das hier genauer
darzulegen. Aus den Abbildungen (und ihren Ergédnzungen analog zu den fiir
1 gegebenen Abbildungen) geht mit aller Deutlichkeit hervor, dal genau wie
bei den Corynoscelidae auch beillund 11T entweder Ereignis 2 oder Ereignis 3
durch die Geschichte der Nord-Siid-Verbindungen bestimmt ist. Die Unter-
schiede liegen nur darin, dafl je nach der Deutung verschiedene Teilgruppen
von den Ereignissen betroffen sind. Entscheidend ist die Feststellung, daf} die
Benutzung der Nord-Siid-Verbindungen in jedem Falle als Terminus post
quem non fiir die Datlierung des Alters einer Gruppe, die Vertreter auf den
Nord- und auf den Siidkontinenten hat, angesehen werden kann: bei
Gruppen vom Typus I (Corynoscelidae) als Terminus post quem non fiir
die Entstehung der AS-Gruppe (und zwar gleichgtiltig, ob direkte Verbin-
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Fig. 24. Deutung eines Verbreitungsbildes vom Typus desjenigen der Fam. Corynos-
celidae (Fig. 19) unter der Annahme, dafl die Verwandtschaftsbezichungen der 3 Gat-
tungen A, B und C der in Fig. 20 unter II dargestellten Moglichkeit entsprechen
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Fig. 25. Deutung eines Verbreitungsbildes vom Typus desjenigen der Fam. Corynos-
celidae (Fig. 19) unter der Annahme, daf} die Verwandtschaftsbeziehungen der 3 Gat-
tungen A, B, und G der in Fig. 20 unter III dargestellten Maglichkeit entsprechen
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dungen zwischen den Siidkontinenten zugelassen werden oder nicht), bei
Gruppen, deren Zugehorigkeit zu einem der Typen I, I oder III nicht fest-
steht (Helcomyzidae) wenigstens fiir das Entstehungsalter der Gesamt-
gruppe (genauer sogar fiir deren Gliederungsalter, das immer etwas jiinger
ist als ihr Entstehungsalter; sieche HExnig 1954).

Voraussetzung ist allerdings, dall der Zeitpunkt, zu dem die Nordsiid-
Verbindungen durch die betreffende Gruppe spétestens benutzt worden
sind, mit einiger Wahrscheinlichkeit bestimmt werden kann. Es ist daher
notwendig, die Geschichte dieser Verbindungen etwas genauer zu betrachten.

Am besten bekannt ist die Geschichte der Verbindung zwischen Nord-
und Stidamerika:

,,Auf Grund der Funde in Peru und Venezuela steht die Tatsache fest,
dafl die Landverbindung zwischen Nord- und Stidamerika zur Zeit der
unteren und oberen Kreide unterbrochen war... Das gleiche war wohl
auch der Fall im alteren Mesozoikum, wie aus der Natur der andinen Faunen
hervorgeht“ (Kossmar, 1936).

Auch withrend des #lteren Tertifirs waren die beiden Kontinente zeit-
weilig durch eine den Atlantischen mit dem Pazifischen Ozean verbindende
Meeresstrafle voneinander getrennt: ‘““The Tertiary isolation of South
America is a fact” (Darniveron, 1957). Nach Duwx (1931) bestand diese
Trennung vom Eocén bis zum Miocdn. Landfest verbunden waren Nord-
und Stidamerika nach diesem Autor “in the interval between Mesozoic
and Tertiary” und im Paleocén.

Nach der darauf folgenden Trennung wurde die Landverbindung gegen
Ende des Miocéns wiederhergestellt. Auch Simpson (1953) und D arziNaTON
(1948) suBern sich #hnlich:

“Between North and South America the sequence is rather simple. After the Paleo-
cene, at least, there was no real interchange until well along in the Miocene” (Srmpsox
1953). “Before or at the beginning of the Tertiary, immigrants representing some,
but not all, contemporaneous old world stocks of cold-blooded vertebrates somehow
reached South America and persisted and radiated there. And toward the end of the
Tertiary additional immigrants, again presenting some but not all contemporaneous
old world stocks of amphibians and reptiles... reached South America across the
existing land bridge” (Darrizerox 1948).

Die beiden Faunenschichten, denen die genannten Autoren die Land-
wirbeltiere (auller den Vogeln) Siidamerikas entsprechend den beiden Land-
verbindungen (‘arrived early’”” und “arrived late’’: DarrineTox 1948) zu-
weisen, entsprechen den beiden Schichten, die ArroT (1938) als ,,Edentaten-
schicht (oberste Kreide; nach den genannten Autoren auch Paleocén)
und ,,Felidenschicht*“ (Pliocén und spéter, z. T. wohl schon im Miocén)
bezeichnet. Nun ergibt sich die Frage, ob es moglich ist, auch die siid-
amerikanischen Dipteren-Gruppen, insbesondere diejenigen, die auch in
Australien—Neuseeland vorkommen (AS-Gruppen), einer der beiden Schich-
ten zuzuweisen, und welche Kriterien uns dabei zur Verfiigung stehen.
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Das entscheidende Kriterium diirfte die Struktur der Verwandtschafts-
beziehungen liefern: Bei allen denjenigen siidamerikanischen Dipteren-
Arten oder -Artengruppen, die relativ untergeordnete Teilgruppen um-
fassender Taxa darstellen, die auf den Nordkontinenten verbreitet sind,
derart, daB beim Ubergang von den nérdlichen zu den siidamerikanischen
Arten keine Liicke in der systematischen Struktur der Gesamtgruppe nach-
weisbar ist, wird man annehmen miissen, da8 sie der jiingeren (spittertiiren
bis rezenten) Faunenschicht (Felidenschicht) angehéren. Bei allen siid-
amerikanischen Arten und Artengruppen dagegen, die geographisch und
nach ihren Verwandtschaftsbeziehungen nicht eng und liickenlos an nord-
amerikanische Gruppen anschlieBen, als deren untergeordnete Teilgruppen
sie (und gegebenenfalls ihre australisch-neuseelédndischen Verwandten) er-
scheinen, ist der Verdacht begriindet, daB sie der ilteren Faunenschicht
angehoren, d. h. dafl ihre Vorfahren, wenn sie iiberhaupt aus Nordamerika
gekommen sind, iiber die éltere Landverbindung (zwischen der obersten
Kreide und dem Ende des Paleocdns) nach Stidamerika eingewandert
sind.

Wahrscheinlich gilt das fiir alle bisher bekannten AS-Gruppen unter
den Dipteren. Jedenfalls ist mir keine solche Gruppe bekannt, deren Ver-
breitungsbild und Verwandtschaftsbeziehungen zu nordamerikanischen
Gruppen nach den genannten Kriterien die Annahme einer jungtertidiren
Herkunft aus Nordamerika nahelegen wiirden. Die Entscheidung wird da-
durch erleichtert, dafl die meisten AS-Gruppen in Siidamerika auf dessen
siidlichen, nicht-tropischen Teil beschrankt und infolgedessen durch eine
grofe Verbreitungsliicke von eventuellen (mehr oder weniger weitliufigen)
Verwandten in Nordamerika getrennt sind. Jeanwer (1942) erklart diese
siidliche Verbreitung in Ubereinstimmung mit v. [ErrING paldogeographisch.
Stidamerika soll nach dieser Theorie aus 3 Komponenten, Archiplata,
Archiguiana und Archibrasil bestehen, von denen die beiden zuletzt ge-
nannten Teile des westlichen Gondwanalandes (,,Inabresien* nach Jraxxzw)
wiiren, wihrend Archiplata bis zum Ende des Tertidrs, vielleicht bis ins
Quartdr hinein, iber die Falkland-Inseln, Siidgeorgien und Grahamland
mit der Antarktis verbunden gewesen sein soll. Von Archiguiana und
Archibrasil soll Archiplata nach Jsan~zL durch einen Meeresarm im Gebiete
des heutigen Parand bis Ende des Focidns getrennt gewesen sein. Dagegen
sei Archiplata wihrend der Kreide und im Paleocén (,,Nummulitique*)
durch einen Landstreifen iiber die Galapagos-Inseln mit Archigalenis
(Schuchertland), also den Nordkontinenten, verbunden gewesen. Simpson
(1943) wendet sich gegen diese Theorie:

“I do not see any good evidence that northern and southern South America were
separated by a marine barrier during part of the Tertiary and still less that the northern
part was associated with Central America and the West Indies more closely than with
the southern part, theses advanced by ImErine and somewhat uncritically accepted
by a few other students.”
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Ungeklart ist die Frage, wie es kommt, daB die siidamerikanischen
Landwirbeltiere, die zu der dlteren Faunenschicht (Edentatenschicht im
Sinne von ARLDpT) gehéren, im Gegensatz zu den siidamerikanischen Kom-
ponenten der AS-Gruppen unter den Dipteren vorwiegend tropisch oder
subtropisch sind.

“It is unexpected and noteworthy that the oldest South American mammals do
not reach the southern tip of the continent. Marsupials are unknown below about 47°
3.{300 or 400 miles from the straits), and edentates {armadillos) apparently do not ex-
tend even that far south” (Darringrow, 1957).

Man wird nicht bestreiten konnen, daB die Beschrinkung der siid-
amerikanischen Komponenten der AS-Gruppen unter den Dipteren auf
die kilteren Gebiete (,,Archiplata‘) ein beachtliches Argument fiir ihre
antarktische Herkunft bildet. Auf jeden Fall spricht sie aber gegen ihre
Zugehorigkeit zu der jungtertidren Felidenschicht nérdlicher Herkunft. Es
widerspricht aller Wahrscheinlichkeit, daB monophyletische Gruppen, die
heute auf Australien (bzw. Neuseeland) und das siidliche Siidamerika be-
schrankt sind, diese weitgetrennten Gebiete erst im Jungtertidr durch
Wanderungen ihrer Vorfahren iiber die Nordkontinente erreicht haben
sollten, ohne daf sie hier Spuren hinterlassen haben.

Da nun aber unwiderleglich feststeht, daf alle auf den Siidkontinenten
verbreiteten monophyletischen Gruppen eine Schwestergruppe auf den
Nordkontinenten haben miissen (siehe S. 242) und folglich in der Geschichte
dieser Gruppen Wanderungen zwischen den Nord- und den Siidkontinenten
stattgefunden haben miissen, so bedeuten die Erkenntnisse, die wir iiber
die Faunengeschichte Siidamerikas gesammelt haben, daf die AS-Gruppen
unter den Dipteren, falls ihre historische Verbindung zu den Nordkonti-
nenten in Amerika liegen sollte, wohl sicher nur vor der Zeit, die die Feliden-
schicht nach Siidamerika gebracht hat, liegen kann. Sie miifiten also in
Siidamerika mindestens der Edentatenschicht angehoren, auch wenn man
annimmt, dal} sie von Siidamerika aus iber die Antarktis Teilgruppen nach
Australien oder nach Neuseeland entsandt haben. Fir die Bestimmung
ihres Alters, d. h. des Terminus post quem non ihrer Entstehung (genauer:
der Entstehung des Schwestergruppenverhiltnisses, das zwischen ihnen
und ihren jeweiligen nordkontinentalen Schwestergruppen besteht) wire
demnach der Zusammenbruch der dlteren nord-siidamerikanischen Land-
briicke, also wohl die Grenze zwischen Paleocén und Eocén mafigebend.

Die Sicherheit dieser Feststellung wird aber dadurch eingeschriankt,
daB es bei den Landwirbeltieren, abgesehen von den Gruppen, die iiber eine
der beiden (alt- bzw. jungtertidren) Landbriicken nach Siidamerika ge-
kommen sind, die also entweder der Edentaten- oder der Felidenschicht
angehoren, auch noch Formen gibt, von denen angenommen wird, dal
sie iiber See gekommen sind. SimesoN (1953) nimmt das z. B. von den
Primaten (Platyrrhinen) und den neotropischen Hystricomorphen an. Sie
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erreichten nach seiner Ansicht Stidamerika zwischen “late Eocene to late
Oligocene” wahrscheinlich durch “island hopping across a central American
sweepstakes route”. Auch Arrpr (1938) unterscheidet neben der alt-
tertidiren bzw. der obersten Kreide angehdrenden Edentaten- und der jung-
tertidren Felidenschicht noch eine Vespertilioschicht, die im Miocén iiber
See aus Nord- nach Siidamerika gekommen sein soll. Da wir fiir die flug-
fahigen Dipteren zugeben miissen, dafl auch sie fiir ihre Ausbreitung nicht
unbedingt auf geschlossene Landbriicken angewiesen sind und angewiesen
waren, so scheint die Tatsache, dafl selbst bei nicht flugfdhigen Landwirbel-
tieren keine scharfe Scheidung zwischen den Faunenschichten moglich ist,
weil die an Landbriicken gebundenen Verbreitungswellen durch die “island
hoppers” verwischt werden, den Erfolg des Versuches einer reinlichen
Scheidung von Faunenschichten bei den Dipteren von vornherein in Frage
zu stellen. Ich halte, wenigstens fiir die AS-Gruppen, eine solche radikale
Skepsis nicht fiir begriindet. Die Primaten und Hystricomorphen, deren
Einwanderung (als “island hoppers”) nach Stidamerika Simesox zwischen
den beiden Hauptfaunenschichten etwa im Oligocén ansetzt, gleichen in
threm Verbreitungsbilde und thren Beziehungen zu nordkontinentalen bzw.,
altweltlichen Verwandten insofern den Gruppen der ,,Edentatenschicht®,
als sie keine direkten Beziehungen zu rezenten nordamerikanischen Formen
haben und daher von ihren nicht-siidamerikanischen Verwandten geogra-
phisch und verwandtschaftlich weit getrennt sind. (Der nordamerikanische
Baumstachler, Erethizon, ist nach Simpson “a relatively late immigrant
from South America’). Sie unterscheiden sich also von den jungtertidren
Einwanderern der Vespertilio- (Miocin) und Felidenschicht (Pliocin und
spiter) durch dasselbe Kriterium wie die Edentatenschicht. Um dieser
Tatsache Rechnung zu tragen, wird man als Mindestalter siidamerikanischer
Dipterengruppen, auf die das Kriterium des liickenlosen geographischen
und verwandtschaftlichen Zusammenhanges mit nordamerikanischen For-
men nicht zutrifft, vorsichtshalber also nicht die Grenze zwischen Paleocin
und Eocén, sondern die zwischen Alt- und Jungtertisr (zwischen Oligocin
und Miocédn) annehmen. Fiir das Alter der AS-Gruppen wiirde das bedeuten,
dafl unter der Voraussetzung ihrer Herkunft (oder wenigstens der ihrer siid-
amerikanischen Komponente) aus Nordamerika auch ihr Mindestalter auf
diesen Zeitpunkt festzusetzen wire.

Das alles gilt, wie gesagt, nur, wenn man annimmt, daff die Verbindung
von AS-Gruppen nach dem Norden in der westlichen Hemisphére angenom-
men wird, sei es nun, dafl die A-Komponente von Siidamerika iiber die
Antarktis in ihr heutiges Verbreitungsgebiet gekommen ist, oder sei es
auch, daBl beide Komponenten von Norden her nach den Siidkontinenten
gekommen sind.

Anders wire es nur, wenn man annehmen wollte, die Verbindung der
AS-Gruppen zu ihren Schwestergruppen auf den Nordkontinenten habe
nur im Osten, zwischen Australien und Asien, bestanden und die S-Kom-
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ponente sei iiber die Antarktis in ihr heutiges siidamerikanisches Verbrei-
tungsgebiet gekommen. In diesem Falle wire die Geschichte der Verbin-
dung zwischen Australien und Asien entscheidend fiir die Festsetzung des
Entstehungsalters der AS-Gruppen. Leider ist die Geschichte dieser Ver-
bindung viel undurchsichtiger als die der Verbindung zwischen Nord- und
Stidamerika.

Darrixeron (1957), einer der modernen Tiergeographen, die mindestens
fiir das Tertidr kaum eine Landverbindung zwischen heute getrennten Kon-
tinenten anerkennen, stellt fiir Australien fest:

“its present lack of native placental animals, except bats and rather recent rodents,
shows that the continent was separated from all other continents by water throughout
the Tertiary.”

Auch die australischen StiBwasserfische sprechen nach DarriNeTON
(1957) nicht fiir eine tertidire Verbindung mit anderen Kontinenten: “Ex-
cept (perhaps) for the lungfish and osteoglossid, they have come directly
from or through the sea.” Nach pE Braurort (1951) sind Lungenfische
(,,Ceratodus*‘) aus dem Jura und der Kreide Australiens beschrieben worden.
Dies und die Verbreitung der Osteoglossiden-Gattung Scleropages lassen
ihn an eine spitmesozoische Landverbindung zwischen Asien und Australien
glauben:

“One thing we can count on as established: the existence in late Mesozoic times
of a connection between Asia and Australia, based on the distribution of the osteoglos-
sids...”

Auch nach NizrTmammer (1952) hat eine solche Verbindung bestanden:
,,Nach dem Urteil der Geologen hat Australien bis spétestens ins frithe
Eocén in Landverbindung mit Indo-Malaya gestanden.* Diese AuBerung
steht in Einklang mit der Darstellung des Geologen und Paldogeographen
Kossmar: ... 1im Mitteleozén (das im Javabogen rein marin ist) war die
Isolierung der australischen Notogaea und ihres Inselkranzes erfolgt, so
dall dorthin nur die Beuteltiere des Untereozéns gelangten und sich dort
ungestort entwickelt haben.*

Eine kurze Zusammenfassung der Geschichte des ,,indoaustralischen
Gebietes* hat vor kurzem Ross (1956) gegeben. Trotz aller Meinungsver-
schiedenheiten im Einzelnen besteht nach Ross Ubereinstimmung in fol-
genden Punkten (Fig. 26).

Der malayische Archipel war gegen Ende des Mesozoikums und zu Anfang
des Eozins ein ausgedehntes Landgebiet, das durch abwechselnde He-
bung und Senkung des Banda-Beckens auch intermittierend mit Neu-
guinea verbunden war.

Neuguinea war zu dieser Zeit iiber das Gebiet des heutigen ,,Korallen-
Meeres mit Australien verbunden.

DOI: 10.21248/contrib.entomol.10.3-4.221-329



Beitrage zur Entomologie, Band 10, 1960, Nr. 3/4 311

Von Neuguinea ausgehend verband der “inner Melanesian arc” das er-
wiahnte Landgebiet mit Neuseeland. Der Bogen bestand nach Ross
aus einer Reihe von Inseln oder einem Gebirgsriicken und schlof Neu-
caledonien ein. Die Existenz des Bogens war von kurzer Dauer. Sie
wird ‘‘variously estimated as Cretaceous or early Coenozoic.”
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Fig. 26. Geomorphologische Struktur der Inselgebiete um Australien. Nach Ross, 1956

Spéter entstand der “outer Melanesian arc”. Er verband den Nordost-Teil
von Neuguinea iiber die Salomon-Inseln und Neuen Hebriden mit den
Fiji-Inseln. Die miozéne Faltung, die ihn schuf, stellte nach Ross auch
Landverbindungen zwischen Nord-Australien und Neuguinea und zwi-
schen Neuguinea und dem malayischen Archipel her.

Entsprechend dieser Geschichte der in Frage stehenden Region deutet

Ross die Verbreitung der “Mountain Caddisflies” (Trichoptera):

1. In der Kreide kamen urspriingliche Formen aus Stidost-Asien iiber den
Malayischen Archipel, Neuguinea nach Australien und Neuseeland.
Der anschlieBende Zusammenbruch des inneren melanesischen Bogens
isolierte die neukaledonisch-neuseeléindischen Populationen.

2. Im Miocén breiteten sich andere Gattungen von Siidostasien her iiber
Inselketten nach Neuguinea, Australien und iiber den &ufleren melane-
sischen Bogen aus. Einige von ihnen erreichten die Fiji-Inseln.
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Das von Ross entworfene Bild wére zu ergénzen durch die Bemerkung,
dafl auch im Pleistocén die Bindung grofler Wassermassen in den Eiskappen
und die dadurch bedingte Senkung des Meeresspiegels teilweise Landver-
bindungen im Inselgebiete zwischen Asien und Australien schuf und da-
durch die Ausbreitung von Landtieren erleichterte.

Danach hitten wir fiir die Einwanderung von Landtieren aus Asien
(d. h. letzten Endes von den Nordkontinenten) nach Australien 3 Perioden
der Erleichterung anzunehmen:

1. Die Zeit wihrend der Existenz des inneren melanesischen Bogens etwa
in der oberen Kreide und im Alttertidr (bis etwa Mittel-Eozan).

2. Die Zeit wihrend der Existenz des &uBleren melanesischen Bogens im
Miocén und vielleicht spéter.

3. Die Zeit wihrend der pleistocinen Senkung des Meeresspiegels.

Es wire nun zu priifen, wie die seit WaLLAce geiibte Unterscheidung ver-
schiedener Faunen-Elemente in Australien mit diesen Annahmen in Ein-
klang zu bringen ist. Dabei gehe ich, entsprechend den Zielen der vor-
liegenden Arbeit, aus von der Darstellung, die Mackerras (1950) von der
Dipterenfauna Australiens gibt. MAcCKERRAs seinerseits stiitzt sich auf
eine altere Arbeit Harrisons (1928).

Als jungstes Faunenelement unterscheidet Mackerras das
1. Indo-malayische Element.

“A great assemblage of relatively recent, successfull insects, which entered
Australia from the North during the Pleistocene dominate the Torresian province,
and overflow quite widely beyond its limits.”

“The element is so well recognized, and its path of entry into Australia so gene-
rally accepted, that one need say no more about it.”
Es diirfte moglich sein, die Einwanderung dieses Faunen-Elementes mit
der oben (unter 3) erwihnten Erleichterung durch die pleistocéine Sen-
kung des Meeresspiegels in Verbindung zu bringen.

2. Lemurisches Element.

“They spread like the later Indo-Malayan element, but may be recognized by
their restricted extra-limital distributions.”
Die Einwanderung dieses Faunenelementes datiert MACKERRAS mit
Harrison auf das Pliocin. KEs ist natiirlich verlockend, die Einwan-
derung dieses Faunenelementes mit der Existenz des &ulleren melane-
sischen Bogens der Darstellung von Ross in Verbindung zu bringen.
Dann miifte man aber wohl mindestens den Beginn der Einwanderung
frither ansetzen: auf das Miocén.

3. Bassisches Element.

In fritheren Arbeiten hatte MacrrrrAS dieses Faunenelement als ,,ant-
arktisches Element* bezeichnet. ‘““Bassian element’ ist aber nach
MackERRAS ein ‘“‘older, non-committal name”. Als Faunenelement ist
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es deutlich unterscheidbar “however arguable may be the path by which

it entered the country.” Charakteristisch fiir dieses Element ist nach

MACKERRAS:

a) “its members are relatively primitive: many lower Nematocera, many lower
Brachycera, few Cyclorrhapha.”

b) Vorkommen in Australien und im stidlichen Siidamerika (Patagonien, Chile), zum
Teil auch in Neuseeland.
“Some extend along the Andean chains and are widely distributed in Holarctica.”
Sie fehlen aber in der orientalischen Region und kommen selten in der aethiopi-
schen Region vor.
“The essential characteristic of the group is the Australian~South American re-
lationship™.

c) In Australien sind die betreffenden Arten vor allem im Siden (Tasmanien bis
siidl. N.S.Wales) verbreitet “with a tongue extending up the Dividing Range...”
Sie bewohnen die “Bassian province”.

d) Im Siiden und im Gebirge fliegen die Imagines im Sommer, “on the coast further
north they are restricted to the spring”.

Von Bedeutung ist es, dall Gruppen, die in der vorliegenden Arbeit als

AS-Gruppen bezeichnet sind, in MackErras’ Schema diesem Faunen-

elemente zuzuordnen wiren.

Nach Harrison wire dieses Element von Siiden (der Antarktis) her
in Australien eingewandert in ‘“‘a rather prolonged southern invasion
ending about the Miocene”. Denkt man dagegen an eine Herkunft aus
dem Norden, von Asien her, dann ist es verlockend, die Einwanderung
dieses Elementes mit der Existenz des ,,dufleren melanesischen Bogens*
in Verbindung zu bringen. Die Zeit der Einwanderung wire dann aller-
dings wohl etwas frither, bis etwa zum Mitteleocin, anzusetzen.

4. Autochthones Element.
Mackerras verwendet diese Bezeichnung fiir Relikte einer alten Fauna,
die heute nur in wenigen Teilen der Welt gefunden werden ‘“‘and of quite
undeterminable origin so far as Australian representatives. If Wrorngr
be right, these groups may have been distributed before the continents
separated widely.”

Uber das Alter dieses Faunenelementes #uBert sich Mack®RRAs
nicht genauer. Seine Einwanderung liegt offenbar vor der Zeit, mit der
sich die oben referierte Darstellung von Ross beschiftigh. Wenigstens
einige dieser Formen werden vielleicht mit den Lungenfischen, die schon
im Jura in Australien nachgewiesen sind, eingewandert sein.

Sieht man von Einzelheiten ab, so 148t sich die auf genauer Kenntnis
der Dipterenfauna Australiens beruhende Unterscheidung verschiedener
Faunenelemente durch MackErras recht gut in Einklang bringen mit den
Faunenelementen, die von anderen Autoren unterschieden worden sind.

Die beiden jiingsten Faunenelemente (Indo-malayisches Element und
Lemurisches Element) entsprechen zusammen offenbar genau dem ,,malay-
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ischen Faunenelement von JEanwenL (1942, p.220) und der Muriden-
schicht von Arrpt (1938).

Beide Autoren nehmen die Einwanderung nach Australien im Pliocin
und Pleistocéin an. Ich mochte es dahingestellt sein lassen, ob man anstelle
der einheitlichen Faunenschicht von ARLpr und JEANNEL mit MACKERRAS
2 verschiedene Schichten tatsdchlich unterscheiden kann. Das vornehmste
Kriterium der jiingsten Schicht, die MackERRAS unterscheidet, ist wohl der
liickenlose geographische und systematische Zusammenhang der australi-
schen Arten mit Verwandten in der orientalischen Region: Die australischen
Arten (und eventuell wenig umfangreiche Artengruppen) erscheinen als
relativ untergeordnete Glieder groferer und gleichmiBig iiber die Grenzen
von orientalischer und australischer Region verbreiteter Verwandtschafts-
gruppen. Tatsache ist wohl, daf man daneben in Australien auch Arten
und Artengruppen findet, die wohl ebenfalls deutliche Beziehungen zu
orientalischen Verwandten haben, bei denen aber die Verbindung nicht so
liickenlos ist: entweder ist im Grenzgebiet iiberhaupt eine deutliche Ver-
breitungsliicke vorhanden, die nicht mit Arten aus der betreffenden wei-
teren Verwandtschaftsgruppe besetzt ist, oder im Grenzgebiet iiberschneiden
sich die Verbreitungsgebiete der Arten mit engeren australischen und der
Arten mit engeren orientalischen Beziehungen derart, daf die hier neben-
einander vorkommenden Arten nicht niher miteinander verwandt sind.
Solche Verbreitungsbilder machen den Eindruck als ob eine Verbreitungs-
liicke, die in der Vergangenheit zeitweilig bestanden hat, in neuerer Zeit
durch Ubereinanderschieben ostlicher und westlicher Arten wieder ge-
schlossen worden sei (Diskordanz der systematischen Struktur im Grenz-
gebiet). Ob es aber méglich ist, nach diesem Kriterium eine éltere (,,le-
murische) Einwandererschicht von einer jiingeren mit einiger Sicherheit
zu unterscheiden, scheint mir fraglich.

Die Einwanderung der Muriden, nach denen Aripr die Faunenschicht
benannt hat, der man das Lemurische und das indo-malayische Element
von Macrerras zuordnen kann, ist in der Literatur sehr hiufig erdrtert
worden. Alle Autoren scheinen darin iibereinzustimmen, dal die Ein-
wanderung von Asien nach Australien mehrmals zu verschiedenen Zeiten
erfolgt ist, wenn sie auch in den Einzelheiten voneinander abweichen.
Daruinerox (1957), der sich auf neuere Untersuchungen von Tarm (1951)
stiitzt, nimmt an, daB die australischen Muriden von wenigstens 5 verschie-
denen Vorfahren abstammen, die zu verschiedenen Zeiten von Asien her
eingewandert sind. Als dltestes Einwanderungsdatum nimmt er das Miocin
an. Von entscheidender Bedeutung ist, daB8 als Kriterium bei der Deutung
der Einwanderungsgeschichte der Muridae ebenfalls der mehr oder weniger
liickenlose bzw. liickenhafte geographische und genealogische Zusammen-
hang mit Verwandten in der orientalischen Region gilt. Dieser Zusammen-
hang scheint auch hier verhédltnismaBig liickenlos nur bei spit- oder post-
tertidren Einwanderern zu sein, wihrend bei Formen, deren Einwanderung
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bereits im Miocén erfolgt sein soll, schon eine deutliche Liicke oder Diskor-
danz der Beziehungen im Grenzgebiet zwischen Australien und Asien
besteht.

Dem Bassischen Elemente im Sinne von MaAckerras entspricht das
Palaeantarktische Faunenelement bei Jean~EL (1942) und die Marsupialier-
Schicht ArLprs. Uber die Herkunft dieses Elementes gehen die Ansichten
besonders weit auseinander. Wihrend einige Autoren die Einwanderung
iiber die Antarktis annehmen, lehnen insbesondere die Kenner der Wirbel-
tiergruppen, die diesem Faunenelemente zugerechnet werden konnen, eine
solche Annahme heute wohl allgemein ab. Wichtiger ist die Tatsache, daB
wohl niemand ein jungtertiires Alter dieser Faunenschicht annimmt. Uber
ihr Mindestalter gehen die Ansichten allerdings auseinander. DarniNgTON
(1957) meint: “the ancestor(s) of Australian marsupials may have come at
any time from the late Cretaceous through perhaps the first half of the
Tertiary.” Nach dieser sehr vorsichtigen Schitzung wire also das Mindest-
alter dieses Faunenelementes auf die Grenze zwischen Alt- und Jungtertiir,
zwischen Oligocédn und Miocén, anzusefzen.

Dem autochthonen Elemente der Darstellung von MaAckErras ent-
sprechen zweifellos das élteste australische Faunenelement, das JeaxyeL
(1942) unterscheidet und die Monotremenschicht Amrrprs. JmaxweL be-
zeichnet dieses Faunenelement als Rest der Fauna des Ost-Gondwanalandes
aus der Zeit des unteren Jura, als Australien noch mit Indien, Madagaskar
und Afrika in Beziehung stand. Auch AripT weist auf die hiufigen afrikani-
schen Beziehungen hin und nimmt Einwanderung nach Australien im
unteren oder mittleren Jura an.

Es 1aBt sich also feststellen, daB die Unterschiede zwischen den meisten
Autoren, die sich im groBeren Rahmen mit der Faunengeschichte Australiens
beschiftigt haben, in den Grundziigen, auf die es uns ankommt, keineswegs
so stark voneinander abweichen, wie es auf den ersten Blick scheinen michte.

Besonders bemerkenswert scheint mir, dall auch die Gliederung der
australisch-neuseelindischen Fauna durch Trinyarp (1924) picht be-
ziehungslos verschieden ist. TirLvarp unterscheidet fiir Australien-Neu-
seeland nicht weniger als 10 Faunenelemente, deren Unterscheidbarkeit
MacxErras (1950) nicht fiir gegeben ansieht.

Scheidet man in Triryvarps Einteilung diejenigen Faunenelemente
(9 und 5) aus, iiber deren Herkunft nichts gesagt wird, so fallt auf, daB
auch bei TrLryarp fiir die Formen, die von Asien nach Australien gekommen
sind, 2 Schichten angenommen werden, deren Alter er auf das Spéttertisir
(late Austro-Malayan Faunal Element) und Oberkreide-Friihtertiar (Middle-
Austro-Malayan Faunal Element) ansetzt. Dazu kommen noch #ltere
Faunenschichten (von Oberperm bis Jura), die uns hier nicht zu interessieren
brauchen. Da uns gegenwirtig nur die Frage beschéftigt, wie hoch das
Alter der AS-Gruppen anzusetzen wire, wenn wir deren Verbindung zu
ihren niachsten Verwandten auf den Nordkontinenten itber Australien—Asien
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annehmen, so geniigt uns die Feststellung, daf in diesem Falle auch nach
Trinyarps Annahme nur 2 jingere Verbindungen in Frage kommen: eine
im Spattertisr und eine wahrend der Zeit von Oberkreide bis Friihtertidr.

Um das Vorhandensein bestimmter Tiergruppen in Tasmanien und auf
der Siidinsel von Neuseeland und die starke Verschiedenheit zwischen
beiden Faunengebieten zu erklaren, fithlte TrLLyarp sich gendtigt, noch
2 getrennte Verbindungen dieser beiden Gebiete zur Antarktis “in Early
Tertiary Times” anzunehmen. Die &ltere von beiden (“penultimate Ant-
arctic connection’) soll nur Neuseeland mit Antarktis verbunden haben,
withrend die jilngere etwas spéter (im Miocén) Tasmanien mit der Ant-
arktis verband, nachdem deren Verbindung mit Neuseeland bereits unter-
brochen war. Die Tatsache, dall bestimmte ,,altertiimliche‘* Tierformen
nur in Neuseeland (wie Apteryx, Hatterta, Liopelma usw.), andere dagegen
nur in Australien (Marsupialia, Monotremata) vorkommen, hat von jeher
Erklarungsversuche herausgefordert. Diese sind oft wie bei Tiznvarp
und wohl zu leichtfertig in selbstdndigen Verbindungen gesucht worden,
die zu verschiedenen Zeiten das eine oder das andere Gebiet mit der Ant-
arktis oder mit anderen Kontinenten verbunden haben sollen. Auch
MacxEerras (1957) setzt sich in seiner Bearbeitung der neuseelindischen
Tabanidenfauna mit der Tatsache auseinander, daBl das Faunenelement,
dessen Vorhandensein in Australien und Neuseeland er einer ‘“‘antartic
radiation” zuschreibt, “has influenced different southern countries to
different degreees.”

“I do not believe that these differences should be given too much weight in paleo-
geographical speculation. So far as New Zealand is concerned, they may simply reflect
a limited range of environments into which the original tabanid fauna could radiate,
and limited opportunities for it to escape the rigours of the Pleistocene glaciation.”

Paramoxow (1953) erklirt in dhnlicher Weise das Fehlen von Vertretern
der Familie Apioceridae in Neuseeland durch deren nachtrigliche Ver-
nichtung “‘as a result of the very cold climate in the past.” Ahnliches gelte
nach Paramorow (1955) fiir die Acroceridae. Dafl die Nematocera in Neu-
seeland viel besser vertreten sind als die Brachycera, liegt nach ihm daran,
daB sie im allgemeinen mehr kilteliebend seien. Es sind also eher dkologi-
sche als paldogeographische Griinde, die hierbei zur Erklirung der Ver-
schiedenheiten zwischen Australien und Neuseeland herangezogen werden.

Auf jeden Fall liefert meiner Ansicht nach das Vorkommen oder Fehlen
bestimmter Dipterengruppen in Neuseeland allein keine geniigend sichere
Grundlage fiir die Annahme eines verschieden hohen Alters solcher Gruppen.

Die vorstehenden Uberlegungen sind davon ausgegangen, daB es zwar
unméglich ist, zu sagen, ob die einerseits in Neuseeland—Australien (oder
in einem der beiden Gebiete), andererseits in Siidamerika verbreiteten
Gruppen iiber die Antarktis von dem einen in das andere Gebiet gekommen
sind, daB aber auch dann, wenn man das mit Sicherheit annehmen diirfte,

DOI: 10.21248/contrib.entomol.10.3-4.221-329



Beitrage zur Entomologie, Band 10, 1960, Nr. 3/4 317

die Vorfahren der betreffenden Gesamtgruppe vorher entweder von Asien
her nach Neuseeland-Australien oder von Nord- nach Siidamerika ge-
kommen sein miissen. Die Untersuchung der Frage, wann das geschehen
sein kann bzw., anders ausgedriickt, zu welchem Zeitpunkte die betreffenden
AS-Gruppen als selbstandige Zweige des Stammbaumes isoliert worden
sind, hat fur alle 3 bestehenden Moglichkeiten (1. Wanderung von Nord-
amerika nach Sudamerika und von da iiber Antarktis nach Australien/Neu-
seeland — 2. Wanderung von Asien nach Australien/Neuseeland und von
da uber Antarktis nach Stidamerika — 3. Wanderung von den Nordkonti-
nenten einerseits iiber Nord- nach Siidamerika und andererseits iiber Asien
nach Australien/Neuseeland) die Grenze zwischen Alt- und Jungtertiir
(Oligocén/Miocén), vielleicht sogar noch einen fritheren Zeitpunkt (Eocin)
als Terminus-post-quem-non ergeben.

Es konnte nun auffallen und verdidchtig erscheinen, daB sich fir die
Verbindung von Nord- und Sidamerika und von Asien und Australien-
Neuseeland so weitgehend iibereinstimmende Zeitpunkte ergeben haben.
Geologische Befunde scheinen aber die Erklarung zu liefern:

,,Hinsichtlich der Veranderungen der Grenzen von Land und Meer ist die obere
Kreide eine der bemerkenswertesten Formationen (Kossmar). Die Transgression der
Oberkreide bringt nach Kossmar ,, eine der auffallendsten Veranderungen in der Ver-
teilung von Land und Meer seit kambrischer Zeit‘. Andererseits sei ,,der Ruckzug dieser
Transgressionsmeere am Ende der Epoche eines der groBten Beispiele epirokratischer
Vorgange und ahnlich wie die analogen Erscheinungen am Ende des Palaozoikums be-
gleitet von tiefgreifenden Umwalzungen in der marinen und kontinentalen Tierwelt:.
,,Der Zeitabschnitt, in den wir die Grenzen zwischen mesozoischer und kanozoischer
Aera legen, ist im Sinne LuconT®s eine kritische Epoche erster Ordnung, die durch tief-
greifende Anderungen sehr mannigfaltiger Art gekennzeichnet ist. Kann man die obere
Kreide im allgemeinen als ausgesprochen thalattokratische Zeit bezeichnen, in der das
Meer den Schelf und die Niederungen tief abgetragener Kontinente uber weite Flachen
hinweg uberflutete, so erhalt man ein vollig anderes Bild von dem Ende dieser Periode.
Fast uberall sehen wir die Kettengebirge sich geradezu erdumfassend zusammenschlieBen
und fast allgemein ist ein Intervall zu beobachten, der Kreide und Alttertiarschichten
faziell und faunistisch voneinander scheidet.” (Kossmar, 1936, p. 20.)

Es scheint mir gut begriindet, wenn wir die alttertidre Einwanderungs-
schicht sowohl in Siidamerika wie in Australien/Neuseeland zu diesen
Ereignissen in Beziehung setzen.

Von Autoren, die sich mit der Faunengeschichte Australiens und Neu-
seelands beschaftigt haben, ist oft die Frage aufgeworfen worden, wie es
zu erkldren ist, dafl keineswegs alle Tiergruppen, deren Existenz im Alt-
tertidr (oder noch friher) vorauszusetzen ist, auch wirklich nach Australien
gekommen sind, warum also beispielsweise den Marsupiala, aber nicht den
Placentalia die Einwanderung nach Australien geglucks ist. Wenn Marsu-
pialia und Placentalia Schwestergruppen sind, wofur gute Griinde sprechen,
dann miissen sie als getrennte Abschnitte des Stammbaumes der Siugetiere
auch gleich alt sein und folglich, von der Zeit her gesehen, auch gleiche
Chancen gehabt haben, nach Australien zu kommen. Simesox (1940) findet
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die Losung darin, daB die Briicke fiir Landtiere schwer iiberschreitbar war,
und da8 es (offenbar zufallig) nur den Marsupialiern gliickte, sie zu iiber-
schreiten.

Es scheint mir, daB bei Erorterungen dieser Art die Moglichkeit zu
wenig beachtet wird, daBl eine schon damals verschiedene Verbreitung der
Schwestergruppen eine Hauptrolle gespielt haben konnte. So wie wir heute
vielfach geographische Vikarianz- zwischen Schwestergruppen feststellen
konnen, so wird das auch in fritherem geologischen Zeiten gewesen sein.
Die Filterbriickentheorie braucht deswegen nicht falsch zu sein. Auch
okologischen Faktoren und dem Zufall kommt sicher grofle Bedeutung zu
bei der Besiedlung von Réumen, die, wie Australien, nur zeitweilig in der
Erdgeschichte und auch dann vielleicht nicht sehr leicht fiir Landtiere
erreichbar gewesen sind.

Die Grundvoraussetzung, daB sie von einer bestimmten Tiergruppe iiber-
haupt erreicht werden konnten, besteht aber nicht nur darin, daB diese
Tiergruppe zur Zeit, als der Zugang erleichtert wurde, als solche schon
existierte, sondern auch darin, daB sie in der Ndhe war und zwar, eine ge-
wisse Schwierigkeit des Zuganges auch dann noch vorausgesetzt, mit einer
hinreichend groBen Zahl von vagilen Arten.

Die geographische Verbreitung und gegebenenfalls Vikarianz verwandter
Tiergruppen (Schwestergruppen wie der Marsupialia und Placentalia) zu den
Zeiten, in denen die Besiedelung abgelegener Gebiete erleichtert wurde, ist
also ein Faktor, der stérker beachtet zu werden verdient als das, wie mir
scheint, bel tiergeographischen Erdrterungen gegenwirtig geschieht.

Die Feststellung, daf mindestens fiir die AS-Gruppen unter den Dip-
teren, wahrscheinlich aber auch fir andere Gruppen, die nur in Australien
bzw. Neuseeland oder nur in Siidamerika verbreitet sind, fiir die aber das
Kriterium gilt, daB in den Verwandtschaftsbeziehungen zwischen ihnen und
den auBerhalb der genannten Gebiete verbreiteten Gruppen eine deutliche
Diskordanz nachzuweisen ist, die Grenze zwischen Alt- und Jungtertiir
(wahrscheinlich aber wohl ein noch fritherer Zeitpunkt) als Terminus post
quem non ihrer Entstehung anzusehen ist, steht in bester Ubereinstimmung
mit dem, was wir iiber das Alter der Dipterengruppen aus anderen Quellen
wissen. Eine der wichtigsten dieser Quellen ist der Baltische Bernstein.
Leider steht dessen geologisches Alter nicht genau fest. Die Blaue Erde,
in der er gefunden wird, stammt aus dem Unteren Oligocén, ,,doch muf} das
Vorkommen des Bernsteins darin sekundir sein. Moglicherweise ist dieser
daher noch etwas dlter, obereocédn® (ANDER, 1942).

Alle modernen Bearbeitungen in Bernstein eingeschlossener Insekten
(sieche AxpER, 1942; fiir die Dipteren besonders die Bearbeitungen der Tipu-
lidae und verwandter Familien durch Arexaxper, 1931) lassen erkennen,
daB die Bernsteinformen zu Verwandtschaftsgruppen gehoren, die in der
Hierarchie der Dipteren- (bzw. iiberhaupt Insekten-)gruppen eine sehr unter-
geordnete Stellung einnehmen. Das gilt auch fiir die Cyclorrhaphen, die im
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Bernstein gefunden worden sind. Mir scheint das deswegen besonders inter-
essant, weil es unter den Cyclorrhaphen kaum Gruppen gibt, die einerseits
in Australien/Neuseeland, andererseits in Stidamerika verbreitet sind. Wenn
wir oben die Grenze zwischen Alt- und Jungtertidr als Terminus post quem
non fiir die Entstehung solcher Gruppen (der AS-Gruppen) angegeben haben,
so kann jedenfalls ein zu geringes Alter selbst vieler Teilgruppen der Cyclo-
rrhapha nicht der Grund dafiir sein, daf bei ihnen kaum AS-Gruppen vor-
kommen. Es gibt aber unter den Cyclorrhapha durchaus Teilgruppen in
Neuseeland (bzw. Neuseeland/Australien) einerseits und in Siidamerika
andererseits, denen nach dem Kriterium der fehlenden Konkordanz in den
Verwandtschaftsbeziehungen zu orientalischen bzw. holarktischen Gruppen
ein alttertisires Alter zugestanden werden muBl. Das steht also durchaus im
Einklang mit dem, was wir iiber das Alter der Cyclorrhapha nach den Fun-
den im Baltischen Bernstein wissen. Ich mochte keine Hypothese dariiber
aufstellen, wie es zu erkldren ist, dal AS-Gruppen unter den Nematocera
so haufig, unter den nicht zu den Cyclorrhapha gehorenden Brachycera
auch noch verhaltnismaBig zahlreich, bei den Cyclorrhapha aber kaum ver-
treten sind. Das wird vielleicht erst moglich sein, wenn die systematische
Struktur der einzelnen Dipterenfamilien besser bekannt sein wird als bisher.
Ich glaube aber, daB wir kaum einen Fehler begehen, wenn wir sagen, da8
wir das Mindestalter der Dipteren-Gruppen, die einerseits in Australien/
Neuseeland (oder in einem dieser Gebiete), andererseits in Stidamerika ver-
breitet sind, mit dem Alter der im Bernstein eingeschlossenen Insekten
gleichsetzen.

Auf den ersten Blick konnte es scheinen, als sei damit nicht viel ge-
wonnen. Einerseits ist damit ja tiber das wirkliche Alter dieser Gruppen
nichts gesagt (wie freilich auch bei Fossilfunden nicht), und andererseits
wissen wir aus vielen Erfahrungen, dall die wirklich wichtigen Verzwei-
gungen des Stammbaumes der Dipteren wesentlich dlter sind. Es ist viel-
leicht enttduschend, daf wir dariiber durch eine Analyse des neuseelindisch/
australisch-siidamerikanischen Verbreitungstypus, wenigstens soweit eine
solche bisher moglich ist, nichts Genaueres erfahren kdnnen.

Trotzdem scheint mir das Ergebnis nicht bedeutungslos. Das phylo-
genetische System der Dipteren (wie anderer Tiergruppen) ist uns als Auf-
gabe gestellt, die nicht abgewiesen werden kann. Zur Losung dieser Auf-
gabe gehort es auch, die Zeit zu ermitteln, zu der die einzelnen Verzwei-
gungen des Stammbaumes erfolgt sind. Es gibt recht viele systematische
Arbeiten, die, auch wenn sie nicht eindeutig auf dem Boden einer konse-
quent-phylogenetischen Systematik stehen, Stammb&ume groBerer oder
kleinerer Dipterengruppen enthalten. Oft ist in solchen Stammbaument-
wiirfen auch die Zeitskala der Erdgeschichte als eine der Dimensionen
eingezeichnet. Sehr selten aber 148t sich in solchen Darstellungen genau
erkennen, auf welchen Grundlagen die Angaben iiber das erdgeschichtliche
Alter der einzelnen Stammbaumabschnitte beruhen.

21%
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Zu Darstellungen von wirklichem Wert wird man aber, meiner Ansicht
nach, nur kommen, wenn wir statt des Entwurfes mebhr oder weniger undurch-
sichtig begriindeter Gesamtbilder zunéchst gewisse Minimalforderungen zu
erfiillen versuchen. Eine solche Minimalforderung wire etwa die, im Stamm-
baum der bearbeiteten Dipterengruppe klar darzustellen, fiir welche Teil-
gruppen Indizien dafiir vorliegen, daB sie zur Bernsteinzeit schon als solche,
d. h. als selbstiandige Stammbaumabschnitte existiert haben. Voraussetzung
dafiir ist natiirlich, daf8 die betreffenden Teilgruppen als monophyletische
Gruppen sicher begriindet sind (siehe HEuxxie 1956). Streng genommen
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Fig. 27. Feststellung des Mindestalters monophyletischer Gruppen mit Hilfe von
Fossilfunden (A: Fam. Diopsidae) und mit Hilfe der geographischen Verbreitung
(B: Fam. Corynoscelidae)

kann aber auch der Nachweis solcher Gruppen im Bernstein nur dann als
Beweis ihres Mindestalters gelten, wenn die Regeln sorgfiltig beachtet sind,
die fiir die Zuordnung fossiler Formen zu rezenten Gruppen gelten miissen
(siehe Hewnxta, 1953, p. 379—383).

Wenn diese Voraussetzungen erfiillt sind, dann kann allerdings ein
giinstiger Fund im Bernstein nicht nur den Beweis fir das Mindestalter
der Gruppe, zu der er gehort, sondern auch fiir das Mindestalter zahlreicher
weiterer Gruppen erbringen. Ein Beispiel ist der Nachweis von Sphyra-
cephala succini im Baltischen Bernstein. Von der systematischen Struktur
der Diopsidae, zu der die Gattung Sphyracephala gehort, ist so viel mit
Sicherheit bekannt, wie in Fig. 27 dargestellt ist: Die 3 Gruppen A (Pro-
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diopsts), B (Sphyracephala) unp C (der Komplex aller iibrigen Gattungen)
stellen fiir mehrere Merkmale Stufen der Entwicklung von plesiomorphen
zu apomorphen Transformationszustdnden dar (siche HEn~1e 1958). Wahr-
scheinlich ist die Gruppe C monophyletisch. Die Ausbildung der Augen-
stiele und des Fliigelgedders bei den rezenten Sphyracephala-Arten kann als
Vorstufe der Ausbildungsform dieser Merkmale bei der Gruppe C angesehen
werden. Synapomorphe Merkmale konnen fiir die Sphyracephala-Arten
nicht angegeben werden. Die Moglichkeit, daBl die eine oder andere Sphyra-
cephala-Art mit dem Komplex C nédher verwandt ist als die anderen, kann
daher, streng genommen, nicht ausgeschlossen werden. Aus dem gleichen
Grunde kann auch fiir Sphyracephala succini aus dem Bernstein nicht mit
Sicherheit angegeben werden, ob sie nicht vielleicht die Stammart aller
rezenten Diopsidae der Gruppen B und C ist, ob also die Trennung des
Stammbaumabschnittes C vor oder nach der Bernsteinzeit erfolgt ist.
Dagegen kann mit Sicherheit gesagt werden, daBl Prodiopsis (A) nicht von
Sphyracephala succint abzuleiten ist, weil Prodiopsts urspriinglichere Aus-
priagungsstufen verschiedener Merkmale (Flugelgedder, keine Augenstiele)
besitzt. Die Bernsteinzeit (bzw., vorsichtig gewertet, das untere Oligocén)
kann also mit Sicherheit als Terminus post quem non fiir die Entstehung
der Stammbaumverzweigung A—B/C angegeben werden. Da die Diopsidae
aber eine relativ untergeordnete Stellung in der Hierarchie der Cyclo-
rrhaphengruppen einnehmen (siehe Hexxie 1958), kann der einzige Nach-
weis von Sphyracephala succini im Bernstein als sicherer Beweis fiir das
Mindestalter einer ganzen Reihe von Stammbaumverzweigungen der Cyclo-
rrhapha gelten.

Diese Moglichkeiten werden nun betrdchtlich erweitert durch die An-
nahme, daB wir fiir die AS-Gruppen das gleiche Mindestalter annehmen
konnen, wie die im Bernstein fossil direkt nachgewiesenen Gruppen und
natiirlich, wie im Falle der Bernsteinformen, auch fiir alle diejenigen
Gruppen, fir die aus der systematischen Struktur ein gleiches oder hheres
Alter wie das der betreffenden AS-Gruppe zu fordern ist.

Das ist in Fig. 27 am Beispiel der Corynoscelidae gezeigt, einer fossil
nicht bekannten Familie, deren systematische Struktur und geographische
Verbreitung oben (S. 301) genauer besprochen worden sind.

Die engen Beziehungen zwischen Tiergeographie und Systematik sind
oft festgestellt worden. Sie werden aber nicht immer in ihrer ganzen Be-
deutung erkannt. ,,Der Tiergeograph sucht sein Material beim Systema-
tiker und Faunisten: Der erste, der ,Spezialist‘, soll ihm méglichst kom-
plette Artenlisten, der Faunist liickenlose Verbreitungsangaben liefern.*
(NiereammEr, 1958). In Wirklichkeit reichen die Beziehungen sehr viel
tiefer. Frither war man nur allzu leicht geneigt, das Vorkommen ,,ein und
derselben Tiergruppe in getrennten Verbreitungsgebieten {etwa in Austra-
lien und Siidamerika) schon als hinreichenden Beweis fiir die Existenz einer
fritheren Landverbindung zwischen diesen Gebieten anzuerkennen. Selbst
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wenn man das wollte, mufite man von der Systematik den Nachweis fordern,
daB es sich wirklich um eme monophyletische Gruppe handelf, ein Nach-
weis, der 1m strengen Sinne gar nicht leicht zu fuhren 1st, selbst nicht ber
Wirbeltieren, wie unter anderem die Diskussionen um die neotropischen
Hystricomorphen beweisen. Daruber hinaus muf man heute aber wohl
sagen, dafl es komplizierterer Indizien aus der systematischen Struktur
emer Gruppe bedarf, um eventuell direkte fruhere Landverbindungen
zwischen heute getrennten Gebieten wahrschemlhich zu machen (siehe oben
S. 238). Mir scheint es sehr bedeutungsvoll, daB auch DarrineTons (1957,
Fig. 57) “Diagram to compare a single immigrant pattern .. and a relict
pattern’ letzten Endes emne Analyse der Struktur der phylogenetischen Ver-
wandtschaftsbeziehungen fordert, die zwischen den betreffenden Arten be-
stehen.

Es sind also recht komplizierte Forderungen, die von der modernen
Tiergeographie an die Systematik gestellt werden, und zwar Forderungen,
die nur von emer konsequent-phylogenetischen Systematik erfullt werden
konnen Auf der anderen Seite wird die phylogenetische Systematik, wie
die letzten Abschnitte der vorliegenden Arbert beweisen sollten, auch ihrer-
seits die Tiergeographie bei der Erfullung ihrer Aufgaben nicht entbehren
konnen.

Zusammenfassung

1 Daie bet Dipteren bekannten Verwandtschaftsgruppen, die emerseits in Australien
und Neuseeland (oder in emem dieser berden Gebiete), andererseits in Sudamerika ver-
brertet sind, werden zusammengestellt

2 Es wird untersucht, welche Grunde die Annahme emes antarktischen Entwick-
lungszentrums oder emnes antarktischen Verbindungsweges zwischen Austrahen, Neu-
seeland und Sudamerika stutzen konnten Solche Grunde konnten vor allem in der
systematischen Struktur der in beiden Gebieten verbreiteten Tiergruppen gefunden
werden

3 Die systematische Durcharbeitung der in Australien/Neuseeland und m Sud-
amerika verbreiteten Dipterengruppen hat bisher fur keme dieser Gruppen ein Struktur-
bild geliefert, das als Bewess fur em antarktisches Entwicklungszentrum oder auch nur
fur emnen antarktischen Verbindungsweg dienen konnte Im besonderen gilt das auch
fur diejenigen Gruppen, die oft als Paradebeispiele fur den besprochenen Verbreitungs-
typus genannt und als Beweis fur eine fruhere antarktische Landverbindung heran-
gezogen werden

4 Andererseits kann die Moghchkeit, daf eine genauere systematische Durcharber-
tung i Zukunft ber eimigen Dipterengruppen solche Strukturbilder liefern konnte,
mcht geleugnet werden Auf diejenigen Dipterengruppen, bei denen eimne solche Mog-
nichkeit bestehen konnte, wird besonders hingewiesen.

5 Die Verwandtschaftsbeziehungen der auf den antarktischen Inseln verbreiteten
Dipteren werden untersucht Keme von ihnen gehort emer Dipterengruppe an, die
auflerdem nur i Australien/Neuseeland (oder in emem dieser beiden Gebiete) und m
Sudamerika verbreitet 1st  Andererseits sprechen die Verwandtschaftsbeziehungen
emmger dieser antarktischen Arten dagegen, daf8 sie als postglaziale Einwanderer anzu-
sehen sind.
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6 Ausgehend von der Uberlegung, daf jede auf den Sudkontinenten verbreitete
Trergruppe emne Schwestergruppe auf den Nordkontmenten haben muf, wird die Frage
untersucht, welcher Zeitpunkt als Terminus post quem non fur die Entstehung der
Tiergruppen mut Verbreitung i Australien/Neuseeland und Sudamerika angegeben
werden kann Als besonders vorsichtige Losung wird die Grenze zwischen Alf- und
Jungtertiar (d h zwischen Oligocan und Miocan) angegeben Es durfte aber kemen
Fehler bedeuten, wenn in der phylogenetischen Systematik bzw 1in Stammbaum-
darstellungen die Zeit der Entstehung der Bernsteiminklusen (d h spatestens Unter-
ohgocan) als Mindestalter der in Australien/Neuseeland und m Sudamerika gleichzeitig
verbreiteten Gruppen angenommen wird

Summary

1 A compilation 1s given of all the known groups of Diptera which are distributed i
Austrahia and New Zealand on the one hand and in South America on the other hand

2 Factors are studied which might support the assumption of an antarctic evolution
centre or an antarctic mugration route between Australia, New Zealand and South
America Such factors may especially be found 1n the systematic structure of the animal
groups distributed in both these areals

3 Previous systematic study of the Dipterous groups distributed both in Au-
stralia/New Zealand and South America has proved unable o yield for any of these
groups a pattern of phylogenetic relationships which could be regarded as an argument
for an antarctic evolution centre or even an antarctic magration route This holds good
also for those groups frequently cited as paradigms of the type of distmbution under
discussion and used as proof of a former antarctic connection

4 On the other hand, the possibihity cannot be denied that a more intimate study
n some Dipterous groups mught be able to yield such patterns of relationships Those
Dipterous groups in which such a possibihity could exist are peculiarly referred to

5 The relationships of Diptera distributed over the antarctic islands are studied
None of them proved to belong to a Dipterous group which 1s 1n addition distributed
only m Australia/New Zealand (or in one of these areals) and in South America On the
other hand the relationship of some of these antarctic species suggests that they should
not be regarded as postglacial immigrants

6 Based upon the consideration that any animal group distributed over the Southern
continents must have a sister group on the Northern continents the question 1s discus-
sed which pomnt of time can be fixed as fermius post quem non for the origin of amimal
groups distributed 1 Australia/New Zealand and South America As an especially
cautious solution there 1s stated the boundary between early and late tertiary (1 e
between ohigocene and miocene) It might be, however, no mistake, 1f 1 phylogenetic
systematics or genealogical trees the time of the origin of amber incluses (1 e lower
ohgocene at the latest) 1s accepted as the lowest age of the groups stmultaneously distn
buted i Austrahia/New Zealand and in South America

Pesiome

1. ConocTaBIAITCA UBBECTHRIE ¥ JBYKPBHIILX PONCTBEHHbIe I'PYIIIB, KOTOPHe
pacmpocTpaHeHBl ¢ OQHolt cTopoEs B Ascrpanmu u Hoso#i 3emamgum (wim B
onHoll M3 3TUX obiacreit), a ¢ Apyroi# cropous B I0xHOM AMepuke.

2 Wccnegyercda, 4eM MOKeT OBITH 060CHOBaHO MPENIIOJIoKeHNe aHTaAPKTHUYeC-
KOTO IeHTPA PAasBUTHA WM AHTAPHTHYECKOW IIEPEMBIYKN Me:Ay ABCTpanmei,
Hosoit 3emannueit n I0u0l AMEpUKON  ITO0 IPEXIIOTOKEHNe MOKET OhITh 000CHO~
BAHO IIpeNe BCEro CHCTEMATHYeCKOH cTPYHTYpPOil pacupocTpaHeHHBIX B ofemx
061acTAX rpynil HACEKOMBIX.
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3. CucremaTudecxas npopaboTra I'PYHN ABYKPHIIEIX, PACHPOCTPAHEHHEIX B
Ascrpasun/Hoso#t 3enannuu u IOHON Amepure, Q0 CUX HOD He Haja KapTHHB
CTPYHTYPBI, KOTOpasg Moriia OBl CIY:KUTH OOHABATENHCTBOM AHTAPKIMYECHOI'O
HeHTPa PasBUTUA MM AHTADKTHYECKOI mmepeMbiuru. B 0ColGeHHOCTH 2T0 OTHO-
CHTCA M K TeM I'DYHOIaM, KOTOPBIE YACTO CIAYIKAT [OKA3aTeJbHBIME IIPUMe]paMu
YIOMAHYTOro THIA PACHPOCTPAHEHUS ¥ JOKAa3aTeJabCTBOM OnIBIUEll aHTApKTHAYEC-
KOH IIepeMBIYKH.

4. C gpyroii CTOPOHH HENDb3A OTPULATHL BOBMOIKHOCTH, uTo Gonee momgpoluas
cucTeMaTHYIecKasa NpopaboTka B GYAYLIEM MOMKET HaTh TAKNE KAPTUHL CTPYKTYPH
HEKOTOPHIX TPYII IBYKPBIIEIX. OCOGEHHO YKA3KBAETCA HA T IPYIIL ABYRPBLIBIX ,
V KOTOPHIX MBICJIHMA TaKad BOSMOMKHOCTE.

5. VlccepyloTCA POICTBEHHEBIE CBASH, PACIPOCTPAHEHHBIX HA QHTAPHTUIECKIX
0CTPOBAX IBYKPHUIHX. HH 0XHO M3 HUX He DPUHANIEKUT K TPYIIE IBYKDPBUIILIX,
KOTODafA KpPOME TOr'0 DACHpoCTpaHeHa ToJpKO B ABcTpanuu/Hosoit 3emannun
(mim B opHOM U3 atux obnacteit) u B IOmuoit Amepure. C Ipyroil cTopoHEL pOICT-
BEHHBIE CBA3YM HEROTOPHX ¥3 9THX 2aHTAPKTHYECKWX BHUAOB He JOIYCKAIOT CUUTATH
MX UMMHATDAHTAMH TOCHENS{HUKOBOT0 IIepuona,

6. Vicxona ns paccy;KIeHndA, YTO KAKAAA PACTIPOCTPAHEHHAS HA IOMHBIX MaTe-
PHMKaxX TPYINa HACEKOMBIX JOJIKHA MMEThL HA CeBEePHEIX MATEPHKAX CECTPUHYIO
TPYIIY, HCCedyeTcss BOIPOC, KAKOH CpPOH MOIKHO CYMTATH CAMBIM TO3HUM
(Terminus post quem non) CPOKOM BOBHHKHOBEHMS IPYII HACEKOMBIX, PACIpo-
crpaneHHEBX B Ancrpanuu/Hopoit 3emampum u IOsxmoii Amepure. B kauecrse
0COGEeHHO OCTOPOMKHOTO PEIIEHUS 3TOr0 BOIPOCA YHASHBAETCA HA CPOR MERIY
OJNMTOLIeHOM M MuoueHoM. Henpsa ofHaro cumrarh ommbiol, ecoam B Quiro-
reHeTHYeCKOol CHCTeMaTHKe WM B M300pasKeHMHX POJIOCIOBHEIX CPOK BO3HU-
KHOBEHHS BHINYeHHUII AHTAPA (T. €. HE HO3e HIPKHEr0 OJHIONeHA) CIUTAaeTCHA
Ha¥MeHbLINM BO3PACTOM PAacHpPOCTPAHEHHEHIX OjHOBpeMenHo B ABcrpasuu/Hosoi
Senanmuu u IO:HON AMepuRe IDYNI.
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Baeoura
Bequaertomyia
Bibionidae
Blepharoceridae
Bombylndae
Boreoides
Brachypremna
Bregicera
Brunettia

Calliphora
Calycopteryx
Canthyloscelis
Ceratelion
Centrocnemis
Cerodozia
Chiliscelrs
Chiromyzinae
Clagvmyia
Cnephia
Coelopidae
Coenura
Comptosia
Coquillettidia
Corethrella
Corynoscelidae
Cryptolabis
Ctenacroscelis
Culiseta
Cylindrotomidae
Cyrtidae

Dasybasis
Dasymolophilus
Delopsis
Diadocidudae
Dicranomyia
Diploneura
Duscobola
Dirhiphis
Ditomyudae
Dixidae
Dolichomyra
Dolichopeza

Ectenopsis
Edwardsina
Elephantomyia
Elephantomyodes
Empeda
Empididae
Epicypta
Eudicrana
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Futricimba
Ezxechia

Fucellia
Fungivoridae

Gynoplistia

Halirytus
Helius
Heteropterna
Heterotricha
Holorusia
Howckia
Hudsonia
Hylorops
Hylorus

Iecasma
Tschnothriz
Ischnotoma
Isoneuromyia

Lagarinus
Larvaevorinae
Lewa

Leptocera
Limnophila
Limnophyes
Lamonndae
Listriomastax
Lomatia
Lycorudae
Lygistorrhinidae
Lyophlaeba

Macroceridae
Macrochile
Macromastix
Maorimyra
Marsupialia
Megalybus
Megascelus
Mesomyza
Metoponia
Mauschoderus
Misopeza
Molophilus
Monocentrota
Mycomya

Nemestrinidae
Nemopalpus
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Neocurupira
Neodiza
Neoplatyura
Neopollenia
Neorhaphiomidas
Nervyjuncta
Nesopeza
Nonacris
Nothoderus
Nothodiza
Nothotrichocera

Ochlerotatus
Oncodes

Palaeogonomyra
Palaeopetaurista
Paracladura
Paractora
Paracurupira
Paradiza
Paraleia
Paralumnophila
Pareudicrana
Pelecorrhynchus
Pericoma
Perutheatus
Phacelodocera
Philia

Phoridae
Phryneidae
Phthinia
Phihiria
Phymatopsis
Procryptolabis
Proneoglaphyroptera
Psegmoptera
Pseudoplatyura
Pseudoscione
Psychodidae
Pyratula

Rhabdomastix
Rhagionidae
Rhaphiomidas
Rhipidita
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Rhymosia
Ruethia
Rypatula

Sabethes
Sacandaga
Scaptomyza
Sceptonia
Sciara
Scrophila
Simuludae
Siphlopteryz
Stenimantia
Stenimas
Stibadocerinae
Stratiomyndae
Sycorax
Symmerus
Synapha

Tabamdae
Tanyderidae
Taswocera
Tazxicnemis
Telmatogeton
Tetragoneura
Thaumaleidae
Theobaldia
Thyllis
Tipuhdae
Tonnowrina
Trichoceridae
Trichomyia
Trichophthalma
Trichoterga
Tricimba
Tricyphona
Tripteroides
Trixoscelidae .

Xenolimnophila
Xenomorpha

Zelandotipula
Zelmiridae
Zygomyia
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