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On the migrations of Ptilocolepus through the
Trichoptera system.

Hans MALICKY

Nowadays, changes in the zoological system are usually
based on the results of cladistic studies. The cladistic (not
phylogenetic !!) method is now the most estimable tool of
taxonomists.

HOLZENTHAL & al. (2007) said that “Ptilocolepinae
consistently grouped with other Hydroptilidae, making their
elevation to family a redundant taxonomic change that adds
no new information to our current understanding of family
relationships...”.

The cladistic method is a method like any other
method, therefore susceptible to error. Remember a
publication in which the genome of two individual men is
said to correspond by 97%, and another in which between
man and gorilla it was 98%. Or a publication in which the
unusual carabid beetle Omophron was said to be the sister
group of Lepidoptera + Trichoptera. Nevertheless it must be
pointed out that a cladistic analysis always results in sister
groups but never families or genera. It is only the decision of
the author where to set the cut between the monophyletic (or
not) groups, and this is often the reason for controversy.

When I had proposed the family status for
Ptilocolepus (MALICKY 2001), I had referred to the very
detailed and careful publication by THIENEMANN (1904). But
Thienemann had hidden this paper in an obscure journal so
that possibly only three persons have ever read it: Georg
Ulmer (who transferred Ptilocolepus to the Hydroptilidae),
Werner Sattler (in whose library I happened to find a copy)
and myself. Obviously, my reference to this paper was
unsuccessful. So I give here a copy of the second part of
Thienemann’s paper (the first part includes the detailed
descriptions). For a full understanding of the text one should
also know what the “biogenetisches Grundgesetz”
meant which was a similar gospel as is now cladistics.

Unfortunately, Thienemann did not draw
immediately the nomenclatorial consequences. If he had
immediately erected Ptilocolepidae to family rank, nobody
would have opposed, and everybody would have been happy
until the present day.

III. Zur Stellung der Art im System.

Das von Kolenati (8) 1848 aufgestellte Genus Ptilocolepus umfaBt nach
dem zweiten, 1850 erschicncnen Teil der ,Genera et species Trichopterorum®
(8) die drei, jetzt zu Agapetus gezogenen Species fuscipes Ct., laniger Pt.,
comatus Pt. und unsere Art granulatus Pt. (= twrbidus Kol. = funerens Oliv.).
Die Larveanbeschroibung (. ¢, p. 202) — ,larva capite et uuo segmeanto
cornoo; pedibus anticis brevioribus, branchiis simplicibus (!?); theea adfixa.
Amant torrentos* -— ist von Larven der modernen Gattung Agapelus
genommen; nur das ,braochiis simplicibus“ will nicht recht passen. Die
Motawmorpliosestadien vou Ptilocolepus yranulatus Pt. hat Kolenati nicht
froliannt.

Mac Lachlan (3, p. 488) behiclt don Gattungsnamen Plilocolepus nur
fur unsere Art (= Rhyacophile granulata Pictet). Die Gattungen Glosso-
soma, Agapetus, Synayuapetus, Psendagapefus und Ptilocolepus bilden scino
Sektion III in der Familie der Rhyacophilidae, resp. II, da die Soktion I
mit der Gattung Chimarrha durch die Untersuchungen Fritz Mallers (9) zu
den Hydropsychiden gezogon wurde, oino verwandtschaftliche Beziehung,
dis Mac Tachlan schon vermutet hatte. Nachdom DBeraea und Beracodes,
dio Mac Lachlan urspritnglich nls Sektion IV der Familic der Rhyacophilidae
angegliodert hatto, von ihm i zweiton Nachtrag zu soinom Worko an die
Spitze der Leploceridae gestellt worden ist, .wird nach Mac Lachlan die
Familie der Rhyacophilidue aus nur zwei Sektionon gobildet, doren erste
die Gattung Rhyacophila, doren zwoito die eben gonannton Genera umfalt.
Dio lctzte Gattung bildet hicrbei Plilocolepus, die sich so direkt an’dio
Hydroptilidue, spezioll an doren erstes Genus Agraylea unschlieBt. Dio
Metamorphosestadien von Plilocolepus waren auch Mac Lachlan unbolannt.
Spiter hat Ulmer (5), wio fitr die Sektion T (resp. Iy Mac Lachlang don
Numen ,, Rhyacophilinae®, so fur dic Sektion IIL (vesp. II) den Namen
. Glossosomatinac” cingofihrt. Die Nouocinteilung dor Familien, wie sio
Klapilek (10) ktuzlich vorgenommen hat, bertthrt dicse Verhiltnisse nicht.
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Welche Stellung kommt nun dem Gonus Ptilocoleprs zu, wenn wir
die Metamorphosestadien bericksichtigon?

Schon Mnc Lachlans System griiudete sich nmicht allein — wenn auch
hauptsichlich — auf die Imagionlchatakters. So geschab z. B. die Aus-

scheidung der Gattang Chimarrha und der Beraeinae sus der Familio der *

Pluncophnlulae aul Grund dor ,preparatory conditions“. Die Einteilung dor
Familicn und Sektionen beritcksichtigte bosonders auch Larven- und Puppen-
merkmale.

Soviel ist ohne weiteres klar, daB Plilocolepus, wonn er tberhaupt bei
den Rhyacophilidae belassen werden darf — was gleich untersucht werden
soll —, sicher aus dor Scktion der Glossosomatinae hernusgenommen
werden und, eino cigene Scktion bilden muB. Mun vergloicho die oben
gegebeno Beschreibung! Dic Motamorphosestadien von . Glossosomas und
Agapetus — Synagapetus wnd Pseudagapetus sind in ihron Jugendformen
noch unbekannt und kounen infolgedessen hior keino Bertcksichtigung
finden — tthnelu sich in hdchstem MaBe. Mogen nun auch die Imagines
dieser Gattungen zu Plilocolepus entschiedene Verwandtschaft zoigen, mdgen
auch in der Larven- und Puppenorganisation unserer Art immorhin gowisse
Anklinge nn dieso Glossosomatinen vorhanden sein: schon das exgcnt(\mhcho
vogetabilische Gehfuse von Phlacolepus, und vor allem der Mnngel eines

Puppenkokons gentigen, um Plilocolepus zum mindesten eine eigene Sektion :

zu sichern. Gehtrt nun aber unsere Gattung tberhaupt noch zu den
Rhyacophiliden?

Um es gleich vorwegzunehmen: Plilocolepus paBt weder vBllig zu
den Rhyacophiliden noch zu den Hydroptiliden; in beiden Familien stért er
die ,systematische Ordnung®.
miissen, ob Plilocolepus zu den Rhyacophiliden oder den Hydroptiliden
gestellt werden soll, oder ob es etwa ratsam ist, beide Familicn zu einer
zusammenzuziehen,

ZweckmiBigkeitsgrinde werden entscheiden . °

Was den zweiten Punkt betrifft, so halte ich es nieht fiir angebracht, -

Rhyacopbiliden und Hydroptiliden zn einer Familie zu vereinen. Wohl hat
Mac Lachlan nuch Eatons Vorgang aof Grund der Imagines an die
Rbyacopbiliden die Hydroptiliden ‘angereiht. Fritz MMiiller hat spiter (11)

durch Untersuchung der Metamorphosestadien veranlaBt, die Hydroptiliden

als einen jltugeren. stiirker differenzierten Zweig der Ur-Rhyacophiliden -

angesehen, eine Anschauwung, die zweilellos richtig ist. Aber doch sind die
typxschen Tormen in beiden Familien so charakteristisch ‘different, daB man
sis wohl als getrennts Abteilungen fithren mufB. Ich orinnere nur an die
mottenithnlichen, kleinen, buaten Hydroptiliden auf der einen, an die statt-
lichen Rhyacophila-Arten auf der anderen Seite, an die originellen Larven-
gehituse der Hydroptiliden, an ibre frei i Gehiuse liegende Puppe und an
die freilebenden Rhyacophila-Larven oder die rohen Steinhiuschen der
Larven der Glossosomatinen, an' den allseits geschlossenen Puppenkokon im
Steingelituse bei allen Rhyacophiliden.
beiden Familien Ptilocolepus niher verwandt ist, resp. in -welcher von beiden
Familien er am wenigsten ,stdrt®, ist nicht leicht.zu fillen; er steht eben
fast vollig in der Mitte.

Mac Lachlan hat eine grofle Zshl von Imavmes untersucht und eine
ausgezeichnete Beschreibung gegeben; er stellte nach den Imaginalcharakteren
die Gattung unbedenklich zu den Rhyacophiliden. Beachtcnswert ist aber
folgende Stelle in seiner Bescbreibung:
Agapetus, but the ervect thickened hairs on the anterior-wings show an analogy
in the direction of the Hydroptilidae.* Sieht man sich Mac Lachlans Tabelle
zur Bestimmung der Familien an, so findet man bei den Imagines der
Rhyacophiliden und Hydroptiliden nur graduelle, nicht eigentlich scharfe
Unterschiede. DaB im Gegensatz zu den Hydroptiliden das Larvengehiuse
der Rhyacophiliden befestigt sein soll, ist nicht richtig.
philiden tiberhaupt ein Larvengehiuse -— wia bei Glossosorna und Agapetus —,
so wird dies frei getragen. Ausschlaggebend digegen ist der Satz: ,the

pupa enveloped in a cocoon®, nimlich bei den Rhyacophiliden. Andererseits

Die Entscheidung, mit welcher von.

oThe affinities are-certainly with .

Haben die Rhyaco- |

haben alle spiteren Untersuchungen gezeigt, daB die Hydmptnhden-Puppa frei-.

in ibrem Gebduse liagt. Das Fehlen des geschlossenen Puppenkokons in dem
eigentlichen Gehiuse “scheint mir die systemz\tische Stellung von Ptilocolepus
zu bestimmen. Trotz vieler Ahnlichkeiten in den Imaginalcharakteren unserer

Art mit den Rhyncophiliden, trotz thbnlicher Puppenorganisationen, und .

trotzdem das Larvongohituse nicht auf der Kante, wic bei Hydroptiliden,
sondern horizontal, also mit der einen flachon Seite auf dem Boden, getragen
wird, muf I’Iilocolcpus doch zu den Hydroptiliden gezogen werden. .
fubren ncben wenigen Imaginalmerkmalen vor allem die Larvenorganisation
und das Feblen des Puppenkokons. Es bilden also jetzt die eigentlichen

Glossosomatinae den BeschluBl der Rhyacophilidae; Ptilocolepus ist das erste -~

Geous der Hydroptilidae; an dieses schlioBt sich Agraylea — mit breiten

Tligeln und vollstindigem Geidor — an; darauf folgen- dann, verbunden-

mit Agraylea durch Allotrichia — ,ncuration tolerably complete* — die
tibrigen Hydroptiliden, dieso ,Microtrichoptera® mit ihrem stark reduzierten
Gender.

Die Uberschrift |, Hydroptilidac® ist alse nur um eino Gattung
weitor zotlickgeschoben worden; sino kleine Xnderung. aber eine, meiner
Ausicht nneh, unbedingt notwondigs! Nur so gewinnen wir cin schurfes

Dazu -

Unterscheidungsmerkmal for Rhyacophiliden und Iydroptiliden, womit selbst-

verstiindlich dio von Lauterborn schon festgestellto Tatsachs nicht geleugnet -

werden soll, dull Plilocolepus granulatus Pt. gewill ein ando«hcd zwischen
beiden Familion darstellt ! .

IV. Descendonztheoretische Erwiigungen. '
Dic nahe Verwandtschalt von Rbyacophiliden und Hydroptiliden wird

vou ullen Forschern anerkanat; ebenso siclivr ist es, daf die Rhyacophiliden,

die urspriinglicheren Formen sind, die Hydroptiliden die phyletisch jungoren.
Alle Erscheinungen in der Metamorphoso, wis in der Morphologia dur Imagines
stollen dies als festo Tatsacho hin. Teh verweise, was die Metamorphose
anlangt, nur auf Fritz Mallers Auslhrngen (11). Wor dic Imsgines konut,

wird ohne weiteres zugeben, daB dic Rhyacophiliden, spezioll dio dor Gattung .

Rhyacophila, cin recht urspritngliches Getider besitzen, withrend dio stark
reduzierte Nervatur des Hydvoptilidenfligels durchaus den Charakter von
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schundiver Abinderung und Riickbildung triigl. Unsere heute lebenden
Rbyacophiliden ftbren also ziemlich direkt zu den Ur- Rhyacophiliden,
willyend  die Hydroptiliden einen ganz divergenten und in durchaus
spezifischer Weise differenzierten jiingeren Scitenzweig dieser alten Gruppe
darstellen.  Dies ist meiner Ansicht nach tiber jeden Zweifel crhaben.
Nun verlangt das biogenetische Grundgesctz, dafl das Individuum in
sciner Fntwickelung die Lnb\ncl.elung seines Stammes im groBen und ganzen
rekupitulicren soll. Die jtngeren Entwickelungssiadien in der Ontogenese
sollen sich also den phylogenelisch #ilteren Zustinden niliern. Dies Gesetz
hat nich — cum greuo salis — im ganzen Tierrcich als zuotreflend crwiesen.
Bei meiner Beschreibung der Metamorphose von Ptilocolepus granulatus
hut sich wber herausgestellt, daB alles in allem die Larve Hydroptiliden-
Ch ‘Y\“U“ — also -Merkmale der phyletisch jiungeren Familie — zeigt,
withlend Peppe und Imago nach Rbyacophiliden-Typus gebaut sind, natirlich
pewisse, oben schon erwiihnte Differenzen abgerechnet.  Gilt es nun als
sicher, dall die Hydroptiliden stammesgeschichitlich jinger als die Rhyaco-

philiden sind: wie reimen sich die Tatsachen der Larvenorganisation mit
dew biogenetischen Grundgesetz?' Stehen sie nicht in direktem Wider-
uprudx danit? N

+ Anpscheinend lift sich beides nicht in Emmnng bringen; aber auch
nur aoscheinend! Im folgenden mbchte ich zeigen, wie jch mir diese Tat-
snchen erkliive; wobei ich ausdriicklich betonen will, daB es Hypothesen
sind, 1ein subjektive Erwigungen, die mir allerdings einen hohen Grad von®
Wabrscheinlichkeit fir sich zu haben scheinen. Ich bin weit davon entfernt,
sie vorlinfig irgendwie verallgemeinern zu wollen.

i Man mag zu den speziell darwinistischen Fragen stehen, wie man will,
50 vicl wird zugegeben werden, daB eine Art sich nm so cher in divergente
Formen spalten wird, je verschiedenartiger die fiuBeren Faktoren sind, die
auf sic einwirken. Es wird glexchgultw sein, ob man diesen’ atuﬂeren
Bedinguogen nur eine selelmve Wirkung aof vorhandene Variationen zu-
schretbt, . oder ob man'in diesen Emstembedmgungen sclber direkt eine
Uxsache der Artbildung sieht. In beiden Fillen wird ein Wechsel, eine
Verschiedenartigheit der fuBeren Einfliisse fiir die Neubildung der Art nicht
nur von Nutzen, sondern fast potwendig.sein. Je mannigfaltiger diese
Faktoren, desto leichter eine Neubildung. Bleiben die #uBeren Einflisse in
Zeit oder Raum dig gleichen, so fehlt der Avstoll zur Weiterbildung oder
wenigstens® eine der Haupttriebfedern dazu, will man an dem Nigeli'schen
Priozip der Progression festhalten. — Wenden wir diese Betrachtungen suf
die Insekten, und speziell auf die bier in Frage kommenden Tuchopteren
an, so ergibt sich folgendes:

Tm geringsten Grade #uferen Einflissen untexworfan ist die Pappe; im
geschlossenen Gebituse, ev. sogar noch von einem zweiten Kokon umgeben,
tritt sie kaum mit der uuﬁeren Umgebung in Beritbrung. Wir finden nun
auch gerado im Bau der Puppen bei allen ’l‘uchopteren eine weitgehende
Ubereinstimmung. Die Lebensdauer der Imago ist cine ganz kurze; nach
der Begattung die Eiablage, dann schaell darauf der Tod. In dieser kurzen
Spanne Zeit scheint mir auch der EinfluB der #uBeren Faktoren kein grofer
zu sein. Weitaus die lingste Zeit des Insektenlebens fiillt das Larvenstadium
aus; und auf die Larve mbdgen nun die #uBeren Lebensbedingungen im
hiichsten MuDe wirken. Die Larve bhat den Verinderungen im umgebenden
Medium zu begegnen, hat ihre Nabrung zu suchen, sich vor ihren Feinden
zu schiitzen usw. Ich stelle mir nun vor, daB salle, oder wenigstens die
weitaus bedeutendsten, Differenzierungen im Stamme der Trichopteren —
und vielleickt gilt dies auch fiir dic anderen Insckten — von den Larven
ausgegangen sind. Hier haben die #uBeren Faktoren — direkt oder ver-
mittelst der Selektion — zunerst angegriffen und neue Formen geschaffen.
Diese Differenzierungen sind dunn auf die Imagines ubergegangen, wobei
die Puppe, als Dumhown stadiumw, im wi esentliclen unberlhrt blieb. Darwin
sagt (Entstchunw dcr Arten Reclnm S. 128): ,Nattrliche Zuchtwah! kapn
die Larve cines lnsektes abindern und sie zwanzigerlei Bedirfnissen
anpassen, alle verschieden von jeven, welcho das gereilte Insekt betreffen;
und diese Abinderangen ktonen durch Wechselbeziebung auf die Struktur
des reifen Iusekies einwirken.“ Sie ,k¢nnen* einwirken und werden es
norwaletweise tun; immerhin wird dic durch dio Vererbung festgelegte
Konstitition der Imago diesen Einwirkungen einen gewissen, griBeren oder
geringeren Viderstand entgegensetzen. Sehr gut paBt zu dieser Anschavung,
es habe, dic Neubildung von Insektenarten bei den Larvenformen eingesetst,

die Tntauhc, daB bei den Trichopteren die Larven oft viel stirkere Untor-
schiode yon' Att zu Art, von Familie zu Familie zeigen als die’ Imagmes'
— Es mégen also auch die Larven der Ur-Rhyncophiliden sich zuerst in
zwei Formenrcihen gespalien haben; bei den typischen Hydroptiliden sind
diese Differenzen der Larvenorganisation auch auf dic Imagines tibergegangen,
und so sind diese chmtnchoptexen entstanden. Nur bei Ptilocolepus
r mmlml s Pt. sind aus irgendcinem Grunde die Larvenverinderungen nicht
such auf die Imago tbergegangen oder haben da wenigstens nur die
genapnten, guaz geringen Differenzierungen hervorgerufen, die nur einen
sehwachen Ilinweis auf die H)dxophhden bilden. N

Aul diese Weise kann man es sich verstindlich machen, daB
cine JInsoktenimago die Charaktere der phyletisch ulteren Fomilie trilgt,
withrend die Lnrvenoxgams:n,mn anf eine Familic hinweist, die sich sicher
erst wckundlir ous dieser Hiteren gebildet hat. Und so erklart sich diese
scheinbare Durcbbrechung des biogenetischen Girundgesetzes.
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This is the original text. But meanwhile we know more.

Hydroptilidae have evolved a strategy of
distribution which is apparently lacking in other caddisflies.
The presence of a spécies in a locality is often singular and
unpredictable, and it happens often that species were found
thousands of kilometres away from their usual range.
Hydroptila vichtaspa, described from Iran and common in the
eastern Mediterranean region was found in Brittany and
Madeira. Hydroptzla taurica, known from the eastern
Mediterranean region, was found in central Bohemia and
Lower Austria. Orthotrichia tragetti, described from
England, was found in Vietnam. On the other hand, one may
sometimes find quite many species of hydroptilids together in
a site where general conditions for hydroptilids are
favourable, e.g. well insolated clear streams with plenty of
filamentous algae. In most other caddis families is usually a
well balanced diversity between related species, and the
composition of the fauna of one stream is characteristic and
constant. We do not know how this strategy works but we
can see that it is so. On the other hand, Ptilocolepidae are an
ancient group with relictary distribution, similar to e.g.
Larcasia, Thremma, Calamoceras and related genera, etc.
(MALICKY 2005, 2005a). Hydroptilidae and Ptilocolepidae
were obviously separated early in their evolution, and were
following their own ways.
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