sonst bohren sich die Raupen nicht ein und laufen endlos oben herum
bis zur Ermattung. Oben darauf lege ich einige Futterblétter. Auf
den Rand kommt eine Schicht Zeitungspapier und dariiber als Be-
schwerung eine Glasplatte. In einem Topf kénnen 4—5 erwachsene
Raupen untergebracht werden. Jeder Topf erhilt einen Untersatz,
in den von Zeit zu Zeit etwas Wasser gegossen wird. Die Topfe stellt
man in einen der {iiblichen Zuchtkisten und nimmt nach einigen
Tagen, wenn die Raupen verkrochen sind, das Papier mit der Glas-
platte ab. Ein Herausnehmen der Puppen aus der Erde ist nach mei-
nen Erfahrungen nicht ratsam, da die Puppe nicht gestort sein will.
Aus diesem Grunde ist auch ein Versenden von L. dumi-Puppen
eine sehr zweifelhafte Sache. Die Falter besitzen bekanntlich sehr
schwache Beine und konnen an den Kastenwinden deswegen nicht
hinaufklettern. Es ist deshalb unbedingt nétig, da mdoglichst viele
diinne Halme in Biischeln und in etwas schiefer Lage im Kasten ein-
gestellt werden (z. B. diirre Waldgraser). Bei Beobachtung dieser
MaBnahmen ist mir der schéne Herbstspinner gut geschliipft und die
Falter haben sich auch tadellos entwickelt. Die Tiere sind so grof
wie die des Freilandes und sie kamen auch erst zu der Zeit, wenn
draufBlen der Flug begann. Bei Glaszucht ergaben sich bei meinen
Sammelfreunden jedesmal nur kleine, schwichliche Falter, die zu-
dem schon im August oder noch frither die Punpen verliefien. Kopula
ist ziemlich leicht zu erreichen, ergibt aber, wie schon gesagt, minder-
wertiges Zuchtmaterial. Richtiger ist es, die Tiere rechtzeitig zu t6-
ten, damit sie sich nicht die zarten Fliigelbeschuppungen durch ihren
stiirmischen Flug verderben. Ganz besonders méchte ich noch unter-
streichen, daf die Blumentdpfe mit den Puppen unbedingt Frithsonne
brauchen. Heile Nachmittagssonne 148t sich durch Uberhangen von
weiBen Tiuchern leicht ddmpfen.

Es wiirde mich freuen, wenn ich durch meinen kleinen Bericht
manchen Sammler wieder einmal zu einem Zuchtversuch mit dumi
anregen konnte. Und besonders dankbar wére ich fiir einen Aus-

tausch der dabei gemachten Erfahrungen. :
Anschrift: (13a) Erlangen, Schuhstr. 24

Sind die Schwingkiélbchen der Zweifliigler (Diptera)
rudimentire Organe?

Von Adolf Brauns, Hann. Miinden — Mit 1 Abbildung

Jedem Entomologen ist von Sammelexkursionen die Beobachtungs-
tatsache bekannt, daf3 die Zweifliigler ohne Zweifel zu den fliichtig-
sten Insekten gehdren. Tiglich kann man die gleiche Feststellung
machen bei dem Versuch, eine Stubenfliege zu fangen. Warum ist das
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Fliegenfangen so schwer? Die Dipteren verfiigen doch nur iiber ein
Fliigelpaar, wihrend sich an der Insertionsstelle des zweiten Fliigel-
paares die hantelférmigen Schwingké6lbchen oder Halteren befinden.
Immer wieder tritt daher die Frage in den Vordergrund des Interes-
ses: Sind die Halteren der Dipteren rudimentére Organe?

Zuerst sei versucht, auf eine andere Frage, die iedoch mit der ersten
in Verbindung steht, eine Antwort zu geben: Wie kommt die Aus-
bildung der Schwingkélbchen zustande? AuBler bei den Dipteren tritt
nur einmal im Insektenreich eine Convergenzerscheinung auf. Frei-
lich sind es hier die Vorderfliigel, die zu kléppelférmigen Gebilden
umgebildet sind. Bei den Strepsipteren (Facherfliiglern), einer den
Kifern verwandten Gruppe, zeigen nur die Mannchen (mit den deut-
schen Arten Stylops und Xenos) diese Umbildung der Vorderfliigel;
die madenférmigen Weibchen parasitieren in Erdbienen, Feld- und
Grabwespen (Ulrich, 1930).

Wenden wir uns den Zweiflliglern zu, so ist festzustellen, daf3 die
Vorldufer der Dipteren allem Anschein nach tatsédchlich vierfliigelige
Insekten gewesen sind. Diese Annahme wird durch einen duBerst
wichtigen Fund sogar sehr wahrscheinlich. Tillyard fand im
Oberperm von Warners Bay N.S.W. ein vierfliigeliges Insekt (Til-
lyard, 1937). Eine Einordnung in die rezente Ordnung der Diptera
hélt der Verfasser nicht fiir moglich und stellt fiir dies Insekt
mit dem Namen Permotipula die Gruppe der Protodiptera auf. Die
Vorder- und Hinterfliigel sind bezeichnenderweise vollig gleich aus-
gebildet und dicht nebeneinander am Thorax inseriert. Die Ent-
wicklungszeit der echten Dipteren liegt nach diesem Fund zwischen
dem Oberperm und dem Obertrias. Es ist nun nicht anzunehmen, da8
die phylogenetischen Zwischenglieder von den Protodipteren bis zu
den jetzigen Zweifliglern jemals die Flugbegabung in irgendeiner
Weise verloren haben. Diese Einrichtung geht sicher von den &ltesten
Formen dieser Entwicklungsgruppe durch. Von einem bestimmten
Zeitpunkt ab soll die Ausbildung eines zweiten Fliigelpaares dann
nicht mehr erfolgt sein.

Die Schwinger gehen genau so wie die Fliigel zuriick auf ,,Imaginal-
scheiben, die nicht erst wihrend des Larvenlebens, sondern bereits
in ihren allerersten Anfingen im Ei angelegt werden (Weismann,
1864 u. 1866). Fliigel- und Halterenscheibe stiilpen sich nun aber nicht
wéahrend der Embryonalentwicklung ein, sondern dies geschieht im
Verlauf der postembryonalen Entwicklung, also spédter in der jungen
Larve (Pratt, 1901). Im Anfang der zweiten Puppenperiode sind
die Halteren noch einfache abgeplattete zylindrische Fortsitze, die
im Bau mit den Fliigeln und anderen Organen der gleichen Entwick-
lungsstufe libereinstimmen. Die Bildung der Halteren ist demnach
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der der Fliigel gleich. Eine Unterscheidung der Halteren von den
Fliigeln ist auf diesen Stadien nicht moéglich, aufler durch die Lage
der Imaginalscheiben.

Die Anlage der Halteren erfolgt auf dem dritten Korpersegment,
der Mittellinie des Riickens gendhert, gerade nach auBlen und oben
vom dritten Bauchganglion (bei Corethra [jetzt Chaoborus] plumi-
cornis Fabr.; Culicidae) nach Weismann, 1866 und bei Homa-
lomyia [jetzt Fannia] scalaris F a br.; Muscidae, Anthomiinae) nach
Kiinneth, 1915).

Die Entwicklungsgeschichte der Schwingkolbchen gibt freilich
keinen eindeutigen Hinweis iliber ihre Bedeutung; aber die Tatsache,
daB sie aus gleichen Anlagen wie die Fliigel und an der Stelle des
zweiten Fliigelpaares der ubrigen Insekten entstehen, ist fir das
,Halterenproblem“ von besonderer Bedeutung.

Dafl wiederum eine Riickbildung der Fliigel- und Halterenscheiben
stattfinden kann, geht aus Untersuchungen von Stange (1907) an
der Schaflaus, Melophagus ovinus L., hervor, Hier bilden sich aus
den Fliigelscheiben Fliigelzédpfchen, wihrend aus den Halterenschei-
ben jederseits ein groBes Stigma entsteht. Dieses ist funktionsfahig
und nicht etwa nur ein Stigmenfleck. Auch bei anderen Arten, denen
Fliigel und Halteren (wie z. B. bei Braula coeca Nitsch., der soge-
nannten Bienenlaus; Braulidae) gédnzlich fehlen sollen, wird sich evtl.
etwas dhnliches nachweisen lassen.

Daf} die Schwingkélbchen in der Tat als dem zweiten Fliigelpaar
homologe Organe aufgefalit werden diirfen, zeigt nicht nur die gleich-
sinnige Entwicklung, sondern geht auBerdem eindeutig aus Studien
liber die erbliche Verdnderung der Halteren bei der Taufliege Droso-
phila melanogaster Schin. hervor (Astauroff, 1927 u. 1929).
In diesen Untersuchungen gibt der Verfasser eine Analyse der phino-
typischen Manifestierung eines Gens, das die Halteren bei Droso-
phila verdndert. Dieses neue Gen ,tetraptera“ ist rezessiv, im dritten
Chromosom lokalisiert und bewirkt sehr verschiedene Verdnde-
rungen. Einmal kénnen die Halteren vo6llig fehlen, zum andern koén-
nen sie in der Form verindert sein oder aber es kénnen alle Uber-
génge von einem normalen Schwinger bis zu einem vollstindig ent-
wickelten Fliigelchen gebildet werden (siehe Abbildung).

Gleichfalls interessant sind in diesem Zusammenhange die Unter-
suchungen von M aas (1948). Es wurden die Eier von Drosophila
melanogaster Meigen zu bestimmten Zeitpunkten vier Stunden
lang einer Temperatur von -+ 35,0 bis 35,3° C ausgesetzt, wihrend
die Zucht sonst bei + 25° C erfolgt. Die Imagines ,aus Eiern, die auf
frithen Embryonalstadien erhohter Temperatur ausgesetzt gewesen
sind“, zeigen vielfach ,Abdnderungen im Bau der Halteren oder in
deren niherer Umgebung“. Es entstanden u. a. Zwischenformen
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zwischen Schwingern und Fliigeln, die M aas als ,Halterenfliigel®
bezeichnet. Eine Fliigeldhnlichkeit ist vor allem dadurch bedingt, da3
sich innerhalb der Fliigelfliche in den einzelnen Abanderungsstufen
sogar Adern ausbilden. Freilich war die Zahl der Léingsadern dem
Fliigel gegeniiber reduziert, und Queradern traten bei keiner der-
artigen Temperatur-Modifikation auf.

Aus der Umwandlung der Halteren in Fliigelchen darf mithin
ohne weiteres gefolgert werden, daB3 die Schwinger phylogenetisch
aus den Hinterfliigeln entstahden sind. ,Bei,der Umbildung der Hal-
teren in Fliigel handelt es sich nicht um eine einfache Hemmung oder
Stérung der normalen Ontogenese, sondern um die Wiederherstellung
gewisser vor langer Zeit gestorter kausaler Zusammenhénge in ihren
wesentlichen Ziigen, gleichsam um eine vollstdndige Umkehrbarkeit
(natiirlich nur in etlicher Beziehung) des Evolutionsprozesses“ (vgl.
Astauroff). Eine wirkliche Rekapitulation irgendwelcher fligel-
artigen Stadien wird im EntwicklungsprozeB der Schwinger aber
nicht beobachtet. Inwieweit die ,hdutigen“ Halteren der Termi-
toxeniiden!) als fliigelférmige Schwingkélbchen hingestellt werden
kénnen, mufl fiirerst unberiicksichtigt bleiben.

Die Entwicklungsgeschichte der Schwmgkolbchen wie auch die
mutierte Umbildung der Halteren in Fliigelchen 148t den Gedanken,
daB3 diese Gebilde mit dem Fluge etwas zu tun haben miissen, nicht
fernliegen. Die Tatsache, daB diese #duBerst kompliziert gebauten
Organe in der Insektenordnung mit der ,konzentriertesten Flug-
funktion“ vorkommen, deutet m. E. ebenfalls darauthin. Die Halteren
sind aber keine rudimentdren Organe schlechthin, wie oft in der Li-
teratur festgestellt wird. Wohl als Flugorgane kénnen sie in morpho-
logischer und physiologischer Hinsicht als zuriickgebildet bezeichnet
werden, aber nach den mannigfachen Untersuchungen iiber eine Ana-
lyse ihrer Leistungen diirfen diese Gebilde nimmermehr als rudi-
mentéire Gebilde aufgefallt werden. Allein die oben schon erwéhnte
Strukturkompliziertheit der Halteren (vgl. Pflugstaedt, 1912;
Weinland, 1891) spricht dagegen, sie in ihrer Gesamtheit als rudi-
mentdre Organe hinzustellen.

Bei den Zweifliiglern finden wir hiufiger als in anderen Insekten-

1) Die Termitoxeniidae sind ein hochspezialisierter Seitenzweig der Buckelfliegen
(Phoridae). Thre Biologie ist besonders interessant. Bei diesen merkwiirdigen Zwei-
fliglern findet sich keine freie Larven- und Puppenentwicklung; sie machen aber
als protandrische Hermaphroditen eine imaginale Entwicklung durch. Es sind also
Zwitter, bei denen sich die méinnlichen Geschlechtsprodukte vor den weiblichen
entwickeln, Vollstdndig geklart ist freilich der ganze Entwicklungsgang noch nicht.
Zum andern beobachten wir, da die Termitoxeniiden v6llig zum Leben im Ter-
mitenstaat libergegangen sind, wobei das Gastverhdltnis zweifellos auf Kommen-
salismus beruht — ohne den Wirtstieren von Vorteil zu sein, teilen die Dipteren mif:
ihnen deren Nester, um dort Nahrung, Feuchtlgkelt Wairme, Schlupfwinkel und
Schutz zu finden.
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ordnungen eine Neigung zur Reduktion der Fliigel und bemerkens-
werterweise im Zusammenhang damit in den meisten Féllen eine
Riickbildung oder ein Verschwinden der Halteren (vgl. Brauns,
1938 b). Die Beobachtungstatsache eines gleichzeitigen Fehlens bei-
der Bildungen oder einer Reduktion des einen Organs mit einer
gleichzeitigen des anderen zeigt, daf3 die Halteren bei den flugbegab-
ten Arten unbedingt in Beziehung zum Fluge stehen miissen. Das
kann auch dadurch bewiesen werden, daBl bisher keine flugfihige
Dipterenart bekannt geworden ist, bei der die Halteren fehlen oder
bei der innerhalb einer einheitlichen Population unter zahlreichen,
gleichartig-befliigelten Individuen eine deutliche Reduktion in der
Ausbildung der Schwinger sich zeigen lieB. Selbst in Drosophila-
Zuchten, in denen sonst die anormalsten Mutationen aufgetreten
sind, ist eine derartige Mutante meines Wissens noch nicht erhalten.

Es ist daher auch auffillig, dafl fast sdmtliche Theorien liber die
vermutliche Halterenfunktion die Beziehungen der Schwingkdlbchen
zur Flugfunktion in den Vordergrund stellen. Seit beinahe 240 Jah-
ren haben sich zahlreiche Wissenschaftler in vielen L#ndern der
Erde mit dem stets wieder reizvollen Problem der Halterenfunktion
beschéftigt, ohne daB sie zu einer endgiiltigen Losung desselben
gekommen sind.

In seinem seltsamen Werk: ,,Physico Theology“ — die erste Aus-
gabe wurde bereits 1711—1712 verdffentlicht — schreibt der englische
Dechant Derham (1727); ,,For the keeping the Body steady and
upright in Flight, it generally holds true, (if I mistake not,) that all
bipennate Insects have Poises join’d to the Body, under the hinder
Part of their Wings ... If one of the Poises, or one of the lesser auxi-
liary Wings be cut off, the Insect will fly as if one Side overbalanced
the other, until it falleth on the Ground; so if both be cut off, they
will fly aukwardly, and unsteadily, manifesting the Defect of some
very necessary Part. These Poises, or Pointels, are, for the most part,
little Balls, set at the Top of a slender Stalk, which they can move
every Way at Pleasure. In some they stand alone, in others, (as in
the whole Flesh-Fly Tribe,) they have little Covers or Shields, under
which they lie and move. The Use, no doubt, of these Poises, and
secundary lesser Wings, is to poise the Body, and to obviate all the
Vacillations thereof in Flight; serving to the Insect, as the long Pole,
laden at the Ends with Lead, doth the Rope-dancer.“

Seit dies geschrieben wurde, hatten alle Hypothesen iiber die
Halterenfunktion die Beobachtung als Grundlage, daf ein flugbegab-
tes Dipter, dem die Schwinger exstirpiert wurden, entweder nicht
fliegen kann oder zumindest in seinem Flugvermodgen sofort oder
nach gewisser Zeit stark beeintrichtigt ist. Trotz dieser im grofien
und ganzen einheitlichen Grundtatsache wurden wahrend der letzten
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beiden Jahrhunderte nicht weniger als etwa zehn verschiedene Theo-
rien aufgestellt; u. a. betrachtete man die Halteren als Gleich-
gewichtsorgane, als aerostatische und aerodynamische Organe, als
Hilfsorgane fiir die Atmungsregulation, als Organe zur Regelung der
Steuerung usf. Aus diesem Rahmen fielen lediglich die Theorien
heraus, die in den Schwingkélbchen Tréiger von Geruchs- oder Ge-
hoérorganen sehen wollten oder die Halteren in ihrer Nebenfunktion
als Stridulationsorgane ansahen. 1917 veroffentlichte von Bud-
denbrock eine Arbeit iibet den Schwirrflug der Insekten und be-
schiftigte sich in seinen Ausfiihrungen auch mit dem Halterenprob-
lem; in einer weiteren Vertffentlichung (1919) brachte er Versuchs-
ergebnisse zu der vermutlichen Lésung der Halterenfrage.

In der Folgezeit anerkannten viele Wissenschaftler die Ansicht
von Buddenbrocks, wihrend sich andere gegen seine Auffas-
sung aussprachen. ,von Buddenbrock macht es durch seine
Untersuchungen wahrscheinlich, daB3 die Halteren spezifische Stimu-
lationsorgane sind, bei denen die Funktion der Erzeugung nervoser
Erregungen den Fliigeln gegeniiber weiter ausgebaut ist“ (Brauns,
1939) 3). . '

Den Ausfiihrungen von Buddenbrocks stehen die Befunde
FraenkelsundPringles (1938) entgegen. Diese beiden Wissen-
schaftler greifen die ,,balancer theory* wieder auf ®) und in allgemein-
naturwissenschaftlichen Zeitschriften glaubt man den Schwing-
koélbchen deshalb neuerdings doch wieder die Funktion von Gleich-
gewichtsorganen besonderer Art zuschreiben zu kénnen. Die Funk-
tion der Halteren ,dhnelt also der eines schnell rotierenden Kreisels,
den man als ,Stabilisierungskreisel‘ zur Herabsetzung des Schlin-
gerns in ein Schiff oder zur Einhaltung des Kurses in fern- oder
selbstgesteuerte Waffen wie Torpedos einbaut. Jede Richtungsénde-
rung im Flug wird von den ,Halterenkreiseln‘ durch die Nerven-
bahn auf das Zentralnervensystem tiibertragen. Ihrer Halteren be-
raubte Fliegen und Miicken fliegen unsicher, taumeln und ,trudeln’
wie fiihrerlose Flugzeuge“ (,,Orion“, 1947).

?) ,Man bezeichnet als Stimulationsorgane“ ... ,Sinnesorgane, denen als Haupt-
funktion oder neben ihrer Hauptfunktion die Aufgabe zukommt, dem gesamten
Nervensystem oder einzelnen Nervenbahnen dauernd Erregungen (Stimuli) zuzu-
fithren, die'ihrerseits aber keine spezifischen Reflexe ausldsen, sondern dazu dienen,
das gesamte Bewegungssystem stidndig in einem gewissen Zustande zu halten, wel-
cher zur normalen Ausfihrung seiner Téatigkeit unbedingt nétig ist* (Wolsky,
1933). Bei Insekten hat man bisher verschiedentlich mechanische Sinnesorgane
gefunden, die neben einer anderen Funktion auch als Stimulationsorgane funk-
tionieren ... und die Bereitschaft fiir Reaktionen hinaufsetzen* (Brauns, 1939).

3) In einer kiurzlich erhaltenen Arbeit gibt Pringle (1948) eine anatomische,
dynamische und physiologische Analyse des gyroskopischen Mechanismus der Hal-
teren héherer Dipteren und versucht die Gleichgewichtstheorie durch neuere Unter-
suchungen zu stiitzen.

(Fortsetzung folgt)
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