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Uber termitophile Dipteren.
Von EDUARD MICHL.

(Mit 8 Textfiguren.)

Die stetig wachsende Kenntnis und Erkenntnis rezenter
Organismen macht es oft unmiglich, ein Lebewesen einem syste-
matischen Formenkreis zuzuordnen, ohne dall zwischen systema-
tischer Stellung einerseits und gewissen biologischen oder anderen
Eigenschaften andererseits eine Art logischer Discrepanz bestiinde,
die ihren Grund nur in gesetzméfigen Anomalien finden darf.
So werden zum Beispiel die Monotremenfamilien der Echidniden
und Ornithorhynchiden zu den Mammalien als homoeothermen,
viviparen . ... Vertebraten gerechnet, obwohl gerade die beiden
genannten Familien durch das Kriterium der Oviparitit von
allen anderen Mammalien biologisch geschieden sind. Die Boiden
zihlt man trotz des Besitzes von deutlichen hinteren Extremititen-
rudimenten zum apoden Squamatensubordo Ophidia. — Die Zahl
dieser Beispiele kimnte noch vermehrt werden; es soll damit nur
gezeigt werden, daB es unmdglich ist, ein zoologisches System in
der Fassung zu formulieren, daf die Angehorigen und alle An-
gehorigen eines Formenkreises allen Bedingungen gerecht werden,
die dieser Formenkreis an seine Zugehirigkeit stellt.



e B, ud

Fine TFiille von gesetzmiiffigen Anomalien in bezug auf
Morphologie, Anatomie und Biologie schlieft die kleine Dipteren-
familie der Termitoxeniiden in sich, die, wie ihr Name schon
sagt, zu den Termiten als ihren Wirten im Verhéltnis der Gast-
freundschaft (Termitophilie) stehen. Die Kenntnis dieser inter-
essanten Arthropoden reicht zuriick auf das Jahr 1898, zu welcher
Zeit sie zuerst von G. D.Haviland in den Nestern siidafrikani-
scher Termiten entdeckt wurden. Spiter wurden diese Dipteren
auBer in Natal anch im Oranje-Freistaat (Dr. H. Brauns) und
Mittelindien (P. Heim) gefunden und von E. Wasmann be-
schrieben.

Die Termitoxeniiden sind kleine Dipteren, die kaum die
GréBe von 1—2 aum erreichen, Nachdem sie zuerst fiir Celeopteren
(physogastre Aleocharinen) gehalten wurden, wurden sie spiter als
Dipteren erkannt und als Genus Termitozeniac Wasm. der Stetho-
pathidenfamilie Wandollecks untergeordnet. Es war das Ver-
dienst des Dipterologen J. Mick, der zuerst auf die mégliche
Verwandtschaft der damaligen Termitoxeniiden mit den acalypteren
Musciden und Pupiparen hinwies, wihrend Prof. Dahl sich fiir
die Zugehorigkeit zu den Phoriden aussprach. Die Gattung
Termitowenia wurde nur in die speziesarmen Genera Termitoxenia
(s. stricto) und Zermitomyia zerlegt, welche im System den Mus-
ciden und Phoriden als eigene Familie Termitoxeniidae an die
Seite gestellt wurden.

1. Allgemeine Morphologie und Anatomie des Abdomens.

Das Termitoxeniiden-Caput besitzt eine deutliche Stirnblasen-
spalte?) in der Form eines breiten Ausschnittes vor der Antennen-
ingertion. Die Komplexaugen sind offenbar reduziert und fiir ein
Dipteron verhéiltnisméifig klein. Auch die Ocellen erscheinen riick-
gebildet und sind nur bei starker Vergrifierung zu erkennen.
(Siehe Fig.1.) Die Unterlippe ist zu einem Stechriissel umge-
wandelt, dessen hiologische Funktion darin bernht, die junge
Termitenbrut zu téten und auszusaugen; und wenn frither gesagt
wurde, dafl die Termitoxeniiden zu den Termiten im Verhiltnis
der Gastfreundschaft stehen, so mufl dieses sonst biologisch zwei-

!) Siehe den Artikel des Verfassers in Jahrg. VIII, 1910, Nr.4 dieser Mit-
teilungen.
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'deitige Ferhiilbnis durch di¢ E¥nfhrungsweise derFermitoxeniiden
als Giiste schon getriibt werden. Die Gastfreundschaft deckt sich
in dem Falle vollstindig mit dem Begriff eines echten Ektopara-
sitismus in der speziellen Form des Brutparasitismus, dessen Wesen
spiter noch genauer erirtert werden wird. Der Thorax fillt durch
den Mangel von Fliigeln auf, wihrend die Halteren als Relikte
der Hinterfliigel, wenn auch rudimentéir, erhalten sind. Diese
Fliigellosigkeit wiirde an und fiir sich nichts besagen, nachdem

Fig. 1. Termitozenia 8. str. (= Termitomyia) mirabilis Wasm.
Stenogastre Imago.
R Stechriigsel, 4 Appendix thoracalis. .
Vergroferung 50: 1. (Nach Wasmann.)

sie gerade bei Dipteren oft als Anpassungsmerkmal sich vorfindet.
Man hat nicht selten Gelegenheit, im Winter auf Schnee ein
fliigelloses Insekt in groBerer Anzahl anzutreffen, das auf den
ersten Anblick den Eindruck einer Spinne wachruft, und doch
lehrt die genauere Untersuchung, dafl es sich um eine Diptere
(Chionea araneoides Dalm.) aus dem Verwandtschaftskreis der
schnackenihnlichen Limnobiiden handelt. Mit der Anpassung an
cktoparasitische Lebensweise Hand in Hand geht fast regel-
miiBig der Verlust des Flugapparates. Auf vielen Vertebraten leben
ektoparasitisch Dipteren, die sich #hnlich wie die Mallophagen
B



von Haaren, Federn und abgestofienen Epidermiszellen ihrer Wirte
nidhren und die entweder dauernd oder doch zeitweise fliigellos
sind, indem die Fliigel gelegentlich auf Grund einer oft deut-
lich priformierten Fraktionsstelle leicht abbrechen (Hippobosca
equina L., Ornithomyia avicularia 1., Nycteribia Latreillei Leach.
auf Chiropteren). Es sei hier auch auf Braula coeca L., das inter-
essante ektoparasitische Dipteron anf dpis melifica L., hingewiesen,
bei dem nicht nur die Fliigel, sondern sogar die Augen und
Halteren villig riickgebildet sind. An wenigen Familien bilden
diese Dipteren den Tribus Pupipara, der biologisch durch den
Ausfall des Larvenstadinms ausgezeichnet ist. Die Entwicklung
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Fig. 2. Fig. 8. Fig. 4. Appendix thoracalis im
Appendices thoracales von Termitovenia Heimi Wasm. idealen Liingsschnitt,
(Fig. 2) und Termilozenia Assmuthi Wasm. (Fig. 8). Pr Pro-, MsMeso-, Mt Metanotum.
E Exsudatporen. Vergréflerung 116:1. (Nach Wasmann.) (Nach Michl.))

des Embryos sowie der Larve vollzieht sich in einer uterusiihn-
lichen Vagina des Muttertieres und das Insekt wird unmittelbar
vor der Verpuppung im Puparium geboren. Die Fliigellosigkeit
wiirde demnach bei den Termitoxeniiden kein besonderes Merkmal
darstellen. An Stelle der Fliigel trédgt aber der Thorax am
hinteren Rande des Mesonotums eigentiimliche Anhiinge, die aus
mehreren Chitinstiicken zusammengesetzt erscheinen und bei ver-
schiedenen Spezies verschiedene Form haben (siehe Fig.1, 2, 3).

Wasmann hat diese Anhéinge mit dem bezeichnenden Terminus
»Appendices thoracales* belegt. Sie sind an der angefiithrten Stelle
freibeweglich eingelenkt und lassen sich in ihrem Bau auf ein
allgemeines Schema zuriickfithren (siehe Fig. 4).
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Den wesentlichen Bestandteil bilden zwei Chitinrthren, die
mit einander mehr oder weniger verwachsen sein kinnen. Der
vordere Ast tréigt eine Reihe ansehnlicher Makrochiten, die sich
proximal in Nervenendigungen fortsetzen, die ihrerseits sich zu
einem Nervenstamm formieren, der mit dem Thorakalganglion
in direkter Verbindung steht. Der vordere Teil des Gebildes zeigt
hier den typischen Bau eines Apparates, der zur Vermittlung
von Tastempfindungen dient. Die hintere (in der Fig. schwarz
ausgefiihrte) Rhre weist eine Anzahl (4—5) kleiner Poren auf,
die durch feine Membranen verschlossen sind. Diese Poren stellen
die Miindungen von Kapillargefiien dar, die alle aus einem
Hauptgefi entspringen, das mit dem BlutgefiiBsystem direkt
kommuniziert. Durch diese Poren wird als ,Kostgeld“ fiir den
Wirt ein Exsudat sezerniert, das sich als Element der Termit-
oxeniidenblutfliissigkeit herausgestellt hat und von den Termiten
begierig geleckt wird. Seiner chemischen Natur nach diirfte es
gsich um einen fliichtigen Fettéither handeln, der an der Luft
bald verdunstet. Die Biclogie der Termitoxeniiden lehrt noch
zwei Funktionen der Thorakalanhiinge. Sie dienen den sonst
unbeholfenen Tieren bei Ortsveriinderungen als Balancierstangen
zur Erhaltung des Aquilibriums. An den Thorakalanhéingen
werden ferner die Termitoxeniiden von ihren Wirten mit deren
Mandibeln ergriffen und so weiterbefordert; in diesem Fall dienen
sie als Transportorgane. KEs ergeben sich demnach fiir den
Appendix thoracalis folgende fiinf Funktionen:

1. Tastorgan (der Vorderast).

2. Exsudatorgan (der Hinterast).

3. Balancierorgan (bei aktiver Ortsveréinderung).

4. Transportorgan (bei passiver Ortsveriinderung),

b. phylogenetisch genommen, morphologisch modifizierter
Fliigel.

‘Wiahrend Caput und Thorax von einer Chitincuticula um-
schlossen sind, umgibt das Abdomen eine membrantse Hiille, die
eine Expansion moglich macht. Diese Vergrifierung des Abdomens
findet man mnicht nur bei vielen Termitengiisten, sondern auch
bei den Termiten selbst. Hier sind es nur die Weibchen, deren
Hinterleib durch das Wachstum des Ovariums gewaltig aufge-
trieben erscheint. Diese Vergrofierung kann eine zweifache Ur-
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sache haben; entweder ist es die Hypertrophie der Sexualdriisen
oder des abdominalen Fettkorpers oder endlich das Wachstum
beider Elemente zusammen. Auch die Termitoxeniiden findet man
innerhalb der Spezies in zwei Zustiinden, die #uflerlich schon
durch die Griofe des Abdomens von einander differieren. Die
jiingere und diinnleibige (,stenogastre®) Imago besitzt noch ein
verhéltnismifiig kleines Abdomen von glasartig durchscheinender
Beschaffenheit, withrend die vollig ausgewachsene (,,physogastre®)
Form ein méchtig aufgeschwollenes Abdomen aufweist. Wasmann
hielt zuerst die stenogastren Individuen fiir M&nnchen, die physo-
gastren fiir Weibchen. Die anatomische Untersuchung lehrte
hingegen, daff die Termitoxeniiden beide Greschlechter in einem
Individuum vereinen; sie sind Hermaphroditen. Die Physogastrie
ist bei diesen Dipteren hauptséichlich durch das Wachstum des
Ovariums, des Muskelsystems und des abdominalen Fettkérpers
bedingt. Auch die Betrachtung der #uleren Form des Abdomens
zeigt schon, daB a priori die normale Begattungsstellung der
Arthropoden a tergo ausgeschlossen. ist, nachdem die Hinterleibs-
spitze nach unten und weit nach vorn geriickt ist, so dafl sie
zwischen die Femora der Hinterbeine zu liegen kommt. Bei
einigen termitophilen Coleopteren (Corotoca wund Spirachtha
Schigdte) ist infolge der Physogastrie der Hinterleib sackférmig
verdickt und nach oben und vorn gebogen, und es ist leicht
denkbar, wenn die oberflichliche Untersuchung Wasmann ver-
leitete, die Termitoxeniiden fiir solche physogastre Aleocharinen
zu halten.

Wasmann hat die Grofienverhéltnisse des Abdomens bei
stenogastren und physogastren Individuen derselben Spezies ge-
messen und folgende Zahlen gefunden:

Abdomen
-linge -hohe -breite
Stenogastre Imago . . . . . 1'0wmm 06 mm 03 mmn
Physogastre Imago . . . . . 13 , 1 11 06

Das stenogastre Abdomen ist von einer diinnen Membran
umschlossen, unter der ein Gewebe mit larvalem Charakter vor-
gebildet liegt. Vollig ausgebildet sind hingegen die ménnlichen
Keimzellen in der Form von Spermatozoenbiindeln. Das iibrige
Lumen des Abdomens enthilt auch die Anlage des Ovariums
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und' des Muskelsystems. Die ‘stenogastre Tnragoforni—gleicht efnem
wandelnden Embryo, der erst durch eine postembryonale (=ima-
ginale) Entwicklung zur physogastren Imago wird (siche Fig. 5).
Im Abdomen der physogastren Form (siehe Fig. 6) ist die mem-
brandse Hiille gewachsen und hat feine Trichome ausgebildet.
Unter der Membran findet sich ein aus groflen Fettzellen be-
stehendes Exsudatgewebe. Die embryonale Anlage des Ovariums
ist zu einem beiderseits einrdhrigen Ovarium ausgewachsen, mit
dem das Muskelsystem im Abdomen in der Entwicklung gleichen
Schritt gehalten hat. Weil hier die minnlichen Keimdriisen in
der Entwicklung den weiblichen vorangehen, spricht man von
einem ,protandrischen Hermaphroditismus®. Wenn andrerseits

Fig. b. Fig. 6.
Schematische Darstellung der Entwieklung der Physogastrie und des protandrischen Herma-
phroditismus bei Termitoxeniiden, Das Abdomen im idealen Liingsschnitt.
O Ovarinm ; S Spermatozoenbiindel; G Exsudatgewebe; I Fattzellen.
(Nach Michl)

Caput und Thorax ganz ausgebildet sind und das Abdomen erst
durch die imaginale Entwicklung seinen larvalen Charakter ver-
liert, handelt es sich hier um eine von vorn nach riickwiirts
fortschreitende, mithin ,antero-posteriore® Imaginalentwicklung.
Das Schema soll diese Verhiltnisse erldntern. Der protandrische
Hermaphroditismus der Termitoxeniiden findet im grofien Familien-
kreise der Arthropoden nirgends ein Analogon, obwohl der ein-
fache Hermaphroditismus oft nur als Sekundérerscheinung, im
Tierreich relativ weit verbreitet ist (Ctenophora, Chaetognatha,
Oligochaeta, Cestodes, Trematodes, Hirudinea, Holothuria, Soleno-
gastres, Opistobranchia, Cirripedia, Arvtlropoda, Tardigradae, Tuni-
cata, Appendicularia, Thaliacea). Sogar bei Vertebraten tritt hie
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und da, freilich nicht gesetzmiéibig, der Hermaphroditismus auf.
So sind in der Literatur einige Fille von Zwittertum bei Anuren
beschrieben.

Auch die Cyclostomenfamilie der Myxinoiden pflanzt sich
hermaphroditisch fort.

Die Untersuchungen von J. Schapiro haben gezeigt, daff
Zwittertum und Riickbildung in einem gewissen Abhiingigkeits-
verhiltnisse zu einander stehen, demzufolge die verschiedensten
Organe reduziert werden kinnen, Bei den Termitoxeniiden sind
es die Komplexaugen, die Ocellen und der Flugapparat.

Um einem miglichen Mifiverstiindnis vorzubeugen, sei aus-
driicklich darauf hingewiesen, dafi speziell bei den Termitoxeniiden
der Hermaphroditismus zum Teil seinen guten Grund auch in
der Anpassung an ektoparasitische Lebensweise findet. Ahnliche
Verhiiltnisse weisen auch die zwittrigen Trematoden und Cestoden
auf, Da diese beiden Scoleciden-Ordines Parasiten sind, so wird auch
mit gewisser Berechtigung deren Hermaphroditismus auf den
Parasitismus zuriickgefithrt und, wenn man auch ohne Vorbehalt
die riickbildende Wirkung des Schmarotzertums anerkennt, so
ist damit noch nicht der Beweis erbracht, dafl nicht auch der
Hermaphroditismus in noch unerkannter Weise bei Riickbildungen
als Agens und Movens eine Rolle spielt. Jedenfalls sei die Tat-
sache hervorgehoben, dalfi zum Beispiel bei phylogenetisch relativ
héher stehenden Formen der Trematoden trotz des Entoparasitis-
mus die Arterhaltung durch digene Fortpflanzung gegeben ist,
s0 bei Didymozoon thynni O. Taschbg. (= Monostomum bipartitum
Wedl.), Schistosomum haematobium Bilharz., Koellikeria filicollis
Rud. (= Distomum Okenii K&ll.). (SehluB folgt.)

Neuere Vorstellungen iiber die Phylogenie
der Pteridophyten.
Von ERWIN JANCHEN.
(Sehlab.?)

Versuchen wir nun, ob eine Ableitung der Farne von den
Liycopodiophyten leichter gelingt. '

1) Vgl. Nr. 8, pag. 33—51.
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