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pilne si s eine Abscherungsdecke unteren ost-
alpinen Serie dar, wihrend die hochalpine und die Hall-
stitter Decke dem oberen ostalpinen Deckensystem zuge-
zithlt werden ’). (Fortsetzung folgt in einer spiteren Nummer.)

Uber termitophile Dipteren.
Von EDUARD MICHL.

(Mit ¢ Textfiguren.)
(Schluf. #)
I1. Ontogenesis und Termitophilie.

Die Termitoxeniiden produzieren nur wenige, dafiir aber
um so grifere und dotterreichere Eier, die mitten unter die Brut
der Termiten abgelegt werden; von den Termiteneiern konnen sie
Jedoch ohne weiteres gut unterschieden werden. Die nachstehende
Tabelle gibt die wichtigsten Unterschiede beziiglich der Eier von
Termitoxenia Haviland? Wasm. als Gast bei Termes latericius Havi-
land am.

Linge | Breite

===l = Form TFarbe
Millimeter | |

Termitoxwenia Hovilandd .|| 1:15 | 04 [lang oval | dottergelb
Termes latericius . . .| 07 | 037 | kurz oval | reinweill

Schon G. D. Haviland, der zuerst Termitoxeniideneier sah,
unterscheidet sie von denen der Termiten; er schreibt: ,The
Dipterous-like or flea-like insect from mnests of ZTermes latericius
is very common. The eggs of the termites are shorter and bent
and have large vitelline globules. There are other eggs, straighter
and more elongate; can these be the eggs of this flea?"

Aus diesen fiir Dipteren unverhiltnismifig grofien Eiern
schliipft nicht wie sonst bei Imsekten eine Larve, sondern das
fertig ausgebildete Tier in der frither geschilderten Form der
stenogastren Imago, die erst durch die nur den Termitoxeniiden
eigentiimliche postembryonale Entwicklung zur physogastren

1) Mitt. d. geol. Gesellschaft Wien, 1911, Heft 1.
*) Vgl Nr. 4, pag. 53—60.
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parer Fortpflanzung kommt — in Verbindung mit dem pro-
tandrischen Hermaphroditismus wohl als Unikum in der Insekten-
biologie — gesetzmifig Viviparitit vor; bei Termitowenia s. str.
(= Termitomyia) mirabilis Wasm. kommt die stenogastre Form
nicht mehr als i, sondern als Tmago zur Welt.

Es ist interessant, dal gerade bei Dipteren alle Fortpflan-
zungsmoglichkeiten der Imsekten sich vorfinden, welche zur Vivi-
paritidt der genannten Spezies hinfilhren, die im Ordo nicht un-
vermittelt und spontan auftritt, Musca repriisentiert den normalen
und wohl urspriinglichen Typus. Aus dem abgelegten Ki ent-
wickelt sich die Larve, die erst ein Puppenstadium durchmachen
mull, bevor sie als villig ausgebildetes Insekt das Puparium ver-
1d6t. Bei Sarcophage fillt bereits die Oviparitit aus; dieses Dip-
teron weist im Verein mit seinen Verwandten das Merkmal der
Larviparitiit auf; aus der lebend geborenen Larve entwickelt sich
dann in normaler Weise die Imago. (Ich mdchte hier eine inter-
essante Beobachtung beziiglich des Larvengebiéirens speziell bei
den Sarcophaginen mitteilen. Man kann fast jedes weibliche Exem-
plar von zum Beispiel der bei uns so hiiufigen Sarcophaga carnaria L,
withrend des Sommers zwingen, die Larven abzulegen, wenn man
das Tier einige Zeit hindurch in einer engen Glasréhre belilt;
auch pflegt oft gerade die genannte Spezies noch im Zyankali-
glase withrend des kurzen Todeskampfes einige Larven abzulegen.)
Die schon in der Einleitung erwihnten Hippobosciden sind biolo-
gisch unter anderem durch den Ausfall des Eier- und Larven-
stadiums charakterisiert. Die weiblichen Individuen setzen statt
Eier die Puparien ab, aus denen nach einiger Zeit die ausgebildeten
Insekten schliipfen. Die angefiihrten Fille zeigen in der Art
und Weise der Fortpflanzung deutlich das Bestreben, die Meta-
morphose zu beschleunigen und damit abzukiirzen, welcher Tendenz
in der Viviparitit von Termitoxenia s. str. (= Termitomyia) mira-
bilis “Wasm, am vollkommensten Rechnung getragen erscheint,
die durch das Auftreten des protandrischen Hermaphroditismus
noch vereinfachter wird. — Es ergeben sich mithin vier Moglich-
keiten der Arterhaltung bei Dipteren: 1. Oviparitit (Musca),
2. Larviparitit (Sarcophaga), 3. Pupiparitit (Hippobosea), 4. Vivi-
paritiit (Lermitomyia sp.).
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Es sei auch an dieser Stelle der parthenogenetischen Fort-
pflanzung bei Dipteren in der merkwiirdigen Form der Paedo-
genesis Erwihnung getan, die von R. Wagner an gewissen
Cecidomyidenlarven entdeckt wurde und der zufolge die Larven
des Cecidomyidengenus Miastor noch als Larven in ihrem Inneren
Tochterlarven zur Entwicklung bringen, die die Mutterlarve ver-
lassen und erst nach der normalen Puppenruhe zur geschlechts-
reifen Imago werden. (Die Sporocyste mit Cercarien als Ammen-
generation bei Distomeen — ein Analogon!) Auch bei einer
Chironomus-Puppe wurde paedogenetische Fortpflanzung beschrieben
(Metschnikoff). Freilich soll in letzterem Falle die Paedogenesis
nicht gesetzmiifig, sondern nur gelegentlich in grofien Tiefen von
Seen auftreten. (Diese Larven sind Siiflwasserbewohner.)

In den Bauten tropischer Termiten findet sich eine grolie
Anzahl von Angehérigen der verschiedensten tierischen Formen-
kreise zusammen, um zu diesen Isopteren in ein bestimmtes Ver-
héltnis zu treten, das aber in den einzelnen Fiillen biologisch
verschiedenwertig ist und nach Wasmann durch vier Typen
reprisentiert wird.

1.Symphile [=Termitophile (+ Myrmecophile)| Lebe-
wesen; sie treten zu den Termiten in ein biologisch zweiseitiges
Verhiiltnis. Wirt und Gast bieten einander gewisse Vorteile.
Von seiten des Wirtes ist die gastliche Pflege Bedingung. Sym-
philie in der Form der Myrmecophilie findet sich sonst im Tier-
reich nur noch bei Ameisen und hat in der typischen Symbiose,
mit der sie sich begrifflich deckt, nirgends sonst bei Symbionten
von gesellig lebenden Arthropoden oder anderen Tieren ein
Analogon.

2. Synoeke Lebewesen. Das Verhdltnis beruht auf einem
friedlichen Nebeneinanderwohnen. Der Gast wird nur geduldet
und bietet dem Wirt keine wie immer gearteten Vorteile.

3. Synechthre Lebewesen. Es sind Formen, die sich den
Aufenthalt im Termitenbau erzwingen. Die Synechthren fiigen
den Termiten keinen direkten Schaden zu; sie schaden meist in-
direkt durch Unterminieren des Nestes. Teils schiitzt die geringe
Grofle, teils der eigentiimliche Korperbau dieser Giste sie vor
den kriftigen Mandibeln ihrer Wirte. Die Angehirigen dieser
biologischen Klasse sind fast allgemein gekennzeichnet durch die
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Chitinpanzer. Schildkritenartige Korperformen. Dislokation des
Caput nach der geschiitzten Ventralseite. Reduktion der An-
tennen usw. (Ein gutes Vergleichsobjekt, allerdings nur fiir
die morphologischen Eigentiimlichkeiten des Trutztypus, stellen
die bekannten Coleopterengenera Byrrhus und Cassida dar.

4. Parasitische Lebewesen; sie sind biologisch durch die
Merkmale des echten Schmarotzertums in seinen verschiedenen
Formen gekennzeichnet. Das Verhiiltnis zwischen Gast und Wirt
ist ein biologisch einseitiges.

Die genanere Untersuchung der hier interessierenden Sym-
philie ergibt secundum Wasmann die Notwendigkeit von ge-
wissen biologischen Kriterien, denen Wirt und Gast, und morpho-
logischen Kriterien, welchen nur der Gast wenigstens zum Teil
gerecht werden miissen.

A. Biologische Kriterien fiir die Symphilie von seiten
des Wirtes:
a) Beleckung zumindest der Imagines,
b) Erziehung
¢) Fiitterung | zumindest der Larven.
' d) Transport

B. Biologisches Kriterium fiir die Symphilie von seiten
des Gastes:

a) Sekretion eines fliichtigen Exsudates.

Dieses Sekret dient dem Wirte nicht als Nahrung?), sondern
als Reizquelle, indem durch dessen Aufpahme den Wirten das
angenehme Gefiihl einer leichten Narkose vermittelt werden mag.
Ich glaube, dal es sich dabei um eine #hnliche Affektion des
Zentralnervensystems handelt, wie sie beim Menschen mnach
méfigem Genufl von Nikotin oder Alkohol konstatiert wird.

) Myrmecophile Aphiden, Cocciden . .. bieten ihren Wirten ein Sekret als
Nahrung und deshalb darf dieses Sekret nicht fliichtiger Natur sein; so sondern
auch diese Insekten eine sirupiihnliche, zuckerhiiltize Fliissigkeit (ihre Exkremente)
in Form von Tropfen ab. Von dieser ,Trophobiose* muf die Symphilie (= Symbiose)
streng auseinandergehalten werden, :
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B,. Morphologische Kriterien fiir die Symphilie von
seiten des Gastes:

a) Eigene Exsudatorgane (Poren, Trichome).

5) Umbildung der Mundteile speziell der Unterlippe, damit

die Fiitterung durch den Wirt ermiglicht wird (Ac).

¢) Physogastrie (nur bei Termitophilen).

Das Verhiiltnis zwischen Termitoxeniiden und Termiten
zeigt, daB von seiten der Termiten als Wirte von den biologischen
Kriterien nur Ac und Ad erfiillt werden, worauf schon im
ersten Teil dieser Abhandlung hingewiesen wurde. Die Fiitterung
und Erziehung der Termitoxeniiden fillt fort, weil ja, wie die
Betrachtung der Ontogenese lehrte, bei dem Ausfall des Larven-
stadiums die Imagines das Ei verlassen oder in einem Fall sogar
lebendig geboren werden und sich selbst ihre Nahrung suchen.
Das biologische Kriterium von seiten des Gastes ist in der Sekre-
tion des fliichtigen Exsudates erfiillt.

Den morphologischen Kriterien fiir die Symphilie geniigen
die Termitoxeniiden nur teilweise, bei Vorhandensein eigener
Exsudatorgane (Poren am Hinterast des Appendix thoracalis,
Verdunstungstrichome am Abdomen, vgl.die Figuren 4 und 6) fehlt
die sonst typische Umbildung der Mundteile, welchen Mangel die
parasitische Lebensweise dieser Insekten substituiert; diese Di-
pteren sind ja in des Wortes wortlichster Bedeutung autotroph,
indem sie sich ihren Lebensunterhalt durch Téten und Aussaugen
der jungen Termitenbrut selbst verschaffen. Diese Erniihrungs-
weise erklirt auch die vorhandene Physogastrie, welche normaler-
weise bei termitophilen Insekten durch die Fiitterung mit dem
Speicheldriisensekret der Termiten hervorgerufen wird. Diesen
Genufl dieses Speicheldriisensekretes verschaffen sich die Termito-
xeniiden auf indirektem Wege, wenn sie die auch mit diesem
Sekret aufgefiitterten Termitenlarven aussaugen.

Fabt man die vorliegenden Ausfiilhrungen iiber die Termito-
philie der Termitoxeniiden zusammen, so ergibt sich ein merk-
wiirdiges Zusammentreffen von partieller Symphilie und echtem
Parasitismus in der Form des sogenannten Brutparasitismus,
wofiir ich mir den Terminus ,Biologische Interferenz® vor-
zuschlagen gestatte. Diese biologische Interferenzerscheinung ver-
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ein ungemein seltenes, wenn mcht einzig dastehendes und darum
um so interessanteres Beispiel von tierischen Wechselbeziehungen.
Im vorliegenden Falle schétzen die Termiten den physiologischen
Reiz, der ihmen von seiten ihrer Giiste durch deren Exsudat ge-
boten wird, so hoch ein, daB sie den fiir die eigene Arterhaltung
so verderblichen Nahrungstrieb dieser Dipteren gerne dulden,
indem sie den Termitoxeniiden dafiir — sit venia verbo — die
Bliite der Nation zum Opfer bringen.

II1. Deszendenztheoretische Betrachtungen.

Sucht man nach einer Erklérung der verschiedenen vom
normalen Dipterentypus so abweichenden Termitoxeniidencharak-
tere, so gelingt die Losung des Problems mit Hilfe der Konstanz-
theorie nur unvollkommen. Thr zufolge sind die Termitoxeniiden
keine abgeleiteten Formen; sie sind Kreaturen eigener Ordnung
und fiir solche ,entia sui generis“ miifite, trotz der geringen
mit echten Dipteren iibereinstimmenden Merkmale beziiglich des
Baues von Antennen und Riissel, ein eigener Ordo aufgestellt
werden, der im System freilich den Aphanipteren und Dipteren an
die Seite gestellt werden wiirde; fiir die merkwiirdigen Appendices
thoracales mit ihren fiinffachen Funktionen, fiir die imaginale
Entwicklung und das gesetzmiiBige Auftreten des protandrischen
Hermaphroditismus darf die Konstanztheorie kein weiteres Ver-
stindnis besitzen; die Termitoxeniiden miiliten in ihrer heutigen
Form mit allen ihren Eigentiimlichkeiten schon geschaffen worden
sein. Dieser Gtedanke bedingt logischerweise einen zweiten: die
Termitoxeniiden kionnen frithestens zugleich mit ganz bestimmten
Termitenspezies als ihren prédestinierten Wirten auftreten, da
ihre Organisation ihnen nur die termitophile Lebensweise miglich
macht; andrerseits faft die moderne Zoologie die Termiten und
alle staatenbildenden Insekten als abgeleitete Formenkreise auf
und damit wird die Stellung der Termitoxeniiden noch unver-
stindlicher, fiir welche nur die entwicklungsgeschichtliche Be-
trachtungsweise eine hinreichende Erklirung zu geben imstande
ist. Die Termitoxeniiden sind demmnach von Dipteren abzuleiten.
Thre Morphologie und Biologie ist durch die Anpassung an die
Symphilie sekundiir modifiziert. Durch diese sekundéire Anpassung
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treten einerseits Riickbildungen, andrerseits Neubildungen auf.
Die Termitoxeniiden verloren zuerst die Fliigel, weil diese als
Lokomotionsapparat fiir sie im Termitenban keine Bedeutung
mehr haben konnten. Hand in Hand damit ging die Reduktion
der Augen und die Entwicklung der Appendices thoracales, die
als morphologisch umgebildete Fliigel den friither erwihnten
Funktionen dienen, Dafl diese Auffassung einen grofien Grad von
‘Wahrscheinlichkeit involviert, beweist auch die Entwicklungs-
geschichte des Thorakalanhanges bei Termitomyia Heimi Wasm.,
der neben anderen schwerwiegenden Details in der stenogastren
Imago eine freilich nur voriibergehende, deutliche Fliigeladerung
aufweist, die spiter wieder unterdriickt wird und der physogastren
Form ganz fehlt. Diese Erscheinung darf als echter Atavismus
gedeutet werden und fillt somit in die Sphiire von Fritz Miillers
biogenetischem Grundgesetz. Die Phylogenie spiegelt sich hier
in klassischer Weise in der Ontogenie wieder und berechtigt die
Ableitung der Termitoxeniiden von gefligelten Vorfahren, von
den Dipteren. — Schwieriger ist es, eine Erklirung fiir das
Auftreten des protandrischen Hermaphroditismus zu geben. Bei
den Termitoxeniiden waren durch die Reduktion des Flugapparates
die Vorteile einer Wechselkreuzung zwischen 33 und QQ, Indi-
viduen von verschiedenen Nestern, illusorisch geworden. Die
Trennung der Geschlechter konnte somit anfhtren. Als erste
Konsequenz davon diirfte sich eine Parthenogenesis entwickelt
haben, die nur zu gewissen Zeiten durch das spérliche Auftreten
von ménnlichen Tieren in digene Fortpflanzung umschlug. Tch
stiitze mich dabei auf die analogen Verhiiltnisse bei Cladoceren;
dorten treten die Ménnchen sehr selten und nur zu gewissen
Zeiten auf (neben parthenogenetischen Generationen). Bei drtemia
salina 1. scheinen die & schon zu fehlen; ich finde sie, soweit
ich die Literatur verfolgen konnte, nirgends beschrieben und es
ist leicht denkbar, daB mit dem volligen Ausfall des ménnlichen
Faktors die vorgebildete Parthenogenesis durch den Herma-
phroditismus abgeldst werden kann. Nur so ldft sich der Herma-
phroditismus der Termitoxeniiden von der digenen Fortpflanzung
ableiten, wenn auflerdem mit K. Grobben das Zwittertum als
urspriinglicher Fortplanzungsmodus gedacht wird, dessen Auf-
treten hier wie vielleicht in den meisten Fillen nur einen Riick-
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tenzen noch verstindlicher wird. Der Hermaphroditismus ist von
den Termitoxeniiden gewifi erst sekunddr erworben wnd deckt
sich begrifflich nicht mit dem wohl urspriinglichen Zwittertum
-der Spongien, Ctenophoren ete. Uber die Protandrie im Herma-
phroditismus und sein Verhiltnis zur Deszendenzlehre zu referieren,
behalte ich mir bei einer spiteren Gelegenheit vor.

Die Vegetationsbedingungen im Termitenbau waren und
sind fiir die in Frage stehenden Dipteren die denkbar giinstigsten,
Nun gilt im Tier- und Pflanzenreich allgemein das Gesetz, dem
zufolge der Prozentsatz der sich gliicklich entwickelnden Nach-
kommen einer Spezies invers proportional ist der Anzahl der
produzierten Fizellen; dieses Verhiltnis als Folge des .struggle
for life“ findet auch auf die Termitoxeniiden Anwendung. Da
diese von Feinden scheinbar nicht verfolgt werden, so wird ohne
weiteres die geringe Anzahl der abgelegten Eier klar, welche
natiirlich einen um so grioferen Gehalt an. Nahrungsdotter auf-
weisen miissen. Uberall dort im Tierreich, wo die Hizelle durch
grofien Dottergehalt gekennzeichnet ist, kann eine Beschleunigung,
die notwendigerweise zur Abkiirzung und Vereinfachung des
Entwicklungszyklus fiihrt, konstatiert werden. IUnd so k&nnen
bei den Termitoxeniiden das Larven- und Puppenstadium aus-
fallen; bei dem Subgenus Zermitomyia geht die Uberstiirzung
in der Entwicklung so weit, dafl nicht das Ei vom Muttertier
" abgelegt wird, sondern vielmehr die stenogastre Imago lebend
geboren wird; hierin liegt nur eine konsequente Fortsetzong im
Bestreben, den Entwicklungsprozel abzukiirzen und zu veréin-
- fachen. Die stenogastren Imagoformen vertreten gewissermalien
das Larven- und Puppenstadium und gleichen wandelnden Em-
hryonen,

So bietet die Deszendenztheorie die Moglichkeit, die Stellung
der Termitoxeniiden im System der Arthropoden zu begreifen
und diese Insekten dem Dipterenordo einzureihen; dadurch kommt
sie auch der modernen Systematik entgegen, die nicht so sehr
bestrebt ist, za individnalisieren, denn zu generalisieren. Die Lehre
von der Konstanz der Arten miifite fiir diese interessanten Lebe-
wesgen einen eigenen Ordo aufstellen, wobei fiir sie die Fiille von
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aberranten morphologischen und biologischén Eigenheiten mab-
gebend sein miifite. Die genannten Eigenheiten selbst wiiren aber
fiir die Konstanzlehre ein sonst unverstiindliches Riitsel, das von
ihr im besten Fall als Naturspiel angesprochen werden kinnte.

Mit der spekulativen Behandlung der ganzen Termitoxeniiden-
frage vom Gesichtspunkte der Entwicklungslehre aus erscheint
ein neuer Wahrscheinlichkeitsbeweis fiir die Richtigkeit deszendenz-
theoretischer Naturauffassung erbracht.
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