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Insektenfossilien aus der unteren Kreide

IIl. Empidiformia (,Microphorinac“) aus der unteren Kreide und aus dem
Baltischen Bernstein; ein Vertreter der Cyclorrhapha aus der unteren Kreide

Von Willi Hennig, Stuttgart
Mit 33 Abbildungen

1. Einleitung

Vor kurzem konnte ich aus dem fossilen Harz der unteren Kreide (Neokom; siche
ScHLeE & DIETRICH 1970, ScHLEE 1970) eine Empidide beschreiben (Hennic 1970:
Trichinites cretaceus), die nach ihren Merkmalen nicht mehr in die Stammgruppe der
Empididae oder Empidiformia gehéren kann. In der angefithrten Arbeit habe ich die
Annahme zu begriinden versucht, daB man bei den Empididae 2 monophyletische
Schwestergruppen unterscheiden kann, fiir die ich die Bezeichnungen Ocydromioinea
und Empidoinea gebraucht habe. Das ist zuniichst eine Arbeitshypothese, die durch
eingehende morphologische Untersuchungen verifiziert oder modifiziert werden mu8.
In Abb. 1 sind die Merkmale angegeben, die nach unseren derzeitigen Kenntnissen
fiir die Richtigkeit der Hypothese sprechen.

Fiir die frither aus der unteren Kreide beschricbene Art (Trichinites cretaceus)
konnte wahrscheinlich gemacht werden, daf sie zu den Ocydromioinea und hier
wieder zu einer engeren monophyletischen Teilgruppe, den Ocydromioinea s. str.,
gehdrt. Als Schwestergruppe dieser Ocydromioinea s. str. sind die Microphorinae
(bzw. vielleicht Microphorinae + Dolichopodidae; siehe dazu unten) anzusehen. Auch
fiir diese Annahme sind die zur Zeit vorliegenden Griinde in Abb. 1 eingetragen.
Leider ist eine sichere Beurteilung der Atelestinae bis jetzt nicht mdglich. Die Deutung
der Fossilien wird dadurch aber nur wenig beeintrichtigt. Lediglich die Frage nach
dem Alter der Atelestinae bleibt daher zur Zeit unbeantwortbar. Sehr viel wichtiger
ist die zur Zeit ebenfalls noch nicht sicher beantwortete Frage nach den Verwandt-
schaftsbeziehungen der Dolichopodidae. Sie muB deshalb genauer untersucht werden
S. 13).

Da Trichinites cretaceus zwar mit Sicherheit zu den Empididae gehért, zahlreiche
Vertreter dieser Familie von ihr aber nicht ,abgeleitet” werden kénnen, ergibt sich
der zwingende SchluB, daf es auBer Trichinites in der unteren Kreide auch noch
andere Empididae mit urspriinglicheren Merkmalen gegeben haben mu8; und wenn
die zwischen den #ltesten monophyletischen Teilgruppen der Familie bestehenden
Verwandtschaftsbeziehungen in Abb.1 wenigstens annihernd richtig dargestellt sind,
muf man schliefen, daB es in der untersten Krcide auBer den Vertretern'der Ocy-
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dromioinea (Trichinites cretaceus und sicher andere, unbekannte Arten) auch bereits
Vertreter mindestens der Microphorinae (bzw. Microphorinae + Dolichopodidae) und
der Empidoinea gegeben haben muf. Fiir die Microphorinae (bzw. Microphorinae
+ Dolichopodidae) wird der Schluf durch den Fund einer neuen Art bestitigt, die
weiter unten unter dem Namen Microphorites extinctus beschrieben ist.

AuBer meinen Mitarbeitern Dr. D. ScHLEE, Frau H.-B. ScHLEE und Frau U. SPAHR bin ich vor
allem Herrn Dr. habil. G. MORGE, Eberswalde, zu Dank verpflichtet. Ohne die GroBziigigkeit, mit der
er mir rezentes Vergleichsmaterial aus der Sammlung des Deutschen Entomologischen Instituts zur

Verfiigung stellte, hitte ich die vorliegende Untersuchung nicht mit der fiir die sichere Deutung der
Fossilien notwendigen Sorgfalt durchfiihren kénnen.

2. Die systematische Gliederung der Microphorinae
(ohne Beriicksichtigung der Dolichopodidae)

An der Zugehdrigkeit des unten beschriebenen Fossilfundes (Microphorites ex-
tinctus) zu den Microphorinae kann es keinen Zweifel geben, mindestens dann nicht,
wenn die Dolichopodidae zunichst aufier Betracht bleiben. Zwar sind die wichtigsten
konstitutiven Merkmale der Unterfamiliengruppe Ocydromioinea, der Bau der Mund-
werkzeuge und des ménnlichen Kopulationsapparates, bei der fossilen Art nicht nach-
zuweisen. Die Merkmale des Fliigelgedders geniigen aber, um die Mdglichkeit ihrer
Zugehorigkeit zu einer anderen Teilgruppe der Empididae mit Sicherheit auszu-
schliefen. Zu priifen ist lediglich die Frage, ob die fossile Art nicht bereits in eine
Teilgruppe der Microphorinae gehdren kdnnte. Mindestens im Vorhandensein einer
deutlichen Analader sind einige rezente Arten urspriinglicher als das Fossil aus der

Abb. 1: Graphische Darstellung einer Arbeitshypothese iiber die Verwandtschaftsbeziehungen inner-
halb der Gruppe Empidiformia und die phylogenetisch-systematische Stellung der #ltesten
Fossilien. Von den Fossilien aus dem Baltischen Bernstein ist nur Microphorus rusticus (siehe
S. 20) eingezeichnet.

Der zeitliche Abstand zwischen Malm (oberer Jura) und Neokom (untere Kreide) ist nicht
maBstabgerecht eingezeichnet.

Die zur Begriindung der Monophylie der Gruppe Microphorella-Parathalassius eingezeich-
neten Merkmale 1—9 (7—9 unsicher) sind auf S.4—9 ausfiihrlich besprochen. Die konstitu-
tiven Merkmale der iibrigen Gruppen (Erérterung bei HENNIG 1970) sind nur angedeutet.

Es bedeuten:

10: Form der Analzelle (siche dazu S. 10)

11: Analader verkiirzt, sie erreicht den Fliigelrand nicht.

12: Analzelle und hintere Basalzelle verkiirzt

13: Maénnliches Postabdomen nach rechts gedreht

14: Costa am Hinterrande des Fliigels reduziert

15: Subcosta vor Erreichen des Fliigelrandes verblaft (verkiirzt)

16: Tibialdriise bei rezenten Ocydromiocinea s. str. (nicht bei Atelestinae). Lacinia reduziert
(nicht bei Atelestinae).

17: ,Parameren” fehlen (2)

18: Paraclypealphragmata mit dem Cibarialsklerit fest vereinigt

19: r, reduziert (r,. 5 nicht gegabelt)

20: Freie , Gonopoden”“ fehlen

Die von den Merkmalen 2—8 der Microphorella-Parathalassius-Gruppe zu den Dolichopodidae

fithrenden punktierten Linien sollen andeuten, daB hier vielleicht synapomorphe Ubereinstim-

mungen vorliegen. Thre genaue Untersuchung bei den Dolichopodidae wire zur Klirung der

Verwandtschaftsbeziehungen dieser Gruppe besonders wichtig.
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unteren Kreide. Von ihm kénnen diese rezenten Arten also nicht ,,abgeleitet” werden,
und dasselbe gilt fiir die Dolichopodidae. Diese Feststellung besagt aber noch nichts
iiber die Verwandtschaftsbeziehungen des Fossils.

In der Gegenwart sind die Microphorinae nur mit 36 beschriebenen Arten ver-
treten, die sich auf die Gattungen Microphorus (einschlieflich Schistostoma: 24 Arten,
davon 16 nearktisch, 8 paldarktisch), Microphorella (8 Arten, davon 1 in Australien,
5 nearktisch, 2 paldarktisch) und Parathalassius (4 Arten, davon 3 nearktisch, 1 pala-
arktisch) verteilen.

Versucht man, zundchst, das Fossil aus der unteren Kreide mit der fiir die re-
zenten Gattungen vorliegenden Tabellen zu bestimmen, dann kommt man nach
EncGEL (1938—1956) auf die Gattung Microphorella, wihrend die Tabelle von Me-
LANDER (1927) keine sichere Entscheidung zuldBt. Die Ubereinstimmung mit der
rezenten Gattung Microphorella besteht vor allem in der starken Abrundung des
Anallappens im Fliigel.

Genauere Untersuchung der Merkmale zeigt indessen, dal Microphorites extinctus
weder mit Microphorella noch mit einer der beiden anderen Gattungen der Micro-
phorinae niher verwandt sein kann. Um diese Feststellung zu begriinden, miissen
zunichst die Verwandtschaftsbeziehungen der rezenten Gattungen untersucht werden.
Die Dolichopodidae kdnnen dabei aufer Betracht bleiben. Spiter mufl dann aller-
dings die Frage gestellt werden, inwieweit die Beriicksichtigung dieser Familie das
gewonnene Bild modifizieren miifite.

MELANDER (1927) vertrat die Ansicht, dafl von den 3 rezenten Gattungen Micro-
phorus, Microphorella und Parathalassius Microphorella ,is much more closely
related to Parathalassius”. Es ist aber nicht klar, ob der Ausdruck ,related” sich
tatsichlich auf die phylogenetische Verwandtschaft beziehen soll, und auf jeden Fall
hat MeLanDEr die Ubereinstimmungen zwischen den Gattungen Microphorella und
Parathalassius nicht daraufhin untersucht, zu welcher Kategorie (Symplesiomorphie,
Konvergenz oder Synapomorphie) sie gehdren.

Genauere Analyse zeigt, daB die beiden Gattungen tatsichlich in mehreren ein-
deutig abgeleiteten (apomorphen) Merkmalen miteinander iibereinstimmen (Abb.1):

1. Arista 1-gliedrig, Basalglied reduziert (oder mit dem Distalglied verschmolzen)

(Abb. 6)

Bei Microphorus ist die Arista 2-gliedrig, so wie es dem Grundplan der Empidiformia entspricht
(Abb. 4, 5).

Bisher ist dieses Merkmal in der Literatur noch nicht beachtet worden. Ich habe eine 1-gliedrige
Arista bei Parathalassius blasigii Mik (mikroskopisches Pridparat), P. aldridhi Melander (Trocken-
material), Microphorella iota Colless und M. praecox Loew (beide Arten: Trockenmaterial) gefunden.
Auch die Abbildungen von CorLess (1963; Microphorella iota: eindeutig) und ENGEL (1938—1956;
Microphorella beckeri Strobl: weniger eindeutig) zeigen die Arista 1-gliedrig.

2. Clypeus der Praefrons fest und unbeweglich angegliedert, nasenartig vorspringend
(Abb. 9, 10, 12)

Bei Microphorus ist der Clypeus durch eine ziemlich breite membrandse Zone vom Vorderrande
der Praefrons getrennt (Abb. 7, 8). Nur in der Mittellinie sind Frons und Clypeus durch eine schmale,
schwach sklerotisierte Briicke miteinander verbunden.

Dieses Merkmal hingt offenbar eng mit den beiden folgenden zusammen (siche die Erdrterungen
unter 4). In der Literatur wird es im allgemeinen nicht erwihnt. MELANDER (1927) gibt aber bei
Microphorus (im Gegensatz zu Microphorella und Parathalassius) an: ,face more or less excised at
the oral margin“. Der Eindruck des ausgeschnittenen ,,Mundrandes® wird dadurch hervorgerufen, dab
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Abb. 2—3: Antennen von Microphorites extinctus n.sp. (Neokom) von oben (dorsal: 2) und von
der Seite (3) gesehen. Das 3. Fiihlerglied erscheint in der Seitenansicht (Abb. 3) perspek-
tivisch verkiirzt. MaBstab in beiden Abbildungen identisch.

Abb. 4—6: Antennen von Microphorus rusticus Meunier (4: Baltischer Bernstein, @ ohne Nummer;
Basalglieder nicht gezeichnet), Microphorus truncatus Loew (5: rezent) und Parathalassius
blasigii Mik (6: rezent). Samtliche gezeichneten Tiere sind Weibchen.

bei Microphorus der Clypeus bei eingezogenem Riissel mehr oder weniger tief in die Pracoralhéhle
eingeklappt ist, wobei die eben beschriebene schwach sklerotisierte Briickenverbindung zur Frons als
Drehgelenk dient (Abb. 11). Dadurch erscheint bei Tieren mit eingezogenem Riissel der Vorderrand
der Praefrons als (mehr oder weniger tief ausgeschnittener) Rand der ,Mundh&hle”. Bei Micro-
phorella und Parathalassius, bei denen der Clypeus nicht eingeklappt werden kann, bildet sein Vorder-
rand die (infolgedessen nicht ausgeschnitten erscheinende) Begrenzung der ,Mundhshle® (Abb. 12).

3. Lacinien der Maxillen fehlen (reduziert)

Bei Microphorus (4 Arten nach KrRySTOPH 1961; ,Schistostoma® truncatum Loew nach eigener
Untersuchung) sind die Lacinien dagegen erhalten und wohl ausgebildet (Abb. 7).

Das Fehlen der Maxillen wurde von KrysTtorH bei Microphorella praecox und von mir bei
Parathalassius blasigii (Abb. 9) festgestellt. Angaben iiber andere Arten fehlen leider bis jetzt.
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4. Feste Verbindung zwischen den Paraphysen des Labiums und den Stipites der
Maxillen

Als ,Paraphysen” bezeichnet KRYSTOPH mit SCHIEMENZ 2 ,sklerotisierte Stibe“, die in die
Voiderwand des Labiums (bzw. Praementums) eingebettet sind. Thre proximalen Enden liegen bei
Microphorus frei (Abb. 7). Bei Microphorella (praecox, nach KrystorH) und Parathalassius (blasigii
nach eigenen Untersuchungen, Abb. 9) sind sie dagegen fest mit den Stipites (,Maxillenresten” nach
KrysTtorH) verbunden.

Wahrscheinlich hingt dieses Merkmal eng mit der verdnderten Bewegungsmechanik des Riissels
zusammen: Bei Microphorus diirften die Bewegungen des Haustellums (im Gelenk ,2") tiberwiegend
passiv sein und automatisch durch die Drehung des Fulecrums um das Gelenk (,1“) zwischen Ciypeus
und Praefrons erzwungen werden (Abb.7,11). Nach der festen Angliederung des Clypeus an die
Praefrons diirfte bei den Gattungen Microphorella und Parathalassius eine Bewegung des Riissels mit
Hilfe der an den hinteren H8mem des Cibarialsklerites (Pfeil in Abb. 7) angreifenden Muskeln

Lacinia

Labrum

Hypopharynx

Labrum.

Paraphyse
v phy

Abb. 7—8: Kopf (7: Seitenansicht, 8: Frontalansicht) des Weibchens von Microphorus sycophantor
Melander (rezent). Pfeil: Zugrichtung der Muskulatur, 1 und 2: Gelenke, in denen der
Riissel beim Einbringen in die Ruhelage bewegt wird. Zum Vergleich mit Abb. 9—12.
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Clypeus

Paraphyse

Labrum
10

Abb. 9—10: Kopf (9: Seitenansicht, 10: Frontalansicht) des Weibchens von Parathalassius blasigii
Mik. Vergleiche dazu auch Abb. 7—8 und 11—12.

1

Abb. 11—12: Ruhelage des Riissels bei Microphorus (11) und Parathalassius (12). Vgl. dazu Abb. 7
und 9.
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unmoglich geworden sein, denn das gesamte Fulcrum (bestehend aus Clypeus, Paraclypealphragmata
und Cibarialsklerit) ist ja ein starres, in sich unbewegliches Gebilde. Lediglich eine Bewegung des
Haustellums (von der Ruhelage in die Funktionsstellung und zuriick) ist méglich, und zwar in dem
Gelenk (,2“) zwischen Fulcrum und Haustellum (Abb. 9, 12). Der Unbeweglichkeit des Fulcrums
entspricht die weitgehende Riickbildung der Rostralmembran (zwischen Kopfkapsel und Haustellum).
Man méchte annehmen, daf die Bewegungen des Haustellums durch Stipitalmuskeln bewerkstelligt
werden, und daB die Ubertragung auf das Haustellum durch die feste Verbindung zwischen Stipites
und Paraphysen ermdglicht wird.

Hier muf zugestanden werden, daB diese Uberlegungen und die Abbildungen 11, 12 not-
gedrungen stark hypothetisch sind, da wegen der Seltenheit des Materiales nur je ein Prdparat zur
Verfiigung stand und eine Untersuchung der Muskulatur naturgema unméglich war.

5. Verschiebung der Antennen nach oben

Auch MELANDER (1927) fiihrt die Stellung der Antennen als Unterschied zwischen den Gattungen
Microphorus (,antennae inserted below the middle of the head®) einerseits und Microphorella-
Parathalassius (,antennae inserted above the middle of the head) andererseits auf.

Obwohl die funktionelle Bedeutung der Antennenverschiebung bisher nicht deutlich erkennbar ist,
darf man vermuten, daff sie eng mit der starken, durch die feste Angliederung des Clypeus an die
Praefrons (Merkmal 2) erzielten Verldngerung des Untergesichtes zusammenhéngt. Vielleicht wird der
Eindruck einer Verschiebung der Antennen nach oben weniger durch eine tatsdchliche Verschiebung
hervorgerufen als durch eine Verlingerung der Komplexaugen nach unten, die durch die starre Ver-
bindung zwischen Clypeus und Praefrons erméglicht wurde (vgl. Abb. 9 mit Abb. 7).

Zwischen den Merkmalen 2—5 besteht jedenfalls ein mehr oder weniger offenkundiger funktio-
neller Zusammenhang.

6. Basalquerader des Fliigels (tb) unvollstandig (Abb. 14—16)

AuBer den 5 angefithrten Merkmalen gibt es noch einige andere, in denen die
Gattungen Microphorella und Parathalassius iibereinstimmen, und in denen beide
von Microphorus abweichen. Bei diesen Merkmalen ist jedoch nicht ganz sicher,
welche Auspragungsform als urspriinglich (plesiomorph) und welche als abgeleitet
(apomorph) zu deuten ist:

(7). Dichoptische Kopfbildung der Mannchen

Die Minnchen der Gattung Microphorus sind holoptisch. Ein solcher Sexualdimorphismus
(& holoptisch, @ dichoptisch) kommt bei den Dipteren im allgemeinen bei denjenigen Arten vor,
deren Minnchen Schwirme bilden. Bei diesen Arten hat der Fliigel auch oft die charakteristische,
durch die starke Entwicklung des Anal- (Axillar-)lappens hervorgerufene Dreiecksform, die auch fiir
Microphorus charakteristisch ist. Nach DownNes (1969) und McALPINE & MUNROE (1968) diirfte
die Schwarmbildung der Minnchen meist am Anfang der Entwicklung der Paarungsgewohnheiten bei
den Dipteren gestanden haben. Fehlen der Schwarmbildung und Kopulation am Boden wéren dann
abgeleitete Merkmale, deren Entstehung den Verlust der holoptischen Kopfbildung bei den Minnchen
und die Reduktion des Analwinkels im Fliigel nach sich gezogen hitten.

Mindestens die dichoptische Kopfbildung der Minnchen kénnte dann ebenfalls als abgeleitetes
Merkmal der Gattungen Microphorella und Parathalassius angesehen werden.

Bis jetzt ist aber nicht sicher, ob Schwarmbildung und holoptische Kopfbildung nicht auch
sekundir entstechen kdnnen. Gewisse Uberlegungen, zu denen die Simuliidae anregen, kénnten fiir
diese Maglichkeit sprechen. Der Anallappen des Fliigels ist bei der (im minnlichen Geschlecht
dichoptischen) Gattung Parathalassius kaum schwicher entwickelt als bei manchen Microphorus-Arten,
und es ist auffdllig, daB bei dieser Gattung die Analzelle und die Analader vielleicht in der
urspriinglichsten Form vorhanden sind, die wir bei den Microphorinae kennen (siche dazu unten).

Uber Schwarmbildungen bei den Microphorinae liegen kaum Angaben vor. COLLIN (1961) be-
obachtete ,that, at least sometimes, Microphorus crassipes hovers in small swarms at the end of over-
hanging branches of hedges or trees“. Uber die Gattungen Microphorella und Parathalassius liegen
anscheinend iiberhaupt keine Beobachtungen vor.

(8). Behaarung der Augen
Auch MELANDER (1927) fiilirt dieses Merkmal zur Unterscheidung der Gattung Microphorus
(»eyes bare”) von Microphorella und Parathalassius (,eyes pubescent”) an. Nach sciner Bestimmungs-
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Abb. 13—18: Analzellenregion des Fliigels von Trichinites cretaceus Hemnig (13: Neokom), Para-
thalassius blasigii Mik (14: rezent), Microphorella iota Colless (15: rezent), Micro-
phorella praecox Loew (16: rezent), Microphorus rusticus Meunier (17: Baltischer Bern-
stein) und Microphorus sycophantor Melander (18: rezent).

tabelle kénnte es allerdings scheinen, als hitten bei der Gattung Microphorus nur die Mannchen
nackte Augen. In der Beschreibung der Gattung Microphorus schrinkt er aber die Angabe ,eyes
bare” nicht auf eines der beiden Geschlechter ein, und ich habe mich selbst davon iiberzeugt, daf
auch bei den Weibchen von Microphorus sycophantor Melander und M. (Schistostoma) truncatus Loew
keine Spur von Augenbehaarung vorhanden ist. Bis jetzt ist ganz unsicher, ob nackte oder behaarte
Augen als abgeleitetes Merkmal anzusehen sind. Es scheint aber, daf behaarte Augen bei der ge-
samten Gruppe Ocydromioinea auf die Gattungen Microphorella und Parathalassius beschrankt sind.
und das wiirde fiir die Apomorphie dieses Merkmals sprechen.

(9). Zweispitzigkeit des Labrums

KRYsTOPH (1961) wies schon darauf hin, daB bei Microphorus das Labrum in 4, bei Microphorella
(praecox) dagegen nur in 2 Spitzen endet. Ich habe mich davon iberzeugt, daB Parathalassius in
diesem Merkmal mit Microphorella iibereinstimmt (Abb. 10), wiahrend bei Microphorus (Schistostomia)
fruncatus 4 Spitzen vorhanden sind wie bei den von KrysTorH untersuchten Microphorus-Arten.

Die Deutung dieses Merkmalspaares ist bisher véllig undurchsichtig.
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Nach den Angaben MEeLANDERs kénnte es scheinen, als bestiinde zwischen Micro-
phorus und Microphorella-Parathalassius ein weiterer wichtiger Unterschied; denn er
fithrt als Merkmal fiir die beiden zuletzt genannten Gattungen noch an: ,antennae
inserted above the middle of the head, the basal two joints fused® (von
mir gesperrt). In Wirklichkeit sind bei allen Gattungen der Microphorinae die beiden
basalen Antennenglieder deutlich getrennt; nicht einmal die Vorstufe einer Ver-
schmelzung ist bei irgendeiner Gattung zu erkennen.

Auch wenn man zugibt, daf von den 9 Merkmalen, in denen die Gattungen
Microphorella und Parathalassius iibereinstimmen, 3 (Merkmal 7—9) nicht in eine
der entscheidenden Kategorien (Symplesiomorphie, Konvergenz, Synapomorphie) ein-
geordnet werden konnen, bleiben immer noch 6 Merkmale, bei denen die Wahr-
scheinlichkeit (Merkmal 2, 4, 5) bzw. Sicherheit (Merkmal 1, 3, 6) besteht, daf
Symplesiomorphie ausgeschlossen werden mufi. Da bei keinem dieser Merkmale
Griinde angegeben werden kénnen, die fiir seine konvergente Entstehung bei den
Microphorinae sprechen, mufl nach dem heuristischen Prinzip, daf Konvergenz nur
dann angenommen werden darf, wenn Griinde dafiir angegeben werden konnen, fiir
alle 6 Merkmale bis zum Beweis des Gegenteils Synapomorphie angenommen werden.
Die Annahme, daff die beiden Gattungen Microphorella und Parathalassius inner-
halb der Unterfamilie Microphorinae zusammen eine engere monophyletische Gruppe
bilden, ist daher gut begriindet.

Viel schwerer 148t sich nachweisen, daf auch die Gattung Microphorus als mono-
phyletische Gruppe und damit als Schwestergruppe von Microphorella-Parathalassius
(wenn wir die Dolichopodidae zunichst auBer Betracht lassen), anzusehen ist.

Die einzige Begriindung, die bis jetzt dafiir gegeben werden kann, liegt in der
Ausbildung der Analzelle: Deren ,Abschlufquerader” (cuy,) ist stark konvex. Die
Analader (cuy, + 1 a) scheint daher aus der unteren Begrenzung der Analzelle zu
entspringen (Abb. 17, 18). Die starke Riickldufigkeit der , Analquerader” ist wohl
der Hauptgrund, der frither (noch bei ENGEL 1938—1956 und MELANDER 1965) zur
Einordnung der Gattungsgruppe in die Unterfamilie Empidinac gefithrt hat. In der
Microphorella-Parathalassius-Gruppe sind Analzelle und Analader bei der Gattung
Parathalassius wohl am urspriinglichsten entwickelt (Abb. 14). Die Analader (cuy, +1a)
ist unter den rezenten Arten wohl nur noch bei Microphorella iota Colless (Abb. 15)
dhnlich entwickelt, bei allen anderen Arten dagegen bis auf geringe Spuren reduziert.

Beachtung, als diagnostisches Merkmal, hat von jeher auch die nahezu gerade
verlaufende Anal-,,Querader” (cuy,) gefunden. MELANDER (1927) schreibt dariiber:
»Judged by the course of the anal crossvein this genus [Parathalassius] should be
located in the Ocydromiinae, but as all the other characters clearly point to the
Microphorus group it follows that the perpendicular crossvein has been independently
developed in Parathalassius.“ Viel niher scheint mir die Annahme zu liegen, daf
die relativ gerade verlaufende Anal-,Querader” der Gattung Parathalassius inner-
halb der Unterfamilie Microphorinae ein relativ urspriingliches Merkmal ist. Es ist
interessant, daf sich Microphorella iota in diesem Merkmal nur wenig von Para-
thalassius unterscheidet, abgesehen davon, daf die Analzelle, bedingt durch die viel
stirkere Abrundung des Anallappens, kleiner ist und zusammengedriickt erscheint.

Man muB sich von der Entwicklung der Analader und Analzelle bei den Ocy-
dromioinea wahrscheinlich folgende Vorstellung machen:
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Die urspriinglichsten Verhiltnisse zeigt Tridiinites cretaceus aus der unteren
Kreide (Abb. 13). Bei einigen rezenten Vertretern der Ocydromioinea s. str. sind sie
nur wenig verdndert. Bei der Schwestergruppe der Ocydromioinea s. str. wurde die
Analzelle stark verkleinert und die Analader verkiirzt (Microphorinae, vielleicht
mit Einschluf der Dolichopodidae; siche unten). Bei der Microphorella-Parathalas-
sius-Gruppe vollzog sich die weitere Verkleinerung der Analzelle ohne Formverinde-
rung (Abb. 14—16). Die zunichst noch erhaltene Analader verschwand spiter (d. h.
bei den meisten Microphorella-Arten) vollstindig. Bei Microphorus, der mutmaB-
lichen Schwestergruppe von Microphorella-Parathalassius blieb die (verkiirzte) Anal-
ader zunichst ebenfalls erhalten (Abb. 17). Die Anal-,Querader” aber wurde stark
konvex und riickldufig. Dadurch wurde auch der ,Ursprung® der komplexen Anal-
ader (cuy, + 1 a) in Richtung nach der Fliigelwurzel, auf die Unterseite der Anal-
zelle, verlagert. SchlieBlich (bei rezenten Microphorus-Arten) wurde auch hier die
Analader praktisch vollstindig reduziert (Abb. 18). Nach dieser Vorstellung ist die
Entwicklung der Analzelle und Analader bei den Microphorinae mit der Annahme
eines Schwestergruppenverhiltnisses zwischen der Gattung Microphorus und der
Gattungsgruppe Microphorella-Parathalassius gut vertriglich. Wir hétten in der Form
der Analzelle bzw. im Verlauf der Anal-,Querader” ein abgeleitetes Grundplan-
merkmal der Gattung Microphorus.

Wahrscheinlich werden genauere Untersuchungen noch andere Merkmale zu Tage
férdern, mit deren Hilfe sich die Annahme cines Schwestergruppenverhiltnisses zwi-
schen Microphorus und Microphorella-Parathalassius stiitzen 14Bt.

Leider wurde der ménnliche Kopulationsapparat bisher nur bei Microphorus
untersucht, und auch hier nur die Skelettmorphologie weniger Arten (BAHRMANN
1960).

Im weiblichen Legrohr gibt es zweifellos Unterschiede, die genauer analysiert zu
werden verdienen. Bei einigen Arten scheinen die Cerci einfach fadenférmig und die
Derivate des (gespaltenen) 9. Tergites unbedornt zu sein, wihrend bei anderen die
Cerci mehr hakenartig ausgebildet sind und die Halften des 9. Tergites starke Dornen
tragen (Parathalassius, aber auch verschiedene Microphorus-Arten und Microphorella
iota Colless). Bis jetzt ist aber leider nicht bekannt, wie die Endsegmente des weib-
lichen Legrohres im Grundplan der Microphorinae ausgebildet sind, und in welcher
Weise dieser Grundplan bei den einzelnen Gattungen und Arten weitergebildet wurde.

Bei kiinftigen Untersuchungen des Fliigels sollte auch die Beborstung des proxi-
malen Hinterrandes, besonders im Bereiche der Basiala (des Fliigelstieles) stirkere
Beachtung erfahren. MeLaNDER (1927) gibt nur fiir die Gattung Microphorus an:
»a strong alular fringe“. Dieser lange Haarsaum ist wahrscheinlich als funktioneller
Ersatz der fehlenden oder kaum nennenswert ausgebildeten Alula anzusehen. Ver-
langerte Haare sind im Bereich des Fliigelsticles aber auch bei anderen Gattungen
der Microphorinae vorhanden (Abb. 14, 16), selbst bei Microphorella iota (Abb. 15,
beschidigt), obwohl es nach der Abbildung bei Coriess (1963) nicht so scheint. Bei
Microphorites extinctus (Abb. 19) nimmt die Linge der Haare vom Hinterrand des
Fliigelstieles zur Fliigelspreite nur ganz allmihlich ab. Trichinites cretaceus (Abb.13)
besitzt am gesamten Hinterrande des Fliigels, auch im Bereiche des Fliigelstieles, nur
ganz kurze Hirchen.
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3. Die systematische Stellung von Microphorites, ohne Beriicksichtigung
der Dolichopodidae

Die vorstehenden Erdrterungen sollten die Voraussetzung fiir die Beantwortung
der Frage schaffen, ob die fossile Art Microphorites extinctus aus der unteren Kreide
mit einer der rezenten Gattungen oder Gattungsgruppen der Microphorinae niher
verwandt sein diirfte als mit den anderen. Man darf jetzt feststellen, daB sich eine
solche Annahme nicht begriinden 138t: Die konstitutiven (abgeleiteten) Merkmale
der Microphorella-Parathalassius-Gruppe sind bei der fossilen Art nicht vorhanden:
Die Arista ist nicht 1-gliedrig (Merkmal 1 der Ubersicht S. 4), sondern besitzt 2
deutliche Glieder. Die Merkmale der Mundwerkzeuge (Merkmal 2—4) kdnnen leider
nicht untersucht werden. Wenn aber, wie angenommen wurde, die Verschiebung der
Antennen nach oben (Merkmal 5) eine Folge der fiir die Microphorella-Parathalassius-
Gruppe charakteristischen Umbildung der Mundwerkzeuge ist, dann muff man aus
der Stellung der Fiihler bei Microphorites schliefen, daB hier diese Umbildungen der
Mundwerkzeuge noch nicht erfolgt sind. Die Basalquerader des Fliigels (Merkmal 6)
ist im Gegensatz zur Microphorella-Parathalassius-Gruppe vollstdndig.

Von den in ihrer Deutung unsicheren Merkmalen 7—9 ist mindestens die Augen-
behaarung (Merkmal 8) bei Microphorites nicht vorhanden. Die beiden anderen
konnen an dem Fossil nicht untersucht werden (Merkmal 7 schon deshalb nicht, weil
nur ein Weibchen vorliegt).

Die Ubereinstimmung, die zwischen der fossilen Gattung Microphorites und den
(bzw. einigen) rezenten Microphorella-Arten in der Form des Fliigels (Reduktion des
Anallappens) und in der Reduktion der Analader besteht, kann also keinesfalls als
Synapomorphie gedeutet werden. Sie muf durch Konvergenz entstanden sein.

Fir die Annahme, da Microphorites mit der rezenten Gattung Microphorus
niher verwandt sein kdnnte, lassen sich ebenfalls keinerlei Griinde beibringen. Wenn
auch das Minnchen von Microphorites bisher nicht bekannt ist, so spricht die starke
Abrundung des Anallappens im Fliigel doch dafiir, da es nicht ausgesprochen
holoptisch war, wenn auch bei den Empididae im ganzen genommen zwischen der
Grofe der Augen und der Fliigelform keine deutliche Korrelation zu bestehen scheint.

LiBt man die als Autapomorphien zu deutenden abgeleiteten Merkmale der
Gattung Microphorites beiseite, weil sie fiir die Ermittlung von Verwandtschafts-
beziehungen ja ohne Bedeutung sind, dann bleiben fiir den Vergleich mit den re-
zenten Microphorinae nur relativ plesiomorphe Merkmale iibrig (wie z. B. die Stel-
lung der Antennen in der Mitte des Augenrandes und die vollstindige Basalquerader
des Fliigels) oder solche, deren Deutung bisher unmdglich oder unsicher ist (z. B. das
Fehlen der Augenbehaarung). Microphorites kdnnte demnach in die Stammgruppe
der Microphorinae gehdren, offenbar als Vertreter eines Seitenzweiges, von dem
keine Nachkommen bis zur Gegenwart iiberlebt haben. Fiir die Annahme, dafl die
letzten gemeinsamen Vorfahren der rezenten Microphorinae bereits wihrend oder
vor der unteren Kreidezeit gelebt haben kdnnten oder daB es damals bereits un-
mittelbare Vorfahren der Gattung Microphorus einerseits und der Microphorella-
Parathalassius-Gruppe andererseits gegeben hiitte, liefert der Fund von Microphorites
keine Griinde. Die Tragweite dieser Feststellung wird besonders deutlich, wenn wir
auch die bis jetzt vernachlissigten Dolichopodidae in unsere Uberlegungen ein-
beziehen.
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4. Einige Bemerkungen iiber die Verwandtschaftsbeziehungen der Dolichopodidae,
unter Beriicksichtigung der fossilen Gattung Microphorites

An der Annahme, daB die Empididae und Dolichopodidac zusammen eine mono-
phyletische Gruppe (Empidiformia) bilden, kann heute wohl nicht mehr gezweifelt
werden. Alle Versuche, engere Verwandtschaftsbeziehungen zwischen den Dolicho-
podidae und den Cyclorrhapha nachzuweisen, miissen als gescheitert gelten.

Unbeantwortet ist dagegen die Frage, ob zwischen den Empididae und Dolicho-
podidae ein Schwestergruppenverhiltnis besteht, oder ob ein solches zwischen den
Dolichopodidae und einer bestimmten monophyletischen Teilgruppe der Empididae
anzunehmen ist. Die Empididae in ihrer gegenwirtigen Umgrenzung wiren in diesem
Falle als paraphyletische Gruppe zu bezeichnen, die als geschlossene Gruppe keinen
Platz im phylogenetischen System zu beanspruchen hitte.

Als mdgliche Schwestergruppen der Dolichopodidae sind meines Wissens bisher
nur die Clinoceratinae (bzw. Hemerodromiinae-Clinoceratinae) und die Microphorinae
in Betracht gezogen worden.

Einige Ubereinstimmungen in zweifellos abgeleiteten Merkmalen zwischen Clino-
cera und den Dolichopodidae hat LaureNce (1953) angefithrt. Dazu wire aber einer-
seits zu sagen, daB diese Merkmale auch bei der Microphorella-Parathalassius-
Gruppe vorhanden sind (Reduktion der Lacinien, feste Verbindung zwischen den
Stipites der Maxillen und den Paraphysen des Labiums) und andererseits, daB sie
nicht bei allen Clinoceratinae vorkommen. Fiir die Maglichkeit einer engeren Ver-
wandtschaft zwischen den Dolichopodidae und den Hemerodromiinae-Clinoceratinae
hat sich auch BAHRMANN ausgesprochen: ,Sollte eine Herleitung der Dolichopodidae
von einer Teilgruppe der Empididae wahrscheinlich gemacht werden kénnen, kimen
nach BAHRMANN (1960) dafiir eigentlich nur die Hemerodromiinae/Clinoceratinae in
Frage, die CorLiN (1961) neuerdings in einer Unterfamilie zusammenfafit“ (BAHR-
MANN 1966). Zu sagen wire hierzu, daf BAHRMANN den minnlichen Kopulations-
apparat, auf den er seine Annahme stiitzt, bei der Gattungsgruppe Microphorella-
Parathalassius nicht untersucht hat.

Die Annahme mdglicher Verwandtschaftsbeziehungen zwischen den Micro-
phorinae und den Dolichopodidae hat meines Wissens zuerst CoLrkss (1963) er-
wogen: ,there does seem to be a strong suggestion that Microphorella and its allies
represent an empidid stock from which the Dolichopodidae have evolved.” Corress
verwies besonders auf die Ubereinstimmungen im Bau der Mundwerkzeuge, und in
der Tat sind die Ubereinstimmungen zwischen den Dolichonodidae und der Micro-
phorella-Parathalassius-Gruppe in den Merkmalen 2—5 (Tabelle, S. 6—8) nach den
Angaben von CrecaN (1941) und eigenen Stichprobenuntersuchungen zu urteilen so
groB, daB die Abbildunsen von Parathalassius (Abb. 9. 10) recht gut auch als Dar-
stellung der bei den Dolichonodidae vorliegenden Verhiltnisse dienen kdnnten. Uber-
einstimmung besteht. wie es scheint. auch in den Merkmalen 6—8. Auch die habituelle
Ahnlichkeit, die freilich z. T. durch die anvegebenen Merkmale bestimmt wird, ist
manchmal betrichtlich. Uber Parathalassius blasigii schrieb Mix: . Auf dem Sand der
flachen Meereskiiste in Gesellschaft mit dem Dolichonodiden Ewithalassius Sancti
Marki Mik, die sich derartig gleichen. daf selbst das kundige Auge auf den ersten
Blick getiduscht wird.“

Ich halte es fiir mdglich, daf man auch in der Verdrehung des minnlichen Post-
abdomens, die fiir alle Microphorinae charakteristisch zu sein scheint, abgesehen von
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anderen, bisher nicht untersuchten Merkmalen, synapomorphe Ubereinstimmung mit
den Dolichopodidae finden kénnte. Uber das Abdomen von Microphorus schreibt
CorLIN (1961): ,seventh segment bent a little downwards and compressed, the eigth
segment turned towards right so that the hypopygium lies on right-hand side of
seventh segment.” Bei den Dolichopodidae sind das 7. und die folgenden Abdominal-
segmente ebenfalls modifiziert, und das Hypopygium liegt ebenfalls an der rechten
Seite des 8. Segmentes: , Das 7. Segment ist zum asymmetrischen, mehr oder weniger
langen ,Schaft“ modifiziert, der das 6. Abdominalsegment mit dem 8. Segment ver-
bindet. Dieses liegt ebenfalls asymmetrisch, als meist rundliche, konvexe Deckschuppe
der linksseitigen oder selten dorsalen Offnung in der basalen Halfte der Genital-
kapsel auf, die sich vom 9. Segment ableitet . ..“ (BucHMANN 1961).

Im Fliigelgedder gibt es keine Merkmale, in denen die Dolichopodidae urspriing-
licher wiren als die (bzw. einige) Microphorinae. In einigen Fliigelmerkmalen sind
die Dolichopodidae stiirker abgeleitet als alle bekannten Vertreter der Microphorinae
(Fehlen der Costa am Hinterrande des Fliigels, Einmiindung der Subcosta in den
Radius, Fehlen von m,), aber ihr Fliigel kann ohne Schwierigkeiten als Weiterbildung
des Fliigels in dieser Gruppe verstanden werden.

Urspriinglicher als die Microphorella-Parathalassius-Gruppe sind die Dolicho-
podidae in der Zweigliedrigkeit ihrer Arista, Zwischen beiden Gruppen kann daher
allenfalls ein Schwestergruppenverhiltnis bestehen.

Wenn sich der Verdacht bestitigen sollte, daf die Dolichopodidae als Schwester-
gruppe der Microphorinae oder gar der Microphorella-Parathalassius-Gruppe an-
zusehen sind, dann kdnnte die Einteilung der Empidiformia in die beiden Familien
Empididae und Dolichopodidae nicht aufrecht erhalten werden. Das hat schon CoLLEss
(1963) ganz richtig erkannt. Es wiirde sich bei einer den tatséchlichen phylogene-
tischen Verwandschaftsbeziehungen entsprechenden Anderung des Systems freilich
nicht bloB um eine ,rigid application of formal principles” handeln, sondern um die
korrekte und unmifiverstindliche Darstellung wissenschaftlicher Erkenntnisse. Welche
weittragenden Fehlschliisse sich ergeben kénnen, wenn phylogenetische Erkenntnisse
nicht in das System iibertragen werden, eben weil man darin nur eine unnétig
pedantische Anwendung formaler Prinzipien sehen zu miissen glaubte, dafiir lieBen
sich aus der Literatur fast beliebig viele Beispiele anfithren. Wenn ich selbst die
Konsequenzen ebensowenig ziehe wie CoLLEss, so liegt der Grund darin, daB es sich
bei unseren Ansichten iiber die Verwandtschaftsbeziehungen der Dolichopodidae vor-
erst doch nur um eine, wenn auch aussichtsreiche, Arbeitshypothese handelt. Solange
der Grundplan der Dolichopodidae nicht wesentlich klarer herausgearbeitet ist als
bisher, und solange nicht gewisse Merkmale der Microphorinae sorgfiltiger unter-
sucht sind als bisher, kdnnen wir nicht von einer sicher begriindeten Theorie iiber
die Verwandtschaftsbeziechungen der Dolichopodidae sprechen.

Vor kurzem hat H. Urrica (1971) im Thorax der Dolichopodidae mehrere apo-
morphe Grundplanmerkmale nachgewiesen. Es wire nun von grofier Bedeutung, zu
priifen, ob einige davon schon bei den Microphorinae oder bei der Microphorella-
Parathalassius-Gruppe vorhanden sind.

Fir das Bild, das wir uns von der phylogenetischen Entwicklung der Empidiformia,
ihrer schrittweisen Aufspaltung und Entfaltung wihrend bestimmter Perioden der
Erdgeschichte machen miissen, und gegebenenfalls fiir den Versuch einer evolutions-













































