b'/éf,a(o “f’) -l
S A ZENTHEG
Stuttgarter Beitrige zur Naturkunde

* )
aus dem Staatlichen Museum fiir‘Naturkunde in Stuttgart

Stuttgart 1. Juni 1966 Nr. 153

Dixidae aus dem Baltischen Bernstein,
mit Bemerkungen iiber einige andere fossile Arten
aus der Gruppe Culicoidea (Diptera Nematocera)

Von Willi Hennig, Stuttgart
Mit 21 Abbildungen

Die Dixidae des Baltischen Bernsteins eignen sich besonders gut zur Demonstration
einiger der Probleme, die bei der Bearbeitung von Bernstein-Einschliissen auftreten.

Zweifellos sind die Dixidae eine monophyletische Gruppe, aus der zur Zeit etwa
150 Arten bekannt sind. Bis in die neuere Zeit wurden sie als Unterfamilie der Culi-
cidae angesehen (noch Martint 1929 und Epwarps 1932). Heute gelten sie allgemein
als eigene Familie. Von den Culicidae der #lteren Autoren (Epwarps, MarTiNI) werden
auller den Dixidae jetzt meist auch die Chaoboridae als eigene Familie abgetrennt
(Henper 1936/37; Stone, Knicur & Starcke 1959). Wenn man diese 3 Familien,
Dixidae, Chaoboridae und Culicidae (im engeren Sinne), aber einfach nebeneinander-
stellt, dann kommt im System die unbestrittene und wohl unbestreitbare Erkenntnis
nicht mehr zum Ausdruck, dafl diese drei je fiir sich genommenen wohl sicher mono-
phyletischen Gruppen zusammen wieder eine monophyletische Gruppe hoéherer Ord-
nung bilden. Man kann diese mit Henper (1936/37) als ,,Superfamilie Culicoidea® be-
zeichnen. Innerhalb dieser Superfamilie stehen die Dixidae zweifellos den Chaobori-
dae + Culicidae als Schwestergruppe gegeniiber. Die Chaoboridae sind mit den Culi-
cidae also niher verwandt als mit den Dixidae. Roupenporr (1962) bringt das dadurch
zum Ausdruck, daB} er die beiden Familien Chaoboridae und Culicidae in einer Fami-
liengruppe Culicidea vereinigt. Ihr stehen als Schwestergruppe die Dixidea, mit der
einzigen rezenten Familie Dixidae, gegeniiber.

Man kann die bestehenden Verwandtschaftsbeziehungen im System wie folgt zum
Ausdruck bringen:

Superfamilie Culicoidea
1. Familiengruppe Dixidea
Familie Dixidae
2. Familiengruppe Culicidea
a) Familie Chaoboridae
b) Familie Culicidae

Dieses System bietet hinsichtlich der Moglichkeit, die monophyletischen Teilgruppen
der Gesamtgruppe und ihre Verwandtschaftsbeziehungen darzustellen, keinerlei Vor-
teile gegeniiber etwa den beiden folgenden Systemen:

Ross (1951) Epwarps (1932)
Superfamilie Culicoidea Familie Culicidae
1. Familie Dixidae 1. Subfamilie Dixinae
2. Familie Culicidae 2. Subfamilie Culicinae
a) Subfamilie Chaoborinae a) Tribus Chaoborini

b) Subfamilie Culicinae b) Tribus Culicini
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Alle 3 Systeme sind darin vollkommen gleichwertig, daB3 sie genau der in Abb. 1
dargestellten Stammbaumzeichnung entsprechen. Verschieden sind sie nur darin, dal3
den in gleicher Weise umgrenzten und einander ko- bzw. subordinierten Gruppen in
jedem von ihnen ein anderer absoluter Rang zugesprochen wird. Die Frage, ob eines
dieser 3 Systeme ,richtiger” ist als die beiden anderen, kann iiberhaupt nur dann auf-
treten, wenn man der Ansicht ist, daB3 der absolute (kategoriale) Rang einer mono-
phyletischen Gruppe etwas objektiv feststellbares ausdriicken sollte und auch aus-
driicken kann. Mit dieser Frage habe ich mich zuletzt ausfiihrlich in meiner Darstellung
der Acalyptratae des Baltischen Bernsteins auseinandergesetzt (1965 c).

Abb. 1 (links). Verwandtschaftsbeziehungen zwischen den Teilgruppen der Culicoidea.
Siehe dazu den nebenstehenden Text.

Abb. 2 (rechts). Holotypus von Dixa minuta Meunier (3).

Soviel ist sicher, dal} im phylogenetischen System der Grad der morphologischen
Sonderstellung einer Gruppe deren kategorialen Rang nicht bestimmen kann, denn es
kénnte ja sein, daf z. B. die Gruppe 2 b von ihrer Schwestergruppe 2 a sehr viel stirker
abweicht als diese von der Gruppe 1.

Eine sinnvolle Frage ist auf jeden Fall die nach der Lage der Verzweigungsstellen 1
und 2 (Abb. 1) in der Zeitskala der Erdgeschichte. Ihre Beantwortung wiirde uns das
Alter der Gruppen 1, 2, 2 a und 2 b angeben, und damit wiilten wir auch, mit welchen
anderen Tiergruppen wir sie in diesem genau bestimmten Sinne vergleichen diirfen.
Die (ungefihre) Gleichaltrigkeit ist der einzige Maf}stab, mit dessen Hilfe im phylo-
genetischen System die Vergleichbarkeit monophyletischer Gruppen festgestellt werden
kénnte, und wenn die Vergleichbarkeit durch den kategorialen Rang zum Ausdruck ge-
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bracht werden soll, dann ist das Entstehungsalter einer Gruppe das einzige, wonach
im phylogenetischen System deren Rang bestimmt werden kann.

Wenn also die Frage entschieden werden soll, ob eines der drei oben (S. 1) ge-
nannten Systeme den anderen vorzuziehen ist, dann wird zuvor die Frage untersucht
werden miissen, wie alt die in diesem System unterschiedenen Gruppen sind.

Diese Frage ist, an Hand der damals vorliegenden Fossilienfunde, bereits von
Epwarps (1923) untersucht worden. Er kam zu dem Ergebnis, daB der Ursprung der
Gesamtgruppe (Epwarps nannte diese damals noch ,Culicidae“) im Mesozoikum ge-
sucht werden miisse und dal} die 3 Hauptgruppen (1, 2a, 2b in Abb.1; Epwarps
nannte sie damals Dixinae, Chaoborinae und Culicinae) , existed in mid-Tertiary times
much as they do to-day, and with almost identical characters“. Die entscheidende Frage
ist, wie weit wir sie in das Mesozoikum zuriickverfolgen kénnen. Zu Epwarps’ Zeit
(1923 und noch 1932) konnte keines der aus dem Mesozoikum von ilteren Autoren
beschriebenen Fossilien mit Sicherheit den Culicoidea zugeordnet werden. Leider hat
sich daran seither wenig geiindert.

Bopk (1953) beschrieb zwar aus dem Oberen Lias von Niedersachsen eine Anzahl
von Larven und Puppen unter der Bezeichnung ,,Ord. Diptera, Subord. Nematocera,
Fam. Culicidae (?)“. StonE, Knicur & Starcke (1959) meinen dazu: ,,Possibly several
of these are Chaoboridae. None seems to be Culicidae and some are probably not
Diptera.

Wenn sich die Vermutung, daf} einige von diesen Resten méglicherweise zu den
Chaoboridae gehoren, bestitigen sollte, dann wire das von hochster Wichtigkeit; denn
nach dem, was wir heute iiber die Verwandtschaftsbeziehungen der éltesten Teilgruppen
der Culicoidea wissen, wiirde das bedeuten, dal} im Oberen Lias bereits die 3 Familien
der Culicoidea (Dixidae, Chaoboridae, Culicidae) existiert haben miissen. Man wiire
dann zu der Annahme gezwungen, dal} die beiden in Abb. 1 gezeichneten Verzwei-
gungen des Stammbaumes (1 und 2) bereits vor dem Oberen Lias (bzw. vor der Zeit,
aus der Bope’s Funde stammen) stattgefunden haben miissen.

Nichts in Bope’s Beschreibungen und Abbildungen scheint mir aber so weittragende
Schliisse zu rechtfertigen.

Aus dem Oberen Jura (Malm) von Kara-tau hat Ronpenporr die Familie Dixa-
mimidae (mit der einzigen Art Dixamima villosa Rohd.) beschrieben. Eine Abbildung
des Fliigels gab er zwar schon 1951 und weitere Abbildungen 1962, wirklich beschrie-
ben wurde die Art aber erst 1964. Ich habe sie daher auch in meiner Arbeit von 1954
noch nicht erwihnt.

Nach Roupenporr (vgl. den Stammbaum 1964, p. 258, Fig. 82) wiiren die Dixa-
mimidae die Stammgruppe der rezenten Dixidae, nicht aber diejenige der iibrigen Culi-
coidea (d.h. Culicidea = Culicidae + Chaoboridaec). Wenn das richtig wire, dann
hitten wir im Malm den Terminus post quem non fiir die Entstehung des Schwester-
gruppenverhiltnisses Dixidea — Culicidea, d. h. wenigstens die erste Verzweigung des
Stammbaumes der Culicoidea (1 in Abb. 1) miilite vor dieser Zeit erfolgt sein.

Nach Roupenporr’s Abbildung unterscheiden sich die Dixamimidae von den rezen-
ten Dixidae dadurch, daf3, wie bei den Culicidea, die erste Gabelung des Radialsektors
weit vor der Miindung von sc liegt, durch die nierenférmigen Augen und die 13 (nicht
wie bei den Dixidae 14) kurzen und gedrungenen Glieder der Fiihlergeif3el.

Bei einer bestimmten Deutung dieser Merkmale (wenn man sie nimlich als plesio-
morph, bezogen auf den Grundplan der Culicoidea, ansprechen diirfte) wire es nicht
unméglich, die rezenten Dixidae von den Dixamimidae abzuleiten. Aber eben diese
Deutung der Merkmale wiirde es auch gestatten, die Dixamimidae als Stammgruppe
aller Culicoidea anzusehen. Ich kann der Darstellung RonpEnDors’s keinen einiger-
maBen tiberzengenden Grund fiir die Annahme abgewinnen, dal3 uns in den Dixamimi-
dae die Stammgruppe der Dixidae, und n ur der Dixidae, vorliegt, obwohl ich es durch-
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aus fur moglich halte, dal} im oberen Jura das Schwestergruppenverhiltnis zwischen
den Dixidea und Culicidea schon bestanden hat, zumal verschiedene Griinde (z. B. die
Funde wahrscheinlich zu den Chironomoidea gehérender Formen) die Existenz wenig-
stens der Gesamtgruppe Culicoidea im Jura wahrscheinlich machen.

Unter diesen Umstinden bleibt das Eocin diejenige Zeit, in der wir die 3 Familien
der Culicoidea zuerst mit Sicherheit nachweisen konnen. Nach Epwarps (1923) ge-
horen ,,Culex” damnatorum Scudder und ,,Culex® winchesteri Cockerell aus dem Eocin
von Nordamerika tatsichlich zu den Culicidae im heutigen, engeren Sinne (Culicinae
bei Epwarps; Gruppe 2 a in Abb. 1). Das bedeutet nach dem, was wir iiber die phylo-
genetische Gliederung der Gruppe wissen (Abb. 1), daB3 es im Eociin auch Dixidae und
Chaoboridae gegeben haben muB3. Diese beiden Familien sind zuerst in dem, vielleicht
nicht viel jiingeren, Baltischen Bernstein nachgewiesen. Es ist recht merkwiirdig, dal}
aus diesem keine Culicidae im modernen, engeren Sinne bekannt geworden sind (siehe
dazu aber auch S. 14). DaB} diese Familie zur Bernsteinzeit ebenfalls bereits existiert
haben mul3, geht nicht nur zwingend aus dem hervor, was wir iiber ihre Beziehungen
zu den Chaoboridae und Dixidae wissen (Abb. 1), sondern auch aus den oben erwihn-
ten Fossilienfunden im Eocin Nordamerikas.

Aus dem Baltischen Bernstein sind, wie Epwarps (1923) berichtet, in alter Zeit
mehrfach Culicidae (,Culex”) erwihnt, aber niemals beschrieben worden. Bei den
Bernsteinfunden aus der Gruppe Culicoidea ergibt sich also das gleiche Bild, das wir
von den Acalyptratae (Abb. 3 bei Hennic 1965 ¢) und anderen Gruppen kennen: Von
mehreren nahe miteinander verwandten Gruppen sind nur oder fast nur die relativ
urspriinglichen und heute artenarmen (bei den Culicoidea, siehe Abb. 1: Dixidae mit
etwa 150 und Chaoboridae mit etwa 90 rezenten Arten), sehr spirlich aber die im
ganzen gesehen abgeleiteten und heute artenreichen (Culicidae mit rund 2450 Arten)
vertreten. Eine vollig befriedigende Erklirung fiir diese auffillige Tatsache steht noch
aus. Da nun sicher feststeht, dal} alle 3 Familien der Culicoidea bereits im Eocin ver-
treten waren, miissen die in Abb. 1 eingezeichneten Verzweigungen des Stammbaumes
(1 und 2) bereits vor dieser Zeit erfolgt sein. Einschliisse im Baltischen Bernstein kén-
nen also bestenfalls iiber das Mindestalter von Teilgruppen (Unterfamilien, Tribus,
Gattungen im Sinne der gegenwiirtigen Systeme) etwas aussagen.

1. Familie Dixidae

Loew (1850) gab an, aus dem Bernstein 4 Arten der ,Gattung Dixa“ zu kennen.
Beschrieben wurden spiter (von Meunier 1906) nur 2 Arten, Dixa minuta und Dixa
succinea. Zu dieser Zeit, und noch viel spiter, vereinigte man auch noch alle rezenten
Arten in der einen Gattung Dixa. Nachdem aber zunichst verschiedene Autoren meh-
rere Artengruppen zu Untergattungen vereinigt oder sogar als selbstindige Gattungen
von Dixa abgetrennt hatten, unterschied NowerL (1951) bei den Dixidae 3 Unter-
familien: Paradixinae, Meringodixinae und Dixinae. Andere Autoren (z. B. Husert in
Stone & alii 1965) sind ihm darin nicht gefolgt und bezeichnen die Unterfamilien
NowriL’s wieder als Untergattungen der einen Gattung Dixa. Das ist zunichst nicht
so wichtig. Entscheidend ist die Frage, ob die von verschiedenen Autoren unterschie-
denen ,,Unterfamilien®, ,,Gattungen® oder ,Untergattungen® monophyletische Teil-
gruppen der Dixidae sind oder nicht.

Aus der Merkmalsverteilung (,, Heterobathmie der Merkmale®; vgl. Hennig 1965 a)
und auch aus dem von NowrLL (1951) gezeichneten Stammbaum scheint mindestens
hervorzugehen, dall zwischen den .,Meringodixinae“ und den ,Dixinae“ engere Ver-
wandtschaftsbeziehungen bestehen. Bisher ist aber die Frage noch nicht geklirt, ob
Meringodixa (1 Art in Kalifornien) eine besonders urspriingliche Form ist, die den
Dixinae im Sinne NowsLL’s als Schwestergruppe gegeniibersteht, oder ob Meringodixa
chalonensis Nowell nur als eine besonders stark abgeleitete Art der Gattung Dixa an-
zusehen ist.
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Nicht sicher geklirt ist weiterhin die Frage, ob zwischen den Dixinae sens. lat.
(incl. Meringodixa) und den Paradixinae ein Schwestergruppenverhiltnis besteht oder
nicht. Man kénnte das annehmen, wenn sich die im folgenden versuchsweise gegebene
Deutung der Merkmalsverteilung (— urspriingliche, + abgeleitete Ausprigungsstufe)
als gut begriindet erweisen sollte:

Paradixinae Dixinae

1— Larven ohne Haarkronen auf dem 17 Larven mit dorsalen Haarkronen auf
Abdomen den Segmenten 2—7

2— Erstes Glied der Fiihlergeif3el zylin- 21 Erstes Glied der Fiihlergeif3el spin-
drisch und wenigstens 5mal so lang delfsrmig, meist kiirzer
wie breit

3+t ,Coxite” des minnlichen Hypo- 3— ,Coxite” des ménnlichen Hypo-
pygiums mit einem langen, unbe- pygiums ohne langen Terminalfort-
haarten Terminalfortsatz satz

Aufler diesen von Epwarps (1930) angegebenen Merkmalen nennt NowerL (1951)
noch einige weitere, die aber zum Teil problematisch oder einer Deutung bisher nicht
zugénglich sind.

Es scheint demnach, dafl die Dixinae (incl. Meringodixa) als monophyletische
Gruppe am besten begriindet sind. Das Vorhandensein von Haarkronen auf der Dorsal-
seite des larvalen Abdomens (Merkmal 17) hiingt nach Epwarps (1930) vielleicht da-
mit zusammen, daf} die Larven der Dixinae in stirker strémendem Wasser leben als
die der Paradixinae. Demnach darf man mit Ebwarps wohl annehmen, dal} die abdomi-
nalen Haarkronen ein abgeleitetes Anpassungsmerkmal der Dixinae sind und dal} sie
bei den Paradixinae primir fehlen.

Schwieriger ist die Fiihlerbildung der Imagines zu beurteilen. Zwar scheint es, daf}
die Fiihlerentwicklung (2—, 2*) bei den Dixidae in Richtung auf eine Verkiirzung aus-
geht, wobei das 1. Glied spindelférmig verdickt und der Distalabschnitt der Geillel
,haarférmig® wird. Es ist aber fraglich, ob es sich dabei um ein in allen Fillen brauch-
bares diagnostisches Merkmal handelt. Takanasm (1958) vermochte bei den von ihm
beschriebenen 10 japanischen Arten die beiden Gruppen nach diesem Merkmal nicht
zu unterscheiden.

Ahnlich steht es mit dem Terminalfortsatz am Grundglied der Zange des minn-
lichen Hypopygiums (3=, 3*"). Nach den Abbildungen Taxanasur’s scheint es, daf} auch
das Vorhandensein oder die Linge des Terminalfortsatzes fiir die japanischen Arten
keine eindeutige Unterscheidung der beiden Gruppen ermdglicht. Das einzige bisher
bekannte Merkmal, mit dem man vielleicht die Monophylie der Paradixinae begriinden
kénnte, wenn es als abgeleitet zu deuten wire (3), ist also sehr unsicher.

Trotzdem mochte ich glauben, daf die Paradixinae und Dixinae sens. lat. als zwei
im wesentlichen monophyletische Teilgruppen der Dixidae, und folglich als Schwester-
gruppen, anzusehen sind. Dafiir spricht die geographische Verbreitung der Dixinae,
die nach der Morphologie und Okologie der Larven wohl am sichersten als monophyle-
tische Gruppe gelten konnen: Sie sind vor allem in der holarktischen Region, aber
auch in Afrika, Madagaskar und in der orientalischen Region verbreitet. In Stidaustra-
lien, Tasmanien und Neuseeland werden sie durch die Gruppe Neodixa—Nothodiza
vertreten, von der 4 Arten auch aus Siid- und Mittel-Chile beschrieben sind. Zwischen
dieser Siid-Gruppe und den iibrigen Dixinae liegen anscheinend breite Verbreitungs-
liicken einerseits im papuanischen und andererseits im neotropischen Gebiet. Dieses
Bild weist nach allen bisherigen Erfahrungen auf ein hohes Alter dexr Gruppe hin.

Die Paradixinae haben eine ganz dhnliche Verbreitung. Auch sie sind in Austra-
lien, Tasmanien und Neuseeland durch eine isolierte Artengruppe vertreten, die aller-
dings in Chile nicht nachgewiesen ist und der man bisher keinen eigenen Gattungs-
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namen zuerkannt hat. Abweichend von den Dixinae sind die Paradixinae aber in der
neotropischen Region durch eine besondere Artengruppe (Dixella) vertreten. Auch
dieses Verbreitungsbild spricht fiir ein verhiltnisméBig hohes Alter, und da die geo-
graphische Verbreitung bei beiden Gruppen etwa die gleiche Deutung nahelegt, ist es
ziemlich wahrscheinlich, dal} beide verhiltnismiBig alte monophyletische Gruppen sind,
auch wenn die morphologische Begriindung dieser Annahme bei den Paradixinae zu
wiinschen iibrig laBt.

Das wahrscheinlich hohe Alter der Dixinae und Paradixinae auf der einen und die
geringen morphologischen Unterschiede der Imagines auf der anderen Seite lassen
Epwarps’ Feststellung (1923), dald die aus dem Bernstein beschriebenen ,,Dixa“-Arten
von den rezenten nur in geringfiigigen Einzelheiten abweichen, als recht nichtssagend
erscheinen. Man méchte wissen, zu welcher der beiden Unterfamilien, die nach dem
geographischen Verbreitungshild lange vor der Bernsteinzeit entstanden sein diirften,
sie gehoren, und man mochte, wenn moglich, dariiber hinaus auch gern noch die Frage
beantwortet haben, ob sie in der einen oder anderen Unterfamilie vielleicht sogar in
bestimmte, noch engere Teilgruppen eingeordnet werden konnen, deren Entstehung vor
der Bernsteinzeit dann ebenfalls gesichert wiire. Leider 148t sich diese spezielle Frage
bis jetzt nicht beantworten, weil iiber das Gesagte hinaus die phylogenetischen Ver-
wandtschaftsheziehungen der rezenten Arten noch nicht geklirt sind.

Mir liegen aus dem Baltischen Bernstein 7 Exemplare vor, die zu den Dixidae ge-
héren. Das eine davon ist der Holotypus von Dixa minuta Meunier. Der Holotypus
(zugleich das einzige vom Autor erwihnte Exemplar) der 2. von Meunigr (1906) be-
schriebenen Art ist verschollen. Als Neotypus dieser Art ,,Dixa succinea Meunier”
habe ich ein bisher nicht beschriebenes Exemplar ausgewihlt, das dem geologisch-pali-
ontologischen Institut der Universitidt Ttibingen gehort.

AulBerdem liegen mir noch 5 Exemplare aus dem Institut fiir Paldontologie und
Museum der Humboldt-Universitit Berlin vor, deren Kenntnis ich Herrn Dr. Jarcer
verdanke. Sie stammen aus der Sammlung Berenpt und sind gréBtenteils, zweifellos
von Loew, mit Namen bezeichnet:

1 Exemplar als ,Dixa & sp. 1 filicornis“. Es ist im folgenden (S. 11) als Paradixa
filiforceps beschrieben.

1 Exemplar als ,Dixa 3 sp. 2 distans®. Identisch mit Dixa minuta Meunier (siehe
S.7).

1 Exemplar als ,Dixa sp. 2 distans ?*. In Wirklichkeit ein 1 3 und nicht zur
gleichen Art gehorend wie das vorstechend genannte Exemplar. Im folgenden
als Paradixa distans beschrieben (S. 11).

1 Exemplar als ,Dixa Dr. B.“. 1 &, das offenbar zur gleichen Art gehort wie
das vorstehend erwiihnte Tier, also Paradixa distans (S. 11).

1 Exemplar ,Dixa sp. 3 contigua 2. Als @ nicht niher bestimmbar und daher
im folgenden nicht weiter beriicksichtigt.

Es kann kaum einen Zweifel dariiber geben, dal} es sich um das Material handelt,
auf Grund dessen Loew (1850) das Vorkommen von 4 Arten der ,,Gattung Dixa“ im
Bernstein angab. Die Namen und Beschreibungen dieser Arten sind von Loew aber
niemals verdffentlicht worden.

In dem gesamten Material, das mir aus dem Bernstein vorliegt, lassen sich 4 Arten
deutlich unterscheiden. Die eine von ihnen, Dixa minuta, scheint mir zu den Dixinae
zu gehoren. Genaueres dariiber ist bei der Besprechung dieser Art gesagt (siehe unten,
S. 7). Die drei anderen Arten zeigen mit aller Deutlichkeit die diagnostischen Merk-
male der Paradixinae. Leider ist gerade die systematische Gliederung dieser Gruppe
durchaus undurchsichtig. Man kénnte von der Arbeitshypothese ausgehen, daR drei im
wesentlichen monophyletische Artengruppen zu unterscheiden sind:
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1. Eine australisch-neuseelindische Artengruppe (7 Arten in N. S. Wales, Tas-
manien und Neuseeland).

2. Eine holarktische Artengruppe (etwa 50 Arten), zu der auch die aus Stidafrika
beschriebene P. harrisoni Freeman 1956 gehort.

3. Eine neotropische Artengruppe (etwa 12 Arten), die auch als eigene Gattung,
Dixella, abgetrennt worden ist.

Diese Arbeitshypothese miilte in der Zukunft entweder verifiziert oder widerlegt
werden. Nach unseren sonstigen Erfahrungen mochte man annehmen, daB die austra-
lisch-neuseelindische Artengruppe (1) zuerst, und zwar vor der Bernsteinzeit, isoliert
wurde und dal} die holarktische und neotropische Artengruppe niher miteinander ver-
wandt sind. Es ist auch moglich, daB einige holarktische Arten mit der neotropischen
Gruppe (Dixella) naher verwandt sind als andere. NowgLL (1951) vermutet von Dixella,
»that this genus has had a relatively recent origin and is still in the position of esta-
blishing itself“. Wenn es gelingen sollte, die Gruppe Paradixa—Dixella in mehrere
monophyletische Artengruppen aufzulsen, deren Verwandtschaftsbeziehungen (Schwe-
stergruppenverhiltnisse) aufzukliren und einer von ihnen die Bernsteinfossilien zuzu-
ordnen, dann konnte man im giinstigsten Falle einen Anhalt zur Beurteilung des Zeit-
punktes gewinnen, an dem die Vorfahren von Dixella in Stidamerika eingewandert sein
miissen. Ob das ohne Kenntnis der Morphologie und Okologie der Larven, allein mit
Hilfe der trivialen Imaginal-Merkmale jemals moglich sein wird, ist allerdings sehr
fraglich. Auf jeden Fall ist auch hier zunichst die unzulingliche systematische Durch-
arbeitung der rezenten Arten eines der groBten Hindernisse fiir die vollstindige Aus-
wertung der uns durch die Fossilien vielleicht gebotenen Moglichkeiten.

Wie oben erwihnt, leben die Larven der rezenten Paradixinae nach Epwarps in
stagnierendem oder langsam flieBendem Wasser. Es ist deshalb vielleicht nicht un-
interessant, dall zusammen mit dem Neotypus von Paradixa succinea (Meunier) im
gleichen Bernsteinblock auch eine zu den Simuliidae gehérende Puppe (Prothorakal-
horn mit 6 Asten) eingebettet liegt. Da die Larven der Simuliidae auf flieBendes Wasser
angewiesen sind, deutet das auf die Nihe eines (wahrscheinlich langsam) flieBenden
Gewissers hin, in dem auch die Larven von Paradixa succinea gelebt haben.

Dixa minuta Meunier 1906 (Abb. 2, 4, 5, 8, 14, 15)
1906 Meunier, Ann, Sci, Nat. Zool. (9) 4, p. 395, Taf. XVI, Fig. 7: Fliigel.

Holotypus: 1 & Nr. Z 7082, Bernsteinsammlung Kénigsberg (z. Zt. Geologisch-Palaconto-
logisches Institut der Universitit Géttingen).

Weiteres Material: 1 & im Institut fiir Palacontologie und Museum der Humboldt-Uni-

versitit Berlin, Coll. Berenpt, mit der handschriftlichen, offenbar von Loew stammeunden Angabe:
2

»Dixa & sp. 2 distans Original Dr. B.“

Meunier (1906) hatte fiir das einzige ihm bekannte Exemplar (8) dieser Art die
Nummer 7080 angegeben. Es ist wahrscheinlich, dal} die Abweichung auf einem Ver-
sehen MEeunier’s beruht und daB} das einzige erhaltene Exemplar in der Bernsteinsamm-
lung Kénigsberg wirklich der Holotypus ist, zumal es auch ausdriicklich als Original
zu der Arbeit MeuniEr’s bezeichnet ist. Das Minnchen aus der Sammlung BERENDT
stimmt sehr gut mit diesem Holotypus iiberein.

Die Art unterscheidet sich von allen anderen Dixidae, die mir aus dem Bernstein
vorliegen, durch die wesentlich geringere Kérpergrole und die deutlich kiirzeren Fihler
(vgl. Abb. 2 mit Abb. 6). In der Fiihlergeilel besteht eine deutliche Grenze zwischen
dem 3. und 4. Glied (Abb. 5): Die GeiBelglieder 1—3 sind verhiltnismiBig dick und
leicht spindelformig, die folgenden Glieder schlank, fadenformig. Besonders deutlich
ist das bei dem Exemplar aus der Sammlung Berenpt, bei dem die Fiihler besser er-
halten sind als beim Holotypus. Aber auch bei diesem ist das Merkmal unverkennbar.
Das 1. Geilelglied scheint linger zu sein als bei den rezenten europiischen Arten. Aller-
dings sind die Angaben iiber die Linge des 1. Geilelgliedes bei den Dixinae wider-
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spruchsvoll. Nowere (1951) gibt (p. 227) zur Unterscheidung der Dixinae und Meringo-
dixinae an: 1. GeiBelglied 4mal so lang wie breit (Dixinae) oder 6mal so0 lang wie breit
(Meringodixinae), in der Beschreibung der Dixinae aber (ebenfalls p. 227) 1. Geiliel-
glied wenigstens (.at least”) 3- bis 4mal so lang wie breit, in der Beschreibung der
Garrung Diza (p. 228) aber: 1. GeiBielglied 3- bis 4mal so lang wie breit, selten weniger
oder mehr. Wahrscheinlich ist die Form emscheidender als die Lange. Bei Dixa minuia
ist das 1. GeiBelglied wenigstens etwa 7mal so lang wie breit. Wahrscheinlich wird man
diese Art eher mit den rezenten ostasiatischen als mit den europdischen Arten ver-
gleichen miissen. Leider hat Taxanasui (1938) nicht zwischen Dixa und Paradiza unter-
schieden.

Abb. 3—5. Kopi und Fahler von Paredixa succinea Meunier (3: Neotypus), Dixe minura Meunier

(4: Holotypus; 5: das von Loew als .Dixa 3 sp. 2 distans™ bezeichnete Exemplar der coll. Berenpr,
Geolog.-Palaconrolog. Museum Berlin).

Schon Ebpwarps (1923) hatte, wahrscheinlich auf Grund der zutreffenden Abbil-
dung MeuNier’s, auf die Ubereinstimmung des Fligelgedders mit der rezenten Paradixa
obscura Loew hingewiesen. Die r-m-Querader liegt ziemlich weit von der 1. Gabelung
des Radialsektors (Abb. 8). Das ist bei beiden Exemplaren von minuta, die mir vor-
liegen, deutlich. Die rezente Art obscura gehdrt aber eindeutig zu Paradiza. ENDERLEIN
hatte auf Grund dieses Merkmals fiir obscura die Gawung Dixina errichtet. Sie wird
aber von den meisten neueren Autoren (auBer Taxanasu 1958) nicht anerkannt. Jeden-
falls gibt es keine Anzeichen dafiir, dal} minura mit obscura oder anderen Paradixa-
Arten, die das gleiche Merkmal besitzen, niher verwandt sein kdnnte. Bei den Dixinae
ist die proximale Lage der r-m-Querader nach Epwarps fir die ganze Siidgruppe
Neodixa—Nothodirva charakieristisch. Aber auch mit dieser ist D. minura sicherlich
nicht niaher verwandt. ,Dirina™ subobscura Takahashi, bei der die r-m-Querader eben-
falls vor der Gabelung des Radialsektors liegt, konnte nach den Abbildungen der Fith-
ler wohl zu den Dixinae gehoren.
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Datiir, daB8 die Lage der r-m-Querader bei minuta kein ganz zufilliges Merkmal
ist, spricht die Tatsache, dal aus dem Ober-Oligocin von Aix-en-Provence eine 2. Art
(beschrieben als Eriopteritis tertiaric Meunier) mit diesem Merkmal bekannt ist.
Epwarps (1923) sprach die Vermutung aus, daf} diese Art mit minuta aus dem Balti-
schen Bernstein identisch sein konnte. Das wird sich schwerlich beweisen lassen. Trto-
BALD (1937) hat dieselbe Art (wie er selbst annimmt) vom gleichen Fundort unter dem
Namen ,,Dixa hyalipennis® iiberfliissigerweise neu beschrieben.

NowerL (1951) hat als weiteren Unterschied zwischen Paradixinae und Dixinae
die ,,Bezahnung™ auf der Unterseite der Krallen des Mannchens angegeben. Bei den
Dixinae sollen , long fine teeth auf der Unterseite der Krallen der Mittel- und Hinter-
beine, bei den Paradixinae ,,short fine teeth® auf der Unterseite der Krallen aller Beine
vorhanden sein. Ich kann in diesem Merkmal keinen Unterschied zwischen Dixa minuta
und den anderen Arten aus dem Bernstein finden. Es scheint mir aber sehr fraglich,
ob sich die beiden Gruppen auch bei den rezenten Arten nach diesem Merkmal unter-
scheiden lassen. Auf jeden Fall ist bisher nur ein Bruchteil der Arten daraufhin unter-
sucht worden.

Das von Epwarps, Martint und NoweL. angegebene Merkmal des Hypopygiums
scheint nicht gegen die Zugehdorigkeit von D. minuta zu den Dixinae zu sprechen. Nach
Marmini (1929/31) ist bei den Paradixinae in ,,der apikalen Gegend“ des Basalgliedes
(Basistylus bzw. Basimerus nach der gegenwirtigen Deutung, die in den Zangen nicht
Gonopoden oder Styli, sondern Parameren sieht) ein langer Fortsatz vorhanden, wih-
rend bei den Dixinae dieser Fortsatz nur schwach oder rudimentir entwickelt ist. Bei
Dixa minuta ist ein solcher Fortsatz zwar vorhanden (Abb. 14, 15), er ist aber deutlich
kiirzer und anders geformt als bei den Paradiza-Arten aus dem Bernstein (Abb.
11—13). Wihrend er bei diesen schr schlank, an der Spitze gebogen und giinzlich un-
behaart ist, 183t sich besonders bei dem Exemplar aus der Sammlung Berennt (Abb. 15)
eine Behaarung deutlich erkennen. Zwar sind auch hier nicht alle lingeren Haare ex-
halten, aber die von den Haarsockeln herrithrende unregelméBige Form der Begren-
zung laBt keinen Zweifel iiber das urspriingliche Vorhandensein der Haare bestehen.
Der Fortsatz ist, was Linge und Behaarung anbelangt, nach der Abbildung NoweLL’s
(1951) zu urteilen, etwa mit dem der Gattung Meringodixa zu vergleichen, die ja eben-
falls zu den Dixinae gehoren diirfte (siehe oben). Ahnliche Fortsiitze scheinen auch bei
einigen ostasiatischen Arten vorhanden zu sein, die nach den Abbildungen der Fiihler
zu urteilen (Taxanasmi 1958) vielleicht zu Dixa gehoren. Das Endglied (Dististylus,
Distimerus) der minnlichen Zangen besitzt in der Mitte der Innenseite einen vor-
springenden Lappen, der mit einigen kurzen, kriftigen Dornen besetzt ist. Eine Fliigel-
zeichnung ist bei minuta ebensowenig zu erkennen wie bei den anderen Dixidae aus
dem Bernstein. Das bedeutet nicht unbedingt, dal} sie auch bei den lebenden Tieren
nicht vorhanden gewesen sein kann. Bei beiden Exemplaren sind die Fliigel iibrigens
durch Luft getriibt, so daB auch eine etwa vorhandene Flichenzeichnung kaum erkenn-
bar sein wiirde.

Als Koérperlinge gibt Meunier 1'/2 mm an (siehe Abb. 2).

Paradixa succinea (Meunier 1906) (Abb. 3, 6, 7, 11)
1906 Meunier, Ann. Sci. Nat. Zool. (9) 4, p. 395, Taf. XVI, Fig. 8, 9: Fliigel, Palpus; Dixa succinea.

Neotypus: Geologisch-Paliontologisches Institut der Universitit Tibingen, Nr. 1312/1.

Das einzige von Meunier (1906) beschriebene und abgebildete Exemplar (8,
Nr. 35) ist verschollen. In der Bernsteinsammlung Kénigsherg ist nur das von Meunier
in der gleichen Arbeit unter dem Namen ,,Dixa minuta“ beschriebene Exemplar vor-
handen (siehe oben). Nach der Beschreibung Meunier’s ist es unméglich, zu entschei-
den, ob er die vorliegende oder eine der nachstehend aus der Sammlung Berenpr be-
schriebenen Arten vor sich hatte. Wenn man ,,Dixa succinea Meunier® nicht als nomen
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dubium behandeln will, bleibt nichts anderes iibrig, als den Namen willkiirlich auf eine
der vorliegenden Arten zu iibertragen. Ich habe mich dafiir entschieden, das oben be-
zeichnete Exemplar aus Tiibingen als Neotypus der von MEuNiEr beschriebenen Art
anzusehen.

Abb. 6. Paradixa succinea Meunier (Neotypus).

Die langen Fiihler mit ihrem sebr langen, zylindrischen 1. Geil3elglied (Abb. 3) und
der lange Apikalfortsatz am Grundglied (Basistylus, Basimerus) der minnlichen Zan-
gen sind diagnostische Merkmale der rezenten Paradixinae (siche dazu oben S. 5).
Die FiihlergeiBRel wird von der Basis zur Spitze allmihlich diinner. Eine Grenze zwi-
schen spindelférmig verdickten Basal- und schlanken fadenférmigen Distalgliedern ist
nirgends zu erkennen.

Eine genaue Beschreibung dieser und der folgenden Arten hitte wenig Sinn. Um
ihre Stellung innerhalb der Paradixinae zu kliren, mii3ten zunichst die rezenten Arten
sorgfiltig durchgearbeitet werden (siehe dazu S. 6). In den Bestimmungstabellen (z. B.
Marming 1929/31) werden auch nur Farbungsunterschiede angegeben, die bei den Bern-
steinfossilien kaum zu erkennen sind. Wahrscheinlich mii8ten diese auch vor allem mit
ostasiatischen, vielleicht auch nordamerikanischen Arten verglichen werden. Die ganz
geringfiigigen Unterschiede im Fliigelgeider (Abb. 7, 9, 10) haben wahrscheinlich
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keinerlei Bedeutung. Namentlich Peus (1936) hat auf die individuelle Variabilitit des
Geilders bei rezenten Arten besonders hingewiesen. Das Endglied der Zangen (Disti-
stylus, Distimerus) des ménnlichen Hypopygiums (Abb. 11) ist lang und schlank, von
der Basis zur Spitze gleichmiBig verschmilert. Der Endabschnitt ist am Ende haken-
formig umgebogen. Von einer Behaarung ist auf der Innenseite dieses Endabschnittes
nichts zu erkennen.

9

10

Abb, 7—10. Fliigel von Paradixa succinea Meunier (7: Neotypus), Dixa minuia Meunier (8: Holo-

typus), Paradixa filiforceps n. sp. (9: Holotypus) und Paradixa distans (Loew) n.sp. (10: Holotypus).

MafBstab fiir Abb. 7 und 9 wie in Abb. 7 angegeben, MaBstab fiir Abb. 8 und 10 wie in Abb. 8 an-
gegeben. Der in Abb. 8 dargestellte Fliigel ist an der schraffierten Stelle gefaltet.

Paradixa filiforceps nova spec. (Abb. 9, 12)

Holotypus: 1 & in der Sammlung Berenpt des Institutes und Museums fiir Palaeontologie
der Humboldt-Universitdt, Berlin, mit der wahrscheinlich von Loew stammenden handschriftlichen An-
gabe ,Dixa & sp. 1 filicornis Original Dr. B. NB. frithere Abbildung auf Taf. 111, Fig. 5.

Das einzige vorliegende Exemplar gehoért offenbar zu einer der 4 ,Dixa”-Arten,
deren Vorkommen im Bernstein Loew (1850) erwihnt hat. Der von Loew niemals ver-
offentlichte Name , filicornis® ist inzwischen von Epwarps fiir eine rezente Art ver-
geben worden. Der Nachweis auf eine frithere Abbildung bezieht sich offenbar auf die
von HAGEN in seinem Nekrologe Berenpt’s (1850, Stettin. Ent. Zeitg. 11, p. 300) er-
wihnten Tafeln, die fiir das von BerenpT geplante umfassende Bernsteinwerk gedruckt,
spiter aber ,,verworfen®, d. h. niemals verdffentlicht wurden.

Unterschiede gegeniiber succinea und distans kann ich nur am Hypopygium er-
kennen: Das lange Endglied der Zange ist in der Mitte gleichmidfig gekriimmt, so dal}
der Endabschnitt etwa rechtwinkelig zum Basalabschnitt steht (Abb. 12). Der ganz leicht
verbreiterte Endabschnitt ist am Ende gleichméBig gerundet und innen mit mehreren
langen Haaren besetzt.

Paradixa distans (Loew) nova spec. (Abb. 10, 13)

Holotypus: 1 & in der Sammlung Berennt des Institutes und Muscums fiir Palacontologie
der Humboldt-Universitit, Berlin, mit der wahrscheinlich von Loew stammenden handschriftlichen An-
gabe: ,Dixa sp. 2 distans Q Original Dr. B..

Paratypus:1 & in der gleichen Sammlung mit der handschriftlichen Angabe: ,,Dixa Dr. B.

Auch das ist offenbar eine der 4 ,Dixa“-Arten, deren Vorkommen im Bernstein
Loew (1850) erwihnt hatte (sieche S. 6). Warum Loew das hier als Holotypus aus-
gewihlte Exemplar als @ bezeichnet hat, ist mir unklar. Es hat auch mit dem von ihm
als ,,distans & “ bezeichneten Exemplar nichts zu tun, denn dieses gehort zu Dixva minuta

(siehe S. 7).


















