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A. Einleitung

Die Stammesgeschichte der Parametabola ist ein sehr schwieriges Pro-
blem. So konnte erst in den letzten Jahrzehnten die Zusammengehorigkeit
der bei den Parametabola einzuordnenden Gruppen nachgewiesen werden,
und iiber die engeren verwandtschaftlichen Beziehungen der einzelnen
Teilgruppen, insbesondere die der Phthiraptera, sind eine Reihe von Ar-
beiten geschrieben worden, die auf unzureichendem Tatsachenmaterial
oder unzulinglicher Deutung desselben basieren.

Ein Hauptmangel der meisten bisherigen Stammbaumentwiirfe ist, da$
sie auf keiner klaren Fragestellung beruhen. Selten nur wird die Frage auf-
geworfen, ob eine bestimmte Gruppe von Tieren, die als zusammengehorig
ausgegeben wird, als monophyletisch auszuweisen ist, d. h., ob die in diese
Gruppe gestellten Arten, Gattungen oder Familien zumindest ein gemein-
sames abgeleitetes, synapomorphes Merkmal besitzen (HeNxNIG, 1953, 1957).
Einerseits werden die Gruppen rein typologisch konstrulert, etwa in der Art:
Von einer bestimmten als primitiv angesehenen Form eines Organs, etwa
eines Beines, sind die und die Ausprigungsformen abzuleiten. Das klingt
zwar iiberzeugend, aber nur selten wird die Zusammengehorigkeit der auf
diese Weise zusammengestellten Gruppen tatsichlich durch synapomorphe
Merkmale bewiesen. Andererseits werden auch Gruppen konstruiert, die
sich durch den Besitz symplesiomorpher Merkmale (HrxNIg) auszeichnen:
So ist z. B. der einfache Kropf der Amblycera, Anoplura und Psocoptera kein
Beweis dafiir, daBl diese Gruppen miteinander ndher als mit jeder anderen
Gruppe verwandt sind. Auch beweist das panoistische Ovar von Zoraptera
und Thysanoptera nicht, dafi diese Gruppen miteinander nichst verwandt
sind. Ahnliches gilt auch fiir den Bau der Bauchganglienkette. Die sechs
abdominalen Ganglienknoten der Embioptera zeigen, daf diese nicht den
Parametabola zuzurechnen sind. Die Ganglienknoten sagen aber nichts iiber
die wirkliche Stellung der Embioptera im System aus.

Besonders grofe Schwierigkeiten bereitet bisher die wechselseitige Zu-
ordnung der einzelnen Teilgruppen der Phthiraptera. Da die Liicken in der
Kenntnis der Gruppen hier noch grof sind, werden kiinftige Untersuchungen,
denen ein breiteres Material zugrundeliegt, gegeniiber den hier dargestellten
Anschauungen sicher zu Prézisierungen fithren oder Anderungen erforder-
lich machen.

Mogen die in dieser Arbeit vertretenen Auffassungen auch nicht in jeder
Hinsicht letzte Giiltigkeit haben, so sollen zumindest Ansatzpunkte auf-
gezeigt werden, an denen durch intensives Studium eine grofere Klarheit er-
zielt werden kann. Die vorliegende Arbeit stellt den Versuch dar, auf der
Grundlage der von Hewwnie (1953, 1957) vertretenen Prinzipien der phy-
logenetischen Systematik die hier besprochenen Insektengruppen zu einem
moglichst widerspruchsfreien Stammbaumschema zu verkniipfen. Dieses
weicht allerdings in manchen Punkten von der herrschenden Vorstellung ab.
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Um einen Uberblick zu gewéhren und um zu priifen, welche Gruppen mit-
einander in niherer Beziehung stehen und welche Gruppen von welchen ab-
zuleiten sind, sei in Anlehnung an Hexwig (1953) und Weser (19394) fol-
gendes System zugrundegelegt:.

Parametabola CraMpTON, 1938 = Hemipteroidea Ross, 1955 = Paraneopiera
‘ MaxrryNov, 1923

Zoraptera SILVESTRI, 1913 :

Acercaria BornEr, 1904 ' ‘ .

Hemipteria Cramerox, 1938

Thysanoptera Haripay, 1836
Hemiptera Linxg, 1758 = Rhynchota BURMEISTER, 1835

Psocodea Hexxie, 1953 1) = Psocotdea WEBER, 1938

Psocoptera SurpLEY, 1904 = Copeognatha ExprrLEIN, 1903 = Cor-
rodentic BURMEISTER, 1838 (partim)

Phithiraptera Haroxern, 1896 (sensu WeBER, 1939) = Anoplura
LEAOH 1817

Amblycera KeLroge, 1896

Ischnocera Kerrocs, 1896

Rhynchophthirina Ferris, 1931 2)

Anoplura Darras, 1857 = Siphunculata Larreirie, 1825,

B. Hohere taxonomische Einheiten
1. Parametabola

CrameroN (1921a, 1938), Hexnie (1953), Juaxxer (1949), Manry~ov
(1923, zitiert nach Henw~ia, 1953), Ross (1955), Stan~arp (1956) u. a. ver-
treten den Standpunkt, daB Zoraptera, Hemipteria (Hemiptera 4+ Thysano-
ptera) und Psocodea (Psocoptera + Phthiraptera) als Parametabola bzw.
Paraneoptera oder Hemipieroidea eine begriindete monophyletische Einheit
darstellen. Im folgenden sei untersucht, ob sich ausreichendes Beweis-
material fiir eine solche Anschauung auffinden 1a8t.

Die Parametabola sind dadurch ausgezeichnet, dal sie dhnlich wie u. a.
viele Termiten im Hmterﬂuge] keinen groflen Anallappen besitzen. Der
Ubergang vom Geéder gewisser fossiler Psocoptera zu dem gewisser fossiler
Hemiptera ist flieBend — wobei die Psocoptera an dem gegabelten Raf‘hus—
Sektor zu erkennen sind —, so dafl an einem gemeinsamen Vorfahren kaum

1) In Ubereinstimmung mit Herrn Prof. Dr. Hexx1e verwende ich im folgenden die -
Bezeichnung Psocodeq, da auf diese Weise der Name Psocoidea mit der Endung -oidea
verfiigbar bleibt fiir eine mogliche kiinftige von der Gattung Psocus abgeleitete Uber-
familie.

%) Dem tiblichen Gebrauche folgend verwende ich die sprachlich richtige Bezelch
nung Rhynchophikirina an Stelle des von Frrris urspriinglich geschaffenen Bhyncoph
thiring.
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Zweifel bestehen kionnen (Crampron, 1938). Die konvergente Ausprigung
des Geiders rezenter Psocoptera und gewisser Homoptera spricht indirekt
ebenfalls fiir eine gemeinsame Stammform beider (CrameproN, 1938). Direkte
Beziehungen zwischen spezialisierten rezenten Psocoptera und Hemiptera
suchen, d. h. die Hemiptera direkt von Psocoptera ableiten, wie es gelegent-
lich geschieht, kann man natiirlich nicht. Ebenso kann man Crame-
toN (1921 a) nicht beipflichten, wenn er in der Ahnlichkeit des Gedders
von Aelothrips und Embidotroctes einen Beweis fiir eine enge Verwandt-
schaft von Thysanoptera und Psocoptera sehen will. Es handelt sich viel-
mehr um eine konvergente Entwicklung, denn das Geédder von Embido-
troctes ist sehr stark abgeleitet und sekundir vereinfacht. Fiir das Verstdnd-
nis des Geéiders der Thripse hingegen ist die Ubereinstimmung im Geéder
des rezenten Hemicaecilius ( Psocoptera} und des fossilen Palaeothrips von
groBer Bedeutung, doch handelt es sich auch hier um eine Parallelentwick-
lung auf der Grundlage gemeinsamer Vorfahren.

Insgesamt gesehen sind also die Gedder innerhalb der Parametabola von-
einander ableitbar und letztlich sicher auf ein primitives, psocopteren-
dhnliches Gedder zurtickzufiihren, d. h., die Psocoptera haben sich hinsicht-
lich des Ge#ders am wenigsten vom gemeinsamen Vorfahren der Zoraptera
(vgl. S. 712), Psocodea und Hemipteria entfernt (CramproN, 1938).

Die Zahl der malpighischen GefaBle ist bei den Parametabola reduziert.
Auf Grund dieses abgeleiteten Merkmals nennt Lamezre (1935) die
Parametabola Oligonephridia. Die primitivsten Verhiltnisse zeigen die
Zoraptera mit sechs malpighischen Gefdllen (Guryey, 1938), alle iibrigen
Parametabola besitzen vier, nur die Hemipteria in Einzelfallen zwei oder gar
keine. Die Imagines der primitiveren Ordnungen der Hemimetabola sind,
von den Isoptera mit zweil bis acht malpighischen Gefalen abgesehen
(LamerrE), im Gegensatz zu den Parametabola durch wesentlich hohere
Zabhlen gekennzeichnet.

Abgeleitet ist ferner zweifellos die allen Parametabola gemeinsame aus-
geprigte Tendenz, die Bauchganglienkette zu konzentrieren (LAMEERE,
1935; u. a.). Das Nervensystem der Zoraptera ist innerhalb der Parametabola
das am wenigsten stark konzentrierte, da noch zwei gut ausgebildete Ab-
dominalknoten, wenn auch in enger Verbindung mit dem 3. Thoraxganglion,
vorhanden sind (DEwnis, 1949). Parallel der Entwicklung bei den Psocodea
(vgl.S.715) vollzog sich beiihrer Schwestergruppe, den Hemipteria(vgl.S.711), .
ebenfalls eine weitere Konzentration der Bauchganglienkette, wobei die

Fig. 1. Schematische Darstellung der phylogenetischen Verwandischaft innerhalb der
Parametabola, erschlossen aus der Synapomorphie der Merkmalsauspriagungen. Da vor
allem die Stellung der Phthiraptera herausgearbeitet werden sollte, wird von den beiden
voneinander unabhingigen, aber auf eine gemeinsame Wurzel zuriickgehenden Entwick-
lungsreihen Hemipteria und Psocodea nur die letztere eingehend dargestellt.

Die Monophylie der Zoraptera und Psocoptera wird nicht herausgearbeitet, da hierfiir
keine eindeutig abgeleiteten Merkmale gefunden werden konnten, und die der Amblycera
bleibt unberiicksichtigt, da an deren Monophylie Zweifel bestehen
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Thysanoptera die primitivere Auspridgungsform zeigen, da sie noch ein gut
ausgeprigtes Abdominalganglion besitzen (vgl. Fig. 1).

Fiir die Verwandtschaft aller Parametabola spricht auch die von Cramep-
70N (1926) mitgeteilte groBe Ahnlichkeit der Prothorakalsklerite.

Das sehr kurze, oft fliigelmuskellose Herz der Parametabola ist auf das
Abdomen beschrinkt und liegt hdufig sehr weit hinten. Es besitzt zwei oder
drei, hochstens vier Paar Ostien und 6ffnet sich nach vorn in eine lange
Aorta (Fizvvavsow, 1949; K#rer, 1955; Lameere, 1935; Scoudvzern, 1937).

Nachdem durch die angefithrten abgeleiteten Merkmale die Gesamt-
gruppe der Parametabola als monophyletisch erwiesen werden konnte, erhebt
sich die Frage nach der néheren Zusammengehorigkeit der drei Teil-
gruppen Zoraptera, Hemipteria und Psocodea und nach der Monophylie
jeder dieser Teilgruppen.

Ein abgeleitetes Merkmal aller Pararmetabola, ausschiieBlich der Zorap-

tera, ist die Reduktion der Cerci. BOrRNER (1904, 1929) fafit die Hemipteria
und Psocodea daher als Acercaria zusammen. Der Besitz von Cerci stellt die
Zoraptera aullerhalb der iibrigen Parametabola und an die Basis derselben
(vgl. S. 712).
- Gemeinsam ist den Parametabola auch die 4 starke Reduktion des
1. Abdominalsternits (Beier, 1936; Exprrreiy, 1903; Lamusre, 1935;
WEBER, 1954; u. a.), wiederum mit Ausnahme der Zoraptera, bei denen nach
D=ex1s (1949) das 1. Abdominalsegment voll ausgebildet ist. Das heiBt, auch
dieses Merkmal ist auf die Acercaria, also Hemipieria + Psocodea, be-
schrinkt. Lamerre allerdings meint, dal das 1. Sternit auch bei den
Zoraptera reduziert sei. Am wenigsten ausgeprigt ist diese Reduktion bei
den Homoptera (WEBER). Parallel zu den Acercaria findet sich eine solche
Reduktion des 1. Abdominalsternits bei den Orthopteroidea (Ross, 1955)
und Isoptera (Grasss, 1949), wihrend das 1. Abdominalsternit bei den
Plecoptera normal ausgeprigt ist (Ross, 1955).

Hemipteria und Psocodea sind weiterhin durch die beiden Gruppen ge-
meinsame Tendenz zur Umbildung der Mundwerkzeuge zu stechend-
saugenden Mundwerkzeugen ausgezeichnet (Ross, 1955), die zuerst die
Maxillen und sodann die Mandibeln ergreift, und die ihre schwichste, aber
spezifische Auspragungsform in der Umbildung der Lacinia bei den Psoco-
ptera zeigt, wihrend die Mundwerkzeuge der Zoraptera noch primitiv und
typisch orthopterendhnlich sind (Drx1s, 1949; Gurxey, 1938),

Hexwie (1953, S. 32) sagt hierzu:

,,CraMpTON (1938) ist wohl sicher im Recht, wenn er eine enge Verwandtschaft
der Psocodea mit den Rhynchota {Hemiptera) annimmt. Abgesehen von den Synapo-
morphien in der Ausbildung des Clypeus und in gewissen Tendenzen in der Ausbildung
der Mundwerkzeuge besteht bei den plesiomorphen Gliedern beider Gruppen und vor
allem ihren fossilen Angehirigen eine bemerkenswerte und schwerlich zufillige An-

ndherung. In diesen Verwandtenkreis gehoren zweifellos auch die stark autapomorphen
Thysanoptera. Schon nach den in ihrer Mundbildung zum Ausdruck kommenden Ten-
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denzen passen sie kaum in eine andere Verwandtschaftsgruppe. Wahrscheinlich ist
Crampron (1938) im Recht, wenn er sie zusammen mit den eigentlichen Hemiptera
(Rhynchota) und als einen vor den anderen selbstindig gewordenen Zweig dieses Stammes
von einem Vorfahren ableitet, der den Psocoptera sehr dhnlich war. Das wiirde auch gut
mit den schon friher gedullerten Vorstellungen von Bornzr (1929) iibereinstimmen.l)

Die #ltesten Fossilien sind aus dem Jura (Lias) bekannt {Liassothrips PrigsNer; Syn.
Mesothrips MarTY~NOV). Mehr ist auch kaum zu erwarten, da bei dem stark apomorphen
Fliigelbau der Thysanoptera normalfliigelige Vorfahren, ohne liickenlose Ubergangsreihe,
schwerlich als solche erkannt werden wiirden.*

Diese von HENNIG u.a. vertretene Theorie von der Monophylie der
Hemipteria ?), die die Grundlage fiir die Annahme eines Schwestergruppen-
verhéltnisses von Psocodea und Hemipteria bildet, ist aber keineswegs allge-
mein anerkannt. MarTYNov (1938), dessen Darstellung JeaxnzeL (1949) iiber-
nommen hat, vertritt einen ganz anderen Standpunkt. Er leitet Thysanoptera
und Hemiptera unabhéngig voneinander neben den Psocoptera aus einem de-
vonischen Stamm ab. Leider ist die Arbeit fragmentarisch, und die naheren
Erlauterungen zu diesem Teil seiner Darstellung fehlen. Ein dhnlicher Stand-
punkt klingt auch bei Crampron (1932) an, wenn er sagt, dafl die Verwandt-
schaft der Thysanoptera und Hemiptera vor allem auf der wechselseitigen,
aber unabhéngigen Verwandtschaft mit den Psocoptera beruhe. Aber diese
Auffassungen hitten zur Folge, daf die geschilderte Umbildungstendenz der
Mundwerkzeuge auf Konvergenz beruht. Die als Beweis hierfiir angefiihrte
starke Autapomorphie der Thysanoptera beweist aber nichts als deren
Monophylie.

Wenn auch die Hemipteria in diesem Zusammenhang nicht eingehend
besprochen werden, so konnten doch mehrere Argumente zu Gunsten einer
Monophylie derselben angefithrt werden. Hieraus und aus der im anschlie-
Benden Kapitel nachzuweisenden Monophylie der Psocodea folgt, daB diese
beiden Teilgruppen der Acercaria in einem Schwestergruppenverhiltnis
stehen miissen. Es bleibt nun noch zu untersuchen, in welchem Verhaltnis die
Acercaria zu den Zoraptera stehen. Apomorphe Merkmale der Zoraptera sind
zwar nicht bekannt, doch ist ihre Monophylie sehr wahrscheinlich; denn an-
ders als durch Monophylie ist die groBe morphologische Ubereinstimmung der
wenigen Zorapterenarten bei dem hohen geologischen Alter der Gruppe nicht
zu verstehen. Die Zoraptera sind also wahrscheinlich die Schwestergruppe
aller iibrigen Parametabola, der Acercaria (vgl. Fig. 1 und 2), fiir deren Mono-

1) Da die von Borxer durchgefiihrte Homologisierung der Mundteile der Thysa-
noptera und Hemiptera auf einer falschen Deutung von Maxillen und Mandibeln der
Thysanoptera beruht, kann sie in der von BérNER angenommenen Form nicht als Beweis.
tiir die Monophylie der Gruppe Condylognatha BOrRNER (Thysanoptera -+ Hemiptera) und
damit der Parametabola angefithrt werden.

2} Fiir die Monophylie der Hemipteria spricht auch, dal die bei Zoraptera (Gurvzey,
4938) und Psocodea (Rims, 1931a; ScEOLZEL, 1937; WEBER, 1931, 1954) einheitlich aus-
gepragten sechs Rektalpapillen bei den Hemiptera und Thysanoptera (WuBER, 1954)
fehlen. Die Thysanoptera besitzen an ihrer Stelle vier Rektaldriisen, deren Zahl, An-
ordnung und Bau diese als Bildung sui generis erkennen lassen.

46*
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phylie auBer dem Verlust der Cerci die Reduktion des 1. Abdominalsternits
und die gemeinsame Umbildungstendenz der Mundwerkzeuge sprechen (s. 0.).

Obwohl tiber die Einordnung der Zoraptera bei den Parametabola kaum
Zweifel moglich sind, soll doch ibre genaue Stellang néher erldutert werden.

Die Zoraptera besitzen mit fiinf Gliedern die stérkst gegliederten Maxil-
larpalpi innerhalb der Parametabola. Das gleiche gilt fiir die dreigliedrigen
Labialpalpen (Gurney, 1938). Die Spiracula-Verteilung dagegen ist bei
den Zoraptera die gleiche wie bei den gefliigelten Psocoptera (DEx1s, 1949)
(vgl. S.718). Jedes Ovar besteht aus vier bis sechs Ovariolen (GurNEY,
1938). Ausgesprochen primitive Merkmale stellen ferner die Cerci, der Bau
der Maxillae und das grofe Pronotum dar (Ross, 1955). (Weitere primitive
Merkmale wurden auf S. 708 angefiihrt.)

Man geht daher wohl nicht fehl, wenn man sich der Ansicht von Crame-
ToN (1938) und Ross (1955) anschlieBt, daBl die Zoraptera der zuerst abge-
spaltene und daher in vieler Hinsicht primitivste Zweig der Parametabola,
nicht aber nur der Psocopiera oder Psocodea, sind. Die Zoraptera sind als
direkte, wenn auch spezialisierte Nachfahren der Formen anzusehen, aus
denen sich alle iibrigen Parametabola entwickelt haben und die morpho-
logisch sicher Ziige der rezenten Zoraptera und Psocoplera in sich vereinten.
Zweifellos hat Karxy (1922) Recht, wenn er sagt, daB das Gedder der re-
zenten Zoraptera zu spezialisiert ist, um von diesen die tibrigen Parametabola
abzuleiten. HexNie (1953) bezeichnet die Zoraptera als artenarme Relikt-
gruppe. Bei einer solchen Stellung der Zoraptera innerhalb des Systems er-
kldren sich die vielen gemeinsamen Merkmale von Zoraptera und Psocoptera,
die scheinbar dazu herausfordern, die Zoraptera den Psocoptera zuzuordnen,
zwanglos als Konvergenzen oder auch als Symplesiomorphien, die die Pso-
coptera und Zoraptera von dem gemeinsamen Vorfahren, aus dem auflerdem
letzten Endes auch die Thysanoptera und Hemiptera hervorgegangen sind,
iibernommen haben. Es sind dies: Manche Zuige in der Bionomie, allgemeiner
Korperbau, abdominale Endstrukturen, Thoraxterga, Bau der Kopfkapsel,
Hodenbau, Eigenheiten in der Fliigeladerung, wie die beiden Gruppen ge-
meinsame Tendenz zur Bildung eines Pterostigmas in den Vorderfliigeln
und die Verbindung oder Verschmelzung von R, und M, u. a. (CramPTON,
1921 b, 1932, 1938; Gurney, 1938). Ein direkter Vergleich von Formen wie
Archipsocus mit Zorotypus (CramproN, 1921 b) ist nur mit Vorsicht zu
ziehen, da Archipsocus keinen urtiimlichen Geddertyp innerhalb der Psoco-
ptera darstellt. Es handelt sich vielmehr nur um eine Parallelentwicklung
auf der Basis des gleichen Ausgangsmaterials. Aus dem oben Gesagten geht

Fig. 2. Darstellung des Stammbaumes der Parametabola. Die nicht durchgezogenen
Linien deuten an, daB der Anschlufl der Gruppe an dieser Stelle unsicher ist. Die obere
Breite der Keile der einzelnen Gruppen ist etwa der Zahl der rezenten Arten proportional.
Die um ein Vielfaches groBere, in dieser Form nicht darstellbare Artenzahl der Hemiptera
wird durch die beiden Pfeile angedeutet
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also eindeutig hervor, daf es keine ausreichenden abgeleiteten Merkmale
gibt, die den Standpunkt von Gurney (1938), HexvNig (1953), S. 68) und
Lamreere (1935) und im Grunde auch von Crameron (1929), MarTyNOV
(1938} u. a. rechtfertigen, eine Gruppe Psocodea -+ Zoraptera aufzustellen,
die Hen~ie z. B. Psocopteria nennt.

Durch eine solche systematische Stellung der Zoraptera einerseits und der
Thysanoptera andererseits (vgl. auch Fig. 2 u. S. 711) wird auch die Verteilung
der Bautypen des Ovars innerhalb des Stammbaumes der Parametabola leicht
verstdndlich: Die gemeinsame Ausgangsform aller Parametabola besall,
wie die iibrigen rezenten Hemimetabola, ein panoistisches Ovar, das beim
gemeinsamen Vorfahr aller Hemipteria und bei den rezenten Thysanoptera
als plesiomorphes Merkmal erhalten blieb und bei den Hemiptera in das apo-
morphe telotrophe Ovar umgeprigt wurde. Nach der Abspaltung der
Hemipteria von den iibrigen Parametabola trat im Verlaufe der weiteren
Entwicklung der Psocodea parallel eine zweite apomorphe Ausprigungsstufe
in Erscheinung: Das Ovar wurde polytroph (Gross, 1905).

Deramare-DesourTeviniE (19560) u. a. wollen die Zoraptera zu den
Isoptera in Beziehung setzen. Es konnte jedoch schon gezeigt werden, daB
die Zoraptera auf Grund des Nervensystems und anderer Merkmale zu den
Parametabola zu stellen sind, zumal die Isoptera sechs Abdominalknoten
besitzen (Grassh, 1949) (vgl. auch S.737). Die Genitalien der Méinnchen
weisen aber auch Beziehungen zu Mantis (Blattopteroidea) auf.

Die Embioptera sind wegen der stark ausgebildeten Bauchganglienkette,
die sieben Abdominalknoten umfaflt (DrxNis, 1949), nicht den Parametabola
zuzurechnen. Offen bleibt, ob die Embioptera allein oder mit einer anderen
Gruppe, z. B. den Plecoptera, die Schwestergruppe der Eumetabola, die
Parametabola und Holometabola umfassen (HeExxie, 1953), darstellen.

2. Psocodea

Nachdem im vorhergehenden Kapitel die Monophylie der Parametabola,
Acercaria, Hemipteria und Zoraptera und das Verhiltnis dieser Gruppen
untereinander und zu den Psocodea besprochen worden ist, soll nun der Ver-
such unternommen werden, die Monophylie der Psocodea nachzuweisen.

Als Beweis fiir die Monophylie der Psocodea (Psocoptera -+ Phthirap-
tera) ¥) werden vor allem zwei abgeleitete Merkmale ins Feld gefithrt, und das

Y Pacxarp (1887) ist wohl der erste, der in den Psocoptera die néchsten Verwandten
der ,,Mallophaga* (vgl. S. 30) sieht, doch bringt er diese Erkenntnis in seinem System-
entwurf nicht klar zum Ausdruck:

Platyptera: - 1. Unterordnung: Mallophaga
11.Unterordnung: Platyptera genuina
1, Uberfamilie: Plecoptera )
2. Uberfamilie: Corrodentia (Termitidae, Embiidae, Psocidae).
ExprrreiNs (1903) Standpunkt unterscheidet sich hiervon nur insofern, als er die
Plecoptera ausklammert.
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wohl zu Recht: Der Osophagealsklerit und die Umbildung der Lacinia zu
einem meiBelférmigen Organ. (Vgl. Fig. 1.)

Vom eigentlichen Osophagealsklerit (Sitophor, Cibarialsklerit) verlauft
ein gegabelter Chitinfaden zu zwei seitlichen driiseniihnlichen Chitin-
bildungen (ovale Sklerite, Superlinguae), bei denen es sich aber nach Cum-
mings (1913) nicht um Driisen handelt. Das gesamte Organ ist aus dem
Hypopharynx herzuleiten. Es wurde gefunden bei allen Psocoptera (BApox-
NEeL, 1934, 1951), ferner bei vielen Amblycera und Ischnocera (Bornsr, 1904;
Cummings, 1913; Rister, 1951; Snvoperass, 1899, 1905; Stowe, 1943).
Der Osophagealsklerit der Ischrocera zeigt gegeniiber dem der Amblycera
die typischere Ausprigung (Cummines, 1913). Commines (1915) gibt
den Osophagealsklerit sogar fiir die Anoplure Polyplax brachyrrhynchus
CummiNgs an, wenn auch in reduzierter Form. Nach Kriroce (1902),
Commines (1913) u. a. kommt ein so gestalteter Osophagealsklerit bei an-
deren Insekten nicht vor und ist daher ein eindeutig abgeleitetes Merkmal,
was Experiein (1903) allerdings bezweifelt,

Die Lacinia ist bei den Psocoptera (BaponNer, 1934, 1951) und allen
untersuchten Ischnocera und Amblycera (Corxr, 1940 a, b, 1941; Cummings,
1913; Risver, 1951; Symmoxns, 1952; u. a.) zu einem freien, selbsténdigen,
meiBel- oder borstenformigen Gebilde geworden.

Beide Merkmale kommen also bei den Psocoptera und im Grundplan der
Phihiraptera, deren Monophylie noch nachgewiesen werden wird (S. 716), vor,
sichern also die Monophylie der Gesamtgrupype.

Ein weiteres abgeleitetes Merkmal ist die starke Konzentration der
Bauchganglienkette, da die Abdominalknoten bei den Phthiraptera villig
(vgl. S.717) und bei den Psocoptera bis auf einen kleinen Rest, der dem
3. Thoraxknoten ansitzt, zuriickgebildet sind.

Abgeleitet sind auch die polytrophen Ovariolen, da die Zoraptera panoi-
stische Ovariolen besitzen (vgl. S. 714).

Phylogenetisch ohne groflen Aussagewert ist die von Buckup (1959)
mitgeteilte Tatsache, daB ,, Mallophaga* und Psocoptera einander im Kopf-
bau sehr nahe stiinden. Diese Angaben bediirfen der Prizisierung, um sie
auswerten zu konnen.

Weser (1954) verweist auf allgemeine Ubereinstimmungen im Bau der
inneren ménnlichen Geschlechtsorgane.

Nach Corr (1940 a) artikulieren bei Psocoptera und vielen ,, Mallophaga*
die Vordercoxen ventral mit dem Prosternum, die Mittel- und Hintercoxen
jedoch nur mit den Pleuren, was Cope allerdings als Symplesiomorphie
deutet. ‘

Es entsteht nun die Frage, ob innerhalb der Psocodea die Psocoptera in
ihrer Gesamtheit die Schwestergruppe der Phthiraptera, deren Monophylie im
folgenden noch bewiesen wird, darstellen (vgl. Fig. 2) oder ob ein Teil der
Psocoptera mit den Phthiraptera niher verwandt ist und diese Psocoptera -+
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Phihiraptera ihrerseits mit den iibrigen Psocoptera eine natiirliche phylogene-
tische Einheit auf hoherer Ebene bilden (vgl. S.738). Auf jeden Fall gibt es
nur wenige Merkmale, die dafiir sprechen, die Psocoptera als eine natirliche
Gruppe anzusehen; hierzu gehdren vor allem die Dorsalampullen. Es wire zu
untersuchen, ob vielleicht der Kopulationsmodus (vgl. S. 721 u. 728) oder die
Embryolage (vgl. S. 719) einen weiteren Anhalt bieten. Der stark ausgeprigte
Clypeus tritt in dhnlicher Form bei den Ischnocera auf, beweist also wahr-
scheinlich bestenfalls die Einheit der Psocodea.

Sollte es gelingen, durch eindeutige Apomorphien die Monophylie der
Psocoptera zu beweisen, dann hitte das die Annahme zur Folge, dafl die
Phthiraptera schon sehr lange, vielleicht seit dem Perm, sich getrennt von
den ibrigen Psocodea, den Psocoplera, entwickelt hatten (vgl. hierzu S. 736),
oder die Aufspaltung der Psocoptera wire erst sehr spét, nach der Abspal-
tung der Phthiraptera, erfolgt.

3. Phthirapteral)

DaBl die Beziehungen zwischen Amdblycera, Ischnocera, Anoplura und
Rhynchophthirina enger sind als zu anderen Gruppen, daf sie also nichst
verwandt sind, ist schon von einer Reihe von Autoren ausgesprochen worden,
wenn auch oft nur in Form einer unbewiesenen Vermutung: CHOLODKOVSKIJ
(1903); Crameron (1929); Hexwnie (1953); Horxins (1949); LATREILLE
(1796); Lmacw (1817); Rims (1931 a); WEesEer (1939 a). Weitere Angaben
macht vor allem Famrenmovrz (1936).

Der sehr skeptische Standpunkt von Fzrris (1951), der die Uberein-
stimmung der Teilgruppen der Phthiraptera in offensichtlich abgeleiteten
Merkmalen durch Konvergenzen erkliren will und meint, da8 die Anoplura
nur deshalb von den ,,Mallophaga™ (vgl. 8. 730) abgeleitet werden miiBten,
weil gar keine andere Gruppe fiir diese Ableitung iibrig bliebe, was er aber als
unbefriedigende Begriindung dafiir ansieht, beide Gruppen in eine Ordnung
zu stellen, ist aus der Sicht des Anopluren-Spezialisten verstindlich, der die
trennenden, autapomorphen Merkmale der Anroplura iiberbetont und die
zahlreichen und gewil nicht unbedeutenden Gemeinsamkeiten mit anderen
Gruppen unterbewertet.

Die Kluft zwischen Anoplura und ,, Mallophaga® ist nicht so uniiber-
briickbar, wie Ferris (1951) meint, auf Grund der Mundwerkzeuge an-
nehmen zu miissen. Cray (1949) konnte zeigen, daB der Ubergang von
beilenden zu stechenden Mundwerkzeugen ein zweites Mal parallel zu dem
von ,,Mallophaga' zu Anoplura stattgefunden hat. Arten der Gattung

1) Die Gruppenbezeichnung Phthiraptera wurde von Hamcker (1896) geschaffen,
der schreibt: ,,...parasitische Léuse, Phthiraptera oder Pediculida.” Unklar ist, ob die
beiBenden Lause (,,Mallophaga’‘) eingeschlossen sind oder nicht. )

Sie werden jedenfalls an anderer Stelle nicht mehr erwihnt. Nach WesErs (1939 a)
Auffassung hat Havckzrr nur die Anoplura gemeint. Es sei darauf verwiesen, daB
Lamerre (1935) unter Pédiculines ebenfalls dnoplura und ,,Mallophaga* versteht.
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Trochiloecetes auf Kolibris besitzen stechende Mundwerkzeuge, deren drei
» Stilette auf den Hypopharnyx und das Cibarialsklerit zuriickgehen. Eine
gewisse, wenn auch nicht so weit gehende Umwandlung der beilenden in
stechende Mundwerkzeuge bieten auch diejenigen Ricinus-Arten, die auf
Kolibris leben. Natiirlich handelt es sich bei Trochiloecetes und Ricinus um
keine Zwischenformen von Amblycera und Anoplura, doch zeigen diese
Arten den Weg, auf dem sich die Umkonstruktion vollzogen haben kann und
beweisen, daB die Mundwerkzeuge innerhalb der Phthiraptera, und insbe-
sondere der ,, Mallophaga'‘, recht plastisch sind. Es sei an dieser Stelle auch
auf die embryologischen Befunde von Scuoévzer (1937) verwiesen, der zeigen
konnte, daB die Embryonalentwicklung der Mundwerkzeuge von Amblycera,
Ischnocera und Anoplura durchaus vergleichbare Stadien aufweist.

Voéllig unbegriindet und durch nichts zu beweisen ist auch die von
MarryNov (1938) vertretene und von JeaxnNen (1949) iibernommene
Hypothese von der diphyletischen Entstehung der ,,Mallophaga® einer-
seits und der Anoplura andererseits aus den Psocoptera. Ebenso unhaltbar
ist die von MuxkEerdsi & SuN-Sarma (1955) vertretene Anschauung, die
ebenfalls eine mindestens diphyletische Entstehung der Phihirapiera an-
nehmen.

Die von Bracovesoenskis (1959) und Kérer (1957, S. 123) vertretene
Hypothese, da8 die ,,Mallophaga'‘, damit also auch die Phthiraptera allge-
mein, sich zur gleichen Zeit aus verschiedenen Arten der spatmesozoischen
Psocoptera herausdifferenziert haben, also polyphyletisch entstanden sind,
188t sich nicht stichhaltig beweisen. Gleiches gilt auch fiir die Vorstellung
von Buokup (1959), der schreibt, daf aus dem Bau des Kopfes folge, daB die
Ischnocera sich nicht aus den Amblycera entwickelt hitten, sondern daf
Amblycera und Ischnocera parallel auf Formen zuriickgehen, die den Pso-
coptera nahe standen.

Gegeniiber allen diesen Autoren ist festzustellen, dal eine Reihe iiber-
einstimmender abgeleiteter Merkmale die Monophylie der Phthiraptera be-
weisen (vgl. Fig. 1 u. 2).

Alle Phthiraptera sind fliigellos. Die Kopfkapsel ist geschlossen, die An-
tennen sind kurz und bestehen hochstens aus fiinf Gliedern. Keines der Ent-
wicklungsstadien besitzt noch Ocellen (WesER, 1954).

In allen vier Teilgruppen sind die Abdominalganglien vollig im dritten
Thoraxganglion aufgegangen (Skeuy, 1951 a, b), wihrend die Psocopiera
als Anhang des dritten Thoraxganglions ein nicht sehr deutliches und
nicht selbstindiges, aber meist doch merklich vorhandenes Abdominal-
ganglion besitzen (Bapoxyer, 1951; WEeBER, 1936).

Alle Phihiraptera sind dadurch gekennzeichnet, dal bei ihnen das Ober-
schlundganglion nach hinten geklappt ist, d. h., das Protocerebrum liegt
am weitesten hinten (RisLEr, 1951; StowE, 1943).
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Dem Tentorium aller Phihiraptera ist gemeinsam, daB die dorsalen
Arme, die bei den Psocoptera voll ausgebildet sind, fehlen (Symoxs, 1952)
(vgl. S. 721, 723 u. 727).

Die Komplexaugen sind im Vergleich zu denen der Psocoptera stark
reduziert und bestehen im Hochstfall aus zwei Ommatidien (WuxprIe, 1936).
Die einlinsigen Augen der Ischnocera (Pseudoocellen) &hneln im Bau den
Augen der Amblycera (vgl. S.721) und die Pseudoocellen der Anoplura in
Bau und Innervierung denen der Ischnocera (vgl. S.725). Leider unter-
scheidet Wuxprie nicht scharf zwischen apomorphen und plesiomorphen
Auspragungsstufen Bei Tropusia sp. (Psocoptera) beschreibt WUNDRIG
eine parallele Reduktion der Augen.

Abgeleitet im Vergleich zu den Psocoptera ist weiterhin die Verteilung
und die Zahl der Spiracula. Die normale Spiracula-Garnitur der Psocoptera
setzt sich wie folgt zusammen: Zwei Paar Thoraxspiracula und sieben bis
acht Paar Abdominalspiracula, die dem 1. — 8. Abdominalsegment ange-
héren (Bavoxnen, 1951; Lamerre, 1935; Weser, 1954), wobei das 1. und
2. Paar des Abdomens bei ungefliigelten Formen reduziert sind (K£LEr,
1957). Die Normalausrustung der Phthiraptera jedoch besteht aus einem
Paar Spiracula am Mesothorax und sechs Paaren am Abdomen, und zwar
am 3. — 8, Segment (Brprorp, 1939; Ferris, 1951; Nurran, 1919; u. a.).
Fine Ausnahme ist allein Harrisonielle densa (Krirroea) (Ischnocera) mit
zwei Paar Thoraxspiracula und sechs (bzw. sieben bei den Nymphen) Paar
Abdominalspiracula (Corg, 1940 b, 1941). Dall das erste Spiracula-Paar des
Abdomens oft scheinbar zum 2. Abdominalsegment und das lefzte zum
7. Segment gehort, erklart sich durch die starke Tendenz zur Reduktion des
1. Abdominalsegments (vgl. S. 710). Hierauf fithren Corr (1940 b), Harrisox
(1915) und K#rer (1938, 1939) die Lage des 1. Abdominalspiraculums am
2. vorhandenen Abdominalsegment bei Ischnocera, Boopidae, Gyropus und
Ricinidae zuriick. Awuch bei Haematomyzus ist das 1. Abdominalsegment
unterdriickt, so daf die sechs Spiracula am 2. vorhandenen (eigentlich 3.)
bis 7. Abdominalsegment sitzen (Fzrris, 1931). Kérer (1939) gibt an, daf
die Amblycera ein vollstindiges 1. Abdominalsegment hétten. Das trifft
aber einerseits nur fir Menoponidae, Trimenoponidae und Gliricola und
andererseits auch nur fiir das 1. Tergit zu. Oft ist noch eine von hinten nach -
vorn fortschreitende Reduktion der letzten Abdominalspiracula zu beob-
achten, die Harrisox (1915) z. B. bei Gliricola und Trimenoporn nachweisen
konnte.

Nach Frorexce (1921) und Harrisox (1915) ist auch ein durch Thorax-
tracheen gebildetes Dreieck fiir Anoplura und ,, Mallophaga* charakteristisch.

Die Zahl der Larvenstadien ist bei allen Phthiraptera (WeBER, 1939 b;
u. a.) auf drei reduziert, wihrend die Psocoptera bis zur Reife fiinf oder
sechs Stadien durchlaufen (Bapoxnwer, 1951; Weszsr, 1936).

Auf die Vielzahl der Synapomorphien, die die Eier bieten, hat vor allem
Weszr (1939 a) verwiesen. Die Eier aller Phthiraptera sind durch eine eigen-
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artige Bildung an ihrem basalen Ende, das sogenannte Stigma, gekennzeich-
net, iiber dessen Bedeutung verschiedene Auffassungen bestehen (Gross,
1905; MsosEre, 1910; Rims, 1932). Der Deutung als Haftorgan fiir den
Eistiel diirfte die groBte Wahrscheinlichkeit zukommen.

Im Gegensatz zu den Psocoptera 6ffnen sich die Eier der Phthiraptera
mit einem Deckel, der an seinem Rande eine verschieden grofle Anzahl mehr
oder weniger kompliziert gebauter Mikropylen besitzt (BracoveSoewsxis,
1955; Gross, 1905; WeBER, 1939 a; u. a.). Die Embryonalcuticula tragt
eine Offnungsvorrichtung, die aus einer Platte mit zwei bis vielen lingeren
Eizdhnen besteht, die beim Schliipfvorgang die Dotterhaut durchschneiden
(Sixkus & WiccreswortH, 1931). Der einzige sigeartige Eizahn der Psoco-
ptera (Baponxer, 1951; Jextscm, 1939a; Peverimporr, 1901; WEeBER,
1936) ist den Eizahnen der Phthiraptera nicht homolog. Er mufl auBer der
Dotterhaut auch das Chorion durchschneiden. Der Kopf der Prhthiraptera
wird bei seinem Durchtritt durch die Eischale durch zwei Chitinleisten ge-
schiitzt, die dorsal gemeinsam nahe den Eizdhnen entspringen und nach
ventral ziehen (Sororzer, 1937; WiccLEsworTH, 1932).

Die Eier werden an den Haaren oder Federn mit einem Sekret fest-
geklebt, das aus dem Eileiter oder dessen Anhangsdriisen (Kittdriisen)
stammt (Bracovescenskis, 1956; Ries, 1931a, 1932), wihrend die Psoco-
ptera ihre Eier mit einem Analsekret an der Unterlage befestigen (WeBxr,
1936). Durch seinen Hinweis darauf, daf auch die Oesiridae und viele
Acari ihre Eier an Haaren festkleben, gibt Ferris (1951) zu erkennen, daf
er das innerhalb der Gruppe der Phthiraptera einheitliche Festkleben der
Eier als Konvergenz gedeutet sehen will. Doch beweist ein Hinweis auf das
konvergente Auftreten einer Merkmalsauspragung bei nichtverwandten
Gruppen nicht, daB eben dieses Merkmal nicht in einer durch andere Merk-
male eindeutig als monophyletisch ausgewiesenen Gruppe auf eine gemein-
same Wurzel zuriickgefiihrt werden konnte.

Bei den Psocoptera kehrt der Embryo im Ei seine Ventralseite der Seite
des Eies zu, die im miitterlichen Kérper nach dorsal zeigt (BapoN~NEL, 1951 ;
Jentscr, 1939a; Weser, 1939a). Dieses auffillige Verhalten ist ein ein-
deutig abgeleitetes Merkmal. Allerdings ist die Zahl der untersuchten
Psocopterenarten zu gering, um eine fiir die ganze Gruppe giiltige Aussage
machen zu kénnen. Bei den Phthiraptera hingegen nimmt der Embryo im Ei
eine normale Lage ein. Ob man hierin ein apomorphes oder plesiomorphes
Merkmal sieht, hingt davon ab, ob die Psocopiera monophyletisch sind,
d. h., ob alle Psocoptera die abweichende Embryolage zeigen und wann die
Abspaltung der Phthiraptera stattgefunden hat (vgl. S. 716).

Das Johnstonsche Organ ist bei Amblycera (Trimenopon), Anoplura und
Rhynchophthirina Haematomyzus) in mindestens zwei Scolopidienbiindel
aufgelost (STowr, 1943), worin sicher ein abgeleitetes Merkmal zu sehen ist.
Ischrnocera sind bisher nicht untersucht worden.
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GroBe Gemeinsamkeiten liegen auch im Bau der dulleren, chitinisierten
mannlichen Geschlechtsorgane. Alle Phihiraptera sind durch den Besitz
einer Basalplatte, auch Genital- oder Basalapodem genannt, ausgezeichnet
(Beororp, 1939; Cummines, 1916; Ferris, 1931, 1951; Nurrar, 1917;
Scamurz, 1955). StrixDBERG (1916) konnte feststellen, daf diese Basal-
platte entgegen dem von MioserG (1910) vertretenen Standpunkt stets aus
einem Stiick besteht. Den Psocoptera fehlt diese Basalplatte (Baponw~zr,
1956; Fivnayson, 1949). Fraglich ist, in welcher Beziehung die Basalplatte
der Zoraptera (GurNey, 1938) zu der der Phthiraptera steht. Es sind bisher
zu wenig Phthiraptera untersucht worden, als daB weitere Vergleiche mit
den Genitalien anderer Gruppen moglich wiren (Cray, 1956).

Ob sich im Bau des Vesicularapparates der einzelnen Gruppen Bezie-
hungen auffinden lassen, bedarf weiterer Untersuchungen, auch unter
Beriicksichtigung der Verhdltnisse bei den Psocoptera und Hemiptera.
Muxkerst & Sex-Sarma (1955) und Stevy (1951 a, b) sehen wenig Gemein-
sames und betonen die Unterschiede.

Bei Amblycera und Ischnocera ist eine Laciniadriise gut ausgepréagt,
eine Bildung sui generis, die bei den Anroplura und Rhynchophthirina im
Zusammenhang mit der Riickbildung der Lacinia verschwunden ist.
Unklar bleibt, ob der Verlust der Laciniadriise konvergent zweimal auf-
getreten ist oder ob man in ihm einen Hinweis auf eine engere Verwandt-
schaft von Anoplura und Rhynchophthirina sehen kann. (Risner, 1951;
Symmons, 1952).

Den Arbeiten von Frorexce (1921) und Ries (1932) zufolge sind die
Follikelzellen der Ovariolen bei ,, Mallophaga'* und Anoplura durch amito-
tische Zerschniirung zweikernig geworden. MukEerJ1 & SEN-Sarma (1955)
geben im Gegensatz hierzu allerdings an, dal Haematomyzus und die ,, Mallo-
phaga’* durch ein binukleares Follikelepithel ausgezeichnet seien, wihrend
die Anoplura ein uninukleares Epithel besdBen. Das binukleare Epithel
diirfte gegenitber dem uninuklearen das abgeleitete Merkmal darstellen,
doch sind weitere Untersuchungen iiber die Verteilung dieses Merkmals
auf die Gruppen erforderlich.

Es entsteht nun die Frage, ob es sich bei den vier Teilgruppen der
Phihiraptera, auf denen die bisherigen Erérterungen basieren, um jeweils
natiirliche, monophyletische Gruppen handelt und in welcher Beziehung die
Teilgruppen zueinander stehen.

€. Teilgruppen der Phthiraptera
1. Amblycera

Die Amblycera sind wahrscheinlich eine durch apomorphe Merkmale zu-
sammengehaltene, natiirliche Gruppe, zumindest 148t sich das Gegenteil
nicht beweisen, doch sind weitere Untersuchungen erforderlich.
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Die vier- oder fiinfgliedrigen Fiihler sind geknopft oder gekeult. Mag
auch bei einzelnen Gattungen die Erweiterung der letzten Glieder nur
schwach sein, so ist doch das 3. Glied in jedem Falle durch eine stark aus-
geprigte Einschniirung vom 2. Glied, dem Pedicellus, abgesetzt. In der
Rube sind die Fiihler in einer meist dreiteiligen Grube der Kopfkapsel ge-
schiitzt untergebracht und stehen auch im Tode des Tieres nicht vom Kopfe
ab (MJsosere, 1910). Wahrscheinlich stellt diese Form der Fiihler ein ab-
geleitetes Merkmal dar (vgl. S.725). Abgeleitet ist auch die prognathe
Kopfkapsel, im Gegensatz zur orthognathen Kopfkapsel der Psocoptera,
und vor allem die mit der horizontalen Arbeitsweise verbundene Einlenkung
der Mandibeln.

Wenn in weiteren Untersuchungen nachgewiesen werden konnte, daf
der von Core (1941) dargestellte Aufbau des Thoraxskelettes fiir alle Ambly-
cera charakteristisch und auf diese beschrinkt ist, dann lige auch hier ein
abgeleitetes Merkmal vor.

Der Osophagealsklerit zeigt im Vergleich mit den Ischnocera eine speziali-
siertere Auspriagungsform (Cumwminegs, 1913; SmNoparass, 1899; Srtowr,
1943), doch ist die phylogenetische Aussagekraft dieses Merkmals unklar.

Ahnlich verhalt es sich mit der Deutung der Kopulationshaltung. Es
sind bisher zu wenig Arten, vor allem von den Psocoptera, untersucht
worden, um hier eindeutige Schliisse ziehen zu konnen. Die Psocoptera
kopulieren subfeminal (SorxER, 1941; WEsxr, 1936). Die bisher bekannten
Ausnahmen sind Arten der Gattung Lachesilla, die suprafeminal kopulieren
(Bavoxwner, 1951; Kfver, 1957). Suprafeminal kopulieren auch die meisten
Amblycera (Ries, 1931 a; Scumurz, 1955). Eine Ausnahme bildet allein die
subfeminale Kopulation der Gyropidae (Sixora & Eicmrer, 1941). Die
Bauch-an-Bauch-Stellung von Trimenopon hispidum Burm. deutet Scamurz
als Variante der suprafeminalen Kopulation. (Vgl. S. 728).

Ohne phylogenetische Bedeutung sind die folgenden plesiomorphen oder
relativ plesiomorphen Merkmale:

Die Komplexaugen bestehen aus je zwei Ommatidien, sie kénnen aber
auch vollig reduziert sein, wie bei Gyropus (Brier, 1936; Wuxprie, 1936)
(vgl. S. 725). Es handelt sich hierbei um die relativ plesiomorphe Auspra-
gungsstufe eines synapomorphen Merkmals der Phthiraptera, der Reduk-
tion der Komplexaugen (vgl. S. 718). Bei Trimenopon ist die vordere Linse,
unter der allein die Retinazellen liegen, bedeutend stérker entwickelt als die
hintere (Stowe, 1943).

Das Tentorium der Amblycera ist sehr vielgestaltig. Die primitivsten
Tentoriumformen (Colpocephalum und andere Menoponidae) sind denen der
Psocoptera sehr dhnlich (vgl. S. 718), wihrend die abgeleiteten Formen
{Boopia) deutliche Anklinge an die der Ischnocere zeigen (Symmons, 1952)
(vgl. 8. 723), die aber wahrscheinlich als Konvergenz zu verstehen sind.

Die Hoden bauen sich in der tiberwiegenden Mehrzahl der Fille aus je
drei Follikeln auf, die nach Scamurz (1955) individuelle Bindegewebshiillen
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besitzen. Bracovescewskis (1956) fand bei 14 von 15 untersuchten Gat-
tungen drei Follikel. Nur Myrsidea stellt mit je zwei Follikeln eine Aus-
nahme dar (vgl. S. 725). Bei den Psocoptera, die im Hodenbau eine groBe
Variabilitat zeigen (Jextscm, 1939b), kommen neben einfachen schlauch-
formigen Hoden (WeBER, 1936) auch dreilappige Hoden vor, die denen der
Amblycera sehr dhnlich sehen (Bapox~EeL, 1951; JENTSCH).

Die Zahl der Ovariolen eines Ovars schwankt (nach Baponner, 1951:
Jenrson, 1939a; Lameere, 1935; Rirs, 1932; StrinpeERG, 1916; WEBER,
1931; u. a.) bei Amblycera und Psocoptera zwischen drei und fiinf. Eine
Konstanz ist also noch nicht erreicht. Einzig Bracovescenskis (1956)
zweifelt die Richtigkeit dieser Anschauungen an, da er bei den von ihm unter-
suchten Amblycera und Psocoptera durchgingig fiinf Ovariolen gefunden
hat. _
Das Pericardialgewebe stellt eine einheitliche Zellmasse dar (Fuimexk,
1907). Der Kropf, eine einfache Erweiterung des Osophagus (BrAcovEs-
omvsk1y, 1949; Kerroce, 1902), ist gegeniiber dem Osophagus der Psoco-
ptera nicht wesentlich weiterentwickelt.

Da8 Meso- und Metanotum nicht verschmolzen sind (Imms, 1957; u. a.),
ist ebenso ein primitives Merkmal wie das Fehlen der Spiraculumdriise
(Wess, 1946) (vgl. auch S. 727) und die viergliedrigen Maxillartaster.

2. Ischnoeera

Die Ischnocera sind stéarker spezialisiert als die Amblycera, der Wirts-
kreis einer Art ist kleiner (Clavy, 1947).

Eindeutig abgeleitet ist der dem Osophagus seitlich ansitzende Kropf
der Ischnocera (Bracovestenskrs, 1949), doch ist die Moglichkeit nicht
vollig auszuschlieBen, daBl es sich bei den Trichodectidae einerseits und den
iibrigen Ischnocera andererseits um eine konvergente Entwicklung handeln
kinne (vgl. S. 727).

Abgeleitet ist wahrscheinlich auch die Struktur des Pericardial-
gewebes, das aus zwei Reihen perlschnurartig aneinander gereihter Zellen
besteht (Furmex, 1907).

Pro- und Mesosternum und Meso- und Metanotum sind zu einem Skelo-
thorax verschmolzen (K&Ler, 1938, 1939, 1957), doch sind infolge der Ergeb-
nigse von Core (1940b) weitere Untersuchungen erforderlich. Es ist auch
nicht auszuschlieflen, dal bei den Jschnocera nicht eine Vorstufe zur volligen
Verschmelzung der Thoraxanteile vorliegt, wie sie die Anoplura auszeichnet.
In diesem Falle wire die wenigstens tellweise Verschmelzung der betreffen-
den Thoraxteile zwar als synapomorphes Merkmal innerhalb der Ischnocera
-+ Anoplura anzusehen, der bei den Ischnocera verwirklichte Typ wire aber
innerhalb der Gesamtgruppe als relativ plesiomorph zu deuten, und kénnte
daher nicht zur Begrindung der Monophylie der Ischnocera herangezogen
werden. ‘
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Die geschlossene Kopfkapsel ist orthognath, die Mandibeln arbeiten
vertikal zur Korperliangsachse und sind entsprechend eingelenkt. Die
Deutung dieses Merkmals wird bestimmt von der phylogenetischen Wer-
tung, die man den Amblycera beimiflt. Sind die Amblycera eine monophy-
letische Gruppe, was wahrscheinlich "ist (S. 720), zumindest 148t sich das
Gegenteil nicht beweisen, dann sind die Ischrocera, bzw. Ishenocera - Ano-
plura ++ Rhynchophthirina (= Gruppe A; vgl. S. 724), die Schwestergruppe
der Amblycera, und demzufolge ist die Orthognathie ein plesiomorphes
Merkmal. Wenn " allerdings die Amblycera keine natiirliche Gruppe sein
sollten, d. h. ein Teil der Amblycera mit den Ischnocera niher verwandt sein
sollte als mit den iibrigen Amblycera, dann wire die Orthognathie der
Ischnocera sekundér, es sei, man nimmt an, daB die Prognathie der Ambly-
cera mehrfach konvergent entstanden ist. DaB Bovicola (Ischnocera) im
Bau des Kopfes, besonders in Muskulatur und Innervierung, den Psocoptera
wesentlich mehr gleicht als der Gattung 7Trimenopon (Amblycera) (RisLER,
1951), konnte dafiir sprechen, daB die Orthognathie der Ischnocera primér,
d. h. plesiomorph ist.

Die Ischnocera sind durch eine sehr einheitliche Gestaltung des Tentori-
ums ausgezeichnet, bei der es sich im Vergleich mit der iibrigen Gruppe A
um die relativ plesiomorphe Auspragung handelt (vgl. S. 727). Die vorderen
Arme sind weitgehend zuriickgebildet und von dem iibrigen Tentorium ge-
trennt, und die Briicke ist nur sehr schwach ausgeprigt (S ymmons, 1952)
{vgl. auch S. 721).

Die Hodenfollikel der Ischnocera (auller Irichodectidae) sind nach
Scemurz (1955) beiderseits von je einer gemeinsamen Bindegewebshiille
umgeben (vgl. S. 725), doch sind weitere Untersuchungen erforderlich.

Die weibliche und die ménnliche Genital6ffnung liegen nach KfvLer (1938,
1939) bei den Trichodectidae und Nirmoidea je ein Segment weiter hinten als
bei anderen Insekten, d.h. hinter dem 9. bzw. 10. Sternit, doch stehen diese
Ergebnisse in Widerspruch zu den Befunden von Copr (1940b) an Harri-
sontella und von Scemurz (1955) an Bovicola.

Ahnlich wie die Amblycera sind also auch die Ischnocera wahrscheinlich
eine durch apomorphe Merkmale zusammengehaltene natiirliche Gruppe,
zumindest stehen einer solchen Annahme bisher keine triftigen Griinde
entgegen.

3. Anoplura

Diese Gruppe ist durch abgeleitete Merkmale gut charakterisiert. Auf-
falligstes Merkmal ist die Gestaltung der Mundwerkzeuge (Scuérzer, 1937;
Stosanovicu, 1945), die sich nur schwer mit den Mundwerkzeugen anderer
Insekten homologisieren lassen (vgl. S. 716). Das Tentorium ist zuriickge-
bildet. Labial- und Maxillarpalpen fehlen. Der einfache, nur bei Haemato-
pinus zu einem Kropf erweiterte Osophagus zeigt kaum Ansatzpunkte fiir
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eine phylogenetische Deutung. Wenn die Ischnocera als Ganzes die Schwe-
stergruppe der Anoplura darstellen (vgl. S. 730), kann der Kropf von den
Amblycera her iibernommen worden sein, d. h. ein plesiomorphes Merkmal
darstellen.

Ein die Gruppe verbindendes Merkmal ist der Bau des einkralligen
Klammerbeines.

Alle Thoraxsegmente sind starr verbunden, und ihre Grenzen sind
guBerlich nicht mehr zu erkennen (vgl. S. 722). Die echten Nota des Thorax
sind nach Quaprr (1948) reduziert und durch Pleuraanteile ersetzt.

4. Rhynchophthirina

Die Elefantenlaus (Haematomyzus elephantis Piacer), die einzige Art
der Rhynchophihiring, kommt aufer auf zahmen Elefanten beider Arten
auch auf freilebenden Afrikanischen (Hooestraar, 1958) und Indischen
Elefanten (Frrr1s, 1931; Horxixs, 1949; Muxers1 & Sen-Sarma, 1955) vor
sowie auf dem Warzenschwein, Phacochoerus aethiopicus (Parras), (Hooa-
sTrRAAL, 1958; u. a.), und zwar auf letzterem in sehr groflen Individuen-
zahlen (vgl. S. 73b).

Die Elefantenlaus ist durch ihre eigenartig ausgebildeten Mundwerk-
zeuge charakterisiert. Die kraftigen Mandibeln wirken nicht wie die Man-
dibeln der ,,Mallophaga* gegeneinander als Haltemandibeln, sondern,
dhnlich wie bei Alysiinae (Braconidae) und Vanhorniidae (Serphoidea),
nach aulen, um die Haut des Wirtes grabend zu durchdringen.

Die Thoraxsegmente sind vollig verschmolzen (Imwms, 1957; WEeszr,
1954). Zu untersuchen wire, ob diese Verschmelzung auf die gleiche Weise
erfolgt ist wie bei den Anoplura.

Der Kropf ist nicht stark spezialisiert und #hnlich einfach wie bei den
Anoplura gebaut.

Die fiinfgliedrigen Fiihler &hneln denen der Ischnocera stark (vgl. S. 725).

In manchen Merkmalen zeigt die Elefantenlaus innerhalb der Phthir-
dptera die primitivste Auspragungsform (Weszgr, 1939a).

D. Zusammenfassung der Teilgruppen der Phthiraptera
1. Gruppe A

Im folgenden wird der Nachweis gefithrt, dafl die Gruppen Ischnocera,
Anoplura und Rhynchophthirina niher zusammengehoren und eine mono-
phyletische Gruppe bilden, deren Schwestergruppe die Amblycera oder ein
Teil derselben darstellen. Um die Ubersicht nicht noch weiter zu erschweren,
erachte ich es fir wenig zweckmiaBig, der Gruppe einen neuen Namen zu
geben und bezeichne sie daher als ,,Gruppe A*.

DalB Ischnocera und Anoplura ndher miteinander verwandt sind als mit
jeder anderen Gruppe, wurde schon von Harrison (1916) und Hopxixs
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(1949) vermutet, doch blieben sie einen ausreichenden Beweis fiir ihre An-
schauung schuldig. Engere Beziehungen sieht auch Weszsr (1954).

Eine Vielzahl von Synapomorphien beweist die monophyletische Ab-
stammung der Gruppe A (vgl. Fig. 1).

Bei allen drei Teilgruppen sind die Maxillartaster vollig zuriickgebildet
(Commines, 1913; Kirer, 1939).

Die Zahl der Hodenfollikel ist bei allen Arten auf zwei festgelegt, with-
rend die Amblycera, von Ausnahmen abgesehen, drei Follikel besitzen (vgl.
S.721). Embryonal werden jedoch stets drei Follikel angelegt (BracovEes-
censkig, 1956; Scrmurz, 1955). Nach Scamurz besitzen die Trichodectidae
ebenso wie die Amblycera eine individuelle Bindegewebshiille. Es ist zu
priifen, ob die gemeinsame Bindegewebshiille von Columbicola columbae
Ewine fiir alle Arten der Gruppe A ausschlieBlich der Trichodectidae charak-
teristisch ist, da sich dadurch vielleicht die Moglichkeit zu einer weiteren
Unterteilung der Gruppe A bote (vgl. S. 727).

Die Komplexaugen, die vielen Anoplura fehlen, bestehen durchweg nur
noch aus je einem Ommatidium (Pseudoocellen) (Ferris, 1931, 1951; u. a.).
Wounbrie (1936) bewertet wohl die Unterschiede zu hoch, wenn sie meint,
die Pseudoocellen der Aroplure nicht von denen der Ischnocera ableiten zu
kénnen, und daraus eine Parallelentwicklung von Zschnocera und Anoplura
folgert.  Einerseits weist sie selbst auf die groBen Gemeinsamkeiten beider
Gruppen hin (vgl. S. 718) und zum anderen ist z. B. der eigenartige Bau der
Rhabdome auf die Pediculidae beschrinkt, wihrend die Haematopinidae
sich zwanglos den Ischnocera anschlieBen. Trotz der Unterschiede zwischen
den rezenten Formen im Zuge der Spezialisierung der Familien kénnen diese
m. E. auf eine gemeinsame Wurzel zurtickgefithrt werden.

Die fiinf-, seltner drei- oder viergliedrigen Fiihler sind im weiblichen Ge-
schlecht stets fadenférmig und durchaus nicht primitiv, wie KgrLer (1957)
schreibt, sondern, wenn man sie mit dem Ausgangsmaterial, den Fithlern der
Psocopteraund auch Amblycera (vgl. S. 721), vergleicht, wesentlich starker ab-
geleitet als die der beiden letztgenannten Gruppen; denn aus dem heterono-
men Fiihler der Psocoptera und Amblycera, bei dem das dritte Glied stets
sehr deutlich vom Pedicellus abgesetzt ist, ist ein sekundér homonomer
Fiihler geworden, dessen Glieder duflerlich gleichgestaltet und nicht scharf
voneinander abgesetzt sind. Im Tode stehen die Fiithler der Mannchen der
Ischnocera und Anoplura nach oben vom Kopfe ab (Ms6éBEre, 1910).

Alle untersuchten Ischnocera, von den Trichodectidae abgesehen, sowie
die meisten Anoplura und Haematomyzus besitzen regelméfig Symbionten,
die in besonderen Myzetomen und Myzetozyten liegen und durch spezielle
Vorkehrungen auf die Nachkommen tibertragen werden (Rizs, 1930, 1931 a).
MukEerJr & Sex-Sarma (1955) allerdings haben bei Haematomyzus kein
Myzetom {feststellen konnen, doch scheint die Beobachtung von Ries
(1931 a) auf Grund seiner Abbildungen zuverlissig zu sein.

Beitr. Ent. 10 : 47
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Es entsteht nun die Frage, ob das Vorkommen von Symbionten, der
Bau der Myzetome und die Ubertragungswege auf eine gemeinsame Wurzel
zuriickzufithren sind, wodurch die Monophylie der Gruppe A bestatigt wiirde,
oder ob das nicht moglich ist. Ries (1931a) kommt im Ergebnis seiner
umfangreichen Untersuchungen zu dem Schluf}, daB dies nicht moglich sei.
Nach seiner Meinung ist die Vielfalt im Bau und in der ontogenetischen Ent-
wicklung der Myzetome sowie der Umlagerungen im Korper bei den ver-
schiedenen Gattungen einer Familie der Anoplura und sogar Arten einer
Gattung der Ischnocera zu grofl und sind die Symbioseeinrichtungen zu ver-
schieden, als dal sie auf eine gemeinsarme Wurzel oder auf einander zuriick-
gefithrt und homologisiert werden kdnnten. Die Folge dieser Annahme ist
aber, daB auf Grund der grofen Heterogenitit die Symbiose bei den Isch-
nocera nahezu von allen Arten unabhéngig und neu erworben sein miifte
und auf Konvergenz beruhe. Das scheint wohl Riss selbst zu weit zu gehen,
denn er sagt an anderer Stelle, dafl die Symbiose fiir die Verwandtschaft von
,,Mallophaga und Anoplura spriche, was auch Bucmwer (1953) betont.
Richtiger wire es, auf Grund der Verbreitung der Symbiose zu sagen: Ver-
wandtschaft zwischen Ischnocera, Anoplura und Rhynchophthirina. [Rius
(1931a) und wohl auch Bucener (1952) deuten die vielfiltigen Uberein-
stimmungen der Symbioseeinrichtungen als Konvergenzen infolge dhnlicher
Reaktionsnormen in verwandten Gruppen.]

Doch spricht nicht allein der Besitz von Symbionten als soleher fiir die
Monophylie der Gruppe A, sondern auch der einheitliche Bau des Filial-
myzetoms, der Ovarialampulle, die nur bei einer der bisher untersuchten
Arten (Goniodes sp.) fehlt. Sie ist bei [schnocera und Anoplura gleich gebaut
und besteht aus vier Schichten, was Rims (1931 a) allerdings als Konvergenz
deutet. Eine Ausnahme ist allein die Elefantenlaus, bei der die Ovarial-
ampulle noch nicht oder nicht mehr vierschichtig ist. Auch sonst besitzt
die Elefantenlaus hinsichtlich der Symbiose mehr Besonderheiten als
andere Arten. :

Trotz der Vielfalt der Symbioseeinrichtungen liegt nach meiner Auf-
fassung kein ausreichender Beweis gegen die Herleitung aus einer Wurzel
vor.

Das Fehlen der Symbiose bei den Zrichodectidae kann man als Reduk-
tion, also als eine sekundidre Erscheinung deuten. Es ist aber z. B. auch
denkbar, daB die Symbioselosigkeit primér ist. Das konnte so gedeutet
werden, dall die Trichodectidae allen iibrigen Arten der Gruppe A als
Schwestergruppe gegeniiber stehen wiirden (vgl. S. 727). Als einen Hinweis
in dieser Richtung kénnte man werten, dafl die Trickodectidae keine strengen
Nahrungsspezialisten, also urspriinglicher sind (K#rer, 1957; Rirs, 1931 4a).

Bei den urspriinglicheren und allgemein, auch in der Nahrung, weniger
spezialisierten Amblycera ist eine Symbiose noch nicht ausgebildet. Das
Vorkommen von Rickettsien bei Menopon biseriatum Piserr ist besten-
falls als eine sich anbahnende Symbiose zu deuten (Rims, 1931 b, 1933).
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Ein abgeleitetes Merkmal stellt auch der Occipitalfortsatz dar, den
Experreiny (1904) und Moosrre (1910) von Ischnocera, vielen Anoplura
und von Haematomyzus beschreiben und der wohl mit der von Ferris
(1951) Occipitalapophysis genannten Bildung der Anoplure identisch ist.
Ferris (1931) beschreibt von Haematomyzus ebenfalls einen solchen Fortsatz
und K#Ler (1938) von Trichodectidae. Der von MukurI1 & SEN-Sarma (1955)
vertretene Standpunkt, ihre sogenannte Ferris-Platte bei Haematomyzus
sei von anderen Insekten nicht bekannt, diirfte nicht zu Recht bestehen.
Quaprr (1948) beschreibt einen solchen Fortsatz bei Haematopinus tubercula-
tus (Burm.) (Anoplura),siehtihn aber als einen Auswuchs der Prothoraxwand
an, Bei Amblycera und Psocoptera ist ein solcher Occipitalfortsatz bisher
nicht bekannt geworden.

Wess (1946) beschreibt von Ischnocera, Aroplura und Haematomyzus
eine Spiraculumdrise, die den Amblycera fehlt und von der Frrris (1951)
sagt, daB sie bei der normalen, fir taxonomische Zwecke vorgenommenen
Praparation nicht sichtbar wiirde. Nach Mukerst & Sex-Sarma (1955)
fehlt Haematomyzus eine solche Driise, doch kann dieser Befund sehr wohl
auf die Priaparationstechnik zurtickzufiibren sein. Bei Amblycera konnte
diese Driise bisher nicht gefunden werden.

Ein Obturaculum besitzen Anoplura und etwas schwicher ausgeprigt
auch Haematomyzus und Ischnocera, nicht jedoch die Amblycera (Sroravo-
vicH, 1945; RisLer, 1951 ; Symmoxns, 1952).

Allen Arten ist eine starke Reduktion des Tentoriums gemeinsam (vgl.
S. 723). Ob die vollige, bzw. nahezu vollige Reduktion der vorderen Arme
und die vollige Reduktion der Briicke bei Aroplure und Rhynchophthirina
konvergent ist oder fir die gemeinsame monophyletische Abstammung
beider Gruppen spricht, ist nicht zu entscheiden (Symmoxns, 1952),

Bei Trichodectidae und Amblycera entspringen alle Antennenmuskeln
am Tentorium (Symmoxs, 1952). Dieses plesiomorphe Merkmal beweist
keinesfalls eine engere Verwandtschaft von Trichodectidae und Amblycera,
doch konnte man die Folgerung ziehen, dal} die Trichodectidae an die Basis
der Gruppe A zu stellen sind und die Schwestergruppe aller tibrigen Arten
der Gruppe A darstellen, eine Vermutung, die schon auf S. 726 ausgesprochen
worden ist (vgl. auch S. 722, 725). Bei den iibrigen Ischnocera entspringen ein
Teil der und bei den Anoplure und Rhynchophthirine alle Antennenmuskeln
an der Kopfkapsel.

Somorzer (1937) beschreibt bei Pediculus, Haematopinus und Tricho-
dectes eine Polstrahlung noch nicht geklarter Funktion. Das untersuchte
Material ist zu gering, um sagen zu konnen, dall diese Strahlung bei Ambly-
cera nicht vorkame und fiir Anoplura und Ischrocera charakteristisch ist.

Von Interesse wire es festzustellen, ob die von Sikora & KErourer
(1941) mitgeteilte Nachkopula nur eine auf die Arten Lipeurus caponis L.

47*
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und Pediculus humanus L. beschrankte Ausnahme ist oder eine die Gruppen
verbindende Synapomorphie darstellt.

Im Gegensatz zu den Psocoptere und Amblycera, bei denen die Zahl der
Ovariolen je Ovar zwischen drei und fiinf schwankt, ist die Zahl der Ovari-
olen der Familien der Gruppe A (Stauy, 1951 a, b) konstant geworden und
betragt finf, was ebenfalls als sekundér erworbenes, abgeleitetes Merkmal
gedeutet werden kann. Nach Ries (1932) und Gross (1905) besitzen die
Ischnocera und Anoplura polytrophe Ovariolen so einheitlichen Baues, daf
beide Gruppen zusammengehoren miissen, jedoch bleiben sie den n#heren
Beweis fiir ihre These schuldig.

Unklar ist die phylogenetische Bedeutung des Receptaculum seminis,
von dem MiosERG (1910) u. a. meinen, dal es bel Anoplura und Ischnocera
in der gleichen Richtung spezifisch ausgeprigt sei. Obwohl es eine Reihe
von Arbeiten gibt, die auf dieses Organ eingehen (Bracoveséenskid, 1956;
STRINDBERG, 1918; u. a.), kann die Frage nicht entschieden werden, da die
Beschreibungen ungenau und nur schwer vergleichbar sind und gute Ab-
bildungen meist fehlen. Jedenfalls besitzen auch die Psocoptera ein Recepta-
culum seminis (Fiyvva vson, 1949; WeBER, 1931, 1936).

Die Kopulation der Ischnocera, Anoplura und Rhynchophthirinag erfolgt
subfeminal (Hopxixs, 1949; Kivner, 1938, 1939, 1957; Quapri, 1948; Rigs,
1931 a; ScemuTrz, 1955; SEcuy, 1951 a, b; Sikora & Eicmier, 1941). Ob
man hierin ein primitives oder ein abgeleitetes Merkmal sieht, hingt davon
ab, ob man die gesamten Amblycera als Schwestergruppe der Gruppe A
angieht oder nur als eine Teilgruppe der Amblycera, und davon, welche
Kopulationsgewohnheiten man der Schwestergruppe der Gruppe A zu-
schreibt (vgl. S. 721). Da bisher mehr fiir die Monophylie der Amblycera
spricht als fiir das Gegenteil und die suprafeminale Kopulation bei den
Amblycera vorzuherrschen und ein abgeleitetes Merkmal zu sein scheint,
neige ich dazu, die subfeminale Kopulation der Gruppe A als primitiv zu
deuten. Doch sind weitere Untersuchungen zu einer endgiiltigen Klirung
erforderlich. In Zusammenhang mit der subfeminalen Kopulation sind die
Fiihler der Mannchen vieler Ischnocera-Arten zu kraftigen Greiffithlern um-
gestaltet (Copr, 1940b; K#rer, 1938, 1939).

Die Frage, welche Teilgruppen der Gruppe A nidher miteinander ver-
wandt sind und den anderen als Schwestergruppe gegeniiberstehen, 148t
sich heute noch nicht beantworten, und es konnen nur Vermutungen aus-
gesprochen werden, da bisher keine eindeutigen Merkmale bekannt sind.

Wess (1946) und Horxixs (1949) folgern aus dem Vorhandensein von
Gonapophysen im weiblichen Geschlecht bei Anoplura und Trichodectidae
eine engere Verwandtschaft beider Gruppen. Das ist aber ein TrugschluB,
da es sich bei diesen Gonapophysen um ein plesiomorphes Merkmal handeln
diirfte, das auler von Psocoptera (Experreix, 1903) und Haematomyzus
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auch von Osculotes (Philopteridae) (Horpxins, 1949) bekannt ist. Auch sieht
sich WeBB 1949 gezwungen, die 1946 als Beweis fiir die enge Verwandt-
schaft von Anoplura und Trichodectidae angefiihrte Gleichheit im Spiracu-
lumbau beider Gruppen als eine Parallelentwicklung, und zwar eine nicht-
adaptive, zu deuten. Ahnliches mag auch fiir die Beziehungen gelten, die
Wess (1946), ebenfalls auf Grund des Spiraculumbaues, zwischen Anoplura,
im speziellen Haematopinus, und Haematomyzus sieht.

Ein Hinweis auf Ahnlichkeiten von Anoplura, insbesondere Haemato-
pinus, und Haematomyzus findet sich auch bei Frrris (1931), der sich auf
gewisse Merkmale im Schliefapparat der Tracheen bezieht. Er mifit dem
aber keine phylogenetische Bedeutung bei.

Weser (1952) hilt auf Grund der Deutung der seitlichen Zahngruppen
am Mundkegel der Anoplura als Mandibeln (Quapri, 1948) einen Konnex
von Anoplura und Rhynchophthirina fiir moglich, wenn diese Homologi-
sierung den Tatsachen entsprechen sollte. Dazu miiite aber die Mandibel-
gestaltung als Synapomorphie erwiesen werden, was bisher nicht geschehen
ist.

Ob Haematomyzus gewissermallen ein Bindeglied zwischen Anoplura und
einem Teil der ,,Mallophaga'® ist, ist umstritten. Wihrend FamrRENHOLZ
(1936), Frrris {1931) und Kauer (1957) eine solche Moglichkeit strikt ab-
lehnen, raumt Horrins (1949) ein, dall Haematomyzus doch in gewissem
Sinne ein Bindeglied sei; denn Haematomyzus l4ge nicht weit von der Linie
entfernt, entlang der sich die Trichodectidae (Ischnocera) zu den Anoplura
entwickelten, wie ja iiberhaupt nach Horxins’ Auffassung Haematomyzus,
Trichodectidae und Anoplure einander sehr dhnlich seien (s. 0.). Ross (1955)
vertritt eine dhnliche Ansicht.

Nicht eindeutig auswertbar wegen zu geringer Zahl der untersuchten
Arten sind die folgenden Merkmale, die Rizs (1932) angibt:

Ein Nidhrfach einer Ovariole besteht bei Anoplura und Ischrocera aus
fiinf Ndhrzellen, Abweichungen finden sich nur bei Amblycera.

Die &ufere, zellige, peritoneale Hiille der Ovariole, die Tunica externa,
ist reduziert (die angefithrten Arten sind Ischnocera und Anoplura), und die
Ovariole wird nur von einer strukturlosen und oft stark entwickelten Tunica
propria (Tunica interna, Rims, 1931 a) umgeben, wéhrend bei Menopon
biseriatum Piacer die Tunica externa noch partiell erhalten ist.

Zusammenfassend kann man feststellen, daf sich iiber die nihere Zu-
ordnung der Teilgruppen der Phthiraptera wenig Endgiiltiges sagen 1aBt,
dafl sich aber auch kein friftiges Argument gegen das von Hopxixs (1949)
in seiner Fig. 122 aufgestellte Schema anfiihren 146t, das im wesentlichen
auch den in Fig. 2 dargelegten Vorstellungen entspricht.

Die wahrscheinlich monophyletischen Amblycera sind die Schwester-
gruppe der sicher monophyletischen Gruppe A. Uber die innere Struktur
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der Gruppe A kann man nur sagen, daB die Anoplura die apomorphe Schwe-
stergruppe aller itbrigen Angehorigen der Gruppe A oder aller Ischnocera
oder eines Teiles derselben oder auch der Rhynchophthirina darstellen und
daf die Ableitung der tibrigen Formen von den Anoplura nicht vorstellbar
ist.

Nachdem durch eine Reihe synapomorpher Merkmale die Gruppe A als
natiirliche Gruppe ausgewiesen werden konnte, liegt es auf der Hand, dafi
die im folgenden zu besprechenden andersartigen Gruppierungen keine
natiirlichen, monophyletischen Gruppen darstellen.

2. Mallephaga

Entgegen der weit verbreiteten Ansicht 1t sich kein synapomorphes
Merkmal auffinden, das dafiir spriche, dall Amblycera und Ischnocera mit-
einander enger als mit jeder anderen Gruppe der Phthiraptera verwandt
wiren und zur Gruppe Mallophage Nivzscm, 1818 zusammengeschlossen
werden miifiten. Das gibt besonders deshalb zu denken, weil sich fir die
Phthiraptera und auch die Gruppe A eine ganze Reihe phylogenetisch aus-
wertbarer Merkmale auffinden lassen.

Die Ahnlichkeiten von Amblycera und Ischnocera, wie z. B. der Schaufel-
kopf (KELER, 1957), die Verschmelzung der Kopfsegmente, die dorsoventrale
Abflachung des ganzen Tieres u. a., gehen auf die hnliche Umwelt aller Arten
im Haarkleid der Siuger und im Federkleid der Végel zuriick und diirften
auf Konvergenz beruhen. Das Auftreten derartiger Konvergenzen wird
dadurch sehr erleichtert, dall beide Gruppen zusammen mit den ibrigen
Teilgruppen der Phthiraptera auf eine gemeinsame Urform, die von den
. Psocoptera abzuleiten ist und diesen sehr &hnlich gewesen Sein diirfte,
zurtickzufithren sind.

Viele Merkmale, wie Verlust der Fliigel, Reduktion der Augen u. a.,
sind allen Phthiraptera gemeinsam. Andere bei den ,,Mallophaga'‘ vor-
kommende Merkmale erweisen sich als Symplesiomorphien, die ohne phylo-
genetische Aussagekraft sind.

Als einziges synapomorphes Merkmal der ,, Mallophaga'* kdme auf Grund
von Copes (1941) Untersuchungen in Frage ‘‘the fact that the sternal apo-
physal pits have become involved in the corresponding subcoxal elements.”
Core selbst allerdings will dieses Merkmal als Symplesiomorphie gedeutet
wissen.

Der Darstellung von BracovesceNskis (1956) zufolge sind die Vesiculae
seminales und andere, ektodermale Teile des Geschlechtsapparates bei Am-
blycera und Ischnocera konstant und gleich gebaut. Doch sie lassen sich
weder gegeniiber den Psocoptera noch den Anoplura als synapomorphes
Merkmal erweisen.

Der Gedanke, dafi die ,,Mallophagae® keine natiirliche Einheit sind,
schwebt Eioarer (1941) vor, doch bleibt er den Beweis fiir seine Annahme
schuldig, Amblycera und Ischnocera seien diphyletischer Herkunft. '
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Auch Ries (1931 a) stellt die enge Zusammengehirigkeit von Amblycera
und Ischnocera in Frage. Hoprins (1949) bringt seine Auffassung, daB
Ischnocera und Amblycera nicht miteinander néchst verwandt sind, in dem
Schema in Abb. 122 seiner Arbeit zam Ausdruck.

Fiir Kevers (1957) Ableitung der Ischnocera von den Menoponidae lassen
sich keine eindeutigen Beweise anfithren. Die Konsequenz einer solchen
These wire, dafl die Amblycera keine natiirliche Gruppe wiiren (vgl. S. 720
u. 738) und daB ein Teil der Amblycera mit den Ischnocera (sowie den Rhyn-
chophthiring und nach meiner Meinung auch Anoplura) zu einer monophy-
letischen Einheit zusammengefalt werden miiBten, fiir die aber bisher kein
einziges synapomorphes Merkmal bekannt ist. Schwestergruppe dieser
komplexen Gruppe wéren die iibrigen Amblycera oder ein Teil derselben.

Eine wesentlich friihere Abspaltung der Ischnocera und damit auch der
Anoplura und Rhynchophthiring von den Amblycera, als sie KELER annimmt,
ist daher wahrscheinlich.

3. Amblycera -+ Anoplura

Die von BracoveScENskis (1949) angefiihrte Ahnlichkeit im Bau des
Kropfes von Anoplura (Haematopinus und Linognathus) und Amblycera
(Ricinidae) ist phylogenetisch ohne Belang, da es sich nicht um eindeutig
apomorphe Auspriagungsstufen des Merkmals handelt.

Beziehungen zwischen Amblycera und Anoplura sieht auch KgLer (1957).
Seine Erwiigung, dal die Anoplura nur schwerlich von orthognathen Formen,
wie die meisten rezenten Ischnocera, abgeleitet werden konnen, igt nicht von
der Hand zu weisen. Fiir eine néhere Verwandtschaft von Anroplura und
Amblycera (Gliricolidae — Gyropidae) lassen sich jedoch keine gemeinsamen
abgeleiteten Merkmale finden. Gravierend ist ferner, dal man in einem
solchen Falle alle Ubereinstimmungen innerhalb der Gruppe A (S. 724 ff.)
als Konvergenzen deuten miifite. Auch aus historischen Griinden ist K&vers
Ableitung der Anoplura von Amblycera-dhnlichen Urmallophagen bedenk-
* lich, da es keine Beweise fiir das daraus folgende hohe Alter der Anoplura
gibt (vgl. S. 735).

Es wurde schon darauf verwiesen, daB die Ableitung der Prognathie
der Anoplura von der Orthognathie der Ischnocera, die sehr wahrscheinlich
ist, wenn die Amblycera eine monophyletische Gruppe sind (vgl. S. 720), er-
hebliche Schwierigkeiten bereitet. Solche Schwierigkeiten bestehen nicht,
wenn man von der Monophylie der Amblycera abgeht. Die Ischnocera-shn-
lichen Formen, von denen sich die Anoplure wahrscheinlich ableiten, wiren
dann mit einer Teilgruppe der Amblycera ndher verwandt und hiitten die
Orthognathie erst allméhlich und nach der Abspaltung der Anoplura sekun-
dér erreicht. Die geringsten Schwierigkeiten macht aus der Sicht der Stel-
lung der Mundwerkzeuge K#rers These der Ableitung der prognathen
Anoplura von ebenfalls prognathen Amblycera-ahnlichen Urmallophagen.
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Doch gibt es fiir eine solche Annahme nicht nur keine Beweise, sondern sie
steht auch im Widerspruch zu allen anderen Folgerungen (s. 0.).

DaB Kfrer den Vorfahren der Anoplura Ischnocera-ghnliche Fiihler zu-
spricht, beweist nur die Richtigkeit des von mir vertretenen Standpunktes;
denn wie auf S. 725 dargelegt wurde, erscheinen die Fiihler der Ischnocera
nur primitiv, sind aber im Vergleich zu denen der Psocopiera stirker ab-
geleitet als die der Amblycera.

Zu den ibrigen von K#Ler (1957, S. 152) angefiihrten Argumenten ist
zu sagen: Die Reduktion einer Kralle kann ohne weiteres als Konvergenz
gedeutet werden. Verschmelzungen von Thoraxsegmenten kommen inner-
halb der Phthiraptera mboglicherweise mehrfach unabhingig voneinander
vor (vgl. S. 721 u. 5. 722). Das Problem der ménnlichen und weiblichen
Gonaden wurde schon oben (S. 725 u. 728) besprochen.

Auch wenn Kgrer die Beziehungen von Gliricolidee — Gyropidae und
Anoplura (vgl. hierzu das Schema in seiner Fig. 50) nicht als die von
Schwestergruppen gedeutet wissen will, die miteinander nidher verwandt
sind als mit jeder anderen Gruppe, sondern die Anoplura allen iibrigen
Phihiraptera als Schwestergruppe gegeniiberstellt, so 148t sich auch das
nicht vertreten, da das praktisch auf die Begriindung einer Gruppe Ambly-
cera -+ Ischnocera + Rhynchophthirina hinausliefe, die nicht als natiirliche,
monophyletische Gruppe zu erweisen ist (s. w.).

4. Rhynchophthirina - Amblycera -~ Ischnocera

Wéhrend verschiedene Autoren den Rhynchophthirina ein hohes phylo-
genetisches Alter zusprechen und sie als alten, friih selbsténdig gewordenen
Zweig am Stamme der Phthiraptera ansehen (FarrexzOLZ, 1936; HoPKINS,
1949; WesEer 1939 a) (vgl. auch 5. 729), womit nach Buca~Eer (1953) das Ver-
halten von Haematomyzus gegeniitber Symbionten harmoniert, vertritt
Hexyig (1953) den bisher nicht bewiesenen Standpunkt, dal die Rhyn-
chophthirina ein sehr apomorphes Glied einer sehr untergeordneten Teilgruppe
der ,,Mallophaga* darstellen. I'srris (1931), Imms (1957) und LamErrE
(1935) sehen ebenfalls enge Beziehungen zwischen ,, Mallophaga* und Rhyn-
chophthirina, die sich vor allem auf den gemeinsamen Besitz der beiBenden
Mundwerkzeuge griinden, die aber als plesiomorphes Merkmal ohne phylo-
genetische Aussagekraft sind.

Ferris (1931) und Hopxins & Cray (1952) stellen die Rhynchophthirina
gleichberechtigt neben die Amblycera und Ischnocera, und K#rer (1957)
ordnet, dhnlich wie Lameers (1935) und Sgcvuy (1951 a), Haematomyzus als
Familie seinen Nirmoidea (Ischnocera) unter. Nach meiner Auffassung
lassen sich gewisse Beziehungen zwischen Rhynchophthiring und Ischnocera
nicht leugnen, doch sind in diesen Verwandtschaftskreis auch die Anoplura
einzubeziehen (S.724). Es gibt aber keine synapomorphen Merkmale, die
dafiir sprechen, dafl die Rhynchophthirina mit den Nirmoidea oder einer
anderen Gruppe der Ischnocera, ja mit den ,, Mallophaga** iiberhaupt, ndchst
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verwandt wiren und dall die Rhynchophthirina so spit abgespalten sind, wie
KgrLer annimmt.

Wenn auch die Bedeutung der eigenartigen, autapomorphen Mandibel-
gestaltung nicht iiberbewertet werden darf, so erscheint es doch inkonsequent,
daB K#LER eine Ableitung der prognathen, mandibellosen Anoplura von
den orthognathen Ischnocera ablehnt, die Ableitung der prognathen Rhyn-
chophthirina, deren Mandibeln genau entgegengesetzt wirken wie die der
Ischnocera (vgl. S. 724), von diesen Ischnocera aber befiirwortet.

E. Alfer der Gruppen

Die einzigen fossilen Phthiraptera-Funde sind Neohaematopinus relictus
Dusinix von dem pleistozénen Ziesel Citellus glacialis ViNogr. (DUBININ,
1948) und Eier in Bernstein, wahrscheinlich von einer Anoplure stammend,
an Haaren einer Sciuromorphe (Voiar, 1952; zitiert nach Bracoves-
cENsk1g, 1959).

Alle weiteren Angaben iiber das Alter der Phthiraptera sind indirekt aus
dem Alter der Wirtsgruppen und aus der Verteilung der Phthiraptera auf die
Wirte erschlossen worden. Die Aufspaltung der Wirtsgruppen gibt, soweit
sie bekannt ist, gewisse Zeitgrenzen.

Aus physiologischen und 6kologischen Erwigungen hilt K#rer (1957)
es fiir wahrscheinlich, dafl sich die Phthiraptera aus den Psocopiera iber eine
nidicole Zwischenstufe entwickelt haben, und zwar wahrscheinlich in Vogel-
nestern. Daraus ergibt sich das héchstmogliche Alter der Phthiraptera mit
Kreide oder frithestens Jura. Auch heute zeigen die Psocoptera eine deut-
liche Bevorzugung von Vogelnestern gegeniiber S#dugernestern (K#LER,
1957).

Uber relatives Alter und Wirtsverbreitung schreibt Kevrer (1957):

,,Die viel starkere Differenzierung und weitere Wirtsverbreitung der Vogelmallo-
phagen spricht fir ihr hoheres phylogenetisches Alter im Vergleich mit dem der Sauge-
tiermallophagen. Andererseits finden sich auch die primitivsten, d. h. am wenigsten
adaptiv verénderten Formen bei den Vogelmallophagen. Die primitivsten Saugetier-
mallophagen, die Boopiden und Trimenoponiden, lassen sich zwanglos von den Meno-
poniden ableiten, nicht aber umgekehrt. Gliricolidae und Gyropidee haben zum Teil die
primitivsten Merkmale itberhaupt beibehalten, sie haben aber ihre Beine stark adaptiv
verindert. Sie lassen sich gleichfalls zwanglos von generalisierten Menoponiden ab-
leiten, wihrend der umgekehrte Weg morphologisch nicht denkbar ist.*

Doch sind die von K#LER angefithrten Argumente nicht als ausreichende
Beweise fiir seine These anzusehen, die Phthiraptera wiren auf Vogeln ent-
standen. Die Tatsache, daB nach K#rers Auffassung die rezenten Boopidae
und Trimenoponidae sich nur von Menoponidae ableiten lassen und nicht
umgekehrt, beweist nicht unbedingt, daB dies der urspriingliche Zustand
ist; denn beide Gruppen haben sich seit ihrer Entstehung divergent ent-
wickelt. Zudem sind die Verwandtschaftsverhaltnisse innerhalb der Am-
- blycera, und auch dariiber hinaus, noch nahezu vollig ungekldrt. Durch eine
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eingehende Analyse der plesiomorphen und apomorphen Merkmale miiften
zu allererst die Schwestergruppenverhéltnisse innerhalb der Amblycera her-
ausgearbeitet werden, wodurch sich die Frage, welche Gruppe von welcher
abzuleiten ist, von allein beantworten wiirde und mit ihr wahrscheinlich
auch die Frage, auf welchen Wirten die Phthiraptera primér entstanden sind.

Wenig zuverldssig fiir eine Aussage liber die Herkunft der Phthiraptera
ist auch die Verteilung der Amblycera und Ischnocera auf Vogel und Séuger.
Wiahrend alle Vogelordnungen Ischnocera oder Amblycera besitzen, sind nur
10 von 18 Séugetierordnungen Tréger dieser Parasiten. Diese Ausbreitungs-
licke kann primér sein, kann aber auch, zumindest zum Teil, durch Aus-
sterben zu erkldren sein. Einerseits ist es vorstellbar, da} die ,, Mallophaga*
in vielen Fillen durch die Anoplura, die auf Vogeln génzlich fehlen, ver-
dringt worden sind, da bei Dermoptera, Insectivora, Pinnipedia und Tubu-
lidentata nur Anoplure vorkommen, und zum anderen fiithren ein groBer Teil
der mallophagenfreien Arten eine abnormale Lebensweise:

Teils sind sie mehr oder weniger an das Wasser gebunden (Monotremata
partim, Cetacea, Sirenta und Pinnipedia), teils sind sie Flugtiere (Dermo-
ptera, Chiroptera), teils gehoren zu ihnen Winterschlafer (Chiropiera, Insecti-
gora). Es wire denkbar, daB beim Ubergang zu diesen Lebensweisen die
Existenzbedingungen fiir ,,Mallophagen‘* zu ungiinstig geworden sind.

Gegen die Entstehung der Phthiraptera auf Vogeln spricht, daB die
Amblycera, die primitivste Gruppe, auf den primitivsten rezenten Vigeln,
den Ratitae, ginzlich fehlen. Die Frage ist natiirlich, ob die Ratitae primér
amblycerenfrei sind, oder ob die urspriinglich vorhanden gewesenen Ambly-
cera durch Ischnocera verdréngt wurden, die vielleicht von neognathen
Formen zuwanderten. »

Aus der Verbreitung der Ischnocera auf den Vogeln kann man folgern,
daB die Ischnocera schon zum Zeitpunkt der Aufspaltung der Neognatha,
d. h. nach Hopxins (1949) spitestens im unteren Eozidn, auf die verschie-
denen Vogelordnungen iibergingen und sich mehr oder weniger parallel zu
diesen ebentfalls aufspalteten.

Einen weiteren Anhalt fiir das Alter der Gruppen der Phthirapiera bietet
die Verbreitung der Anoplura. Unter der Voraussetzung, dal die Marsu-
ptalia primér anoplurenfrei sind, sind die Marsupialia wahrscheinlich alter
als die Anoplura (Bracoveosenskiy, 1959; SEeuy, 1951 b). Die Trennung
der Marsupialia von den iibrigen Mammalia vollzog sich nach Romer (1950)
in der frithen Kreide.

Aus der Parasitierung der Pinnipedia ist zu folgern, daB die Anoplura
spitestens im unteren Eozén entstanden sein miissen (Hopxins, 1949). Die
Gesamtverbreitung der Anoplura spricht dafiir, daf sie in der mittleren
Kreide die Placentalia, d. h. wohl die Urplacentalia, befielen, deren erste
Aufspaltung zu diesem Zeitpunkt erfolgte. Im Kozén bestanden schon alle
Mammaligordnungen (Hoexins, 1949).
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Vaxzorint & Guimarars (1955) glauben auf Grund der Tatsache, daB
nach ihrer Meinung Anoplure den autochthonen siidamerikanischen Ele-
menten priméir fehlen, die Entstehung der Anoplura nicht vor dem frithen
Tertiar datieren zu kionnen und erkldren den Widerspruch mit Horxins
dadurch, daB nach ihrer Auffassung viele heutige Wirte der Anoplura sekun-
dir befallen seien und nicht vom gemeinsamen Vorfahren her.

Aus der Gesamtverbreitung der Z7richodectidae folgt, daB sie wahr-
scheinlich in der mittleren Kreide entstanden sind, spatestens im Palsozén,
Gegen eine frithere Entstehung spricht ihr Fehlen auf den Marsupialia
(Hopxins, 1949).

Die Boopidae an australischen Marsupialia und die Trimenoponidae an
siidamerikanischen Marsupialia und Rodentia, beides sind Amblycera, sind
wahrscheinlich eng verwandt. Der Befall der australischen Marsupialia ist
sicher primér, der der siidamerikanischen Marsupialia wahrscheinlich pri-
mart) und der der stidamerikanischen Rodentia wahrscheinlich sekundir.
Der Befall der Marsupialia mit Amblycera geht also wahrscheinlich zu-
mindest auf das letzte 4- geschlossene Verbreitungsgebiet aller Marsupialia
zuriick. Die Amblycera konnen in diesem gemeinsamen Verbreitungsgebiet
entstanden sein (spitestens frithes Paldozén) oder auch auf den Vorfahren
aller Marsupialia, deren #lteste Funde aus der Kreide bekannt sind. Abge-
sehen von der Moglichkeit, daB die Phthiraptera auf Vogeln entstanden
sind und sekundér auf die Sduger iibergingen, konnen die Amblycera sich
aber auch schon auf den Pantotheria entwickelt haben oder noch dlter sein
(vgl. S. 736). Auf jeden Fall haben sich die Amblycera spitestens in der
oberen Kreide, wahrscheinlich aber frither, aufgespalten und sind &lter
als die Anoplura (vgl. S. 734 und Fig. 2).

Aus der Verbreitung der Elefantenlaus Riickschliisse auf das Alter
irgendeiner Gruppe ziehen zu wollen, ist sehr schwierig. Hopring’ (1949)
Ansicht, dafl die Arten der Gattungen Loxodonte und Elephas seit dem
Miozén nicht mehr in Verbindung gestanden hétten, trifft nicht zu, und .
damit ist auch sein RiickschluB auf das Mindestalter der Rhynchophthirina
hinfallig. Auf Grund der fossilen Funde standen Lozodonta und Elephas
noch im Pleistozéin in raumlicher Verbindung (Romer, 1950). Die altesten
fossilen Elefanten sind aus dem oberen Eozin bekannt (Hopxins, 1949).
Aus dem Vorkommen von Haematomyzus an Phacochoerus (vgl. S. 724) und
Elephantidae Riickschliisse zu ziehen, ist sehr gewagt, da es zweifelhaft ist,
ob es sich bel Phacochoerus um einen alten urspriinglichen Wirt handelt.
Wahrscheinlicher ist, daf der primére Wirt eines so isolierten Parasiten wie

1) Der Befall der siidamerikanischen Marsupiolia durch die Gattung Cummingsia
(Trimenoponidae) ist aut Grund der geographischen Verbreitung und der systematischen
Stellung der Wirte primér (Vaxzorint & GuiMariws, 1955), d. h., die Marsupialia sind
nicht von den Rodentia her befallen worden. ‘
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Haematomyzus eine isolierte Gruppe, wie die Elefanten, nicht aber die
Schweine, ist (HooestraaL, 1958); denn sonst wire auch unversténdlich,
warum Haematomyzus auf beiden Elefantenarten, aber nur auf einer ein-
zigen Suidae-Art vorkommt. Sicherlich wurde Phacochoerus an der gemein-
samen Suhle befallen und bietet nun dem Parasiten gute Entwicklungs-
moglichkeiten. Die Tatsache, daBl es sich bei Haematomyzus nur um
eine einzige Art handelt, spricht dafiir, daB der Ubergang auf den zweiten
Wirt erst vor relativ kurzer Zeit erfolgte.

Die von Marry~Nov (1938) in seiner graphischen Darstellung aufgezeigte
Entstehung der Anoplura etwa an der Grenge vom Perm zur Trias hat wenig
fiir sich, da dann die Anoplura schon auf den reptiliendhnlichen Vorfahren
ihrer heutigen Wirte vorgekommen sein miiten (vgl. S. 734), von anderen
Einwinden ganz abgesehen (vgl. S. 717). Hopxixs (1949) halt es fiir moglich,
dal} die Vorfahren der Amblycera schon in der Trias Wirbeltierparasiten ge-
wesen sein konnten und an den ersten Sdugern oder Vogeln oder den reptilien-
ghnlichen Vorfahren einer der beiden Gruppen parasitiert hitten (vgl. S. 735).
Dann entsteht aber zwangsldufig die Frage, warum heute keine Phthiraptera
mehr auf Reptilien vorkommen, es sei, man billigt diesen Reptilien eine
Korperbedeckung aus Haaren bzw. Federn zu, die rezente Reptilien nicht
besitzen.

SchlieBlich seien noch eine Reihe von Fossilien erwithnt, die es erlauben
festzulegen, wann bestimmte Aufspaltungen im Stammbaum der Para-
metabola spatestens erfolgt sein missen:

Aus dem Alter der Permopsocidae, Dichentomidae und Delopteridae aus
dem unteren Perm von Kansas kann man folgern, daf die Zoraptera sich
spétestens im unteren Perm vom Stamm der iibrigen Parametabola gelost
haben, wobei es gleichgiiltig ist, ob man in den Permopsocidee usw. die
direkten Vorfahren aller rezenten Psocodea (CarrexTER, 1939; HaxD-
irscH, 1937; Ticnyarp, 1935) oder aller rezenten Acercaria sieht oder ob
sie einen Seitenzweig darstellen, wie JEANNEL (1949) annimmt.

Die oberpermischen Zoropsocidae kdnnen, wie Tinnyarp (1935) meint,
Vorfahren der rezenten Zoraptere sein, obwohl Ry und M bei ihnen nicht
verschmolzen sind. Sie kénnen aber auch den Psocoptera nahestehen, wie
GurxEY (1938) vermutet. Auf keinen Fall jedoch gehoren sie zu den gemein-
samen Vorfahren von Zoraptera und ibrigen rezenten Parametabola, da
sie dazu viel zu jung sind.

Der schon erwiihnte Liassothrips aus dem Lias von Turkestan (Henxig,
1953) gibt einen Anhaltspunkt dafiir, daB die Abspaltung der Hemipteria
und ihre Aufspaltung schon lange vor dem Jura erfolgt sein muB. Awuf einen
noch fritheren Zeitpunkt wird diese Abspaltung zuriickverlegt durch die den
Hemiptera, und zwar wahrscheinlich den Homoptera, angehorenden Pros-
bolidae und Scytinopteridae aus dem oberen Perm von Australien und Europa,
Protopsyllidium australe TiLLyarD aus dem oberen Perm von Australien,
Paraknightia magnifica Evaxs aus dem oberen Perm von New South Wales
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(Australien) und die Palaeorrhyncha (Archescytinidae und Lithoscytinidae)
und Permopsyllidae aus dem unteren Perm von Kansas (JEanwer, 1949;
Hexnig, 1953).

DaB die fossilen Homoptera schon im Perm in Australien, Kansas und
Europa gefunden wurden, deutet darauf hin, da diese Gruppe im unteren
Perm oder moglicherweise schon im Karbon entstanden ist, wodurch die
Abspaltung der Zoraptera ebenfalls vorverlegt wird.

F. Diskussion

Die vorliegende Untersuchung zeigt, daB man auf der Basis der vor
allem von Hewnxie verfochtenen phylogenetischen Systematik z. T. zu an-
deren als den iiblichen Vorstellungen dariiber kommt, welche Gruppen
innerhalb der Parametabola und insbesondere innerhalb der Phthiraptera
natiirliche, monophyletische Gruppen sind, und auch in der Zuordnung der
Gruppen ergeben sich betriachtliche Verénderungen. -

Da an der Einordnung der Isoptera bei den Blattoidea auf Grund einer
Reihe abgeleiteter Merkmale kein Zweifel moglich ist, kénnen die verschie-
denen Ubereinstimmungen von Parametabola und Isoptera nur als primi-
tive Merkmale bzw. als Konvergenzerscheinungen gedeutet werden. Kon-
vergent ist das Fehlen des groflen Anallappens in den Hinterfliigeln bei
Parametabola und Isoptera, zumal primitive Isoptera dieses Merkmal nicht
zeigen. Konvergent ist ferner die Reduktion der Zahl der malpighischen
GefaBe. Die Reduktion des 1. Abdominalsternits ist ein Merkmal, das mehr-
fach auBerhalb der Parametabola auftritt.

Die Ubereinstimmungen von Zoraptera und Isoptera sind ebenfalls
zweifellos teils als primitiv und teils als konvergent zu deuten, da eine engere
Zusammengehorigkeit von Isoptera und Zoraptera innerhalb der Blatioidea,
wie sie vielfach angenommen wird, wegen der klaren Einordnung der Zora-
ptera bei den Parametabola nicht zur Debatte steht. Crampron (1938)
schreibt hierzu, dal die vielen gemeinsamen Ziige der Zoraptera und Iso-
ptera darauf hinweisen, dafl dieZoraptera und mit ihnen die tibrigen Para-
metabola, von den gleichen protorthopteroiden Vorfahren abzuleiten sind
wie die Isoptera. Gurxmys (1938) Zogern, einen endgiiltigen Schlufl iiber
die Stellung der Zoraptera zu ziehen, diirfte etwas zu vorsichtig sein, denn
ihre Einordnung bei den Parametabola ist recht gut zu beweisen.

Aus dem Bau der Zoraptera, Psocoptera und auch Hemipteria kann man
einen Grundbauplan der Ur-Parametabola entwickeln, die in vieler Hinsicht
den Zoraptera und in anderer den Psocoptera dhnlich gesehen haben miissen.
Thr Geéider war primitiver als das der Psocoptera und kénnte in vieler Hin-
sicht dem der Permopsocidae u. 4. geglichen haben. Aufler Cerci, acht Ab-
dominalspiracula und elf Abdominalsegmenten, wie sie die Thysanopiera
zeigen, diirften sie mindestens zwei Abdominalganglien besessen haben.
Thre Ovarien waren panoistisch.
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Wihrend die Psocodea als Ganzes leicht als monophyletische Gruppe
zu erweisen sind, ist das fiir die Psocoptera bisher nicht moglich (vgl. S. 716).
Wahrscheinlich ist tatsichlich eine Teilgruppe der Psocoptera mit den Phthi-
raptera ndher verwandt als mit den iibrigen Psocoptera, da man sonst die
Phthiraptera sehr weit zuriickfihren oder aber die Aufspaltung der Pso-
coptera in sehr junge Schichten legen miifite. Heute sind zu einer Ent-
scheidung dieser Frage noch zu wenig Einzelheiten bekannt, doch sei dar-
auf verwiesen, daB verschiedene Psocoptera abgeleitete Merkmale besitzen,
die bei den Phthiraptera wiederkehren, wobei offen ist, ob es sich um eine
Konvergenz handelt oder nicht. So ist bei ungefliigelten Psocoptera (Lipos-
celidae u. a.) das Pronotum wie bei,, Mallophaga' gut ausgebildet. Liposceli-
dae, vor allem Tropusia, sind durch eine geringe Ommatidienzahl gekenn-
zeichnet, und Ocellen fehlen den Imagines fliigelloser Arten (Brier, 1936;
Wunbprie, 1936). Lepinotus und andere Deloderata haben ein weit hinten
liegendes kurzes Herz, wie es die Phthiraptera auch zeigen (WEBER, 1954).
Anhaltspunkte kénnten auch der Bau der Hoden (vgl. S.721) und die Ver-
teilung der Spiracula (vgl. S. 718) bieten. Besonders aufschluBreich wiren
hier breite Untersuchungen iiber die Embryolage (vgl. 5. 718) und die
Kopulationsstellung bei den Psocoptera (vgl. S. 721).

Die bisher bekannten Fakten aus Morphologie und Bionomie der Phihi-
raptera reichen im Gegensatz zu Ferris’ skeptischer Auffassung aus, die
Phthiraptera eindeutig als natiirliche, durch viele Merkmale wohl begriin-
dete Gruppe ansehen zu konnen, doch bleiben noch viele Punkte offen, die
durch zielbewufite Untersuchungen geldst werden miissen, um so die Ver-
wandtschaftsverhiltnisse innerhalb der Phthiraptera endgiiltig zu kldren.
Die ,,Mallophaga‘‘ lassen sich hingegen nicht als natiirliche Gruppe erweisen,
was besonders in Anbetracht der Vielzahl der fiir die Phthiraptera und die
Gruppe A anzufithrenden Merkmale ins Auge fallt.

Obwohl es fiir die Amblycera abgeleitete Merkmale gibt, kann noch
nicht endgiiltig gesagt werden, ob diese nicht doch durch Konvergenz oder
Plesiomorphie erklirt werden miissen. Dadurch, daf die Amblycera keine
monophyletische Gruppe wiren, sondern ein Teil derselben mit der Gruppe A
niher verwandt wire, wire die Ableitung der prognathen Anoplura ein-
facher (vgl. S. 731).

Ahnlich sind die Verh#ltnisse bei den Ischnocera. Vor allem besteht hier
die Frage, ob die Trichodectidae nicht vielleicht die Schwestergruppe aller
itbrigen Ischnocera -+ Anoplura - Rhynchophihiring sind.

Voéllig ungeklért ist der AnschluBl der Rhynchophthirina, fiir den es zwei
Moglichkeiten gibt: Sie konnen entweder sehr frith abgespalten sein und
dann etwa gleich alt wie Anoplure und Ischnocera sein oder in néherer
Beziehung zu einer Teilgruppe der Ischnrocera stehen.

Auf der Basis der dargelegten Erwagungen iiber die phylogenetischen
Beziehungen der verschiedenen Gruppen ergibt sich das in Fig. 2 dar-
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gestellte Stammbaumschema, das Ubereinstimmungen zeigt mit den Vor-
stellungen von Borner (1904), Crameron (1921 b, 1938); Hoerins (1949)
und Ross (1955).

G. Zusammenfassung

Auf der Grundlage der phylogenetischen Systematik im Sinne von Hexwie wird in
der vorliegenden Arbeit der Stammbaum der Parametabole untersucht. Aus den die
verschiedenen Gruppen jeweils verbindenden abgeleiteten Merkmalen werden die nach-
stehenden phylogenetischen Folgerungen gezogen:

Die Parametabola sind eine monophyletische Einheit.

Die Zoraptera sind als primitivste Gruppe die Schwestergruppe aller dibrigen Para-
metabola, der Acercaria.

Psocodea und Hemipteria, die beiden Teilgruppen der‘ Acercaria, sind Schwester-
gruppen, die jeweils monophyletisch sind. Die innere Stammesgeschlchthche Struktur
der Hemipteria wird in der vorliegenden Arbeit nicht néher diskutiert.

Die Frage nach den Schwestergruppenverhaltnissen innerhalb der Psocodea ist nur
schwer zu beantworten, da die Phthiraptera einerseits eine durch abgeleitete Merkmale
gut gesicherte monophyletische Gruppe darstellen, wahrend sich andererseits bisher
keine die Monophylie der Psocoptera, ihrer potentiellen Schwestergruppe, eindeutig
beweisenden abgeleiteten Merkmale finden lieBen.

Ahnliche Schwierigkeiten ergeben sich bei der Analyse der Verwandtschaftsverhilt-
nisse innerhalb der Phthiraptera. Eine groBe Anzahl von Synapomorphien sprechen
dafir, daB Ischnocera, Anoplura und Rhynchophthirina zu einer monophyletischen Gruppe
zusammenzuschlieBen sind, die in der vorliegenden Arbeit ,,Gruppe A* genannt wird.
Nach den bis jetzt bekannten Merkmalen sind deren Schwestergruppe die Amblycera.
s ist aber denkbar, daB weitere Untersuchungen ergeben, da8 die Amblycera keine natiir-
liche Gruppe sind und da8 nur ein Teil der Amblycera die Schwestergruppe der Gruppe
A darstellt. Diesen Amblycera und Gruppe A stiinden dann alle Gibrigen Amblycera oder
wiederum nur ein Teil derselben als Schwestergruppe gegenitber. Ahnlich schwierig ist
die Aufklarung der Verwandtschaftsbeziehungen innerhalb der Gruppe A. Gewisse An-
zeichen deuten darauf hin, daB die T'richodectidae an die Basis der Gruppe A zu stellen
sind und somit die Schwestergruppe aller iibrigen Angehorigen der Gruppe A wiren.
Es ist aber bis jetzt nicht moglich, diese Vermutung durch entsprechende abgeleitete
Merkmale zu belegen.

Die bisher bekannten Merkmale sprechen fiir die Monophylie der Ischnocera und
Anoplure, doch ist es denkbar, dafl sich fiir die Ischnocera eine Korrektur dieser Vor-
stellung erforderlich machen kann.

Es ist nicht moglich, die Gruppe Mallophaga, zu der Amblycera und Ischnocera
zusammengefaBt werden, durch Synapomorphien als eine natiirliche Gruppe zu erweisen.
Das ist besonders auffallig in Anbetracht der Vielzahl von Merkmalen, die sich fir andere
Gruppen anfiihren lassen.

Der auf S. 707 als Diskussionsgrundlage aufgestellte Entwurf eines Systems konnte in
seinen wesentlichen Ziigen bestiitigt werden, von Unklarheiten iiber die Monophylie bei
einzelnen Teilgruppen, wie den Psocopiera, abgesehen (vgl. auch Fig. 2).

Aus Fossilien 1st zu folgern, daB die Abspa]tung der Zoraptera spatestens im Perm
erfolgt ist.

Aus der Ve rbreltung der Anoplura, Trichodectidae u. a. auf ihren Wirten ergibt sich,
daB die Hauptgruppen der Phthiraptera spitestens zu Beginn des Tertidrs schon exi-
stierten und dafl die Entstehung der Phthiraptera in Form von amblycerendhnlichen Para-
siten wahrscheinlich nicht nach der frithen Kreide zu datieren ist.

Es liegt bisher kein ausreichendes Material vor, um zu entscheiden, ob die Phthira-
prera auf Siugern oder auf Vogeln entstanden sind.
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Summary

The relationship within the Parametabole is discussed. The interpretation of the
hitherto known characters leads to the conclusion that the Mallophaga not at all, Am-
blycera and Ischnocera apparently, Parametabola, Zorapiera, Acercaria, Hemipteria,
Psocodea, Phihiraptera and group A in all probability and Anoplura certainly are natural
monophyletic groups. In full obscurity remains the question, wether the origin of the
Phihiraptera was on Mammals or on birds. The presumable age of the groups, i. e. the
point of their separation, is discussed.

Peszome

Hcenmenyiores pOXNCTBEHHBIE OTHOIIeHUs Parameiabola. VIcTONKOBaHuE M3BeCT-
HEIX IO CUX IOD IIPU3HAKOB JOIIycHAaeT BRIBOM, 9T0 Mallophage — HM B RAKOM CIIy-
uae, Amblycera m Ischnocera — BePOATHO, Parametabola, Zoraptera, Acercaria, Hemi-
pteria, Psocodea, Phthiraptere ¥ Tpylna A — BechMa BEepPOATHO U Anoplura — mocTo-
BEPHO HABJIAKTCA eCTECTBeHHBIMI MOHoQUIeTHdecKuMu rpymnmamu. CoOBeplieHHO
HEACHBIM ocTaercsa, olOpasoBanuch Ju Phthirapiera Ha MIEKONUTAONINX IHUBOT-
HBIX WM Ha Orunax. O0cy:krpaercsa BO3MOMSHEBIN BO3pacT OTHEeIbHBIX I'DYINI, T. €.
CPOK HX OTUIeNJeHUs.
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Systematik der mitteleuropdischen Myzinae
mit besonderer Beriicksichtigung der im Deutschen Entomologischen Institut
befindlichen Sammlung Carl Bérner
(Homoptera: Aphidoidea-Aphididae)
Kurt HEinze
Biologische Bundesanstalt

Ingtitut fir girtnerische Virusforschung
Berlin-Dahlem

(Mit 131 Textfiguren)

Die Durcharbeitung der mitteleuropiischen Myzinae nach systematischen Gesichts-
punkten erschien mir besonders dringend, weil diese Unterfamilie zahlreiche schidliche
Arten enthilt und weil viele ihrer Objekte als Versuchstiere Interesse fiir sich beanspra-
chen kénnen. Soll eine Blattlaus als Versuchsobjekt dienen, sei es fiir virologische Unter-
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