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A. Einleitung

Léuslinge (Mallophaga) sind obligate, in allen Entwicklungsstadien
ihrer Ontogenie auf ihren Wirten, den Vogeln und Sadugetieren, lebende
Insekten. Infolge der Anpassung an hohe Korpertemperatur und kon-
stante Luftfeuchtigkeit des Hautkleides ihrer Wirtstiere, sowie zum Teil
(Ischnocera) durch einseitige Anpassung ihrer Beine an das Festklam-
mern im Gefieder oder im Haarkleid, haben die Mallophagen die Féhig-
keit aktiver Wirtswahl verloren. Sie sind in der Regel sehr streng, im
Durchschnitt bihospital?, wirtstreu, und wenn sie weiter verbreitet sind,
halten sie sich an bestimmte Verwandtschaftskreise ihrer Wirtstiere.
Diese Einschriankung der hospitalen Verbreitung der Mallophagen hat
Forscher schon friihzeitig auf den Gedanken gebracht, diese Insekten

1 Der Fachausdruck ,.hospital“ (von KzrLer 1957) leitet sich aus dem lat.
Adj. hospitalis = gastfreundlich ab. Die Lehnform ,,hospital® bedeutet ,,auf den
Wirt bezogen, z. B. parasito-hospitale oder kurz hospitale Verbreitung = ,,Ver-
breitung der Parasiten auf ihren Wirten im Gegensatz zu geographische

Verbreitung = ,,Verbreitung der Tiere auf der Erde*. Das lat. Subst. hospes
bedeutet sowohl Gast als auch Wirt.
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als Leitformen fiir die Verwandtschaftsgrade ihrer Wirtstiere zu betrach-
ten und die verschiedenen Ausdehnungsgrade ihrer hospitalen Ver-
breitung fiir die Verwandtschaftsforschung der Vogel und Sdugetiere
auszuwerten. Man hat aus der Beschrinkung dhnlicher Mallophagen-
formen auf bestimmte Verwandtschaftsgruppen dieser Tiere gefolgert,
daB die Vorfahren der Mallophagen bereits auf den Vorfahren ihrer
heutigen Wirte gelebt und sich mit ihnen im gleichen (monohospitale
Arten) oder verzogerten (bi- und oligohospitale Arten) Tompo differen-
ziert haben.

Die mannigfaltigen, im Bereich cines jeden Faktors in bestimmten
Grenzen der individuellen Reaktionsnorm verinderlichen Bezichungen
der Mallophagen zur Umwelt stellen den erblichen artspezifischen Be-
standteil der physiologischen Konstitution der Tiere dar. Die 6ko-
logischen Beziehungen gehoren zum Arthild der Tiere und unterliegen,
wie alle erblichen Bigenschaften, dem phylogenetischen Difforenzierungs-
prozeB. NaturgemiB, je enger diese Bezichungen werden, um so enger
wird die Abhéngigkeit der Tiere von den Faktoren ihrer U mwelt und
um so kleiner der Bereich der individuellen Reaktionsnorm. Die Aus-
wirkung des 6kologischen Spiegels cines 'Lieres auf scino phylogenctische
Differenzierung und auf die Differenzierungsrichtung dos aus der Stamm-
art hervorgehenden Stammes wird um so deutlicher sein, je enger die
Stammart und ihre artlichen Epigonen an die jeweilige Umwelt ange-
paBt und je kleiner der Bercich der jeweiligen Realktionsnorm ist.

Die Anpassung geht immer zunichst in der Richtung der fir das
Tier lebenswichtigsten und kann erst nachher auf andere Umwelt-
faktoren ausgedehnt werden. Wiir die Auswertung der aus der Umwelt
zu beziehenden Nahrung, an die das Tier bereits physiologisch préadap-
tiert sein muB, ist cs unbedingt notwendig, die Nahrungsquelle mit
Hilfe geeigneter Ortswechselorgane erreichen zu kénnen. Wie bei allen
Insekten, so finden wir auch bei Mallophagen eine Spezialisierung ihrer
Entwicklungsstadien in die Erndhrungsstadien (Larven) und die Ver-
mehrungsstadien (Imagines, Geschlechtstiere). Die Weibchen aller In-
sekten legen ibre Fier in, auf oder in der Nihe der fiir die Larven passend-
sten Nahrung, die Wirtswahl wird also schon vor der Fiablage vom
Weibchen der P-Generation fiir die Larven der F-Generation getroffen.
Bei den meisten Insekten ist durch Fliigel oder Laufbeine der Imagines
dafiir gesorgt, dafi dic Vermehrung moglichst weit vom Geburtsorte
stattfindet und nicht durch Inzucht in cine Sackgasse zu enger Anpas-
sung hineingeleitet wird. Dicse Sackgasse kommte bei den Mallophagen
nicht vermieden werden.

Tiir den Verwandtschaftsforscher, sog. Systematiker oder Taxonomen,
ist es wichtig zu wissen, welche Erbanlagen die Tiere in ihre Biotope
mitgebracht, welche Anpassungsrichtungen sic nach und nach einge-

Wirtstreue und Verbreitung der Mallophagen 377

schlagen haben und in welcher Reihenfolge diese in der Stammes-
geschichte abgelaufen sind. Denn erhalten bleiben ja nur anpassungs-
fihige, lebenstiichtige Formen, welche mit ihrer Umwelt in jeder Hin-
sicht oder zumindest in jeder lebenswichtigen Higenschaft harmonieren.
Je enger die Anpassung des Tieres an die Umwelt, um so deutlicher wird
der BinfluB dieser auf das Tier sein. Es ist also klar, dafi zwischen den
Mallophagen und ihren Wirten harmonische Beziehungen zustande
kommen muBten, die sich in der Differenzierungsrichtung der ersteren
wahrnchmen lassen. In dem Satz, dal} éhnliche Mallophagen auf ver-
wandten Wirtstieren leben, ist die morphologische Komponente (dhnlicher
Korperbau) der parasito-hospitalen Beziehungen mit der biologischen
(Verbreitung auf verwandten Wirtstieren) untrennbar vereinigt. Wirts-
treue war zweifelsohne zundchst ein physiologisches Problem der An-
passung an die chemischen Faktoren des Wirtskérpers und erst nach
dieser Praadaptation (nidicole Stufe der Mallophagen-Evolution, vgl.
v. KtLer 1957) erfolgte die morphologische Adaptation.

Eine phylogenetische Auswirkung der ¢kologischen (parasito-hospi-
talen) Beziehungen der Mallophagen zu ihren Wirten unterliegt fiir einen
Tivolutionisten keinem Zweifel. Dag Phénomen ist durchaus nicht auf
Mallophagen oder Léuse beschrénkt, sondern tritt bei freilebenden In-
sckten oft nicht weniger deutlich zum Vorschein. Borkenkéfer z.B.
sind im Tmaginalstadium freilebende und im Larvenstadium parasitische
Pflanzenfresser. Innerhalb der Holzgewdchse sind bestimmte Verwandt-
schaftsgruppen dieser Inselten nur innerhalb bestimmter Verwandt-
schaftsgruppen der Pflanzen verbreitet, so daB man bei ihnen, genau
wic bei den Mallophagen, aus der Form (meist Gattung) des Kdérpers
die Wirtspflanze erraten kann. Man kann sogar mit ziemlicher Sicher-
heit voraussagen, ob es sich um einen Wurzel-, Stamm- oder Zweig-
bewohner handelt, &hnlich wie man auch bei Mallophagen ohne Schwierig-
keit die Kopf-, Rumpt- und Fliigelbewohner unterscheiden kann ohne
die Arten selbst zu kennen. Diese allgemeine Wirtsireue, der man die
engere phagische Bedeutung einer Nahrungstreue unterordnen mul, ist
cin fiir alle Tiere (und Menschen?) giiltiges Gesetz. Allesfresser gibt es
in der Natur nicht, die héchste Form der Euryphagie ist die Polyphagie,
die meisten Tiere sind aber oligophag. Jede 6kologische, wie phagische,
lokomotorische usw. Spezialisierung muf} sich bei langer Dauer phylo-
genetisch, d.h. in der Differenzierungsrichtung auswirken, denn die
richtunggebenden Umweltfaktoren sind, bildlich gesagt, Mitglieder der
Sclektionskommission, welche die endogene Mutabilitdt in adaptive
Bahnen der teleologischen (adaptiven) Koérperorganisation leitet.

Dic Mallophagen werden allgemein fiir Ektoparasiten der Vogel
und Siugetiere gehalten. Parasitismus ist aber eine derart vielfiltige

} Jrinnert sei an nationale Kichen.
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Bezichungsform der Tiere zu ihren Wirten, dafl er nicht immer befrie-
digend definiert werden kann. Als Parasiten werden ganz allgemein
Tiere (und Pflanzen) bezeichnet, welche ,,von anderen noch lebenden
Wesen (Wirtstier oder Wirtspflanze) ihre Nahrung beziehen, sich also
,,auf Kosten der Wirte ernahren‘ und sich zwecks Nahrungsgewinnung
dauernd oder voriibergehend, in oder auf dem Wirte aufhalten® (Hase
1932). FraB an toten Produkten lebender Tiere, wie Koprophagie, Kerato-
phagie und Mallophagie wird nur zum Parasitismus gerechnet, wenn
sich die Tiere wahrend des Fressens auf dem Produzenten dieser Stoffe
aufhalten?.

Alle Mallophagen sind wie gesagt zeitlebens an ihren Wirt gebunden
und kénnen auBerhalb desselben nicht gedeihen. Sie konnen auf verende-
ten Wirten oder auBerhalb dieser unter normalen Umweltbedingungen
hochstens einige Tage? am Leben bleiben. Die meisten Mallophagen
erndhren sich nicht von der lebenden sondern von der toten Substanz
ihrer lebenden Wirte, namlich von Federn, Kpidermisschuppen, Aus-
scheidungen der Hautdriisen (bei Siugetieren) und organischem De-
tritus (Abnutzungsprodukte der Haut und organischer ,,Staub® aus der
Umwelt), dem gewdhnlich auch mineralische Staubpartikel beigemengt
zu sein pflegen. In phagischer Hinsicht sind sie also keine Parasiten,
sondern, wie sie N1nzscir richtig genannt hat, Epizoen. Federn und Haare
bilden allerdings einen wichtigen Bestandteil des Wirtskérpers, dem sie
seine Korperwirme konstant zu crhalten helfen. Die Schiadigung des
Hautkleides der Tiere durch dic Mallophagen kann ihr Wohlbefinden
indirekt beeintrachtigen. Iin direkter Gesundheitsschaden kann durch
die Aktivitdt der Mallophagen verursacht werden, welche die Tiere in
einen nervosen, manchmal mit dem Tode endigenden Reizungszustand
versetzen. Ubrigens trinken dic meisten, vielleicht sogar alle Mallo-
phagen, gern Blut aus zufilligen Hautwunden ihrer Wirte. Aber nur
wenige unter ithnen sind befihigt selbst Hautwunden ihren Wirten anzu-
bringen um zur Blutquelle zu gelangen.

Es ist bekannt, dal Mallophagen auf ganz gesunden, lebensfrohen
und kraftigen Tieren entweder ganz fehlen oder nur vereinzelt auftreten,
wihrend sie auf schwiicheren Stiicken besser gedeihen und es oft zu
einer Massenvermehrung bringen. Dasselbe gilt auch fiir Liuse und
scheint fiberhaupt cin fiir alle Parasiten giiltiges Gesetz zu sein, welches
tiir die Pflanzenparasiten der Dircktor des Gymnasiums zum Grauen
Kloster in Berlin, Jouann Luoniarp Frisch, entdeckt und in seiner
,,Beschreibung von allerley Insecten in Teutsch-Land® (Teil 1, S. 20,
1720, neue Auflage S.21, 1766) wic folgt formuliert hatte: ,,Dann je
gesiinder der Baum, und je mehr Safft ein solches Gewéchs hat, je

1 Koprophagie allerdings auch dann nicht.

2 7 Tage nach Kurroga 1896, S.48.
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weniger beschadigt es das Ungeziefer. Und im Gegenteil ist es ein un-
fehlbares Zeichen, wann sie es beschidigen, dafl das Gewdchs Mangel
hat, es sey im gantzen oder in Theilen davon.* Diese Definition bezieht
sich nicht nur auf den heutigen Begriff der Sekundérschadlinge des
Pflanzenschutzes, sondern umfaBt auch die sog. priméren Schédlinge,
deren Wirte nach menschlicher Beurteilung ganz gesund sind. Zwischen
dem lebensfrohen, nicht anfalligen und dem matten, fir den priméren
Parasitenbefall geeigneten Zustand des Wirtes 146t sich keine duBerlich
sichthare Grenze ziehen.

Dieses kurze und durchaus nicht vollstindige parasitologische Bild
der Aktivitat der Mallophagen macht es klar, daB der Parasitismus
dieser Insekten noch keine vollendete Form erreicht hat.

Uber die genetische Struktur der Mallophagen ist nichts bekannt.
Wir kénnen nur auf Grund der hypothetischen Stammesgeschichte dieser
Insckten vermuten, daB sie von ihrer urspriinglichen Freibeweglichkeit
und freien Bastardierung eine hochgradige Heterozygotie in ihre wirts-
treuen Populationen mitgebracht haben. Der ausgesprochen adaptive
Korperbau der Mallophagen, an dem beinahe nichts selektiv Neutrales
zu finden ist, berechtigt weiterhin zur Annahme einer hochgradigen
Heterosie, die wahrscheinlich erst in der phylogenetischen Neuzeit der
Mallophagen-Evolution abzuklingen begonnen hat.

Der gegenwirtige Zustand einer mit der hochgradigen Wirtstreue
zusammenhingsnden strengen, riumlichen Isolation der einzelnen Mallo-
phagen-Populationen, konnte natiirlich nicht ohne Einflui des ge-
netischen Geschehens in der Evolution dieser Insekten bleiben. HEs ist
anzunchmen, da8 im heutigen Zustand Homozygotie vorherrscht, weil
die meisten gegenwirtig lebenden Populationen in der Fortpflanzung
hauptsiichlich auf Inzucht angewiesen sind und ihre Differenzierung
auf cigene Mutabilitét unter Ausschluf des Gene-Flusses beschrinkt
bleibt. Der Grad der Homozygotie wird natiirlich jeweils unter anderem
von der Zeit abhingen, welche seit dem Beginn der Tsolation und In-
sucht verflossen ist, wie auch von der Zahl der aus der freien Kreu-
zungsperiode iibernommenen mutierten Gene und sonstiger Erbanlagen
(Chromosomenmutationen, Genkombinationen usw.). Wir kénnen uns
natiirlich hier in keine genetischen Uberlegungen vertiefen, weil eine
reale Basis dafiir fehlt, wir miissen uns aber zumindest auf Grund der
allgemeinen genetischen Erfahrung ein Bild von der genetischen Struktur
der Mallophagen machen, denn das bringt uns dem Verstindnis des
morphologischen Aufbaues dieser Tiere niher und ist geeignet ihre Ver-
wandtschaftsverhéltnisse in einem klarcren Lichte erscheinen zu lassen.
Wir miissen vor allem stets im Auge behalten, da bei den Mallophagen
1. mit verschieden langer Dauer der Isolation einzelner Arten, 2. mit
verschieden groBen Vorriten an mutierten Anlagen im Genom und 3. mit
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verschieden hohen Relationen der Homo- und Heterozygotie innerhalb
einer jeden Art und einer jeden Population zu rechnen ist. Wenn man
sich bei der systematischen Arbeit diese drei Punkte stets klar vor Augen
hélt, wird manches in der recht verwirrend erscheinenden Morphologie
der Mallophagen viel versténdlicher sein. Systematik und erst recht
phylogenetische Verwandtschaftsforschung sind keine angewandte Geo-
metrie, wo sich alles mit Linien und Zahlen beweisen 148t, sondern eher
angewandte Genetik.

Um den weiteren Uberlegungen eine feste Stiitze zu geben, stellen
wir fest (s. v. K&LER 1957)

1. daB die Mallophagen von den Psocopteren (Corrodentien) ab-
stammen,

2. daB sie urspriinglich freilebende und frei bewegliche nidicole,
spéter epizoische, zunichst auf den Voégeln, spiter auch auf den Séduge-
tieren lebende Insekten waren,

3. daB ihre gegenwaértige im Durchschnitt hochgradige Wirtstreue
und strenge Isolation ihrer Populationen erst in der jiingsten Evolutions-
periode (Ende Tertidr oder Anfang Quartdr) entstanden ist,

4, daB ihre gegenwirtige wirtstreue Verbreitung eine junge Erwer-
bung ist,

5. daf} ihre aus der dlteren Zeit ihrer Phylogenie in die stammes-
geschichtliche Neuzeit mitgebrachten Merkmale und Gewohnheiten
stark von adaptiven Neuerwerbungen unterdriickt, sich nur noch selten
dem Verwandtschaftsforscher offenbaren durften,

6. daB ihre adaptiv gerichtete Differenzierungsperiode wahrscheinlich
noch nichts von der urspriinglichen Regsamkeit verloren hat und

7. daB ihr immanenter Ausbreitungsdruck, der die Inzucht unschéd-
lich machen soll, der steigenden Wirtstreue entgegenwirkt und sie
stellenweise zu durchbrechen imstande ist.

Nach diesen einleitenden Bemerkungen wollen wir uns kurz die
Geschichte der aus der Wirtstreue der Mallophagen (und anderer Para-
siten) deduzierten Methode der Verwandtschaftsforschung der Wirts-
tiere rekapitulieren.

Nrrzsor (1818, S. 237) schlug die Einrichtung von Mallophagengrup-
pen vor, welche seinen ,,Untergattungen‘’ (heute Familien oder Unterfami-
lien) untergeordnet ,,durch gewisse Verhéltnisse der Zeichnung, Farbe
oder Behaarung und selbst auch der Bildung charakterisiert sind
und welche zugleich in einer sehr interessanten gegel.}se.itigen Be-
ziehung mit den sippschaftlichen Verschiedenheiten und Ahnlichkeiten
ihrer Heimathtiere stehen‘. Dieses ,,merkwiirdige Gesetz“ wollte
NirzsoH laut Fulnote (L. c.) spéter néher erliutern, kam aber zeit
seines Lebens nicht mehr dazu. Was er meinte, wissen wir nur aus
geinem handschriftlichen NachlaB, aus dem ich schon 1938 wesentliche
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Riitzo zitiort habe. NitzscH sah, was wir téglich auch sehen, daB
Mallophagen von verwandten Végeln und Sdugetieren #hnlich aus-
sehon und daf} diese Ahnlichkeiten stets in mehreren parallelen Linien
auftreten, mit anderen Worten, dal die parékischen Arten heterogene-
riseh und gewdhnlich auch heterofamilisr, wiahrend die heterdkischen
ein und desselben Wirtsverwandtschaftskreises kongenerisch zu sein
pflegen. In seinem handschriftlichen Nachla8, dessen Original sich im
Zoologischen Institut der Universitit in Halle und ein Mikrofilm im
Zoologischen Museum der Humboldt-Universitdt in Berlin befindet,
kommt Nirzscu 6fters auf diesen auffallenden Parallelismus zu sprechen
und weist immer auf die Tatsache hin, daB &hnliche Mallophagen auf
verwandten Vogeln auftreten und dafl z.B. die Mallophagen des Stars
,,die ohnehin in tausend anderen Punkten erkennbare Verwandtschaft
des Stars mit den Krihen noch mehr bestatigten®. N1rzscH ist also der
Nchépfer der Methode, Parasiten als Indikatoren der Verwandtschafts-
grade ihrer Wirtstiere zu benutzen. Dafl man aus der wirtstreuen Ver-
breitung der Mallophagen nicht nur auf die Verwandtschaft der Wirte
#ehlieflen sondern auch umgekehrt, aus der Wirtsangabe den Parasiten
bestimmen kann, ist ihm natiirlich ebensowenig entgangen wie die prak-
tische Krkenntnis, daB man aus der Korperform (meist der Gattung)
der Mallophagen ziemlich genau ihren Wirt erraten kann. Nrrzsom
muchte keinen Versuch die wirtstreue Verbreitungsform der Mallophagen
ursidchlich zu erkldren.

Kuiroas (1896) bemerkte, dall Mallophagen der beiderseits des
Nordatlantik auftretenden verwandten Vogel miteinander verwandt oder
sogar konspezifisch sind. BurNETT (1851) behauptete im Gegenteil, daB
dic Liuse von Europa und Nordamerika ““present differences greater
than those of the animals on which they live”’, womit er unter anderem
seine Theorie der lokalen Schépfungsalkte zu beweisen versuchte. Wahy-
scheinlich hat diese irrtiimliche Behauptung Burnmrrs KELLOGG auf
den richtigen Gedanken gebracht. Seine Beobachtung liegt im Rahmen
der von Nirzson festgestellten wirtstreuen Verbreitung der Mallophagen,
bezicht sich aber auf die Wirtstreue der transozeanisch diskontinuier-
lichen Verbreitung, erweitert also die Beobachtung Nitzscis wesentlich.
KunLoaa beschrinkte sich nicht auf die Feststellung der Vikarianz der
Mallophagen, sondern versuchte sie zu erklidren. Er nahm an, daB die
im Vergleich mit ihren Wirten unter sehr ausgeglichenen Umwelt-
bedingungen lebenden Mallophagen sich langsamer als ihre Wirte dif-
ferenzieren und infolgedessen in ihrer Artbildung derjenigen ihrer Wirte
naehhinken. Mit anderen Worten, wihrend aus einer Wirtsart lingst
zwei geographisch getrennte Arten geworden sind, ist die urspriingliche
Mallophagenart die gleiche geblieben. Diese Theorie der verzogerten
Fvolution der Mallophagen (vetarded evolution, Harrison 1914, S. 8)
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bildete die Grundlage der gegenwiértig von verschiedenen Autoren ver-
tretenen Ansicht, daB die hospitale Verbreitung der Mallophagen eine
anumstdBliche Beweiskraft fiir die oft duBerlich nicht wahrnehmbare
Verwandtschaft der Wirtstiere besitzt. _ .
7scHOKKE (1898) hat den Wert der Cestoden als Leitformen der
Verwandtschaft ihrer Wirte erkannt. .

v. ImeriNg (1902) fand, ,,daf die Landthiere ... durch ihre Wan-
derungen . . . von ihren Helminthen nicht befreit’* werden }md ,,wenn
auch in den neuen Wohngebieten zum Teil andere Parasiten hanl.l—
kommen, bleiben doch die alten ... zum groBen Theil . . . bestehen, wie
dies besonders in Siidamerika auffillig ist, wo die holarktischen Hel-
minthen nicht bei den autochthonen, sondern nur bei den hetero-
chthonen, spit eingewanderten Séugethieren und V&')gel.n ange’o'roffen
werden* ... ,,Unter diesen Umstdnden gestaltet sich die Helmintho-
logie zu einem wertvollen Hilfsmittel . . . der Zoogeogrqphie“l unc.l der
Phylogenie. Und weiter ,,Die Beziehungen der Helr%nnthen Zu J‘L‘hren
Wirten, zu deren Wanderungen und zu ihrem geologischen Alter ge-
statten es ,,iiber das Alter der einzelnen grofleren Gruppen, ja selbst
Gattungen und Arten, exakten Aufschlufl zu ge.winneg“. o

Das Prinzip ist also bei v.THERING das gleiche wie be} Nirzscw,
néamlich die von den Verinderungen des Biotops ihrer Wirte unab-
héingige Wirtstreue. Wahrend aber NITZSCH die Verwand.tschaf“osver-
haltnisse der Wirte und ihrer Mallophagen in Erwigung zieht, richtet
v. Iemring das Hauptaugenmerk auf die zoogeographischen Fragen
der Wirtsverbreitung und betrachtet die phylogenetischen Fragen (Alter,
Abstammung) an zweiter Stelle. .

FurrMany (1908) fand, daB jede Cestodenart auf eine Vo'gelg%"uppe
beschrankt und fir diese so charakteristisch ist, dal man sie leichter
nach der Wirtsart als nach den Kérpermerkmalen bestimmen 1.<ann.
Tr hat, wie N11zscH, erkannt, daB man aus der hospitalen Vorbrelltung
der Parasiten Riickschliisse auf die Verwandtschaftsbeziehungen 1111“61:
Wirte zichen kann. Die spiter von Ass (1938) als ,,FUHRMANNS Regel’
bezeichnete Methode der Verwandtschaftsforschung der Wirtstiere war,
wie wir gesehen haben, nicht neu in der Wissenschaft. Ls ist auch. ver-
kehrt, eine Arbeitsmethode als biologische Regel hinzustellen. Diesen
TFehler haben auBer Ass noch mehrere Autoren begangen.

FaureNEoLz (1908) hat wie Nirzscm erkannt, daf sich ,,aps dem
Vorkommen gleicher oder verwandter Schmarotzer auf versch(1‘edenen
Wirten Ritckschliisse auf die Verwandtschaft letzterer machen® lassen
(FamrENHOLZ 1913). Zu dieser TFrkenntnis kam er zunéchst 19(?8 auf
Grund seiner Studien an parasitischen Milben. Mehr aus th(?oretlschen
Uberlegungen als aus Autopsic schricb er (1913): ., Jis ist also nicht anders

1 Kursiv von mir.
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denlchar, dafl AuBlenschmarotzer auf den Arten einer Wirtsgattung in
demy Grade verschieden sind, wie die bezeichneten Faktoren es sind.
Uhigekebrt miissen wir dann aus dem Grade der Abweichung
der liktoparasiten einzelner Tierarten oder Tiergattungen
iitlercinander den Grad der Verwandtschaft der letzteren
feutubollen konnen.” Dieser Satz wurde ihm bei seinen Studien an
Liiusen noch klarer und es galt fiir ihn ,,die nahe Verwandtschaft
zwinchen Mensech und Menschenaffen auch auf Grund der
parasitologischen Tatsachen als erwiesen!. ... FaAHRENHOLZ
yeriel damit in das Extrem, welches ALEXEIEFF bereits ein Jahr vor
ihm als «idée malencontreuse de spécificité parasitaire absolue» be-
reichnet und nachgewiesen hat, daB bei den Protozoen (Opalinidae)
cinerseits ein ¢parallélisme entre 1’évolution des hétes (poissons et
hadraciens) et celle de leurs parasites (0. saturnalis d’une part, les opa-
lines des batraciens d’autre part) est évident», daB aber andererseits
aune méme espéee parasitaire peut tre hébergée par des hotes différents
ol parfois tres éloignés 'un de Pautre dans 1’échelle zoologique», und
aun méme hote peut héberger deux ou plusieurs espéces voisines de
parasitesy. ALEXEIRFF hat vollig recht, wenn er (1. ¢.) weiter schreib, . . .
«eebte idée de spéeificité parasitaire absolue est non seulement inexacte
(je le démontrerai ailleurs par de trés nombreux exemples), mais encore
el extrémement nuisible et contraireaun developpement de
In parasitologie comparée, puisqu’elle en stérilise 'effort et la
prive de toute base concréte et raisonnée?2y.

Iarrison (1911--1928) hat in mehreren Arbeiten die Verwandt-
schaftsforschung der Wirte auf Grund der hospitalen Verbreitung ihrer
Mallophagen eingehend diskutiert und an Beispielen erortert. v. InE-
rING folgend versuchte er mit Hilfe der Mallophagenverbreitung palio-
roogeographische Fragen ihrer Wirte zu 1osen. Den Schluf von der Ver-
wandtschaft der, verwandte Mallophagen beherbergenden Vogel iiber-
trug Harrisox auf Vogel, welche verwandte oder scheinbar verwandte
(4. B. Osculotes von Harrison als Goniodide aufgefaBit) Mallophagen
besitzen, selbst aber keine néhere Verwandtschaft an den Tag legen.
Diese ,,wirtsuntreue” Verbreitung der Mallophagen machte er zum
cigentlichen Kern seiner Methode des ““possible clue to bird phylogeny”
in dem vorsichtigen Sinne, daB das Auftreten von verwandten Mallo-
phagen auf scheinbar nicht miteinander verwandten Végeln zwar keines-
wegs allein als Verwandtschaftsbeweis betrachtet werden, dem Ornitho-
logen aber einen Fingerzeig geben kann, nach versteckten Verwandt-
sehaftsmerkmalen zu suchen. HaRRISON hat selbst auf Grund eigener
rfahrungen mit Mallophagen vorgeschlagen unter anderem z.B. die

! S})lirrllli‘gen original,

* Sperrungen original.
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Kiwis mit den Rallen und die Pinguine mit den Galliformes zu ver-
binden.

MeuTcary (1920—1929) diskutierte besonders die Ausbreitungswege
der Frosche und Kroten (frogs and toads) an Hand der hospitalen Ver-
breitung der Opaliniden, vor allem derjenigen aus der Gattung Zelle-
riella, und kam zam Schluf}, ““that host-parasite data may be applied
to a great range of problems. This. .. gives decisive results in many
cases, while in the other instances it furnishes merely corroborative
evidence or evidence to be joined with that from other sources.”

Ewina (1924—1933) teilt die Ansicht, dal “ parasites usually evolve
with their hosts”, was er als “paralleled phylogeny” bezeichnet. Er
weil aber auch Beispiele fiir Kolonisierung fremder Wirte anzufithren,
welche den Parasiten &hnliche okologische Lebensbedingungen bieten
wie ihre angeborenen Wirte. Gerade diese letztgenannten Félle sind
nach ihm lehrreich fiir Zoogeographie und Paldogeographie. Pediculus-
Arten der Cebidae, welche Ewing auf eigenen Arm setzte, nahmen den
fremden Wirt sofort an, starben aber kurz nach der Mahlzeit. Hetero-
dozus longitarsus vom Kénguruh lebt nach Ewine auch auf dem Haus-
hund (es handelte sich dabei vielleicht um H. spiniger ENDERLEIN), auf
dem er zahlreicher auftritt als der gewohnliche Hundehaarling (1'1-
chodectes camis). < Paralleled phylogeny” liegt nach Ewing im Fall
des Phthirus pubis und Ph. gorillae vor, sowie in dem von HARRISON
zitierten Beispiel der Mallophagen des Straufies, des Nandu und des
Emu. StrauB und Nandu teilen eine Milbe, Eupterolichus bicaudatus
(Gervats). Kuhstérlinge (Molothrus, Icteridae), die &hnlich wie der
Kuckuck ihre Fier in fremde Nester legen, haben im Gegensatz zum
Kuckuck Mallophagen ihrer Pflegeeltern.

SzipaT (1940—1956) bestétigte fiir die Trematoden die schon von
STuNkARD (1932) gemachte Beobachtung, ,,daB primitiven Vertebraten
(Fischen) primitive Blutparasiten entsprechen und umgekehrt, worauf
schon OpuNER (1912) und STUNKARD (1923) aufmerksam gemacht
haben. SzipAT weiB sowohl aus eigener Erfahrung als auch aus der
Literatur iber Falle einer Wirtstreue und auch {iber solche zu berichten,
bei denen die Wirtstreue keine Rolle zu spielen scheint. So ist z.B.
bei Acanthocephalen (nach FUHRMANN 1908) keine Wirtstreue zu be-
merken und es auch unter Trematoden Arten gibt, welche sowohl bei
Talconiden als auch bei Ardeiden leben (SzipaT 1956).

Trcarer (1939—1956) gab sich in zahlreichen Arbeiten viel Miihe
um die von ibm sog. ,,parasitogenetischen® Beziehungen zwischen den
Mallophagen und ihren Wirten zu kléren und an Beispielen zu erdrtern.
Die von ihm, oft ohne griindliche Literatur-Vorstudien aufgestellten
und mutmaBlichen Schépfern zugedachten Regeln haben die Sachlage
nicht wesentlich geklirt. Die unter anderem von ihm aufgestellte Regel,
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el welehor auf formenreichen Wirtsgruppen auch die Parasiten formen-
pefoh wind, ist eine lingst bekannte und als selbstverstdndlich von Bio-

Iup;m hetrachtete Krscheinung, dall reich gegliederte Biotope reich ge-
aliecderte Waunen beherbergen. Formenreich sind ja die Faunen der
Wilder und Wicsen und nicht etwa die der Sandwiisten. Diese von

l‘hnukm«}it als ,, lintfaltungsregel” und von HopriNs zu Ehren EicHLERs
ndi Kichlersche Regel benannte GesetzméBigkeit miifite, falls nétig, als
oin biologisches Gesetz betrachtet werden, von dem keine Ausnahmen
mifielich sind,

Die vorstehenden Ausfihrungen, welche die Grundlage fiir die
nn‘ulvrrm parasitologische Methode der ornithologischen Systematik
golicfert, haben, beruhen auf einigen Beobachtungen und einer Reihe
aus ihnen gezogenen logischen Schlissen (Deduktionen), die im folgenden
{ibersichtlich zusammengefalit sein mdogen.

1. Beobachtung. Mallophagen nahe verwandter Wirtstiere sind ge-
wihinlich einander so dhnlich (~ verwandt), dafl ihre Unterscheidung
nicht selten Schwierigkeiten bereitet (Nrtzscm MS).

11. Beobachtung. Vogel, welche verwandte Mallophagen beherbergen,
sind gewdhnlich offensichtlich miteinander verwandt (Nirzscm MS).

1. Deduktion. AuBerordentlich &hnliche oder artgleiche Mallophagen
|ymlm verwandter Vogel zeugen von einer verzégerten Evolution der
Parasiten im Vergleich mit derjenigen ihrer Wirte (KeLLOGG 1896).

2. Dedultion. Die Vorfahren der heutigen Mallophagenwirte beher-
1)«,51';;1,011 die Vorfahren ihrer heutigen Mallophagen (Harrisox 1914,8.9).

3. Deduktion. Vogel, welche verwandte Mallophagen beherbergen,
selbat aber miteinander nicht offensichtlich nahe verwandt sind, mifiten
auf ihren mutmaBlichen Verwandtschaftsstatus und ihre systematische
Stellung iberpriift werden (HarrIsSON 1914, S. 9—10).

4. Deduktion. Aus der Korperform (CGattungshabitus) der Mallo-
phagen liBt sich ihr Wirt zumindest annghernd bestimmen (Nrrzsc MS).

5. Deduktion. Aus der Korperform (Familienhabitus) der Mallophagen
liitsich der Korperteil des Wirtes (Nische), den sie bewohnen, gewdhnlich
sumindest anndhernd bestimmen (NiTzscm MS).
- 111 Beobachtung. Wirtstiere schleppen auf ihren (historischen) Wan-
derwegen ihre endemischen Parasiten mit und bekommen héufig die
autochthonen hinzu (v. [agring 1889—1902).

6. Deduktion. Die hospitale Verbreitung der Parasiten 148t die Aus-
breitungswege ihrer Wirte rekonstruieren (voN IHERING 1889—1902).

1'V. Beobachtung. Primitive Parasiten leben auf primitiven Wirten
und umgekehrt. Diese an Trematoden gemachte Beobachtung gilt fiir
dio Mallophagen hochstens im Bereich kleinerer Wirtstiergruppen
(Mzibar, BorricHER und EICHLER).
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B. Formen der hospitalen Verbreitung von Mallophagen

Mittel und Wege, welche rezenten Mallophagen zu Gebote stehen
ihre angeborene Wirtsart zu wechseln, sind gegeben, wenn ¢kologische
Berithrungspunkte der beiden Wirtsarten vorhanden sind und wenn ihre
Blutsverwandtschaft nicht zu weit entfernt ist. Unter 6kologischen
Berithrungspunkten ist der direkte oder indirekte Kontakt von zwei
Wirtsarten zu verstehen, welche den gleichen Lebensraum bewohnen.
Er entsteht zwischen Streitern um Nist- oder Ruheplitze (direkter
Kontakt), zwischen Tieren, welche verlassene Nester anderer Tierarten
beziehen, ausgemauserte Federn oder Haare fiir ihren Nestbau benutzen
oder an denselben Stellen Sand- oder Wasserbiider nehmen (indirekte
Kontakte). Zwischen Jigern und ihrer Beute sind die Unterschiede
der Blutsverwandtschaft meist viel zu grofi um von den gegenwértig
weitgehend wirtstreuen Mallophagen tiberbriickt werden zu kénnen. Es
ist aber durchaus denkbar, daB in einer fritheren Epoche der Mallo-
phagenevolution, die ja in den ersten Anfédngen ihrer Entwicklungs-
geschichte hospital nicht spezialisiert waren (v. K&LER 1957, obligat-
epizoische Stufe) auch groBere blutsverwandtschaftliche Unterschiede
zwischen den Wirten iiberwunden werden konnten. HFinige gegenwértige
Formen der hospitalen Verbreitung von Mallophagen kénnen auf diese
Weise erklart werden.

Bei jedem der indirekten Beriihrungspunkte der Wirte bietet sich
tiir die vom angeborenen Wirt verlorenen Mallophagen eine Gelegenheit,
durch Uberkriechen auf den Kontaktwirt, d. h. in den préferent warmen
Lebensraum, dem Tode zu entgehen. Es wirkt also hier im Grunde der
Selbsterhaltungstrieb, welcher die gegebene Reaktionsnorm steuert.
Treilich wird bei zu groBer verwandtschaftlicher Entfernung der Kon-
taktwirte eine Dauerbesiedlung und Griindung einer Population fir eine
im gegenwirtigen MaBe wirtstreue Art nur selten oder gar nicht mehr
moglich sein. Nach unserer bisherigen, recht kargen Kenntnis der hospi-
talen Verbreitung der Mallophagen, ist ihre Wirtstreue im Durchschnitt
recht eng und betrigt annédhernd zwei Wirtsarten fiir eine theoretische
Durchschnittsmallophage.

Zu den mittelbaren ¢kologischen Berithrungspunkten verschiedener
Wirtsarten gehort auch die Phoresie. Sie ist nach meiner Meinung durch-
aus nicht so sehr dem Zufall unterworfen wie das oft angenommen wird.
Abgesehen von Odonaten, Hummeln und anderen Insekten, die sich tat-
sichlich rein zufillig einmal auf einen frischen Kadaver mit obertléch-
lich darauf sitzenden Mallophagen niedergelassen haben mochten oder
moégen, sind die meisten Félle der Phovesie von Mallophagen auf Laus-
fliegen festgestellt worden. Diese Fliegen sind meist nicht streng mono-
hospital, verschiedene ihrer Arten machen oft auch zwischen verwandt-
schaftlich weit voneinander entfernten Wirten keinen Unterschied (z.B.
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1ippobosea equing aut Pferd, Rind, Schwein, Kamel, Hund, Hase,

Menach), die meisten sind aber doch in ihrer Wirtswahl an bestimmte
Verwandtsehaftsgrappen beschrénkt, welche gewohnlich die Gattungs-

prengze nicht iiberschreitet. Die Verbreitung der Lausfliegen richtet sich
wikimlich nicht so sehr nach der Blutsverwandtschaft der Wirte, sondern
vielmehr naeh den Eigenschaften ihrer Nester. So lebt z.B. Stenepleryx
hivundinis wuf Schwalben, Crataerhina pallide auf Schwalben und
Muueraoglor, Lynchia maura auf Haustauben, wahrend Ornithomyia
aviculiaric Vogel aus verschiedenen Ordnungen (Tauben, Rebhuhn,
Singvigol, Palken, Eulen) besucht. Bei der Beurteilung der Rolle, welche
die Phovesie durch Lausfliegen fiir die hospitale Verbreitung und Dif-
firenziernng (Artbildung) der Mallophagen gespielt hat, mufl nicht nur
die Matsache erwogen werden, daf3 die zahlreichen Funde von Mallo-
phagen anf Laustliegen (THoMPsox 1933, 1935, 1936, 1937, 1939, 1947,
Uonmer 1956) nur einen Bruchteil der in der Natur tatsichlich stats-
findenden Transporte davstellt, sondern es miissen auch die Verande-
rungen der hospitalen Priferenda sowohl der Mallophagen als auch der
Lausfliogen im Laufe ibhrer Phylogenie beriicksichtigt werden. Jede
allopntrisch weite Ubertragung konnte potentiell den Ursprung einer
neven Kntwicklungsrichtung, Gattung oder Familie, bedeuten.

IPir die Mallophagen habe ich (l. ¢.) wahrscheinlich gemacht,
dafd ihre Wirtstreue nicht immer so streng wie heute gewesen sein konnte.
Dazu ist noch hinzuzufiigen, daB die Priferenda der heute lebenden,
d. I, etwa seit dem Pleistozén entstandenen Arten, auch nicht immer
die gleichen waren und sind.

Wi konnen heute folgende Formen der hospitalen Verbreitung von
Mallophagen unterscheiden.

I. Verbreitung von Arten der Mallophagen

I. Monohospitale, d. h. auf eine Art oder Unterart des Wirtes be-
achriinkte Arten von Mallophagen sind recht haufig, obwohl sich ein
Teil von ihnen bei spiteren Untersuchungen noch als oligohospital
hersusstellen kann, Zu den mit groBer Wahrscheinlichkeit monohospi-
talon Arten gehéren z.B. Bovicola bovis vom Hausrind, Lutridia ewilis
vom Wischotter, Dahlemhornia asymmetrica vom Emu, Struthiolipeurus
alruthionts vom StrauBl, Numidicola antennatus vom Perlhuhn usw.
Schon aus diesen wenigen Beispielen ist ersichtlich, daf die Mono-
hospitalitit nicht auf fortschrittliche Formen beschréinkt ist, sondern
nueh primitivere! diese Verbreitungsform aufweisen konnen. Daraus

! ,,l"rixnitfv“ und ,,fortschrittlich*¢ driicken nur den allgemeinen Zustand der
Differenzierung aus und enthalten keine Altersbegriffe, sind also nicht phylo-
genetisch zu verstehen. Rezente Arten sind phylogenetisch gleichaltrige, seit dem
Ploinlazin oder Tertiir entstandene jingste Glieder sowohl primitiver als auch

fortachritblicher Differenzierungslinien. DaB die primitivere Linie phylogenetisch
iiller st als die fortschrittliche, ist selbstverstindlich.
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ergibt sich der SchluB, daB die Ausdehnung der hospitalen Verbreitung
nicht nur Frage der Zeit ist.

Auf eine Subspezies beschrinkte Arten von Mallophagen sind bei
polytypischen Wirtsarten selten, sie belegen gewohnlich zumindest
einen Teil des gesamten Artareals, oder sind iber alle Subspezies der
Wirtsart verbreitet. Burytrichodectes paradoxus ist bisher nur von
Dendrohyrax adolfi-friederici bekannt, es wire aber verfritht zu behaupten,
daB diese Art nicht weiter verbreitet ist.

2. Bi- und oligohospitale, d. h. auf zwei oder einigen wenigen Wirts-
arten einer Gattung oder Unterarten einer Wirtsart lebende Mallophagen
bilden die Hauptmasse dieser Insekten. Sie konnen in folgende Gruppen
eingeteilt werden.

a) Die meisten Mallophagen leben auf mehreren Unterarten einer
Wirtsart. Auf Dendrohyrax arborea lebende Arten weisen folgende Ver-
breitungsareale auf:

2 Arten auf je 6 ssp. der Wirtsart
2 Arten auf je 5 ssp. der Wirtsart
1 Art auf 4 ssp. der Wirtsart
1Art  auf 3 ssp. der Wirtsart
1 Art  auf 2 ssp. der Wirtsart
2 Arten auf je 1 ssp. der Wirtsarb

Das relative phylogenetische Alter von Insektenarten wird wohl
kaum mit Sicherheit feststellbar sein. Bei Mallophagen ist das auch
nicht anders, obwohl hier eine Parallele zu dem vielleicht leichter er-
mittelbaren phylogenetischen Alter der Wirtstiere gezogen werden
kénnte. Eine solche Parallele wiirde die Erklirung der Ausbreitung
durch &kologische Kontakte nicht ausschliefien.

b) Auf mehreren Arten einer Wirtsgattung leben viele Arten von
Mallophagen, z.B. Trichodectes canis auf dem Wolf und Haushund,
Harrisoniella diomedeae auf Diomedea melanophrys, exulans, chloro-
rhyncha . 2. usw. Fir diese Verbreitungsform gilt das gleiche wie fiir
die vorige. Es 1Bt sich auch hier nicht mit Sicherheit sagen, daBl die
Ausbreitung von einer urspriinglichen Stammart des Wirtes ausging
und ihrer Differenzierung unverédndert, d. h. durch verzogerte Evolution
folgte. Die Ausbreitung durch Skologische Kontakte ist ebenso annehm-
bar wie im vorigen Fall.

¢) Auf mehreren Gattungen einer Familie leben sehr zahlreiche
Mallophagen, z.B. Anafoecus dentatus aut mehreren Gattungen der
Anatidae, Trichodectes canis auf verschiedenen Gattungen der Canidae,
Haematomyzus elephantis auf Lozodonta und Elephas usw. In allen
diesen Fillen liegt es am néchsten die Ausbreitung durch 6kologische
Kontakte anzunehmen, welche unter den Vertretern jeder Wirtsfamilie
von Natur aus gegeben sind. Dafir spricht die Tatsache, dafl Mallo-
phagen der Wasservogel stets weitere Grenzen der Verbreitung innerhalb
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niner Vogelgruppe aufweisen als die der Landvdgel oder der Landsduge-
tiore. Uber das Verbindende der Wasserbiotope und das Trennende der
Linsilbiotope vgl. im folgenden Absatz.

d) Auf mehreren Familien einer Ordnung leben nur vereinzelte
Arten von Mallophagen. Zu diesen gehért z. B. Perineus nigrolimbatus
von Fulmarus glacialis, Priocella antarctica, Daption capensis (Procel-
Iniidhie), Oceanodroma furcata (Hydrobatidae), Sula bassana (Sulidae)
wid - Phalacrocorax olivaceus (Phalacrocoracidae). Die beiden ersten
Finilion gehoren zur Ordnung Procellariiformes, die beiden letzteren
zir Ordnung Steganopodes.

¢) Auf mehreren Ordnungen einer Klasse leben nur wenige Arten
van Mallophagen, darunter die schon oben erwéhnte, Perineus nigro-
limbeatus, Diese und die vorige Verbreitungsform ist auf Wasservogel
hismehriinkt und weist in unwiderlegbarer Weise auf die verbindende
Wirleung der Wasserbiotope hin, welche die 8kologischen Kontalkte im Ge-
penmntz zu Landbiotopen férdern. Das Wasser hat fiir die auf ihm leben-
den Lufttiere nicht die gleiche trennende und isolierende Wirkung auf ihre
Labowelt wie das Land, im Gegenteil, es verbindet die einzelnen Tier-
piscluchaften, insbesondere die der Vogel und verwischt die Grenzen
ihrer Verbreitungsareale, Darum sind die okologischen Berithrungs-
pukte der Wasservogel viel ausgedehnter und zahlreicher als die der
Landvigel oder der Landsiugetiere. Bs ist also 6kologisch erklérlich,
dilh gorade die Mallophagen der Wasservogel die weiteste hospitale
Verbroitung zeigen, welche mitunter die Grenzen der Familien und
Ovrdnungen iiberschreitet. Unter den Mallophagen der Landvdgel findet
sich keine cinzige Art, welche auf Vertretern von zwei Ordnungen lebte.

4. Parikisehe Verbreitung. Zwei oder mehrere kongenerische Arten
lehen nuf ciner Wirtsart. Sie kénnen gelegentlich auch sympatrisch,
il h, nuf ein und demselben Exemplar der Wirtsart auftreten. Hine
achy hitufige Verbreitungsform, welche nach Cray (1949) durch Spaltung
und spiitere Wiedervereinigung des Areals einer wihrend der Isolation
differenzierten Wirtsart zustande gekommen sein kann. Wenn auch
diese Nrklirung der Entstehung pardkischer Verbreitung von Mallo-
phagen im Wege verzdgerter Evolution theoretisch, wie ich schon sagte,
miglich ist, so scheint die relativ unabhéingige Differenzierung der
Mallophagen doch viel natiirlicher zu sein und darum naherzuliegen.
1o liogt doch kein Grund vor, den Mallophagen mit Hilfe der Theorie
dor verzbgerten Evolution, welche, wie ich a.a. O. gezeigt habe, zu-
mindest keine allgemeine Geltung fiir die Mallophagen haben kann,
ihre cigene endogene Mutabilitdt und Differenzierungstéhigkeit streitig
su machen. In der Differenzierung der Mallophagen ist keine Verzoge-
g im Vergleich mit ihren Wirtstieren zu beobachten. Die Syste-

% Pipnsllenkde. Bd, 19 27
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matiker stehen ja oft ratlos eben vor dem iiberraschenden Formen-
reichtum der Mallophagen, die vielfach &uBerlich einander sehr dhnlich
sehen, trotzdem aber verborgene Unterschiede aufweisen, welche ihre
kategorielle Trennung erforderlich machen.

Die parckische Verbreitung von Mallophagen spricht ein wichtiges
Wort gegen die Theorie der verzogerten Evolution. Die Spaltung und
spitere Wiedervereinigung des Wirtsareals kann ein vielleicht nicht
einmal ganz seltener Fall der Entstehung pardkischer Arten gewesen
sein, kann aber doch nicht als die einzige Art und Weise des Zustande-
kommens dieser Verbreitungsform gelten. Es ist doch unmdglich anzu-
nehmen, daB z.B. die 2—4 pardkischen Procavicola-Arten des Dendro-
hyrax arboreus durch eine Serie von Arealspaltungen und nachtréglichen
Arealvereinigungen entstanden sind. Arealspaltungen sind eben nicht
als eine alltigliche Erscheinung anzusehen, insbesondere wenn sie not-
wendig mit anschlieBenden Wiedervereinigungen verkniipft gedacht
sein miissen. Mit hoher Mutationsrate und grofen Mutationsschritten,
die bei der erhohten Umgebungstemperatur der Mallophagen durchaus
erklirlich sind (v. Kfrer 1957) konnen pardkische Arten von Malio-
phagen viel einfacher und natiirlicher erklart werden. Die Isolation
sympatrischer Populationen unterliegt natiirlich keinem Zweifel, denn
wenn auch verschiedene Populationen miteinander im Genaustausch
stehen werden, so finden sich deren genug, die miteinander in keinen
Kontakt kommen und ihre Mutanten in perfekter Isolation hochziichten
und zu Arten werden lassen konnen.

Die Theorie der verzogerten Evolution entstand aus der blofen
Annahme, das Leben der Mallophagen im Gefieder der Vogel sei ein-
toniger, abwechslungsérmer als das der Vogel in ihrer geographischen
Umwelt. Das mag fiir nahe verwandte Wirtsarten stimmen, hat aber
keine iiberragende Bedeutung als Faktorenkomplex der Mutabilitit,
welche bei den Mallophagen viel kleinere, oft v6llig tunscheinbare Klippen
der Umwelt umschiffen muB um Selektionsvorteil zu erreichen, als dies
bei den Wirten in bezug auf ihre geographische Umgebung notwendig
oder moglich ist. Von dieser Seite her betrachtet erscheint die Umwelt
der Mallophagen viel komplizierter und detailreicher als die der Vogel
oder Siugetiere. Dem Vogel ist es beispielsweise egal ob er sich auf
einen Buchen- oder Eichenast setzt, die Beschaffenheit der Sitzgelegen-
heit spielt hier bei weitem nicht eine so wichtige, ja lebenswichtige
Rolle, wie bei den Mallophagen.

Wie ich (1957) nachgewiesen habe, betrigt der DI der Mallophagen
1,5, ist also um 50% hoher als der der Vogel (= 1). Die Mallophagen
wurden also in der Tat nicht gehemmt in ihrer Differenzierung, sondern
im Gegenteil gefordert. Diese hohe Differenzierungsrate ist einerseits
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(v, I fLnie 1957) durch die hohe Temperatur des Wirtskérpers zu er-
Jikiivenn, andererseits aber auch durch die schon oben erwidhnte Not-
wendighkoit der Anpassung an die kleinsten Einzelheiten der Umwelt.
Wie ich a.a. O, des niheren auseinandergesetzt habe, war die Dif-
ferenziorung der Mallophagen im Zusammenhang mit dem Ortswechsel
i Dischsten Grade lebenswichtig.

Wir kdnnen heute mit Bestimmtheit sagen, daB die pardkische Ver-
Lirisitung dor Mallophagen, welche mehrere kongenerische Arten auf einer
Wirlsirt vercinigen kann, keine seltene Verbreitungsform der Mallo-
phagen ist und wahrscheinlich hauptséchlich auf der autochthonen Dif-
i icvung  innerhalb isolierter Populationen beruht. Falle von
seloundiivem  Zusammentreffen von Epigonen einer urspriinglichen
il sind nicht ausgeschlossen, dirfen aber auf Hinzelfalle be-
sehifiinkt bleiben,

II. Die Verbrettung von Gattungen

i der Verbreitung der Gattungen von Mallophagen miissen wir
i honchten, daB ihre gegenwértige Begrenzung vielfach noch sehr
kitnatlich ist, weil die diesbeztiglichen Ansichten verschiedener Syste-
mililier mehr oder weniger weit auseinandergehen. Eine richtige Re-
produktion des Naturzustandes der Verwandtschaftsgrade ist bei den
Mullophagen schwieriger als in vielen anderen Tiergruppen, worauf ich
sihon an anderer Stelle hingewiesen habe. Trotzdem missen wir den
Viraueh wagen, aus der Verbreitung der Gattungen von Mallophagen
0 viel wic méglich fiir die Klérung des uns interessierenden Fragen-
lomplexes herauszuholen.

1, Monogenerisch verbreitete Mallophagen-Gattungen sind sehr zahl-
yeindy, wie z. B. Latumcephalum, Lorisicola, Craspedonirmus, Colilipeurus,
Colimenopon usw. Die meisten dieser Gattungen leben auf Landvogeln
il sind ein Beispiel fiir die trennende, tkologisch isolierende Wirkung
dow Laondes auf seine Fauna. Von den Mallophagen der Wasservogel
gohibrt hierher z.B. Hpisbates auf Diomedea.

i nahe phylogenetische Verwandtschaft der Tiere einer Gattung
achlieBt zwar ékologische Seitenspringe nicht aus, gewohnlich ist aber
iljeso Verwandtschaftsstufe dkologisch betont, indem die kongenerischen
Arten die gleichen oder annédhernd gleichen Biotope bewohnen. Es hat
absolul nichts mit der Verzogerung der Evolution zu tun, wenn ver-
wand(e Tiere nicht nur morphologisch ‘sondern auch biologisch (dko-
longisch) ihnliches Verhalten zeigen. Es ist ja nur unsere subjektive
IGigenart der Auffassung, daf wir die Systematik hauptséchlich mit
Iilfe der Morphologie betreiben, die uns, da wir ja ganz ausgeprégte
Augentiore sind, besser zum BewulBtsein dringen als biologische oder

/.. Pavasitenkde, Bd. 19 27a
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physiologische Eigenschaften der von uns untersuchten Tiere. Wenn also
Mallophagen einer Gattung mit ,,Vorliebe™ auf Végeln einer Gattung
leben, so geschieht das nicht infolge verzogerter Evolution sondern
darum, weil ihre bevorzugten Biotope, die Wirtsarten, 6fters zusammen-
treffen und in ékologische Kontakte geraten. Es wird doch ofters vor-
kommen, daB ein tiberbriickender Kontakt zwischen zwei Arten der
Gattung Parus stattfindet als zwischen Parus und beispielsweise Remiz.
Okologische Spriinge werden von allen Tieren gemieden. Auch der
Mensch siedelt sich ja am liebsten in einer Gegend an, welche derjenigen
soiner Heimat am ahnlichsten ist, zumindest klimatisch.

2, Polygenerisch verbreitetc Mallophagen miissen in drei Gruppen
besprochen werden.

a) Monofamilidr polygenerisch auf mehreren Gattungen ein und der-
selben Familie der Wirtstiere leben zahlreiche Gattungen von Mallo-
phagen, wie z.B. Degeeriella (Falconidae), Falcolipewrus (Falconidae),
Bovicola (Bovidae), Goniodes (Phasianidae), Goniocotes (Phasianidae)
usw. Von Mallophagen der Wasservogel konnen als Beispiele die Gat-
tungen Austrogoniodes der Spheniscidae, Anatoecus, Anaticola und T'ri-
noton der Anatidae, Carduiceps und Rhynonirmus der Scolopacidae usw.
angefithrt werden.

b) Polyfamiliir polygenerisch leben unter anderen die Gattungen
Ricinus und Briielia auf Oscines, Actornithophilus auf den Laro-Limi-
colae, Ardeicola auf den Ciconiiformes, Lipewrus, Oxylipewrus . a. auf
den Galliformes, Gliricola und Gyropus auf den Rodentien, Felicola auf
den Carnivoren usw.

¢) Polyordinal polygenerisch sind unter anderen die Gattungen
Saemundssonia (Charadriiformes, Gruiformes, Pelecaniformes, Procel-
lariiformes), Laemobothrion (Falconiformes, Ciconiiformes, Opisthocomi,
Gruiformes), Rallicola (Apteryges, Ralli, Passeres, Opisthocomi), Pseudo-
menopon. (Podicipes, Ralli), Struthiolipeurus (Struthioniformes, Rhei-
formes), Austromenopon (Charadriiformes, Procellariiformes), Cuculicola
und  Cuculiphilus (Cuculidae, Falconidae), Kurodaia (Falconiformes,
Strigiformes), Macrogyropus (Rodentia, Ungulata), Heterodozus (Cani-
dae, Marsupialia) usw. verbreitet.

11I. Die Verbreitung der Mallophagenfamilien

1. Monogenerische Verbreitung ist von keiner Familie der Mallophagen
bekannt.

2. Oligogenerische Verbreitung ist von zwei Familien von Mallo-
phagen, den Haematomyzidae und Trichophilopteridae bekannt. Die
erstere lebt in einer Art auf zwei Gattungen der Elephantidae, ndmlich
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wnl Lowodonta africana und Elephas maximus. Die monotypische (mono-
;,lefl‘iwlm und monospezifische) Familie Trichophilopteridae lebt auf
desy Witbungen Lemur, Propithecus und Indri, die auf zwei Familien,
Laiiuridae und Indridae, verteilt sind.

Wihrend die Verbreitung der Haemalomyzidae geographisch Teile
VO e Kontinenten umfaBt,ist die der Trickophilopteridae geographisch
wnl Midoguskar beschrdnkt. Die geographische Verbreitung beider Fa-
pithien Jault streng mit der ithrer Wirtstiere zusammen.

&, A sine Pamilie der Wirtstiere sind Gliricolidae, Haematomyzidae
(g ohin) und Heplapsogastridae beschrankt. Die letztere Familie ist
wig thre Wirtsfamilie auf Stidamerika beschrankt und hat sich dort zu
sinel bepehtenswert artenreichen Gruppe differenziert.

Withvend Heptapsogastridae mit ihren Wirten auf Stidamerika be-
audivinled sind, leben Gliricolidae auf Nagetieren und stellen in ihrer geo-
grnphinchen, von der geographischen Verbreitung der Rodentien unab-
hangigen Beschrinkung auf den stidamerikanischen Kontinent eine Aus-
103 ist sehr wahrscheinlich, daB die Gliricoliden in Stidamerika
standen sind und, da die Ausbreitungswege der Rodentien nicht aus
Hidonierika nach aulen sondern umgekehrt von auswérts nach Siid-
;mwril;n atrahlen, haben sie keine Moglichkeit gehabt, sich gegen den
Winderungsstrom  threr Wirtsordnung auszubreiten. Die endemisch
,:‘iéﬂ"!iiI)ll%l‘ilﬂlllliﬁ(é]] reiche Differenzierung der Familie beruht wahrschein-
leh dareu!, dafl der Differenzierungsdruck keine geographische Aus-
x'\x‘wi1’41‘:1){'1;;,;1i«-hkait hatte und sich innerhalb stidamerikanischer Rodentien
sntnlton mufite.

4. Au¥ mehrere Ordnungen der Wirtstiere sind die Gyropidae, Tri-
mri‘m’;mmrl/!l(’., Trichodectidae, Philopteridae, Menoponidae und Laemo-
listhriidae vorbreitet, Die Gyropiden leben wie die Gliricoliden in Siid-
u’nwril\in, haben sich aber auf Rodentien, Primates und Ungulaten
(Suidae) verbreitet. Auch die Trimenoponiden sind auf Studamerika
besihyiinkt, wo sie auf Rodentien und Marsupialien leben. Die Meno-
ponddac, Philopteridae, Trichodectidae vnd Laemobothriidae sowie einige
andore kleine Familien (Ricinidae) haben eine beinahe weltweite Ver-
}n*nihmg und sind offenbar in keiner Sackgasse der geographischen Ver-
l;]*ik*iifun;x;‘ entstanden, sondern haben die Moglichkeit gehabt mit ihren
Wiktatizren iber die ganze Welt zu ziehen.

b,

!, Geographische Verbreitung der Mallophagen und ihrer Wirte

Unlegenheit zam Ortswechsel fehlt keinem lebenden Wesen. Der
l*)m’u;;}{ der Nachkommen, sich von ihrem Geburtsort, gewdhnlich dem
Anhml.lnu‘llmrt/ ihrer Eltern, moglichst weit zu entfernen, wohnt jedem
Lashiswesen inne und war wahrscheinlich schon im Plasma vorhanden.
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Man spricht von der geographischen Verbreitung als dem rdumlichen
Effekt der Ausbreitung von Individuen. Das Zustandekommen der
geographischen Verbreitung von Arten und Gruppen ist ein Krgebnis
der 8kologischen Ausbreitung von Einzelwesen. s sind 6kologische,
biozénotische Faktoren, welche die Ausbreitung der Tiere in geogra-
phische Réume steuern, die den Reaktionsnormen und somit den 6ko-
logischen Valenzen der Tiere zusagen. Die geographischen Faktoren
stellen gewohnlich in ihrem meist groBréumigen MaBstab nur Hinder-
nisse einer réumlich unbegrenzten Ausbreitung der Tiere in den Weg,
sei es durch Klimazonen, Verteilung von Land- und Wassermassen, sei
os durch orographische Konfiguration der Erdoberfliche usw. Bei der
Ausbreitung werden die Tiere dauernd vor die Wah! der okologischen
Faktorenkomplexe ihrer unmittelbaren Umwelt gestellt, die sich prak-
tisch mit jedem Schritt der Entfernung eines Tieres von seinem Geburts-
ort andern. Die Ausbreitung erfolgt in der Regel schrittweise unter
vorsichtigem Abtasten und sinnesphysiologischem Erforschen eines jeden
Kleinsten neven Lebensraumes. Tiere haben nur selten die dem Menschen
in hohem MaBe zukommende Gelegenheit, ausgedehnte Gebiete un-
giinstiger Lebensbedingungen zu tiberqueren um zu entlegenen giinstigen
Biotopen zu gelangen, es sei, dall ihnen der Mensch mit seinen techni-
schen Mitteln dazu verhilft oder daB sie durch Naturgewalten, wie
Tuft- oder Wasserstromungen, Kontinentaldriften u.dgl., in solche Ge-
biete iibertragen werden, wozu allerdings eine bedeutende Fahigkeit
gehort, den Begleiterscheinungen dieser Gewalttransportmittel stand-
zuhalten.

Der Ausbreitungs- und Wandertrieb ist also jedem Tier eigen und
wird sinnesphysiologisch vom Tier selbst in Biotope mit geringstem
Widerstand, d. h. mit dem Minimum oder Maximum, am besten mit
dem Optimum derjenigen AuBenfaktoren gesteuert, welche innerhalb
der Grenzen seiner Reaktionsnorm liegen, mit anderen Worten, welche
dem Tier gewohnt und bekéommlich sind. Es kommt dabei nicht un-
bedingt auf die Ortswechselorgane an, wir wissen ja, daB viele Tiere
auch ohne besondere Ortswechselorgane ganz betrichtliche Entfernungen
iiberwaltigt und entlegene Réaume erobert haben, sondern vielmehr auf
die artspezifische Hohe des Ausbreitungsdruckes an (voN K&Ler 1957,
S. 141). Fliigel- und beinlose Tiere (z.B. Wiirmer) kénnen iiber gréflere
Réume verbreitet sein als hervorragende Flieger oder gute Léufer. Die
Entwicklung besonderer Ausbreitungsmethoden gehort in das Gebiet
der Adaptation der Tiere. Der Verlust wirkungsvoller Ortswechsel-
organe wird durch andere Einrichtungen kompensiert, mit deren Hilfe
zumindest der lebenswichtige Aus- und Verbreitungsradius erreicht
wird.
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Bestinmte Gruppen von Mallophagen stecken offenbar in Sack-
gn ihrer geographischen Verbreitung, wihrend andere iiber die ganze
. geratrout sind, Die groBen geographischen Sackgassen sind Sid-
ainerilan imd Australien, wihrend alle ibrigen Kontinente eine im groBlen
ginzin einheitliche Mallophagenfauna haben. Wenden wir uns den
son der Verbreitung der Mallophagen zu.

Siiddnmerika und Australien besitzen keine gemeinsamen Arten von

Mallophagen. In Stidamerika leben endemisch die Familien Trimeno-
: vidie, (yropidae und Qliricolidae der Unterordnung Amblycera und
Heplupsogastridae  der Unterordnung  Ischnocera, in Australien die
gideininche Familie Boopiidae der Unterordnung Amblycera. Die Boo-
piidlen wind auf 23% aller Marsupialien Australiens verbreitet und relativ
pefel (iiher 20 Arten in 8 Gattungen) differenziert. Kine von diesen
Avlen, Heterodozus spiniger (Enderlein), hat sich wahrscheinlich erst in
dur allerjiingsten Zeit der menschlichen Geschichte mit dem Haushund
it e panze Welt verbreitet und wurde auch schon auf dem Schakal
in Alvikn und dem Préariewolf in Nordamerika gefunden. Dieser Sprung
vin den Beuteltieren anf Hundeartige kann vielleicht als ein Zufall
spachicinen, or wire aber allerdings stark durch Fehlen einer endogenen
Alineigung des Heterodozus spimiger gegen einen weit stehenden Wirt
Bedingt, 1. spiniger wurde bisher weder auf Beuteltieren noch tber-
lhaupt in Australien gefunden, wo die anderen Vertreter dieser Gattung
aitf Beuteltioren leben, Im vorliegenden wie in mehreren dhnlichen
Iillen einer heterogenen Wirtsverbreitung der Mallophagen kann die
ain dor Zoit der Wirtsfreiheit ererbte hospitale Indifferenz als Kr-
ibirng herangezogen werden. Wie ich némlich (1957) ausgefithrt und
hond begrimdet habe, sind die Mallophagen nicht mit einem Muta-
Honmeprung  wirtstreue Epizoen geworden, sondern verbreiteten sich
sunfichst mehrere Jahrmillionen lang als freibewegliche Nestbewohner,
die wich allmihlich immer mehr an die Vogel selbst und an das aus-
siilielliche Leben in ihrem Gefieder angepafit haben. Die Urahnen der
Mallophngoen, die Stammformen ihrer heutigen Gruppen, trugen ihre
(lene in die verwandtschaftlich beliebig weit stehenden Wirtsgruppen.
Aus dieser Zeit haben sich bis zur Gegenwart mehrere Merkmalsper-
mutidionen erhalten, welche der moderne Systematiker gewohnlich zu
i Konvergenzen rechnet, obwohl er es fiihlt, da sie nicht auf Kon-
vergenzen, . h, konvergent gerichteter Selektion, beruhen konnen.
Ob der Sprung der Boopiiden in die weite Welt aus der australischen
lgrnmse mit oder ohne Vermittlung des Dingo, von dem bisher nur
Tpichodectes Peanis (s. STEEL 1919) bekanntgeworden ist, wiegt wenig
angenichts der Tatsache, dal Heferodowus spiniger mehrfach auf den
ol genannten Tieren auf weit entlegenen Kontinenten gefunden worden
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ist. Der Sprung ist biologisch hochinteressant. Wir wissen, dafl die
experimentell auf verwandtschaftlich entfernt stehende Fremdwirte
gesetzten Mallophagen nach kurzer Zeit eingehen und dall auch Liuse
von Affen nach einer Mahlzeit auf dem Menschen sterben. Versuche,
Mallophagen mit fremden Federn zu fittern, schlugen bei verwandt-
schaftlich weit entfernten Wirten fehl und waren auf nahe verwandten
Wirten gewohnlich erfolgreich. In ihrer alimentéren Konstitution unter-
scheiden sich also die Mallophagen nicht von anderen Insekten, deren
Speisezettel in der Regel an bestimmte Verwandtschaftsgruppen von
Néhrstoffen gebunden ist. Ks sind immer nur vereinzelte Arten oder
kleinere Gruppen (Blattaria, Dermaptera ), welche auf Grund einer er-
weiterten Euryphagie urspriingliche Wirts- oder, allgemein gesagt, Nah-
rungs-Treue durchbrechen und auf eine ganz andere Kost, auf einen
verwandtschaftlich weit entfernten Wirt tibergehen.

Atavistische Neigung zur Euryphagie oder richtiger euryphager Kon-
stitution ist hier natiirlich nicht als die einzige, sondern als eine der
moglichen Erkldrungen der weiten Spriinge in der hospitalen Verbrei-
tung gemeint. Man darf ja nichts verallgemeinern, bevor jeder Einzel-
fall dieser Verbreitungsform untersucht und kritisch gepriift worden ist.

Die australischen Boopiidae sind morphologisch zweifellos mit den
stidamerikanischen Trimenoponiden verwandt, und ich glaube nicht, dafl
jemand die Ubereinstimmungen im Bau dieser beiden Familien auf
Konvergenzen zuriickfilhren koénnte. Die beiden Familien stammen
entweder von einem gemeinsamen Ahnen,oder die eine ist von der anderen
abzuleiten. Es ist dabei unwichtig, ob sie kiinftig als getrennte Familien
oder als Unterfamilien einer Familie oder sonstwie gefithrt werden.
Die taxonomische Auffassung der Systematiker ist, wie ich es (1957,
1958) néher erléutert habe, nicht deswegen schwankend, weil die Gruppen
als solche kiinstlich seien, sondern weil unsere Arbeitsmethoden fiir
richtige Rekonstruktion verwandtschaftlicher Beziehungen der Tiere un-
zuldnglich sind. Der Typus der australischen Boopiidae wird immer
von dem Typus der siidamerikanischen T'rimenoponidae so verschieden
sein, wie ihn die Evolution bis heute geprigt hat, ganz gleich, wie wir
diese Unterschiede klassifizieren. Die kiinftige Aufgabe der Systematiker
wird es sein, zu kldren, wie die Deszendenz der beiden Gruppen statt-
gefunden hat.

Waihrend Boopiidae einen Ausbruch aus ihrer geographischen und
hospitalen Sackgasse realisiert und zumindest mit einer Art eine welt-
weite Verbreitung erreicht haben, blieben die Trimenoponidae auf Sud-
amerika beschrinkt, wo sie auf Rodentien und Marsupialien leben. Ob
ihnen durch die weltweite Verschleppung des Meerschweinchens nicht
ein dhnlicher Sprung in die weite Welt gelingen wird wie den Boopiiden,
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wird die Zukunft zeigen, bis zur Gegenwart sind die drei auf dem Meer-
sechweinchen lebenden Mallophagen, eine Gyropide, eine Gliricolide und
iwne I'rimenoponide, auf keiner auflersiidamerikanischen Wirtsart hei-
unsch geworden,

Die meisten Trimenoponiden leben auf Rodentien, nur die Gattung
Chaimingsia lebt mit drei Arten auf Vertretern der Familien Didel-
pliidar und Caenolestidae der stidamerikanischen Beuteltiere

tilirieolidae leben nur in Stdamerika und sind auf Rodentien be-
suhilinkt.  Die andere rein siidamerikanische Familie, die Gyropiden,
lebi vorzugsweise auf Rodentien. Eine monotypische Gattung, Macro-
giropus dicotylis (Macalister), lebt auf zwei Arten von Nabelschweinen
{ Poyassuinae) und eine Art der auf Rodentien reich differenzierten
Unttung Gyropus, namlich @G. aotophilus, lebt auf drei Arten der auf
Mittel. und Stidamerika beschrinkten Gattung der Nachtaffen Aotes
o, Cebidae).

I siidamerikanischen Kontinent fanden die Mallophagen eine dhn-
livhe Snckgasse ihrer Verbreitung wie ihre Vetter in Australien. Sie
fanden aber aus der siidamerikanischen Sackgasse keinen Ausgang, viel-
Jieht well ihr Ausbreitungsdruck genug Gelegenheit fand, auf andere
sinheimische Tiere zu tbersatteln. Der Fall Macrogyropus dicotylis,
wileher horeits mit einem seiner Wirte, Tayassu tajacu, aus dem sid-
ainirikanischen Kontinent bis zu den studlichen Vereinigten Staaten
Hondamerikas (Arkansas am unteren Mississippi) reicht, erscheint durch-
aug geeignet, dem Fall Heterodoxus spiniger ebenbiirtig zu werden.

Die nahe Verwandtschaft der stidamerikanischen 7T7rimenoponidae
it den australischen Boopiidae wurde schon von HarrisoN (1926) im
Zusamimoenhang mit der Theorie der antarktischen Faunenbriicke er-
withit, aber nicht beweiskraftig genug gefunden. Das Vorkommen fos-
siler Beoteltiere in Europa legt natirlich auch andere Ausbreitungswege
nihe,

Die Verbreitung der rezenten Mallophagen auf Végeln spricht gegen
sine streng parallele Differenzierung dieser Insekten und ihrer Wirte
i dem Binne, daB beide Stémme vom Urvogel und der Urmallophage
sbrong zusammengehalten hatten und die Differenzierung der Mallo-
phigen ursiichlich mit derjenigen ihrer Wirte verbunden wire. Kine
dorartiy strenge Parallelie der Differenzierung der Mallophagen ist schon
ridin theoretisch nicht denkbar, wenn wir den Standpunkt ihrer Ab-
stammung von Corrodentien nicht verlassen wollen. Die Mallophagen
onnten natiirlich nicht mit einem Mutationsschritt aus den freilebenden
Carrodention zu streng wirtstreuen Epizoen geworden sein. Ubrigens
gprechen zahlreiche Beispiele der Wirtsverbreitung der Mallophagen
gopen eine derartige Parallelie der Differenzierung, denn z. B. die Mallo-
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phagen der Struthionidae und Rheidae, welche fir die phylogenetisch
dltesten Vertreter der Vogel gehalten werden, gehoren durchaus nicht
zu den primitiveren, sondern zu den hochdifferenzierten Mallophagen.
Ahnlich verhilt es sich mit den Mallophagen der Apterygidae, von welchen
bisher nur einige wenige Arten der hoch differenzierten Unterordnung
Tschnocera bekanntgeworden sind.

Das alles schlieBt natiirlich nicht aus, daf sich in der geologisch
jiingeren Zeit eine parallele Entwicklungsrichtung zwischen den Mallo-
phagen und den jiingeren Asten der Vogel und Ssugetiere angebahnt
hat. Denn man muB sich denken, daB mit dem Fortschreiten der
Wirtstreue die Moglichkeit des Umsattelns auf Fremdwirte verringert
wurde, daB also die jungen und jiingsten Mallophagen, Arten wie Arten-
gruppen, mehr und mehr an ihre Wirte oder Wirtsgruppen gebunden
werden.

D. Dic Theorie der verzigerten Evolution der Mallophagen

Den bisher einzigen Versuch, die wirtstreue Verbreitung von Mallo-
phagen wursichlich zu erkliren, hat Kzrroaa (1896) gemacht. Seine
Theorie der im Vergleich mit ihren Wirten verzogerten Evolution
(= Differenzierung) der Mallophagen wurde spéter auf wirlsuntreue
Verbreitung dieser Tnsekten ausgedehnt und zu einem “clue to bird
phylogeny” ausgebaut.

DaB dieser Theorie zumindest fiir den Durchschnitt der Mallophagen
keine Geltung zukommt, habe ich an Hand des errechneten, auf die
Vogel bezogenen Differenzierungsindex nachgewiesen (v. KfLER 1957).
Wenn nimlich die Evolution der Mallophagen langsamer als diejenige der
Végel vor sich gehen wiirde, miiite die Zahl der Mallophagenarten kleiner
sein als die der von ihnen bewohnten Vogel. Es sind aber rund um
50% mehr Arten von Mallophagen als von Vogeln (Wirtsvégeln) be-
kannt. Der Differenzierungsindex der Vogelmallophagen, auf Wirts-
vigel = 1,0 bezogen, betrigt 1,6 und beweist, dall die Vogelmallophagen
im Durchschnitt eine um 50% hohere Differenzierungsrate hatten als
die Vogel.

Fvolution oder richtiger stammesgeschichtliche Differenzierung der
Organismen ist ein biologischer Vorgang, dessen Ausgangspunkt in der
Mutabilitit des Genotyps liegt. Es ist bewiesen, dafl die Mutabilitit,
karyosomale oder plasmatische, die einzige reale Ursache der ganzen
Differenzierung der organischen Welt ist. Alle anderen Faktoren, so-
wohl exo- als auch endogene, die hiufig als Ursachen der Differen-
zierung betrachtet werden, kénnen die Mutabilitédt nur sekundar beein-
flussen, indem sie entweder die Mutationsrate verdndern (z.B. Tempe-
raturschocks, Réntgenstrahlen) oder eine Auswahl unter den bereits
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fertigen Mutanten treffen, mit anderen Worten, die an sich richtungs-
loge Mutabilitdt in bestimmte, vom Zusammenspiel der AuBenfaktoren
it der Reaktionsnorm der Tiere diktierte morphologische und physio-
loginehe Richtung lenken. Da es also vollig gleich ist, ob ein Organismus
ein Bneillus oder ein Vogel ist, denn alle Tiere {(und Pflanzen) unterliegen
i dumselben genetischen Differenzierungs- (Evolutions-) Gesetz, sind
tlis Differenzierungsgeschwindigkeiten von Mallophagen und ihren Wir-
lon durehaus addquat und vergleichbar. Rein theoretisch ist also eine
Verzogorung oder Beschleunigung der Differenzierung der einen Tier-
pruppe im Vergleich mit einer anderen méglich und wéire auch mathe-
intisch zu berechnen. Eine exakte Methode fiir die Berechnung der
Differonzicrungsgeschwindigkeit, die ja im Grunde auf der Hohe der
i pawissen FPillen schon exakt bestimmbaren Mutabilitétsrate berubt,
it Mrage der Zeit, Der von mir (1957) eingefiihrte Differenzierungsindex
{121) milt nicht die Mutationsrate, sondern den rezenten Enderfolg der
alamiiesgeschichtlichen Differenzierung und vergleicht diese Enderfolge
i Mallophagen und ihren Wirtstieren. Im DI ist also das ganze ver-
iigene Schicksal der Mutanten, ihr gutes Gedeihen wie ihr Aussterben,
L sinbegriffen. DaB das Gedeihen und Sterben der Mutanten in beiden
Pigegiuppen verschiedene und auch zeitlich wechselnde Werte haben
kinte, hat auf die Vergleichbarkeit der beiden DI keinen oder zu-
niinilest praktisch keinen EinfluB.

Die Theorie der verzogerten Evolution der Mallophagen ist, wie wir
silien haben, auf der Annahme begriindet worden, daB die Umwelt
Mullophagen, d.h. die Faktoren des Feder- und Haarkleides, bei allen
hn und Sdugetieren annéhernd gleich sind. Ob das fiir alle Eigen-
aithadten dieser Umwelt zutrifft, wissen wir nicht, es ist aber bekannt,
dafd ilie Tomperatur, einer der wichtigsten Faktoren dieser Lebensriume,
gwihl bei Vogeln als auch bei Siugern annihernd konstant ist und
i Vigeln zwsichen 399 und 459C, bei Siugetieren zwischen 25° und
L sehwankt.  Diese Schwankung bewegt sich bei Végeln in den
i der jihrlichen Amplitude des Tropengiirtels (5°C), bei Sduge-
faaren in den Grenzen der jéhrlichen Amplitude des siidlichen geméaBigten
I limngtirtels (16°C, z. B. im Mediterrangebiet). Es ist durchaus mog-
lied, duf} nuch andere Faktoren des Gefieders und des Haarkleides der
Wirtatiore von Mallophagen in #hnlich engen Grenzen variieren und
suint tntsiichlich als sehr eintonig betrachtet werden kénnen. Die geringe
Amplitude der Faktoren des Hautkleides miiBite auch fiir die stammes-
iehtliche Vergangenheit der Vogel und Sdugetiere in dem Sinne
gilten, dafd sich diese Faktoren nicht parallel mit der fortschreitenden
Ditforenzierung der Tiere gedndert haben, sondern im heutigen Haut-
llisid) sniihernd die gleichen geblieben sind wie sie zur Kreidezeit waren.
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STRESEMANN (1933) schreibt, daf im Gefieder der mesozoischen Vogel
,,wohl grundsitzlich dieselben Verhaltnisse wie bei. den rezenten Flug-
vogeln* geherrscht haben. Das bekriftigt die obige Ansicht von der
Konstanz der Grundeigenschaften des Hautkleides der Vogel (und wahr-
scheinlich auch der S#ugetiere) sowohl im gegenwértigen Zustandfa der
Evolution als auch im zeitlichen Verlauf des stammesgeschichtlichen
Differenzierungsgeschehens. )

Wenn wir nun diese Grundforderung der Theorie der verzogerten
Evolution der Mallophagen als bestétigt finden und annehmen m‘iiss.en,
daB sich die Umwelt der Mallophagen seit Kreide nicht grund‘satzhch
gedndert hat, miissen wir uns fragen, wie der hohe Differen.zwrungfq-
index der Vogelmallophagen zu erklédren ist. Vielleicht reagieren die
Mallophagen auf viel geringere Unterschiede in der arteigenen Be-
schaffenheit des Hautkleides ihrer Wirte, als wir sie Wahrzunehm_en
imstande sind ? Die phénotypisch realisierte, gegenwirtig tatséichh'ch
vorhandene Differenzierung der Mallophagen mit ihrem DI = 1,5' 1§t
eine reale Tatsache und Erfolg der Zusammenwirkung in erster Linie
zweier Evolutionsfaktoren, nimlich der endogenen Mutabilitdt und .de.r
exogenen Selektion. Da die Mallophagen im Hautlkleid 'il}rer Wirte
lecben und sterben, miissen wir in diesem nach den Selektlonsfakt(?ren
stuchen, auch wenn sie uns, einschlieflich der arteigenen Unterschiede
des Hautkleides, so geringfiigig erscheinen. Oder wir miiiten avnllfeh%nen,
daB die Mallophagen auf andere Faktoren des V\’irtskérpers.als die .1h1‘(.3s
Hautkleides ansprechen, was sehr unwahrscheinlich e‘rschel'n‘n, W‘ell. die
Mallophagen mit wenigen Ausnahmen auferhalb dfas el.g?n’ohchen Wirts-
korpers, dicht an der Oberflache seiner Haut oder in einiger Entfernung
von der Haut, im Gefieder oder im Haar leben. Aullerdem sfczeg doch
die- Hauptunterschiede der Arten von Végeln in der Bescha,ffe?nhelt unc}
Farbung des Gefieders, was auch dafiir spricht, daB. zumln'dest bei
Vogelmallophagen der Sitz ihrer Selektionsfaktoren im G'efle(.ier zu
suchen ist. Bei Siugetieren ist das nun etwas anders, weil hier dl(?
Artunterschiede nicht vornehmlich in der Behaarung liegen, welche b?.l
verwandten Arten oft kaum zu unterscheiden ist, sondern mehr auf die
inneren Organe, vor allem auf das Knochenskelet (Zihne) verlag.ert
worden ist. Bei Siugetiermallophagen kénnte man also noch eher eine
durch die Gleichférmigkeit des Haares verzogerte KEvolution .erwarten.
Der von mir (1957) berechnete empirische Differenzierungsindex der
Saugetiermallophagen DI == 0,8 wiirde damit in Einkla.ng. stehen u'nd
fiir eine um etwa 1/, verzdgerte Evolution dieser Parasiten im Vergleich
mit ihren Wirtssdugetieren sprechen. o

Verzogerte Evolution der Mallophagen miissen wir ]édel‘lfa.%ls auf
die jiingste Zeit der Stammesgeschichte beschrinken, weil sie ja erst
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sinselzen konnte, wenn diese Insekten phagisch oder lokomotorisch
odor beiderseits bis zur monohospitalen Verbreitung eingeschrinkt
worden sind. Solange ihnen némlich noch irgend ein Mittel oder die
Fihigkeit zur Ausbreitung auf andere Wirte zur Verfiigung stand, waren
st ja nicht auf passive Ausbreitung im Wege der verzégerten Evolution
angewiesen, obwohl es theoretisch denkbar ist, daf3 beide Ausbreitungs-
wiigrn nebeneinander benutzt werden konnten. Es konnte ja innerhalb
siner Wirtsart Populationen gegeben haben, die viel miteinander und
mit verwandten Arten verkehrten, neben solchen, die in voélliger Tsolation
mutitiv gespalten, dann raumlich getrennt und zu zwei Arten geworden
i Iin und dieselbe Mallophagenart konnte sich im ersten Fall auf
afidire Arten aktiv ausbreiten, wihrend sie im zweiten Fall durch ver-
erfe lvolution auf eine verwandte Art gekommen ist.
<. ). (1957) habe ich bereits darauf aufmerksam gemacht, dalB
dis Mallophagen in einem Biotop leben, dessen Temperatur rund doppelt
s hioeh st wie die mittlere Jahrestemperatur des Tropengiirtels. Die
inchilitive Wirkung der verdnderten Umgebungstemperatur, vor allem
i der Temperaturschocks auf die Mutationsrate und den Mutations-
jiddug (mehr Chromosomen- als Genmutationen), ist genetisch bewiesen.
I Falle der Biotopinderung der Mallophagen haben wir kaum mit
disrnden Temperaturschocks zu rechnen, obwohl diese in den Einzel-
tallen der Stammesgeschichte der Mallophagen durchaus denkbar sind,
sundern wir mitssen eher eine allméahliche Umstellung der Organismen
anl din hohere Umgebungstemperatur annehmen. Dabei ist die Zeit-
datier der hoheren Temperaturwirkung wahrscheinlich dem Temperatur-
hock nn Mutationseffekt gleichzusetzen. Jedenfalls liegt es nahe, an-
wichmen, dafl die Umstellung der Mallophagen auf viel héhere Um-
ihpatemperatur die erste Ursache der erhéhten Differenzierungsrate
s ish, Der hohe absolute Wert der Temperatur regt die Mutabilitat
cine Amplitude selektioniert.
Die von der Theorie der verzégerten Evolution vorausgesetzte gleich-
fiuilige Umwelt aller Mallophagen wird durch die Annahme des obigen
aul einen bestimmten Evolutionsabschnitt ausgedehnten Temperatur-
sehielks nicht beriihrt, denn die rezenten Mallophagen sind bestimmt
aum l'eil in den neuen, auf héhere Temperatur bereits umgestellten und
it dicser und jeder anderen Hinsicht ausgeglichenen Biotopen entstanden.
i it o also durchaus moglich, daB wir es je nach dem phylogenetischen
Alter der uns gegenwirtig vorliegenden Arten hinsichtlich ihrer Diffe-
enzicrungsrate mit unterschiedlichen Formen zu tun haben in dem Sinne,
dnld die einen die hohe Differenzierungsrate ihrer Vorfahren bis heute
hishalten, die anderen aber diese bereits unter der Wirkung der gleich-
naliigen Lebensbedingungen herabgesetzt haben.
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Eine monotone Umwelt, wie die des Gefieders verwandter Végel
{(in ein und derselben Nische), gibt bestimmt ebensowenig Anreiz zur
Differenzierung wie alle anderen eintonigen Biotope des freien Lebens-
raumes, wie z.B. Wisten, Steppen, Polargebiete usw. Wie ist also
anders als durch verzogerte Kvolution zu erkldren, daf eine Mallo-
phagenart oft bi- oder oligohospital in einem bestimmten Wirtsver-
wandtschaftskreis verbreitet ist # Wir finden, dall die Mallophagen gegen-
wirtig nicht gern auf Fremdwirte tGbergehen, wenn das einige Arten
zweifellos, sei es in der kiinstlichen Ubertragung, sei es in Zwingern
(z.B. Struthiolipeurus struthionis auf Rhea, aber nicht umgekehrt), tun.
Wir miissen annehmen, dafl die Mallophagen nicht immer so streng
wirtstreu gewesen waren, sondern in fritheren Zeitaltern ihrer Stammes-
geschichte mehr Freiheit in der Wirtswahl besaBen. Ich habe schon
frither (1957) darauf hingewiesen, dafl die Wirtstreue der Mallophagen
verhdltnisméaBig jungen Alters ist und daB diese Insekten wahrscheinlich
noch tief in das Tertifir hinein, zum Teil vielleicht noch ldnger, recht
grofle Bewegungsfreiheit in der Wirtswahl hatten und dal sich ihre
Populationen miteinander frei oder zumindest freier als heute kreuzen
konnten. Es ist durchaus moglich, daB der Ubergang ein und derselben
Mallophagenart auf zwei oder mehrere Wirtsarten in einer mehr oder
weniger weit zuriickliegenden Zeit erfolgt ist, in welcher die betreffende
Art biologisch besser als heute fiir Uberwanderungen und fir das Um-
passen an Hremdwirte ausgeriistet war. :

Die verzogerte Evolution ist in Einzelfdllen durchaus méglich, muf3
aber auf jingste Arten beschrinkt werden, deren Wirtstreue so hoch-
gradig geworden ist, dafi sie weder morphologisch noch physiologisch
mehr befidhigt sind, sich auf Fremdwirten anzusiedeln. In diesen Féllen
ist es méglich, dal} eine Art in den gleichférmigen Umweltbedingungen
des Hautkleides ihres Wirtes keinen &dufleren Anreiz zur erhohten Muta-
bilitidtsrate bekommt und durch Inzucht so weit homozygot wird, daf
sie liber die Spaltung ihrer Wirtspopulation hinaus spezifisch unver-
indert bleibt und sich passiv bi- oder oligohospital verbreitet. Bei dem
allgemein hohen Grad der Differenzierung der Mallophagen, den wir
oben und a.a. 0. (1957) kennengelernt haben, kann keine Rede von
einer ausgedehnteren Wirkung der Monotonie (kleine Amplitude) des
Hautkleides der Wirte auf die Differenzierung der Mallophagen
sein.

Krrroaa begriindete iibrigens seine Hypothese der verzdgerten Evo-
lution der Mallophagen sehr schwach, wenn er annahm, daBl z. B. Fulica
amertcana und F. aira artgleiche Mallophagen beherbergen. Ihre kon-
spezifische Natur ist bis heute nicht eindeutig bewiesen. Kurroga hat
zwar mehrere amerikanische Exemplare dieser und anderer Mallophagen,
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die er auf Grund von Beschreibungen wund Abbildungen (Nrrzscm-
GigseL 1874 und Pracer 1880 und 1885) zu europaischen Arten be-
stimmt hatte, mit nach Europa genommen und sie hier, vermutlich im
British Museum und im Leydener Museum, mit den Typen verglichen
(Krrroaa 1899, 8. 39), weil ihm ganz richtig die einwandfreie Fest-
stellung der Artgleichheit dieser Vikarianten sehr wichtig erschien, aber
wir wissen heute, was man von ecinem fluchtigen Typenvergleich in
schwierigen Fragen der nahen Verwandtschaft von Mallophagen halten
mub.

Wenn wir also bis heute keine absolut sicheren Beweise fiir eine
diskontinuierlich bi- oder oligohospitale Verbreitung der Mallophagen-
Arten beiderseits des Nordatlantik besitzen, so kénnen wir doch an
Hand unserer Erfahrung die Moglichkeit einer verzégerten Evolution
in kontinuierlicher Form annehmen. Die von KEerroca (1896) aufge-
zéhlten Beispiele der transatlantischen Verbreitung von Mallophagen
bezichen sich tbrigens auf 8 Arten, namlich Docophorus pertusus N.,
Nirmus signatus Pa., N. pileus N., Lipeurus forficulatus N., L. toxoceros
N., Laemobothrion atrum N., Menopon titan Pa. und M. tridens N., welche
alle auf weltweit verbreiteten Wasservogeln leben. Die iibrigen von
Knrroae in Nordamerika gefundenen européischen Arten von Mallo-
phagen stammen von Végeln, die auf beiden Kontinenten vertreten sind
und die KELLoga vielleicht nur zufdllig mal auf anderen, rein ameri-
kanischen Vogelarten angetroffen hat. Ob es sich damit so oder anders
verhélt, missen eingehende zukiinftige Studien erweisen. Das Grund-
problem der verzogerten Evolation ist von dem Ausgang dieser Studien
allein nicht abhéngig, es mul vielmehr auf einer breiteren Basis des ein-
gehenden Studiums bi- und oligohospital verbreiteter Mallophagen er-
ortert werden.

Zum Schlul} dieses Kapitels wére noch notwendig, auf die reziproke
Variabilitdt der Mutationsraten der Mallophagen und ihrer Wirte hin-
zuweisen, die ich (1957) erdrtert habe. Es ist auBerordentlich wichtig,
dafl sich der Systematiker diese Moglichkeit immer vor Augen hilt.
Eine hochmutable Mallophagenart auf einer wenig mutablen Wirtsart
oder Wirtsgruppe bringt es bald zu einer Sdttigung der Wirtsart mit
zahlreichen Arten von Mallophagen, wie das z.B. bei den Tinamiden
der Fall ist, wo nicht selten ein Dutzend Arten auf einer Vogelart leben.
Der dabei steigende Dispersionsdruck fordert die Umsiedlung auf andere
Wirtspopulationen und Wirtsarten. Andererseits wird eine Mallo-
phagenart mit niedrigem Mutationsdruck auf einer hochmutablen Wirts-
art unter der Wirkung des Unterdruckes noch sessiler, isolierter werden,
wihrend der Vogel nach und nach in Arten spaltet, die alle die gleiche
Mallophagenart sozusagen erben werden,
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E. Verbreitung von Mallophagen als Indikator der Verwandtschalt
ihrer Wirtstiere

Es ist nun die Frage zu beantworten, ob und inwiefern aus der ho-
spitalen und geographischen Verbreitung von Mallophagen Riickschliisse
auf die Verwandtschaftsbeziehungen ihrer Wirte gezogen werden kénnen.

Es muBl zundchst vorausgeschickt werden, daf3 diese Frage nicht
so zu verstehen ist, daBl die Mallophagen im Sinne der Theorie der
verzogerten Mvolution an die stammesgeschichtliche Differenzierung
ihrer Wirte gebunden wiren und dafBl ihre gegenwirtig im Grunde
wirtstreue Verbreitung als Folge einer absoluten phylogenetischen Par-
allele mit dem DI = 1 zu verstehen sei. Die von der Theorie der ver-
zdgerten Kvolution geforderte Bindung der Mallophagen an ihre Wirte
konnte erst im Endstadium der hospitalen Spezialisierung, also erst bei den
etwa ¥nde Tertidr oder im Diluvium entstandenen gegenwirtig lebenden
Arten, begonnen haben. Bei vielen gegenwiértig lebenden Arten ist diese
Bindung bisher entweder noch nicht eingetreten, oder sie beginnt sich
erst durchzusetzen. KEs gibt noch heute Amblyceren, die, aktiv von
Nest zu Nest iiber das Gedst der Baume wandernd, ihren neuen Wirt
aufsuchen. Und es gab in der frithen Stammesgeschichte der Mallo-
phagen einmal nur Formen, die, frei und quer durch den interhospitalen
Raum der geographischen Umwelt wandernd, ihren neuen Wirt aktiv
suchten. Die verzégerte Evolution ist eine notwendige Konsequenz der
monohospitalen Spezialisierung, bei der eine Mallophagenart iiberhaupt
nicht mehr befahigt ist, ihr Leben auf einer anderen als der angeborenen
Wirtsart zu fristen. Frst wenn dieses Stadium der hochstgradigen Spezia-
lisierung erreicht ist, ist die Mallophagenart so an den Wirt gebunden,
daB sie keine andere Moglichkeit hat, auf eine andere Wirtsart zu ge-
raten und sich dort zu behaupten, als im Wege der Aufteilung der eigenen
Wirtsart in zwel oder mehrere neuve Arten. Bei dieser automatischen!
Ausbreitung wird die Mallophagenart wahrscheinlich noch lange nach
der spezifischen Trennung der Wirtspopulationen unveréindert bleiben,
so daBl man in diesem Fall mit Recht von einer verzégerten Evolution
sprechen kann. Mir ist im Augenblick keine Mallophagenart bekannt,
von der ich mit einiger Wahrscheinlichkeit sagen kénnte, sie stiinde
unter der Wirkung der verzégerten Evolution. Wir haben bisher keine
Methode, die uns Félle der oligohospitalen Verbreitung nach ihrem

t Die Wirtswahl (Wohnortswahl) erfolgt bei den Mallophagen passiv durch
direkten oder indirekten Kontakt der Wirte, seltener aktiv, durch Aufsuchen des
neuen Wirtes auf dem Wege iiber den interhospitalen Raum. Zum Unterschied
von diesen beiden instinktméfBigen, vom Tier selbst ausgehenden Handlungen,
bezeichne ich den vom Tier unabhangigen, auf dem Wege der Wirtsspaltung
erfolgten Wirtswechsel als automatisch.
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Zustandekommen durch Umsiedlung oder durch verzégerte Evolution
zu trennen erlaubte,

Die Mallophagen haben sich im Grunde nie anders verhalten als
andere Tiere, Sie fraflien und fressen immer das, was ihnen ihre Sinne als
bekémmlich signalisieren, sie liefen und laufen immer auf dem Boden,
weleher ihren Ortswechselorganen am besten entsprach und entspricht,
d. h. auf dem sie sich sicher bewegen und erfolgreich festhalten kénnen.
Sie haben ihre eigene endogene Mutabilitat. IThre Mutanten werden von
den Faktoren des Hautkleides ihrer Wirte selektioniert, d. h. in adaptive
Richtung geleitet oder geziichtet. In dieser adaptiven Selektionierung
durch die wirtseigenen Faktoren des Hautkleides liegt die Wurzel der
bekannten (s. oben) Ahnlichkeitsbeziehungen zwischen den Maliophagen
bestimmter Wirte oder Wirtsgruppen. Bei den gegenwirtig lebenden
Mallophagen, die ja zum Teil bereits im Zustande einer hochgradigen
Wirtstreue entstanden sind, wird die Ahnlichkeit der Mallophagen ver-
schiedener Wirte gewohnlich fiir die nidhere Verwandtschaft dieser
sprechen oder diese sogar beweisen, und zwar aus oben diskutierten
biologischen und nicht phylogenetischen Griinden einer Wohnortswahl
innerhalb néchster Verwandter des angeborenen Wirtes. Die Ahnlich-
keit der Mallophagen verschiedener Wirte kann aber sehr hiufig tauschen,
weil ja ihre Mutanten von den Taktoren des Hautkleides des Wirtes
in die adaptive Richtung sclektioniert werden. Ts kann leicht vorkom-
men, daf} duBerlich sehr dhnliche, auf den ersten Blick kongenerische
Arten auf gleichen oder géinzlich verschiedenen Végeln wohnen. So hat
sich z.B. Splendoroffula theresae von Corythaizoides concolor (Muso-
phagidae ) nach genauer Gegeniiberstellung mit ihren auf derselben Vogel-
familie parasitierenden Gattungsgenossen als ein Zuziigler von den
Phasianiden herausgestellt, der sich adaptiv so stark an Splendoroffula
gendhert hat, daB seine fremde Herkunft nur noch am Penis und einigen
anderen versteckten Merkmalen erkannt werden konnte. Die Art ist
vom Verfasser generisch trotz der groBen #uBerlichen Ahnlichkeit mit
Splendoroffula als Splendopeurus abgetrennt worden. Ahnliche, wahr-
scheinlich nicht so leicht festzustellende Félle einer adaptiven Andhn-
lichung der Zuwanderer an generisch nichstverwandte Autochthonen
sind bei den Mallophagen wahrscheinlich hiufiger, werden aber gewdhn-
lich als kongenerisch aufgefaBt. Fine vom Verfasser neulich durch-
getithrte Untersuchung der Analoecus-Arten von Anatiden und Phoenico-
pteriden hat gezcigt, daf} die auf Flamingos lebenden Arten mit denen
der Anatidae trotz ihrer grofien Ahnlichkeit nicht kongenerisch sind.
Ahnliches ist von den Rallicola- Avten der Kiwis, Rallen usw. zu erwarten.
Eines geht daraus mit Sicherheit hervor, daf3 wir noch lange nicht so weit
mit der Morphologie und Systematik der Mallophagen vertraut sind, um

%. Parasitenkde, 13d.19 28
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daraus gewagte Schliisse auf die Systematik ihrer Wirtstieve zu ziehen
und diese zu korrigieren. .

Viel Kopfzerbrechen bereitete die geographische Ver]?rel.tung der
Boopiidae, Trimenoponidae, Gyropidae und Gliricolidae, c}le ich schon
oben gestreift habe. Hs ist hochst wahrscheinlich, daB diese qruppen
in Siidamerika entstanden sind und sich dort aus einem gemeinsamen
Stamm herausdifferenziert haben. Die Boopiiden sind vielleicht in statu
nascensi nach Australien gekommen, wihrend ihre amerikanischen oder
unterwegs gewesenen Stammeltern, die vielleicht noch Nagerbewghner
auf dem antarktischen Kontinent waren, ausgestorben sind, ohne ihren
potentiell vielgestaltigen Genotypus weiter fortgepflanzt zu haben. DaB
die Trimenoponiden heute Nagerparasiten mit Neigung fiir Beuteltiere
sind, spricht dafiir, daB ihre Ahnen reine Nagetierbewohner waren u.nd
daB sich die Gyropiden und Gliricoliden aus ihrem Stamm abgezwe.ngt
haben, noch che in ihm die voradaptive Neigung fiir die Beuteltiere
genotypisch fixiert worden ist, sonst hitten Gyropidae und GZi?:icolidae
diese Neigung auch geerbt. Sie haben aber neue, ganz andere Neigungen
entwickelt, ndmlich die Gyropiden fiir Affen und Schweine, wihrend
die Gliricoliden den Nagern, soweit bisher bekannt, treu geblieben sino.l.
Eine Verbindung zwischen Siidamerika und Australien, fiir deren Exi-
stenz nicht nur die Verbreitung der Beuteltiere, sondern auch die ge-
wisser Frosche (Leptodactylidae) und ihrer Infusorien (. Ze.lleriella ) sowie
einiger Fische und Insekten (Kéfer usw.) sprechen, ist bis heute hypo-
thetisch. , '

Die Verbreitung der Gattung Siruthiolipeurus, welche in Afrika auf
dem StrauB mit einer Art und in Sidamerika auf dem Nandu und dem
Darwinstraull mit vier Arten lebt, wird an anderer Stelle im Zusammen-
hang mit taxonomischen Fragen erortert. Hier mochte ich nur be-
merken, dafB alle fiinf Arten bestimmt kongenerisch sind und sich zum
Teil so wenig voneinander unterscheiden, daf3 zwei von ihnen in den bi§-
herigen Literaturberichten stets miteinander verwechselt Wurden.' ]?16
australische, monotypisch auf Emu lebende Gattung Dahlemhornia ist
von Struthiolipeurus jedentalls generisch verschieden.

Da also die Mallophagen in ihrer Differenzierung von den Faktoren
des Hautkleides ihrer Wirte selektioniert werden, was zu einer deutlighen
phylogenetischen Parallelie filhren muBte, so lassen sich aus d"er Ahn-
lichkeit (= Verwandtschaft) der Mallophagen zweifellos Schliisse auf
die Verwandtschaft der Wirte ziehen. Das allerdings nur unter der Vor-
aussetzung einer genauen und allseitigen Kenntnis der in F}’&g}% k?m-
menden Mallophagen, welche heute noch viel zu wiinschen llbl‘.lg la.Bt.

Wihrend die Verbreitung der Mallophagen innerhalb offensichtlich
verwandter Wirtskreise nach den vorstehenden Bemerkungen ziemlich
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verstiiidlich sein diirfte, erscheint es vollig ausgeschlossen, aus der witts-
untrenen, heterohospitalen Verbreitung dieser Insekten irgendwelcke
Sehliis wuf, geschweige denn Beweise fiir bestimmte verborgene Ver-
wandusehaftshezichungen der Wirtstiere ziehen oder aufstellen zu wollen.
ls iat dabei vollig unwichtig, ob eine, zwei, drei oder mehrere parallele
Gattimgsformen dieser Insekten auf den zur Debatte stehenden Wirts.
arten auftreten. Die wirtsuntreue Verbreitung der Mallophagen ist auf
keinen Fall ein “clue to bird phylogeny”, sie kann héchstens im Sinne
ITarrisons als unverbindlicher Wink dienen, entweder bei den Wirten
oder bei den Mallophagen nach der Ursache dieser Parallelitéit zu suchen.
Zum SchluB3 dieser Abhandlung sei es mir erlaubt, zu bemerken,
dal sich nach meiner Ansicht die Mallophagen im Grunde an die Ver-
wandschaftsgruppen ihrer Wirte halten und in ihrer ganzen Stammes-
geschichte auch hielten, genau wie es ihre frei lebenden pflanzenfressenden
Genossen aus anderen Insektenordnungen tun und immer taten. Aus
dieser allgemeinen und phylogenetisch fundierten Wirtstreue ergab sich
die bekannte Parallelitat zwischen den Mallophagen und ihren Wirten.
Es unterliegt aber keinem Zweifel, daB sich die Ausbreitungswege der
Mallophagen wihrend ihrer ganzen Stammesgeschichte nicht selten mit
den Verwandschaftslinien ihrer Wirte kreuzten. Es ist grundverkehrt,
die Endergebnisse dieser Kreuzungen voreilig fiir die Verwandtschafts-
forschung der Wirtstiere oder der Mallophagen auszuwerten.
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