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DIE MANDIBEL VON HYBOPHTHIRUS NOTOPHALLUS (Neumann)
(Psocodea, Phthiraptera, Anoplura) UND IHR BEITRAG ZUM VERSTANDNIS
DER EVOLUTION DER STECHBORSTEN DER ANOPLURA

Gert Troster

Forschungsinstitut Senckenberg

Abstract: The mandible of Hybophthirus notophallus (Neumann) (Psocodea, Phthira-
ptera, Anoplura) and its contribution to the understanding of the evolution of the pier-
cing bristles of the Anoplura.

The mandible of Hybophthirus notophallus is arranged into a dorsal and a ventral
section. The ventral section can be derived from the base between the two articulations
of the primitive mandible of the Phthiraptera. It carries both articulations and its
mediad wall is fused to a membranous bulb of the labjum. The dorsal section of the
mandible projects in the preoral cavity. It is fixed by the "Mundfeldmembran” to the
other mouthparts. Towards the tip of the head the dorsal part of the mandible gets
narrow and forms a half-tube. Together with the mandible of the other side it builds up
a tube around the tips of the galeae.

The mandible and piercing bristles of Hybophthirus are primitive in Anoplura. Fol-
lowing hypothesis on the evolution of the piercing bristles of the Anoplura is put for-
ward: The piercing bristles, built from the ventral hypopharynx and the prementum are
the secondary piercing tools of the Anoplura. Primarily they served as salivary duct of
the supposed first piercing mouthpart, the mandible.
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Die Homologie der Stechborsten der Anoplura konnte von RAMCKE (1965) zufriedenstel-
lend geklirt werden. Demnach entsprechen sie dem Praementum und dem ventralen Abschnitt
des Hypopharynx des Insektengrundplanes. Uber Art und Ursache Ihrer Entstehung war bis-
lang wenig bekannt. Zum Grundplan der Psocodea gehort der Morser-Pistill-Apparat zusam-
men mit den ovalen Skleriten und den Chitinfaden. Sie sind innerhalb dieser bei allen Grup-
pen auBer den Anoplura im Grundplan vorhanden. Neuere Untersuchungen von RUDOLPH
(1982a, b, 1983) haben gezeigt, daB diese Strukturen der Wasseraufnahme dienen. Die dorsale
Stechborste der Anoplura ging durch starke Umformung aus dem ventralen Bereich des Hypo-
pharynx hervor, in welchem im Grundplan der Psocodea die ovalen Sklerite liegen. Diese konn-
ten deshalb vermutlich schon zu Beginn der Stechborstenentwicklung nicht mehr ihrer
urspriinglichen Funktion ausiiben. Es wird angenommen, da8 die Anoplura bereits vor der
Ausbildung der Stechborsten zu einer flissigen Erndhrungsform ibergegangen sind. Eine sol-
che Vermutung fordert ein priméres Stechwerkzeug der Anoplura, welches die Tiere in die
Lage versetzte, die Haut jhrer Wirte zu verletzen.
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Der urspriingliche Erhalt der Mandibel bei Hybophthirus wurde erstmals von v. KELER
(1962) erkannt. Die jetzt vorgenommene weitergehendere Untersuchung und der Vergleich mit
den Mandibeln anderer Phthiraptera erlaubt es, fiir den Grundplan der Anoplura eine Mandi-
bel mit stechend-saugender Funktion anzunehmen. Bei der Grundplanrekonstruktion der
Mandibel wurde nach der Methode der konsequent-phylogenetischen Systematik vorgegangen,
wie sie von HENNIG (1950) vorgeschlagen wurde . Die Evolution der Stechborsten wird unter
Berticksichtigung der obigen Gesichtspunkte gesehen und der Tatsache, daB bei rezenten
Anoplura die Speichelausleitung eine ihrer Hauptaufgaben ist. Da evolutive Veréinderungen
von Organismen nur in kleinen Schritten stattfinden kénnen, wird die Entwicklung der
Stechborsten auf die sukzessive Verlangerung eines speichelleitenden Systems aus Praemen-

tum und Hypopharynx zurtickgeftihrt.

Material und Technik

Die Liuse fur die vorliegende Untersuchung konnte ich 1984 in Kenia von einem Erdfer-
kel (Orycteropus afer) absammeln. Der Aufenthalt dort wurde mir durch ein DAAD-Stipendium
ermdglicht. Die Rekonstruktion der Mandibel erfolgte anhand von Schnittserien in verschie-
denen Ebenen. Zusitzlich wurde ein Styropor-Modell nach Art der Wachsplattentechnik ange-
fertigt.

Ergebnisse

Die Mandibel von Hybophthirus wurde bereits in groben Ztigen von v. KELER (1962, 1966)
und RISLER (1965) beschrieben. Sie liegt gréBtenteils in der Praeoralhshle, deren Seitenwinde
sie teilweise bildet. Lediglich in der Ventralansicht der Kopfkapsel ist ein Teil ihrer Basis
sichtbar. Dieser von auBen sichtbare Teil der Mandibelbasis ist die Ventralseite eines
massiven Skleritblockes, der in den ventralen VerschluB der Praeoralhohle eingelassen ist. Er
trégt beide Mandibelgelenke (Abb. 1). Lateral grenzt er an die Gelenkmembran, die den pleu-
rostomalen Kopfrand mit dem Mandibelrand zwischen den beiden Mandibelgelenken verbin-
det. Die Dorsalseite des ventralen Mandibelkdrpers ist die seitliche Bodenplatte der distalen
ventralen Praeoralhthle (TROSTER 1990). Seine Medianseite ist mit den Lateralseiten des ven-
tralen Membranwulstes der Kopfkapsel verschmolzen, so daB ventraler Mandibelkérper und
Medianwulst gemeinsam den Boden der distalen, ventralen Praeoralhéhle bilden.

Beide Mandibelgelenke sind von auBen nicht sichtbar., Durch die starke Umwandlung der
Kopfkapsel der Anoplura werden sie von Teilen des Peristoma verdeckt. Das sekundére
Mandibelgelenk liegt unmittelbar median der vorderen Tentorialgruben. Es wird von einem
nach mediad vorragenden Zapfen der Pleurostomalleiste und dem dorsalen Seitenrand des
ventralen Mandibelkérpers gebildet. Eine Gelenkpfanne ist an der Mandibel nicht ausgebildet.
Statt dessen verbindet die beiden Gelenkteile eine starke Membran. Zur Kopfspitze hin wird
das Gelenk durch den Zinken des Clypeus und durch das Labrum verdeckt. Die straffe Mem-
bran des Gelenkes setzt sich nach vorne in die weniger straffe Membran zwischen dem Mandi-
belkorper und der Pleurostomalleiste fort. Diese Membran tritt aus der Praeoralhshle heraus,
biegt nach ventral und danach nach caudal um und endet am priméren Mandibelgelenk, wel-
ches ventral und etwas nach hinten verschoben vom sekundéren Mandibelgelenk liegt (Abb. 1).
Das primére Mandibelgelenk besteht bei Hybophthirus aus einem Condylus am ventralen Hin-
terende des ventralen Mandibelkérpers und aus einer Pfanne am Vorderende einer nach innen
vorstehenden Leiste der ventralen Kopfkapsel. Das primare Mandibelgelenk ist ventral von ei-
ner Verbindung zwischen dem pleuralen Kopfrand und dem ventralen Membranwulst {iber-
wachsen. Dadurch liegt das Gelenk scheinbar im Lumen der Kopfkapsel. Es ist jedoch ein
deutlicher Gelenkspalt vorhanden, der die Gelenkfl&che mit der AuBenwelt verbindet. Aus der
Anordnung der beiden Mandibelgelenke ergibt sich eine senkrechte, leicht nach vorne geneigte
Lage der Schwenkachse der Mandibel.
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Abb. 1: Die Mandibel
von Hybophthirus noto-
phallus. a: von medial,
b: von dorso-rostro-me-
dial, c: von lateral, d:
von dorso-caudo-lateral
(1 = dorsaler Mandibel-
kérper, 2 = ventraler
Mandibelkérper, 3 =
Condylus des priméren
Mandibelgelenkes, 4 =
Sehne des M. cranio-
mandibularis internus, 5
= sekundidres Mandi-
belgelenk, 6 = Sehne des
M. cranio-mandibularis
externus).

Uber dem prim#ren Mandibelgelenk geht der ventrale Mandibelkorper in den dorsalen
Mandibelkérper tiber (Abb. 1). Nach hinten, zum Kopflumen hin, ist dieser offen (Foramen
mandibulae) (Abb. 1d). Die Seitenrénder der Offnung sind tiber die Mundfeldmembran mit
dem Epipharynx, dem Hypopharynx und der Maxille verbunden. Der dorsale Mandibelkérper
steigt zunéichst steil in die Praeoralhthle auf, biegt dann nach rostral ab und zieht medioro-
strad ins Haustellum. Dabei verringert sich sein Umfang, wéhrend gleichzeitig die Sklerotisa-
tion seiner Wand zunimmt. SchlieBlich hat er die Form einer Halbrohre, welche sich rostral im
Haustellum mit der Mandibelspitze der anderen Kopfhilfte zu einem Rohr um die distalen
Sklerite der Galea zusammenlegt. Die Mandibel wird durch zwei Muskeln bewegt: M. cranio-
mandibularis internus (v. KELER 11) (v. KELER 1966; RISLER 1965: M. craniomandibularis
internus). Seine beiden Ziige setzen an einer stark sklerotisierten Sehne an (Abb. 1), welche
vom Dorsalrand des Foramen mandibulae nach hinten in die Kopfkapsel hineinragt. Sein
Ursprung liegt mit je einem Zug auf der dorsalen und lateralen Kopfkapsel. Bei seiner Kon-
traktion werden die Mandibelspitzen in die dorsale Praeoralhohle zuriickgezogen. Sein Gegen-
spieler ist der M. cranio-mandibularis externus (v. KELER 12) (v. KELER 1966; RISLER 1965: M.
craniomandibularis externus). Er inseriert mit 4 Ziigen an einer langen Sehne (Abb. 1c), die
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vor dem hinteren Mandibelgelenk aus der ventralen Gelenkmembran der Mandibel unmittel-
bar am Rande des ventralen Mandibelkérpers eingestiilpt wird. Er entspringt mit zwei Ziigen
unmittelbar neben den Ziigen von M. cranio-mandibularis internus und mit zwei weiteren am
lateralen Kopfdach mediad vom Hinterrand der Antennenbasis. Er bewirkt das VorstoBen der
Mandibelspitze aus der Praeoralhthle und gleichzeitig ein Anheben des Bodens der ventralen
Praeoralhthle. Bei Haematopinus (RAMCKE 1965), Phthirus (HiRscH 1986), den Amblycera
(Buckup 1959; HAUB 1967, 1983; RISLER & GEISINGER 1965;, STOWE 1942; SYMMONS 1952) und
den Ischnocera der Séuger (RISLER 1951; SYMMONS 1952) tritt ein weiterer Mandibelmuskel
(M. hypopharyngomandibularis) auf, der vom lateralen Hinterrand der Mandibel zu den Hin-
terarmen des Cibariumsklerites zieht. Er fehlt bei Hybophthirus und den Ischnocera der Vogel
(HAUB 1971; SYMMONS 1952).

Diskussion

Die Mandibel von Hybophthirus gliedert sich in zwei morphologisch verschiedene Teile,
den ventralen Mandibelkorper und den dorsalen Mandibelkbrper. Wie aus obiger Beschreibung
jedoch hervorgeht, handelt es sich bei den beiden Mandibelkérpern nicht um rdumlich
getrennte Teile der Mandibel. Die begriffliche Trennung wurde von mir nur vorgenommen, um
die verschiedenen Funktionen der beiden Mandibelabschnitte zu verdeutlichen. Der ventrale
Mandibelktrper wird aus dem basalen Abschnitt zwischen den beiden Gelenken der urspriing-
lichen Phthiraptera-Mandibel gebildet. Dieser hat sich nach vorne ausgebuchtet und ist an
seinen zueinander liegenden Innenflichen verschmolzen. Dadurch ist ein massiver Sklerit-
block entstanden. Die zur Kopfmitte gelegenen AuBenseite des Skleritblockes ist mit der Late-
ralseite des medianen Membranwulstes der ventralen Kopfkapsel verschmolzen (TROSTER
1990). Durch diese neu gebildete Verbindung wird der ventralen VerschluB der distalen Praeo-
ralhthle ermdglicht. Der ventrale Mandibelkérper von Hybophthirus ist nicht mit dem Ven-
tralteil der Mandibel der Amblycera und Ischnocera vergleichbar.

Der dorsale Mandibelkdrper von Hybophthirus entspricht dem gesamten Rest der Mandi-
bel. Beide Mandibelgelenke der prognath gehaltenen Mandibel von Hybophthirus sind wie im
Grundplan der Phthiraptera tbereinander angeordnet und die Mandibelspitzen weisen nach
rostral. Dieselbe Mandibelhaltung haben auch noch die Amblycera beibehalten, wihrend die
Ischnocera durch die Verlagerung des sekundiren Gelenkes auf die ventrale Kopfkapsel zu ei-
ner sekundér orthognathen Mandibelhaltung tibergegangen sind. Bei den Anoplura, auSer
Hybophthirus, ist nach Lage der Mandibelrudimente ebenfalls von einer prognathen Mandi-
belhaltung zu sprechen (RAMCKE 1965; HIRscH 1986; v. KELER 1961).

Die Blutnahrung scheint bei den Anoplura (auBer Hybophthirus) von der Mandibel durch
die vordere Praeoralhthle ins Cibarium transportiert zu werden. Diese Funktion erfullt bei
Hybophthirus die Galea. Daftir hat sich die Mandibel von Hybophthirus noch einen gewissen
Grad an Eigenbeweglichkeit erhalten, wéhrend die Blutliberleitsklerite der tibrigen Anoplura
fest mit dem Hypopharynx verschmolzen sind und nur gemeinsam mit dem Proboscis-Palatum-
Cibarium-Trakt (RAMCKE 1965) bewegt werden kénnen.

Zum Grundplan der Mandibel der Anoplura gehéren wahrscheinlich folgende Merkmale.
Die Mandibel besitzt zwei iibereinanderliegende Gelenke. Der Vorderrand der Mandibel zwi-
schen den beiden Gelenken ist mit dem ventralen Membranwulst der Kopfkapsel verwachsen
und verschliet ventral die Praeoralhthle. Vom Dorsalteil und Ventralteil der Mandibel, wie
sie fiir den Grundplan der Phthiraptera angenommen werden kann, ist der Ventralteil grog-
tenteils reduziert oder membrands. Der Dorsalteil ist nach vorne zu einem Stechwerkzeug
ausgezogen, das einen sichelfrmigen Querschnitt zeigt. Der M. cranio-mandibularis internus,
der M. cranio-mandibularis externus und der M. hypopharyngo-mandibularis gehéren eben-
falls zum Grundplan der Anoplura.
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Die Evolution der Stechborsten.

Das Labium bildet bei Hybophthirus die ventrale Stechborste, den Boden der Stechbor-
stenscheide, den ventromedianen Membranwulst des Vorderkopfes, der die Praeoralhthle von
unten verschlieBt und den mittleren Kopfboden zwischen dem Membranwulst und den hinte-
ren Tentorialgruben (TROSTER 1990). Wie bei den Ischnocera liegen die hinteren Tentorialgru-
ben im hinteren Teil der Kopfkapsel. Davor liegt das Postmentum (Abb. 4), das wie bei den
Amblycera und Ischnocera mit der Kopfkapsel verwachsen ist. Der Hinterrand des ventrome-
dianen Membranwulstes markiert das Vorderende des Postmentum. Alle folgenden Teile wer-
den vom Praementum gebildet, welches durch die Stechborstenentwicklung stark verlangert
wurde (Abb. 4). Um diese enorme Streckung des Praementum zu verdeutlichen, sollen im fol-
genden die vermuteten Abliufe in der Stammlinie der Anoplura, die zur Entstehung und Ent-
wicklung der Stechborsten geftihrt haben, dargestellt werden (Abb. 2-4).

Ausgangspunkt ist die prognathe Kopfkapsel, so wie sie im Grundplan der Phthiraptera
(KONIGSMANN 1960) vorliegt (Abb. 2). Das Postmentum ist mit der Kopfkapsel verschmolzen,
das Praementum ist frei und beweglich. Mit dem Beginn der stechend-saugenden Ern#h-
rungsweise, bei der zunichst vermutlich noch die Mandibel als Stechwerkzeug eine Rolle
spielte, wurde das Praementum angehoben und eng an die Unterseite des Hypopharynx ange-
legt. Dadurch kam ein Speichelkanal zustande, der die Sekrete der Labialdriisen aus der Spei-
cheltasche gezielt weitertransportieren konnte. Durch die Verldngerung der rostralen Enden
von Hypopharynx und Praementum gelangte die Miindung des Speichelkanals an die Kopf-
spitze in unmittelbare Ndhe der Spitzen der priméren Stechwerkzeuge (Abb. 3). Dieser
Zustand liegt im Prinzip heute noch bei Hybophthirus bei zuriickgezogenem Stechborstenbiin-
del vor. Die weitere Verldingerung des Speichelkanals, die zunichst wahrscheinlich nur dazu
diente, die Sekrete der Speicheldriisen noch tiefer in die von der Mandibel erzeugten Wunden
einzubringen, erforderte nun gleichzeitig die Fahigkeit zur Pro- und Retraktion des
Praemento-Hypopharyngal-Traktes, um eine Behinderung der prim#ren Stechwerkzeuge zu
verhindern. Diese Beweglichkeit erhielt das Praementum durch die Verlingerung der Gelenk-
membran zwischen Post- und Praementum (Abb. 3). Damit war die Verschiebung der ventralen
Basis des Praementum gegeniiber dem starr mit der Kopfkapsel verwachsenen Postmentum in
einem groBeren Umfang moglich. Wurde nun das Praementum zurfickgezogen, so lag sein
Hinterrand tiber dem Postmentum. Die verbindende Gelenkmembran spannte sich vom ven-
tralen Hinterrand des Praementum zwischen Post- und Praementum nach vorne zum Vorder-
rand des starren Postmentum. Die AuBenfliche der Membran bildete jetzt bereits die erste
Vorstufe des Stechborstenscheidenbodens. Mit zunehmender Verlingerung des Speichelkana-
les muBlte die Gelenkmembran im gleichen MaBe folgen, um eine vollstéindige Retraktion zu
gewdhrleisten. Damit streckt sich auch die Verbindungsmembran (Stipesrudiment) des
Praementum mit der Galea, die ortsfest bleibt (TROSTER 1990). Die Membran bildet dadurch
die Seitenwand der Stechborstenscheide. Bei weiterer Verldngerung des Speichelkanals wird
die Praeoralhthle ventral verschlossen. Wiederum ist daran hauptsichlich die Gelenkhaut
zwischen Post- und Praementum beteiligt. Vom Vorderrand des Postmentum schiebt sich die
Membran doppellagig, zungenformig zwischen die peristomalen Kopfrinder und die ventralen
Mandibelbasen nach vorne und bildet den ventromedianen Membranwulst der vorderen Kopf-
kapsel (Abb. 4). Zunéchst wurde dieser zungenfSrmige Lappen durch eine bogenformige Skle-
ritleiste gestiitzt, die bei Hybophthirus als ventrale Apodeme des "Limes labialis" und parabel-
formige Stitzleiste im Boden der vorderen Stechborstenscheide (Praeoralhohle) erhalten ist
(TROSTER 1990). SchlieBlich verwachsen die Seitenréinder der Membranzunge mit den hypo-
stomalen Randlappen und den ventralen Mandibelkérpern und bilden den ventromedianen
Verschlufi der Praeoralhshle. Die aufgeldsten Seitenwénde des ventralen Membranwulstes und
des hypostomalen Randlappens entlang ihrer Verwachsungszonen sind bei Hybophthirus und
Haematopinus (RAMCKE 1965) teilweise noch als vertikale Ligamente erhalten.
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Durch den Einbau eines Teiles der Gelenkmembran zwischen Post- und Praementum in
den ventralen VerschluB der Praeoralhohle, besteht ein funktioneller Unterschied zwischen
dem beweglichen Abschnitt (Stechborstenscheidenboden) und dem erzwungenermaBen ortsfe-
sten Abschnitt (ventromedianer Membranwulst) der ehemaligen Gelenkmembran. Die Grenze
zwischen diesen beiden Abschnitten liegt bei Hybophthirus tiber dem Vorderende des Postmen-
tum und ist als tiefe Querfurche ("Limes labialis") im Boden der Stechborstenscheide gegeben.
Dieser ist nicht, wie vielfach vermutet (FERRIS 1951; RAMCKE 1965; RISLER 1965; STOJANOVICH
1945), der Hinterrand des Labium, sondern die Grenze zwischen zwei funktionell ver-
schiedenen Abschnitten der Postmentum-Praementum Verbindung. Die Entstehung der ven-
tralen Stechborste ist somit vermutlich auf die sukzessive Verlngerung des Speichelkanales
zurtickzuflihren, zu der das Labium durch Verlidngerung und Verlagerung des Praementum
und Streckung der Gelenkmembran zwischen Post- und Praementum beitrug. Die Entwicklung
der dorsalen Stechborste erfolgte parallel zur Entstehung der ventralen Stechborste. Die Tren-
nung des ventralen Abschnittes des Hypopharynx von seinem dorsalen Abschnitt durch eine
tiefe, horizontale Langsfalte 148t sich auf die gleichen Ursachen zurlickflihren, die ocben fur die
Entstehung der ventralen Stechborste angefihrt wurden.
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