
Das Gehirn und die Sinnesorgane der
Aphanipteren.

BERTIL HANSTRoM.
(Aus dem Z,oologischen ldstittt der Uniyersili! zu Lu$d-)

Die }lorphologie des Zentralnervensystems der Aphanipteren
wurde r,on Bn,lxnr ('79) beschrieben. Bisher fehlte aber eine Un-
tersuchung des inneren Baues des Gehirns eines parasitischen In-
sekts giinzlich, obgleich die parasitische Lebensu'eise immer von
ziemlich ausgedehnten Verdnderungen in Bau und Ausbildung
der Sinnesorgane und folglich auch von Verinderungen im Baue
des peripheren und zentralen Nefl.ensystems begleitet wird- Wenn
auch die Fl<ihe nur zeitweilige (tempor:ire) Schmarotzer sind, die
ihren \\'irt nur behufs Nahrungsaufnahme aogehen und ihn nach-
her verlassen und ihre ganze Entu.icklung ausserhalb des Wirtes
durchmachen, hat die parasitische Lebensrveise doch den Bau des
ganzen Kdrpers beeinflusst.

Die Verdnderungeq im Baue der Sinnesorgane betreffen haupt-
sdchlich die Augen, aber auch die AnteDnen sind eigenartig ge-
staltet und haben eine ungel,tihnliche Lage. Da die Fltihe sich
an dunklen Orten aufhalten, wurden die Augen mehr oder we-
niger vollstiindig riickgebildet. llehrere Arten. sind blind, und
Komplexaugen kommen niemals vor. D-urr- ('99) glaubt jedoch
Rudimente von zusammengesetzten Augen hinter den Ocellen von
Palet eanis gesehen zu haben - bei Palez ilrit/t 6 kdnnen solche
gar nicht gefunden q'erden. Die Ocellen sind bei der letztge-
nannten Art, wie iiberhaupt bei den mit Ocellen ausgeriisteten
Aphanipteren, zwei an der Zahl, weshalb das unpaare Stirnauge
riickgebildet worden ist. Nur zwei Ocellen besitzen ausser die
Aphanipteren auch die meisten Termiten, Hemipteren, Homo-
pteren und die Nachtschmetterlinge (die Tagfalter haben keine)
wie auch einzelne Gattungen anderen Insek-tenordnungen, z. B.
Blatta wd Gryllolalpa.

Die Ocellen voi Pule:v irritans wurden von Gnrrecurn ('79)
beschrieben. DEEcE\-ER ('26) zitiert diese Beschreibung in fol-
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gender \4'eise: ,Das Auge ist rings von einer dicken Chitinkapsel
umschlossen, in welche die bikonvexe Cornealinse eingesetzt ist
und die vollkommen undurchsichtig erscheint. Sie ist birnenftir-
mig und richtet ihre Spitze nach innen und unten. Die Retina-
enthiilt kein Pigment.,
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Die figuren A-D repr:iseotieretr die Schnitte Nr. 16, 27, 35 und 4r in ein€r

44 Schnitte betragenden Schnitberie durch den Kopf von ?..k, initant, dic l'onl
Anlang der }lutrdteile bis zum hinteren Ende d€s G€hirns getuifl Nurde. Das
Gehirn setbst surde aD den Schnitten t9-44 getrofren und hat eine sirkliche
Llnge von o,2 mrn. Fig. E stellt ein schematisiertes Rekonstmktionsbild des Gc.
hirns dar, das von oben gesehen ist. lX': Aitcnnalglomeruli; Aa: Basalteile der
ADtenncn; Ci: Zentrrlkitrpcri C.1: Corpora pedunculata; Dr: Deuterocerebrum;
.f': Antenncngrub€n; 6/: Glomcruli der Corpola p€dunculab; O: Ocellen; .':
Sehzentren; S/: Stielc der Corpora pealunculata; 7: Thoracalganglion.

Diese Beschreibung enthelt zwei nicht ganz korrekte Punkte.
Erstens ist die Richtung der Augenachse im Verhdltnis zu der

c
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Medianebene, wie Fig. A zeigt, nach oben und aussen, und zwei-
tens habe ich gefunden, dass die Cornealinse bei frisch gettiteten
Tiereo im durchfallenden Lichte vollkommen durchsichtig ist. Es
wi.irde auch merku'trdig sein, wenn dies nicht der Fall u'd.re; die
Ocellen von Palrr sind im Verhdltnis zu der Griisse des Kopfes
und des Gehirns (Fig. A-C) gar nicht klein, und jedermann, der
sich bei der Ftdhjagd einige Erfahrung verschafft hat und wem
lurde eine solche Gelegenheit nicht einigemal geboteni 

- weiss,
dass Pttlez scharf gegen verenderte Beleuchtungsintensitet reagiert
und dabei schnell die dunkelsten Verstecke aufsucht. Die Fldhe
sind offenbar im allgemeineu negativ phototaktisch, und die grossen
Linsen ihrer Ocellen machen aus diesen lichtstarke Photoreceptoren.
Da die Anzahl der Sehzellen ziemlich gering ist, kann ein Bildsehen
nicht in Frage gestellt werden, und die Fltihe ktinnen s'ohl vermut-
lich auch mit einem Hell-Dunkelsehen und einem Richtungssehen
zufrieden sein.

Die Antennen tlurden von HE\'rI()\s ('99) in folgender Weise
beschrieben: )Der kurze und nur schwach gervdlbte basale Teil
oder Antennenhticker, wie ich ihn nennen rvill, ist erstens mit
einer Anzahl kleiner lateral stehendq Chitinzapfen besetzt. Von
letzteren zdhle ich 4 gr6ssere und 3 kleinere, sie sind rvohl als
Sinnesapparate aufzufassen. Zweitens tregt der Antennenhd,cker
einen langen eingliederigen Schaft, dem distal noch eine Borste
aufsitzt-,

Die von Hn:lIoss beschriebenen Chitinzapfen sind nach mei-
ner Untersuchung mit Sicherheit als Sinnesapparate anzusehen. An
der Basis derselben liegen n6mlich dichte Haufen von bipolaren
Sinnesnen'enzellen, die gruppenweise mit den Chitinzapfen zusam-
menhdngen. Sie k6nnen wahrscheinlich mit den Riechkegeln an-
derer Insel-ten identifiziert werden, obgleich eine Untersuchung des
feineren Baues auf Grund der \,\'iozigkeit des Objektes schwer ist.
Die terminale Borste wage ich auf Grund ihrer Lage mutmass-
lich als ein Tastorga[ aufzufassen.

Nicht nur die besondere Gestalt und Ausbildung der Sinnes-
organe sondern auch die Gestalt des Kopfes und die Lage der
Mundteile haben den Bau des Nervensystems der Aphanipteren
beeinflusst. Ouorrraxs hat ('o8) die Aphanipteren in primitiver
gebaute Fracticitzla und htiher entwickelte IntegTicipila eingeteilt,
u'eil der Kopf der vorigen aus zwei Gliedern zusammengesetzt sein
sollte. I9o9 hat er gefunden, dass der Kopf der Fruictici?ita nicht
aus zwei, sondern aus vier Gliedern zusammengesetzt ist, die er
Pseudosegmente nennt, und I9I4 schliesslich beginnt er zu glau-
ben, dass diese ,Pseudosegmente> wirkliche Doppelsegmente dar-
stellen sollten, da er sieben Kopfanhiinge ziihlt (anntenna, lab-
rum, epipharynx, mandibula, maxilla, hypopharynx und labium)
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und die Insekten bekanntlich ausserdem ein Interkalarsegment be-
sitzen. Nach OuDEll.l.lis ('o8) sollte das vordere Glied des Kopfes
der Fracticipita in der vertikalen Ebene um das ,Tuber centrale,
'wie um einen Gelenkkopf etwas beu'eglich sein. Dies wird von
WAGNER ('26) verneint, der in dem Tuber centrale (von ihm ,Tra-
becula centralis> genannt) eine Stiitze der Seitenwdnde des Kopfes
sieht, die >infolge der von beiden Seiten bedeutend zusammen-
gedriickten Kopfform leicht nach innen hin eingedriickt werden
und auf das cerebrale Ganglion einen Druck ausiiben kiinnten,
welches Ganglion gerade oberhalb und hinter der Trabecula cen-
tralis liegt,. Eine solche Trabecula ist nun bei Pulet oicht vor-
handen; da die Antennengruben aber auch bei dieser Gattung sehr
tief in den Kopf eingebuchtet sind (-F, Fig. A, B), so dass sie vor
dem Gehirn (Fig. A) beinahe medial zusammenstossen, kann dieser
Zusammenstoss wahrscheinlich denselben Nutzen gewdhren und
einen seitlichen Druck auf das Gehim verhindern, den die Fldhe
auf Grund der parasitischen Lebensweise oft vertragen mi.issen.

Die gewaltige Ausbildung der Antennengruben beu,irkt nun,
dass der vordere Teil des Gehirns an Querschnitten stundenglas-
dhnlich zusammengedriickt wird (Fig. B), wiihrend das Gehirn von
oben gesehen beinahe rund, aber ein wenig birnftirmig nach vorn
ausgezogen ist (Fig. E). Merkwiirdiger sind aber die gegenseitigen
Lagebeziehungen der verschiedenen Gehirnteile.

Die stechenden Mundteile sind alle weit nach vorn vedagert
und vor den Augen gelegen, wiihrend die Antennen hinten, in
der Ndhe der Augen aber oberhalb derselben ihren Ursprung
nehmen. Die Sehnerven ziehen deshalb in die untersten, die An-
tennennerven in die obersten Partien des vorderen Teils des Ge-
hirns hinein, wo auch ihre Zentren (S, ej', nig. B) gelegen sind.
Nach hinten liegen aber wie gewtihnlich bei anderen Insekten der
Zentralkiirper im Zentrum und die Corpora pedunculata (Ck,Fig. C|
Cl, St, Fig. D) im hintersten Teil des Gehirns. Die Sehzentren
der Ocellen, die bei anderen Insekten immer eine dorsomedi{e
Lage haben, sir.d bei Pulet ventral gelegen, wdhrend die.Anten-
nalganglien statt dessen dorsal liegen - der hintere Teil{es Ge-
hirns hat aber eine normale Lagel

Die runde Form des Gehirns der Puliciden ist bei den In-
sekten sehr ungewtihnlich. Sie steht mit der Riickbildung der
Komplexaugen und ihrer Zertret in Beziehung, die bei anderen
Insekten lateral liegen und eine gewaltige Ausdehnung des Gehirns
in dieser Richtung veranlassen. Diese Gestalt des Gehirns kommt
aber bei den Arachnoideo vor, deren Komplexaugen auch lvie die
der Aphanipteren degeneriert, aber durch laterale Linsenocellen
ersetzt lvorden sind, die nur unbedeutend entwickelte Sehzentren
haben.

t2-272tt. Ertn$l. Tiaskr. -1,s. a8. Hafi. J Gszr).
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Das Neuropilem dA Gehirns wird von einer diinnen Schicht
Ganglienzellen beinahe allseitig umhillt; nur nach vorn, um den
Antennalglomeruli (Ag, Fig. B), und nach hinten, in den Corpora
pedunculata (G/, Fig. D), ist diese Schicht dicker. Die Ganglien-
zellen sind iiberall klein und chromatinreich; die Globulizellen
weichen nicht von dem Aussehen der iibrigen Gehimzellen ab,
was auch bei anderen Arthropoden mit riickgebildeten Gehirnen
der Fall ist. Das Neuropilem ist ebenfalls einfrirmig gebaut; von
dichterer Struktur sind aber: r) die Sehzentren; 2) die Antennal-
glomeruli; 3) der Zentralkiirper, und 4) die Glomeruli und Stiele
der Corpora pedunculata.

Die Sehnerven schwellen im vorderen ventralen Teil des Ge-
hirns zu kleinen Sehmassen (S. Fig. E) an. die durch eine Kom-
missur unter einander verbunden werden. Diese Kommissur er-
setzt vielleicht die bei den Stirnaugen anderer InseL-ten vorkom-
mende Uberkreuzung der Fasern der Ocellennen'en; eine solche
Kreuzung kommt ndmlich bet Puter nicht vor.

Die Antennalglomeruli (Ag. Fig. B) sind von dem bei anderen
Insekten vorkommenden Bau; nur die Lage ist nicht die geu,dhn-
liche. Der Zentralkiirper hat aber eine gewtihnliche Lage (Ck,
Fig. C); er ist eine sehr winzige Bildung, die anscheinend nicht
aus lateralen Teilen zusammengesetzt ist, sondern wie bei den
meisten Crustaceen homogen erscheint.

Die Corpora pedunculata sind wahrscheinlich wie bei den
Pterygoten gestaltet. Ihre Gariglienzellen geben also Glomeruli-
bildungen (Gl, Fig. D) und Stielen (Sa Fig. D) den Ursprung; der
r.r'inzigen Griisse zufolge habe ich jedoch den Verlauf der Stiele
nicht verfolgen krinnen. Das Vorhandensein einer Protocerebral-
brtcke konnte ich nicht mit Sicherheit feststellen.

Das Gehirn der Puliciden ist offenbar durch die parasitische
Lebensweise allzu verdndert, vereinfacht und degeneriert um et-
waige sichere phylogenetische Schlilsse zuzulassen. Die wenigstens
oberfldchliche Ahnlichkeit der Corpora pedunculata ton Paler mit
denselben Bildungen solcher Pterygoten wie der Libellen und He-
mipteren kijnnte aber vielleicht als ein Argument gegen Of]DE\I.A.NS
('r4) Theorie angefiihrt werden, dass die Aphanipteren vom An-
fang an von fltgellosen Insekten abstammen.

Zeichen des degenerierenden Einflusses der parasitischen Le-
bensweise auf das Gehim der Aphanipteren sind:

r. die Einftirmigkeit des Baues der Ganglienzellenschicht;
2. die runde Gestalt des Gehirns, die auf dem Verschtinden

der Komplexaugenzentren beruht;
3. das Vorhandensein von nur zwei Ocellennerven, weil das

unpaare Stirnauge degeneriert ist;
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4. der einfache Bau der Assoziationsorgane, also des Zentral-
ktirpers und der Corpora pedunculata; und

5. die Abwesenheit oder ausserordentlich geringe Ausbildung
der Protocerebralbriicke.

Ich habe soeben (1926) in einer Arbeit eine quantitative Unter-
suchung der Gehirnzentren verschiedener Arthropoden vertiffentlicht.
Eine iihnliche Untersuchung des Gehirns von Pulet kant atf Grwd
der winzigen Griisse des Objektes nur ungefehrliche Werte geben. Da
Palas aber das erste in dieser Hinsicht untersuchte parasitisch le-
bende Insekt ist, gebe ich unten ei[e Zusammenstellung der Re-
sultate der quantitativen Untersuchung der Seh- und Riechzentren
des Pulicidengehirns, mit den friiher durch meine Arbeit ('26) be-
kannten Resultaten betreffs der Zusammensetzung anderer Insekten-
gehirne verglichen.
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3 Ungefiirlich.

Die Sehzentren von Pule.r sind also ausserordentlich klein,
was auf der Rtckbildung der Komplexaugenzertren beruht. Die
Riechzentren, in Prozent des ganzen Gehims gerechnet, sind noch
ziemlich gross; sie iibertreffen nach dieser Rerechnungsweise die
der Gattungen Agrion, ;\'otonecta, Pier* tnd Musca: aber in Pro-
zent des ganzen Gehirns mit Ausqahme der primd.ren Sinnes-
zentren gerechnet, werden sie beinahe eben so klein u'ie bei dem
nAugentier) Agriot. Dies ist vielleicht ein ziemlich unerwartetes
Verhiltnis, insbesondere da eine Korrelation zwischeo der Ent-
u'icklung der Seh- und Riechsinne bei Vertretern mehrerer Tier-
gruppen gefunden rvorden ist (vgl. HA\srRO\I '26, P. r84!); man
sollte errvarten, dass die Riechzentren yon Pu/er gut entwickelt
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weren, da d,rr Sehsinn offenbar sebr schlecht entwickelt ist. Die
erwehnte Beobachtung steht aber mit den Grijssenverhaltnissen der
Seh- und Riechzentren eines parasitisch lebenden decapoden Krebs-
tieres, F'abia sabquadrata, das in der Mantelhiihle von Mytilas
lebt, in Ubereinstimmung, wo die Sehzentren ebenfalls sehr klein,
die Riechzentren jedoch schlechter als bei den meisten anderen
untersuchten Crustaceen entwickelt sind. Die parasitische Lebens-
weise vermag offenbar keine Korrelation zugunsten der Riech-
zentren bei Rickbildung der Sehzentren [,dhrend des Lebens im
Dunkeln hervorzurufen.
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