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On the Structure o/the Mushroom-Bodies in the Brain o/Insects 

Summary. 1. The stalk of the mushroom-bodies (Corpora pedunculata) of the cricket 
Acheta domesticus L. is composed of nerve fibers from different types of globuli cells. These 
fibers are arranged into four groups. 

2. Extrinsic nerve fibers run  through the  pedunculus neuropil in different directions. 
3. Synapses occur primarily in stalk zone I I I  and  in basic stalk parts  of zone IV. 

Intrinsic nerve fibers of globuli cells contain synaptic vesicles, which stain with ZIO- 
impregnation (Akert and Sandri, 1968), and dense core vesicles. 

4. Intr insic and extrinsic nerve fibers make synaptic contacts. There is some evidence, 
t ha t  globuli cell fibers interact  by chemical synapses too. 

5. Special synaptic structures such as electron dense projections and accumulations of 
vesicles are si tuated predominant ly in the angles of two neighbouring axons. The question 
of synaptic polarization can not  always be resolved. 

6. The different fiber types and their  synaptic contacts are discussed with respect to 
the function of the corpora pedunculata.  The results support  the general view, t ha t  
mushroom bodies represent an impor tan t  brain center for association. 

Key Words: Insects - -  B r a i n -  Corpora pedunculata - -  Mushroom bodies - -  Synapses. 

Zusammen/assung. 1. Die Stiele der Corpora pcdunculata  im Gehirn yon Acheta dome- 
sticus L. weisen eine Zonierung auf, die auf einer best immten Gruppierung yon Globuli- 
zellfasertypen in der Stiels~ule beruht .  

2. Pilzk6rperfremde Fasern durchziehen das Stielneuropil in allen Richtungen. Sie sind 
besonders klar zu erkennen, wenn sie senkrecht zu den Globulizellfasern verlaufen. 

3. Sog. chemische Synapsen t re ten hauptsi~chlich in der Zone III ,  die den gr61~ten Tell 
des Stielvolumens einnimmt,  und im basalen Stiel in der Zone IV auf. Aul3er synaptischen 
Vesikeln, die sich mit  Zinkjodid-Osmiumsi~ure impr/~gnieren lassen, l inden sich in den 
PilzkSrperfasern zahlreiche osmiophile Grana vom Typ der ,,dense core vesicles". 

4. Globulizellfasern sind mit  pilzkSrperfremden Fasern im Stiel synaptisch verkniipft.  
Sehr wahrscheinlich konvergieren im unteren Stielteil Globulizellfasern auf postsynaptische 
extrinsische Forts~tze. Wahrscheinlich haben auch Globulizellfasern untercinander synap- 
tischen Kontakt .  

5. Synaptische Spezialstrukturen (elektronendichte Auflagerungen, Massierungen von 
synaptischen Vesikeln) finden sich gr6Btenteils in den anlicgcnden Winkeln yon zwei benach- 
bar ten  Axonen. Oftmals kann  eine Entscheidung fiber die Polarisierung der Synapsen 
nicht  getroffen werden. 

6. Die verschiedenen Faser typen und  ihre Kontak te  fiber Synapsen werden im Hinblick 
auf die Funkt ion  der Corpora pedunculata  diskutiert,  die nach verbreiteter  Ansicht 
assoziative Hirnzentren verk6rpern. 

* Herrn Prof. Dr. Dr. h . c . B .  Rensch, Mfinster, zum 70. Geburtstag gewidmet. 
** Herrn Prof. Dr. F. Huber,  Kbln, danke ieh fiir Diskussion und Durchsicht des 

Manuskripts. 
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Seit Dujardin (1850) werden die PilzkSrper (Corpora pedunculata) im Gehirn 
der Insekten als wichtige iibergeordnete, assoziative Zentren betrachtet. Mit 
rcizphysiologischen Verfahren wurde nachgewiesen, daI3 den Corpora pedunculata 
einc zentrale Funktion bei der Steuerung von Verhaltensweisen zukommt 
(Huber, 1960, 1965; Rowell, 1963; Vowles, 1964; Otto, 1969). 

Die Pilzk6rper liegen als paarige Gebilde im ersten Hirnabschnitt und sind 
yon dem umliegenden protoccrebralen Neuropilem klar abgegrenzt. Sie bestehen 
aus kleinen Neuronen, den sog. Globulizcllen, deren Perikaryen eine gcschlossene 
Schicht an der Peripherie des Protocerebrum einnehmen. Ihre Nervenfasern 
bilden den Kelch (Calyx) und den Stiel (Pedunculus) aus, ferner einen rfick- 
lgufigen Stiel (~-Lobus oder Cauliculus) und einen Balken (fl-Lobus) (tIanstrSm, 
1928; Vowlcs, 1955). 

Uber die Morphologie der Corpora pedunculata und ihre Verbindungen zu 
anderen Hirnregionen existieren zahlreiche Arbeiten (vgl. tIanstr6m, 1928; 
Bullock und Horridge, 1965). Die Pilzk6rper von sozialen Hymenopteren haben 
besonderes Interesse erfahren (Vowles, 1955; Steiger, 1967; Goll, 1967). Kelch, 
rfickl~ufiger Stiel und Balkcn sind als Zonen synaptischer Verknfipfung bekannt. 
W~hrend die Glomcruli im Kelch Strukturen darstcllen, in denen afferente Fasern 
fiber synaptische Endkolben mit Globulizellfortsgtzcn der Corpora pedunculata 
verbunden sind, ist bisher unklar, ob auch der ~-Lobus afferente Erregungen 
empf~ngt oder mit efferenten Neuronen Verbindungen eingeht (Vowles, 1964). 
Der Balken (fl-Lobus) gilt als Zone ffir die Ubcrtragung pilzk6rpereigener 
Errcgungen an efferente Neuronen (Vowles, 1955). Manzini und Frontali (1967) 
konnten mit Hilfe der Elektronenmikroskopie an der Schabe Periplaneta americana 
keinen Aufschlul~ fiber eine synaptische Polarisierung im ~- und fl-Lobus 
gewinnen. 

Morphologische Indizien ffir Synapscn im PilzkSrperstiel hat bishcr lediglich 
Goll (1967) gcfunden, der im Gehirn von Formica anhand yon Golgi-Impr~- 
gnationen ,,stummelf6rmige Forts~tze" an Pilzk6rperfasern im Stiel feststellt, die 
er als synaptische EndknSpfchen wertet. Die Pilzk6rperstiele im Gehirn der 
Hausgrille Acheta domesticus sind Gegenstand der vorliegenden Arbeit. Zur Orien- 
tierung fiber die Morphologie des Gehirns von Orthopteren sei auf die Arbeiten 
yon Hanstr6m (1940), Jawlowski (1953), Satija (1958) und Huber (1960) ver- 
wiesen. Wir befassen uns besonders mit der Struktur yon Synapsen. Eine genaue 
Charakterisierung der Stielzonen und eine Zghlung der Nervenfasern verschiedener 
Typen wird an andercr Stelle gegeben werdcn (Schfirmann, in Vorbereitung). 

Mater ia l  und  M e t h o d e n  x 

1. Versuchstiere. M~nnliche und weibliche Imagines des Heimehens Acheta domesticu8 L. 
2. Lichtmikroskopie. Quer- und L~ngsschnitte der Pilzk6rperstiele, Stufenschnitte aus fiir 

die Elektronenmikroskopie eingebettetem Material, Schnittdicke 1--3 ~m. F~rbung Toluidin- 
blau. 

3. Elektronenmikroskopie. Pr/~paration des Gehirns unter einem Stereomikroskop, kalte 
Fixation in: 

a) 2,5%igem Glutaraldehyd. Hierzu wurde entweder Paladepuffer, modifziert nach 
Zetterquist (s. Pease, 1964) oder 0,1 molarer Phosphatpuffer verwandt. Die Osmolarit~t 

1 Fiir technische Hilfe danke ich Frau E. Kurz, Max-Planck-Institut ffir Hirnforschung, 
KSln-Merheim. 
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der 2,5%igen GlutaraldehydlSsung in Paladepuffer betrug 750--800 Milliosmol, in Phosphat- 
puffer 550 Milliosmol (gemessen mit einem Osmometer der Fa. Knaur), pH-Wert 7,5. Dauer 
der Fixation in Glutaraldehyd 4--20 Std. 

b) 2 %iger Osmiums~ure, Paladepuffer (wie oben), pH 7,5--7,7. 
Die Zinkjodid-Osmiums~ure-Impr~gnierung zur Darstellung synaptischer Vesikel nach der 

Methode von Akert und Sandri {1968) wurde nach Glutaraldehydfixation mit Erfolg durch- 
geffihrt. Impr~gnierungsl5sung: Verh~ltnis der Volumina von ZinkjodidlSsung zu Osmium- 
s~urelSsung (gepuffert wie oben) 2 : 1. Dauer der Impr~gnierung ca. 15 Std. Entw~sserung fiber 
Alkoholstufen, Einbettung in Epon fiber Propylen. Kontrastierung mit Bleihydroxyd, Blei- 
citrat oder zus~tzlich mit Uranylacetat. EM-Aufnahmen von L~ngs- und Querschnitten der 
Stiele mit Zeiss EM 9 und Philips EM 200 (Strahlspannung 60 oder 80 kV). Vom mittleren 
Stielbereich wurde ein Querschnitt bei 2900facher Prim~rvergr5Berung in Serie fotografiert. 
Zur Auswertung wurden die Serienfotos dreifach nachvergrSl3ert und zusammenmontiert. 

Ergebnisse 
1. Allgemeiner Au/bau der Pilzkiirperstiele 

Schon lichtmikroskopisch kann man an Quer- und Liingsschnitten sehen, 
dab die Stiels~ule (Durchmesser 90--100 ~m) nicht homogen ist, sondern helle 
und dunkle Zonen erkennen liil3t, die in Querschnitten als nahezu konzentrische 
Ringe mehr oder weniger deutlich hervortreten. In  weiten Bereichen des Stiels 
haben diese Zonen ungef~hr die gleiche Lage und Ausdehnung. Wir unterscheiden 
4 Zonen (I - - IV) (Abb. 1). 

Aus elektronenmikroskopischen Bildern wird klar ersichtlich, dab die in Quer- 
schnitten auff~llige konzentrische Zonierung des Stiels auf Gruppen von Nerven- 
fasern zuriickzufiihren ist, die parallel verlaufend den Stiel der L~nge nach durch- 
ziehen. Diese Axongruppen sind nicht allein durch die versehiedenen durch- 
schnittlichen Kaliber ihrer Fasern voneinander unterschieden, sondern interessan- 
terweise auch durch die Anzahl und Verteilung von Vesikeln und synaptischen 
Kontakten. Neben osmiophilen Grana vom Typ der ,,dense core vesicles" fallen 
besonders helle Bl~schen auf (Abb. 4--8). Sie haben einen Durehmesser von 
200 400 A nnd lassen sich mit Zinkjodidosmiums~ure impriignieren, sie sind 
als synaptische Vesikel aufzufassen. Die von uns als Zone I I I  bezeichnete 
Stielregion (Abb. 1--3), die den grSl3ten Teil des Stielvolumens cinnimmt, ist 
in ihrer ganzen L~nge durch eine Fiille von derartigen Vesikeln und von 
Synapsen ausgezeichnet und hebt sieh dadurch von den vesikelarmen Zonen I, 
I I  und IV deutlich ab, die bis auf den unteren Stielteil ebenfalls synapsenarm 
ist. Im unteren Stielbereich, noch vor Abgang des cr finder sich besonders 
medial in der Zone IV eine nctzartige Anordnung feiner, nervSser Forts~tze, 
die eine Ffille von Synapsen und synaptischen Vesikeln enthalten (Abb. 2, 4, 
5a, b, 6a). Die Fasergruppen sind nicht durch Gliahfillen voneinander getrennt. 
Aul3er den feinen, parallel gelagerten Nervenfasern yon Globulizellen, deren 
kompakte Axonmassen den Hauptteil des Stielneuropils darstellen, finden sich 
besonders im unteren Stielbereich, aber auch in mehr zellulipetal gelegenen 
Abschnitten helle Fasern, die oftmals quer zur Stiels~ule orientiert sind (Abb. 
lc,  6b). Mindestens z.T. handelt es sich hier um nervSse Elemente, die 
offensichtlich pilzkSrperfremden, aber noch nicht im einzelnen lokalisierten 
Neuronen angehSren. Einige Nervenfasern dringen im unteren Teil in das Stiel- 
neuropil ein und durchziehen es mit feinen Forts~tzen. 
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Abb. 1 a--d.  Protocerebrum, Quer- und L~ngsschnitte durch den Pilzk6rperstie]. Toluidin- 
gef~rbte Schnitte, Dicke 2 ~m. a Querschnitt durch die Pedunculi (P) beider Hemisph~ren, 
unterer Stielbereich kurz vor der Abzweigung der ~-Lobi, deren anterior gelegene Spitzen 
angeschnitten sind (C). Zk  ZentralkSrper. Die Doppelpfeile weisen auf netzf5rmige, dunkle 
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Das Cytoplasma der Gliazellen ifimmt im Verh/tltnis zu den Nervenfasern 
einen unverh~ltnism~Big geringen Raum im Stiel ein. Wir sch~tzen seinen 
Volumenanteil auf h6chstens 1--5%. Gliazellkerne liegen am Rande, selten 
innerhalb des Stiels. Von hier aus durchziehen schmale, wandartige Gliazell- 
fortss das Neuropil des Pedunculus. Sie sind durch parallel orientierte Tubuli 
und grol~e, rundliche Mitochondrien charakterisiert und oftmals schwer yon 
nerv6sen Elementen zu unterscheiden. 

Die Nervenfasern im Stiel sind durch Tubuli, geringfiigig ausgepr~gtes 
agranul~res endoplasmatisches Retikulum und durch langgestreckte Mitochon- 
drien gekennzeichnet, die oftmals nahezu den ganzen Durchmesser einer dfinnen 
Faser einnehmen. Das Axoplasma ist yon sehr feiner Konsistenz und aul3er- 
ordentlich empfindlich gegen inad/iquate Fixierung. Der Interzellularraum 
zwischen den Axonmembranen ist in unseren Priiparaten unterschiedlich welt. 
Er betr/igt streckenweise 100 A. H/~ufig liegen die Axonmembranen ganz dicht 
aufeinander (Abb. Be). Selten sind benachbarte Axone durch Cytoplasma yon 
Gliazellen getrennt. Der Durchmesser der Globulizellfasern im Stiel bewegt 
sich zwischen 0,05 und 1 ~m. Die dicksten Fasern liegen peripher in der Zone IV, 
die dfinnsten zentral in der Zone I. Ein Fortsatz einer Globulizelle im Stiel 
ist gew6hnlich yon 6 anderen intrinsischen Fasern umgeben (Abb. 7a). 

2. Synapsen im Pedunculus 

Das Auftreten zahlreicher synaptischer Vesikel im Stiel der PflzkSrper von 
Acheta, die sich mit Zinkjodid-Osmiums&ure darstellen lassen, weist auf chemische 
Synapsen hin, ist aber hierf/ir noeh kein entscheidendes Kriterium. Intra- 
zellul&re Auflagerungen auf begrenzte Membranbereiche, Auftreten eines Sy- 
napsenspaltes und Akkumulation von synaptischen Bl&schen gelten als Merkmale 
fiir chemische Synapsen (Gray, 1966; Gray und Guillery, 1966). 

Interessanterweise treten Massierungen von synaptischen Vesikeln im Pedun- 
culus haupts~chlich dort auf, wo drei Nervenfasern in Kontakt  treten. Aus 
Faserquerschnitten wird ersichtlich, dab in zwei, seltener in drei Axonwinkeln 
oder in einem Zwickel der drei aneinanderstol~enden Fasern elektronendichtes 
Material den Axonmembranen aufgelagert ist (Abb. 6--8). Diese elektronendich- 
ten Projektionen bilden r~umlich ungef~hr eine wallfSrmige Figur, um die die 
impr~gnierbaren synaptischen Vesikel gruppiert sind. Der Interzellularraum 
zwischen den Axonen ist an dieser Stelle deutlieh erweitert und tritt in Quer- 
sehnitten als Dreieck hervor (Abb. 8e, f). Er enth~lt ebenfalls elektronendichte 

Strukturen (s. auch Abb. 2 und 4) in den Pilzk6rpern, die spiegelbildlich zueinander 
angeordnet sind. Die Stiele lassen Zonen verschiedener Helligkeit erkennen. Vergr. 190:1. 
b Querschnitt durch die Pedunculi (P), mittlerer Stielbereich. W/~hrend hier eine dunkle 
Stielregion (Pfeile) nahezu in der Stielmitte liegt, ist die gleiche Zone in a exzentrisch 
gelagert. An die Pedunculi grenzen dicke, helle Fasern (Doppelpfeile). T Trachee, Z Zell- 
k6rper von anterior gelegenen Pars-intercerebralis-Neuronen. Vergr. 190:1. c L~ngsschnitt 
durch den Mittelteil des Stiels. Zonen III und IV sind angeschnitten. Helle Fasern ver- 
schiedenen Durchmessers (Pfeile) durchdringen das Stielneuropil. Vergr. 640:1. d Stiirkere 
Vergr6Berung des rechten Stieles aus b. Verschieden helle Stielzonen sind deutlich sichtbar. 
I--IV Stielbereiche verschiedenen Ausmal~es. Helle Faserelemente durchziehen den Stiel 

(Pfeile). F dicke Nervenfasern am Rand des Stiels. Vergr. 640:1 
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Abb. 2. a Querschnitt  durch die Stielbasis, kurz vor Abzweigung des u-Lobus, Ausschnitt .  
An den median gelegenen Stielrand (im Bfld links) grenzen dicke Nervenfasern. Eine pilz- 
kSrperfremde Faser (EF) dringt in das Stielneuropil ein. Es wird deutlich, dab ein ~iu~erer 
Ring von dicken Globulizellfasern (Zone IV) eine innere Masse yon Fasern kleineren Kalibers 
(Zone I I I )  umgibt.  Die gestrichelte Linie gibt  ungef~hr die Grenze zwisehen Zone I I I  und IV 
an. ])as dunkle netzartige Muster aus synaptischen Forts~tzen ist auf die Zone IV beschr~nkt. 
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Abb. 3. Quergeschnittene Globulizellfasern der Stielzone III .  Eine Ffille von synaptischen 
Vesikeln, angef~rbt mit  Zinkjodid-Osmiums~ure, f indet  sich in unterschiedlicher Verteilung 

in den Axonen. Zahlreiche Mitochondrien (MI) sind sichtbar. Vergr. 9800:1 

Vergr. 2900:1. b Ausschnit t  aus a (Rechteck). Ein feiner Zweig der extrinsischen Faser (EF) 
l~uft in das Stielneuropil der Zone IV. Der Doppelpfei| weist auf Synapsen. Zinkjodid- 

0smiums~ure-Impr~gnierung.  Vergr. : 14400:1 

25 Z. Zellforsch., Bd. 103 
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Abb. 4. Quergeschnittene Nervenfasern der Stielzone IV, unterer Stielteil. Mit Vesikeln 
gefiillte Faserstr~nge sind netzartig angeordnet. Zwischen ihnen liegen feine, postsynaptische 
Forts/itze (Doppelpfeile). Einige Fasern (Stem) bilden Ausliiufer aus. E F  extrinsischer Fortsatz. 

Vergr. 8700:1 

Substanz. In  vesikelfreien Axonwinkeln 1/iBt sich in einigen FKllen eine schwache 
elektronendichte Membranauflagerung erkennen. Diese mit Vesikeln assoziierten 
Membranspezialisierungen erweisen sich in L/ingsschnitten als abgegrenzte Ein- 
heiten von ca. 0,1--0,5 ~m L/inge (Abb. 7c, d). Die synaptischen Vesikel sind 
entlang der Membranverdickungen aufgereiht (Abb. 7 c, d). Wir betrachten die 
Vesikel-Membrankomplexe als chemische Synapsen. 
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Abb. 5.a u. b Quergetroffene Fasern der Stielzone IV. Fasern mit  Forts/itzen umrandet. 
Diese pr~synaptischen Projektionen enthalten synaptische Vesikel und ,,dense core vesicles". 
M I  Mitochondrien, P F  postsynaptischer Fortsatz. Vergr. 18000:1. c Grenzbereieh yon 
Stielzone IV (im rechten oberen Bildteil) und Zone I I I  (im linken unteren Bildteil), hier eine 
H/~ufung von Fasern mit synaptischen Vesikeln (SV). Doppelpfeile weisen auf Synapsen, 
er agranul/~res endoplasmatisches Reticulum. Einige Fasern (Sternchen) enthalten auBer 
synaptisehen Vesikeln auch osmiophile Vesikel (OV) vom Typ der ,,dense core vesicles". 

Vergr. 21600:1 

25* 
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Abb. 6. a Stielzone IV, Querschnitt, Ausschnitt vom Netz synaptischer Forts~tze. PF post- 
synaptisehe Fasern, die synaptischen Kontakt (Pfeile) mit Globulizellfasern haben. Vergr. 
18000:1. b Stielzone III ,  synaptische Kontakte (Kreise) zwischen quergeschnittenen 
Globulizellfasern und einem l~ingsgetroffenen Faserelement (F). Eine morphologische Polari- 
sierung der Synapsen ist klar ersichtlich. Das Inset ist eine vergrSBerte Abbildung der 
Synapse, auf die der Doppelpfeil hinweist. Deutliche Erweiterung des Synapsenspaltes (SP); 
pr~synaptisch (pr) synaptische Vesikel und elektronendichtes Material. po postsynaptischer 
Faserteil. Eine Faser (Sternchen) hat synaptischen Kontakt mit sechs umliegenden Axonen, 
osmiophile Grana vom Typ der ,,dense core vesicles" (Pfeile) MI Mitochondrien. 

Vergr. 21600:1. Insetvergr. 117 000:1 

Osmiophile Grana vom Typ  der ,,dense core vesicles" (Durchmesser 600 bis 
1200 ~m) finden sich im gesamten Stiel in pilzk6rpereigenen Fasern. Wir  
konnten  sie auch in unmit telbarer  NiChe der Per ikaryen der Globulizellen im 
Axons tumpf  feststellen. Oftmals sind sie in den Axonen ket tenf6rmig hinter- 
einandergereiht. Nach unseren Beobachtungen liegen sie niemals synaptischen 
Membranen auf, sondern sind h6chstens am R a n d  von synapt ischen Vesikel- 
massierungen anzutreffen. Eine auff~llige Hiiufung von ,,dense core vesicles" 
zeigen die Globulizellfasern der Gruppe IV im unteren Stielbereich dort, wo sie 
synaptische Kontak te  haben (Abb. 4, 5). 
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Abb. 7. a Stielzone III, Querschnitt. Synaptische Kontakte (Kreise). M I  Mitochondrium, 
S V  synaptische Vesikel. Eine Globulizellfaser grenzt im Stiel gew5hnlich an sechs um- 
Iiegende (Ziffer 1--6 bzw. 1'--6'). Vergr. 21600:1. b Quergeschnittene Fasern der Stielzone III, 
Zinkjodid-Osmiums~ure-Impr~ignierung. Synapsen sind zumeist in den Winkeln aneinander- 
grenzender Axone angeordnet. Biaxonale synaptische Komplexe (Doppelpfeile) sind h~ufiger 
als triaxonale synaptische Verbindungen (Pfeite). Vergr. 21600: 1. c L~ingsgeschnittene Fasern 
der Stielzone III,  Zinkjodid-Osmiums~ure-Impr~gnierung. Synapsen (Sternchen), zweiseitige 
Auflagerung elektronendichten Materials und synaptischer Vesikel. Synaptische Vesikel 
linden sich teilweise im Axoptasma verstreut. VergrSl~erung 17 300:1. d Synaptischer Kom- 
plex von zwei Axonen (Ax I u n d  A x  2). M I  Mitochondrium, N T  Neurotubuli. Vergr. 68400:1 
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Ahb. 8a--L Stielzone [II, Querschnitte. Die Anordnung der Synapsen in den Zwickeln der 
Nervenfasern ist deutlich, a--e Synaptische Vesikel erscheinen aufgrund der Zinkjodid- 
Osmiums~ure-Impr~gnierung schwarz, a Eine Faser (Sternchen), die Zinkjodid-Osmium- 
s~ure-positive Einschliisse enthiilt, grenzt an mehrere priisynaptische FortsEtze. M I  Mito- 
chondrium. Vergr. 45000:1. b Zwei synaptische Komplexe (SY), N T  Neurotubuli. Vergr. 
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Die Frage nach der Art der synaptischen Integration der Nervenfasern ist 
schwierig zu beantworten. Mit Sicherheit gibt es synaptische Kontakte zwischen 
Globulizellfasern und extrinsischen Zellfasern, die teilweise an der Basis des Stiels, 
noch vor dem Ursprung des ~-Lobus, in das Neuropil eindringen und dicke und 
feine Forts~tze in verschiedene Richtungen senden. Diese Synapsen zwischen 
extrinsischen und intrinsischen Fasern sind dabei nicht ausschlie~lich in Axon- 
winkeln angeordnet, sondern auch dort, wo nur zwei Axone aneinandergrenzen 
(Abb. 6b). Eine einseitige Vesikelmassierung, elektronendichte Membranauflage- 
rung und ein erweiterter Synapsenspalt (200 A) sind deutlich. 

Bisher haben wit im Stiel lediglich solche pilzkSrperfremde Fasern beobachtet, 
die auf Grund der morphologischen Polarisierung ihrer Synapsen als post- 
synaptisch anzusehen sind. Es liegt mit groi~er Wahrscheinlichkeit eine Konver- 
genz vieler Globulizellfasern auf wenige extrinsische Forts/itze vor (Abb. 4, 6). 
Es erscheint nicht gerechtfertigt, diese postsynaptischen Forts~tze als Dendriten 
anzusprechen, da feinstrukturelle Kriterien, wie sie ffir das Nervensystem von 
Wirbeltieren gelten, fehlen. Auch die Anwendung des Begriffs ,,Axon" wird 
demnach problematisch. 

In der Zone IV bietet sich im unteren Stielbereich ein von den anderen 
Zonen abweichendes Bild. Hier haben die intrinsischen Fasern entweder schmale 
pri~synaptische Projektionen (Abb. 5a, b) oder direkten synaptischen Kontakt  
vom Faserstamm zum extrinsischen Fortsatz (Abb. 4, 6a). Diese pr~synap- 
tischen Ausl~ufer der Globulizellfasern suchen die extrinsischen Fasern und 
bilden zusammen mit ihnen ein netzartiges Muster, das schon lichtmikroskopisch 
erkennbar ist (Abb. 1 a, 2, 4). Die pr~synaptischen intrinsischen Forts~tze kSnnen 
sich verzweigen und eine Globulizellfaser mit mindestens zwei extrinsischen Fort- 
s~ttzen verbinden. Ws also in der Zone IV im unteren Stielbereich 
zun~chst medial und dann auch welter zellulifugal lateral die Synapsen auf 
ein gitterartiges Gebilde konzentriert sind, findet man auf der gleichen StielhShe 
der Zone I I I  und im gesamten Stiel eine mehr oder minder diffuse Verteilung 
der Synapsen vorliegen. Die inneren Zonen I und I I  scheinen gleichfalls mit 
extrinsischen Fasern verknfipft zu sein, doch sind relativ wenig Synapsen zu 
beobachten. 

Wir kSnnen z.Zt. nicht mit Sicherheit entscheiden, ob Globulizellfasern 
untereinander Kontakt  fiber chemische Synapsen haben, haben jedoch starke 
Hinweise ffir ,,axo-axonale" Synapsen yon intrinsischen Fasern in der Stiel- 
zone I I I  gefunden. 

78000:1. c Synapsenkomplex, an dem drei Axone beteiligt sind (Ax 1, Ax  2 und Ax  3). Eine 
morphologische Polarisierung der Synapsen ist nicht ersichtlich. M I  Mitochondrium. 
Vergr. 78000:1. d Synapsen (SY) im Winkel von jeweils nur einem Axon. N T  Ncurotubuli. 
Vergr. 117000:1. e Synapse mit biaxonalen elektronendichten Projektionen und Vesikel- 
massierungen. SV synaptische Vesikel. Der Interzellularraum ist zu einem Synapsenspalt 
(SP) deutlich erweitert. Man vergleiche hierzu den Zwickel yon drei aneinanderstoBenden 
Axonmembranen (Sternchen) und die unterschiedliche Ausbildung des Interzellularraumes 
zwischen zwei Axonen: enge Appositionen der Membranen (Pfeil), deutlich sichtbarer 
Interzellularraum (Doppelpfeil). Vergr. 117000: 1. f Synapsenkomplex, Synapsenspalt (SP), 
elektronendichte Projektion (EP), osmiophiles Vesikel (OV) vom Typ der ,,dense core 

vesicles". Vergr. 213000:1 
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Diskussion 

Im Stiel der Pilzk6rper yon Acheta domesticus lassen sich spezielle Membran- 
komplexe aufzeigen, die wegen ihrer Feinstruktur dem Typ der sog. chemischen 
Synapsen zugeordnet werden mfissen. Sie zeichnen sich durch begrenzte Erwei- 
terungen des Interzellularraumes (Synapsenspalt), durch Auflagerung elektronen- 
dichten Materials auf die Membranen und durch Anh/~ufung von synaptischen 
Vesikeln aus. Diese Synapsen wcisen also eine wesentliche Ubereinstimmung 
mit synaptischen Kontaktstellen auf, wie sie bci verschiedenen Arthropoden 
beobachtet worden sind (Trujillo-Cenoz, 1965; Trujillo-Cenoz und Melamed, 1967; 
Smith, 1967; Steiger, 1967; Lamparter, Steiger, Sandri und Akert, 1969). Be- 
merkenswert erscheint uns die Lage der Synapsen im Winkel yon Axonen, also 
an Often, wo mehrere Fasern zusammentreffen. Eine vergleichbare Lage yon 
Synapsen teilen besonders Trujillo-Cenoz (1965) und Trujillo-Cenoz und Mela- 
med (1967) ffir die optischen Ganglien yon Insekten und Spinnen mit, sie 
konnte yon uns auch im deutocerebralen Lobus olfactorins der Wanderheu- 
schrecke Locusta migratoria beobachtet werden (Schfirmann und Wechsler, in 
Vorbereitung, 1969). Die yon uns festgestellten Massierungen synaptischer Vesikel 
in Pilzk6rperfasern liegen haupts/ichlich entlang der Fasermembranen. Synap- 
tische EndknSpfchen pilzkSrpereigener Fasern (Goll, 1967, Formica) haben wir 
im Stiel bisher nur in der Zone IV im unteren Stielbereich entdecken kSnnen. 

Da h/iufig in anliegenden Winkeln yon zwei, seltener drei bcnachbarten 
Axonen synaptische Spezialstrukturen erkcnnbar sind, ist die Frage, ob und in 
welcher Weise die Synapsen polarisiert sind, nur teilweise zu beantworten. 
Man kennt bei verschiedenen Evertebraten Synapsen oder synaptische Gebilde, 
die symmetrisch auf den betefligten Axonmembranen angeordnet liegen, also 
morphologisch nicht polarisiert sind (Hama, 1959, 1961, 1966; Martin, 1969), 
und man weiB aus elektrophysiologischen Untersuchungen, dab es Synapsen gibt, 
die eine Erregungsfibermittlung in beide Richtungen zulassen (Wiersma, 1947; 
Furshpan und Potter, 1959). Die Synapsen zwischen pilzk6rperfremden und 
pilzk6rpereigenen Fasern im unteren Stielbereich zeigen eine klare morphologische 
Polarisierung in der Weise, dab Globulizellfasern als pr/isynaptisch, extrinsische 
Fasern als postsynaptisch anzusehen sind. Ffir die Komplexe der Globulizell- 
fasern, bei denen nur in einem Axonwinkel synaptische Strukturen erkennbar 
sind, ist gleichfalls anzunehmen, dab eine Polarit/it vorliegt. Das Axon mit 
Vesikelmassierung und elektronendichter Auflagerung daft als pr/isynaptisch zu 
einer oder zwei benachbarten Fasern betrachtet werden. Wenn eine Anordnung 
synaptischen Materials in zwei von drei aneinandergrenzenden Axonwinkeln 
vorliegt, kann man vermuten, dab der Faserteil mit Vesikelmassierung dem 
priisynaptischen, der anhegende vesikelfreie Axonabschnitt dem postsynaptischen 
Element zugehSrt. An diesen Orten kSnnte damit ein Axon auf engbegrenztem 
Raum Erregungen yon zwei pr/~synaptischen Fasern empfangen. Wenn in drei 
anhegenden Axonwinkeln synaptische Spezialstrukturen vorhanden sind, ist zu 
vermuten, dab die drei Axone mit einer in einer anderen Schnittebene liegenden 
Faser synaptisch verbunden sind. 

W/ihrend sich die osmiophilen Grana vom Typ der ,,dense core vesicles" 
gegenfiber einer Zinkjodid-Osmiums/~ure-Impr~gnierung negativ verhalten, lassen 
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sich die kleinen, hellen synaptischen Bliischen mit dieser Methode anf~rben. 
Beide Vesikeltypen reagieren also genauso wie die entsprechenden bei Wirbel- 
tieren (Akert und Sandri, 1968). 

Steiger (1967) hat eine elektrotonische Erregungsfibertragung fiber ,,tight 
junctions" ffir die postsynaptischen Globulizellfasern im Kelchneuropil von 
Formica postuliert. Da bei unsercn Untersuchungen die Weite des Intcrzellular- 
raumes zwischen den Axonen in gleichen Hirngebieten und besonders in den 
Corpora pedunculata bei mehreren Tieren nach gleicher Fixation wechselte, ist 
fraglich, ob die enge Apposition der Membranen als i~quivalentes Bild des natfir- 
lichen Zustandes anzusehen ist. Karlsson und Schultz (1964, 1965) fanden nach 
Glutaraldehydperfusion im Gehirn yon S~ugern eine Okklusion yon Membranen, 
die in osmiumfixiertem Material nicht auftrat. Maynard (1967) vermutet  auf- 
grund elektrophysiologischer Untersuchungen am PilzkSrper der Schabe Peri- 
planeta americana ebenfalls elektrotonische Erregungsausbreitung. Er h~lt diesen 
Modus der Erregungsfibertragung ffir die Globulizelleu im oberen Stielbereich 
ffir wahrscheinlich. Aufgrund der vorliegenden Befunde ist im Pilzk5rperstiel 
yon Acheta zum mindesten teilweise eine Interaktion yon Fasern mittels chemischer 
Synapsen mSglich. Es bestehen Hinweise ffir eine synaptische Verknfipfung yon 
PilzkSrperfasern untereinander. Eine Entscheidung in diesem Sinne ist im Einzcl- 
fall sehr schwierig und dfirftc nur mit Hilfe yon Degenerationsexperimenten 
zuverliissig mSglich sein. Mit Sicherheit sind jedoch, besondcrs im unteren Stiel- 
tell, intrinsische mit extrinsischen Faserelementen verkntipft, wie sie Goll (1967) 
im Pedunculus von Formica nachgewiesen hat. Hier sind extrinsische Faser- 
clemente postsynaptisch. Eine Konvergenz der Globulizellforts~tze auf extrin- 
sische, sich stark verzweigende Fasern, die z.T. noch vor der Wurzel des ~-Lobus 
in den Stiel eindringen, ist ziemlich sicher. Eine Erregungsefferenz aus dem 
PilzkSrper ist also nicht nur im ~-Lobus und fl-Lobus zu suchen, sondern ist 
wegen der morphologischen Hinweise auch ffir den Pedunculus zu erwarten. 
Ob eine funktionelle Interaktion zwischen Nervenfasern im Stiel der PilzkSrper 
bei Insekten ausschliel31ich fiber chemische Synapsen erfolgt oder ob zus/~tzlich 
auch eine Informations/ibertragung auf elektrotonischem Wegc stattfindct, bcdarf 
noch weitcrer Kl~rung. 

Besondere Beachtung verdient die Tatsache, dab im PflzkSrperstiel verschie- 
dene Axongruppen vorhanden sind, die sich nicht nut aufgrund ihrer Axon- 
durchmesser, sondern auch durch das Vorkommen und die Verteflung yon 
synaptischen Vesikeln und chemischen Synapsen voneinander unterscheiden. Es 
liegt nahc, diesen morphologisch unterscheidbaren Fasertypcn auch verschiedene 
Funktionen zuzuschreiben, womit eine gewisse funktionellc Spezifit~t der Pilz- 
kSrper gegeben w~re (vgl. Huber, 1965). 

Morphologische Indizien ffir Synapsen im PilzkSrperstiel sind unseres Wissens 
bisher nur yon Goll (1967) erbracht worden. Die PilzkSrper enthalten also nicht 
nur im Kelch, dem ~-Lobus und fl-Lobus Synapsen (Vowles, 1955; Steiger, 
1967; Manzini und Frontali, 1967, und eigene Beobachtungen), sondcrn, wie 
unsere Ergebnisse zeigen, auch im Stiel, also in allen ihren Teilen. Durch die 
Ffille ihrer Synapsen erscheincn die Globulizellfasern, die die PilzkSrper nicht 
verlassen, dazu pr~destiniert, Errcgungen zu verarbeiten. Wir sehen in unseren 
Befunden cine weitere Stfitze ffir die Auffassung, dab die Corpora pedunculata 
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e in  i~u~erst k o m p l e x e s ,  zent ra les ,  a s soz ia t ives  H i r n g e b i l d e  dars te l len .  A u f g r u n d  

ih re r  m o r p h o l o g i s c h e n  E i g e n s c h a f t e n  k S n n e n  sie als  s y n a p t i s c h e s  S y s t e m  auf  

e n g s t e m  R a u m  a n g e s e h e n  werden .  
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