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On the Structure of the Mushroom- Bodies in the Brain of Insects

Summary. 1. The stalk of the mushroom-bodies (Corpora pedunculata) of the ecricket
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 III 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. Intrinsic and extrinsic nerve fibers make synaptic contacts. There is some evidence,
that globuli cell fibers interact by chemical synapses too.

5. Special synaptic structures such as electron dense projections and accumulations of
vesicles are situated predominantly 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, that
mushroom bodies represent an important brain center for association.
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Zusammenfassung. 1. Die Stiele der Corpora pedunculata im Gehirn von Acheta dome-
sticus L. weisen eine Zonierung auf, die auf einer bestimmten Gruppierung von Globuli-
zellfasertypen in der Stielsiule beruht.

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

3. Sog. chemische Synapsen treten hauptsichlich in der Zone III, die den gréBten Teil
des Stielvolumens einnimmt, und im basalen Stiel in der Zone IV auf. Auller synaptischen
Vesikeln, die sich mit Zinkjodid-Osmiumséure imprédgnieren lassen, finden sich in den
Pilzkorperfasern zahlreiche osmiophile Grana vom Typ der ,,dense core vesicles‘.

4. Globulizellfasern sind mit pilzkoérperfremden Fasern im Stiel synaptisch verkniipft.
Sehr wahrscheinlich konvergieren im unteren Stielteil Globulizellfasern auf postsynaptische
extrinsische Fortsitze. Wahrscheinlich haben auch Globulizellfasern untereinander synap-
tischen Kontakt.

5. Synaptische Spezialstrukturen (elektronendichte Auflagerungen, Massierungen von
synaptischen Vesikeln) finden sich gréBtenteils in den anliegenden Winkeln von zwei benach-
barten Axonen. Oftmals kann eine Entscheidung tiber die Polarisierung der Synapsen
nicht getroffen werden.

6. Die verschiedenen Fasertypen und ihre Kontakte iber Synapsen werden im Hinblick
auf die Funktion der Corpora pedunculata diskutiert, die nach verbreiteter Ansicht
assoziative Hirnzentren verkérpern.

* Herrn Prof. Dr. Dr. h.c. B. Rensch, Minster, zum 70. Geburtstag gewidmet.
** Herrn Prof. Dr. F. Huber, Koln, danke ich fur Diskussion und Durchsicht des
Manuskripts.
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Seit Dujardin (1850) werden die Pilzkérper (Corpora pedunculata) im Gehirn
der Insekten als wichtige ilibergeordnete, assoziative Zentren betrachtet. Mit
reizphysiologischen Verfahren wurde nachgewiesen, daBl den Corpora pedunculata
eine zentrale Funktion bei der Steuerung von Verhaltensweisen zukommt
(Huber, 1960, 1965; Rowell, 1963 ; Vowles, 1964 ; Otto, 1969).

Die Pilzkérper liegen als paarige Gebilde im ersten Hirnabschnitt und sind
von dem umliegenden protocerebralen Neuropilem klar abgegrenzt. Sie bestehen
aus kleinen Neuronen, den sog. Globulizellen, deren Perikaryen eine geschlossene
Schicht an der Peripherie des Protocerebrum einnehmen. Ihre Nervenfasern
bilden den Kelch (Calyx) und den Stiel (Pedunculus) aus, ferner einen riick-
laufigen Stiel (a-Lobus oder Cauliculus) und einen Balken (8-Lobus) (Hanstrém,
1928; Vowles, 1955).

Uber die Morphologie der Corpora pedunculata und ihre Verbindungen zu
anderen Hirnregionen existieren zahlreiche Arbeiten (vgl. Hanstrom, 1928;
Bullock und Horridge, 1965). Die Pilzkorper von sozialen Hymenopteren haben
besonderes Interesse erfahren (Vowles, 1955; Steiger, 1967; Goll, 1967). Kelch,
riickldufiger Stiel und Balken sind als Zonen synaptischer Verkniipfung bekannt.
Wihrend die Glomeruli im Kelch Strukturen darstellen, in denen afferente Fasern
iiber synaptische Endkolben mit Globulizellfortsitzen der Corpora pedunculata
verbunden sind, ist bisher unklar, ob auch der a-Lobus afferente Erregungen
empfangt oder mit efferenten Neuronen Verbindungen eingeht (Vowles, 1964).
Der Balken (f-Lobus) gilt als Zone fir die Ubertragung pilzkérpereigener
Erregungen an efferente Neuronen (Vowles, 1955). Manzini und Frontali (1967)
konnten mit Hilfe der Elektronenmikroskopie an der Schabe Periplaneta americana
keinen Aufschlull tiber eine synaptische Polarisierung im «- und pf-Lobus
gewinnen.

Morphologische Indizien fiir Synapsen im Pilzkorperstiel hat bisher lediglich
Goll (1967) gefunden, der im Gehirn von Formica anhand von QGolgi-Impré-
gnationen ,,stummelférmige Fortsidtze* an Pilzkorperfasern im Stiel feststellt, die
er als synaptische Endknopfchen wertet. Die Pilzkorperstiele im Gehirn der
Hausgrille Acheta domesticus sind Gegenstand der vorliegenden Arbeit. Zur Orien-
tierung iiber die Morphologie des Gehirns von Orthopteren sei auf die Arbeiten
von Hanstrom (1940), Jawlowski (1953), Satija (1958) und Huber (1960) ver-
wiesen. Wir befassen uns besonders mit der Struktur von Synapsen. Eine genaue
Charakterisierung der Stielzonen und eine Zihlung der Nervenfasern verschiedener
Typen wird an anderer Stelle gegeben werden (Schirmann, in Vorbereitung).

Material und Methoden?

1. Versuchstiere. Mannliche und weibliche Imagines des Heimchens Acheta domesticus L.

2. Lichtmikroskopie. Quer- und Langsschnitte der Pilzkérperstiele, Stufenschnitte aus fur
die Elektronenmikroskopie eingebettetem Material, Schnittdicke 1—3 pm, Farbung Toluidin-
blau.

3. Elektronenmikroskopie. Praparation 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 Osmolaritit

1 Fiir technische Hilfe danke ich Frau E. Kurz, Max-Planck-Institut fiir Hirnforschung,
Kéln-Merheim.
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der 2,5%igen Glutaraldehydlésung 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 Osmiumséure, Paladepuffer (wie oben), pH 7,5—7,7.

Die Zinkjodid-Osmiumsdure-Imprignierung zur Darstellung synaptischer Vesikel nach der
Methode von Akert und Sandri (1968) wurde nach Glutaraldehydfixation mit Erfolg durch-
gefithrt. Impréignierungslosung: Verhéltnis der Volumina von Zinkjodidlésung zu Osmium-
sdurelésung (gepuffert wie oben) 2:1. Dauer der Impréignierung ca. 15 Std. Entwisserung iber
Alkoholstufen, Einbettung in Epon iiber Propylen. Kontrastierung mit Bleihydroxyd, Blei-
citrat oder zusitzlich mit Uranylacetat. EM-Aufnahmen von Léngs- 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 PrimérvergroBerung in Serie fotografiert.
Zur Auswertung wurden die Serienfotos dreifach nachvergroBert und zusammenmontiert.

Ergebnisse

1. Allgemeiner Aufbau der Pilzkorperstiele

Schon lichtmikroskopisch kann man an Quer- und Léngsschnitten sehen,
dal die Stielsdule (Durchmesser 90—100 wm) nicht homogen ist, sondern helle
und dunkle Zonen erkennen 1aBt, die in Querschnitten als nahezu konzentrische
Ringe mehr oder weniger deutlich hervortreten. In weiten Bereichen des Stiels
haben diese Zonen ungefihr die gleiche Lage und Ausdehnung. Wir unterscheiden
4 Zonen (I—IV) (Abb. 1).

Aus elektronenmikroskopischen Bildern wird klar ersichtlich, daB die in Quer-
schnitten auffillige konzentrische Zonierung des Stiels auf Gruppen von Nerven-
fasern zuriickzufiihren ist, die parallel verlaufend den Stiel der Léinge nach durch-
ziehen. Diese Axongruppen sind nicht allein durch die verschiedenen 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 Bliaschen auf (Abb.4—8). Sie haben einen Durchmesser von
200—400 A und lassen sich mit Zinkjodidosmiumsdure imprégnieren, sie sind
als synaptische Vesikel aufzufassen. Die von uns als Zone III bezeichnete
Stielregion (Abb. 1—3), die den groften Teil des Stielvolumens einnimmt, ist
in ihrer ganzen Lénge durch eine Fiille von derartigen Vesikeln und von
Synapsen ausgezeichnet und hebt sich dadurch von den vesikelarmen Zonen I,
IT und 1V deutlich ab, die bis auf den unteren Stielteil ebenfalls synapsenarm
ist. Im unteren Stielbereich, noch vor Abgang des «-Lobus, findet sich besonders
medial in der Zone IV eine netzartige Anordnung feiner, nervéser Fortsitze,
die eine Fiille von Synapsen und synaptischen Vesikeln enthalten (Abb. 2, 4,
5a, b, 6a). Die Fasergruppen sind nicht durch Gliahiillen voneinander getrennt.
AuBler den feinen, parallel gelagerten Nervenfasern von 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 Stielsiule orientiert sind (Abb.
le, 6b). Mindestens z.T. handelt es sich hier um nervose Elemente, die
offensichtlich pilzkdrperfremden, aber noch nicht im einzelnen lokalisierten
Neuronen angehéren. Einige Nervenfasern dringen im unteren Teil in das Stiel-
neuropil ein und durchziehen es mit feinen Fortsétzen.
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Abb. 1a—d. Protocerebrum, Quer- und Lingsschnitte durch den Pilzkérperstiel. Toluidin-
gefirbte Schnitte, Dicke 2 pm. a Querschnitt durch die Pedunculi (P) beider Hemisphéren,
unterer Stielbereich kurz vor der Abzweigung der a«-Lobi, deren anterior gelegene Spitzen
angeschnitten sind (C). Zk Zentralkérper. Die Doppelpfeile weisen auf netzférmige, dunkle
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Das Cytoplasma der Gliazellen nimmt im Verhiltnis zu den Nervenfasern
einen unverhiltnismaBig geringen Raum im Stiel ein. Wir schéitzen seinen
Volumenanteil auf hochstens 1—5%. Gliazellkerne liegen am Rande, selten
innerhalb des Stiels. Von hier aus durchziehen schmale, wandartige Gliazell-
fortsatze das Neuropil des Pedunculus. Sie sind durch parallel orientierte Tubuli
und groBle, rundliche Mitochondrien charakterisiert und oftmals schwer von
nervosen Elementen zu unterscheiden.

Die Nervenfasern im Stiel sind durch Tubuli, geringfiigiz ausgeprigtes
agranuldres endoplasmatisches Retikulum und durch langgestreckte Mitochon-
drien gekennzeichnet, die oftmals nahezu den ganzen Durchmesser einer diinnen
Faser einnehmen. Das Axoplasma ist von sehr feiner Konsistenz und auBer-
ordentlich empfindlich gegen inaddquate Fixierung. Der Interzellularraum
zwischen den Axonmembranen ist in unseren Priparaten unterschiedlich weit.
Er betrigt streckenweise 100 A. Haufig liegen die Axonmembranen ganz dicht
aufeinander (Abb. 8e). Selten sind benachbarte Axone durch Cytoplasma von
Gliazellen getrennt. Der Durchmesser der Globulizellfasern im Stiel bewegt
sich zwischen 0,05 und 1 pm. Die dicksten Fasern liegen peripher in der Zone IV,
die diinnsten zentral in der Zone I. Ein Fortsatz einer Globulizelle im Stiel
ist gewohnlich von 6 anderen intrinsischen Fasern umgeben (Abb. 7a).

2. Synapsen tm Pedunculus

Das Auftreten zahlreicher synaptischer Vesikel im Stiel der Pilzkérper von
Acheta, die sich mit Zinkjodid-Osmiumséure darstellen lassen, weist auf chemische
Synapsen hin, ist aber hierfir noch kein entscheidendes Kriterium. Intra-
zellulire Auflagerungen auf begrenzte Membranbereiche, Auftreten eines Sy-
napsenspaltes und Akkumulation von synaptischen Blaschen gelten als Merkmale
fiir chemische Synapsen (Gray, 1966; Gray und Guillery, 1966).

Interessanterweise treten Massierungen von synaptischen Vesikeln im Pedun-
culus hauptsichlich dort auf, wo drei Nervenfasern in Kontakt treten. Aus
Faserquerschnitten wird ersichtlich, daBl in zwei, seltener in drei Axonwinkeln
oder in einem Zwickel der drei aneinanderstoBlenden Fasern elektronendichtes
Material den Axonmembranen aufgelagert ist (Abb. 6—8). Diese elektronendich-
ten Projektionen bilden rdumlich ungefihr eine wallférmige Figur, um die die
impragnierbaren synaptischen Vesikel gruppiert sind. Der Interzellularraum
zwischen den Axonen ist an dieser Stelle deutlich erweitert und tritt in Quer-
schnitten als Dreieck hervor (Abb. 8¢, f). Er enthilt ebenfalls elektronendichte

Strukturen (s. auch Abb.2 und 4) in den Pilzkérpern, die spiegelbildlich zueinander
angeordnet sind. Die Stiele lassen Zonen verschiedener Helligkeit erkennen. Vergr. 190:1.
b Querschnitt durch die Pedunculi (P), mittlerer Stielbereich. Wihrend 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-
koérper von anterior gelegenen Pars-intercerebralis-Neuronen. Vergr. 190:1. ¢ Langsschnitt
durch den Mittelteil des Stiels. Zonen III und IV sind angeschnitten. Helle Fasern ver-
schiedenen Durchmessers (Pfeile) durchdringen das Stielneuropil. Vergr. 640:1. d Stirkere
VergroBerung des rechten Stieles aus b. Verschieden helle Stielzonen sind deutlich sichtbar.
I—IV Stielbereiche verschiedenen Ausmafes. 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 «-Lobus, Ausschnitt.
An den median gelegenen Stielrand (im Bild links) grenzen dicke Nervenfasern. Eine pilz-
korperfremde Faser (EF) dringt in das Stielneuropil ein. Es wird deutlich, daB ein duBerer
Ring von dicken Globulizellfasern (Zone IV) eine innere Masse von Fasern kleineren Kalibers
(Zone IIT) umgibt. Die gestrichelte Linie gibt ungefahr die Grenze zwischen Zone I11 und IV
an. Das dunkle netzartige Muster aus synaptischen Fortsitzen ist auf die Zone 1V beschrinkt.
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Abb. 3. Quergeschnittene Globulizellfasern der Stielzone I1I. Eine Fille von synaptischen
Vesikeln, angefirbt mit Zinkjodid-Osmiumséure, findet sich in unterschiedlicher Verteilung
in den Axonen. Zahlreiche Mitochondrien (M) sind sichtbar. Vergr. 9800:1

Vergr. 2900:1. b Ausschnitt aus a (Rechteck). Ein feiner Zweig der extrinsischen Faser (EF)
liuft in das Stielneuropil der Zone IV. Der Doppelpfeil weist auf Synapsen. Zinkjodid-
Osmiumséure-Imprignierung. Vergr.: 14400:1

25 Z. Zellforsch., Bd. 103
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Abb. 4. Quergeschnittene Nervenfasern der Stielzone IV, unterer Stielteil. Mit Vesikeln

gefullte Faserstringe sind netzartig angeordnet. Zwischen ihnen liegen feine, postsynaptische

Fortsiitze (Doppelpfeile). Einige Fasern (Stern) bilden Ausldufer aus. EF extrinsischer Fortsatz.
Vergr. 8700:1

Substanz. In vesikelfreien Axonwinkeln laB8t sich in einigen Fillen eine schwache
elektronendichte Membranauflagerung erkennen. Diese mit Vesikeln assoziierten
Membranspezialisierungen erweisen sich in Léngsschnitten als abgegrenzte Ein-
heiten von ca. 0,1—0,5 um Lénge (Abb. 7¢, d). Die synaptischen Vesikel sind
entlang der Membranverdickungen aufgereiht (Abb. 7¢, 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 Fortsitzen umrandet.
Diese prasynaptischen Projektionen enthalten synaptische Vesikel und ,,dense core vesicles**.
MI Mitochondrien, PF postsynaptischer Fortsatz. Vergr. 18000:1. ¢ Grenzbereich von
Stielzone IV (im rechten oberen Bildteil) und Zone III (im linken unteren Bildteil), hier eine
Hiufung von Fasern mit synaptischen Vesikeln (SV). Doppelpfeile weisen auf Synapsen,
er agranulires endoplasmatisches Reticulum. Einige Fasern (Sternchen) enthalten auBer
synaptischen 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 Fortsitze. PF post-
synaptische Fasern, die synaptischen Kontakt (Pfeile) mit Globulizellfasern haben. Vergr.
18000:1. b Stielzone III, synaptische Kontakte (Kreise) zwischen quergeschnittenen
Globulizellfasern und einem lingsgetroffenen Faserelement (¥). Eine morphologische Polari-
sierung der Synapsen ist klar ersichtlich. Das Inset ist eine vergroBerte Abbildung der
Synapse, auf die der Doppelpfeil hinweist. Deutliche Erweiterung des Synapsenspaltes (SP):
prasynaptisch (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. 117000:1

Osmiophile Grana vom Typ der ,.dense core vesicles” (Durchmesser 600 bis
1200 pm) finden sich im gesamten Stiel in pilzkérpereigenen ¥asern. Wir
konnten sie auch in unmittelbarer Nahe der Perikaryen der Globulizellen im
Axonstumpf feststellen. Oftmals sind sie in den Axonen kettenférmig hinter-
einandergereibht. Nach unseren Beobachtungen liegen sie niemals synaptischen
Membranen auf, sondern sind hochstens am Rand von synaptischen Vesikel-
massierungen anzutreffen. Eine auffillige Haufung von ,dense core vesicles
zeigen die Globulizellfasern der Gruppe 1V im unteren Stielbereich dort, wo sie
synaptische Kontakte haben (Abb. 4, 5).
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Abb. 7. a Stielzone IIY, Querschnitt. Synaptische Kontakte (Kreise). M1 Mitochondrium,
SV synaptische Vesikel. Eine Globulizellfaser grenzt im Stiel gewdhnlich an sechs um-
liegende (Ziffer I—6 bzw. 1’—6"). Vergr. 21600: 1. b Quergeschnittene Fasern der Stielzone 111,
Zinkjodid-Osmiumsiure-Imprignierung. Synapsen sind zumeist in den Winkeln aneinander-
grenzender Axone angeordnet. Biaxonale synaptische Komplexe (Doppelpfeile) sind haufiger
als triaxonale synaptische Verbindungen (Pfeile). Vergr. 21600:1. ¢ Langsgeschnittene Fasern
der Stielzone III, Zinkjodid-Osmiumséiure-Imprignierung. Synapsen (Sternchen), zweiseitige
Auflagerung elektronendichten Materials und synaptischer Vesikel. Synaptische Vesikel
finden sich teilweise im Axoplasma verstreut. Vergroferung 17300:1. d Synaptischer Kom-
plex von zwei Axonen (Ax I und Az 2). M1 Mitochondrium, N7 Neurotubuli. Vergr. 68400:1

5
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Abb. 8a—{. Stielzone III, Querschnitte. Die Anordnung der Synapsen in den Zwickeln der
Nervenfasern ist deutlich. a—¢ Synaptische Vesikel erscheinen aufgrund der Zinkjodid-
Osmiumsiure-Impragnierung schwarz. a Eine Faser (Sternchen), die Zinkjodid-Osmium-
sdure-positive Einschlisse enthilt, grenzt an mehrere prisynaptische Fortsitze. M1 Mito-
chondrium, Vergr. 45000:1. b Zwei synaptische Komplexe (SY), N7 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 a-Lobus, in das Neuropil eindringen und dicke und
feine Fortsitze in verschiedene Richtungen senden. Diese Synapsen zwischen
extrinsischen und intrinsischen Fasern sind dabei nicht ausschlieflich 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 wir im Stiel lediglich solche pilzkorperfremde Fasern beobachtet,
die auf Grund der morphologischen Polarisierung ihrer Synapsen als post-
synaptisch anzusehen sind. Es liegt mit groBer Wahrscheinlichkeit eine Konver-
genz vieler Globulizellfasern auf wenige extrinsische Fortsitze vor (Abb. 4, 6).
Es erscheint nicht gerechtfertigt, diese postsynaptischen Fortsitze als Dendriten
anzusprechen, da feinstrukturelle Kriterien, wie sie fiir 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
prasynaptische Projektionen (Abb. 5a, b) oder direkten synaptischen Kontakt
vom Faserstamm zum extrinsischen Fortsatz (Abb. 4, 6a). Diese prisynap-
tischen Ausldufer der Globulizellfasern suchen die extrinsischen Fasern und
bilden zusammen mit ihnen ein netzartiges Muster, das schon lichtmikroskopisch
erkennbar ist (Abb. 1a, 2, 4). Die prasynaptischen intrinsischen Fortsitze kénnen
sich verzweigen und eine Globulizellfaser mit mindestens zwei extrinsischen Fort-
sadtzen verbinden. Wiahrend also in der Zone IV im wunteren Stielbereich
zundchst medial und dann auch weiter zellulifugal lateral die Synapsen auf
ein gitterartiges Gebilde konzentriert sind, findet man auf der gleichen Stielhohe
der Zone IIT und im gesamten Stiel eine mehr oder minder diffuse Verteilung
der Synapsen vorliegen. Die inneren Zonen I und IT scheinen gleichfalls mit
extrinsischen Fasern verkniipft zu sein, doch sind relativ wenig Synapsen zu
beobachten.

Wir koénnen z.Zt. nicht mit Sicherheit entscheiden, ob Globulizellfasern
untereinander Kontakt iiber chemische Synapsen haben, haben jedoch starke
Hinweise fiir ,,axo-axonale” Synapsen von intrinsischen Fasern in der Stiel-
zone III gefunden.

78000:1. ¢ Synapsenkomplex, an dem drei Axone beteiligt sind (dz I, Az 2 und Az 3). Eine
morphologische Polarisierung der Synapsen ist nicht ersichtlich. MI Mitochondrium.
Vergr. 78000:1. d Synapsen (SY) im Winkel von jeweils nur einem Axon. N7 Neurotubuli.
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 von 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 Pilzkérper von Acheta domesticus lassen sich spezielle Membran-
komplexe aufzeigen, die wegen ihrer Feinstruktur dem Typ der sog. chemischen
Synapsen zugeordnet werden miissen. Sie zeichnen sich durch begrenzte Erwei-
terungen des Interzellularraumes (Synapsenspalt), durch Auflagerung elektronen-
dichten Materials auf die Membranen und durch Anhdufung von synaptischen
Vesikeln aus. Diese Synapsen weisen also eine wesentliche Ubereinstimmung
mit synaptischen Kontaktstellen auf, wie sie bei 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 von Axonen, also
an Orten, wo mehrere Fasern zusammentreffen. Eine vergleichbare Lage von
Synapsen teilen besonders Trujillo-Cenoz (1965) und Trujillo-Cenoz und Mela-
med (1967) fur die optischen Ganglien von Insekten und Spinnen mit, sie
konnte von uns auch im deutocerebralen Lobus olfactorius der Wanderheu-
schrecke Locusta migratoria beobachtet werden (Schiirmann und Wechsler, in
Vorbereitung, 1969). Die von uns festgestellten Massierungen synaptischer Vesikel
in Pilzkorperfasern liegen hauptsichlich entlang der Fasermembranen. Synap-
tische Endknopichen pilzkorpereigener Fasern (Goll, 1967, Formica) haben wir
im Stiel bisher nur in der Zone IV im unteren Stielbereich entdecken kénnen.

Da hiufig in anliegenden Winkeln von zwei, seltener drei benachbarten
Axonen synaptische Spezialstrukturen erkennbar 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 beteiligten Axonmembranen angeordnet liegen, also
morphologisch nicht polarisiert sind (Hama, 1959, 1961, 1966; Martin, 1969),
und man weil aus elektrophysiologischen Untersuchungen, dafl es Synapsen gibt,
die eine Erregungsiibermittlung in beide Richtungen zulassen (Wiersma, 1947;
Furshpan und Potter, 1959). Die Synapsen zwischen pilzkdrperfremden und
pilzkérpereigenen Fasern im unteren Stielbereich zeigen eine klare morphologische
Polarisierung in der Weise, dafi Globulizellfasern als prasynaptisch, extrinsische
Fasern als postsynaptisch anzusehen sind. Fiur die Komplexe der Globulizell-
fasern, bei denen nur in einem Axonwinkel synaptische Strukturen erkennbar
sind, ist gleichfalls anzunehmen, da} eine Polaritit vorliegt. Das Axon mit
Vesikelmassierung und elektronendichter Auflagerung darf als prasynaptisch zu
einer oder zwei benachbarten Fasern betrachtet werden. Wenn eine Anordnung
synaptischen Materials in zwei von drei aneinandergrenzenden Axonwinkeln
vorliegt, kann man vermuten, daBl der Faserteil mit Vesikelmassierung dem
prisynaptischen, der anliegende vesikelfreie Axonabschnitt dem postsynaptischen
Element zugehort. An diesen Orten kénnte damit ein Axon auf engbegrenztem
Raum Erregungen von zwei présynaptischen Fasern empfangen. Wenn in drei
anliegenden Axonwinkeln synaptische Spezialstrukturen vorhanden sind, ist zu
vermuten, daB die drei Axone mit einer in einer anderen Schnittebene liegenden
Faser synaptisch verbunden sind.

Wihrend sich die osmiophilen Grana vom Typ der ,,dense core vesicles®
gegeniiber einer Zinkjodid-Osmiumséure-Impragnierung negativ verhalten, lassen
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sich die kleinen, hellen synaptischen Bldschen mit dieser Methode anfirben.
Beide Vesikeltypen reagieren also genauso wie die entsprechenden bei Wirbel-
tieren (Akert und Sandri, 1968).

Steiger (1967) hat eine elektrotonische Erregungsiibertragung iiber ,.tight
junctions fiir die postsynaptischen Globulizellfasern im Kelchneuropil von
Formica postuliert. Da bei unseren Untersuchungen die Weite des Interzellular-
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 dquivalentes Bild des natiir-
lichen Zustandes anzusehen ist. Karlsson und Schultz (1964, 1965) fanden nach
Glutaraldehydperfusion im Gehirn von Sédugern eine Okklusion von Membranen,
die in osmiumfixiertem Material nicht auftrat. Maynard (1967) vermutet auf-
grund elektrophysiologischer Untersuchungen am Pilzkérper der Schabe Peri-
planeta americana ebenfalls elektrotonische Erregungsausbreitung. Er hélt diesen
Modus der Erregungsiibertragung fiir die Globulizellen im oberen Stielbereich
fir wahrscheinlich. Aufgrund der vorliegenden Befunde ist im Pilzkorperstiel
von Acheta zum mindesten teilweise eine Interaktion von Fasern mittels chemischer
Synapsen moglich. Es bestehen Hinweise fiir eine synaptische Verkntpfung von
Pilzkorperfasern untereinander. Eine Entscheidung in diesem Sinne ist im Einzel-
fall sehr schwierig und dirfte nur mit Hilfe von Degenerationsexperimenten
zuverldssig moglich sein. Mit Sicherheit sind jedoch, besonders im unteren Stiel-
teil, intrinsische mit extrinsischen Faserelementen verkniipft, wie sie Goll (1967)
im Pedunculus von Formica nachgewiesen hat. Hier sind extrinsische Faser-
elemente postsynaptisch. Eine Konvergenz der Globulizellfortsitze 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
Pilzkérper ist also nicht nur im «-Lobus und §-Lobus zu suchen, sondern ist
wegen der morphologischen Hinweise auch fir den Pedunculus zu erwarten.
Ob eine funktionelle Interaktion zwischen Nervenfasern im Stiel der Pilzkérper
bei Insekten ausschlieBlich éiber chemische Synapsen erfolgt oder ob zusétzlich
auch eine Informationsiibertragung auf elektrotonischem Wege stattfindet, bedarf
noch weiterer Klirung.

Besondere Beachtung verdient die Tatsache, dafl im Pilzkorperstiel verschie-
dene Axongruppen vorhanden sind, die sich nicht nur aufgrund ihrer Axon-
durchmesser, sondern auch durch das Vorkommen und die Verteilung von
synaptischen Vesikeln und chemischen Synapsen voneinander unterscheiden. Es
liegt nahe, diesen morphologisch unterscheidbaren Fasertypen auch verschiedene
Funktionen zuzuschreiben, womit eine gewisse funktionelle Spezifitit der Pilz-
korper gegeben wire (vgl. Huber, 1965).

Morphologische Indizien fir Synapsen im Pilzkérperstiel sind unseres Wissens
bisher nur von Goll (1967) erbracht worden. Die Pilzkérper enthalten also nicht
nur im Kelch, dem o-Lobus und g-Lobus Synapsen (Vowles, 1955; Steiger,
1967; Manzini und Frontali, 1967, und eigene Beobachtungen), sondern, wie
unsere Ergebnisse zeigen, auch im Stiel, also in allen ihren Teilen. Durch die
Fiille ihrer Synapsen erscheinen die Globulizellfasern, die die Pilzkérper nicht
verlassen, dazu pridestiniert, Erregungen zu verarbeiten. Wir sehen in unseren
Befunden eine weitere Stiitze fiir die Auffassung, daf3 die Corpora pedunculata
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ein dullerst komplexes, zentrales, assoziatives Hirngebilde darstellen. Aufgrund
ihrer morphologischen Eigenschaften koénnen sie als synaptisches System auf
engstem Raum angesehen werden.
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