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A. Einleitung

Mit der Entdeckung der Pilzkorper im Gehirn der Ameisen durch
Dujarpin (1850) wird nicht nur der Anstol zur Untersuchung des
Insektengehirns gegeben, sondern gleichzeitig beginnt auch die Diskus.-
sion um die Beziehungen zwischen der Ausbildung der Pilzkdérper und
der ,Intelligenzhohe der Insekten, die von nun an die Morphologen
beschéftigt. Zundchst werden diese Ideen von Leypig (1864) aufge-
griffen, der sich ebenfalls der Beschreibung der Pilzkorper eingehend
widmet. Er gliedert das Gehirn auf in die ,,priméren Hirnlappen oder
den Grundstock des Gehirns, die gestielten Kérper, die Lappen fiur die
Antennennerven und die Sehlappen®. Fortgesetzt werden diese vor
allem vergleichend-morphologischen Arbeiten am Hymenopterengehirn
von RaBL-RtckuarDpT (1873) und Frogrr (1878), der erstmalig ein
Mikrotom benutzt und Hirnschnitte anfertigt. Ihren Hohepunkt errei-
chen diese Untersuchungen bei Viartanes (1886—93). Seine Arbeits-
methoden sind Vorbild iiber Jahrzehnte hinweg und finden ihren Nieder-
schlag noch bei Joxescu (1909), PierscarER (1911) und JAwWLOWSKT
(1934, 1953).

Den ersten wichtigen Beitrag zur Erforschung des Insektengehirns
mit spezifischen Methoden liefert KENvox (1896) bei Apis. Nicht mehr
der Hirnteil ist jetzt Objekt der Untersuchung, sondern das einzelne
Neuron. Casar u. SaNcHEZ (1915, 1921) bei verschiedenen Insekten,
HaxstrOM (1921, 1923) bei Araneen und (1928) bei Periplaneta, BAREND-
RECHT (1931) bei Psithyrus und Bombus, PFLUGFELDER (1936—1937) bei
Hemapteren, SaNcHEZ (1936—1937, 1941) bei Apis, Power (1943—1950)
bei Drosophila und VowLes (1955) bei Apis und Ameisen beweisen die
Niitzlichkeit und Uniibertreffbarkeit der Impréagnationsmethoden fiir
den Nachweis des Verlaufs einzelner Neuronen.

Zu den Fiarbemethoden traten in den letzten Jahren als weitere
Methoden zur Strukturuntersuchung im ZNS der Insekten Elektronen-
mikroskopie (MEYER, 1956; HEss, 1958; WicerLesworTH, 1959; TrU-
J1LLo-CENoOzZ, 1959 und 1962; TREHERNE, 1960; Pipa, 1961 ; ASHHURST,
1961 ; TrusiLLo-CENOZ u. MELAMED, 1962; SmiTH u. TREHERNE, 1963 ;
Laxporr, 1965), Studium der Faserdegeneration nach lokaler Lésion
(Vowrzs, 1955) und elektroanatomische Untersuchungen (VowLzs, 1961,
zit. nach HUBER, 1962b und 1965; MAYNARD, 1956).

Neuere Arbeiten verdanken ihre Ergebnisse meist der Anwendung
mehrerer der genannten Methoden (ROEDER, 1948; Cooxk, 1951 ; HuGHES,
1953 und WicGLESWORTH, 1959).

Die physiologischen Untersuchungen der letzten Jahre, es sind vor
allem die Arbeiten von Husr (1952—1965), VowLEs (1961 zit. nach
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HUBER, 1962b und 1965) und RowrLr (1963) zu nennen, vermochten
eine Reihe funktioneller Zusammenhinge im Insektengehirn aufzu-
zeigen und einzelnen Hirnabschnitten bestimmte Funktionen zuzu-
schreiben.

Fiir den Morphologen trat jetzt die Frage nach den Beziehungen
zwischen einzelnen Hirnteilen, nach der ,,Verschaltung® der Neuronen
untereinander in den Vordergrund, von VowLEs als funktionelle Ana-
tomie bezeichnet. Einen Beitrag hierzu will auch die vorliegende Arbeit
leisten. Zum einen sollen die bisher iiber das Ameisengehirn vorliegenden
Ergebnisse erweitert werden, zum anderen soll aber dort, wo dies moglich
scheint, auf Berithrungspunkte zwischen neuromorphologischer und
neurophysiologischer Forschung hingewiesen werden.

Herrn Professor Dr. PFLUGFELDER danke ich nicht nur fiir die Uberlassung eines
Arbeitsplatzes und far seine Anregungen, sondern auch fir mehrere hundert, von
ihm in den dreiBiger Jahren mnach Silberimprignationsmethoden behandelte
Ameisengehirne, die er mir in uneigennitziger Weise zur Verfigung stellte. Diese
Priaparate bilden das Grundgertist der Arbeit. Herrn Professor Dr. Huser (Kéln)
danke ich fir zahlreiche Ratschlige und Auskiinfte, die dem Gang der Untersuchun-

gen sehr forderlich waren. Die Arbeit wurde geférdert durch ein Stipendium der
Fritz-Thyssen-Stiftung.

B. Material und Methoden

Zur Untersuchung gelangten Larven, Puppen und Imagines von Formica rufa
und Formica pratensis.

1. Firbung und Metallimpragnation
Firbung

Fixierung: Gemische nach DuBosqQ-Brasit, CarNoY und ,,Susa‘“ nach HEIDEN-
HAIN.

Farbung: Kernechtrot-Kombination (Kernechtrot, Orange-G, Methylblau und
Anilinblau); Eisenhdmatoxylin nach HETDENHAIN und Siurefuchsingegenfirbung,
Trichrom nach GomoRI.

Schnittdicke: 7 u.

Schwittimpragnation

Fixierung: Formaldehyd-Kochsalzlésung (1 Teil 40 % Formol, 8—9 Teile 0,9 %
NaCl-Lésung).

Imprignation: Methode von HoLmMES (in: CARLETON & DRURY, 1957), Modifi-
kation der Methode von HormEs nach Brest (1961).

Schnittdicke: 15—20 .

Stiickimpragnation

Benutzt wurde eine Modifikation der ,,raschen® Methode von Gorcer nach
PrPLUGFELDER (1936—1937).
Schnittdicke: 15 .

10%
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I1. Elektronenmikroskopie

Die herauspréparierten Gehirne wurden in Osmiumsdure bei pH 7,2 fixiert und
block- oder mit Bleicitrat schnittkontrastiert. Einbettung erfolgte in Vestopal und
Epon. Untersucht wurden die Objekte mit dem Zeiss-Elektronenmikroskop EM 9.
Den Herren Dr. G. ScausErT und Dr. H. STREBLE danke ich fiir die Bearbeitung.

I11. Studium der Faserdegeneration nach lokaler Lédsion

Uber Methoden zur Koagulation berichten Wyss (1945), Vowrms (1955),
OsEREOLZER u. HUBER (1957) und BarrinTiow (1961).

Lésion mit Hochfrequenz: Mit einer 8u-Elektrode wurde bei einer Frequenz
von 4 MHz ladiert, wobei die indifferente Elektrode in den Thorax eingefiihrt war.
Die Koagulationsdauer betrug bei Spannungen zwischen 5 und 20 V je etwa 3 sec.

Hitzeldsion: Um eine bis auf die Spitze isolierte Nadel war ein Heizdraht gelegt,
dessen Stromstérke bei 2 V zwischen 0 und 4 A eingestellt werden konnte. Besonders
geeignet ist diese Anordnung zur Ausschaltung peripherer Kernbezirke.

Bereits 3 Tage nach der Lésion waren die zerstorten Nervenfasern so weit
degeneriert, daB sie sich im angefirbten Schnittpriparat von den iibrigen Fasern
unterscheiden lielen (vgl. Vowwres, 1955). Nach der Lésion und Degeneration wur-
den die Gehirne herauspripariert, in ,,Susa‘ nach HEIDENHATN fixiert und mit der
Kernechtrot-Kombination gefirbt. Schnittdicke: 7 p.

Trotz verschiedener Theorien (Zusammenfassung bei ZEIGER, 1938) sind die
chemischen Umsetzungen, die sich bei Silberimpréignationen — vor allem bei der
Methode nach GoLe1 — abspielen, immer noch unbekannt. Zahlreiche verschiedene,
nacheinander ablaufende und einander bedingende Vorginge bewirken die Launen-
haftigkeit und Elektivitit der Methoden. Optimale Konzentrationen der einzelnen
Losungen und die Zeitdauer ibrer Einwirkung sind nur empirisch zu ermitteln oder
gar dem Zufall tiberlassen, wenn als reduzierendes Agens Sonnenlicht verwendet
wird (Versuche, das Sonnenlicht durch UV-Strahlung zu ersetzen, schlugen fehl.
Es wurde ein Osram Héchstdruckbrenner HBO 200 benutzt, dessen spektrale Emis-
sion zwischen 3650 und 5770 A liegt).

Diese Unsicherheit in der Anwendung der Imprignationsmethoden ibertrigt
sich auch auf die Auswertung. Wohl wenige Methoden in der Histologie bediirfen
so griindlicher Einarbeitung und kritischer Betrachtung. Die Unterscheidung tat-
séchlich vorhandener Strukturen von Kunstprodukten, die Entscheidung dariiber,
ob impréignierte Strukturen einem oder mehreren Neuronen angehéren, ob ver-
schiedene Strukturen tatsichlich Unterschiede aufweisen oder ob dies nur durch
unvollstindige Imprignation vorgetduscht wird, setzt groBe Erfahrung voraus.
Voraussetzung fiir Deutungsversuche muB in jedem Fall die Auswertung einer
grofBen Anzahl von Schnitten sein. Vergleiche mit Ergebnissen, die mit anderen
Untersuchungsmethoden erzielt wurden, vermdgen oft weiterzuhelfen.

C. Das Gehirn und seine Nerven

Afferente und efferente Nerven und eine doppelte Kette zentraler
Ganglien, die lateral durch Kommissuren und longitudinal durch Kon-
nektive verbunden sind, bilden das Nervensystem der Insekten. Jedes
Segment enthielt urspriinglich ein Ganglienpaar, jedoch erfolgte se-
kundir eine Zusammenlagerung oft mehrerer Ganglien. Aus den praoralen
Kopfganglien entwickelte sich auf diese Weise das Oberschlundganglion
oder Gehirn, aus den postoralen das Unterschlundganglion.
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Einen Uberblick tiber die Topographie der Kopfganglien einer Ameise
und der davon ausgehenden Nerven vermittelt Abb. 1, entstanden in
Anlehnung an Jaxet (1905), PrerscekEer (1911) und THOMPSON (1913).

Abb. 1. Ubersicht iiber die Gehirnnerven von Formica. In Anlehnung an Jaxer
(1905), PrerscHKER (1911) und THomPpsoN (1913). Erklirung im Text

Im Protocerebrum entspringen
a) die Ocellar- (7) und Okularnerven und
b) die Nerven der Corpora cardiaca (2).
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Zum Deutocerebrum fithren

a) der Chordotonalnerv (3),

b) die N. antennalis superior und inferior (),

¢) der N. scapus (5) und

d) der N. funiculus (6).

Vom Tritocerebrum gehen aus

a) der Tritocerebralnerv, der den Muse. dil. inf. pharyng. (7) innerviert,

b) die Konnektive des Frontalganglions (8) und

¢) die Labralnerven (9). Sie innervieren die unteren sensiblen Teile
des Labrums, die Muskulatur und sensiblen Elemente des Pharynx.

Zum Unterschlundganglion fithren

a) die Mandibular- (10), Maxillar- (11) und Labialnerven (12),
b} der N. accessorius (13}, der das Labium innerviert,

¢) der Speicheldriisennery (14) und

d) die sympathischen Nerven des labialen Nervenzentrums.

D. Die Gehirnabschnitte

Wie bei allen Insekten wird das Oberschlundganglion der Ameisen
von Proto-, Deuto- und Tritocerebrum gebildet.

Das Protocerebrum empféingt Nervenfasern von den Komplexaugen
und den Ocellen. Folgende Neuropilemmassen lassen sich unterscheiden:

Die optischen Ganglien,

die Pilzkorper,

der Zentralkérper,

die Protocerebralbriicke,

die Protocerebralloben und

die neurosekretorisch tétige Pars intercerebralis.

Das Deutocerebrum besteht aus zwei Teilen, einem sensorischen und
einem motorischen, die Fasern von den Sinneszellen der Antennen emp-
fangen und tiber Motoneurone die Antennenmuskeln innervieren.

Das Tritocerebrum stellt eine einheitliche Neuropilemmasse dar und
verbindet das Gehirn mit dem stomatogastrischen Nervensystem.

I. Protocerebrum

Die physiologischen Untersuchungen der letzten hundert Jahre am
Zentralnervensystem der Insekten (Zerstérung von Sinneszellen, Ent-
fernung von Gehirnteilen, Durchtrennung von Konnektiven, Zerstérung
engbegrenzter Hirnpartien und elektrische Reizung) weisen darauf hin,
daB Reflexe und Verhaltensmuster zwar in den segmentalen Ganglien
koordiniert werden, ihre Steuerung aber vom Gehirn durch Hemmung
und Aktivierung erfolgt (Zusammenfassung der Literatur bei HUBER,
1965). Die verantwortlichen Strukturen konnten vor allem im Proto-
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cerebrum, ndmlich in den Pilzkérpern, Protocerebralloben und im Zen-
tralkérper lokalisiert werden.

1. Die Pilzkérper

Die Pilzkorper liegen als paarige Gebilde im Protocerebrum. Interneu-
ronen, deren Zellkérper die beiden Becher jedes Pilzkorpers umgeben,
bilden das Becherneuropilem (Calyx), den Stiel (Pedunculus) und die
beiden Wurzeln (- und §-Lobus). Seit Dusarpiv (1850) werden die Pilz-
korper als wichtige Assoziationszentren fiir komplexe Verhaltensweisen

Abb. 2. Pilzkérpertypen im Hymenopterengehirn. Zusammengestellt nach v. ALTEN.

Zellkorperbereiche punktiert. 7 keulenférmiger Typ der Tenthrediniden; 2 Schalen-

typ der Cynipiden und Siriciden; 3 Kelchtyp der Ichneumoniden und Braconiden;
4 Bechertyp der Aculeaten

angesehen, doch blieben Bestétigung dieser Annahme und Analyse der
Vorginge neueren Untersuchungen vorbehalten (Huger, 19556—1965;
VowLESs, 1965, 1961a, b; RowrLrr, 1963).

Trotz mehrmaliger histologischer Bearbeitung, es sind vor allem die
Arbeiten von Kunyon (1896), HaxsTrOM (1928), BARENDRECHT (1931)
und VowLEgs (1955) zu nennen, konnten Struktur und Verlauf der Pilz-
kérperneuronen nicht vollstindig aufgekldrt werden. Zahlreiche Faser-
ziige verbinden die Pilzkérper mit anderen Hirnbereichen, jedoch ist bis-
lang wenig tiber ihre Verkniipfung mit den Pilzkérperneuronen bekannt.

Sollen Aussagen iiber die Funktion der Pilzkérper in Zukunft moglich
sein, so ist Kliarung dieser Probleme unerldfliche Voraussetzung.

a) Morphologie und Nomenllatur

Einen Uberblick iiber die Aushildung der Pilzkérper der Hymenop-
teren verdanken wir v. ALrex (1910), der folgende Pilzkérpertypen be-
schreibt:

einen keulen- oder kolbenférmigen Typ bei den Tenthrediniden
{ in Abb. 2),
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einen Schalentyp bei den Cynipiden und Siriciden (2),

einen Kelchtyp bei den Ichneumoniden und Braconiden (3) und
einen echten Bechertyp bei den Aculeaten (4).

Die hochste Differenzierungsstufe unter den Hymenopteren weisen

nach unseren Kenntnissen die Pilzkérper der Aculeaten — und damit
auch der Formiciden — auf.

Abb. 3. Pilzkérper von Formica rufa. Rekonstruktion (nur eine Pilzkérperhilfte
modelliert). ¢ «-Lobus; b -Lobus; p Pedunculus; ¢ Calyx

Die wunterschiedliche Benennung der Pilzkorperteile wurde von
VowLes (1955) revidiert. ,,Calyx” und ,,Pedunculus behilt er bei,
ersetzt aber die irrefithrenden Bezeichnungen wie ,,vordere Wurzel“ und
,,Cauliculus®“ durch «-Lobus, ,,Balken‘ und ,hintere Wurzel* durch
f-Lobus (Abb. 3).

b) Die Pilzkérperneuwronen

Zwei verschiedene Zellsorten sind am Autbau der Pilzkdrper beteiligt :
die eigentlichen Pilzkérperneuronen, deren Fasern die Pilzkorper nicht
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verlassen und Neuronen, die von anderen Gehirnteilen zu den Pilzkdrpern
ziehen und dort Endverzweigungen ausbilden (pilzkérperfremde Zellen).

Die Zellkirper (Globuli). Die Zellkérper sdmtlicher Pilzkérperneu-
ronen liegen im und um den Calyx. Frithere Untersucher unterscheiden
mehrere Zellkorpergruppen, die sich durch unterschiedliche Kerngréfe
und Chromatinstruktur trennen lassen:

Abb. 4. Zellgruppe im Calyx einer dlteren Puppe

Zahl der Zellgruppen  Objekt Bearbeiter
im Calyxbereich
3 Apis Joxescu 1909
2 Camponotus PrerscrgEr 1911
4 Camponotus, Lasius TaomPsoN 1913
1 Formica BArRENDRECHT 1931
1 Bombus BARENDRECHT 1931
4 Camponotus, Formica, Eciton,
Paraponera, Cryptocerus VowLEs 1955

BARENDRECHT (1931) und JaAwLowsKI (1934) stellten fest, daB einigen
Untersuchern (PrerscHKER, THOMPSON) nicht vollstdndig ausgebildete
Imagines vorlagen und fihren die unterschiedlichen Angaben darauf
zuriick. Mit Kernechtrot-Kombination, Trichrom nach Gomorr und
Eisenhdmatoxylin nach HerpenHAIN — Saurefuchsin gefarbte Praparate
zeigen, daB sich bei Puppen kurz vor der Imaginalhdutung — den An-
gaben THOMPSONs entsprechend — tatséchlich vier Zellkérpergruppen
unterscheiden lassen (Abb. 4). Wihrend Gruppe 2, 3 und 4 in Abb. 4
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bereits Fasern ausgebildet haben, stellt Gruppe 1 den Rest einer Imagi-
nalscheibe dar (BAUER bezeichnet sie 1904 als ,,Bildungsherd®), aus der
die umliegenden Zellen hervorgegangen sind. Die Zellen der peripheren
Gruppe 4 diirften somit die ontogenetisch &ltesten, die der zentralen
Gruppe die jitngsten Neuronen der Pilzkoérper sein (vgl. BARENDRECHT).

Abb. 5. Zellgruppen im Calyx einer Imago. Erklirung im Text

Bei den Imagines (Abb. 5) ist die Imaginalscheibe verschwunden und
die Zellen des Calyx sind ausdifferenziert. Ubereinstimmend mit BAREX-
DRECHT lassen sich vier Zellgruppen angeben:

Innere Globulizellen I kleine Zellen im Zentrum des Calyx (I in
Abb. 5),

II periphere groBere Zellen im Calyx (/I in
Abb. 5);

dubere Globulizellen III grofie Zellen um den Randwulst (/17 in
Abb. 5),

IV &ulBere kleine Zellen um den Becher (IVin
Abb. 5).

Der Faserverlauf. Kexyon (1896) weist darauf hin, dafl die Fasern

der Pilzkdérperneuronen verschiedene Strukturen aufweisen und be-
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schreibt bei Apis zwei Fasertypen. SaNcugrz (1941) bestdtigt KeNyons
Befunde. Vowrs (1955) erweitert die Kenntnisse iiber den Verlauf der
Fasern der zentralen Gruppe: Lisionen ergeben, dafl die Fasern dieser
Gruppe direkt in den Calyx fithren und dort einen Ring um die in den
Pedunculus eintretenden Fasern bilden. In diesem Ring verlaufen sie

x .’ J i
e

Abb. 6. Fasertyp I/I1. C Calyxneuropilem; PCI Protocerebrallobus

teilweise bis zur gegeniiberliegenden Seite und treten dann in die Mitte
des Stieles ein, ziehen nach unten und bilden einen Ast zum x-Lobus
und zum §-Lobus. Auch K1tz (1960) vertritt diese Ansicht, diirfte sie
aber von VowLEs {ibernommen haben.

Die Fasern der inneren Globulizellen. BARENDRECHT stellt bei Bombus
fest, ,,daf} es zwischen dem Verlaufe der Fasern der groBlen peripheren
und dem der kleinen zentralen Zellen keinen prinzipiellen Unterschied
gibt*“. Nach Kunvon weisen bei Apis die Fasern der groflen peripheren
Zellen zwar mehr Dendriten auf als die der zentralen, doch unterscheiden
sich die Dendriten auf meinen Versilberungen nicht. Typische Dendriten-
verzweigungen zeigen Abb. 6 und 9, I/II. Einen Ring der Fasern der
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zentralen Zellkorper im Calyx, wie thn VowwLEs beschreibt, konnte weder
durch Versilberung noch durch Lésion nachgewiesen werden; die Fasern
treten in den Pedunculus direkt ein (Abb. 11). Verschieden scheinen bei
beiden Neurongruppen lediglich die Lage der Dendriten im Calyx und der
Verlauf der Axone vor dem Eintritt in das Becherneuropilem zu sein.

p

Abb. 7. Fasertyp III. RW Randwulst

o. Die Fasern der kleinen zentralen Globulineuronen. Sie
fithren vom Zellkérper am Grund des Calyx zur Mitte des Pedunculus.
Der Dendrit spaltet sich ab und zieht zur Calyxwand (Abb. 11, 16 und ¢).
Die Dendriten der mehr am Rande dieser Gruppe liegenden Neuronen
verzweigen sich direkt am Axon (Abb.11, Ia). Abb. 10, I gibt den Bereich
wieder, in dem die Dendriten der Neuronen liegen.

§. Die Fasern der gréeren peripheren Globulineuronen.
Sie ziehen von ihren Zellkérpern zum inneren Rand des Bechers und
geben im Becherwulst und an dessen unterem Ende Dendriten ab
(Abb.11, II). Sie weisen gleiche Struktur wie bei Typ I auf. Abb. 10, I
zeigt die Lage der Dendriten im Calyx.
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AuBere Globulizellen

v. Die Fasern der groBlen Zellen um den Randwulst.
BARENDRECHT nimmt an, daB diese Neuronen in den Randwulst ein-
treten und dort Dendriten abgeben, die die spezifische Form des Wulstes
bewirken. Meine Priaparate bestitigen diese Vermutung. Die Dendriten

- G
——

Y | - ¥

Abb. 8. Fasertyp IV. € Calyxneuropilem; POl Protocerebrallobus

dieser Fasern (Abb.7 und 9, [11) sind zahlreicher als bei I und IJ und
fithren vom Axon nach allen Seiten. Diese Fasern treten nur im Rand-
wulst auf (Abb. 10, 111).

6. Die Fasern der duBeren kleinen Zellen. Von den der
AuBlenwand des Bechers anliegenden Zellkérpern fithren die Axone ins
Zentrum des Bechers, wo sie umbiegen und in den Pedunculus eintreten
{Abb.11, IV). Die Dendriten unterscheiden sich deutlich von den anderen
Fasertypen (Abb.8 und 9, IV). Bis auf den oberen Teil des Randwulstes
sind diese Fasern tiberall in der Calyxwand auffindbar (Abb. 10, IV).

Vowwrrs (1955) stellte durch Lésionen im Gehirn von Apis fest, dal
die vom Calyx in den Pedunculus eintretenden Fasern weiter fithren
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und sich in eine Faser zum «-Lobus und in eine zum S-Lobus aufzweigen.
Wihrend ihres Verlaufs behalten sie gleiche rdumliche Lage bei. Im
Widerspruch zu Fr.oerL (1878), Joxnrscu (1909), BRETSCHNEIDER (1921)
(zit. nach LucuT-BERTRAM, 1962), HaNsTROM (1928) und BARENDRECHT
(1931), die Verbindungen zwischen den f-Loben der beiden Pilzkérper
beschreiben, treten nach VowLes die Pilzkérperneuronen nicht itber den

I/ b4 w
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Abb. 9. Dendritenverzweigungen der Pilzkérperneuronen. Golgi-Impréignation.
1, II, I11, IV Pilzkérperneurontyp I, II, IIT und IV

p//4

Abb. 10. Dendriten der Fasertypen im Calyx (dicht punktiert). Locker punktiert:
Zellkérperbezirke. I, 11, 111, IV Pilzkdrperneurontyp I, 1L, II1 und IV

p-Lobus hinaus. Bei Formica bestitigen sowohl Imprignation als auch
Lision, daB die beiden §-Loben nicht miteinander in direkter Verbindung
stehen.

Die Messung der Querschnittsfliche von «- und f-Lobus ergab un-
gefdhr gleiche Werte (etwa 3000 u.2). Da die Fasern in beiden Loben dieselbe
Struktur aufweisen, kann geschlossen werden, dall auch gleiche Fasger-
anzahl vorliegt und sich daher alle Fasern in einen Zweig zum o- und
einen zum f-Lobus aufspalten diirften. Durch Koagulation und Verfol-
gung der degenerierten Fasern wurde nachgewiesen, daB sich Axone aller
vier Fasertypen sowohl im «- als auch §-Lobus befinden.
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HansTrROM beschreibt bei Periplaneta (1928) und bei Araneen
(1921 und 1923) wohlausgebildete Neurite der Pilzkérperneuronen. Den
Pilzkdrperneuronen der Ameisen (Formica rufa, F. pratensis, Camponotus
ligniperda) dagegen fehlen — nach meinen Priparaten zu urteilen —
deutlich erkennbare Terminalverzweigungen, doch weist das Eintreten
pilzkorperfremder Systeme in den Pedunculus, «- und f-Lobus auf

A i /8 i
——
a b

1

i

Abb. 11. Neurontypen im Pilzkérper von Formica. I Pilzkérperneurontyp I
@ im Randwulst, b im oberen Calyxbereich, ¢ im unteren Calyxbereich; 11, 111,
1V Pilzkérperneurontyp II, IIT und IV

Synapsen in diesen Pilzkorperteilen hin. Stummelférmige Fortsidtze an
den Axonen der Pilzkérperneuronen — wie sie durch Versilberung sicht-
bar werden — sind der einzige morphologische Hinweis (Abb. 12). Ahn-
liche ,,Endképfchen” fand Lecutssa (1942) durch Versilberung in der
Ganglienkette von Carausius, und HEss (1958) fithrte fiir die Abdominal-
ganglien von Periplaneta den elektronenmikroskopischen Nachweis, dafl
solche ,,terminal buttons™ in andere Fasern eindringen und wahrschein-
lich Synapsen darstellen. Es ist also kein Grund vorhanden, sich der
Meinung BARENDRECHTs anzuschlieBen, der das Fehlen aller Verzwei-
gungen an den Axonen der Pilzkérperneuronen in seinen und KENyYONs
Priaparaten als ,eine Eigentiimlichkeit eben der Methode® deutet. Es
kann vielmehr angenommen werden, dall die Endk&pfchen Teile der
Synapsen darstellen.
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Durch Lasion kleiner Globulizellgruppen konnte der Verlauf der Pilz-
kérperneuronen festgestellt werden. Abb. 13 gibt die Ergebnisse wieder:
Die Fasern der Zellgruppen I und IV verlaufen demnach im Zentrum
der zugehorigen Pedunculus-, x- und §-Lobushilfte, dann folgen nach
auflen die Axone der Gruppen II und ITI. Verfolgung der Fasern der
median gelegenen und lateralen Zellkérper der Gruppe III ergab, daB
die Fasern der lateralen die Begrenzung jeder Pilzkérperhélfte bilden,

Abb. 12. Pilzkdrperneuronen im Pedunculus mit Endknépfchen (Pfeil).
Golgi-Impriagnation. p Pedunculus, PC! Protocerebrallobus

wahrend die Fasern der medianen an die Fasern der Zellgruppe II an-
schlieBen. Die Lésion der peripheren Zellgruppe IV gelang nur bei einem
Gehirn hinreichend eindeutig.

Am Ubergang des Pedunculus in den «- und -Lobus spalten sich die
Axone der posterior im Pedunculus verlaufenden Neuronen am weitesten
dorsal, dann folgen die im Zentrum gelegenen ; die anterior verlaufenden
teilen sich am weitesten ventral. Die Fasern der ersteren Neuronen
liegen also im «-Lobus dorsal, die der zweiten im Zentrum, die der letz-
teren dagegen ventral (Abb. 14). An der Aufzweigungsstelle entsteht auf
diese Weise die bereits von PIBRTSCHKER beschriebene , Hérnchen®-
Struktur (Abb. 15).

¢) Die Becherstrultur

Bei vielen Insektengruppen zeigen die Pilzkérperbecher im licht-
mikroskopischen Bild Zonen dichter liegenden Neuropilems, die oft als
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Glomeruli ausgebildet sind. Sie stellen die Bereiche im Calyx dar, in
denen die Neurite pilzkérperfremder Fasern Synapsen mit den Dendriten
der Pilzkérperneuronen eingehen. Nach TrusmLrLo-CENoz u. MELAMED

Abb. 13. Verlauf der Fasergruppen I, 11, 111 und IV im Pilzkorper.
a o-Lobus; b f-Lobus; ¢ Calyxneuropilem; p Pedunculus

(1962) bestehen diese Gebilde bei Acromirmex (Formicidae) und Archo-
phileurus (Scarabaeidae) aus einer zentralen Nervenendigung, die von
einer groBen Menge Fasern geringeren Durchmessers umgeben wird. Zwei
Moglichkeiten funktioneller Organisation werden genannt:

1. Die zentralen Endigungen stellen praesynaptische Fasern dar. Nach den bis
jetzt vorliegenden Untersuchungen iber die Polaritit der Synapsen im Calyx sind
sie dann Teile pilzkrperfremder Neuronen.

11 %. Morph. Okol. Tiere, Bd. 59
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2. Die zentralen Endigungen stellen postsynaptische Fasern dar, sind also Teile
der Pilzkérperneuronen.

Bei Formica zeigen Schnitte (Abb. 16), daf3 die diinneren Fasern tiber
60% der Fliche einnehmen, wihrend die zentralen Endigungen nur
maximal 40% beanspruchen. Dieses Verhéltnis kann auch auf das drei-
dimensionale Gebilde, den ganzen Becher, tibertragen werden. Berech-
nungen ergaben, daf das Volumen simtlicher Dendritenverzweigungen

Abb. 14

Abb. 14. Aufspaltung der Pilzkdrperneuronen in «- und f-Lobus. @ «-Lobus;
b f-Lobus; p Pedunculus

Abb. 15. ,,Hornchenbildung am Ubergang des Pedunculus in - und f-Lobus.
Horizontalschnitt, Golgi-Imprignation. ¢ a-Lobus; p Pedunculus;
PCl Protocerebrallobus

der Pilzkdrperneuronen etwa 75% des Bechervolumens ausmachen mubB.
Da auBerdem Durchmesser und Mitochondrienstruktur der diinnen Fa-
sern auf elektronenmikroskopischen Schnitten den Axonen im Pedun-
culus entsprechen, den zentralen Endigungen gleichende Fasern auch im
Protocerebrallobus auftreten, darf angenommen werden, daf} die zentra-
len Endigungen nicht den Pilzkérperzellen entsprechen, sondern pilz-
korperfremden Fasern.

Anzumerken ist, dall die von TruJiLLO-CENOZ u. MELAMED bel
Acromirmex untersuchten Strukturen im Gegensatz zu den Verhéltnissen
bei vielen anderen Insekten — wie etwa bei Archophileurus oder Melo-
lontha in Abb. 17 — keine Glomeruli darstellen kénnen, da im Calyx der
Ameisen keine ausgebildet sind (vgl. Abb. 9 und 10).
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Nicht erwahnt werden von TRUJILLO-CENOZ u. MELAMED Gliazellen
im Calyx. Ebenso wie die Perikaryenschicht (Lanporr, 1965) sind bei
Formica auch die Pilzkérperneuropilembereiche dicht von Gliazellen
durchsetzt, deren Zellkérper am Rand der Fasermassen liegen. Thre fein
verzweigten Fortsitze (Abb. 18) ziehen durch das gesamte Neuropilem.

Glomeruli. Glomerulus-Neuropilem besteht aus vielen dicht nebenein-
ander liegenden Verzweigungen pré- und postsynaptischer Elemente, die

Abb. 16. Elektronenmikroskopische Aufnahme eines Schnittes durch das Calyx-
neuropilem von Formica rufa. Frontalschnitt. PN Pilzkérperneuronen;
FN Verzweigungen pilzkérperfremder Neuronen

sich als Stellen dichter liegenden Neuropilems von den umliegenden un-
differenzierten Fasermassen abheben (MayxarD, 1962).

Glomeruli treten bei Vertebraten im Cerebellum, im Nucleus rotundus
und im Lobus olfactorius auf. Nach Arrisox (1953) treten in jeden
Glomerulus des Lobus olfactorius des Kaninchens 26000 Fasern aus dem
Tractus ein, wahrend nur je 90 postsynaptische Fasern die Glomeruli
verlassen. Bei den Insekten liegen Glomeruli im Deutocerebrum und im
Calyxneuropilem. Wihrend HanstrOM (1928) fir viele Coleopteren und
fir Periplaneta Glomeruli im Calyx beschreibt, fehlen sie den hoch spezia-
lisierten Hymenopteren.

Bei Melolontha sind die Becherglomeruli ausschlieBlich Bildungen der
Pilzkérperneuronen, da die Endigungen der pilzkérperfremden Fasern

11*
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im Becher nur wenig verzweigt sind (Abb. 17). Die Dendriten jedes
Pilzkérperneurons bilden mehrere Glomeruli.

25}1.

Abb. 17.  Glomerulusstrukturen als

Bildungen der Pilzkérperneuronen

(PN) im Calyx (c) von Melolontha.
Golgi-Impragnation. dors. dorsal

Wihrend im Deutocerebrum der
Insekten (s. S.194) und im Lobus
olfactorius der Vertebraten (ALLI-
soN) Transformation der Erregungen
in den Glomeruli von vielen prisyn-
aptischen auf wenige postsynaptische
Fasern stattfindet, ist dies bei den
Pilzkérpern nicht der Fall. Bis jetzt
ist nur Polaritdt der Synapsen in
einer Richtung, von pilzkorperfrem-
den Fasern zu den Pilzkérperneuro-
nen bekannt (VowLes, 1955, 1961,
zit. HUBER, 1965; MAYNARD, 1956).
Da letztere weit zahlreicher und
verzweigter sind (s. S. 157 und 167),
scheint Transformation von wenigen
prasynaptischen auf viele postsyn-
aptische Fasern stattzufinden.

Da bei den Hymenopteren die
Synapsen im Calyx nicht auf be-

grenzte Glomerulibezirke beschriinkt sind, vermogen pilzkérperfremde
Fasern und Pilzkérperneuronen (Ausnahme bei pilzkérperfremden Fasern
5.8.164) iiberall im Calyx Synapsen zu bilden. Bei gleichem Calyxvolumen

700 &

SUSK e
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Abb. 18. Gliazelle im Calyx (c) von Formica rufa. Golgi-Imprignation. dors. dorsal;
lat. lateral
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kénnen dadurch mehr Kontaktstellen ausgebildet werden, stirkere funk-
tionelle Differenzierung bei mehr Koordinationsméglichkeiten kénnte
die Folge sein. Ob dies der Fall ist, miissen physiologische Untersuchun-

gen zeigen.

d) Bahnen zu den Pilzkirpern

Panpazrs (1930), PrerscHRER (1911) und VowrLes (1955) geben eine
Zusammenstellung der Faserziige zu den Pilzkérpern; Panpazis und
PieTscHkER nach Anwendung gewohnlicher Farbemethoden, VowLes
nach Versilberung mit der Methode von HorMEs.

Zusammenstellung der Bahnen

Verbindungen zum Becher:
drittes optisches Ganglion
zweites optisches Ganglion
Tuberculum opticum
Protocerebrallobus

Becher der anderen Hemisphére
sensorischer Deutocerebralteil
sensorischer Deutocerebralteil
sens. DC der anderen Hemisphére
Unterschlundganglion

Verbindungen zum Pedunculus:
Pedunculus der anderen Hemisphére
Zentralkérper

Protocerebrallobus

S-Lobus der anderen Hemisphére ?

Verbindungen zum «-Lobus:
a-Lobus der anderen Hemisphare
drittes optisches Ganglion
zweites optisches Ganglion
Tuberculum opticum
Protocerebrallobus
sensorischer Deutocerebralteil
Unterschlundganglion
Verbindungen zum §-Lobus:
Fasermasse unterhalb des ZK
Zentralkoérper

Protocerebrallobus der anderen Hemisphéire
Protocerebrallobus der gleichen Hemisphéire

motorischer Deutocerebralteil

-Becher
-Becher
-Becher
-Becher
-Becher

-lat. Becher
-med. Becher
-Becher
-Becher

-Pedunculus
-Pedunculus
-Pedunculus
-Pedunculus

-a-Lobus
-a-Lobus
-o-Lobus
-a-Lobus
-a-Lobus
-o.-Lobus
-a-Lobus

-B-Lobus
-f-Lobus
-B-Lobus
-f-Lobus
-B-Lobus

Unterschlundganglion der gleichen Hemisphére -§-Lobus
Unterschlundganglion der anderen Hemisphére -8-Lobus

Abkiirzangen: V=VowLEs, Pa = PanNDazi1s, Pi = PTETSCHKER, G = (GOLL.

e) Endigung pilzkorperfremder Fasern tn den Bechern

Untersucher

V G Pa

V G Pa

A%

G Pi

Pi

G Pa

G Pa
Pa

< <

Pa

<< <<
(N0

<

(R PR

v
v
v

Die zwischen Calyx und Pedunculus in die Pilzkérper eintretenden
Fasern weisen im Calyx gleichartige Endverzweigungen auf (vgl. KENYON,
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1896, P1. XX1, 26 und 27). Eine Ausnahme machen die Neuronen, die
den Protocerebrallobus, «- und g-Lobus, Pedunculus und Calyx mit-
einander verbinden (Abb. 31).

Die Fasern der Bahnen vom Deutocerebrum und von den Protocere-
bralloben geben in beide Becher Verzweigungen ab (Abb. 20). Fir die
anderen FWaserziige steht der Nachweis noch aus.

Abb. 19. Faserziige zu den Pilzkérpern. Die durch Versilberung gefundenen Bahnen
sind mit ausgezogenen Linien dargestellt, die mit gewéhnlichen Férbemethoden
entdeckten sind strichliert. Pfeile geben an, wo die Endverzweigungen nicht bekannt
sind. DO,y sensorischer Deutocerebralteil; DC,,,; motorischer Deutocerebralteil;
K Kommissur; 7 Tuberculum opticum; I, II, III erstes, zweites und drittes
optisches Ganglion; 7 oberer Zentralkérperteil; 2 unterer Zentralkorperteil

Die Endverzweigungen der Faserziige vom dritten und vom zweiten
optischen Ganglion und vomsensorischen Deutocerebralteil zum lateralen
und medianen Calyx sind in allen Becherbezirken zu finden, wihrend
diejenigen der Fasern von den Protocerebralloben vorwiegend in den
oberen Teilen der Becherwand liegen (Abb. 22).

1) Funktionsweise der Pilzkérperneuronen

May~NaRD (1956) kommt durch elektrische Reizung der Antennen-
nerven und Verfolgung der dadurch hervorgerufenen Erregungen im Pilz-
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korper von Periplaneta zu dem SchluBl, dafl die Pilzkdérperneuronen Er-
regungen vom Calyx in den Pedunculus und von dort in den «- und
p-Lobus leiten. Vowrgs (1955 und 1961, zit. nach Huser, 1965) gibt

Abb. 20. Endigung der Fasern des Tractus olf.-glob. in den Bechern der Pilzkérper.
Frontalschnitt, Golgi-Imprégnation. ¢ Calyx; p Pedunculus;
PCI Protocerebrallobus; med. median

Abb. 21. Aufzweigung einer Faser des Tractus olf.-glob. im Pilzkérperbecher.
Horizontalschnitt, Golgi-Imprignation. ¢ Calyx; p Pedunculus;
PCl Protocerebrallobus; ant. anterior; lat. lateral
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aufgrund morphologischer und elektrophysiologischer Untersuchungen
zwei Moglichkeiten fir die Erregungsleitung im Pilzkérperan : Sensorische
Fasern vom Deutocerebrum und den optischen Ganglien bilden im «-
Lobus und Calyx Synapsen mit den Pilzkérperneuronen. Im Fall A (1955)
findet nach Interaktion der ibermittelten Erregungen im S-Lobus des
Pilzkérpers Ableitung der resultierenden Muster an motorische Zentren
statt, wihrend in B (1961) die vom «-Lobus zu den sensorischen Zentren
zichenden Bahnen als Riickkoppelung zur Sensorik dienen (Abb. 23).

Abb. 22. Endigungen von Neuronen, die vom gleichseitigen Protocerebrallobus zum
Calyx (c) fuhren. Horizontalschnitt, Golgi-Imprégnation. ant. anterior; lat. lateral

Anhand von Strukturuntersuchungen 140t sich tber die Funktions-
weise der Pilzkorperzellen wenig aussagen: die Anatomie legt die An-
nahme nahe, daB «- und f-Lobus funktionelle Parallelen aufweisen, da
sowohl die Pilzkérperneuronen als auch die Endigungen fremder Fasern
in beiden Gebilden gleich strukturiert sind und die Struktur des Calyx
davon abweicht.

Calyz. Die eintretenden Systeme geben in beide Becher Verzweigun-
gen ab. Mit wenigen Seitendsten erstrecken sie sich itber einen GroBteil
jeden Bechers und erfassen sémtliche Neuropilembereiche (Abb.20 u. 22).
Trotz kleiner Abweichungen weisen sie den gleichen Verzweigungstyp
auf. Nur das bereits genannte System, das Protocerebrallobus, Becher,
o- und f-Lobus verbindet, verhélt sich abweichend (Abb. 31). Die auf
bestimmte Becherbereiche beschrankten Dendriten der einzelnen
Gruppen von Pilzkérperneuronen zeigen Unterschiede (Abb. 9):
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Die im unteren Becherteil liegenden Dendriten der Gruppen I und IT
erfassen je etwa 1/45 (100000 u?) des Calyxvolumens, die auf den Rand-
wulst beschrinkten Dendriten der Gruppe IT1 je etwa 1/50 (90000 p?)
und die Neurone der Gruppe IV nur ungeféhr 1/1000 (4000 u?). Die Aus-
zahlung der Fasern im elektronenoptischen Bild eines Querschnittsdurch
den Pedunculus ergab, daf jeder Pilzkérper aus etwa 50000 Zellen be-
steht (Lawpovt lieferte 1965 den elektronenmikroskopischen Nachweis,
dal} jeder Zellkorper ein Axon ausbildet). Diese Zahl stimmt gut iiberein

Abb. 23. Erregungsleitung im Pilzkérper. Nach Vowrgs, aus Huszr, 1965.
8;, S, sensorische Zentren; M motorisches Zentrum; a «-Lobus; b §-Lobus; ¢ Calyx

mit der Zihlung Froerrs, der fir Periplaneta 34000 Zellen pro Pilz-
korper angibt. Bei Formica enthélt jeder Calyx also die Dendriten von
25000 Pilkérperneuronen, wobei jedes 1/1000 bis 1/45 des Calyxvolumens
erfat. Starke Verflechtung der Fasern untereinander ist damit gewshr-
leistet.

Pedunculus, «- und -Lobus. Der Bau der Axone der einzelnen Pilz-
kérperneuronen 16t keine Unterschiede erkennen. Sowohl im Pedunculus
als auch im o- und f-Lobus haben die Neurite gleiche Struktur.

Auch die Endigungen der pilzkérperfremden Systeme zeigen in allen
drei Pilzkorperbereichen das gleiche Bild : jede Faser erfalit einen gréBeren
Teil der Querschnittsfliche (Abb. 33, 35 und 36) und steht damit mit
Pilzkérperneuronen in Verbindung, deren Dendriten iiber einen grélleren
Bereich des Calyx verteilt sind und allen vier Zelltypen angehoren
diirften.

2. Die Protocerebralloben

Die Protocerebralloben werden von Histologen und Physiologen glei-
chermaflen gemieden, da ihre undifferenzierten Neuropilemmassen
(,,diffuse neuropil MavNArRD, 1962) zwar den GroBteil des Proto-
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cerebrums ausmachen, jedoch bis heute keinerlei strukturellen Unter-
schiede erkennen lielen, die zu einer Aufteilung der Loben in verschiedene
Bereiche berechtigt héitten. Seit FLoGEL (1878), der fir Periplancta
6 Lobusbezirke angibt, wurde immer wieder eine derartige Gliederung
versucht, doch muflten die Versuche aus genannten Griinden scheitern.

Wihrend die Daten physiologischer Untersuchungen allein noch zu
wenig Anhaltspunkte liefern, scheint es aussichtsreich, durch Anwendung

Abb. 24. Darstellung der Schnittebenen a, b, ¢ und d in Abb. 25. dors. dorsal;
N. ant. Nervus antennalis; front. frontal; N. opt. Nervus opticus

spezifischer histologischer Methoden und durch Synthese von Histologie
und Physiologie (s. S. 200) weiterzukommen.

a) Aufbau
Die Protocerebralloben weisen in verschiedenen Hirntiefen unter-
schiedlichen Bau auf. Abb. 25a—c und d zeigen Querschnitte durch ver-

schiedene Regionen des Protocerebrums bei Formica rufa; Abb. 24 ver-
mittelt die Ubersicht iiber die Schnittebenen.

Protocerebrallobusbereiche bei Formica:
1 Im vordersten Bereich des Protocerebrums sind beide Protocerebral-
loben eng miteinander verbunden (Abb. 25a und Abb. 26), und die Ver-
silberungen geben eine Vielzahl reich verzweigter, gleich strukturierter
Fasern wieder, die iiber den ganzen Lobusquerschnitt verteilt liegen
(Abb. 26 und 28).
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2 Weiter in Richtung zum f-Lobus hin findet Trennung der Neuronen
beider Protocerebralloben statt (Abb. 25b und 27). Durch Versilberung
lassen sich verschiedene Fasersysteme feststellen, die die o-Loben um-
geben. Thre Verzweigungen bewirken vor allem ein Zunehmen der Lateral-
loben.

3 Auf der Hohe der p-Loben (Abb.25c¢) erfahren die Lateralloben ihre
grofite Ausdehnung, da mehrere verschiedene Neurongruppen in diesem
Bereich mit zahlreichen Verzweigungen nebeneinander liegen (Abb. 29).

4 Die Lobusbereiche vor dem Ubergang zum Deuto- und Tritocerebrum
(Abb. 25d) sind durch eine Kommissur miteinander verbunden und stehen
mit absteigenden Hirnbahnen in Verbindung (Huskr, 1959, 1960;
RoweLr, 1963).

b) Faserverlouf
Die Bahnen zu anderen Hirnteilen kommen aus den Lateralloben.

Verbindungen bestehen zwischen dorsalen Laterallobusbereichen
(Abb. 59, I) und
1 den Pilzkoérperbechern (Abb. 29, 3) und
2 dem motorischen Deutocerebralteil (Abb. 29, 3).

Von mediodorsalen Laterallobusbereichen (Abb. 59, 2) ziehen Fasern
3 uber den Pedunculus und die dorsale Kommissur (Abb. 29,7 und £ und
Abb. 34) zum Zentralkorper,
4 dber den Pedunculus und die dorsale Kommissur zum Pedunculus der
Gegenseite,
5 iiber den Pedunculus zum f-Lobus der Gegenseite (Abb. 29, 2 und
Abb. 36) und
6 zum zweiten optischen Ganglion (Abb. 29, 4).

Von ventralen Bereichen der Protocerebralloben (Abb. 59, 3) fithren
Fasern
7 zum oberen Zentralkorperteil (Abb. 29, 6) und
8 zum unteren Zentralkérperteil (Abb. 29, 5).

Ob Fasern von diesen Bezirken auch zum Pilzkérper-5-Lobus fiihren,
ist nicht sicher; Verzweigungen in den S-Loben (Abb. 29, 9), die Ahnlich-
keit mit den Kollateralen der Protocerebrallobusneuronen im Pedunculus
und «-Lobus aufweisen, scheinen auf eine solche Verbindung hinzuweisen.

Verbindungen mit den Pilzkérpern. Besonders bemerkenswert ist die
enge Verbindung der Protocerebralloben mit den Pilzkérpern, die nach
den reizphysiologischen Untersuchungen von Husmr (1952--1965) im
Insektengehirn zwar angenommen werden muBte, iiber deren Struktur
aber bislang nichts bekannt war.

Bereits gewdhnliche Farbemethoden lassen auf den Schnitten Faser-
bahnen erkennen, die von Kernbezirken ventral (2 Gruppen), lateral
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Abb. 25. Frontalschnitte durch das Gehirn von Formica. Kernechtrot-Kombination.

aa-Lobus; b -Lobus; ¢ Calyx; ZKo, ZKu Zentralkérper; PBr Protocerebralbriicke;

11, 111 zweites und drittes optisches Ganglion; DCg,,; , DCyp. Deutocerebrum
TC Tritocerebrum; PCl Protocerebrallobus

(1 Gruppe) — wie aus Abb. 25b ersichtlich — und dorsal (1 Gruppe) im
Protocerebrallobusneuropilem zu den Pilzkérpern fiihren.

Verlauf der Fasern der lateralen Gruppe: Diese Neuronen sind Teile
eines reich verzweigten Systems, das vom Protocerebrallobus einerseits
in o- und §-Lobus und andererseits in beide Becher fiihrt. Im «-Lobus
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Abb.25¢ u.d

konzentrieren sich die Verzweigungen auf den Bereich hinter der Auf-
spaltungsstelle, wahrend sie im §-Lobus iiberall anzutreffen sind (Abb. 30
und 31). In den Bechern zweigen sich die Fasern auf und ziehen bis in



Abb. 26. Imprégnation im Protocerebrallobus auf der Hohe des Schuittes 25a.
a a-Lobus; PCl Protocerebrallobus; dors. dorsal

Abb. 27. Imprignation im Protocerebrallobus auf der Hohe des Schnittes 25b.
a «-Lobus; ¢ Calyx; DC,,, . sensorischer Deutocerebralteil; PCI Protocerebrallobus;
dors. dorsal
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den Randwulst, so dafi sémtliche Becherbezirke mit dem System in
Verbindung stehen. Im Protocerebrallobus selbst bilden sie einen Teil
der ausgedehnten Fasermassen, die den o-Lobus umgeben (Abb. 28 und
Kexvox, 1896, Pl. XXT, 23 und XVII).

Die Neuronen der dorsalen und ventralen Gruppen konnten nur bis in
den o-Lobus verfolgt werden. Mit den lateralen Gruppen zusammen bilden
sie ein System, dasden o-Lobuskreisférmig umgibt und in diesen eindringt.

Abb. 28. Endverzweigungen einer Protocerebrallobusfaser im vorderen Teil des
Protocerebrums. Golgi-Imprignation. a «-Lobus; PO! Protocerebrallobus;
dors. dorsal; lat. lateral

In Abb. 32 werden Teile eines ebenfalls mit den Protocerebralloben
in Zusammenhang stehenden Fasersystems sichtbar, das nicht nur
Becher, «- und f-Lobus, sondern auch den Pedunculus erfalt; voll-
stindige Darstellung gelang nicht.

Eintretende Fasern im Pedunculus, o- und (-Lobus. Tm Pedunculus
{Abb. 35), a-Lobus (Abb. 33) und 5-Lobus (Abb. 29, 2) liegen eine Reihe
gleichartiger Verzweigungen pilzkérperfremder Fasern.

Pedunculus: Neuronen, die in den Lateralloben ihren Ursprung haben
( und 2 in Abb. 29 und 34), ziehen sowohl anterior (7 in Abb. 34) als
auch posterior (2 in Abb. 34) am Pedunculus vorbei und fithren zu den
medianen Protocerebrallobuspartien. In den Pedunculus geben sie Ver-
zweigungen ab (Abb. 35). Ob alle Fasern solche Verzweigungen ausbilden,
kann anhand von Imprédgnationen nicht beurteilt werden.
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Die im §-Lobus des Pilzkérpers der Gegenseite gefundenen Neurite
(10 in Abb. 29 und 36) sind die Fortsetzungen eines Teiles der Axone
dieser Protocerebrallobusneuronen. Abb. 36 stellt die Rekonstruktion
eines solchen Systems dar.

Abb. 29. Schematische Zusammenstellung der verschiedenen Neurongruppen im
Protocerebrallobus und ihre Bahnen zu anderen Gehirnteilen. Die einzelnen Grup-
pen sind nur in jeweils einer Hemisphére eingetragen. b f-Lobus; ¢ Calyx; DCj,,s ,
D0\, Deutocerebrum; p Pedunculus; X Kommissur; ZKo, ZKu Zentralkorper;
I1, IIT zweites und drittes optisches Ganglion. Die einzelnen Neurongruppen sind:
1 und 2 Endverzweigungen von Neuronen, die zum Pedunculus, zur Kommissur
zwischen beiden Pilzkérpern und zum g-Lobus der Gegenseite fithren (10). Die bei-
den letztgenannten Systeme geben im gleichseitigen Pedunculus Kollateralen ab.
3 Verzweigungsbereich von Nervenzellen (deckt sich mit 7), die zu den Bechern der
Pilzkérper und zum Deutocerebrum fithren. 4 Bahn und Neurite von Fasern aus
dem zweiten optischen Ganglion. 5§ und 6 Endverzweigungen von Fasern, die zum
unteren und oberen Zentralkorperteil ziehen. 7 Kommissur vom dritten optischen
Ganglion und den ventrocaudal davon gelegenen Lobusbereichen zur anderen
Hemisphire. § Kommissur zwischen beiden Hemisphéren und ihr Einzugsbereich.
9 Kollateralen von Fasern unbekannter Herkunft in den §-Loben. 10 Bahnen vom
Laterallobus zum Pilzkorper-£-Lobus der anderen Hemisphére

Die restlichen Fasern ziehen iiber die dorsale Kommissur zum Zentral-
kérper und zum Pedunculus der Gegenseite.

a-Lobus: Die bereits von ViaLraxes (1887), Kexvox (1896), Jo-
NEscU (1909) und VowLrs (1955) erwihnten Verzweigungen, die iiberall
im ¢-Lobus zu finden sind, gehoren den Systemen an, die die Pilzkérper-
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abschnitte miteinander verbinden (Abb. 30—32). Auch hier erfalt jede
Faser einen gréBeren Bereich der Querschnittsflache.

Abb. 30. Rekonstruktion der Faserverzweigungen aus dem Protocerebrallobus im
B-Lobus. Golgi-Imprégnation. & f-Lobus; PCl Protocerebrallobus; dors. dorsal;
lat. lateral

Abb. 31. Rekonstruktion des gesamten Faserverlaufs. ¢ «-Lobus (angeschnitten);
b §-Lobus (angeschnitten); ¢ Calyx; PCI Protocerebrallobus

12 Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 59



176 W. GoLL:

Abb. 32. Teilweise Imprignation von Neuronen aus dem Protocerebrallobus im
Pedunculus. Golgi-Imprignation. Frontalschnitt. ¢ Calyx; p Pedunculus;
PCl Protocerebrallobus; med. median

Abb. 33. In den a-Lobus eintretende Faser mit Endverzweigungen. Querschnitt
durch den «-Lobus. Golgi-Impragnation. Frontalschnitt. ¢ «-Lobus;
PCI Protocersbrallobus; med. median
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B-Lobus: Die den im p-Lobus liegenden Verzweigungen (Abb. 29, 10)
zugehdrigen Axone wurden nicht gefunden.

Verbindungen mit dem Zentralkdrper. Von den Protocerebrallobus-
bereichen ventral des Pilzkorper-§-Lobus fithren Fasern zum Zentral-

Abb. 34. Fasern vom Laterallobus zur Kommissur zwischen den beiden Pilzkérpern.

Frontalschnitt, Golgi-Imprégnation. b §-Lobus; ¢ Calyx; PCI Protocerebrallobus;

1 Fasern, die anterior in den Protocerebralloben zur Kommissur ziehen; 2 Fasern,
die posterior in den Protocerebralloben zur Kommissur ziehen; laf. lateral

Abb. 35. Verzweigungen der Neuronen aus dem Protocerebrallobus im Pedunculus.
Horizontalschnitt, Golgi-Impriagnation. p Pedunculus; PCI Protocerebrallobus;
ant. anterior; lat. lateral

12%
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korper, deren Ursprung im Neuropilem des Protocerebrallobus in zwei
Bezirke aufgeteilt ist: von einem medianen Bereich ziehen die Fasernzum
unteren (5 in Abb. 29 und 37) und von dem lateral davon gelegenen zum
oberen Zentralkorperteil (6 in Abb. 29).

Abb. 36. In den g-Lobus (b) eintretendes Fasersystem. Rekonstruktion nach drei
Schnitten von je 15 p. Dicke. dors. dorsal

Abb. 37. Verzweigungen einer zum unteren Zentralkorperteil fithrenden Faser im
Protocerebrallobus. Golgi-Imprignation, Frontalschnitt. b f-Lobus; DCguy,
sensorischer Deutocerebralteil; POl Protocerebrallobus; dors. dorsal; lat. lateral

Kommissuren. Neben der engen Verbindung der Protocerebralloben
im vordersten Teil des Hirns und der dorsalen Kommissur, die zwischen
den beiden Pilzkorpern verlduft, stellen zwei weitere Kommissuren die
Verkniipfung beider Hemisphéren her: ein Teil der Kommissur zwischen
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den beiden dritten optischen Ganglien fiihrt zu den ventral davon gele-
genen Lobusbereichen und verbindet diese miteinander; aulerdem ist im
ventrocaudalen Protocerebralteil eine méchtige Kommissur ausgebildet.
7 und 8 in Abb. 29 veranschaulichen, welche Teile des Protocerebrums
von beiden erfafit werden.

3. Der Zentralkorper

Im Gegensatz zu den Pilzkoérpern besteht das Neuropilem des Zentral-
korpers nur aus den Endigungen von Neuronen, die von anderen Hirn-
teilen herfithren und deren Zellkérper zum Teil den Zentralkérper um-
geben. Segmentale Interneuronen, die das Zentralkdrperneuropilem nicht
verlassen, sind nicht bekannt. Die Zentralkorperteile stellen einen
Sammelpunkt von Fasern aus allen wichtigen Teilen des Gehirns dar.
Elektrophysiologische Untersuchungen iiber die Steuerung der Loko-
motion und des akustischen Verhaltens bei Orthopteren (HuBER, 1955—
1965) ergaben, dal dem Zentralkdrper, der sowohl mit der Afferenz als
auch mit absteigenden Hirnbahnen verbunden ist, wesentliche integrie-
rende Tétigkeit zukommt (s. S.197). Diese Befunde werfen die Frage nach
den zugrunde liegenden Strukturen auf.

a) Aufbau

Der Zentralkérper liegt als unpaares Organ im Medianteil des Proto-
cerebrums zwischen den beiden Pilzkérpern. Er gliedert sich in drei
Bezirke auf, die durch zahlreiche Zellkérper voneinander getrennt sind
(Abb. 38):
1 oberer Zentralkorperteil (ZKo),
2 unterer Zentralkorperteil (ZKu) und
3 Knollen (Kn).

Die beiden Knollen (,,tubercules du corps central* Viarranss, 1887)
liegen als kugelférmige Gebilde ventral des Zentralkérpers. Obwohl sie
von mehreren Autoren (VIALLANES, 1887; KExnvoN, 1896; KUANLE, 1913;
BrETSCHNEIDER, 1921; Barpus, 1924; PrLUuGrFELDER, 1936-—1937 und
BrereropT, 1942) als selbstéindige Strukturen im Insektengehirn be-
schrieben. wurden, gibt es Untersucher (THompsow, 1913 und 1914;
BarznprecHT, 1931), die sie fiir die Fortsetzung der §-Loben halten.
Obwohl die Méglichkeit besteht, dafl die Knollen mit den Pilzkérpern in
Verbindung stehen, zeigen sowohl Versilberungen als auch Lésionen, daB
keine Pilzkérperneuronen aus den j-Loben in die Knollen tibertreten.

b) Verbindungen mit anderen Gehirnteilen
Gefunden wurden Faserziige zwischen dem Zentralkorper und
1 den Protocerebralloben,
2 der Kommissur, die dorsal des oberen Zentralkérperteils zwischen den
beiden Protocerebralhilften verliuft,
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3 dem f-Lobus der Pilzkorper,
4 dem sensorischen Teil des Deutocerebrums und
5 der Protocerebralbriicke.

Eine Verbindung mit dem Pilzkérperpedunculus (beschrieben von
PrLUGFELDER, 1936—1937 bei Hemipteren, Panpazis, 1930 und
PreTsoHEER, 1911 bei Ameisen ; PIETSCHKER ist sich jedoch nicht sicher)

ZHu
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Abb. 38. Zentralkorper von Formica rufa. Schrigschnitt, Kernechtrot-Kombination.
Kn Knollen; ZKo, ZKwu oberer und unterer Zentralkérperteil

scheint iiber die in Abb. 34 dargestellten Neuronen méglich, da ein Teil
von der Kommissur zum Zentralkorper zieht. Die Verbindung zum
Lobus opticus (HaNsTROM, 1928 bei Periplaneta), die Bahn zum Trito-
cerebrum (PFLUGFELDER, 1937) und die Verbindung mit dem Unter-
schlundganglion (PrETscEKER, 1911) konnte ich nicht sicher nachweisen.
Eine direkte Verbindung des Zentralkérpers mit den Bechern der Pilz-
korper, wie sie PIETSCHRER erwahnt, existiert nach meinen Beobachtun-
gen nicht.

¢) Fasersysteme

Bahnen zu den Protocerebralloben und zum Deutocerebrum. Vom
medianen Bereich der ventralen Protocerebrallobuspartien (Abb. 39 und
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2 in Abb. 40) und vom sensorischen Teil des Deutocerebrums (Abb. 39
und 7 in Abb. 40) fihren Fasern zu den beiden Zentralkérperteilen. Sie
treten im oberen und unteren Zentralkdrperteil beidseitig ein und fithren
bis zum anderen Ende durch; in Abstidnden geben sie Verzweigungen ins
Zentralkérperneuropilem ab. Diese Fasern bewirken wohl die Aufspaltung
in einen oberen und unteren Zentralkoérperteil. Kexvonw (1896) zeigt

Abb. 39. Bahnen von den Protocerebralloben und vom Deutocerebrum zum Zentral-

korper. Schema. ZKo, ZKu oberer und unterer Zentralkérperteil; 7 Verbindung

Zentralkérper-Deutocerebrum; 2 Verbindung Zentralkérper-Protocerebralloben;
PO7 Protocerebralloben; DC,,,, sensorischer Deutocerebralteil

bei Apis Teile dieser Systeme auf, vermag sie aber nicht vollstindig
darzustellen.

Verbindungen mit den Pilzkdrpern. Wahrend es bei Anwendung ge-
wohnlicher Farbemethoden nicht gelingt, Bahnen zwischen den Pilz-
kérpern und dem Zentralkorper aufzuzeigen, geben spezifische Methoden
(Golgi-ITmpragnation) Hinweise.

Abb. 41 zeigt eine Faser, die den oberen Zentralkérperteil mit dem
p-Lobus der Pilzkérper knapp unterhalb der Aunfspaltungsstelle in «- und
f-Lobus verbindet. Die Verzweigung im oberen Zentralkérperteil ist nur
teilweise impragniert, dirfte sich aber fiber den ganzen Neuropilem-
bereich erstrecken.

Ein weiteres Fasersystem zwischen dem Zentralkérper und den Pilz-
kérpern ist in Abb. 42 dargestellt. Im Pilzkoérper erstrecken sich die
Verzweigungen tiber den ganzen Querschnitt an der Aufspaltungsstelle
in o- und $-Lobus, im oberen und unteren Zentralkorperteil ist die Faser
auf kleinere Bereiche beschrinkt.

Fasern zur Kommissur zwischen beiden Protocerebralhilften. Im oberen
und unteren Zentralkdrperteil wurden mehrere Fasertypen gefunden,
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deren Verzweigungen in beiden Teilen auf einzelne ,,Strahlen* beschrankt
sind und die alle in die — zwischen den Bechern der beiden Pilzkérper
verlaufende — Kommissur dorsal des Zentralkérpers einmiinden
(Abb. 45). Von dort filhren sie zu verschiedenen Protocerebrallobus-

Abb. 40. Wie Abb. 39, Golgi-Imprignation. Rekonstruktion. PK Pilzkorper;
dors. dorsal; lat. lateral

bereichen (Z und 2in Abb. 29 und 34), ein Teil wahrscheinlich auch zu den
optischen Ganglien. Die Zellkorper liegen dorsal der Kommissur,
zwischen der Kommissur und dem oberen Zentralkdrperteil und zwischen
diesem und dem unteren Zentralkorperteil.

Fasern zu den Knollen. Zu den Knollen fithren Neuronen, die von der
Pars intercerebralis zwischen beiden Knollen hindurch ventralwérts ver-
laufen. Sie geben Kollateralen in beide Knollen ab und verbinden sie
miteinander (Abb. 43). Verfolgt wurden diese Neuronen bis zwischen die
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B-Loben der beiden Pilzkorper. Vermutlich handelt es sich um Fasern des
Tractus chiasmaticus zum Tritocerebrum.

5[7‘11,
—

Abb. 42

Abb. 41 u. 42. Verbindungen zwischen dem Zentralkérper und den Pilzkérpern.
Golgi-Imprignationen. ZKo, ZKu oberer und unterer Zentralkérperteil ; a a-Lobus;
b §-Lobus; p Pedunculus; dors. dorsal; lat. lateral

Neuronen, die von lateral in das Neuropilem zwischen dem unteren
Zentralkérperteil und den Knollen eintreten, verzweigen sich sowohl in
den Knollen als auch in den beiden anderen Zentralkorperteilen (Abb.44).
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d) Zusammenstellung der gefundenen Fasersysteme

Der Zentralkorper bei Formice ist bilateralsymmetrisch gebaut. Ein
Teil der Fasern tritt lateral ein und bildet in sdmtlichen Neuropilem-
bereichen des Zentralkérpers Endverzweigungen aus, wihrend die
anderen Fasern
1 von der Kommissur dorsal zwischen den Bechern beider Pilzkérper und
2 von ventral zwischen den beiden Pilzkérper-§-Loben
bis in den Zentralkérper verfolgt
werden konnten (Abb. 45). Diese
Fasern bleiben mit ihren Verzwei-
gungen im Zentralkérper auf ein-
zelne ,,Strahlen® beschrankt.
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Abb. 44

Abb. 43 und 44. Neuronen, die die Knollen mit dem oberen und unteren Zentral-
korperteil und anderen Hirnbereichen verbinden. Golgi-Imprignationen. dors.
dorsal; ZKo, ZKu oberer und unterer Zentralkdrperteil; K» Knollen

11. Deutocerebrum

Mit Ausnahme der Proturen besitzen alle Insekten ein Antennenpaar.
Dieses ist meist mit vielen Sinneszellen versehen, die allein oder in Grup-
pen mit entsprechenden cuticularen Bildungen zu Sensillen angeordnet
sind. Bei Bombyx kommt eine Sensille im Durchschnitt auf 1400 p2, bei
Necrophorus auf 25p? Antennenoberfliche (ScHNEIDER, 1964). Als
antennale Sinnesleistungen sind Mechanorezeption, Chemorezeption mit
Sinneszellen fiir Geruch und Geschmack, Hygrorezeption und Thermo-
rezeption bekannt (SCHNEIDER, 1964). Bei Apis (LACHER, 1964) ist jeder
untersuchte Rezeptortyp auf nur eine Reizmodalitdt spezialisiert.

Durch Ableitung von den Sensillen und Elektroantennogramme kann
Auskunft iiber die Kodierung der Reize in der Antenne erhalten werden.
Uber den Antennennerv gelangt die Information in das Deutocerebrum.
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Die Ergebnisse morphologischer Untersuchungen lassen vermuten, da@
hier Aufteilung der Meldungen auf Bahnen zu anderen Hirnpartien, vor
allem zum Protocerebrum, stattfindet. Nach welchen Funktionsprinzi-
pien dabei vorgegangen wird, werden physiologische Arbeiten zeigen
miissen; diese konnen aber erst dann erfolgreich durchgefithrt werden,
wenn Klarheit Giber die Cytoarchitektonik des Deutocerebrums besteht,
wenn bekannt ist, welche Neuronen an welcher Stelle in das Funktions-
geschehen eingreifen.

PCL

L3

~~

DCsens,

Abb. 45. Zusammenstellung der zum Zentralkérper fithrenden Fasern. ZKo, ZKu
oberer und unterer Zentralkorperteil; Kn Xnollen; PCI Protocerebrallobus;
PK Pilzkérper; K Kommissur; DCy,,,s sensorischer Deutocerebralteil

Kevvow (1896), HansTrOM (1928), SancuEz (1936—1937, 1941) und
PrrucrELDER (1936—1937) lieferten die ersten Arbeiten mit spezifischen
Féarbemethoden, die durch Imprégnation nach Gorer und BLEST und
Elektronenmikroskopie erweitert werden sollen.

a) Aufbau

Das Deutocerebrum besteht bei den Ameisen aus zwei strukturell
und funktionell verschiedenen Teilen, einem sensorischen und einem moto-
rischen.

Sensorischer Deutocerebralteil. Der sensorische Teil macht bei der
Arbeiterin knapp 10% der Gesamthirnmasse aus (PanNpazis gibt fur
Formica sanguinea 9,3 % an) und enthalt Antennalglomeruli, in denen die
sensorischen Antennenfasern Synapsen mit den Interneuronen des Ge-
hirns bilden.
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Motorischer Deutocerebraiteil. Die Unterscheidung und Abgrenzung
des motorischen Teils von den anderen Kopfganglien ist nicht einfach.
Die Untersucher geben verschiedene Ganglien als Ursprungsorte der
motorischen Antennennerven an: '

antennomotorische Nerven Objekt Bearbeiter
stammen von
Proto-, Deuto- und Tritocerebrum  Apis KEenvox 1896
Deutocerebrum Apis JoxEscu 1909
Deutocerebrum Apis SaNcHEzZ 1936-—37
SaNcHEZ 1941

Deutocerebrum Hemipteren PrLUGFELDER 1936—37
Deutocerebrum Camponotus PIETSCHEKER
Deutocerebrum Camponotus,

Formica, Eciton,

Paraponera,

Cryptocerus VowLEs 1955
Unterschlundganglion Drosophila Powzr 1946

VowLes stellte 1955 klar heraus — und dieser Befund stimmt mit
meinen Beobachtungen iiberein — dal zwischen den antennomotorischen
Zentren beider Gehirnhélften eine Kommissur dorsal des Oesophagus ver-
lauft: ... “this implies that the lobes are of deutocerebral nature, unlike
the gimilar structure in Drosophila’.

b) Verbindungen mit der Pervpherie

Fiinf Nervenpaare verbinden das Deutocerebrum mit der Peripherie.

Sensorische Nerven. Von den priméren Sinneszellen der Antennen
fahrt der sensorische Antennennerv (Nervus antennalis inferior und
superior) zum sensorischen Teil des Deutocerebrums. Vom priantennalen
Chordotonalorgan zieht der N.org.c.a. zum Deutocerebrum und ver-
einigt sich kurz vor dem Eintritt mit dem N. ant. inf. und sup. (P1eTscu-
KER, JANET). Ein Teil der Fasern dieser Nerven endigt nicht im sen-
sorischen Deutocerebralteil, sondern =zieht durch zum motorischen
Zentrum (VowLEs, 1955 und Abb. 46).

Motorische Nerven. Der Nervus scapus (Abb. 47) innerviert jeden der
vier am Basalglied der Antenne ansetzenden Muskeln.

Der Nervus funiculus (Abb. 48) zieht in die Antenne und betéatigt die
Muskeln der einzelnen Antennenglieder.

¢) Verbindungen mit anderen Hirnpartien

Verbindungen zum motorischen Teil fiithren:
1 vom motorischen Deutocerebralteil der Gegenseite.
2 vom gleichseitigen sensorischen Deutocerebralteil. Es handelt sich
um stark verzweigte Fasern, die im sensorischen Teil in mehreren Glome-
ruli zugleich Synapsen bilden (Abb. 49).
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3 vom f-Lobus des gleichseitigen Pilzkérpers. Diese Verbindung wurde
von mir nicht gefunden, Vowres (1955) erwéahnt sie aber ausdriicklich.
4 von der ventral des dritten optischen Ganglions gelegenen Masse des
Protocerebrallobus der gleichen Hemisphére.

5 vom Unterschlundganglion der gleichen Seite.

Abb. 46. Schnitt durch den motorischen und sensorischen Deutocerebralteil.
Imprégnation nach Brest. DOy, , DC)pe sensorischer und motorischer Deuto-
cerebralteil; T'C Tritocerebrum; USG Unterschlundganglion; N. ant. Nervus
antennalis; N. labr. Nervus labralis; N. scapus Nervus scapus

Einige Priparate (Impridgnationen nach GoLax und BLEST) lassen den
Schluf} zu, daB
6 vom motorischen Zentrum Fasern durch das Unterschlundganglion
hindurch direkt zum Bauchmark ziehen.

Verbindungen zum sensorischen Teil des Deutocerebrums fithren:
1 vom medianen Becher des gleichseitigen Pilzkérpers,
2 vom lateralen Becher des gleichseitigen Pilzképers,
3 vom «-Lobus des Pilzkorpers der gleichen Hemisphére,
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4 vom oberen Zentralkérperteil (Abb. 39 und 40),
5 vom unteren Zentralkérperteil (Abb. 39 und 40),
6 vom dritten optischen Ganglion,

7 vom Protocerebrallobus (3 in Abb. 29),

Abb. 47. Nervus scapus. DO, sensorischer Deutocerebralteil; N.ant. Nervus
antennalis

8 vom sensorischen Deutocerebralteil der anderen Hemisphére und
9 vom motorischen Deutocerebralteil der gleichen Seite die bereits auf-
gefithrte Verbindung.

Verschiedene Impréignationen geben auch Hinweise auf einen Faser-
zug zwischen sensorischem Deutocerebralteil und den Pilzkérperbechern
der anderen Hemisphére (vgl. Panpazis, 1930 und Jawrowskr, 1953).
Eindeutiger Nachweis steht noch aus.
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d) Fasersysteme

Endigung des sensorischen Antennennervs im Deutocerebrum. Der
GroBteil der Fasern des N. ant. sup. und inf. endigt im sensorischen Teil
des Deutocerebrums und bildet in den Antennalglomeruli Synapsen mit

Abb. 48. Nervus funiculus. DCg,,, sensorischer Deutocerebralteil; N. ant. Nervus
antennalis

Bahnen, die das Deutocerebrum mit den anderen Hirnpartien verbinden.
Hinter der Eintrittsstelle in das Deutocerebrum erfolgt Aufspaltung des
Nervs in mehrere Biindel, die in verschiedene Bezirke des sensorischen
Teiles ziehen. Jede Faser tritt in nur einen Glomerulus ein (Abb. 50).
Kzuxyon (1896) beschreibt bei Apis Neuronen, die sich im Deutocerebrum
verzweigen und mehrere Glomeruli erfassen Da auch HanstrOM (1928)
und PrLUGFELDER (1936—1937) KENYONs Angabe nicht bestdtigen, ist
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N.ant

Abb. 49. Faser, die vom sensorischen Deutocerebralteil zum motorischen fiithrt.
Rekonstruktion nach zwei Schnitten. Golgi-Imprignation. DC,,. , DO, sen-
sorischer und motorischer Deutocerebralteil; N. ant. Nervus antennalis; lat. lateral

Abb. 50. Endigung des sensorischen Antennennerves im sensorischen Deutocere-
bralteil (DC,,,, ). Golgi-Tmprignation. dors. dorsal; lat. lateral
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anzunehmen, daf3 er hier Teile der in Abb. 55 dargestellten Interneuronen
fir Antennenfasern hielt.

Haxstrom (1928) schitzt die Anzahl der priméren Sinneszellen auf
der Antenne von Apis auf iber 1 Million. Fiir Vespa crabro gibt er
etwa 900-—1000 Antennalglomeruli fiir jede Deutocerebralhélfte an. Ein
dhnlicher Wert kann auch fiir Apis angenommen werden. In einen

Abb. 51. Querschnitt durch den sensorischen Antennennerv kurz vor dem Eintritt
in das Deutocerebrum. Elektronenmikroskopische Aufnahme. 1, 2, 3 drei Gruppen
von Fasern verschiedenen Durchmessers

Glomerulus miissen folglich — wenn keine Axonverzweigungen statt-
finden — mehrere hundert Antennenfasern eintreten. Das bedeutet,
,,dall eine erhebliche Konzentration der Reize stattfindet ... (HaN-
STROM, 1928). '

Bei Formica pratensis besteht der sensorische Antennennerv aus
50000—60000 Fasern (Auszadhlung auf elektronenmikroskopischen Auf-
nahmen); jede Deutocerebralhilfte enthilt ungefihr 200 Glomeruli.
Da aber nicht alle Antennenfasern im sensorischen Deutocerebralteil
enden, diirfte die Zahl von 300 Faserendigungen pro Glomerulus nicht
ganz erreicht werden.

18  Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 59
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Unterschiede im Durchmesser der Antennenfasern erlauben eine
Aufteilung in mindestens drei verschiedene Gruppen (Abb. 51):

Faserdurchmesser Anzahl der Fasern
(in )

1 1,6 —3 etwa 150

2 0,208 etwa 15000

3  0,06—0,2 etwa 40000

Auch motorische Nerven aus dem Deutocerebrum enthalten Fasern
verschiedenen Durchmessers, die sich in Gruppe 1 und 2 einordnen
lassen. Da Fasern der Gruppe 3 in
motorischen Nerven nicht gefunden
wurden, kann fiir sie mit Sicherheit
sensorische Tétigkeit angenommen
werden, wihrend 1 und 2 auch
motorische Elemente sein konnen.
HEeraN (1959) wies bei 4pis durch
elektrophysiologische Untersuchun-
gen efferente Erregungen im N. ant.
inf. und sup. nach, moglicherweise
- ein Hinweis auf Motoneuronen.

Wahrend die Terminalverzwei-
gungen der im sensorischen Teil
endenden Antennenfasern auf engem
Raum liegen, sind sie bei den zum
motorischen Teil ziehenden Fasern
4 (O]  weniger zahlreich, aber weitrdumiger
Want T verteilt (Abb. 52).

50 p. Bahnen zum Protocerebrum. Die
Fasern der einzelnen Bahnen zum

- ! ; Protocerebrum stehen mit simtlichen
ves im mot.c.)rlsch.en Deutocerebraltel.l. Bezirken des sensorischen Deuto-
Golgi-Impragnation. DCg,,. sensori- . . ; ;
scher, DC,,,; motorischer Deutocere- cerebralteiles in Verbindung, wie

bralteil; N. ant. Antennennerv; die Verfolgung eines zum medianen

lat. lateral Pilzkdrperbecher fithrenden Faser-

zuges des Tractus olf.-glob. ergab.

Abb. 54 zeigt die Verteilung von Fasern dieser Bahn auf einzelne Bereiche

des Deutocerebrums. Die zugehdrigen Zellkorper liegen medio-dorsal im
Deutocerebrum, ventral der Deutocerebralkommissur (ZK).

Abb. 52. Endigung des Antennenner-

Jede dieser Nervenfasern endet mit wohlausgebildeten Terminal-
verzweigungen (Abb. 53) in nur einem Antennalglomerulus.

Segmentale Interneuronen. Im sensorischen Deutocerebralteil ver-
laufen Neuronen, die die einzelnen Glomeruli untereinander verbinden
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und das Deutocerebrum nicht verlassen (Abb. 55). Ihre Zellkdrper liegen
median und lateral der Neuropilemmasse (Abb. 54, 4s). Hinweise auf diese

Abb. 53. Endigung einer Faser des Tractus olf.-glob. in einem Antennalglomerulus.
Golgi-Imprégnation

Abb. 54. Aufteilung eines Faserzuges des Tractus olf.-glob. im Deutocerebrum.
Schema nach Golgi-Impriagnationen. dors. dorsal; lat. lateral; As Zellkoérper
segmentaler Interneuronen; Zk Zellkérper der Fasern des Tractus olf.-glob.

Fasersysteme finden sich auch bei Saxcurz (1941), doch fehlt die Dar-
stellung des gesamten Systems.

13%
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Abb. 55. Segmentale Interneuronen im sensorischen Deutocerebralteil. Golgi-
Imprignation. Rekonstruktion nach zwei Schnitten. dors. dorsal; med. median

ﬂ , l\

‘AJLAAMU\ Ju AM Jn Al “ i

Glomerulus

DCsens,

Abb. 56. Schema des Verlaufs der Neuronen im Deutocerebrum. I Antennenfasern;
2 segmentale Interneuronen; 3 Fasern vom Deutocerebrum zu anderen Hirnteilen;
DC,,s. sensorischer Deutocerebralteil

e) Zusommenstellung der Fasersysteme
In einem Schema sind die gefundenen Nervenbahnen zum Deuto-
cerebrum zusammengestellt (Abb. 57).
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Die Untersuchungen legen die Annahme nahe, dafi im sensorischen
Teil des Deutocerebrums Ubertragungen der Reize von etwa 40000 bis
50000 Antennenfasern (Abb. 56, 1) auf nur wenige hundert weiterziehen-
de Nervenfasern (Abb. 56, 2) stattfindet, wobei vielleicht durch die
Interneuronen des Deutocerebrums (Abb. 56, 3) Interaktion stattfindet.

Abb. 57. Zusammenstellung der zum Deutocerebrum fithrenden Bahnen. PCI

Protocerebrallobus; PK Pilzkérper; USG Unterschlundganglion; I, I7, I11 erstes,

zweites, drittes optisches Ganglion; I oberer Zentralkorperteil; 2 unterer Zentral-

kérperteil; 3 sensorischer Deutocerebralteil; 4 motorischer Deutocerebralteil;
5 N. ant. inf. und sup.; 6 N. funiculus; 7 N. scapus

Hinweise sind vorhanden, daf} sich nicht nur der beschriebene Faserzug
des Tractus olf.-glob. auf sémtliche topographischen Bezirke des sen-
sorischen Deutocerebralteils aufteilt, sondern dafBl dies bei allen zum
Protocerebrum fithrenden Bahnen der Fall ist.

E. Struktur und Funktion

Morphologische Untersuchungen zeigen die Struktur und den Verlauf
einzelner Neuronen, die Lage ihrer Synapsen und ihre Beziehungen zu
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den Nachbarneuronen, vermogen aber keinerlei Aufschlisse iiber ihre
funktionellen Eigenschaften zu geben. Ob ein Neuron hemmend oder
erregend wirkt, welcher Art die das Neuron erreichenden oder verlassen-
den Signale sind, 1468t sich nur durch physiologische Untersuchungen
ermitteln.

Den tiefsten Einblick in Funktionszusammenhénge, die durch die
Zusammenarbeit vieler Neuronsysteme im Gehirn der Insekten zustande
kommen, vermochten bis jetzt das Setzen von engbegrenzten Lésionen
und die elektrische Reizung bestimmter Hirnabschnitte zu vermitteln.
Thre Resultate ermoglichten in vielen Fallen die Zuordnung bestimmter
zentralnervéser Funktionen zu einzelnen Hirnabschnitten (HUBER,
1955—1965; VowrEs, 1961 ; BucrrOoLTZ, 1961 und RowgLL, 1963). Ohne
die bis jetzt noch fehlende weitergehende Analyse durch Ableitung der
Potentiale einzelner Neuronen bei bekannten Hin- und Ausgéngen, ver-
mitteln Lisionen und Reizung aber nur ein grobes Bild von den Vorgéngen
im Zentralnervensystem: Nach Lasionen kénnen nur mehr die Funktio-
nen studiert werden, die der Rest des ZNS mit der Peripherie noch indu-
ziert und kontrolliert, und die elektrische Reizung 4Bt dber den tat-
sdchlich gereizten Hirnort und iiber die Zahl und die Lage der erfaliten
Neuronen keine exakten Angaben zu.

Vergleiche zwischen morphologischen und physiologischen Ergeb-
nissen lassen sich beim gegenwirtigen Stand der Kenntnisse also nur mit
grofien Einschréankungen ziehen. Der Morphologe vermag nicht mehr als
dem Physiologen anhand morphologischer Befunde konkrete Strukturen
fiir den Ablauf bestimmter funktioneller Vorgénge zur Diskussion zu
stellen. Inwieweit diese aber tatsdchlich dafir in Frage kommen, muB
durch physiologische Analyse der Polaritidt der Synapsen und damit der
Richtung der Signalleitung und Ubertragung in Zukunft erarbeitet
werden. Fir die weitere Fragestellung haben solche Vorstellungen aber
nicht unerheblichen Wert und tragen mit zu einer Annéherung zwischen
morphologischer und physiologischer Forschungsrichtung bei.

Die bis jetzt unter Anwendung von Lisionen und elektrischer Reizung
entstandenen Arbeiten haben vor allem Untersuchungen tiber die At-
mung, den Gesang, die Lokomotion und das sexuelle Verhalten bei den
Orthopteren (HUBER, 1955—1965; RowEsLL, 1963) zum Inhalt. Der Ver-
such, fiir die Erklirung von Funktionszusammenhéngenim Nervensystem
der Orthopteren Strukturuntersuchungen am Hymenopterengehirn trotz
fehlender vergleichend-morphologischer Untersuchungen heranzuzichen,
ist gewagt. Die Ergebnisse der ersten am ZNS der Hymenopteren mit
obengenannten Methoden durchgefithrten Arbeiten (VowLes, 1954—
1961 ; VoSKRESENSKAYA, 1957), die groBe Ubereinstimmung mit den bei
den Orthopteren erhaltenen Befunden aufweisen, ermutigen jedoch zu
diesern Unterfangen.
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Die bisher untersuchten hirngesteuerten Verhaltensweisen und Be-
wegungen der Insekten gehoren zwel Gruppen an (HUBER, 1962b):

1 Bewegungsmuster, deren Ablauf nur teilweise zentralnervos festgelegt
ist. Sie kénnen je nach Umweltbedingungen durch periphere Mechanis-
men moduliert werden : rezeptorgesteuerte Orientierungshandlungen wie
Lokomotion, Kopulation, Eiablage und z.T. Respiration.

2 Bewegungsmuster, die vorwiegend zentral zusammengestellt werden
und sich durch periphere Einfliisse in ihrem Ablauf nur unwesentlich
beeinflussen lassen: Putzbewegungen, akustisches Verhalten, Flug.

Abb.58. Die Kontrolle von Lokomotion (A) und akustischem Verhalten (B) im
Zentralnervensystem von Gryllus. Nach HUBER, 1960, 1962a. Erklirung im Text.
PK Pilzkorper; Th Thorakalganglion; USG Unterschlundganglion;

ZK Zentralkorper

a) Lokomotion und Lauterzeugung bei Orthopleren

Lokomotion. Husmr (1955, 1959, 1960, 1962a, b, 1965) bestitigt die
Befunde von RorpEr (1937, 1953) und erweitert sie durch Untersuchun-
gen an Gryllus und Gomphocerus (Abb. 58 A): Bezirke des Protocerebrums
hemmen die motorische Aktivitdt. Wichtigstes Hemmareal sind die
Pilzkorper. Lésionen und Pendelbewegungen des Kopfes nach Hal-
bierung des Gehirns und Einstellung der Laufbewegung legen eine gegen-
seitige Hemmung der Pilzkérper nahe. Die von beiden ausgehenden Hemm-
wirkungen scheinen sich zu summieren. Die Aktivitdt der Pilz- und Zen-
tralkérperneuronen wird durch afferente Erregungen moduliert. Der
Zentralkorper ist an der Lokomotionskontrolle ebenfalls beteiligt. Nach
seiner vollstindigen Zerstérung durch Elektrokoagulation sinkt die
motorische Aktivitat bei Gryllus und Gomphocerus (vgl. dagegen BucH-
HoLTz, 1961 bei Calopteryx). Die aktivierenden Wirkungen des Zentral-
korpers und des Unterschlundganglions summieren sich. Wendebewe-
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gungen nach beiden Seiten kénnen durch Reizung vieler Punkte in jeder
Protocerebralhilfte ausgelost werden.

Lauterzeugung. Bel Gryllus und Gomphocerus (HUuBER, 1952—1965)
arbeiten drei Abschnitte des ZNS bei der Lauterzeugung zusammen
(Abb. 58B): die Pilzkérperneuronen, der Zentralkérper und Motoneu-
ronen im zweiten bzw. dritten Thorakalganglion. Grillen und Heuschrecken
singen auch dann noch, wenn nur das Gehirn, die sensorischen Antennen-
nerven, eine Bahn vom Gehirn zu den Thorakalganglien und die Inner-
vation der Singmuskeln intakt bleiben. Ein Pilzkérper zusammen mit
dem intakten Zentralkorper reicht aus, das akustische Verhalten normal
zu steuern, zwischen den Pilzkérpern bestehen also bei der Kontrolle der
Lauterzeugung offensichtlich keine Riickwirkungen. In den Pilzkérpern
werden sowohl Hemmpunkte als auch Erregungspunkte gefunden. Die
Pilzkérper erhalten afferente Impulse von den Rezeptoren und bestim-
men dariiber, ob gesungen wird oder nicht oder ob begonnener Gesang
fortgesetzt werden soll. Reizpunkte im Zentralkdrper und im Bereich der
absteigenden Hirnbahnen rufen abnorme Fliigelbewegungen und Ge-
sangsmuster hervor. Im Zentralkérper wird also wahrscheinlich das
Kommando an den Thorax zusammengestellt. Bisher ist es nicht gelun-
gen, durch Anderung des zugefiihrten Reizes den ausgeldsten Gesang zu
andern.

b) Gegeniiberstellung physiologischer und morphologischer Ergebnisse
Pilzkoérper

Gegenseitige Hemmung der Pilzkorper. Das von VowLus (Abb. 23B)
angegebene Schema iiber die Erregungsleitung und die Polaritit der
Synapsen im Pilzkérper lilt erwarten, dall mehrere Pilzkorperteile an
den Hemmvorgingen beteiligt sind.

Ob Hemmung auf direktem oder indirektem Weg erfolgt, lassen die
physiologischen Untersuchungen bis jetzt nicht entscheiden.

Bahnen zum Calyz. Direkte Bahnen zwischen den contralateralen
Pilzkorperbechern sind nicht bekannt; auch meine Versilberungen ver-
mochten keine Hinweise darauf zu geben.

Uber die Protocerebralloben sind zwei indirekte Wege denkbar, die
jeder iiber mehrere Neuronen hinweg verlaufen.

Verbunden sind die Becher mit den Protocerebralloben

1. iber Fasern, die ihren Ursprung in den Lateralloben haben
(Abb. 29, 3) und von dort zu beiden Bechern ziehen, und

2. iiber Neuronen, deren Verzweigungen im Protocerebrallobus die
«-Loben umgeben. Sie ziehen zu samtlichen Pilzkdrperteilen und ver-
zweigen sich in beiden Bechern, im «- und im §-Lobus (Abb. 31).
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Bahnen zum Pedunculus, o- und f-Lobus. Direkte Verbindungen
scheinen zwischen den beiden Pedunculi, den beiden o-Loben und
zwischen dem Pedunculus und dem contralateralen 5-Lobus zu bestehen:
3 Vowrgs (1955) beschreibt eine Verbindung bei Apis und Formica
zwischen den beiden contralateralen «-Loben.

4 Neuronen aus den Protocerebralloben, die Verzweigungen in den
Pedunculus abgeben, treten in die dorsale Kommissur ein (Abb. 29, I
und 2; Abb. 34). Es sind Fasern bekannt, die die Kommissur ganz durch-
laufen und in den Pedunculus der anderen Hemisphére eintreten.

5 Neuronen aus den Protocerebralloben, die in den Pedunculus eintreten
und sich dort verzweigen, zishen wahrscheinlich weiter zum S-Lobus der
Gegenseite (Abb. 29, 10 und Abb. 36).

Indirekte Faserverbindungen bestehen iiber die Protocerebralloben
und iiber den Zentralkérper.

Hemmung in den Pilzkorpern. Hemmpunkte fiir die Lokomotion und
die Lauterzeugung bei Grillen liegen im Calyxneuropilem und im Bereich
der Zellkorper der Pilzkérperneuronen. Es kann daher angenommen wer-
den, daBl Pilzkérperneuronen an einer Kontrolle des Verhaltens durch
Hemmung beteiligt sind. Ob solche Tétigkeit allen oder nur einem Teil
dieser Zellen zukommt, ob also unter den Pilzkérperneuronen funktionelle
Differenzierungen bestehen oder nicht, bedarf noch weiterer Untersu-
chungen. Auch ist zu kldren, ob Zusammenhdénge zwischen den einzelnen
Pilzkérperneurontypen und verschiedener funktioneller Tatigkeit be-
stehen. Sollte ein solcher Zusammenhang festgestellt werden, dann wéire
es auch moglich, bestimmte funktionelle Vorgéinge einzelnen Neuropilem-
bereichen im Pilzkérper — dem Verlauf der Neuronen entsprechend —
zuzuschreiben.

Verbindungen zwischen dem Zentralkorper wnd den Pilzkorpern.
Zwischen dem Zentralkdérper und den Pilzkérpern bestehen sowohl direkte
als auch indirekte Verbindungen durch mehrere Neuronsysteme.

Direkte Verbindungen:

1 Verbindungen zwischen dem Zentralkérper und den Pilzkérper-(-
Loben bei Formica sind in Abb. 41 und 42 dargestellt. Verzweigungen
wurden in beiden Hirnteilen gefunden, doch die Erfassung des gesamten
Faserverlaufs gelang nicht.

Da diese Fasern in die #-Loben eintreten, die nach der von VowLEs
fiir die Pilzkérper (Abb. 23) vermuteten Richtung der Erregungsleitung
die Ausginge enthalten, kiimen sie fiir die Ubermittlung der Kommandos
zum Zentralkérper in Frage, wie sie die reizphysiologischen Untersuchun-
gen von HUBER (Abb. 58) nahelegen. Die Bestdtigung dieser Vermutung
durch physiologische Bearbeitung steht noch aus.
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Indirekte Verbindungen:

Wesentlich besser ausgebildet sind Bahnen von den Pilzkérpern und
vom Zentralkérper zu den Protocerebralloben, so dafl durch Vermittlung
von Interneuronen der Protocerebralloben Verbindung zwischen Zen-
tralkérper und Pilzkérpern ebenfalls moglich wire.

2 In Frage kommen Bahnen zwischen dem Zentralkérper und den ven-
tralen Protocerebrallobusbereichen (Abb. 29, 5 und 6; Abb. 37, 39 und
40), zwischen dem Pilzkérperpedunculus — wahrscheinlich auch fg-Lo-
bus — und dorsalen und ventralen Bereichen im Protocerebrallobus
(Abb. 29, 7 und 2; Abb. 34 und 35).

3 Aus der Kommissur dorsal des Zentralkérpers treten Fasern in beide
Zentralkorperteile ein (Abb. 45). Sie gehdren wahrscheinlich Systemen
an, die vom Protocerebrallobusneuropilem iiber den Pedunculus (Abb. 29,
1 und 2) zur Kommissur ziehen.

Protocerebralloben

HurEir und RowgLL stellten fest, daBl beim Verschieben der Elektro-
denspitze von dorsalen zu ventralen Protocerebrallobushereichen die
Latenzzeiten abnehmen und die Reaktionen starrer werden.

Die Rekaktionen dorsaler Bereiche weisen Ahnlichkeit mit dem durch
Reizung des Calyx erzielten Verhalten auf: Komplexe Verhaltensweisen
wie Flucht oder Futtersuche werden bei Gryllus (HuBER, 1959, 1960) vor-
wiegend durch Reizpunkte im Calyx und lateralen Neuropilem ausgelost,
Hemmung der Lokomotion setzt sich bei Reizung im Bereich der ,,zen-
tralen optischen Region® (HUBER, 1960), einem Teil des lateralen Neuro-
pilems im Protocerebrum, und in den Bechern langsam durch.

Die Reaktionen ventraler Neuropilembereiche gleichen den durch
Reizung des Zentralkorpers erhaltenen Mustern: In ventralen Bereichen
— vornehmlich zwischen Zentralkoérper und Deutocerebrum — Jaft sich
die Ortsbewegung auch bei niederen Reizstirken augenblicklich hemmen.
Die Latenzzeiten nehmen ab, Springen und Fliegen kénnen aus dem
Stand ausgelost werden. Atypischer Gesang wird durch Reizpunkte im
Zentralkérper, in den f-Loben und in den ventralen Protocerebrallobus-
teilen hervorgerufen (HusER, 1960).

Bei Schistocerca (RowrLL, 1963) kann Lokomotion von vielen Hirn-
teilen aus induziert werden. In der dorsalen Protocerebralhilfte kom-
men Bewegungen nach langer Latenz (oft mehr als 10 sec) und nach
einleitenden Kopf- und Antennenbewegungen in Gang, nach Reizung
im Bereich der Lateralloben beginnt das Insekt sofort mit Lauf-
bewegungen.
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Im Einklang mit diesen Ergebnissen steht die Hirnstruktur bei
Formica:
1 Die dorsalen Protocerebrallobusbereiche (Abb. 59, I) haben engen
Kontakt mit den Pilzkérperbechern (Abb. 29, 3) und stehen damit mit
Systemen in Verbindung, die mit der Afferenz verschaltet sind (Abb. 58).
2 Die mediodorsalen Bereiche (Abb. 59, 2) sind mit dem Pedunculus
verbunden (Abb. 29, I und 2), es kann also angenommen werden, dal
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Abb. 59. Bereiche im Protocerebrum der Insekten (I, 2 und 3), die sowohl anato-

misch als auch physiologisch in enger Beziehung stehen. b f-Lobus; ¢ Calyx;

p Pedunculus; DCj,,, sensorischer Deutocerebralteil; PCI Protocerebrallobus;
IIT drittes optisches Ganglion

sie weiter effektorwirts (vgl. Abb. 23 und 58) in das Funktionsgeschehen
eingreifen.
3 Die ventralen Bereiche der Protocerebralioben (Abb. 59, 3) stehen in
enger Verbindung mit dem Zentralkérper (Abb. 29, 5 und 6) und mit
ableitenden Hirnbahnen. Die Auslésung starrer Reaktionen ist somit
erkldrbar. Bahnen von den ventralen Protocerebrallobusteilen zum
B-Lobus sind anzunehmen, wurden bislang aber nichtsichernachgewiesen.
In den Protocerebralloben finden sich Reizpunkte fiir die Hemmung
und Aktivierung der Lokomotion (Drehbewegung, Futtersuche und
Flucht) und der Atmung. Reizpunkte in verschiedenen Teilen der Proto-
cerebralloben geben oft gleiche Antwort, Hemm- und Erregungspunkte
liegen dicht nebeneinander (HupEr, 1959, 1960). Eine Erklarung geben
die vielen weit verzweigten Neuronen, die meist gréfere Bereiche des

Neuropilems erfassen, diffus verteilt liegen und allseitig verzweigt sind
(Abb. 27 und 28).
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Die Strukturuntersuchungen lassen auf eine wesentliche Beteiligung
der Protocerebralloben bei der zentralnervosen Verarbeitung schliefen.
Durch Lésion und elektrische Reizung werden im Bereich der Proto-
cerebralloben solche Bewegungsmuster ausgel6st, die nur teilweise zen-
tralnervos festgelegt sind und durch afferente Einflisse moduliert werden.
Bewegungsmuster, die sich durch periphere Einflisse nur unwesentlich
andern, wie beispielsweise die Lauterzeugung, werden dagegen durch
Eingriffe in den Protocerebralloben nicht beeinflufit (HuBEr, 1960,
1962b). Dies deutet auf enge Beziehungen der Protocerebralloben zu
afferenten Eingéingen hin.

Die zahlreichen Bahnen von den Protocerebralloben zu anderen Hirn-
teilen, vor allem zum Zentralkérper und zu den Pilzkdrpern, liefern Grund
zu der Annahme, dal dem Protocerebrallobusneuropilem wesentliche
koordinative Tétigkeit im Insektengehirn zukommen muf.

Deutocerebrum

Reizpunkte im protocerebralen Neuropilem fithren bei Orthopteren
zur Erregung vorgeschalteter Interneuronsysteme, die die Fiihlermotorik
erregen oder hemmen und in ihrer Dauer und Intensitit steuern (HUBER,
1959):

Bei Reizung in den Pilzkérpern wird die Fiithlermotorik sowohl ipsi-
als auch contralateral beeinflult. Mechanische Verletzung des Zentral-
korpers 16st eigenrhytmische synchrone Antennenbewegungen aus, wobei
offenbar beide Motoneurongruppen im Deutocerebrum gleichzeitig und
iber die gleichen Elemente entladen werden. Frequenz, Dauer und In-
tensitédt werden vom Protocerebrum gesteuert. Punkte im Einstrahlungs-
gebiet des Nervus opticus rufen contralaterale Steigerung oder Hemmung
der Fiihlerbewegung hervor.

Bahnen zum sensorischen Deutocerebralteil. Bin Tractus olfactorio-
globularis, der den sensorischen Deutocerebralteil mit den Pilzkérpern
und dem Zentralkérper verbindet, ist beiallen bisher darauf untersuchten
Insekten bekannt. Bei Formice fithren seine Bahnen zu beiden Bechern
jedes Pilzkérpers (Abb. 20), zum «-Lobus und zum Zentralkdrper, wo
die Verzweigungen jeder Faser iiber das gesamte Neuropilem verteilt
liegen (Abb. 39 und 40). Die Fasern vom Zentralkérper zu den sensori-
schen Deutocerebralteilen beider Hemisphéiren erfassen also dieselben
Zentralkorperbereiche.

Da die sensorischen mit den motorischen Deutocerebralteilen durch
Faserziige verbunden sind (Abb. 49) und nachgewiesen ist, daB der
Tractus olf.-glob. in beiden Richtungen Erregungen leitet (RoweLL, 1963),
sind synchrone Entladungen der Motoneuronen in beiden Hemisphéren
durch Reizung im Zentralkorper vorstellbar. Beeinflussung dieser Neu-
ronen durch Reizpunkte im Einstrahlungsgebiet des Nervus opticus und
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in den Pilzkérpern wére tiber direkte und indirekte Bahnen zwischen den
Pilzkérpern und dem Zentralkérper aufgrund struktureller Unter-
suchungen ebenfalls denkbar.

Bahnen zum motorischen Deutocerebralteil. Zum motorischen Deuto-
cerebralteil bei Formeica rufa fithren vom Protocerebrum Fasern von den
B-Loben der Pilzkdrper (VowLss, 1955), von dorsalen Bereichen der
Lateralloben (Abb. 29) und von posteroventralen Laterallobusbereichen.
Von den dorsalen Laterallobusteilen und von den Pilzkérpern kénnte
Erregungsleitung zum motorischen Deutocerebralteil daher auch auf
direktem Weg moglich sein, wihrend vom Zentralkorper aus itber die in
Abb. 39 und 40 abgebildeten Systeme zu den posteroventralen Laterallo-
busbereichen Steuerung der motorischen Kerne im Deutocerebrum denk-
bar ist. Untersuchungen tiber die Richtung der Erregungsleitung in
diesen Systemen miissen zeigen, ob derartige Vorstellungen zutreffen.

Als Koordinationsstellen synchronisierter Antennenbewegungen kénn-
ten der Zentralkorper und — mit Einschrénkungen - die Kommissur
zwischen beiden Deutocerebralteilen angesehen werden: Entgegen den
Beobachtungen von HuBER (1959), der bei Reizung im lateralen Deuto-
cerebrum von Gryllus keine contralateralen Antennenbewegungen her-
vorrufen konnte, berichtete RowELL (1963) iiber die Auslosung syn-
chroner Erregungen der contralateralen Fihlermotorik bei langan-
dauernder Reizung im Deutocerebrum von Schistocerca, doch ist nicht
bekannt, ob die Erregungen tber die Kommissur oder iiber das Proto-
cerebrum verliefen,

Zusammenfassung

1. Mit gewohnlichen Farbemethoden, Metallimprignation, Elektro-
nenmikroskopie und Lésion mit Verfolgung der degenerierten Fasern
wurde das Gehirn (Pilzkorper, Protocerebralloben, Zentralkorper und
Deutocerebrum) der Ameise Formica rufa untersucht.

2. Im Pilzkorper wurden vier Zelltypen aufgefunden, die sich vor
allem in der Lage der Zellkérper und der Struktur der Dendriten unter-
scheiden. Die Axone sdmtlicher Zellen treten sowohl in den «- als auch
B-Lobus ein. Kleine Stummel an den Axonen im Pedunculus, o~ und -
Lobus werden als synaptische Bereiche angesehen. Durch Lésionen
konnte der Verlauf der Axone der einzelnen Zellgruppen verfolgt werden.

Die von TrUJILLO-CENOZ u. MELAMED (1962) beschriebenen ‘‘central
endings’’ sind als Teile pilzkérperfremder Neuronen anzusehen, wiahrend
die “thin fibers” den Dendriten der Pilzkérperneuronen angehoren.

Verzweigungen pilzkorperfremder Fasern finden sich in allen Teilen

des Pilzkérperneuropilems. Die im Calyx endigenden Neuronen zeigen alle
dieselbe Struktur. Fiir zwei Faserziige wurde nachgewiesen, dafl ihre
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Neuronen in beide Becher Verzweigungen abgeben und somit mit simt-
lichen Becherbereichen in Verbindung stehen. Die Endigungen der pilz-
kérperfremden Systeme im Pedunculus, «- und f-Lobus weisen unter-
einander den gleichen Bau auf, unterscheiden sich aber von den Ver-
zweigungen im Calyx. Jedes Neuron erfal3t einen groBeren Teil der Quer-
schnittsflache.

3. Im frontalen Bereich des Protocerebrums sind beide Protocere-
bralloben eng miteinander verbunden, weiter zum f-Lobus hin trennen
sie sich vollstandig. Auf der Hohe der g-Loben erfahren die Lateralloben
ihre grofite Ausdehnung, da mehrere verschiedene Neurongruppen aus-
gebildet sind : Fasern von den Lateralloben zum Calyx, zum Pedunculus
und von da zur Kommissur dorsal des Zentralkorpers und zum «-Lobus
der Gegenseite, von den ventralen Protocerebrallobusbereichen zum
Zentralkorper. Bemerkenswert ist die enge Verkniipfung mit den Pilz-
korpern, vor allem aber ein System, das Protocerebralloben, Calyx,
- und f-Lobus miteinander verbindet.

4. Der Zentralkorper ist ein bilateralsymmetrisch aufgebautes
Gebilde, in das ,,Horizontalsysteme** vom sensorischen Deutocerebralteil,
vom Protocerebrallobus und von den §-Loben der Pilzkdrper eintreten.

», Vertikalsysteme* kommen von ventral und dorsal von der Kom-
missur zwischen den beiden Protocerebralhélften her.

Zwei Systeme wurden aufgefunden, die die Zentralkdrperteile mit den
Pilzkérpern verbinden.

5. Der motorische Teil des Deutocerebrums steht in enger Ver-
bindung mit dem Protocerebrum und dem Unterschlundganglion und
weist keine auffilligen Neuropilemstrukturen auf. Im sensorischen Teil
dagegen sind die Antennalglomeruli als die Synapsenbereiche gegentiber
den iibrigen Fasermassen deutlich zu unterscheiden.

Von der Antenne fiihren etwa 60000 Nervenfasern zum Deutocere-
brum. Kin Teil davon zieht direkt durch zum motorischen Teil. Der
Antennennerv besteht aus drei Fasergruppen. Sensorische Tétigkeit kann
nur fiir eine Gruppe (40000 Fasern mit je 0,05—0,2 p. Durchmesser) mit
Sicherheit angenommen werden.

Jede Antennenfaser endet in nur einem Glomerulus. In jeden Glome-
rulus treten etwa 200 Antennenfasern ein.

Jede der vom sensorischen Deutocerebralteil zu anderen Hirnberei-
chen weiterziehenden Nervenfasern steht nur mit einem Glomerulus in
Verbindung, doch kommen die Fasern der einzelnen Bahnen aus sdmt-
lichen Bereichen des sensorischen Deutocerebralteiles.

Interneuronen im sensorischen Deutocerebralteil verbinden die ein-
zelnen Glomeruli miteinander.

6. Struktur und Funktion. Es wird versucht, physiologische
Befunde (elektrische Reizung, Lésion) auf Strukturen im Insektengehirn
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ruriickzufiihren. Mogliche Verbindungen fir eine gegenseitige Hemmung
der Pilzkorper werden genannt, Bahnen zwischen Pilzkérpern und Zen-
tralkorper sind ausgefiihrt. Strukturen und physiologische Befunde im
Bereich der Protocerebralloben und ibhre Beziehung zum Zentralkérper
und zu den Pilzkérpern zeigen groBe Ubereinstimmung.

Den Protocerebralloben scheint eine wesentliche koordinative Be-
teiligung bei Verarbeitungsvorgéngen im Insektengehirn zuzukommen.

Summary

1. The brain of the ant Formica rufe has been studied (mushroom
bodies, unstructured protocerebral neuropil, central body and deutocere-
brum) with normal stains, silver impregnations, electron microscopy and
lesions with subsequent degeneration of fibers.

2. The mushroom bodies mainly consist of four groups of nerve
cells, differing in the location of the cell bodies and the structure of
the dendritic arborizations. The axons of all these cells pass down the
pedunculus, bifurcate and send branches to the o- and f-lobe. Little
endings all over the axons are claimed to be synaptic regions. Lesions
with following degeneration of the fibers show that axons of cell groups I
and IV pass down to the «- and f§-lobe in the middle of the neuropil.
Groups IT and ITI follow each other in the outer parts. “Central endings”
described by TrujsiLLo-CeNoz and MELAMED (1962) seem to belong to
neurons from other lobes of the brain to the calyces, while the “thin
fibers” are parts of mushroom body neurons.

Terminations of neurons arising from other cells, connecting the
mushroom bodies with sensory and motor lobes of the brain, are present
all over the mushroom body neuropil.

Endings in the calyx all show same structure. It could be pointed out
that neurons of tracts originating from the antennal glomeruli and the
lateral neuropil send arborizations in both calyces.

Terminations of tracts ending in pedunculus, «- and fS-lobe all are
developped in the same manner, but differ from those in the calyx.
Each ending is connected with many mushroom body neurons, covering
a great part of the area of those lobes in cross sections .

3. Mushroom bodies, protocerebral bridge and central body are
surrounded by a large mass of unstructured neuropil of the protocerebral
lobes. Inthe anterior part of the protocerebrum the unstructured neuropil
of both hemispheres is closely connected, but in the other parts a clear
boundary between the two hemispheres exists and no connections —
except few commissures — can be seen.

Several different neuron systems have been found in the lateral lobes:
One system connecting the lobes with the calyces of the mushroom bodies



206 W. GorL:

and other tracts with arborizations in the pedunculus, one part entering
the commissure dorsal of the central body, the other part terminating
in the f-lobe of the other hemisphere. Further tracts are passing between
ventral parts of the lateral neuropil and the central body.

4. The central body consists of three parts of neuropil, separated
by cell-bodies. ‘“Horizontal-systems”, fibers from the antennal glomeruli,
lateral neuropil and f-lobes enter the sides of the central body neuropil,
while “vertical systems’ enter from ventral between the two §-lobes and
dorsal, leaving the commissure between the two hemispheres.

Two systems have been found connecting central body and mushroom
bodies. Impregnations only show parts, so it is assumed that arborizations
of these fibers also penetrate the unstructured protocerebral neuropil.

5. The antenno-motor center of the deutocerebrum is closely
connected with protocerebral and subesophageal structures and shows
equal distribution of neuropil unlike the sensory center, where synaptic
glomerulus regions differ from the other parts of neuropil.

The antennal nerve consists of about 60000 fibers, the major part
entering the sensory center. Some fibers pass by and terminate in the
antenno-motor neuropil. Three groups of fibers could be detected in the
antennal nerve, but it only seems to be shure for one group (40000 fibers
with 0,06—0,2 p. diameter per fiber) to function as sensory fibers. Each
fiber only enters one glomerulus, so that each glomerulus is claimed to
receive about 200 incoming antennal fibers. Outgoing tracts to other
lobes of the brain are in connection with all parts of the sensory center
and each fiber has its terminations in only one deutocerebral glomerulus.

Segmental internuncials with cell-bodies lateral and medial of the
neuropil unite several deutocerebral glomeruli.

6. Structure and funection. It is tried to give some histological
explanations for physiological results obtained by stimulation and lesions.
Possible tracts for inhibition between the mushroom bodies and for
connections between the mushroom bodies and the central body are
enumerated.

Structures and physiological results in the neuropil of the lateral
protocerebral neuropil and their relations to the central body, pedunculi
and calyces of the mushroom bodies are in accordance.

The unstructured parts of the protocerebral neuropil seem to play an
important coordinating role concerning integrative processes in the brain
of insects.
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