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A. Einleitung 
Mit der Entdeckung der PilzkSrper im Gehirn der Ameisen durch 

DUJARDIN (1850) wird nicht nur der AnstoB zur Untersuchung des 
Insektengehirns gegeben, sondern gleichzeitig beginnt auch die Diskus- 
sion urn die Beziehungen zwischen der Ausbildung der PilzkSrper und 
der ,,IntelligenzhShe" der Insekten, die yon nun an die Morphologen 
beseh/~ftigt. Zun/~ehst werden diese Ideen yon LEYDIG (1864) aufge- 
grfffen, der sich ebenfalls der Besehreibung der Pilzk6rper eingehend 
widmet. Er gliedert das Gehirn auf in die ,,prim/~ren Itirnlappen oder 
den Grundstock des Gehirns, die gestielten KSrper, die Lappen ffir die 
Autennennerven und die Sehlappen". Fortgesetzt werden diese vor 
allem vergleichend-morphologisehen Arbeiten am Hymenopterengehirn 
von ]:~ABL-I~cKI-IAI~DT (1873) und FL6GEL (1878), der erstmalig ein 
Mikrotom benutzt und Hirnschnitte anfertigt. Ihren tI6hepnnkt errei- 
chen diese Untersuchungen bei VIALLANES (1886--93). Seine Arbeits- 
methoden sind Vorbild fiber Jahrzehnte hinweg und linden ihren Nieder- 
schlag noch bei Joy , sou  (1909), PIETSCHI~n (1911) und JAWLOWSKI 
(1934, 1953). 

Den ersten wichtigen Beitrag zur Erforschung des Insektengehirns 
mit spezffischen Methoden liefert KE~Yo~ (1896) bei Apis. Nicht mehr 
der Hirnteil ist jetzt Objekt der Untersuchung, sondern das einzelne 
Neuron. CAJAL U. SANCtIEZ (1915, 1921) bei versehiedenen Insekten, 
ItANSTESM (1921, 1923) bei Araneen und (1928) bei Periplaneta, BAREND- 
~EC~IT (1931) bei Psithyrus und Bombus, PFLUG~ELDEa (1936--1937) bei 
Hemipteren, SA~CHEZ (1936--1937, 1941) bei Apis, PowER (1943--1950) 
bei Drosophila und VOWLES (1955) bei Apis und Ameisen beweisen die 
Niitzlichkeit und Unfibertreffbarkeit der Impri~gnationsmethoden ffir 
den Naehweis des Verlaufs einzelner Neuronen. 

Zu den FArbemethoden traten in den letzten Jahren als weitere 
Methoden zur Strukturuntersuchung im ZNS der Insekten E]ektronen- 
mikroskopie (MEYER, 1956; HESS, 1958; WIGGLESWOnTH, 1959; TI~V- 
JILLo-CE~oz, 1959 und 1962; TREHE~E, 1960; PIrA, 1961; ASHHU~ST, 
1961; TRUJILLO-CENoZ u. MELAMED, 1962; SMIT~ u. T~EHE~E, 1963; 
LANDOLT, 1965), Studium der Faserdegeneration nach lokaler L~tsion 
(VowLES, 1955) und elektroanatomische Untersuchungen (VowL]~S, 1961, 
zit. nach ttu~E~, 1962b und 1965; MAY~AIm, 1956). 

Neuere Arbeiten verdanken ihre Ergebnisse meist der Anwendung 
mehrerer der genannten Methoden (RoEnE~, 1948; COOK, 1951 ; HVG~ES, 
1953 und WmGL]~SWOnT~, 1959). 

Die physiologischen Untersuehungen der letzten Jahre, es sind vor 
allem die Arbeiten von I-IU~E~ (1952--1965), VOWL~S (1961 zit. nach 
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IIUBER, 1962b und  1965) und  ROWELL (1963) ZU nennen,  ve rmoeh ten  
eine Reihe funkt ione l le r  Zusammenhgnge  im Insek tengeh i rn  aufzu- 
zeigen und  einzelnen H i r n a b s e h n i t t e n  bes t immte  F u n k t i o n e n  zuzu- 
sehreiben.  

Ffir  den Morphologen t r a t  j e t z t  die F rage  nach den Beziehungen 
zwisehen einzelnen Hirntef len,  nach  der  ,,Verschaltung" der  Neuronen  
un te re inande r  in den Vordergrund,  yon  VOWLES a]s funkt ionel le  Ana-  
tomie  bezeichnet .  E inen  Bei t rag  hierzu will aueh die vor]iegende Arbe i t  
leisten.  Zum einen sollen die bisher  fiber das  Ameisengehirn  vor l iegenden 
Ergebnisse  erwei ter t  werden,  zum anderen  soll aber  dor t ,  wo dies m5glich 
scheint ,  auf Ber f ih rungspunkte  zwisehen neuromorphologiseher  und  
neurophysio logischer  Forschung  hingewiesen werden.  

Herrn Professor Dr. PFLUGFELDER danke ich nicht nur fiir die Uberlassung eines 
Arbeitsplatzes und fiir seine Anregungen, sondern auch fiir mehrere hundert, yon 
ihm in den dreil~iger Jahren nach Silberimpragnationsmethoden behandelte 
Ameisengehirne, die er mir in uneigennfitziger Weise zur Verliigung stellte. Diese 
Praparate bilden das Grundgerfist der Arbeit. Herrn Professor Dr. HvI3ER (K61n) 
danke ich ffir zahlreiche Ratschlage und Auskfinfte, die dem Gang der Untersuchun- 
gen sehr fSrderlieh waren. Die Arbeit wurde gefSrdert dureh ein Stipendium der 
Fritz-Thyssen-Stiftung. 

B. Material und Methoden 
Zur Untersuchung gelangten Larven, Puppen und Imagines yon Formica ru/a 

und Formica pratensis. 

I. lZ~irbung und Metallimpr~ignation 
F~rbung 

Fixierung: Gemische nach ~)UBOSQ-BRASIL, CAI~NOY und ,,Susa" nach HEIDEI~- 
~IAIN. 

F~rbung: Kemechtrot-Kombination (Kernechtrot, Orange-G, Methylblau und 
Anilinblau); Eisenh~matoxylin nach HEIDE~AIN und S~iurefuchsingegenf~rbung, 
Trichrom nach Go~o~I. 

Schnittdieke: 7 ,a. 

Schnittimpriignation 
Fixierung: Formaldehyd-KochsMzlSsung (1 Teil 40 % Formol, 8--9 Teile 0,9 % 

NaC1-L5sung). 
Impregnation: Methode yon HOLMES (in: CARL]~TO~ & DRVR¥, 1957), Modifi- 

kation der Methode yon HoL~I]~s nach :BLEST (1961). 
Schnittdicke : 15--20 ~z. 

Stiickimpriignation 
Benutzt wurde eine Modifikation der ,raschen" Methode yon GOLGI nach 

PFLUGFELDER (1936--1937). 
Schnittdicke: 15 tz. 

]0" 
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II .  Elelctronenmilcrosl~opie 
Die herauspr~parierten Gehirne wurden in 0smiums~ure bei pH 7,2 Iixiert und 

block- oder mit Bleicitrat sehnittkontrastiert. Einbettung erfolgte in Vestop~l und 
Epon. Untersueht wurden die Objekte mit dem Zeiss-Elektronenmikroskop EM 9. 
Den Herren Dr. G. SCHUBERT und Dr. H. STRE:BLE danke ich Ifir die Bearbeitung. 

I I I .  Studium der Faserdegeneration nach lokaler Lgsion 
~ber Methoden zar Koagulation beriehten WYss (1945), VowL~s (1955), 

O~EREOLZE~ U. HUBE~ (1957) und BALLINTIJN (1961). 
L~sion mit Hochfrequenz: ~ i t  einer 8~-Elektrode wurde bei einer Frequenz 

yon 4 MHz l~diert, wobei die indifferente Elektrode in den Thorax eingeffihrt war. 
Die Koagulationsdauer betrug bei Spannungen zwischen 5 and 20 V je etwa 3 sec. 

Hitzel~sion: Um eine bis auf die Spitze isolierte Nadel war ein Heizdraht gelegt, 
dessen Stromsti~rke bei 2 V zwischen 0 und 4 A eingestellt werden konnte. Besonders 
geeignet ist diese Anordnung zar Ausschaltung peripherer Kernbezirke. 

Bereits 3 Tage nach der L~sion waren die zerst6rten Nervenfasem so weir 
degeneriert, dab sie sieh im angef~rbten Schnittpr~parat yon den fibrigen Fasern 
unterseheiden liei~en (vgl. VOWLES, 1955). Nach der L~sion und Degeneration war- 
den die Gehirne herauspr~pariert, in ,,Susa" nach HEID~Ar~  fixiert und mit der 
Kernechtrot-Kombination gef~rbt. Schnittdieke: 7 p.. 

Trotz verschiedener Theorien (Zusammenfassung bei ZEIOE~, 1938) sind die 
ehemischen Umsetzungen, die sich bei Silberimpr~gnationen - -  vor allem bei der 
Methode nach GOLGI - -  abspielen, immer noeh unbekann$. Zahlreiche verschiedene, 
naeheinander ablaulende und einander bedingende Vorg~nge bewirken die Launen- 
haftigkeit und Elektivi~gt der ~ethoden. Optimale Konzentrationen der einzelnen 
L5sungen and die Zeitdauer ihrer Einwirkung sind nut empiriseh zu ermitteln oder 
gar dem Zufall iiberlassen, wenn als reduzierendes Agens Sonnenlieht verwendet 
wird (Versuehe, das Sonnenlieht dutch UV-Strahlung zu ersetzen, schlugen fehl. 
Es wurde ein Osram H6chstdruckbrenner HBO 200 benatzt, dessen spektrale Emis- 
sion zwisehen 3650 und 5770 A liegt). 

Diese Unsicherheit in der Anwendung der Impr~gnationsmethoden fibertr~gt 
sieh such auf die Auswer~ung. Wohl wenige Methoden in der Histologie bediirfen 
so grfindlicher Einarbeitung and kritischer Betraehtung. Die Unterseheidung tat- 
s~chlich vorhandener Strukturen yon Kunstprodukten, die Entscheidung darfiber, 
ob imprKgnierte Strukturen einem oder mehreren Neuronen angehSren, ob ver- 
sehiedene Strukturen t~tsgehlich Unterschiede aufweisen oder ob dies nur durch 
unvollst~ndige Impregnation vorget~uscht wird, setzt groBe Erfahrung voraus. 
Voraussetzung fiir Deutungsversuche muI~ in jedem Fall die Auswertung einer 
groBen Anzahl yon Schnitten sein. Vergleiche mit Ergebnissen, die mit anderen 
Untersuchungsmethoden erzielt wurden, verm5gen oft weiterzuhelfen. 

C. Das Gehirn und seine Nerven 

Afferente u n d  efferente Nerven und  eine doppelte Ke t te  zentraler  
Ganglien, die lateral  durch Kommissuren  und  longi tudinal  durch Kon- 
nekt ive ve rbunden  sind, bi lden das Nervensys tem der Insekten.  Jedes 
Segment  enthiel t  urspriing]ich ein Ganglienpaar,  jedoch effolgte se- 
kund&r eine Zusammenlagerung oft mehrerer  Ganglien. Aus den pr~oralen 
Kopfgangl ien entwickelte sich auf diese Weise das Oberschlundganglion 
oder Gehirn, aus den postoralen das Unterschlundgangl ion.  
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Einen Uberblick fiber die Topographie der Kopfganglien einer Ameise 
und der davon ausgehenden Nerven vermittelt Abb. 1, entstanden in 
Anlehnung an JAssT (1905), PIETSC}IKER (1911) und TliOMI~So~ (1913). 

/5' 77 

Abb. 1. ?dbersicht fiber die Gehirnnerven yon Formica. In Anlehnung an JANET 
(1905), PIETSC~KE~ (1911) und T~oMPso~ (1913). Erkl~rung im Text 

ImProtoeerebrumentspr ingen 
a) die Oeellar-(1) und Okularnerven und 
b) dieNerven der Corpora eardiaca (2). 
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Zum Deutoeerebrum ffihren 
a) der Chordotonalnerv (3), 
b I die N, antennalis superior und inferior (4), 
c) der N. seapus (5) und 
d) der N. funieulus (6). 

Vom Tritoeerebrum gehen aus 
a) derTritoeerebralnerv, der denMuse, dihinf, pharyng. (7)innerviert, 
b) die Konnektive des Frontalganglions (8) und 
e) die Labra]nerven (9). Sie innervieren die unteren sensiblen Teile 

des Labrums, die Muskulatur und sensiblen Elemente des Pharynx. 

Zum Untersehlundganglion ffihren 
a) die Mandibular- (10), Maxillar- (11) und Labialnerven (12), 
b) der N. aeeessorius (13), der das Labium innerviert, 
e) der Speieheldrfisennerv (14) und 
d) die sympathisehen Nerven des ]abia]en Nervenzentrums. 

D. Die Gehirnabschnitte 

Wie bei allen Insekten wird das Obersehlundganglion der Ameisen 
von Proto-, Deuto- und Tritoeerebrum gebfldet. 

Das Protocerebrum empfgngt Nervenfasern yon den Komplexaugen 
und den Oeellen. Folgende Neuropilemmassen lassen sich unterseheiden: 

Die optisehen Ganglien, 
die PilzkSrper, 
der ZentralkSrper, 
die Protocerebralbrfieke, 
die Protocerebralloben und 
die neurosekretoriseh tgtige Pars intercerebralis. 
Das Deutoeerebrum besteht aus zwei Teilen, einem sensorisehen und 

einem motorischen, die Fasern yon den Sinneszellen der Antennen emp- 
fangen und fiber Motoneurone die Antennenmuskeln innervieren. 

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

I. Protocerebrum 
Die physiologischen Untersuchungen der letzten hundert Jahre am 

Zen~ralnervensystem der Iusekten (ZerstSrung yon Sinneszellen, Ent- 
fernung yon Gehirnteilen, Durehtrennung yon Konnektiven, ZerstSrung 
engbegrenzter Hirnpar~ien und elektrisehe Reizung) weisen darauf hin, 
daG Reflexe und Verhaltensmuster zwar in den segmentalen Ganglien 
koordiniert werden, ihre Steuerung aber yore Gehirn dureh Hemmung 
und Aktivierung erfolgt (Zusammenfassung der Literatur bei H u B ~ ,  
1965). Die verantwortlichen Strukturen konnten vor allem im Proto- 
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cerebrum, n~mlich in den PilzkSrpern, Protocerebralloben und im Zen- 
tralk6rper lokalisiert werden. 

1. Die Pitzk6rper 

Die Pilzk6rper liegen als paarige Gebilde im Protocerebrum. Interneu- 
ronen, deren Zellk6rper die beiden Becher jedes Pilzk6rpers umgeben, 
bilden das Beeherneuropilem (Calyx), den Stiel (Peduneulus) und die 
beiden Wurzeln (e- und fl-Lobus). Seit DUJARDIN (1850) werden die Pilz- 
kSrper als wichtige Assozia~ionszentren ffir komplexe VerhMtensweisen 

Abb. 2. Pilzk6rpertypen im Hymenopterengehirn. Zusammengestellt nach v. ALTEr. 
Zellk6rperbereiche punktiert. 1 keulenf6rmiger Typ der Ten~hrediniden; 2 Schalen- 
typ der Cynipiden und Siriciden; 3 Kelchtyp der Ichneumoniden und Braeoniden; 

4 Bechertyp der Aculeaten 

angesehen, doeh blieben Bestgtigung dieser Annahme und Analyse der 
Vorg/inge neueren Untersuchungen v0rbehalten (H~rB~R, 1955--1965; 
VOWLES, •965, 1961a, b; ROWELL, 1963). 

Trotz mehrmaliger histologiseher Bearbeitung, es sind vor allem die 
Arbeiten yon K~NYoN (1896), HA~-STR6M (1928), BA~SND~SCH~ (1931) 
und VOWL~S (1955) zu nennen, konnten Struktur und Verlauf der Pilz- 
k6rperneuronen nieht vollst/tndig aufgeklgrt werden. Zahlreiehe Faser- 
zfige verbinden die PilzkSrper mit anderen Hirnbereiehen, jedoch ist bis- 
lang wenig fiber ihre Verknfipfung mit den Pilzk6rperneuronen bekannt. 

Sollen Aussagen fiber die Funktion der PilzkSrper in Zukunft mSglieh 
sein, so ist Klgrung dieser Probleme unerl~Bliehe Voraussetzung. 

a) Morphologie und Nomenklatur 

Einen tJberblick fiber die Ausbfldung der PilzkSrper der t tymenop- 
teren verdanken wi rv .  ALT~I~ (1910), der folgende PilzkSrpertypen be- 
schreibt : 

einen keulen- oder kolbenfSrmigen Typ bei den Tenthrediniden 
(1 in Abb. 2), 
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einen SehMentyp bei den Cynipiden und Sirieiden (2), 
einen Kelehtyp bei den Ichneumoniden und Braeoniden (3) und 
einen eehten Beehergyp bei den Aeuleaten (4). 

Die h6ehste Differenzierungsstufe unter den Hymenopteren weisen 
nach unseren Kenntnissen die Pilzk6rper der Aculeaten - -  und damit  
aueh der Formieiden - -  auf. 

Abb. 3. Pilzk6rper yon Formica ru/a. Rekonstruktion (nur eine PilzkSrperh~lfte 
modelliert), a a-Lobus; b/~-Lobus; p Pedunculus; c Calyx 

Die unterschiedliche Benennung der PilzkSrperteile wurde yon 
VOWLES (1955) revidiert. ,,Calyx" und ,,Peduneulus" beh/~lt er bei, 
ersetzt abet die irrefiihrenden Bezeiehnungen wie ,,vordere Wurzel" und 
,,Caulieulus" dureh ~-Lobus, ,,Balken" und ,,hintere Wurzel" dureh 
fl-Lobus (Abb. 3). 

b) Die PilzlcSrperneuronen 

Zwei verschiedene Zellsorten sind am Aufbau der Pilzk6rper beteiligt : 
die eigentlichen Pilzk6rperneuronen, deren Fasern die PilzkSrper nieht 
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verlassen und Neuronen, die von anderen Gehirnteilen zu den Pilzk6rpern 
ziehen und dort Endverzweigungen ausbilden (pilzk6rperfremde Zellen). 

Die Zell/cSrper (Globuli). Die ZellkSrper sgmtlieher Pilzk6rperneu- 
ronen liegen im nnd um den Calyx. Frfihere Untersueher unterseheiden 
lnehrere ZellkSrpergruppen, die sieh dureh untersehiedliehe KerngrSBe 
und Chromatinstruktur trennen lassen : 

Abb. 4. Zellgruppe im Calyx einer ~ilteren Puppe 

Zahl der Zellgruppen Objekt Bearbeiter 
im Calyxbereich 
3 Apis JONESCU 1909 
2 Camponotus P~TSC~KER 1911 
4 Camponotus, Lasius Tno~eso~ 1913 
1 Formica BARENDRECttT 1931 
1 Bombu8 BAEENDRECHT 1931 
4 Camponotus, Formica, Eciton, 

Paraponera, Cryptocerus VOWL]~S 1955 

BAR~D~CHT (1931 ) und JAwLowsxI (1934) stellten fest, dab einigen 
Untersuchern (PIv~TSCH~ZE~, THOMPSOn) nicht vollst/~ndig ausgebildete 
Imagines vorlagen und ffihren die unterschiedlichen Angaben darauf 
zur/ick. Nit Kernechtrot-Kombination, Trichrom nach GoMo~I und 
Eisenh/~matoxylin nach HEIDENttAIN - -  S/iurefuchsin gef~trbte Pr~parate 
zeigen, dag sieh bei Puppen kurz vor der Imaginalhautung - -  den An- 
gaben THo~rso~s entspreehend - -  tatsachlich vier Zellk6rpergruppen 
unterscheiden lassen (Abb. 4). W/~hrend Gruppe 2, 3 und 4 in Abb. 4 
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bereits Fasern ausgebildet haben, stellt Gruppe 1 den Rest einer Imagi- 
nalseheibe dar (BATJ~ bezeiehnet sie 1904 als ,,Bfldungsherd"), aus der 
die umliegenden Zellen hervorgegangen sind. Die Zellen der peripheren 
Gruppe 4 diirften somit die ontogenetiseh /~ltesten, die der zentralen 
Gruppe die ]iingsten Neuronen der Pilzk6rper sein (vgl. BA~SD~C~T). 

] V  

• i V  .... 
. ~ .  . ~ , ' - ~ / ' j  ~ . 

4 
i 

. . . = _ ~  ~ " 

~ / " ~  " . ; . . '  . ' .  ; '  . . . . . ~ "  
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Abb. 5. Zellgruppen im Calyx einer Imago. Erkl~rung im Text 

Bei den Imagines (Abb. 5) ist die Imaginalseheibe versehwunden und 
die Zellen des Calyx sind ausdilferenziert, l~bereinstimmend mit BA~E~- 
D~C~T lassen sieh vier Zellgruppen angeben: 

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

II periphere gr6gere Zellen im Calyx (II in 
Abb. 5); 

/~ugere Globulizellen III  grol3e Zellen um den t~andwulst (HI  in 
Abb. 5), 

IV ~uBere kleine Zellen um den Beeher (I Vin 
Abb. 5). 

Der Faserverlau]. KEnYoN (1896) weist darauf hin, dab die Fasern 
der Pilzk6rperneuronen versehiedene Strukturen aufweisen und be- 
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sehreibt bei Apis zwei Fasertypen. S A ~ c ~ z  (1941) besti~tigt K ~ Y o ~ s  
Befunde. VowL~s (1955) erweitert die Kenntnisse fiber den Verlauf der 
Fasern der zentralen Grupi0e: Lgsionen ergeben, dag die Fasern dieser 
Gruppe direkt in den Calyx f/ihren und dort einen Ring um die in den 
Peduneulus eintretenden Fasern bilden. In  diesem Ring ver]aufen sie 

Abb. 6. Fasertyp I/II. C Calyxneuroloilem; PCl Protocerebrallobus 

teilweise bis zur gegenfiberliegenden Seite und treten dann in die Mitre 
des Stieles ein, ziehen nach unten nnd bilden einen As~ zum :~-Lobus 
und zum/~-Lobus. Auch KIE~Z (1960) vertr i t t  diese Ansicht, dfirfte sie 
aber yon VowL]~S fibernommen haben. 

Die Fasern der inneren Globulizellen. BARE~DRECItT stellt bei Bombu8 
lest, ,,dab es zwischen dem Verlanfe der Fasern der grol~en peripheren 
und dem der kleinen zentralen Zellen keinen prinzipiellen Unterschied 
gibt". Nach K]~*Yo~ weisen bei Apis die Fasern der grol3en 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 nnd 9, I / I I .  Einen Ring der Fasern der 
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zentralen Zellk6rper im Calyx, wie ihn VOWL~S beschreibt, konnte weder 
dureh Versilberung noeh dureh L~tsion naehgewiesen werden; die Fasern 
treten in den Peduneulus direkt ein (Abb. 11). Verschieden scheinen bei 
beiden Neurongruppen lediglich die Lage der Dendriten im Calyx und der 
Verlauf der Axone vor dem Eintri t t  in das Beeherneuropilem zu sein. 

Abb. 7. Fasertyp III.  RW Randwulst 

~. Die  F a s e r n  de r  k l e i n e n  z e n t r a l e n  G l o b u l i n e u r o n e n .  Sie 
fiihren vom Zellk6rper am Grund des Calyx zur Mitre des Pedunculus. 
Der Dendrit spaltet sieh ab nnd zieht zur Calyxwand (Abb. 11, Ib und c). 
Die Dendriten der mehr am Rande dieser Gruppe liegenden Neuronen 
verzweigen sieh direkt am Axon (Abb. l l ,  Ia). Abb. 10, I gibt den Bereieh 
wieder, in dem die Dendriten der Neuronen liegen. 

ft. Die  F a s e r n  de r  g r S g e r e n  p e r i p h e r e n  G l o b u l i n e u r o n e n .  
Sie ziehen yon ihren Zellk6rpern zum inneren I~and des Bechers und 
geben im Becherwulst und an dessen unterem Ende Dendriten ab 
(Abb. 11, II).  Sie weisen gleiehe Struktur wie bei Typ I auf. Abb. 10, I I  
zeigt die Lage der Dendriten im Calyx. 
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AuBere  G l o b u l i z e l l e n  

7. Die F a s e r n  de r  grol~en Ze l l en  um den  g a n d w u l s t .  
BAR~NDR~CHT nimmt an, dab diese Neuronen in den Randwulst ein- 
treten und dort Dendriten abgeben, die die spezifische Form des Wulstes 
bewirken. Meine Pr~parate best£tigen diese Vermutung. Die Dendriten 

Abb. 8. Fasertyp IV. C Calyxneuropilem; PCI Protocerebrallobus 

dieser Fasern (Abb. 7 und 9, I I I )  sind zahlreicher als bei I und I I  und 
{fihren vom Axon nach allen Seiten. Diese Fasern treten nut im l~and- 
wulst auf (Abb. 10, III).  

(~. Die F a s e r n  der  ~ul3eren k l e i n e n  Ze l len .  Von den der 
Auttenwand des Bechers anliegenden Zellk6rpern ffihren die Axone ins 
Zentrum des Bechers, wo sie umbiegen und in den Pedunculus eintreten 
(Abb. 11, I V). Die Dendriten unferscheiden sich deutlich yon den anderen 
Fasertypen (Abb. 8 und 9, I V). Bis auf den oberen Teil des Randwulstes 
sind diese Fasern iiberall in der Calyxwand auffindbar (Abb. 10, IV). 

VowL~s (1955) stellte dutch L/~sionen im Gehirn yon Apis lest, dal~ 
die yore Calyx in den Pedunculus eintretenden Fasern weiter f/ihren 
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und sieh in eine Faser zum ~-Lobus und in eine zum fi-Lobus aufzweigen. 
W/~hrend ihres Verlaufs behalten sie gleiche r/~umliche Lage bei. Im 
Widersprueh zu FL6GEL (1878), Jo~]~scv (1909), BR~TSC~]~IDE~ (1921) 
(zit. naeh LUCtIT-BERTBA~, 1962), HANSTR6~ (1928) und BAgENDRECItT 
(1931), die Verbindungen zwisehen den fl-Loben der beiden Pilzk6rper 
beschreiben, treten nach VOWL~S die PflzkSrperneuronen nieht tiber den 

d 

_~  /17 

5a~  

Abb. 9. Dendritenverzweigungen der Pilzk6rperneuronen. Golgi-Imprggnation. 
I, II, III ,  IV  Pilzk6rperneurontyp I, II, III und IV 

Abb. 10. Dendriten der Fasertypen im Calyx (dicht punktiert). Locker punktiert: 
ZellkSrperbezirke. I, II, III ,  IV  PilzkSrperneurontyp I, II, III und IV 

/~-Lobus hinaus. Bei Formica best/~tigen sowohl Impr/~gnation als aueh 
Lgsion, dab die beiden/~-Loben nicht miteinander in direkter Verbindung 
stehen. 

Die Messung der Quersehnittsflgche yon c~- und fi-Lobus ergab un- 
gef/~hr gleiehe Werte (etwa 3000 V2). Da die Fasern in beiden Loben dieselbe 
Struktur aufweisen, kann gesehlossen werden, dab auch gleiche Faser- 
anzahl vorliegt und sich daher alle Fasern in einen Zweig zum a- und 
einen zum/~-Lobus aufspa]ten dtirften. Dutch Koagulation und Verfol- 
gung der degenerierten Fasern wurde nachgewiesen, dab sich Axone aller 
vier Fasertypen sowohl im ~- als auch fl-Lobus befinden. 
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Ha~ST~6M besehreibt bei Per@laneta (1928) und bei Araneen 
(1921 nnd 1923) wohlausgebildete Neurite der Pflzk6rperneuronen. Den 
Pflzk6rperneuronen der Ameisen (Formica ru/a, t'. pratensis, Camponotus 
ligniperda) dagegen tehlen - -  naeh meinen Pr~paraten zu urteilen - -  
deutlieh erkennbare Terminalverzweigungen, doeh weist das Eintreten 
13ilzk6rperfremder Systeme in den Peduneulus, e- und fi-Lobus auf 

/- ~ IT- 
r " " ~  ' 5 

b c 

\ 

/17 

Abb. 11. Neurontypen im Pilzk6rper yon Formica. I Pilzk6rperneurontyp I; 
airn Randwulst, b im oberen Calyxbereich, c im unteren Calyxbereich; II, III, 

I17 PilzkSrperneurontyp II, I I I  und IV 

Synaiosen in diesen Pilzk6rperteilen bin. Stummelf6rmige Forts/~tze an 
den Axonen der Pilzk6rperneuronen - -  wie sie dureh Versilberung sieht- 
bar werden - -  sind der einzige morphologisehe Hinweis (Abb. 12). ~hn- 
liehe , ,EndkSpfchen" land L~GmssA (1942) dureh Versilberung in der 
Ganglienkette yon Carausius, und HESS (1958) ffihrte ffir die Abdominal- 
ganglien yon Periplaneta den elektronenmikroskopischen Naehweis, daft 
solehe ,,terminal but tons" in andere Fasern eindringen und wahrsehein- 
lich Synapsen darstellen. Es ist also kein Grund vorhanden, sieh der 
Meinung BA~E~)nECHTs anzusehliegen, der das Fehlen aller Verzwei- 
gungen an den Axonen der Pilzk6rperneuronen in seinen und K ~ y o ~ s  
Praparaten als ,,eine Eigentfimliehkeit eben der Methode" deutet. Es 
kann vielmehr angenommen werden, daft die Endk6pfchen Teile der 
Synapsen darstellen. 
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Dureh L5sion kleiner Globulizellgruppen konnte der Verlauf der Pilz- 
k6rperneuronen festgestellt werden. Abb. 13 gibt die Ergebnisse wieder : 
Die Fasern der Zellgruppen I u n d  IV verlaufen demnaeh im Zentrum 
der zugeh6rigen Peduneulus-, ~- und fl-Lobush~lfte, dann folgen naeh 
auBen die Axone der Gruppen II  und III .  Verfolgung der Fasern der 
median gelegenen und lateralen Zellk6rper der Gruppe I I I  ergab, dag 
die Fasern der lateralen die Begrenzung jeder PilzkSrperhalfte bilden, 

Abb. 12. Pilzk6rperneuronen im Pedunculus mit Endkn5pfchen (Pfeil). 
Golgi-Impr~gnation. p Pedunculus, PCI Protocerebrallobus 

wghrend die Fasern der medianen an die Fasern der Zellgruppe II  an- 
sehliegen. Die L~sion der peripheren Ze]lgruppe IV gelang nur bei einem 
Gehirn hinreiehend eindeutig. 

Am ]~bergang des Peduneulus in den ~- und fi-Lobus spalten sieh die 
Axone der posterior ira Pedunculus ver]aufenden Neuronen am weitesten 
dorsal, dann folgen die im Zentrum gelegenen; die anterior verlaufenden 
teflen sieh 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 yon PI]~TSCHKER beschriebene ,,H6rnehen"- 
Struktur (Abb. 15). 

c) Die Becherstruktur 

Bei vielen Insektengruppen zeigen die Pilzk6rperbeeher im licht- 
mikroskopisehen Bild Zonen dichter liegenden Neuropflems, die oft als 
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Glomeruli ausgebildet sind. Sie stellen die Bereiche im Calyx dar, in 
denen die Neurite pilzk6rperfremder Fasern Synapsen mit den Dendriten 
der PilzkSrperneuronen eingehen. Nach TRUJILLo-C:ENOZ U. 1V~ELAMED 

~ _ K r  

Abb. 13. Verlauf der Fasergruppen I , / / ,  H I  und 1V im PilzkSrper. 
a e-Lobus; b fl-Lobus; c Calyxneuropilem; p Peduneulus 

(1962) bestehen diese Gebilde bei Acromirmex (Formicidae) und Archo- 
phileurus (Scarabaeidae) aus einer zentralen Nervcncndigung, die yon 
einer grol3en Menge Fasern geringeren Durchmessers umgeben wird. Zwei 
M6glichkeiten funktioneller Organisation werden genannt: 

1. Die zentralen Endigungen stellen praesynaptische Fasern dar. Nach den bis 
jetzt vorliegenden Untersuchungen fiber die Polarit~t der Synapsen im Calyx sind 
sie dann Teile pilzk6rperfremder Neuronen. 

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

Bei Formica zeigen Sehnitte (Abb. 16), dab die dfinneren Fasern fiber 
60% der F1/~ehe einnehmen, wghrend die zentralen Endigungen nur 
maximal 40 % beanspruehen. Dieses Verhgltnis kann aueh auf das drei- 
dimensionale Gebilde, den ganzen Beeher, /ibertragen werden. Bereeh- 
nungen ergaben, dag das Volumen s/~mtlieher Dendritenverzweigungen 

Abb. 14 Abb. 15 

Abb. 14. Aufspaltung der Pilzk6rperneuronen in ~- und /~-Lobus. a ~-Lobus; 
b/~-Lobus; :p Pedunculus 

Abb. 15. ,,H6rnchenbildung" am Ubergang des Peduneulus in e- und fi-Lobus. 
Horizontalschnitt, Golgi-Impr~gnation. a e-Lobus; p Pedunculus; 

PC1 Protocerebrallobus 

der PilzkSrperneuronen etwa 75 % des Bechervolumens ausmaehen mug. 
Da augerdem Durehmesser und Mitoehondrienstruktur der dfinnen Fa- 
sern auf elektronenmikroskopisehen Sehnitten den Axonen im Pedun- 
eulus entspreehen, den zentralen Endigungen gleiehende Fasern aueh im 
Protoeerebrallobus auftreten, darf angenommen werden, dab die zentra- 
len Endigungen nieht den Pilzk6rperzellen entspreehen, sondern pilz- 
k6rperfremden Fasern. 

Anzumerken ist, dab die von T~uJIImO-C~soz u. MELAM~D bei 
Acromirmex untersuehten Strukturen im Gegensatz zu den Verhgltnissen 
bei vielen anderen Insekten - -  wie etwa bei Archophileurus oder Melo- 
lontha in Abb. 17 - -  keine Glomeruli darstellen kSnnen, da im Calyx der 
Ameisen keine ausgebildet sind (vgl. Abb. 9 und 10). 
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Nicht erw/~hnt werden yon TRUJILLo-CENoz u. ~IELAMED Gliazellen 
im Calyx. Ebenso wie die Perikaryenschicht (LANDOLT, 1965) sind bei 
Formica auch die Pilzk6rperneuropilembereiehe dicht yon Gliazellen 
durchsetzt, deren Zellk6rper am Rand der Fasermassen liegen. Ihre fein 
verzweigten Fortsgtze (Abb. 18) ziehen durch das gesamte Neuropilem. 

Glomeruli. Glolnerulus-Neuropilem besteht aus vielen dicht nebenein- 
ander ]iegenden Verzweigungen pr/~- und postsynaptischer Elemente, die 

Abb. 16. Elektronenmikroskopisehe Aufnahme eines Schnittes durch das Calyx- 
neuropilem yon Formica ruJa. Frontalsclmitt. PN Pilzk6rperneuronen; 

FN Verzweigungen pilzkSrperfremder Neuronen 

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

Glomeruli treten bei Vertebraten im Cerebellum, im Nucleus rogundus 
und im Lobus olfae~orins auf. Naeh ALLISO~ (1953) treten in jeden 
Glomerulus des Lobus olfaetorius des Kaninehens 26000 Fasern aus dem 
Traetus ein, w~hrend nur je 90 postsynaptisehe Fasern die Glomeruli 
verlassen. Bei den Insekten liegen Glomeruli im Deutoeerebrum und im 
Calyxneuropflem. W/~hrend ItANS~I~6~ (1928) fiir viele Coleopteren und 
f/it Periplaneta Glomeruli im Calyx besehreibt, fehlen sie den hoch spezia- 
lisierten Hymenopteren.  

Bei Melolontha sind die Becherglomeruli ausschlieglich Bfldungen der 
Pilzk6rperneuronen, da die Endigungen der pilzk5rperfremden Fasern 

11" 
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im Beeher nur wenig verzweigt sind (Abb. 17). Die Dendriten jedes 
PilzkSrperneurons bilden mehrere Glomeruli. 

Wiihrend im Deutocerebrum der 

• , C  " ' .  " • ' " . - 

. ' o N -  
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Abb. 17. Glomerulusstrukturen als 
Bildungen der PilzkSrperneuronen 
(PN) im Calyx (c) yon MeloIontha. 

Golgi-ImprEgnation. dots. dorsal 

Insektcn (s. S. 194) und im Lobus 
olfactorius der Vertebraten (ALLI- 
SOn) Transformation der Erregungen 
in den Glomeruli von vielen priisyn- 
aptisehen auf wenige postsynaptisehe 
Fasern stattfindet, ist dies bei den 
PflzkSrpern nieht der Fall. Bis jetzt 
ist nur Polarit£t der Synapsen in 
einer Richtung, yon pflzkSrperfrem- 
den Fasern zu den PilzkSrperneuro- 
hen bekannt (VowL~s, 1955, 1961, 
zit. HuBE~, 1965 ; MAYNAI~D, 1956). 
Da letztere welt zahlreicher und 
verzweigter sind (s. S. 157 und 167), 
seheint Transformation von wenigen 
priisynaptischen auf viele postsyn- 
aptisehe Fasern stattzufinden. 

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

grenzte Glomerulibezirke beschriinkt sind, vermSgen pilzk5rperfremde 
Fasern und PilzkSrperneuronen (Ausnahme bei pilzkSrperfremden Fasern 
s. S. 164) iiberall im Calyx Synapsen zu bilden. Bei gleiehem Calyxvolumen 

: : :% 
.,, , +, " . ' 
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Abb. 18. Gliazelle im Calyx (c) yon Formica ru]a. Golgi-Impriignation. dots. dorsal; 
lat. laterM 
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k6nnen  dadurch  mehr  K o n t a k t s t e l l e n  ausgebi lde t  werden,  st/~rkere funk- 
t ionel le  Differenzierung bei mehr  Koord ina t ionsm5gl ichke i t en  kSnnte  
die Folge  sein. Ob dies der  Fa l l  ist,  mfissen physiologische Untersuchun-  
gen zeigen. 

d) Bahnen zu den Pilzk6rpern 

PA~DAZlS (1930), ~PIETSCttKEt~ (1911) und  VowL]~S (1955) geben eine 
Zusammens te l lung  der  Faserzf ige zu den P i lzk6rpern ;  PANDAZIS und 
PIETSOHKER nach Anwendung  gew6hnlicher  F/~rbemethoden,  VowL~s 
nach  Versi lberung mi t  der  Methode  yon HOLMES. 

Zusammensbellung der Bahnen 
Verbindungen zum Becher: Untersucher 
drittes optisches Ganglion -Becher V G Pa 
zweites optisches Ganglion -Becher V G Pa 
Tuberculum opticum -Becher V 
Protocerebrallobus -Becher G Pi 
Becher der anderen HemisphEre -Becher Pi 
sensorischer Deutocerebralteil -lat. Becher V G Pa 
sensorischer Deutocerebralteil -med. Becher V G Pa 
sens. DC der anderen ttemisph~re -Bccher Pa 
Unterschlundganglion -Becher V 
Verbindungen zum Pedunculus: 
Pedunculus der anderen tIemisphEre -Pedunculus Pi 
Zentralk6rper -Pedunculus Pa 
Protocerebrallobus -Pedunculus G 
fl-Lobus der anderen HemisphEre ? -Pedunculus G 
Verbindungen zum ~-Lobus: 
~-Lobus der anderen HemisphEre -~-Lobus V 
drittes optisches Ganglion -~-Lobus V 
zweites optisches Ganglion -~-Lobus V 
Tuberculum opticum -~-Lobus V 
Protocerebrallobus -~-Lobus G 
sensorischer Deutocerebralteil -~-Lobus V G 
Unterschlundganglion -u-Lobus V 
Verbindungen zum fl-Lobus: 
Fasermasse unterhalb des ZK -fl-Lobus V 
Zentralk6rper -fi-Lobus G 
Protocerebrallobus der anderen HemisphEre -fl-Lobus O 
Protocerebrallobus der gleiehen Hemisph/ire -fl-Lobus G 
motoriseher Deutoeerebralteil -fl-Lobus V 
Untersehlundganglion der gleichen HemisphEre -fl-Lobus V 
Unterschlundganglion der anderen HemisphEre -fl-Lobus V 

Abkfirzungen: V=VowLES, Pa = PA~DAZlS, Pi ~ PI~TSC~tK~R, G ~ GOLL. 

e) Endigung pilzkSrper]remder Fasern in den Bechern 

Die zwischen Calyx a n d  Pedunculus  in die Pi lzkSrper  e in t re tenden  
Fase rn  weisen im Calyx gleichar t ige  Endverzweigungen  auf  (vgl. K ~ v o ~ ,  
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1896, P1. XXI,  26 und 27). Eine Ausnahme machen die Neuronen, die 
den Protocerebrallobus, ~- und fl-Lobus, Pedunculus und Calyx mit- 
einander verbinden (Abb. 31). 

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

Abb. 19. Faserzfige zu den Pilzk6rpern. Die durch Versilberung gefundenen Bahnen 
sind mit ~usgezogenen Linien dargestellt, die mit gewSbnlichen FErbemethoden 
entdeckten sind strichliert. Pfefle geben an, wo die Endverzweigungen nicht bekannt 
sind. DGsens sensorischer Deutocerebralteil; DC~not motorischer Deutocerebralteil; 
K Kommissur; T Tuberculum optioum; 1, II, I I I  erstes, zweites und drittes 

optisches Ganglion; 1 oberer Zentr~lkSrperteil; 2 unterer Zentralk6rperteil 

Die Endverzweigungen der Faserzfige vom dritten und vom zweiten 
optischen Ganglion und vomsensorischen Deutocerebralteil zum ]ateralen 
und medianen Calyx sind in allen Becherbezirken zu linden, w~hrend 
diejenigen der Fasern yon den Protocerebralloben vorwiegend in den 
oberen Teilen der Becherwand liegen (Abb. 22). 

/) Funktionsweise der PilzlcSrperneuronen 
MAYNARD (1956) kommt durch elektrische t~eizung der Antennen- 

nerven und Verfolgung der dadurch hervorgerufenen Erregungen im Pilz- 
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k6rper  yon Periplaneta  zu dem SchluB, dab  die P i lzk6rperneuronen  Er-  
regungen vom Calyx in den Pedunculus  und  yon dor t  in den ~- und  
fl-Lobus lei ten.  VowI~ES (1955 und  1961, zit.  nach  HuBEI~, 1965) g ib t  

° i 
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10a~ 
Abb. 20. Endigung der Fasern des Traetus olE-glob, in den Beohern der Pilzk6rper. 

Frontalschnitt, golgi-Imprggnation, c Calyx; p Peduneulus; 
PC1 Protooerebrallobus; reed. median 
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Abb. 21. Aufzweigung einer Faser des Traetus olf.-glob, im Pilzk6rperbecher. 
Horizontalsehnitt, Golgi-Imlarggnation. c Calyx; 2) Pedunculus; 

PC1 Protoeerebrallobus; ant. anterior; lat. lateral 
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aufgrund morphologiseher und elektrophysiologiseher Untersuchungen 
zwei MSglichkeiten ffir die Erregungsleitung im PflzkSrper an: Sensorisehe 
Fasern vom Deutoeerebrum und den optisehen Ganglien bilden im ~- 
Lobus und Calyx Synapsen mit den PilzkSrperneuronen. Im Fall A (1955) 
finder naeh Interaktion der fibermittelten Erregungen im/~-Lobus des 
PilzkSrpers Ableitung der resultierenden Muster an motorisehe Zentren 
statt, w/~hrend in B (1961) die vom c~-Lobus zu den sensorisehen Zentren 
ziehenden Bahnen als Rfiekkoppelung zur Sensorik dienen (Abb. 23). 
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Abb. 22. Endigungen yon Neuronen, die vom gleichseitigen Protocerebrallobus zum 
Calyx (c) fiihren. Horizontalschnitt, Golgi-Impr~gnation. ant. anterior; lat. lateral 

Anhand von Strukturuntersuchungen l~l~t sich fiber die Funktions- 
weise der PilzkSrperzellen wenig aussagen: die Anatomie legt die An- 
nahme nahe, da~ ~- und fi-Lobus funktionelle Parallelen aufweisen, da 
sowoh] die PilzkSrperneuronen als auch die Endigungen fremder Fasern 
in beiden Gebilden gleieh strukturiert sind und die Struktur des Calyx 
davon abweieht. 

Calyx.  Die eintretenden Systeme geben in beide Becher Verzweigun- 
gen ab. Mit wenigen Seiten~tsten erstrecken sie sieh fiber einen GroBteil 
jeden Bechers und erfassen s~mtliche Neuropilembereiche (Abb.20 u. 22). 
Trotz kleiner Abweiehungen weisen sie den gleiehen Verzweigungstyp 
auf. hTur das bereits genannte System, das Protocerebra]lobus, Becher, 
~- und/~-Lobus verbindet, verh~lt sich abweichend (Abb. 31). Die auf 
bestimmte Beeherbereiehe bescbr£nkten Dendriten der einzelnen 
Gruppen von PilzkSrperneuronen zeigen Unterschiede (Abb. 9): 
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Die im unteren Becherteil liegenden Dendriten der Gruppen I u n d  II  
erfassen je etwa 1/45 (100000 ~s) des Calyxvolumens, die auf den Rand- 
wulst beschr/inkten Dendriten der Gruppe I I I  je etwa 1/50 (90000 ~3) 
und die Neurone der Gruppe IV nur ungefahr 1/1000 (4000 ~3). Die Aus- 
ziihlung der Fasern im elektronenoptisehen Bild eines Quersehnittsdureh 
den Pedunculus ergab, dag jeder PilzkSrper aus etwa 50000 Zellen be- 
steht (LANDOLT lieferte 1965 den elektronenmikroskopisehen Nachweis, 
dab jeder ZellkSrper ein Axon ausbildet). Diese Zahl stimmt gut fiberein 

~-~---I--" 
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Abb. 23. Erregungsleitung im Pilzk6rper. Nach VOWLES, aus HUBE~, 1965. 
S~, S z sensorische Zentren; M motorisches Zentrum; a ~-Lobus; b fl-Lobus; c Calyx 

mit der Z~hlung ]FLOGELs, der ffir Periplaneta 34000 Zellen pro Pilz- 
kSrper angibt. Bei Formica enth£1t jeder Calyx also die Dendriten yon 
25 000 Pilk6rperne uronen, wobei jedes l/1000 bis 1/45 des Calyxvolumens 
erfaBt. Starke Verflechtung der Fasern untereinander ist damit gew~hr- 
leistet. 

Pedunculus, ~- und t3-Lobus. Der Bau der Axone der einzelnen Pilz- 
kSrperneuronen l/~Bt keine Unterschiede erkennen. Sowohl im Pedunculus 
als auch im c~- und fl-Lobus haben die Neurite gleiche Struktur. 

Auch die Endigungen der pilzkSrperfremden Systeme zeigen in allen 
drei PilzkSrperbereichen das gleiche Bild: jede Faser erfaBt einen grSBeren 
Tell der Querschnittsfl/~che (Abb. 33, 35 und 36) und steht damit mit 
PilzkSrperneuronen in Verbindung, deren Dendriten fiber einen gr6Beren 
Bereieh des Calyx verteilt sind und allen vier Zelltypen angeh6ren 
dfirften. 

2. Die Protocerebralloben 

Die Protoeerebralloben werden yon Histologen und Physiologen glei- 
chermaBen gemieden, da ihre undifferenzierten Neuropilemmassen 
(,,diffuse neuropil" MAYnArD, 1962) zwar den GroBteil des Proto- 
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cerebrums ausmachen, jedoch bis hente keinerlei strukture]len Unter- 
schiede erkennen lieBen, die zu einer Aufteilung der Loben in verschiedene 
Bereiehe berechtigt h~tten. Seit ~LSGEL (1878), der ffir Periplaneta 
6 Lobusbezirke angibt, wurde immer wieder eine derartige Gliederung 
versucht, doch muBten die Versuehe aus genannten Grfinden scheitern. 

W~hrend die Daten physiologischer Untersuehuugen allein noch zu 
wenig Anhgltspunkte liefern, scheint es aussiehtsreich, dutch Anwendung 

Abb. 24. Darstellung der Schnittebenen a, b, c und d in Abb. 25. dots. dorsal; 
N. ant. Nervus antenn~lis; ]ront. frontM; N. opt. Nervus opticus 

spezifischer histologischer Methoden und durch Synthese yon Histologie 
und Physiologic (s. S. 200) weiterzukommen. 

a) Au]bau 

Die Protocerebr~lloben weisen in vcrschiedenen Hirntiefen unter- 
schiedlichen Bau auf. Abb. 25 a - - c  und d ze~gen Querschnitte dutch ver- 
schiedene Regionen des Protocerebrums bei Formica ru]a; Abb. 24 ver- 
mittelt  die Ubersicht fiber die Schnittebenen. 

Protocerebrallobusbereiche bei Formica: 
1 I m  vordersten Bereich des Protocerebrums sind beidc Protocerebr~l- 
loben eng mitcinander verbunden (Abb. 25~ und Abb. 26), und die Ver- 
silberungen geben eine Vi.elzahl reich verzweigter, gleich strukturierter 
Fasern vdeder, die fiber den ganzen Lobusquerschnitt  verteilt liegen 
(Abb. 26 und 28). 
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2 Weiter in Riehtung zum fl-Lobus hin finder Trennung der Neuronen 
beider Protoeerebralloben start (Abb. 25b und 27). Dureh Versilberung 
lassen sieh versehiedene Fasersysteme feststellen, die die ~-Loben um- 
geben. Ihre Verzweigungen bewirken vor allem ein Zunehmen der Lateral- 
loben. 

3 Auf der II6he der/~-Loben (Abb. 25e) erfahren die Lateralloben ihre 
gr613te Ausdehnung, da mehrere versehiedene Neurongruppen in diesem 
Bereieh mig zahlreichen Verzweigungen nebeneinander liegen (Abb. 29). 

I Die Lobusbereiehe vor dem (~bergang zum Deuto- und Tritocerebrum 
(Abb. 25d) sind dutch eine Kommissur miteinander verbunden und stehen 
mit absteigenden Hirnbahnen in Verbindung (HUBEt~, 1959, 1960; 
I~OWELL, 1963). 

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

Verbindungen bestehen zwisehen dorsalen LaterMlobusbereiehen 
(Abb. 59, 1) und 
1 den Pilzkfrperbeehern (Abb. 29, 3) und 
2 dem motorisehen DeutoeerebrMteil (Abb. 29, 3). 

Von mediodorsalen Laterallobusbereichen (Abb. 59, 2) ziehen Fasern 
3 fiber den Peduneulus und die dorsale Kommissur (Abb. 29,1 und 2 und 
Abb. 34) zum Zentralkfrper, 
4 fiber den Pedunculus und die dorsale Kommissur zum Peduneulus der 
Gegenseite, 
5 fiber den Peduneulus zum fl-Lobns der Gegenseite (Abb. 29, 2 und 
Abb. 36) und 
6 zum zweiten optisehen Ganglion (Abb. 29, 4). 

Von ventralen Bereiehen der Protoeerebralloben (Abb. 59, 3) ffihren 
Fasern 
7 zum oberen Zentralk5rperteil (Abb. 29, 6) und 
8 zum nnteren Zentralk6rperteil (Abb. 29, 5). 

Ob Fasern yon diesen Bezirken aueh zum Pilzk6rper-/~-Lobus ffihren, 
ist nieht sieher; Verzweigungen in den fl-Loben (Abb. 29, 9), die J~hnlich- 
keit mit den Kollateralen der Protoeerebrallobusneuronen im Peduneulus 
und ~-Lobus aufweisen, seheinen auf eine solehe Verbindung hinzuweisen. 

Verbindungen mit den Pilzkdrpern. Besonders bemerkenswert ist die 
enge Verbindung der Protoeerebralloben mit den Pilzk6rpern, die naeh 
den reizphysiologisehen Untersuehungen yon g v u ] ~  (1952--1965) im 
Insektengehirn zwar angenommen werden mugte, fiber deren Struktur 
aber bislang nichts bekannt war. 

Bereits gewfhnliehe F/~rbemethoden lassen auf den Sehnitten Faser- 
bahnen erkennen, die yon Kernbezirken ventral (2 Gruppen), lateral 
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a 0 zsg 200 

b A/.. anf. 

Abb. 25. Frontalschnitte durch das Gehirn yon Formica. Kernechtrot-Kombination. 
a ~-Lobus; b fl-Lobus; c Calyx; ZKo, ZKu ZentralkSrper; PBr Protocerebralbriicke; 
I I ,  H I  zweites und drittes optisches Ganglion; DCsens., DCmot. Deutocerebrum; 

TC Tritocerebrum; PCl 1)rotocerebrallobus 

(1 Gruppe) - -  wie aus Abb. 25b ersichtlich - -  und  dorsal (1 Gruppe) im 
Protocerebral lobusneuropilem zu den PilzkSrpern fiihren. 

Verlauf der Fasern  der lateralen Gruppe:  Diese Neuronen sind Teile 
eines reich verzweigten Systems, das vom Protocerebral lobus einerseits 
in  ~- und  fi-Lobus und  andererseits in beide Becher ffihrt. I m  ~-Lobus 
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Abb. 25 e u. d 

konzent r le ren  sich die Verzweigungen auf den Bereieh h in ter  der  Auf- 
spal tungsstel le ,  w~hrend sie im fi-Lobus t iberall  anzutreffen sind (Abb. 30 
und  31). I n  den Beehern zweigen sieh die Fase rn  auf nnd  ziehen bis in 



Abb. 26. Impregnat ion  im Protocerebr~llobus auf der t tShe des Schnittes 25a. 
a ~-Lobus; PCl Protocerebrallobus; dots. dorsal 

Abb. 27. Impregnat ion  im Protocerebrallobus auf der H6he des Schnittes 25b. 
a ~-Lobus; c Calyx; DCsens" sensorischer Deutocerebralteil;  PC1 Protocerebrallobus; 

dots. dorsal 
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den Randwulst, so dab sitmtliehe Becherbezirke mit dem System in 
Verbindung stehen. Im Protoeerebrallobus selbst bilden sie einen Tell 
der ausgedehnten Fasermassen, die den g-Lobus umgeben (Abb. 28 und 
KEC~YO~, 1896, P1. XXI,  23 und XVII). 

Die Neuronen der dorsalen und ventralen Gruppen konnten nut  bis in 
den c~-Lobus verfolgt werden. Mit den laterMen Gruppen zusammen bilden 
sie ein System, das den ~.-Lobus kreisf6rmig umgibt und in diesen eindringt. 

• .- . " . : . . 5  .: . - .  ;>~o oo o b~  

" . . . ' .  - .  : . "  . f , ' . :  . • . - 
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Abb. 28. Endverzweigungen einer Protocerebrallobusfaser im vorderen Tell des 
Protoeerebrums. Golgi-Imprggna~ion. a ~-Lobus; PCI Protoeerebrallobus; 

dots. dorsal; fat. lateral 

In Abb. 32 werden Tefle eines ebenfalls mit den Protocerebralloben 
in Zusammenhang stehenden Fasersystems siehtbar, das nicht nut  
Beeher, c~- und fi-Lobus, sondern aueh den Peduneulus erfaBt; voll- 
stgndige Darstellung gelang nieht. 

Eintretende Fasern im Pedunculua, ~- und fl-Lobus. Im Peduneulus 
(Abb. 35), ~-Lobus (Abb. 33) und fl-Lobus (Abb. 29, 2) liegen eine geihe 
gleiehartiger Verzweigungen pilzk6rperfremder Fasern. 

Peduneulus : Neuronen, die in den LaterMloben ihren Ursprung haben 
(1 und 2 in Abb. 29 und 34), ziehen sowohl anterior (1 in Abb. 34) als 
aueh posterior (2 in Abb. 34) am Peduneulus vorbei und ffihren zu den 
medianen Protoeerebrallobuspartien. In den Peduneulus geben sie Ver- 
zweigungen ab (Abb. 35). Ob alle Fasern solehe Verzweigungen ausbilden, 
kann anhand yon Impr/tgnationen nieht beurteilt werden. 
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Die im/~-Lobus des PilzkSrpers der Gegenseite gefundenen Neurite 
(10 in Abb.  29 und  36) sind die For tse tzungen eines Tei]es der Axone 
dieser Protoeerebral lobusneuronen.  Abb.  36 stellt die ]%ekonstruktion 
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 Hemisphere eingetragen, b fl-Lobus; c Calyx; DCsens., 
DC~r~ot. Deutocerebrum; p Pedunculus; K Kommissur; ZKo, ZKu Zentralk6rper; 
1I, I I I  zweites und drittes optisches Ganglion. Die einzelnen Neurongruppen sind: 
1 und 2 Endverzweigungen von Neuronen, die zum Peduneulus, zur Kommissur 
zwisehen beiden Pilzk6rpern und zum fi-Lobus der Gegenseite ffihren (10). Die bei- 
den letztgenannten Systeme geben im gleichseitigen Pedunculus Kollateralen ab. 
3 Verzweigungsbereich yon ~ervenzellen (deckt sich mit 7), die zu den Bechern der 
PilzkSrper und zum Deutoeerebrum ffihren. 4 Bahn und Neurite yon Fasern aus 
dem zweiten optischen Ganglion. 5 und 6 Endverzweigungen von Fasern, die zum 
unteren und oberen ZentralkSrperteil ziehen. 7 Kommissur yore dritten optischen 
Ganglion and den ventrocaudal davon gelegenen Lobusbereiehen zur anderen 
Hemisphere. 8 Kommissur zwischen beiden Hemisph~ren und ihr Einzugsbereich. 
9 Kollateralen yon Fasern unbekannter Herkunit in den fi-Loben. 10 Bahnen vom 

Laterallobus zum PilzkSrper-/~-Lobus der anderen Hemisphere 

Die restlichen Fasern  ziehen fiber die dorsale Kommissur  zum Zentral-  
k6rper und  zum Pedunculus  der Gegenseite. 

~-Lobus: Die bereits yon VIALLA•ES (1887), KENYON (1896), Jo-  
~ s c w  (1909) und  VOWL~S (1955) erw£hnten Verzweigungen, die fiberall 
im ~-Lobus zu f inden sind, gehSren den Systemen an, die die PilzkSrper- 
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a b s c h n i t t e  m i t e i n a n d e r  v e r b i n d e n  (Abb.  30 - -32 ) .  A u c h  hier  e r fag t  jede  
Fase r  e inen  gr6Beren Bereich der  Querschnit tsfl i~che.  

i !ii,~. 
! i 

Abb. 30. t~ekonstrukgion der Faserverzweigungen aus dem Prot)oeerebrallobus im 
fl-Lobus. GolgLImpr~gnation. b fi-Lobus; PCl  Prot)oeerebrallobus; clots, dorsal; 

lat. lateral 

Abb. 31. t~ekonstruktion des gesamten Faserverlaufs. a e-Lobus (angeschnitten); 
b fl-Lobus (angeschnitten) ; c Calyx; PC l  Protocerebrallobus 

12 Z. 3forph. ~Jkol. Tiere, Bd. 59 
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Z S ~ ,,.f .C,F. 
Abb. 32. Teilweise Impregnat ion  yon Neuronen aus dem Pro~ocerebrallobus im 

Pedunculus. Golgi-Imprggnation. I~rontalschnitt. c Calyx; p Pedunculus; 
PCI Protoeerebrallobus; reed. median 

i i i ! .i L,I ,il i li ! ! 
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Abb. 33. In  den ~-Lobus eintretende Faser mit  Endverzweigungen. Quersehnitt  
durch den ~-Lobus. Golgi-Impragnation. Frontalschnit t .  a ~-Lobus; 

PCI Protocerebrallobus; reed. median 
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fl-Lobus : Die den im fl-Lobus l iegenden Verzweigungen (Abb. 29, 10) 
zugeh6rigen Axone wurden  n ieh t  gefunden.  

Verbindungen mit dem ZentralkSrper. Von den Pro toeerebra l lobus-  
bereiehen ven t ra l  des Pilzk6rloer-/~-Lobus ft ihren Fase rn  zum Zentra l -  

< (::': . :  ~ i  
~ -  i : :  

:.i . '  " : " " .  . • . . . .  ~ 

| ,  , |  

~0og 
Abb. 34. F~sern vom Laterallobus zur Kommissur zwisohen den beiden Pilzk6rpern. 
~rontalsehnit~, Golgi-Imprggn~tion. b/7-Lobus; c Calyx; POl Protoeerebrallobus; 
1 Fasern, die anterior in den Protoeerebra.lloben zur Kommissur ziehen; 2 Fasern, 

die posterior in den Protoeerebralloben zur Kommissur ziehen; lat. lateral 

i 
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Abb. 35. Verzweigungen der Neuronen aus dem Protocerebrallobus im Pedunoulus. 
Horizontalsehnitt, Golgi-Imprggnation. p Peduneulus; P C l  Protoeerebrallobus; 

a n t .  anterior; f a t .  latera.1 

1 2 "  
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kSrper,  deren Ursprung  im Neuropi lem des Pro toeerebra l lobus  in zwei 
Bezirke aufgetei l t  i s t :  von einem medianen  Bereich ziehen die Fase rn  zum 
unteren  (5 in Abb.  29 und  37) und  yon dem la tera l  davon  gelegenen zum 
oberen Zent ra lkSrper te i l  (6 in Abb.  29). 

Abb. 36. In den fi-Lobus (b) eintretendes Fasersystem. Rekonstruktion nach drei 
Schnitten yon je 15 ~ Dicke. dots. dorsal 

! I sa/x 
Abb. 37. Verzweigungen einer zum unteren ZentralkSrperteil ffihrenden Faser im 
Protoeerebrallobus. Golgi-Impri~gnation, Fron~Msehnitt. b fl-Lobus; DCsens 

sensoriseher l)eut~oeerebraReil; PC1 Protoeerebrallobus; dots. dorsal; fat. lateral 

Kommissuren. Neben  der  engen Verb indung  der Pro toeerebra l loben  
im vorders ten  Tell  des t t i rn s  und  der  dorsalen Kommissur ,  die zwisehen 
den beiden Pi lzkSrpern  ver]guft ,  stel len zwei weitere  Kommissu ren  die 
Verkni ipfung beider  Hemisph/~ren her:  ein Teil der  Kommissu r  zwisehen 
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den beiden dritten optisehen Ganglien f/ihrt zu den ventral davon gele- 
genen Lobusbereichen und verbindet diese miteinander; augerdem ist im 
ventrocaudalen Protocerebralteil eine m/~chtige Kommissur ausgebildet. 
7 und 8 in Abb. 29 veranschaulichen, welche Teile des Protocerebrums 
yon beiden erfaBt werden. 

3. Der Zentralk6rper 

Im Gegensatz zu den Pilzk6rpern besteht das Neuropilem des Zentral- 
kSrpers nur aus den Endigungen yon Neuronen, die yon anderen Hirn- 
teilen herfiihren nnd deren Zellk6rper zmn Tell den Zentralk6rper urn- 
geben. Segmentale Interneuronen, die das Zentralk6rperneuropilem nicht 
verlassen, sind nieht bekannt. Die Zentralk5rperteile stellen einen 
Sammelpnnkt yon Fasern aus allen wichtigen Teilen des Gehirns dar. 
Elektrophysiologische Untersuehungen fiber die Steuerung der Loko- 
motion und des akustischen Verhaltens bei Orthopteren (HuBE~, 1955--- 
1965) ergaben, dal~ dem Zentralk6rper, der sowohl mit der Afferenz als 
anch mit absteigenden t t irnbahnen verbunden ist, wesentliehe integrie- 
rende T~tigkeit zukommt (s. S. 197). Diese Befunde werfen die Frage nach 
den zugrunde liegenden Strukturen auf. 

a) Au/bau 
Der Zentralk6rper liegt als unpaares Organ im Medianteil des Proto- 

cerebrums zwisehen den beiden Pilzk5rpern. Er  gliedert sich in drei 
Bezirke auf, die dureh zahlreiche Zellk6rper voneinander getrennt sind 
(Abb. 38): 
1 oberer Zentralk6rperteil (ZKo), 
2 unterer ZentralkSrperteil (ZKu) und 
3 Knollen (Kn). 

Die beiden Knollen (,,tubercules du corps central" VI~LLA~]SS, 1887) 
liegen als kugelf6rmige Gebilde ventral des Zentralk6rpers. 0bwohl sie 
yon mehreren Autoren (VIALnA~SS, 1887 ; K~c;Yo~', 1896; K~?HNLE, 1913 ; 
B~E~SCiq~EIDEg, 1921; BALDUS, 1924; PFLgGF~LD~R, 1936--1937 und 
BI~SRODT, 1942) als selbst/~ndige Struktnren im Insektengehirn be- 
schrJeben wurden, g i b t e s  Untersueher (TgoMPsoc¢, 1913 und 1914; 
BAt~DI~]~CltT, 1931), die sie fiir die Fortsetzung der fl-Loben halten. 
Obwohl die MSglichkeit besteht, dab die Knollen mit den Pilzk5rpern in 
Verbindung stehen, zeigen sowohl Versilberungen als auch L~sionen, dab 
keine PilzkSrperneuronen aus den fl-Loben in die Knollen fibertreten. 

b) Verbindungen mit anderen Gehirnteilen 
Gefunden wurden Faserziige zwischen dem Zentralk6rper und 

1 den Protocerebralloben, 
2 der Kommissur, die dorsal des oberen ZentralkSrperteils zwischen den 
beiden ProtocerebralhglRen verl~uft, 
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3 dem fi-Lobus der PilzkSrper, 
4 dem sensorischen Teil des Deutocerebrums und 
5 der Protocerebralbrficke. 

Eine Verbindung mit dem PflzkSrperpedunculus (beschrieben von 
PFLUGFELDER, 1936--1937 bei Hemipteren, PA~DAZIS, 1930 und 
PIETSC~K~, 1911 bei Ameisen ; PIETSC~IKEI~ ist sich jedoch nicht sicher) 

ZHo 

Z/(u 

/(n 

t ,J 

Abb. 38. ZentralkSrper yon Formica ru/a. Schri~gschnitt, Kernechtrog-Kombination. 
Kn Knollen; ZKo, ZKu oberer und unterer ZentralkSrperteil 

schcint fiber die in Abb. 34 dargestellten Neuroncn mSglich, da ein Tell 
yon der Kommissur zum ZentralkSrper zieht. Die Verbindung zum 
Lobus opticus (HANSTRSM, 1928 bei Periplaneta), die Bahn zum Trito- 
cerebrum (PFLUGFELDER~ 1937) und die Verbindung mit dem Unter- 
schlundganglion (PIETSCgKEn, 1911) konnte ich nicht sicher nachweisen. 
Eine direkte Verbindung des ZentralkSrpers mi.t den Bechern der Pilz- 
kSrper, wie sic PI]~TSC~:]~R erw~hnt, existiert nach meinen Beobachtun- 
gen nicht. 

c) Fasersysteme 

Bahnen zu den Protocerebralloben und zum Deutocerebrum. Vom 
medianen Bereich der ventralen Protocerebrallobuspartien (Abb. 39 und 



Struktur des Gehirns yon t%rmica 181 

2 in Abb. 40) und vom sensorisehen Teil des Deutocerebrums (Abb. 39 
und 1 in Abb. 40) ffihren Fasern zu den beiden Zentralk6rperteilen. Sie 
treben im oberen und unteren Zentralk6rperteil beidseitig ein und ffihren 
bis zum anderen Ende durch ; in Abstgnden geben sie Verzweigungen ins 
Zentralk6rperneuropilem ab. Diese Fasern bewirken woh] die Aufspaltung 
in einen oberen und unteren Zentralk6rperteil. K]~Yo~ (1896) zeigt 

• : i i / i /  

~% . 2 " 
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Abb. 39. Bahnen yon den ProtocerebrMloben und vom Deutocerebrum zum Zentral- 
kSrper. Schema. ZKo, ZKu oberer und unterer ZentrMkSrperteil; 1 Verbindung 
ZentrMkSrper-Deutocerebrum; 2 Verbindung ZentrMk6rper-Protocerebralloben; 

PCl ProtocerebrMloben; DCsens" sensorischer Deutocerebralteil 

bei Apis Tete  dieser Systeme auf, vermag sie aber nicht vollstgndig 
darzustellen. 

Verbindungen mit den Pilz]cOrpern. W/ihrend es bei Anwendung ge- 
wShnlicher Fgrbeme~hoden nieht gelingt, Bahnen zwisehen den Pilz- 
k6rpern und dem ZentrMkSrper aufzuzeigen, geben spezifische Methoden 
(Golgi-Imprggnation) Hinweise. 

Abb. 41 zeigt eine Faser, die den oberen ZentralkSrperteil mit  dem 
/3-Lobus der PilzkSrper knapp unterhMb der Aufspaltungsstelle in ~- und 
/3-Lobus verbindet. Die Verzweigung im oberen ZentrMkSrperteil is~ nur 
teilweise imprggniert, dfirfte sich aber fiber den ganzen Neuropilem- 
bereieh erstrccken. 

Ein weiteres Fasersystem zwisehen dem ZentralkSrper und den Pilz- 
k6rpern ist in Abb. 42 dargestellt. I m  PilzkSrper erstreeken sieh die 
Verzweigungen fiber den ganzen Querschnitt an der AufspMtungsstelle 
in ~- und/3-Lobus, im oberen und unteren Zentralk6rpertei] ist die Faser 
auf kleinere Bereiche besehr£nkt. 

Fasern zur Kommissur zwischen beiden Protocerebralhiil/ten. I m  oberen 
und unteren Zentralk6rperteil 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 PilzkSrper 
verlaufende - -  Kommissur dorsal des ZentralkSrpers einmfinden 
(Abb. 45). Von dort ffihren sie zu verschiedenen Protocerebrallobus- 

J 
~tL 

Abb. 40. Wie Abb. 39, Golgi-Impr~gnation. l~ekonstruktion. P K  PilzkSrper; 
dots. dorsal; lat. lateral 

bereichen (1 und 2 in Abb. 29 und 34), ein Tell wahrscheinlich auch zu den 
optischen Ganglien. Die ZellkSrper liegen dorsal der Kommissur, 
zwischen der Kommissur und dem oberen Zentr~lkSrperteil und zwischen 
diesem und dem unteren ZentralkSrperteil. 

F a s e r n  z u  den  Kno l l en .  Zu den Knollen ffihren Neuronen, die vonder  
Pars intercerebralis zwischen beiden Knollen hindurch ventralw~rts ver- 
]aufen. Sie geben Ko]lateralen in beide Knollen ab und verbinden sie 
miteinander (Abb. 43). Verfolgt wurden diese Neuronen bis zwischen die 



Struktur des Gehirns yon Formica 183 

fi-Loben der  beiden Pi lzk6rper .  Vermut l ich  hande l t  es sieh um Fase rn  des 
Trae tus  chiasmat ieus  zum Tr i toeerebrum.  

: . : . ~  ' ~ :  . 'i:':.":"::.!::".::::. ::.:..: - ~'.S": 
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Abb. 42 
Abb. 41 u. 42. Verbindungen zwischen dem Zentralk6rper und den PilzkSrpern. 
Golgi-Imprggnationen. ZKo, Z K u  oberer und unterer Zentratk6rperteil; a u-Lobus; 

b fl-Lobus; p Pedunculus; dots. dorsal; lat. l~tera.1 

Neuronen,  die von la te ra l  in das  Neuropi lem zwischen dem unteren  
Zent ra lk6rper te i l  und  den Knol len  eintreten,  verzweigen sieh sowohl in 
den Knol len  als aueh in den beiden anderen  Zen~ralkSrpertei len (Abb. 44). 
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d) Zusammenstellung der ge/undenen Faser#ysteme 

Der Zentralk6rper bei Formica ist bilateralsymmetriseh gebaut. Ein 
Teil der Fasern t r i t t  lateral ein und bildet in s&mtliehen Neuropilem- 
bereiehen des ZentralkSrpers Endverzweigungen aus, w~hrend die 
anderen Fasern 
1 yon der Kommissur dorsal zwisehen den Beehern beider Pilzk6rper und 
2 yon ventral zwisehen den beiden PflzkSrper-fi-Loben 
bis in dan ZentralkSrper verfolgt 
warden konnten (Abb. 45). Diese 
Fasern bleiben mit ihren Verzwei- 
gungen im ZentralkSrper auf ein- 
zelne ,,Strahlen" besehr/~nkt. 

k..J U L )  0 " k...4, ~ , . . s  0 O. 

i 
Abb. 43 
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Abb. 43 und 44. Neuronen, die die Knollen mit dem oberen und unteren Zentral- 
k6rperteil und anderen Hirnbereichen verbinden. Golgi-Impr~gn~tionen. dots. 

dorsal; ZKo, ZKu oberer und unterer ZentralkSrperteil; Kn Knollen 

II.  Deutocerebrum 

Mit Ausnahme der Proturen besitzen a]le Insekten ein Antennenpaar. 
Dieses ist meist mit  vielen Sinneszellen versehen, die allein oder in Grup- 
pen mit  entsprechenden cutieu]aren Bildungen zu Sensillen angeordnet 
sind. Bei Bombyx kommt  eine Sensille im Durchschnitt  auf 1400 F ~, bei 
Neerophorus auf 25~ ~ Antennenoberfl~che (SCR~ZD~.~, 1964). Als 
antennale Sinnesleistungen sind Mechanorezeption, Chemorezeption mit 
Sinneszellen ffir Gerueh und Geschmack, Hygrorezeption und Thermo- 
rezeption bekannt  (ScItNEIDEI% 1964). Bei Apis (LACtIER, 1964) ist jeder 
untersuehte Rezeptortyp auf nur eine Reizmodalit/it spezialisiert. 

Dureh Ableitung yon den Sensillen und Elektroantennogramme kann 
Auskunft fiber die Kodierung der Reize in der Antenne erhalten werden. 
Uber dan Antennennerv gelangt die Information in das Deutoeerebrum. 
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Die Ergebnisse morphologischer Untersuchungen lassen vermuten, dab 
hier Aufteilung der Meldungen auf Bahnen zu anderen Hirnpartien, vor 
allem zum Protoeerebrum, stattfindet. Naeh welehen Funktionsprinzi- 
pien dabei vorgegangen wird, werden physiologisehe Arbeiten zeigen 
mfissen; diese k6nnen aber erst dann erfolgreieh durehgeffihrt werden, 
wenn Klarheit  fiber die Cytoarehitektonik des Deutoeerebrums besteht, 
wenn bekannt  ist, welehe Neuronen an weleher Stelle in das Funktions- 
gesehehen eingreifen. 

Abb. 45. Zusammenstellung der zum Zentralk6rper tfihrenden Fasern. ZKo, ZKu 
oberer und unterer ZentralkSrperteil; Kn Knollen; PC1 Protocerebrallobus; 

PK PilzkSrper; K Kommissur; DCsens" sensorischer Deutoeerebralteil 

KENYON (1896), HANSTR53~ (1928), SA~CH]~Z (1936--1937, 1941) und 
PFLVG~LDE~ (1936--1937) ]ieferten die ersten Arbeiten mit spezifischen 
F/irbemethoden, die durch Impregnat ion nach GOLGI und BLEST und 
Elektronenmikroskopie erweitert werden sollen. 

a) Au/bau 

Das Deutocerebrum besteht bei den Ameisen aus zwei strukturell 
und funktionell versehiedenen Teilen, einem sensorisehen und einem moto- 
risehen. 

Sensorischer Deutocerebralteil. Der sensorisehe Teil macht  bei der 
Arbeiterin knapp 10% der Gesamthirnmasse aus (PANDAZIS gibt ffir 
_Formica 8anguinea 9,3 % an) und enthglt Antennalglomeruli, in denen die 
sensorisehen Antennenfasern Synapsen mit  den Interneuronen des Ge- 
hirns bilden. 
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Motorischer Deutocerebralteil. Die Unterseheidung und Abgrenzung 
des motorisehen Tells yon den anderen Kopfganglien ist nieht einfaeh. 
Die Untersucher geben verschiedene Gang]ien als Ursprungsorte der 
motorischen Antennennerven an: 

antennomotorische Nerven 0bjekt Bearbeiter 
S~al]lm~Yl VOn 

Proto-, Deuto- und Tritocerebrum Apis Kn~Yo~ 1896 
Deutocerebrum Apis Jo~Escv 1909 
Deutocerebrum Apis SANeH~z 1936--37 

SA~e~EZ 1941 
Deutocerebrum Hemipteren PFLUGFELDEI~ 1936--37 
Deutocerebrum Camponotus PIETSCI~KEI~ 
Deutocerebrum Camponotus, 

Formica, Eciton, 
Paraponera, 
Cryptocerus VOWLES 1955 

Unterschlundganglion Drosophila Pow~g 1946 

VOWLES stellte ]955 klar heraus - -  und dieser Befund stimmt mit 
meinen Beobachtungen iiberein - -  dab zwischen den antennomotorisehen 
Zentren beider Gehirnhglften eine Kommissur dorsal des Oesophagus ver- 
]£uft: ... "this implies that the lobes are of deutoeerebral nature, unlike 
the similar structure in Drosophila". 

b) Verbindungen mit der Peripherie 

Fiinf Nervenpaare verbinden das Deutocerebrum mit der Peripherie. 
Sensorische Nerven. Von den primgren Sinneszellen der Antennen 

fiihrt der sensorisehe Antennennerv (Nervus antennalis inferior und 
superior) zum sensorischen Teil des Deutoeerebrums. Vom pr~antennalen 
Chordotonalorgan zieht der N.org.e.a. zum Deutoeerebrum und ver- 
einigt sieh kurz vor dem Eintritt mit dem N. ant. inf. und sup. (PIETSeH- 
K~a, JANET). Ein Tell der Fasern dieser Nerven endigt nieht im sen- 
sorisehen Deutoeerebralteil, sondern zieht dureh zum motorisehen 
Zentrum (VowLES, 1955 und Abb. 46). 

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

Der Nervus funienlus (Abb. 48) zieht in die Antenne nnd bet/~tigt die 
Muskeln der einzelnen Antennenglieder. 

c) Verbindungen mit anderen Hirnpartien 

Verbindungen zum motorisehen Tell fiihren : 
1 vom motorisehen Deutoeerebralteil der Gegenseite. 
2 vom gleichseitigen sensorischen Deutoeerebralteil. Es handelt sich 
um stark verzweigte Fasern, die im sensorisehen Tell in mehreren Glome- 
ruli zugleieh Synapsen bilden (Abb. 49). 
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3 vom/~-Lobus des gleiehseitigen Pilzk6rpers. Diese Verbindung wurde 
yon mir nieht gefunden, VowL~s (1955) erw/thnt sie aber ausdrfieklieh. 
4 yon der ventral des dritten optischen Ganglions gelegenen Masse des 
Protoeerebrallobus der gleiehen Hemisphere. 
5 yore Untersehlundganglion der gleiehen Seite. 

Abb. 46. Schnitt durch den mo~orischen und sensorischen Deutocerebralteil. 
Impregnation nach BLEST. DCsens., DCmot. sensorischer und motorischer Deuto- 

cerebralteil; TC Tritocerebrum; USG Unterschlundganglion; N. ant. Nervus 
antennalis; N. labr. Nervus labr~lis; N. scapus Nervus scapus 

Einige Pr~parate (Impr~gnationen nach GOLGI und BLEST) lassen den 
Schlul~ zu, dab 
6 vom motorischen Zentrum Fasern durch das Unterschlundganglion 
hindurch direkt zum Bauchmark ziehen. 

Verbindungen zum sensorisehen Teil des Deutoeerebrums f~hren: 
1 yore medianen Becher des gleiehseitigen PilzkSrpers, 
2 vom lateralen Beeher des gleiehseitigen PilzkSpers, 
3 yore c~-Lobus des PilzkSrpers der gleichen ttemisph/*re, 
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4 vom oberen Zentralk6rperteil (Abb. 39 und 40), 
5 vom unteren Zentralk6rperteil (Abb. 39 und 40), 
6 yore dritten optisehen Ganglion, 
7 yore Protoeerebrallobus (3 in Abb. 29), 

Abb. 47. Nervus scapus. DCsens" sensorischer DeutocerebrMteil; N. ant. Nervus 
antennMis 

8 vom sensorisehen Deutocerebralteil der anderen Hemisph/tre und 
9 vom motorisehen Deutocerebralteil der gleiehen Seite die bereits auf- 
geffihrte Verbindung. 

Versehiedene Impr/~gnationen geben aueh ttinweise auf einen Faser- 
zug zwisehen sensorisehem Deutoeerebralteil und den Pilzk6rperbeehern 
der anderen tIemisphare (vgl. PA~DAZlS, 1930 und JAWLOWSKI, 1953). 
Eindeutiger Naehweis steht noeh aus. 
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d) Fasersysteme 

Endigung des sensorischen Antennennervs im Deutoeerebrum. Der 
GroBteil der Fasern des N. ant. sup. nnd inf. endigt im sensorischen Tell 
des Deutoeerebrums und bildet in den Antennalglomeruli Synapsen mit 

Abb. 48. Nervus funiculus. DCse, s" sensorischer DeutocerebrMteil; N. ant. Nervus 
antennalis 

Bahnen, die das Deutoeerebrum mit den anderen Hirnpartien verbinden. 
Hinter der Eintrittsstelle in das Deutoeerebrum erfolgt Anfspaltung des 
Nervs in mehrere Btindel, die in versehiedene Bezirke des sensorisehen 
Teiles ziehen. Jede Faser tritt  in nur einen Glomerulus ein (Abb. 50). 
KE~¥o~ (1896) besehreibt bei Apis  Nenronen, die sich im Deutoeerebrum 
verzweigen und mehrere Glomeruli erfassen Da aueh HA~-STR6M (1928) 
und PFLUGFELDER (1936--1937) K~N~O~s Angabe nieht best/~tigen, ist 
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Abb. 49. Faser, die vom sensorischen Deutocerebral£eil zum motorischen fflhrr. 
Rekonstrukt ion nach zwei Sehnitten. Golgi-Impr~ignation. DCsens., DCmot. sen- 
soriseher und  motorischer DeutoeerebrMteil; iV. ant. Nervus antennalis;  lat. lateral 
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Abb. 50. Endigung des sensorisehen Antennennerves im sensorisehen Deu~oeere- 

brMtei] (DCsens.). Golgi-Imprkkgna~ion. dots. dorsal; lat. lateral 
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anzunehmen,  dag  er hier  Teile der  in Abb.  55 darges te l l ten  In t e rneuronen  
ffir An tennenfase rn  hiel t .  

ttAXSTRS~ (1928) seh/itz~ die Anzah l  der  prim/~ren Sinneszellen auf 
der  An tenne  yon Apis auf fiber 1 Million. F t i r  Vespa crabro gibt  er 
e twa 900--1000 Antenna lg]omeru l i  f/ir jede Deutoeerebra lhgl f te  an. Ein  
ghnl ieher  W e r t  kann  aueh f/Jr Api8 angenommen  werden.  I n  einen 

Abb. 51. Querschni~t durch den sensorisehen Ante~mennerv kurz vor dem Eintritt  
in das Deutoeerebrum. Elektronenmikroskopische Aufnahme. 1, 2, 3 drei Gruppen 

yon Fasern versehiedenen Durchmessers 

Glomerulus  miissen folglieh - -  wenn keine Axonverzweignngen  s ta r t -  
f inden - -  mehrere  hunde r t  Antennenfase rn  e int re ten.  Das bedeute~, 
, ,dab eine erhebl iehe K o n z e n t r a t i o n  der  Reize s t a t t f i n d e t . . . "  ( t I ax -  
STRSM, 1928). 

Bei  Formica pratensis bes teh t  der  sensorisehe A n te nne nne rv  aus 
50000- -60000  Fase rn  (Anszghlung anf e lek t ronenmikroskopisehen  Auf- 
nahmen) ;  jede Deutoeerebralhglf~e en thg l t  ungefghr  200 Glomeruli .  
Da  abe t  n ieh t  Mle Antennenfase rn  im sensorisehen DeutoeerebrMtei l  
enden,  dfirfte die Zahl  yon 300 Fase rend igungen  pro Glomerulus  n ieht  
ganz erre ieht  werden.  

13 Z. l~'[orph. 0kol .  Tiere, Bd. 59 
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Unterschiede im Durchmesser der Antennenfasern erlauben eine 
Aufteilung in mindestens drei verschiedene Gruppen (Abb. 51): 

Faserdurehmesser Anzahl der Fasern 
(in ~t) 

1 1,5 - - 3  etwa 150 
2 0,2 --0,8 etwa 15000 
3 0,05--0,2 etwa 40000 

Aueh motorische Nerven aus dem Deutocerebrum enthalten Fasern 
verschiedenen Durchmessers, die sich in Gruppe 1 und 2 einordnen 

ii!i i 
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Abb. 52. Endigung des Antennenner- 
yes im motorischen DeutocerebrMteil. 
Golgi-Impr/£gnation. DCsens" sensori- 
scher, DCmot. motorischer Deutocere- 

bralteil; N. ant. Antennennerv; 
lat. lateral 

lassen. Da Fasern der Gruppe 3 in 
motorischen Nerven nicht gefunden 
wurden, kann fiir sie mit  Sicherheit 
sensorische Tatigkeit  angenommen 
werden, w/ihrend 1 und 2 auch 
motorische Elemente sein k6nnen. 
H~aAN (1959) wies bei Apis durch 
elektrophysiologische Untersuchun- 
gen efferente Erregungen im N. ant. 
inf. und sup. nach, mSglicherweise 
ein Hinweis auf Motoneuronen. 

W£hrend die Terminalverzwei- 
gungen der im sensorischen Teil 
endenden Antennenfasern auf engem 
Raum hegen, sind sie bei den zum 
motorischen Tell ziehenden Fasern 
weniger zahlreich, aber weitraumiger 
verteiR (Abb. 52). 

Bahnen zum Protocerebrum. Die 
Fasern der einzelnen Bahnen zum 
Protocerebrum stehen mit s~mtlichen 
Bezirken des sensorischen Deuto- 
cerebra]teiles in Verbindung, wie 
die Verfo]gung eines zum medianen 
PilzkSrperbecher ffihrenden Faser- 
zuges des Tractus olf.-glob, ergab. 

Abb. 54 zeigt die Verteilung von Fasern dieser Bahn auf einzelne Bereiche 
des Deutocerebrums. Die zugehSrigen ZellkSrper liegen medio-dorsal im 
Deutocerebrum, ventral der Deutocerebralkommissur (ZK). 

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

Segmentale Interneuronen. I m  sensorischen Deutocerebralteil ver- 
laufen Neuronen, die die einzelnen Glomeruli untereinander verbinden 
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und das Deutoeerebrum nicht verlassen (Abb. 55). Ihre Zellk5rper liegen 
median und lateral der Neuropilemmasse (Abb. 54, As).  Hinweise auf diese 

Abb. 53. Endigun~ einer Faser des Traetus olf.-glob, in einem Antennalglomerulus. 
Golgi-Impriignation 

Abb. 54. Auf~eilung eines Faserzuges des Traetus olf.-glob, im Deutocerebrum. 
Schema nach Golgi-Imprggnationen. dots. dorsal; lat. lateral; As ZellkSrper 

segmentaler Interneuronen; Zk Zellk6rper der Fasem des Traetus olf.-glob. 

Fasersysteme linden sieh aueh bei SANCHEZ (1941), doeh fehlt die Dar- 
stellung des gesamten Systems. 

13" 
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Abb. 55. Segmentale In~erneuronen im sensorischen Deutocerebraltei]. Golgi- 
Impregnation. l~ekonstruktion nach zwei Schnitten. dors. dorsM; reed. median 

ffff serl3. 
Abb. 56. Schem~ des Verlau~s der Neuronen im Deu~ocerebrum. 1 Antenuen~sem; 
2 segment~le Inferneuronen; 3 Fasern yore Deutoeerebrum zu ~nderen Hirnteilen; 

DCsens" sensorischer Deutoeerebral~eil 

e) Zusammenstellung der f aaersysteme 

I n  einem Schem~ sind die gefundenen Nervenbuhnen  zum Deuto- 
cerebrum zusammengestel l t  (Abb. 57). 
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Die Untersuchungen legen die Annahme nahe, dab im sensorischen 
Teil des Deutoeerebrums Ubertragungen der Reize yon etwa 40000 bis 
50000 Antennenfasern (Abb. 56, 1) auf nur wenige hundert weiterziehen- 
de Nervenfasern (Abb. 56, 2) stattfindet, wobei vielleieht dureh die 
Interneuronen des Deutocerebrums (Abb. 56, 3) Interaktion stattfinde& 

Abb. 57. Zusammenstellung der zum Deutocerebrum fiihrenden Bahnen. PCI 
Protocerebrallobus; P K  PilzkSrper; USG Unterschlundganglion; I,  I I ,  I I I  erst, es, 
zweites, drittes optisches Ganglion; 1 oberer Zentralk5rperteil; 2 unterer Zentral- 
kSrperteil; 3 sensorischer Deutocerebralteil; 4 motorischer Deutocerebralteil; 

5 N. ant. inf. und sup.; 6 N. funiculus; 7 N. scapus 

Hinweise sind vorhanden, dag sich nicht nur der beschriebene Faserzug 
des Traetus olf.-glob, auf s~mtliehe topographischen Bezirke des sen- 
sorisehen Deutoeerebralteils aufteilt, sondern dab dies bei allen zmn 
Protocerebrum f/ihrenden 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 Naehbarneuronen, vermSgen aber keinerlei Aufsehlfisse fiber ihre 
funktionellen Eigensehaften zu geben. Ob ein Neuron hemmend oder 
erregend wirkt, weleher Art die das Neuron erreiehenden oder verlassen- 
den Signale sind, l£gt sieh nut dureh physiologisehe Untersuehungen 
ermitteln. 

Den tiefsten Einbliek in Funktionszusammenh/inge, die dureh die 
Zusammenarbeit vieler Neuronsysteme im Gehirn der Insekten zustande 
kommen, vermoehten his jetzt das Setzen von engbegrenzten L~sionen 
und die elektrisehe t{eizung bestimmter Hirnabsehnitte zu vermitteln. 
Ihre Resultate erm6gliehten in vielen F/~llen die Zuordnung bestimmter 
zentralnervSser Funktionen zu einzelnen Hirnabsehnitten (HvBER, 
1955--1965; VOWLES, 1961; BCCHHOLTZ, 1961 und ROW~LL, 1963). Ohne 
die his ]etzt noeh fehlende weitergehende Analyse dutch Ableitung der 
Potentiale einzelner Neuronen bei bekannten Ein- und Ausg~ngen, ver- 
mitteln L/~sionen und Reizung aber nut ein grobes Bild von den Vorg/~ngen 
im Zentralnervensystem: Naeh L/isionen k6nnen nut mehr die Funktio- 
nen stndiert werden, die der Rest des ZNS mit der Peripherie noeh indu- 
ziert und kontrolliert, und die elektrisehe Reiznng lggt fiber den tat- 
sgehlieh gereizten I-Iirnort und fiber die Zah] und die Lage der erlagten 
Neuronen keine exakten Angaben zn. 

Vergleiehe zwisehen morphologisehen und physiologisehen Ergeb- 
nissen lassen sieh beim gegenw£rtigen Stand der Kenntnisse also nur mit 
grogen Einsehr£nkungen ziehen. Der Morphologe vermag lfieht mehr als 
dem Physiologen anhand morphologiseher Befunde konkrete Strukturen 
flit den Ablauf bestimmter funktioneller Vorg/~nge zur Diskussion zu 
stellen. Inwieweit diese aber tats/~ehlieh daffir in Frage kommen, mug 
dureh physiologisehe Analyse der Polarit&t der Synapsen und damit der 
Richtung der Signalleitung und ~bertragung in Zukunft erarbeitet 
werden. Ffir die weitere Fragestellung haben solehe Vorstellungen abet 
nieht unerhebliehen Weft und tragen mit zu einer Anngherung zwisehen 
morphologiseher und physiologiseher Forsehungsrichtung bei. 

Die bis ietzt nnter Anwendung yon L/tsionen und elektriseher t{eizung 
entstandenen Arbeiten haben vor allem Untersuehungen fiber die At- 
mung, den Gesang, die Lokomotion und das sexuelle Verhalten bei den 
Orthopteren (HuBE~, 1955---1965; t{OWELL, 1963) zum Inhalt. Der Ver- 
such, ffir die Erkl~rung von Funktionszusammenh/~ngenimNervensystem 
der Orthopteren Strukturuntersuehungen am Hymenopterengehirn trotz 
fehlender vergleiehend-morphologiseher Untersuehungen heranzuziehen, 
ist gewagt. Die Ergebnisse der ersten am ZNS der I-Iymenopteren mit 
obengenannten Methoden durehgeffihrten Arbeiten (VowLv.s, 1954-- 
1961; VOSK~SENSI<AYA, 1957), die groBe l~bereinstimmung mit den bei 
den Orthopteren erhaltenen Befunden aufweisen, ermutigen jedoeh zu 
diesem Unterfangen. 
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Die bisher untersuehten hirngesteuerten Verhaltensweisen und Be- 
wegungen der Insekten geh5ren zwei Gruppen an (HuBE~, 1962b): 

1 Bewegungsmuster, deren Ablauf nur teilweise zentralnerv5s festgelegt 
ist. Sie kSnnen je nach Umweltbedingungen durch periphere Mechanis- 
men moduliert werden: rezeptorgesteuerte Orientierungshandlungen wie 
Lokomotion, Kopulation, Eiab]age und z.T. Respiration. 

2 Bewegungsmuster, die vorwiegend zentral zusammengestellt warden 
und sich dureh periphere Einfliisse in ihrem Ablauf nur nnwesentlieh 
beeinflussen lassen: Putzbewegungen, akustisches Verhalten, Flug. 

® .@ 
\ 

B 

Abb. 58. Die Kontrolle yon Lokomotion (A) und ukustischem Verhalten (B) im 
Zentralnervensystem yon Gryllus. Nach HUBER, 1960, 1962a. Erkl~rung im Text. 

PK PilzkSrper; Th Thorakalganglion; USG Unterschlundganglion; 
ZK ZentrulkSrper 

a) Lo/comotion und Lauterzeugung bei Orthopteren 

Lol~omotion. ttUBE~ (1955, 1959, 1960, 1962a, b, 1965) best/~tigt die 
Befunde yon ROEDER (1937, 1953) und erweitert sie durch Untersuchun- 
gen an Gryllus und Gomphocerus (Abb. 58A): Bezirke des Protocerebrums 
hemmen die motorische Aktivit~t. Wichtigstes Hemmareal  sind die 
PilzkSrper. Li~sionen und Pendelbewegungen des Kopfes naeh Hal- 
bierung des Gehirns und Einstellung der Laufbewegung legen eine gegen- 
seitige Hemmung der PilzkSrper nahe. Die yon beiden ausgehenden Heroin- 
wirkungen scheinen sieh zu summieren. Die Aktivit~t der Pilz- und Zen- 
tralkSrperneuronen wird durch afferente Erregungen moduliert. Der 
ZentralkSrper ist an der Lokomotionskontrolle ebenfalls beteiligt. Naeh 
seiner vollst£ndigen Zerst5rung durch Elektrokoagulation sinkt die 
motorische Aktivit~t bei Gryllu8 und Gomphocerus (vgl. dagegen Buell- 
HOLTZ, 1961 bei Calopteryx). Die aktivierenden Wirkungen des Zentral- 
kSrpers und des Unterschlundganglions summieren sieh. Wendebewe- 
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gungen nach beiden Seiten k6nnen dutch I~eizung vieler Punkte in jeder 
Protoeerebralhglfte ausgel6st werden. 

Lauterzeugung. Bei Gryllus und Gomphocerus (HuBE~, 1952--1965) 
arbeiten drei Absehnitte des ZNS bei der Lauterzeugung zusammen 
(Abb. 58]3): die PilzkSrperneuronen, der Zentralk6rper und Motoneu- 
ronen im zweiten bzw. dritten Thorakalganglion. Grillen und Heusehreeken 
singen auch dann noch, wenn nut  das Gehirn, die sensorischen Antennen- 
nerven, eine Bahn vom Gehirn zu den Thorakalganglien und die Inner- 
ra t ion der Singmuskeln intakt bleiben. Ein Pilzk6rper zusammen mit 
dem intakten ZentralkSrper reieht aus, das akustisehe Verhalten normal 
zu steuern, zwisehen den Pflzk6rpern bestehen also bei der Kontrolle der 
Lauterzeugung offensiehtlieh keine Rfiekwirkungen. In den Pilzk6rpern 
werden sowohl I temmpunkte als aueh Erregungspunkte gefunden. Die 
PilzkSrper erhalten afferen~e Impulse yon den Rezeptoren und bestim- 
men darfiber, ob gesungen wird oder nieht oder ob begonnener Gesang 
fortgesetzt werden soll. Reizpunkte im ZentralkSrper und im Bereieh der 
absteigenden I-Iirnbahnen rufen abnorme Flfigelbewegungen und Ge- 
sangsmuster hervor. Im Zentralk6rper wird also wahrseheinlieh das 
Kommando an den Thorax zusammengestellt. Bisher ist es nieht gelun- 
gen, dureh ~nderung des zugeffihrten I~eizes den ausgelSsten Gesang zu 
/~ndern. 

b) Gegeniiberstellung physiologischer und morphologischer Ergebnisse 

P i l z k 6 r p e r  

Gegenseitige Hemmung der Pilzkdrper. Das yon VowL~s (Abb. 23B) 
angegebene Schema fiber die Erregungsleitung und die Polaritgt der 
Synapsen im PilzkSrper l~gt erwarten, dab mehrere Pilzk6rperteile an 
den tIemmvorg/~ngen beteiligt sin& 

Ob tIemmung auf direktem oder indirektem Weg erfolgt, lassen die 
physiologisehen Untersuehungen bis jetzt nieht entseheiden. 

Bahnen zum Calyx. Direkte Bahnen zwischen den eontralateralen 
PilzkSrperbechern sind nicht bekannt; aueh meine Versilberungen ver- 
mochten keine Itinweise darauf zu geben. 

~ber  die Protocerebralloben sind zwei indirekte Wege denkbar, die 
jecler fiber mehrere Neuronen hinweg verlaufen. 

Verbunden sind die Becher mit den Protoeerebralloben 
1. fiber Fasern, die ihren Ursprung in den Lateralloben haben 

(Abb. 29, 3) und yon dort zu beiden Beehern ziehen, und 
2. fiber Neuronen, deren Verzweigungen im Protoeerebrallobus die 

~-Loben nmgeben. Sie ziehen zu s/imtlichen PilzkSrperteilen und ver- 
zweigen sich in beiden Beehern, im ~- und im fi-Lobus (Abb. 31). 
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Balmen zum Pedunculus, ~- und ~-Lobu~. Direkte Verbindungen 
soheinen zwischen den beiden Pedunculi, den beiden ~-Loben und 
zwischen dem Pedunculus und dem eontralateralen fi-Lobus zu bestehen : 

3 VowL~s (1955) besehreibt eine Verbindung bei Apis und Formica 
zwisehen den beiden eontralateralen ~-Loben. 

4 Neuronen aus den Profoeerebralloben, die Verzweigungen in den 
Pedunculus abgeben, treten in die dorsale Kommissur ein (Abb. 29, 1 
und 2 ; Abb. 34). Es sind Fasern bekannt, die die Kommissur ganz durch- 
laufen und in den Peduneulus der anderen Hemisphgre eintreten. 

5 ~euronen aus den Protocerebralloben, die in den Pedunculus eintreten 
und sieh dort verzweigen, ziehen wahrscheinlieh welter zum fi-Lobus der 
Gegenseite (Abb. 29, 10 und Abb. 36). 

Indirekte Faserverbindungen bestehen fiber die Protoeerebralloben 
und tiber den ZentralkSrper. 

Hemmung in den PilzkSrpern. Hemmpunkte ffir die Lokomotion und 
die Lauterzeugung bei Grillen liegen im Calyxneuropilem und im Bereieh 
der ZellkSrper der Pilzk5rperneuronen. Es kann daher angenommen wet- 
den, da$ PilzkSrperneuronen an einer Kontrolle des Verhaltens durch 
Hemmung beteiligt sin& Ob solehe Tgtigkeit allen oder nur einem Tell 
dieser Zellen zukommt, ob also unter den PflzkSrperneuronen funktionelle 
Differenzierungen bestehen oder nicht, bedarf noeh weiterer Untersu- 
ehungen. Aueh ist zu klgren, ob Zusammenh~nge zwischen den einzelnen 
PilzkSrperneurontypen und versehiedener funktioneller Tgtigkeit be- 
stehen. Sollte ein solcher Zusammenhang festgestell~ werden, dann wgre 
es aueh mSglich, bestimmte funktionelle Vorggnge einzelnen Neuropilem- 
bereichen im PilzkSrper - -  dem Verlauf der Neuronen entspreehend - -  
zuzusehreiben. 

Verbindungen zwischen dem ZentralkSrper und den PilzkSrpern. 
Zwisehen dem Zentralk5rper und den PilzkSrpern bestehen sowohl direkte 
als auch indirekte Verbindungen dutch mehrere Neuronsysteme. 

D i r e k t e  V e r b i n d u n g e n :  

1 Verbindungen zwisehen dem ZentralkSrper und den PilzkSrper-fi- 
Loben bei Formica sind in Abb. 41 und 42 dargestellt. Verzweigungen 
wurden in beiden Hirnteilen gefunden, doeh die Erfassung des gesamten 
Faserverlaufs gelang nieht. 

Da diese Fasern in die fl-Loben eintreten, die naeh der yon VownEs 
ffir die Pilzk6rper (Abb. 23) vermuteten Richtung der Erregungsleitung 
die Ausggnge enthalten, kgmen sie f/Jr die Ubermittlung der Kommandos 
zum ZentralkSrper in Frage, wie sie die reizphysiologischen Untersuchun- 
gen yon t I ~ B ~  (Abb. 58) nahelegen. Die Best/~tigung dieser Vermutung 
durch physiologisehe Bearbeitung steht noeh aus. 
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I n d i r e k t e  V e r b i n d u n g e n  : 

Wesentlich besser ausgebildet sind Bahnen yon den PilzkSrpern und 
yore ZentralkSrper zu den Protocerebralloben, so dab dureh Vermittlung 
yon Interneuronen der Protocerebralloben Verbindung zwisehen Zen- 
tralkSrper und PilzkSrpern ebenfalls mSglich wgre. 

2 In Frage kommen Bahnen zwisehen dem ZentralkSrper und den ven- 
tralen Protoeerebrallobusbereichen (Abb. 29, 5 und 6; Abb. 37, 39 und 
40), zwisehen dem PflzkSrperpeduneulus - -  wahrseheinlieh aueh ~-Lo- 
bus - -  und dorsalen und ventralen Bereichen im Protoeerebrallobus 
(Abb. 29, 1 und 2; Abb. 34 und 35). 

3 Aus der Kommissur dorsal des ZentralkSrpers treten Fasern in beide 
ZentralkSrpertefle ein (Abb. 45). Sic gehSren wahrseheinlieh Systemen 
an, die vom Protoeerebrallobusneuropilem fiber den Pedunculus (Abb. 29, 
1 und 2) zur Kommissur ziehen. 

P r o t o c e r e b r a l l o b e n  

HvBna und ROW~LL stellten fest, dag beim Versehieben der Elektro- 
denspitze yon dorsalen zu ventra]en Protoeerebrallobusbereichen die 
Latenzzeiten abnehmen und die Reaktionen starrer werden. 

Die t~ekaktionen dorsaler Bereiche weisen Xhnlichkeit mit dem durch 
Reizung des Calyx erzielten Verhalten auf: Komplexe Verhaltensweisen 
wie Flueht oder Futtersuche werden bei Gryllus ( H u B ~ ,  1959, 1960) vor- 
wiegend durch Reizpunkte im Calyx und lateralen Neuropilem ausge]Sst, 
Hemmung der Lokomotion setzt sich bei Reizung im Bereieh der ,,zen- 
tralen optischen Region" (HvBnR, 1960), einem Tell des lateralen Neuro- 
pilems im Protoeerebrum, und in den Beehern langsam durch. 

Die Reaktionen ventraler Neuropilembereiche gleiehen den durch 
Reizung des ZentralkSrpers erhaltenen Mustern: In ventralen Bereichen 
- -  vornehmlieh zwischen Zentralk6rper und Deutocerebrum - -  lgBt sich 
die Ortsbewegung'aueh bei niederen l~eizst~trken augenblicklieh hemmen. 
Die Latenzzeiten nehmen ab, Springen und Fliegen kSnnen aus dem 
Stand ausgelSst werden. Atypiseher Gesang wird dutch Reizpunkte im 
ZentralkSrper, in den fi-Loben und in den ventralen Protoeerebrallobus- 
teilen hervorgerufen ( H u B ~ ,  1960). 

Bei Schistocerca (ROWELL, 1963) kann Lokomotion yon vielen Hirn- 
teilen aus induziert werden. In der dorsalen Prot0cerebralh~lfte kom- 
men Bewegungen nach langer Latenz (oft mehr als 10 sec) nnd nach 
einleitenden KopI- 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, 1) haben engen 
Kontakt  mit den Pilzk5rperbechern (Abb. 29, 3) und stehen damit mi~ 
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, 1 und 2), es kann also angenommen werden, dal~ 

Abb. 59. Bereiehe im Protoeerebrum der Insekten (1, 2 und .3), die sowohl anato- 
miseh als aueh physiologiseh in enger Beziehung s~ehen, b fl-Lobus; e Calyx; 
p Peduneulus; DCsens" sensorischer Deutoeerebralteil; PC1 ProtoeerebrMlobus; 

I I I  drittes optisehes Ganglion 

sie weiter effektorwgrts (vgl. Abb. 23 und 58) in das Funktionsgeschehen 
eingreifen. 
3 Die ventralen Bereiche der Protocerebralloben (Abb. 59, 3) stehen in 
enger Verbindung mit dem ZentralkSrper (Abb. 29, 5 und 6) und mig 
ableitenden Itirnbahnen. Die Ausl6sung starrer Reaktionen ist somit 
erklgrbar. Bahnen yon den ventralen Protocerebrallobusteilen zum 
fi-Lobus sind anzunehmen, wurden bislang abet nicht sicher nachgewiesen. 

In den Protocerebralloben linden sich geizpunkte 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, I-Iemm- und Erregungspunkte 
liegen dicht nebeneinander (HuBER, 1959, 1960). Eine Erklgrung geben 
die vielen weig verzweigten Neuronen, die meisg gr6Bere Bereiche des 
Neuropilems erfassen, diffus verteilt liegen und allseitig verzweigt sind 
(Abb. 27 und 28). 
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Die Strukturuntersuehungen lassen auf eine wesentliehe Beteiligung 
der Protocerebralloben bei der zentralnerv6sen Verarbeitung sehliel3en. 
Durch Lgsion und elektrisehe l~eizung werden im Bereich der Proto- 
eerebralloben solche Bewegungsmuster ausgel6st, die nur teflweise zen- 
tralnerv6s festgelegt sind und dureb afferente Einflfisse moduliert werden. 
Bewegungsmuster, die sich dureh periphere Einflfisse nur unwesenflieh 
gndern, wie beispielsweise die Lauterzeugung, werden dagegen durch 
Eingriffe in den Protocerebralloben nieht beeinfluBt (HIIB~I~, 1960, 
1962b). Dies deutet auf enge Beziehungen der Protoeerebralloben zu 
afferenten Einggngen bin. 

Die z~hlreiehen Bahnen yon den Protocerebralloben zu anderen Him- 
teilen, vor allem zum Zentralk6rper und zu den Pilzk6rpern, liefern Grund 
zu der Annahme, dab dem Protocerebrallobusneuropilem wesentliehe 
koordin~tive Tgtigkeit im Insektengehirn zukommen muB. 

D e u t o e e r e b r u m  

l~eizpunkte im protocerebralen Neuropilem ffihren bei Orthopteren 
zur Erregung vorgesehalteter Interneuronsysteme, die dieFfihlermotorik 
erregen oder hemmen und in ihrer Dauer und Intensitgt steuern (HvBEI% 
1959): 

B d  Reizung in den Pilzk6rpern wird die Ffihlermotorik sowohl ipsi- 
~ls auch eon~ralateral beeinfluBt. Meehamsche Verletzung des Zentral- 
k6rpers 16st eigenrhytmische synchrone Antennenbewegungen aus, wobei 
offenbar beide Motoneurongruppen im Deutocerebrum gleichzeitig und 
fiber die gleiehen Elemente entladen werden. Frequenz, Dauer und In- 
$ensitgt werden vom Protocerebrum gesteuert. Punkte im Einstrahlungs- 
gebiet des Nervus opticus rufen contralaterale Steigerung oder Hemmung 
der Ffihlerbewegung hervor. 

Bahnen zum sensorischen Deutocerebralteil. Ein Tractus olfactorio- 
globularis, der den sensorisehen Deutocerebralteil mit den Pilzk6rpern 
und dem Zentralk6rper verbindet, ist bei allen bisher darauf untersuchten 
Insekten bekannt. Bei l~ormica ffihren seine Bahnen zu beiden Bechern 
jedes Pilzk6rpers (Abb. 20), zum ~-Lobus und zum ZentralkSrper, wo 
die Verzweigungen jeder Faser fiber das gesamte I~europilem verteilt 
liegen (Abb. 39 und 40). Die Fasern vom ZentralkSrper zu den sensori- 
schen Deutocerebralteilen beider ttemisphgren erfassen also dieselben 
ZentralkSrperbereiche. 

Da die sensorischen mit den motorischen Deutocerebralteilen durch 
Faserzfige verbunden sind (Abb. 49) und nachgewiesen ist, dab der 
Tractus olf.-glob, in beiden Richtungen Erregungen leitet (RowELL, 1963), 
sind synchrone En~ladungen der Motoneuronen in beiden Hemisphgren 
durch l~eizung im Zentr~lkSrper vorstellbar. Beeinflussung dieser I~Teu- 
ronen durch Reizpunkte im Einstrahlungsgebiet des Nervus opticus und 
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in den PilzkSrpern wgre fiber direkte und indirekte Bahnen zwischen den 
PilzkSrpern und dem ZentrMkSrper aufgrund struktureller Unter- 
suehungen ebenfMls denkbar. 

Bahnen zum motorischen Deutocerebralteil. Zum motorischen Deuto- 
eerebralteil bei Formica ru/a ffihren vom Protocerebrum Fasern yon den 
fl-Loben der Pilzk6rper (VowLns, 1955), yon dorsMen Bereichen tier 
Lateralloben (Abb. 29) und yon posteroventrMen Laterallobusbereichen. 
Von den dorsMen Laterallobusteilen und yon den PilzkSrpern k6nnte 
Erregungsleitung zum motorischen DeutocerebrMteil daher auch auf 
direktem Weg mSglieh sein, wiihrend yore ZentralkSrper aus fiber die in 
Abb. 39 und 40 abgebildeten Systeme zu den posteroventralen LaterMlo- 
busbereichen Steuerung der motorischen Kerne im Deutocerebrum denk- 
bar ist. Untersuehungen fiber die Richtung der Erregungsleitung in 
diesen Systemen mfissen zeigen, ob derartige Vorstellungen zutreffen. 

Als Koordinationsstellen synchronisierterAntennenbewegungenk6nn- 
ten der ZentrMk6rper und - -  mit Einsehrgnkungen - -  die Kommissur 
zwischen beiden DeutocerebrMteilen angesehen werden: Entgegen den 
Beobachtungen yon HVBV.R (1959), der bei Reizung im lateralen Deuto- 
cerebrum yon Gryllus keine contra]ateralen Antennenbewegungen her- 
vorrufen konnte, beriehtetc t~OW~LL (1963) fiber die Ausl6sung syn- 
chroner Erregungen der contrMateralen Ffihlermotorik bei langan- 
dauernder Reizung im Deutocerebrum yon Schistocerca, doeh ist nieht 
bekannt, ob die Erregungen fiber die Kommissur oder fiber das Proto- 
cerebrum verliefen. 

Zusammen~assung 
1. Mit gewShnliehen F/~rbemethoden, Metallimpr~gnation, Elektro- 

nenmikroskopie und L/ision mit Verfolgung der degenerierten Fasern 
wurde das Gehirn (Pilzk6rper, Protocerebralloben, ZentrMkSrper und 
Deutocerebrum) der Ameise Formica ru/a untersucht. 

2. Im P i l z k 6 r p e r  wurden vier Zelltypen aufgefunden, die sich vor 
Mlem in der Lage der Zellk6rper und der Struktur der Dendriten unter- 
scheiden. Die Axone s~mtlicher Zellen treten sowohl in den g- Ms auch 
fl-Lobus ein. Kleine Stummel an den Axonen im Pedunculus, ~- und/~- 
Lobus werden als synaptische Bereiche angesehen. Durch L/~sionen 
konnte der Verlauf der Axone der einzelnen Zellgruppen verfolgt werden. 

Die yon T~VJZLLo-CENoZ U. MELAMnD (I962) beschriebenen "central 
endings" sind als Teile pilzk6rperfremder Neuronen anzusehen, w/~hrend 
die "thin fibers" den Dendriten der Pilzk6rperneuronen angeh6ren. 

Verzweigungen pilzk6rperfremder Fasern linden sich in allen Teilen 
des Pilzk6rperneuropilems. Die im Calyx endigenden Neuronen zeigen alle 
dieselbe Struktur. Ffir zwei Faserzfige wurde nachgewiesen, dal3 ihre 



204 W. GOLL: 

Neuronen in beide Becher Verzweigungen abgeben und somit mit sgmt- 
lichen Beeherbereichen in Verbindung stehen. Die Endigungen der pilz- 
kSrperfremden Systeme im Peduneulus, ~- und fl-Lobus weisen unter- 
einander den gleiehen Bau auf, unterseheiden sich aber yon den Ver- 
zweigungen im Calyx. Jedes Neuron erfalR einen grSBeren Tell der Quer- 
schnittsfl£che. 

3. Im frontalen Bereich des Protocerebrums sind beide P r  ot  o cer e- 
b r a l l o b e n  eng miteinander verbunden, welter zum fi-Lobus bin trennen 
sie sieh vollstgndig. Auf der HShe der fi-Loben erfahren die Latera]loben 
ihre gr56te Ausdehnung, da mehrere verschiedene Neurongruppcn aus- 
gebildet sind: Fasern yon den Lateralloben znm Calyx, zum Pedunculus 
und yon da zur Kommissur dorsal des ZentralkSrpers nnd zum ~.-Lobus 
der Gegenseite, yon den ventralen Protocerebra]lobusbcreichen zum 
Zentralk6rper. Bemerkenswert ist die enge Verknfipfung mit den Pilz- 
kSrpern, vor allem abet ein System, das Protocerebralloben, Calyx, 
~- und fi-Lobus miteinander verbindet. 

4. Der Z e n t r a l k S r p e r  ist ein bilateralsymmetrisch aufgebautes 
Gebilde, in das ,,Horizontalsysteme" yore sensorischen Deutoeerebralteil, 
vom Protocerebrallobus nnd von den fi-Loben der Pilzk6rper eintreten. 

,,Vertikalsysteme" kommen yon ventral und dorsal yon der Kom- 
missur zwischen den beiden Protocerebra]h~Llften her. 

Zwei Systeme wurden aufgefunden, die die ZentralkSrperteile mit den 
PilzkSrpern verbinden. 

5. Der motorische Tei] des D e u t o c e r e b r u m s  steht in enger Ver- 
bindung mit dem Protoeerebrum und dem Unterschlundganglion und 
weist keine auff£11igen Neuropilemstrukturen auf. Im sensorischen Tell 
dagegen sind die Antennalglomeruli als die Synapsenbereiche gegenfiber 
den fibrigen Fasermassen deutlich zu unterscheiden. 

Von der Antenne ffihren etwa 60000 Iqervenfasern zum Deutoeere- 
bruin. Ein Tell davon zieht direkt durch zum motorischen Tell. Der 
Antennennerv besteht aus drei Fasergruppen. Sensorische T£tigkeit kann 
nur flit eine Grnppe (40000 Fasern mit je 0,05--0,2 ~z Durchmesser) mit 
Sicherheit angenommen werden. 

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

Jedc der vom sensorischen Deutoeerebralteil zu anderen Hirnberei- 
chen weiterziehenden Nervenfasern steht nur mit einem Glomeru]ns in 
Verbindung, d0ch kommen die Fasern der einzelnen Bahnen aus s/~mt- 
lichen Bereichen des sensorisehen Deutoeerebralteiles. 

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

6. S t r u k t u r  u n d  F u n k t i o n .  Es wird versueht, physiologische 
Befunde (elektrische Reizung, L/~sion) auf Strukturen im Insektengehirn 
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zuriickzuffihrcn. MOgliche Verbindungen fiir eine gegenseitige I-Iemmung 
der Pilzk6rper werden genannt, Bahnen zwischen Pilzk6rpern und Zen- 
tralk6rper sind ausgefiihrt. Strukturen und physiologische Befunde im 
Bereich der ProtocerebrMloben und ihre Beziehung zum Zentralk6rper 
und zu den Pilzk6rpern zeigen grote IJbcreinstimmung. 

Den ProtocerebrMloben scheint einc wesentliehe koordinative Be- 
teiligung bei Verarbeitungsvorg/~ngen im Insektengehirn zuzukommen. 

Summary 
1. The brain of the ant Formica ru/a 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 m u s h r o o m  b o d i e s  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 ~- and fl-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 g- and fl-lobe in the middle of the neuropil. 
Groups I I  and I I I  follow each other in the outer parts. "Central endings" 
described by TlCUJILLO-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. I t  could be pointed out 
that  neurons of tracts originating from the antennM glomernli and the 
lateral neuropil send arborizations in both calyces. 

Terminations of tracts ending in pedunculus, c<- and /~-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, protoecrebral bridge and central body are 
surrounded by a large mass of unstructured ncuropil of the p r o t o c c r e b r a 1 
1 o b e s. In  the 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 
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and other tracts with arborizations in the pedunculus, one par t  entering 
the commissure dorsal of the central body, the other part  terminating 
in the/~-lobe of the other hemisphere. Further tracts are passing between 
ventral parts of the lateral neuropil and the central body. 

4. The c e n t r a l  b o d y  consists of three parts of neuropil, separated 
by cell-bodies. "Horizontal-systems", fibers from the antennal glomeruli, 
lateral neuropil and fl-lobes enter the sides of the central body neuropil, 
while "vertical systems" enter from ventral between the two E-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 protocercbral neuropil. 

5. The antenno-motor center of the d e u t o c e r e b r u m  is closely 
connected with protoeerebral and subesophageal structures and shows 
equal distribution of neuropil unlike the sensory center, where synaptie 
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 share for one group (40 000 fibers 
with 0,05--0,2 ~ 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. S t r u c t u r e  a n d  f u n c t i o n .  I t  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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