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1. Einleitung.

Uber die Biologie der sozialen Hymenopteren ist schon unendlich viel
geschrieben worden. Der groBe Instinktreichtum und der Besitz einer
durch Konvergenz bedingten eigentiimlichen Verwandtschaft mit dem
Menschen, des sozialen Zusammenlebens, lenkten die Aufmerksamkeit
vieler Forscher auf diese Insekten.

Die anatomische, physiologische und pathologische Betrachtung des
menschlichen und tierischen Gehirns haben uns aber gezeigt, daB In-
stinktreichtum und sonstige Seelenecigenschaften vom lebenden Gehirn
abhingig und mit demselben eins sind. Diese Tatsache fiithrte viele For-
scher zum eingehenden Studium des Baues und der Anordnung der ver-
schiedenen Gehirnteile bei den sozialen Hymenopteren. Am genauesten
ist das Bienengehirn untersucht worden, da ja dieses Insekt seit uralter
Zeit ein Haustier geworden und seine Biologie am allerbesten bekannt
ist. Demgegeniiber ist das Gehirn der Ameisen verhéltnismiig weniger
studiert, die dariiber gemachten FErfahrungen zeigen aber eine grolle
Ubereinstimmung seiner inneren Organisation mit der des Bienenhirns.

Alle bisher dariiber erschienenen Arbeiten behandelten den Bau des
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Gehirns oder versuchten die verschiedene Umgestaltung einzelner Gehirn-
teile bei Geschlechtsdimorphismus durch entsprechende Verénderungen
der Instinktbetatigung zu erkléren.

Es schien mir nun von Interesse zu sein, einmal auf die Beziehungen
des Ameisengehirns zu der Lebensweise einzugehen und dabei gleichzeitig
festzustellen, ob und in welchem MaBe die Ausbildung der verschiedenen
Gehirnzentren vom biologischen Verhalten abhingig ist. Zu diesem
Zwecke verglich ich die relative GroBe der Gehirnzentren von biologisch
verschiedenen Ameisenarten und versuchte aus den Befunden Bezie-
hungen zwischen Ausbildung der zugehdrigen nervésen Zentren und der
Lebensweise festzustellen.

Eg fragt sich nun ob man wirklich berechtigt ist, quantitative Mes-
sungen der Gehirnzentren als einen Mafistab fiir die Funktion derselben
zu verwenden. Was die Nervenzentren niedriger Funktionen vor allem
diejenigen, welche der direkten Muskelinnervation und den Sinnes-
organen als Zentren dienen, betrifft, so wissen wir, daf} der Umfang ihrer
Neuronenkomplexe von der Zahl der zugehérigen Muskelfasern und der
Entfaltung der Sinnesorgane abhingig ist und mit diesen in Wechsel-
wirkung steht. Anders ist es mit den héheren asgoziativen Zentren; hier
ist die GrofBe allein nicht maBigebend fiir die Beurteilung der Funktion,
es muB zugleich in erster Linie auch die Struktur der Zentren beriick-
sichtigt werden. Ein groBer Wert ist auf die guten Verbindungen mit den
anderen Gehirnzentren und auf die engen Beziehungen der assoziativen
Elemente unter sich zu legen. Die Untersuchungen an verschiedenen
Arthropodengehirnen erwiesen, daf die innere Organisation der Asso-
ziationszentren oft bei fast gleichem duBeren Aussehen eine verschieden-
artige ist, mit anderen Worten, dafl ein Vergleich solcher Zentren nur
dann zulissig ist, wenn die betreffenden Zentren histologisch und struk-
turell vergleichbar sind. Wir kénnen also mit HormMerex (21) den Satz
aufstellen: ,,Die relative Gréfle der assoziativen Zentren kann nur inner-
halb nahe verwandter Arthropodengruppen als ein Kriterium fiir die
Hohe des Seelenlebens verwendet werden. '

Da nun die Organisation des Hymenopterengehirns groBe Uberein-
stimmung unter den verschiedenen Familien aufweist und auBerdem der
Bereich der vorliegenden Arbeit nicht iiber die Grenze der Familie der
Formiciden hinausgeht, will ich versuchen, guantitative Bestimmungen
der verschiedenen Gehirnzentren der Ameisen auszufithren und daraus
SchluBfolgerungen fiir den Grad der Abhingigkeit der Entwicklung der-
selben vom biologischen Moment zu ziehen.

Ich unternahm diese Arbeit im Zoologischen Institut in Miinchen auf
Anregung meiner hochgeschitzten Lehrer, Herren Prof. Dr. K. v. Friscr
und Prof. J. SEILER, denen ich an dieser Stelle meinen herzlichen Dank
aussprechen méchte. Auch den Herren Prof. Dr. H. Eromany und Prof.
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Dr. W. GomrscE méchte ich hier fiir die liebenswiirdige Uberreichung
vom wertvollen Material herzlich danken.

2, Historische Ubersicht.

Die Betrachtung der von fritheren Autoren tiber das Hymenopteren-
gehirn angestellten Untersuchungen 146t sich folgendermafien zusammen-
fagsen: Nach den Arbeiten der &dlteren Autoren SCHWAMMERDAM 1737
(30), Cuvier 1809 (11) und TrEVIRANUS 1818 (33) nabm Dusarpmy 1850
(13) die Arbeiten iiber das Bienengehirn wieder auf und machte die ersten
genauen Angaben dariiber. Er beschrieb als erster die Corpora peduncu-
lata und betrachtete sie als Organe der Intelligenz. LEYDI1G 1864 (25)
erweiterte die Gehirnuntersuchungen indem er auch andere Hymenop-
teren in bezug auf den Bau ihres Gehirns untersuchte (Ameise; Wespe).
Er bestatigte das Vorhandensein der von DUJARDIN beschriebenen Hirn-
teile und lieferte eine genauere Beschreibung derselben. ForrL 1874 (17a)
verglich als erster die Gehirne der drei Ameisenkasten in bezug auf die
GroéBenverhiltnisse der verschiedenen Hirnteile, ohne jedoch Messungen
auszufithren. RaBr-RtcrkmarD 1875 (28) studierte die Anatomie des
Camponotus-Gehirns und vervollstidndigte die iiber die Morphologie des
Ameisenhirns vorhandenen Kenntnisse. FLOGEL 1878 (15) machte
Schnitte durch das Gehirn von Formica rufe und beschrieb die grobe
Histologie des oberen Schlundganglions. Bei seinen Untersuchungen fiel
ihm auf, daB die Gehirne des Mannchens und des Weibchens in ihrer
inneren Organisation etwas verschieden waren. BraNDT 1876 (6a) be-
schrieb die Metamorphose des Nervensystems bei Formica rufa. VIAL-
LANES 1893 (35) machte genaue histologische Untersuchungen an In-
sektengehirnen und beschrieb die verschiedenen Zellen- und Nerven-
komplexe. Drei Jahre spater veroffentlichte KENYON (24) seine in histo-
logischer Hinsicht wertvollste Arbeit iiber das Bienengehirn, wodurch er
die beste Klarheit iiber den Zusammenhang der Nervenfasern mit den
Ganglienzellen und tiber deren Verlauf schaffte. Janer 1899 (22a) gab
wertvolle Aufschliisse iiber die Gehirnnerven und ihre Funktionen und
stellte seine Theorie itber die Zusammensetzung des Ameisengehirns auf.
Joxgmscr 1909 (23) beschiftigte sich eingehend mit den Corpora pedun-
culata der drei Bienenwesen, sowie mit dem feineren Bau der verschie-
denen Hirnteile. ZIeGLER 1910 (39b) studierte weiter das Insektengehirn
und verglich die Corpora pedunculata der drei Ameisenkasten. Sein
Schiiler PreTscaker 1911 (27) fithrte als erster Messungen der Corpora
pedunculata bei Lasius, Camponotus und Formica aus. Er bestimmte
dabei die erforderlichen Mafe an Schnitten und berechnete danach auf
Grund ihrer Gestalt das Volumen der Corpora pedunculata mittels der
Formel eines Rotationsellipsoids, sowie das Volumen der Lobi olfactorii
mittels der Formel eines Drehungsparaboloids. So fand er Volumen-
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verhiltnisse der Corpora pedunculata bei Minnchen, Weibchen und
Arbeiterin =1 : 4 : 8.

Fast im gleichen Jahre erschien die Arbeit v. ALTENs (1) iiber die
Phylogenie des Hymenopterengehirns. v. ALTEN verglich die GroBe der
Corpora pedunculata mit der Gréfie des Gesamthirns, dadurch daB er
gleichgelegte Querschnitte durch die Gehirne fithrte, auf diesen Quer-
schnitten gewisse entsprechende Strecken mafl und verglich. v. ALTEN
nahm an jedem Gehirn vier Mafle ab: a) die Breite der beiden Corpora
pedunculata, b) die Breite der Protocerebralloben, ¢) den grofiten Ab-
stand der Medullae externae des beiderseitigen Lobus opticus und h) die
Hohe der Corpora pedunculata. Um relative Werte zu bekommen, ver-
glich er die Hohe der Corpora pedunculata sowie ihre Gesamtbreite je mit
der Breite der Sehlappen und Protocerebralloben und bildete somit vier
Quotienten: a/b, a/c, h/b, h/c. Diese Untersuchungen v. ALTENS stiitz-
ten sich auf die Annahme, dafl die Corpora pedunculata der Sitz der
psychischen Fahigkeiten sind; je gréBer die Corpora pedunculata im Ver-
hiltnis zu den anderen Hirnteilen, um so héher steht das betreffende In-
sekt im phylogenetischen Stammbaum der Hymenopteren. Leider ist bei
diesen Untersuchungen die Familie der Formiciden nicht beriicksichtigt
worden. BRETSCHNEIDER 1913 (7) verfolgte die Entwicklungsstufen der
Corpora pedunculata und des Zentralksrpers durch die meisten Insekten-
ordnungen und fand die héchste Stufe bei den sozialen Hymenopteren.
Im gleichen Jahre untersuchte THOMPSON (32) das Gehirn dreier ver-
schiedener Ameisenarten und stellte fest, daf die Arbeiterinnen die gro8-
ten, die Weibchen die zweitgroBten und die Minnchen'die kleinsten
Corpora pedunculata haben. ARMBRUSTER 1919 (2) verdffentlichte als
Fortsetzung und Vervollstindigung der ArTENschen Arbeit ahnliche
Messungen an Bienen- und Wespengehirnen. Er erginzte die vier Quo-
tienten v. ALTENS auf einen, indem er sie addierte und somit aus dem
Breiten- und Héhenindex einen durchschnittlichen Gehirnindex bildete.
Dadurch wurde nach ARMBRUSTER die Empfindlichkeit des Index erhoht,
indem der Gehirnindex nichts anderes ist als die zahlenmiBig aus-
gedriickte Beziehung zwischen den beiden jeweiligen Pilzkorperdimen-
sionen und einer Konstanten des betreffenden Gesamthirns, also ein
zahlenméBiger Ausdruck fiir die relative Entwicklung der Intelligenz-
sphére von Gehirn zu Gehirn (HALLER). ARMBRUSTER verglich seine Er-
gebnisse mit der Instinkthiologie, der Phylogenie und der Vererbung und
gab neue Aufschliisse tiber die Verwandtschaftsbeziehungen der Bienen
und Wespen.

Bruw 1923 (8) verglich abermals die Insektengehirne und glaubte
unter anderem in den kleinen Zellen der Corpora pedunculata mnemisch-
psychische Elemente von geringer histologischer und funktioneller Spe-
zifitit zu sehen, die mit den Koérnerzellen der oberflichlichen Schichten
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der GroBhirnrinde der Wirbeltiere vergleichbar sein soliten. AuBerdem
verglich er die groBen Ganglienzellen der Pars intercerebralis mit den
Pyramidenzellen des Vertebratengehirns. Diese Ansichten BRUNs wur-
den spiter von HaNsTrOM (19b) bestritten und widerlegt. SNODGRASS
1926 (31) studierte die Histologie des sensorischen Nervensystems der
Insekten und schaffte Klarheit itber den Ursprung und Verlauf der sen-
sorischen Bahnen. Schliefilich verdffentlichte HaNsTROM 1926 (19a) eine
Arbeit iiber gquantitative Messungen der Gehirnzentren verschiedener
Arthropoden, wobei er eine neue Messungsmethode anwendete. Er ver-
grofert die Gehirnschnitte in einem bestimmten MaBstab, zeichnet sie
ab und miBt danach die Oberfliche der Gehirnzentren mit Hilfe eines
Polarplanimeters. Nachdem er so die ganze Schnittserie (80—120 Stiick)
gemessen hat, bestimmt er durch Addition und prozentuale Berechnung
der bei den Messungen der Schnitte erhaltenen Zahlen, den relativen An-
teil eines jeden Gehirnzentrums; so erhilt HANSTROM einen approxi-
mativen Wert des Volumens der Seh-, Riech- und Assoziationszentren.
Er gibt in Tabellen die relativen GréBen der Gehirnzentren verschiedener
Arthropodengruppen, ist aber sehr vorsichtig beim Vergleichen der Er-
gebnisse, da ja wie gesagt SchluBfolgerungen nur bei nahe verwandten
Gruppen zuldssig sind. Unter anderen fand er die gréBten Corpora pe-
dunculata (abgesehen von Limulus und Neophrynus, bei denen die Funk-
tion dieser Gebilde nicht derjenigen hiheren Insekten entspricht) bei den
sozialen Hymenopteren (Formica fusca), wo sie 40% des ganzen Gehirns
ausmachen so%len.

3. Bau und Physiologie des Ameisengehirnes.

Die embryonale Entwicklung des Nervensystems der Hymenopteren
verlduft nach den Untersuchungen von BRANDT (6b) folgendermafBen:
Beim Embryo verdickt sich das Ektoderm des mittleren ventralen Teiles
eines jeden Segmentes (mit Ausnahme des letzteren) und bildet ein Paar
Ganglien, welche sich dann von der Haut ablésen und in die Tiefe sinken.
Jedes Ganglion verbindet sich mit seinem benachbarten durch Komis-
suren und auBerdem werden die Ganglien eines jeden Segmentes durch
longitudinal verlaufende Fasern miteinander verbunden. Im Laufe der
Entwicklung erfolgt eine Verschmelzung einiger Segmentalganglien, so
daB das Nervensystem einer erwachsenen Ameise aus 11 Ganglienmassen
(statt der urspriinglich 19) besteht. Das eigentliche Gehirn entsteht durch
Verschmelzung der Ganglien des ersten, zweiten und dritten Segmentes;
obwohl die Verschmelzung eine sehr innige ist, kann man die drei primi-
tiven Ganglien voneinander unterscheiden. Das erste Ganglienpaar bildet
das Protocerebrum, das zweite das Deutocerebrum und das dritte das
Tritocerebrum.

Das Protocerebrum bildet die Hauptmasse des Gehirns (Abb. 1) und
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besteht aus einer mittleren Fasermasse, den Protocerebrallobi (Abb. 1
Pr.), aus zwei von jener durch eine Ganglienzellenschicht getrennten
Seitenfasermassen, den Lobi optici (Abb. 1 Al) und aus den nach vorn
gerichteten Frontallobi, welche die Corpora pedunculata enthalten
(Abb. 1 Cp.).

Histologisch kann man am Protocerebrum folgende Teile unterschei-
den: a) Die Protocerebrallobi. Diese werden als zwei Lappen angelegt, die
an der Medianebene zusammenhingen; spiter verschmelzen sie jedoch
zu einem einheitlichen Gebilde. An der Vorderseite eines jeden Lobus
kann man ein rundes Gebilde unterscheiden (Abb. 1 VW), welches den

Abb. 1, Totalpriparat eines herauspréiparierten Gehirns von C’iunponotus japonicus MAYR. 8;
Cp Corpora pedunculata; Pr Protocerebrallobi; Al Augenlappen; Rl Riechlappen; VW vordere
Wurzel; Pl Pars intercerebralis. 723 vergr.
optischen Querschnitt der vorderen Wurzel des Corpus pedunculatum
darstellt, die an der Vorderwand des Gehirns endigt. Die Protocerebral-

loben bestehen hauptsichlich aus Fasersubstanz.

b) Die Protocerebralbriicke. Sie befindet sich in der Medianebene, und
zwar oberhalb des hinteren Teiles der Protocerebralloben. Sie besteht
aus Fasersubstanz und verbindet briickenartig die beiden Lappen der
Protocerebralloben. Sie funktioniert hichstwahrscheinlich als unter-
geordnetes Assoziationsorgan.

¢) Den Zentralkorper. Er ist ein unpaares Gebilde, welches in der
Medianlinie oberhalb der Protocerebralloben liegt. Er besteht aus Faser-
substanz und hat eine halbkugelige Form, deren konkave Seite nach
unten zu gerichtet ist. An Schnitten erkennt man, daB er aus zwei Teilen
besteht, einem oberen groBeren, welcher dem unteren kleineren kuppel-
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formig aufsitzt (Abb. 2 ¢K). Der Zentralkorper steht mit allen wichtigen
Teilen des Gehirns in enger Beziehung und dirfte demnach als Asso-
ziationsorgan funktionieren.

d) Die Pars intercerebralis. Sie wird von den Protocerebralloben und
den Corpora pedunculata begrenzt und liegt am Grunde des Frontal-
lobieinschnittes (Abb. 1 und 2 Pi.). Sie enthilt groBe Ganglienzellen,
welche Nervenfasern zu den Stirnaugen aussenden; man betrachtet daher
die Pars intercerebralis als das primére Zentrum fiir die Leitungsbahnen
der Ocellen. Das zweite Zentrum der Stirnaugen liegt oberhalb des Oso-
phagus, dort enden die gekreuzten Leitungsbahnen derselben und treten
in Verbindung mit Nervenfasern, welche aus den Komplexaugen kom-

Abb, 2. Frontalschnitt durch das Gehirn von Myrmice rubide ¢. Ck Zentralkérper; Pi Pars in-
tercerebralis; Gz Globulizellen; W und ¢ W guBerer und innerer Stiel; Cp Corpora pedunculata;
Pt Protocerebralloben; Ag Augenlappen; Rl Riechlappen; Ph Osophagus. 90X vergr.

men, so daB hier eine Kombination von allen optischen Bahnen statt-
findet.

e) Lobus opticus. Er besteht aus einer in drei Teilen differenzierten
Fasermasse, deren jeder von einer Zellschicht umgeben ist (Abb. 3). Wir
unterscheiden drei gesonderte ganglienartige Massen, die zwischen dem
Facettenauge und den Protocerebrallobi liegen: 1. die Lamina ganglio-
naris (iullere Fibrillirmasse) hat die Gestalt einer konkav-konvexen
Linse, mit der konkaven Seite nach innen. Sie wird durch eine Reihe von
Ganglienzellen, welche in ihrer Mitte liegen und parallel zur Oberfliche
angeordnet sind, in zwei Zonen eingeteilt (Abb. 3lg.). Die zum Seh-
organ abgehenden Fasern sammeln sich bei ihrem Austritt aus der La-
mina ganglionaris zu Biindeln, die sich wiederum gruppenweise zu-
sammenschlieBen um gréBere Biindel zu bilden, die dann in das Facetten-
auge eindringen. Man bezeichnet diese Biindel als die subretinale Biindel-
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schicht. Die Fasern, welche die duflere mit der mittleren Fibrillirmasse
verbinden, kreuzen sich beim Austritt aus der ersteren mehrfach und
bilden die sogenannte duflere Kreuzung (Chiasma externum). 2. Die
Medulla externa (mittlere Fibrillirmasse) ist die am besten entwickelte
und besitzt ebenfalls die Form einer konkav-konvexen Linse mit der
konvexen Seite nach auBen (Abb.3 Me.). Sie steht durch die innere
Kreuzung (Chiasma internum) mit der inneren Fasermasse in Verbindung.
AuBerdem aber verbindet sie sich durch ein ansehnliches Nervenbiindel
direkt mit den Protocerebralloben. 3. Die Medulln interna (innere Fi-
brillarmasse) besitzt eine kugelige Gestalt und ist um so besser aus-
gebildet, je groBer die Augen sind (Abb. 3 Mi.). Sie nimmt die innere

Abb. 3. Frontalschnitt durch das Gehirn von Myrmica rubida Q. Ali Medulla interna; Me Medulla
externa; [y Lamina ganglionaris; Srb subretinale Biindelschicht; Re Retina. Andere Buch-
staben wie in Abb. 2. 90X vergr.

Kreuzung auf und verbindet sich durch zwei Nervenbiindel mit den
Protocerebrallobi. Fir histologische Einzelheiten vergleiche Cagar (10).

f) Lobi frontales. Diese stellen zwei an der Dorsalseite des Proto-
cerebrums liegende Anschwellungen dar, welche durch einen mehr oder
weniger tiefen Einschnitt voneinander getrennt sind. Man pflegt heut-
zutage diese Anschwellungen wegen der in ihnen enthaltenen pilzférmigen
Gebilde als Corpora pedunculata zu bezeichnen. Jedes pilzformige Kér-
perchen besteht aus einer becherférmigen Masse von Nervenfasern, dem
Calyx, und aus einem Biindel von gleichen Fasern, dem Pedunculus
(Stiel), welcher die Verbindung mit den Protocerebralloben herstellt. Die
Calyces oder Glomeruli sind in einer dichten Schicht chromatinreicher
Ganglienzellen eingelagert; letztere bilden hauptsichlich die Peripherie
der Frontallobi und unterscheiden sich von den anderen Ganglienzellen
des Gehirns durch ihre Kleinheit (Abb. 2 Gz.).

Die Becher werden in innere, d. h. der Medianlinie am nichsten
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liegende, und duBlere unterschieden. Form, Dicke und Gesamtvolumen
der Becher variieren bei den verschiedenen Arten und Kasten. Auch die
Héhlung der Becher und die Zahl der sie ausfillenden Zellen sind sehr
verschieden und stehen hdchstwahrscheinlich mit der Hohe der psychi-
schen Fahigkeiten des betreffenden Insektes in Wechselwirkung. Jedem
inneren und dulleren Becher entspricht ein innerer und dulerer Stiel
(Abb. 2 aW. und :W.). Beide laufen eine kurze Strecke ventromedian-
wiirts nebeneinander her, bis an die Stelle, die JoNEscU als Kreuzung der
Stimme beschrieben hat, wo sie sich vereinigen. Hier teilen sich die
Fasern der beiden Stiele dichotomisch, indem sie Biindel bilden, die ein-
ander durchdringen. Ein Teil der Bundel verliuft frontalwirts, der
andere ventral- und medianwirts. Ersterer bildet die vordere Wurzel
der Corpora pedunculata, welche
an der Frontalwand der Proto-
cerebrallobenstumpfendet,letz-
terer die innere Wurzel, welche
unterhalb des Zentralkorpers bis
zur Medianlinie verlauft und dort
ebenfalls stumpf endigt.

Das Deutocerebrum besteht
aus ein paar runden Auswol-
bungen, den Lobt olfactorii oder
Antennalgomeruli, welcheauf der
vorderen unteren Seite des Ge-
: samthirns, beiderseits des Oso-
Abb. 4. Frontalschnitt durch das Gehirn von Messor Pha,gus ]iegen_ Im Inpern ent-
minor &. Ol Oliactivglomeruli; 4n Antennalnerv. . .

Andere Buchstaben wie in Abb. 2. 90 vergr. halten sie eine Fasermasse von
annihernd kugeliger Gestalt, an
der Peripherie befindet sich eine aus Ganglienzellen bestehende Rinde
(Abb. 4 RL.). Ein Stiel stellt die Verbindungen mit den Protocerebralloben
her. An der Fibrillirmasse kann man eine innere und eine Auflere Schicht
unterscheiden; in der letzteren liegen Glomeruli, in die sich die Achsen-
zylinder der Antennalnerven verzweigen. Die Glomeruli sind ziemlich
gleichmiBig auf die Peripherie verteilt (Morulaform der Lobuli). Die
beiden Antennalglomeruli werden durch die Antennalkommissur ver-
einigt.

Das Tritocerebrum wird durch ein Paar gangliondrer Massen dar-
gestellt, welche unterhalb der Lobi olfactorii liegen und den Pharynx
innervieren.

Mit diesem eigentlichen Gehirn oder Oberschlundganglion steht durch
enge Konnektiven das sogenannte Unterschlundganglion in Verbindung.
Es ist durch Verschmelzung der Maxillar-, Mandibular- und Labmlgan-
glien entstanden und liegt, wie sein Name besagt, unterhalb des Oso-
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phagus. Trotz der innigen Verschmelzung kann man im erwachsenen
Zustande die drei primitiven Ganglienpaare unterscheiden ; sie sind als die
Innervationszentren der Mandibeln, Maxillen und der Speicheldriisen
aufzufassen.

Die in den Protocerebralloben enthaltenen zahllosen Nervenfasern
stellen folgende Verbindungen her: 1. Zwischen den beiden Lobi optici
(Sehkommissur), 2. zwischen den beiden Antennalloben (Antennalkom-
missur), 3. zwischen Lobus opticus und den Glomeruli der Corpora pe-
dunculata (Tractus optico-globularis, HANSTROM), 4. zwischen dem Stiel
der Corpora pedunculata und dem Zentralkorper, 5. zwischen der Seh-
kommissur und dem Zentralkérper, 6. zwischen Protocerebralbriicke und
Zentralkdrper, 7. zwischen Protocerebralbriicke und den Antennallobi,
8. zwischen den Antennallobi der einen Seite mit den Bechern der Cor-
pora pedunculata der gleichen, sowie der entgegengesetzten Seite (Trac-
tus olfactorio-globularis, HANsTROM), 9. gekreuzte Verbindung zwischen
Antennal- und Protocerebrallobi und 10. gekreuzte Verbindung zwischen
den Protocerebrallobi und dem Tritocerebrum.

Das Gehirn der Ameise fiillt einen grofien Teil der Kopfhohlung aus;
der tibrige Teil wird hauptséchlich von Muskeln und Driisen eingenom-
men. Die Grofle des Gehirns steht in keinerlei direkter Beziehung zur
KopfgroBe, welche hauptsichlich durch die méchtige Entwicklung der
Kopfmuskeln bedingt ist. So findet man bei den winzigen Arbeiterinnen
der Gattung Pheidole den Kopf fast ausschlieBlich vom Gehirn ausgefiillt,
wahrend der michtige Kopf der Soldaten derselben Gattung von dichten
Muskelbiindeln, die das relativ kleinere Gehirn umgeben, eingenommen
wird (Abb. 5).

Hinsichtlich der Lage des Gehirns im Kopfe fand PrerscERER, daf
bei den Arbeiterinnen das Gehirn vorn im Kopf, dicht hinter der vorderen
Wand liegt, wihrend es beim Weibchen und noch mehr beim Mannchen
weiter nach hinten geriickt ist. Ich untersuchte auch eine Anzahl von
Arten (Messor, Myrmica u. a.) und fand dhnliche Verhiltnisse vor. Ich
schlieBe mich seiner Meinung an und kann diese Funde nur so deuten,
daB die Verlagerung des Gehirns nach vorn bei der Arbeiterin eine Folge
der groferen Entfaltung der Lobi olfactorii ist, withrend die zentrale Lage
des Mannchengehirns durch die michtige Entwicklung der Lobi optici
bedingt ist, wobei natiirlich das Weibchenhirn zwischen beiden eine
Mittelstellung einnimmt,

Die Kenntnis der vom Gehirn abgehenden Nerven verdanken wir
JaneT (22b). Er unterscheidet folgende Nervenkomplexe:

1. Das Eingeweidenervensystem. Dieses entspringt vom Tritocerebrum
und innerviert durch Ubermittlung des Frontalganglions den Pharynx
und Osophagus. Motorisch und sekretorisch. 2. Die Labralnerven, welche
ebenfalls vom Tritocerebrum entspringen und das Labrum sensibel und
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motorisch innervieren. Ein Ast davon versorgt die Organe des unteren
Teiles des Pharynx, die man als Organe des Geschmackes ansieht. 3. Die
Ocellar- und Ocularnerven. Erstere entspringen von den Protocerebral-
loben und den groBen Ganglienzellen der Pars intercerebralis und inner-
vieren die Ocellen. Die beiden Ocellarnerven teilen sich unmittelbar nach
ihrem Austritt aus dem Gehirn in zwei Aste, der eine begibt sich zu dem
Ocellus der entsprechenden Seite, wilhrend der andere zum medianen
Ocellus seinen Weg nimmt; letzterer bekommt also zwei Nerven, d. h. er
wird von beiden Protocerebrallobén innerviert. Uber den Verlauf der
Komplexaugennerven haben wir schon bei der Schilderung des Lobus
opticus kurz berichtet. 4. Die Antennalnerven entspringen von den An-
tennalglomeruli  (Deutocerebrum)
und sind gréBtenteils sensorisch. Ihre
Zahl ist fiinf, doch teilen sie sich in
zahlreiche kleinere Aste auf. Die bei-
den ersten besitzen eine gemeinsame
Wurzel und innervieren die An-

Abb 5. Kopfumrisse von Pheidole pallidule mit eingezeichneten Gehirnen. a Soldat; b Arbeiterin.
33X vergr.

tennen sensorisch (eigentliche Geruchsnerven), ihre Anfangsfasern zeigen
eine charakteristische Verteilung zwischen den Olfactifglomeruli, welche
die Peripherie der Antennallobifasermasse bilden. Der dritte Nerv inner-
viert das Chordotonalorgan des Prothorax und da dieses Gebilde die
Gehorfunktion zu erfiillen scheint, hat man diesen Nerven als Gehdr-
nerven bezeichnet. Dieser Nerv verschmilzt teilweise mit dem oberen
duBeren Geruchsnerven. Der vierte und fiinfte Nerv sind motorisch und
innervieren die Muskeln der Antennen. 5. Die postcerebralen sympathi-
schen Nerven entspringen vom Deutocerebrum unmittelbar iiber der
hinteren Osophagussffnung. Sie bilden das sympathische Cervicalgan-
glion, sowie das Ganglion des Nervus recurrens und folgen dem Ein-
geweidenervensystem bis zum Magen. 6. Der T'ritocerebralnerv entspringt
vom Tritocerebrum und versorgt motorisch den M. dilatator inferior



der Gehirnzentren bei biologisch verschiedenen Ameisenarten. 125

pharyngis. 7. Die Unterschlundganglionnerven entspringen aus den zu-
gehorigen Mandibular-, Maxillar- und Labialganglien und versorgen teils
motorisch, teils sensibel die Organe der Mandibeln, Maxillen und Labien.
AuBer diesen von JANET beschriebenen Nerven mull ich noch zwei
von PIETSCHKER gefundene Nerven erwidhnen, ndmlich den Nervus acces-
sorius, welcher die Sinnesorgane der Unterlippe besorgt und den Speichel-
driisennerv, welcher die zugehdrigen Driisen motorisch innerviert.
Physiologie des Gehirns. Die Untersuchungen von KeNvox zeigten,
daB alle oben beschriebenen Hirnteile durch enge Konnektive mitein-
ander in Verbindung stehen und daB man auf Grund von anatomischen
und vergleichend-anatomischen Befunden im Gehirn der Hymenopteren
physiologisch spezialisierte Elemente unterscheiden kann. So sprechen
wir von: a) Sensiblen Fasern, welche den Zellkorper in den peripherischen
Sinnesorganen haben, wihrend der Neurit nach dem Gehirn geht und
dort mit einem Glomerulus endet. b) Verbindungsfasern. Diese haben
den Zellkorper auflerhalb der Fasermasse, der Dendrit setzt sich in Ver-
bindung mit den Endbaumchen der sensiblen Fagern, wiahrend der Neurit
den aufgenommenen Reiz zum Zentralorgan weiter leitet. c¢) Motorischen
Fasern, welche den Zellkérper in der Gehirnrinde haben; der Dendrit
dringt in die Fibrillirmasse ein, wihrend der Neurit in den motorischen
Nerv iibergeht. d) Kommissural-Elementen, welche die verschiedenen
Kommissuren des Gehirns bilden. e) Assoziations-Elementen, welche die
oben genannten Elemente verbinden. f) Elementen der Corpora pedun-
culata. Diese Zellen weisen eine gewisse Ahnlichkeit mit den PURKINIE-
schen Zellen der hoheren Wirbeltiere auf. Der Zellktrper liegt in der
Rindenschicht der Frontallobi und sendet einen feinen Dendrit in die
Fibrillirmasse der Glomeruli der Corpora pedunculata aus; dieser gibt
kurz vor seinem Eintritt in den Becher einen langen Neurit ab, der sich
zum Stiele begibt, in welchem er bis zum Ursprung der duleren und
inneren Wurzel fortzieht, dort sich dichotomisch teilt (Kreuzung der
Stiele) und je einen Zweig in jede Wurzel entsendet (Abb. 6). Nach dem
oben Gesagten ist die Physiologie der Reizleitung im Gehirn der Hyme-
nopteren folgendermalien zu verstehen: Die sensiblen Reize werden zum
Gehirn durch die langen Neuriten der sensiblen Bahnen geleitet; dort
werden sie von den Dendriten der Verbindungszellen aufgenommen und
mit den Neuriten der letzteren in die Corpora pedunculata weitergeleitet.
Die Dendriten der Pilzkorperzellen iibertragen dann den Reiz auf die
verschiedenen Assoziationselemente, die ihn bearbeiten und durch ihre
Neuriten als motorischen Impuls auf die motorischen Zellen iiberfithren.
AuBer diesem indirekten Wege konnen die sensiblen Reize einen direkten
Weg nehmen, indem sie sofort auf eine motorische Zelle iiberspringen
konnen, wodurch eine Verbindung zustande kommt analog dem Reflex-
bogen hoherer Tiere. Vom Gehirn vollstindig abhdngige Reflexe sind
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alle Bewegungen der von den Hirnzentren selbst innervierten Kdérper-
anhénge, also hauptsichlich der Antennen; auch zahlreiche mit dem Ge-
schlechtsleben und der Nahrungsaufnahme in Zusammenhang stehende
Reflexe sind bei den Hymenopteren an das Gehirn gebunden.
Zusammenfassend kann man die Funktionen des Hymenopteren-
gehirnes folgendermaBen charakterisieren: ,,Das Gehirn dient als Zen-
trum der von ihm innervierten Sinnesorgane und Kopfanhinge. Es iibt
zugleich einen Tonus auf den Koérper aus und dirigiert auch die Be-

Abb. 6. Schema der nervosen Bahpen im Gehirn der Hymenopteren. « Elemente der Corpora
pedunculata ; bsensible Elemente; ¢ Verbindungselemente ; ¢ Kommissuralelemente; ¢ Assoziations-
elemente. (Abgeiindert nach KENYON).
wegungen des Tieres in seinem Sinne, d. h. geméfl den von ihm perzi-
pierten Reizen, aber alle Bewegungen sind direkt von den Thorakal- und
Abdominalganglien abhingig und kénnen von diesen allein geleitet wer-

den’ (HANSTROM).

Die Tatsache, daB die Zellen der Corpora pedunculata mit allen wich-
tigen Zentren des Gehirns in enger Beziehung stehen, fiihrte KenvoN zu
dem Schlusse, daB diese Gebilde Triger der intellektuellen Vorginge
(intellectiv-cells) sein miissen. Dieser von DUJARDIN ausgesprochenen
Ansicht schlossen sich spiter mehrere Forscher, wie z. B. RasL-RUck-
HARD, BraxpT, HALLER, FLOGEL, FOREL, JONESCU, V. ALTEN U. a. an,
wihrend D1eTL (12) eine intellektuelle Funktion der Corpora pedunculata
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nicht annimmt. TURNER (34) fand bei seinen Untersuchungen die gréB-
ten Corpora pedunculata bei einem Xiphosuren (Limulus) und erhob
Einwand gegen die Annahme Dusarpins, da ja das Seelenleben von
Limulus auf keiner besonders hohen Stufe steht. Wie aber oben hervor-
gehoben wurde, ist die Gréfe der Corpora pedunculata als solche fiir ihre
Funktion nicht maligebend, dagegen ist die Struktur von der allergrofiten
Bedeutung fiir die Funktion, und zwar das Vorhandensein von reichlichen
Dendritenverzweigungen und zahlreichen Verbindungen mit den iibrigen
Gehirnzentren. Gerade in dieser Beziehung sind die Corpora pedunculata
bei Limulus sehr niedrig organisiert (HANSTROM).

Dafl die Funktion der Corpora pedunculata bei den verschiedenen,
nicht néher verwandten, Arthropodengruppen keine einheitliche ist, er-
gibt sich aus folgenden vergleichend-anatomischen Beobachtungen: Bei
Crustaceen erfolgt nach Verkiimmerung der primiren Seh- und Riech-
zentren (z. B. bei Fabia subquadrata) gleichzeitig eine Reduktion der
Corpora pedunculata, wahrend bei Arachnoiden diese Gebilde gleich-
zeitig mit den priméiren Sehzentren degenerieren. Bei den Ameisen aber
bestehen die Corpora pedunculata auch nach vollstindiger Verkiimme-
rung der Sehzentren (Typhlopone) in fast unveranderter Gestalt fort.
Diese Tatsachen sprechen dafiir, daf3 die Corpora pedunculata bei Crusta-
ceen als Assoziationszentren fiir Geruchs- und Sehsinn dienen, wihrend
sie bei Arachnoiden die Funktion eines sekundiren Sehzentrums erfiillen.
Bei den Hymenopteren deutet die Unabhingigkeit dieser Gebilde von
der Entfaltung der priméren Sinneszentren einerseits und die hohe histo-
logische Organisation andererseits darauf hin, daf bei dieser Insekten-
ordnung die Corpora pedunculata kompliziertere Funktionen zu erfiillen
haben.

Biner (5) hat durch Experimente zu zeigen versucht, dall bei Zer-
stérung der Verbindungen zwischen dorsalem und. ventralem Gehirn,
ahnliche Erscheinungen auftreten wie bei Zerstorung der GroBhirnrinde
eines Wirbeltieres (Taube); das Tier lebt noch monatelang, friBt, wenn
man das Futter unmittelbar zwischen die Antennen plaziert, ist aber un-
fahig zu dem Futter zu gehen, selbst wenn es nur ganz wenig von seiner
Stellung entfernt ist. Diese Resultate aber sind nicht ganz einwandfrei,
da bei den erwihnten Experimenten weder Riech- noch Sehreize in
motorische Impulse verwandelt werden konnen. Ob sich das Insekt
ebenso verhalten wiirde, wenn Lobi optici und olfactorii intakt gelassen
und nur die Corpora pedunculate zerstért wiirden, ist eine Frage, die
damit noch nicht beantwortet ist und deren Losung auf erhebliche tech-
nische Schwierigkeiten stoBt.

Obwohl uns nun dariiber beweiskriftige Experimente fehlen, machen
es Vergleiche zwischen Gréfie und Struktur der Corpora pedunculata bei
den verschiedenen Hymenopterengruppen sowie bei den verschiedenen
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Kasten der Bienen und Ameisen sehr wahrscheinlich, daB diese Gehirn-
teile Sitz des komplizierten Instinktlebens sind. Bei den Crustaceen
kommen auch Instinkthandlungen vor, sie sind aber im allgemeinen nicht
vom Gehirn abhingig und kénnen deshalb nicht auf die Corpora pedun-
culata lokalisiert werden (HaNsTROM). Bei den Insekten und besonders
bei den sozialen Hymenopteren kommen auller den zweckméfigen In-
stinkthandlungen hohere psychische Eigenschaften vor. Das Kenn-
zeichen fiir psychische Qualitdten ist das Erinnerungsvermégen und die
Méglichkeit der individuellen Erfahrung, also die plastische Fahigkeit
nach ForEL oder die Bildung embiontischer Bahnen nach ZIEGLER. Bei
den sozialen Hymenopteren kommen nun unzweifelhaft neben den ein-
fachen und den zusammengesetzten Reflexen (letztere miissen als In-
stinkthandlungen gelten) Handlungen vor, die fiir das Vorhandensein
eines agsoziativen Gedéchtnisses und einer Lernfahigkeit aufs deutlichste
sprechen. Diese durch individuelle Erfahrung erworbene Fahigkeit, auf
alte wohlbekannte Reize in einer neuen Weise zu reagieren, kénnen wir
nur den Corpora pedunculata zuschreiben, da ja diese Funktion mit ihrer
urspriinglichen assoziativen Aufgabe in engem Zusammenhang steht. Wir
diirfen also mit ZiecLER annehmen, dafl die Entfaltung von héheren
psychischen Féhigkeiten durch Ausbildung neuer, zahlreicher Asso-
ziationsbahnen zwischen den Zellen der Corpora pedunculata begiinstigt
wird.

Auf Grund dieser physiologischen, anatomischen und vergleichend-
anatomischen Befunde, sowie auf Grund meiner nachfolgenden Fest-
stellungen, diirfen wir wohl die Corpora pedunculata als hauptséchlichste
Reflex- und Assoziationszentren des Hymenopterengehirns ansprechen.
Ich glaube auch, daf3 wir nicht zu weit gehen wiirden, wenn wir diese Ge-
bilde als Sitz der psychischen Fahigkeiten bezeichnen, zumal ja die
meisten Autoren wie v. BurTeEL-REEPEN (9), ForeL (17h), Wasmany
(37), HEYDE (20), WHEELER (38a) u. a., den Bienen und Ameisen psy-
chischen Qualititen im Sinne BETHEs zugeschrieben haben, wéhrend
Berue selbst sie lebhaft bestreitet (4). Auch die GroBe der Corpora
pedunculata scheint in direkter Wechselwirkung mit der Hohe des Seelen-
lebens zu stehen, so daf3 wir thre Gréfenverhiltnisse zu den anderen Hirn-
teilen, innerhalb der Gruppe der sozialen Hymenopteren, als Kriterium
der Instinktbiologie der einzelnen Genera, Arten und Kasten verwenden
kénnen, was auch durch meine nachstehenden Untersuchungen eine Be-
statigung findet.

Die Physiologie der iibrigen Gehirnteile wollen wir kurz streifen, da
ja die physiologische Funktion der einzelnen Zentren aus der voran-
gegangenen Schilderung deutlich hervorgeht.

Dem optischen Auffassungsvermigen der Ameisen dienen die Fa-
cettenaugen und die Ocellen. Die optischen Zentren der Facettenaugen
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bilden die Lobi optici, wihrend zu den Ocellen die Pars intercerebralis
und die Ocellarglomeruli gehdren. Die drei Fibrillirmassen des Lobus
opticus dienen in physiologischer Hinsicht der Verarbeitung der optischen
Eindriicke.

Die Ocellen spielen hinsichtlich ihrer optischen Brauchbarkeit eine
sehr untergeordnete Rolle. Duciis, REAUMUR und MARCAL DE SERRES
fanden, daB ihr Verlust fast ohne Folgen bleibt. ¥orEeL u. J. MULLER
neigen zu der Ansicht, daB sie fiir das deutliche Sehen in néchster Nahe
eingerichtet sind. Uber Lichtperzeption bei Ameisen vergleiche ForEL
(17¢).

Von weit groBerer Bedeutung fiir das Ameisenleben ist der Geruchs-
sinn. ForEL hat als fundamentale Tatsache festgestellt, daBl die Ameisen
ohne Antennen verloren sind, wihrend sie ohne Augen ihren Weg noch
so ziemlich finden, vorausgesetzt, dafl die ihnen gestellte Aufgabe keine
zu schwierige ist. Man nimmt einstimmig an, daBl das eigentliche Zen-
trum fiir Tast-, Geschmack- und Geruchsempfindungen die Lobi olfac-
torii sind.

Was die Protocerebralloben betrifft, so erfiillen sie auBer der Aufgabe
der Verbindung der einzelnen Gehirnteile wahrscheinlich die Funktion
der motorischen Zentren (Viallanes).

4. Material und Methoden.

Einen groBen Teil des Materials und seltene Arten von Ponerinen und
Dorylinen stellte mir Herr Prof. Dr. Erpmany, Hannoverisch-Miinden,
in liebenswiirdigster Weise zur Verfiigung. Einen anderen Teil bekam
ich vom Herrn Prof. W. GoETscr, Miinchen, und den Rest fing ich selbst
im Laufe des Sommers 1929 in der Umgebung von Miinchen.

Ein groBer Teil des Materials war nur in 70%igem Alkohol fixiert und
konserviert, wobei noch die allgemeinen Gréfen- und Lageverhiltnisse
der Gehirnteile gut erhalten, fiir feinere Strukturuntersuchungen jedoch
nicht allzusehr geeignet waren.

Ein geringer Teil des Materials sowie alle frisch gefangenen Tiere wur-
den in Carnoy fixiert. Es zeigte sich, daB diese Fixierungsart die beste
ist, da sie minimale Schrumpfungen des Gehirns bedingt und auBerdem
von sehr kurzer Dauer ist. Das noch lebende Material wurde in die
Flissigkeit eingeworfen bis die Bewegungen aufgehort haben; dann
wurde der Kopf vom Leib abgetrennt, bei groBeren Tieren auBerdem
vorsichtig eingestochen, damit das Eindringen der Fixierungsflissigkeit
beférdert wird. Fixierungsdauer 15 Minuten (nicht linger!). Dann wurde
das Material iiber absoluten 95%igen, 80%igen, 70% igen Alkohol ins Dia-
phanol (Chlordioxydessigsiure) iibertragen, wo es zur Erweichung des
Chitins verschieden lang verweilen muf (fiir kleinere Objekte 24 Stunden,
tiir gréBere 48 Stunden und mehr). Nach geniigender Aufhellung des

Z. £. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 18, 9
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Chitins mufl das Material mindestens 12 Stunden in 70%igem Alkohol
ausgewaschen werden, damit das die Farbbarkeit stark herabsetzende
Chlor entfernt wird.

Nun kamen die Képfe, die fiir Totalpriparate bestimmt waren, in
Boraxkarmin, wo sie verschieden lange verbleiben miissen (mindestens
24 Stunden), um danach sehr lange differenziert zu werden. Diese Art
der Fiarbung erwies sich als sehr geeignet, besonders in Féllen, wo der
groBe Pigmentreichtum der Chitindecke der Diaphanolbehandlung einen
Widerstand leistet und so die Durchsichtigkeit des Kopfes beeintrachtigt.
Der Vorteil dieser Farbungsmethode liegt darin, dal bei der Differen-
zierung nur die Ganglienzellen geférbt bleiben, wihrend die Muskeln und
die Nervenfasern sich vollstindig entfirben. Allerdings dringt der Farb-
stoff bei Kopfen, die groler als 2 mm sind, ziemlich schwer ein, man muf3
in solchen Féllen langer als 3 Tage firben und danach ebensolange diffe-
renzieren. Bei Kopfen, die iiber 2,5 mm grol waren, wurde unter der
Binokularlupe das Gehirn herausprépariert und demselben Férbungs-
verfahren unterworfen.

Nach vollendeter Firbung und Differenzierung muf das Material all-
mihlich (um Schrumpfungen zu vermeiden) tiber die Alkoholreihe in ein
Gemisch von Alkohol-Benzol und von dort in reines Benzol iibergefiihrt
werden. Xylol wurde tunlichst vermieden, da es dullerst unangenehme
Gehirnschrumpfungen verursachte. Schliefflich wurden die Képfe (bzw.
die herauspriparierten Gehirne) in Kanadabalsam mit der Frontalseite
nach oben eingebettet und die Gehirne in situ bei einer 180fachen Ver-
groferung mit dem ABBEschen Zeichenapparat gezeichnet und gemessen.

Das fiir Schnitte bestimmte Material wurde nach Uberfiithrung iiber
die Alkohol- und Benzolreihe in ein Gemisch von Benzol--hartem Paraffin
bei 350 iiber Nacht gelassen und dann 2 Stunden in absolutem Paraffin
eingebettet. Fiir einfache topographische Feststellungen wurde 10 u
dick, fiir feinere histologische Studien 7 p dick geschnitten.

Ein Teil der Schnitte wurde mit Himalaun-Erythrosin gefirbt, wobei
sehr schone Ubersichtsbilder erzielt wurden. Gute Resultate gab auch
das Himatoxylin Marrory-KexvoN bei vorheriger Behandlung mit
Formol und Imprignation mit Kupfersulfat. Fir die Farbung der
Nervenfasern habe ich die rasche Silbermethode nach CaJar-KENYON
angewendet. Die Nachfirbung geschah mit 1%iger Goldchloridlésung,
wonach eine Differenzierung mit 5%iger Ameigenséure erfolgte.

Bei der Messung der Gehirnzentren benutzte ich eine Methode, die
bereits von PierscukEer fiir die Berechnung der Volumina der Corpora
pedunculata und der Lobi olfactorii der drei Kasten von Camponotus an-
gewendet wurde; withrend aber PiETscHKER diese Messungen an Schnit-
ten ausfiihrte, benutzte ich dazu Totalpriparate von Gehirnen, die in der
vorhin erwihnten Weise vorbehandelt wurden.
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Das Prinzip dieser Methode beruht auf der Tatsache, dal die Gehirn-
zentren der verschiedenen Formiciden eine annéhernd gleiche geometri-
sche Gestalt haben. So besitzen die Corpora pedunculata die Gestalt von
Rotationsellipsoiden, die Lobi olfactorii die von Rotationsparabo-
loiden. Demnach kann man das Volumen eines jeden pilzférmigen Kor-
pers nach der Formel: %-n- r.r?, mit aproximativer Genauigkeit be-
rechnen, wihrend andererseits das Volumen eines jeden Lobus olfactorius
nach der Formel: 3-. 7. h -2 bestimmt werden kann. Bei der Berech-

2
nung des annéhernden Volumens des undifferenzierten Protocerebrums

Abb. 7. Schema eines Ameisengehirnes, um die bei der Messung der Gehirnzentren
beriicksichtigten MaBe zu veranschaulichen.

nahm ich die erforderlichen Mafle von den Protocerebralloben ab; entspre-
chend der Form letzterer, welche der eines groBen Rotationsellipsoids ent-
spricht, benutzte ich auch hier die fiir die pilzfsrmigen Korper oben an-
gegebene Formel. GrofBere Schwierigkeiten erwiesen sich bei der Messung
der Lobi optici. Wahrend nimlich bei den Geschlechtstieren und den gut

sehenden Arten jeder Sehlappen als abgestumpfter Kegel nach der Formel
% - 7T - b - (R? 4 Rr -+ ¢?), leicht berechnet werden kann (Abb. 7), ist dies
bei kleineren, weniger gut sehenden Arten wegen der teilweisen Ver-
schmelzung der Medulla interna mit den Protocerebralloben und der
schwierigen Abgrenzung der Medulla externa von den letzteren, sehr
erschwert. Ich wuBte mir dabei so zu helfen, daB ich bei der Messung

Q%
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solcher Schlappen wiederum die Formel des abgestumpften Kegels ver-
wendete, wobei ich als R die gréBte Linge der Medulla externa, als
die Breite der Austrittsstelle des Sehnerven vom Gehirn und als 2 den
Abstand vom inneren Rand der Medulla externa bis zum Austrittsort
des Sehstranges nahm. In den Fillen, wo die Medulla interna mit den
Protocerebralloben nicht verschmolzen war, berechnete ich natiirlich bei
der h-Bewertung den Abstand von ihrem inneren Rande bis zur Aus-
trittsstelle des Sehnerven. :

Als untere Abgrenzung der Corpora pedunculata nahm ich den oberen
Rand der Protocerebralloben, wobei natiirlich ein Teil der Stiele und der
Zentralkorper zum undifferenzierten Protocerebrum gerechnet wurden.
Ebenso ist bei der Messung das Tritocerebrum unberiicksichtigh gelassen.

Da ich hauptséchlich relative Werte der Volumina der einzelnen Ge-
hirnzentren erhalten wollte, habe ich die gewonnenen absoluten Werte
addiert und so das approximative Volumen des Gesamthirns berechnet.
Dann bestimmte ich den Anteil eines jeden Gehirnzentrums in Prozenten
des Gesamthirns. Die so gewonnenen relativen Werte konnen aber keine
itbersichtlichen sein, weil starke Entwicklung oder Verkiimmerung der
priméren Sinneszentren eine Verschiebung des Vergleichsbildes leicht her-
beifiihren kénnen; aus diesem Grunde mulBte ich die Volumina der ein-
zelnen Zentren mit dem Volumen eines integrierenden Gehirnteiles ver-
gleichen. Als solcher erwies sich das undifferenzierte Protocerebrum,
welches bei Entwicklung oder Zurtickbilding der primaren Sinneszentren
sein Volumen annihernd konstant behélt. So berechnete ich auch die
absoluten Werte der Gehirnzentren in Prozente des undifferenzierten
Protocerebrums.

Bei der Schwierigkeit der Abgrenzung einzelner Gehirnteile bei klei-
neren Arten entstehen oft Fehlerquellen, welche die gewonnenen Mes-
sungsergebnisse beeintrichtigen. Ich versuchte nun die bei der Messung
entstandenen Fehler auf ein Minimum herabzusetzen, indem ich: a) bei
sehr starker VergréBerung (180mal) die Gehirne zeichnete und maB, b) ein
und dasselbe Gehirn mehrmals ma8, ¢) von einer Art mehrere Exemplare
untersuchte und d) bei relativ gréBeren Species das Gehirn erst in situ
und dann herauspripariert zeichnete und maB.

Es muB auBerdem betont werden, dafl der Zweck der vorliegenden
Arbeit nicht die Wiedergabe exakter Zahlen iiber die Griéfe der einzelnen
Gehirnzentren, sondern vielmehr der zahlenméBige Vergleich der rela-
tiven Ausbildung dieser Zentren bei moglichst vielen, biologisch ver-
schienen Ameisenarten ist.

In den nachfolgenden Kapiteln 5 und 6 wird vorerst das Gehirn der
Arbeiterinnen behandelt, wihrend Kapitel 8 die Messungsergebnisse hin-
sichtlich des Geschlechtsdimorphismus umfaft.
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5. Die absolute Grofie der Ameisengehirne,

Um eine Vorstellung iiber die GroBenordnung der Gehirne und
der Gehirnzentren der von mir untersuchten Ameisenarten zu erhalten,
habe ich die absoluten Werte der Volumina derselben in der Tabelle 1
zusammengestellt. Das groBte Gehirnvolumen weist Camponotus japo-
nicus § Mayr., Peking, auf; die absolute Gehirngrifle erreicht hier
0,1316 emm. Die zweitgrofiten Gehirne findet man bei den Ponerinen-
arten: Diacamma rugosum var. vagans F. SM., Singapur, und Ectatomma
opaciventris § Roa., Brasilien. Beim ersteren betrigt das Gehirnvolumen
0,0946 coam, beim letzteren 0,0921 ecmm. Nach den Ponerinen folgen
wiederum die Camponotinenvertreter: Camponotus herculeanus vagus 3
Scor., Bayern (0,0798 cmm), Formica songuinea ¥ LaTr., Bayern
(0,0657 cam) und Cataglyphis bicolor var. orientalis & For., Maze-
donien (0,0613 cmm). Unter den Myrmicinen besitzt Atta sexdens 3
Linx., Brasilien (mittelgrole Arbeiterin) das grofte Gehirnvolumen
(0,0487 cmm).

Die mittleren Gehirnvolumenwerte schwanken zwischen 0,0597 cmmm
und 0,0037 cmm und sind bei allen Unterfamilien (am meisten bei den
Myrmicinen) reichlich vertreten.

Das Kkleinste Gehirn von allen von mir untersuchten Arten weist Sole-
nopsis fugaz § LATR., Italien, auf; sein Volumen betrigt 0,00197 cm.
Etwas grofer sind die Gehirne von Plagiolepis pygmaea § LaTr., Mallorea
(0,0023 cmm) und Solenopsis molesta & Say., Ithaka U.S.A. (0,0025 cmm).

Das absolute Volumen der Corpora pedunculata schwankt zwi-
schen 0,0552 cmm und 0,0006 cmm, das der Lobi olfactorii zwischen
0,0250 com und 0,0004 cmm. Bei den Lobi optici sind die Schwan-
kungen der Volumenwerte erheblich gréfler; so variiert die absolute
Grofe der Sehlappen bei den untersuchten Arten von 0,02946 (Hcto-
tomma) bis 0,00001 ecmm (Solenopsis).

Was schlieBlich das undifferenzierte Protocerebrum betrifft, so weist
sein Volumen die geringeren Schwankungen von allen anderen Gehirn-
zentren: 0,0319—0,0008 cmm, auf.

6. Die relative Grifie der Gehirnzentren.

Wie oben hervorgehoben wurde, betreffen die in diesem Kapitel an-
gegebenen Zahlen nur die Gehirnzentren der Arbeiterinnen einer jeden
Art. Bei polymorphen Arten wurden hierbei nur die mittelgroBen Arbei-
terinnen beriicksichtigt, wihrend die anderen Unterkasten in einem be-
sonderen Kapitel behandelt werden.

L Ponerinae.
Die Subfamilie der Ponerinen umfaft mehr oder weniger primitive
Formen, welche fir die Myrmikologie von doppeltem Interesse sind, da
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einerseits von ihnen die an-
deren héheren Unterfamilien
abgeleitet werden und sie an-
dererseits der &lteste Aus-
druck sozialen Zusammenle-
bens unter den Formiciden
sind. Leider wissen wir iiber
die Biologie der meisten Po-
nerinenarten sehr wenig, da
sie selten geworden sind oder
in unerreichbaren Tropen-
gegenden leben. Alle Pone-
rinenarten bilden kleine Ko-
lonien von ein paar Dut-
zend Individuen (vermin-
derte Fruchtbarkeit der
Weibchen). Die Art des
Nestbaues ist sehr einfach;
die Nester bestehen lediglich
nur aus Géingen, die ziem-
lich oberfichlich in die Erde
gegraben sind. Alle Arten
sind im hohen MaBe ento-
mophag; sogar die Larven
werden mit Insektenstiicken
gefiittert. Die Weibchen sind
schwer vonden Arbeiterinnen
zu unterscheiden, letztere
sind oft fruchtbar und immer
monomorph.

Im allgemeinen ergibt sich
die Lebensweise der Poneri-
nen als ein Gemisch von pri-
mitiven und spezialisierten
Ziigen; beide sind von gro-
Ber Bedeutung, denn die pri-
mitiven Eigenschaften wer-
fen Licht iiber die kompli-
zierten ethologischen Ver-
héltnisse der héheren Amei-
sen, wihrend die speziali-
sierten Ziige das hohe Alter
mancher . Ameiseninstinkte,



136 G. Pandazis: Uber die relative Ausbildung

welche vom Mesozoikum bis heute erhalten geblieben sind, angeben
(WHEELER).

Man teilt heute die Ponerinenarten vom biologischen sowie vom
morphologischen Standpunkt aus in drei Kategorien: a) in Arten, welche
noch sehr primitiv sind (Myrmecii), b) in Arten, die ein Gemisch von
primitiven und degenerativen Merkmalen aufweisen (Amblyoponii, Pro-
ceratii, Cerapachysii und manche Ponera-Arten) und c) in Arten, bei wel-
chen die primitiven Merkmale durch mehr oder weniger hoher speziali-
sierte verdringt sind (Ectatommii, Ponerii, Odontomachii).

Von den Ponerinen wurden folgende Arten untersucht: Ectatomma
opaciventris Roa., Brasilien. Diese Art gehort zu der dritten Gruppe der

Abb. 8. Das Gehirn von Ectatomma opaciventris RoG. (total) §; Op Corpora pedunculata;
Al Augenlappen; Pr Protocerebralloben; Rl Riechlappen; VW vordere Wurzel. 72 vergr.

Ponerinen, indem sie neben einer niedrigen Organisation hoch speziali-
sierte Merkmale aufweist. Sie bildet im Gegensatz zu den meisten ande-
ren Ponerinen polydome Staaten (d. h. ein Staat erstreckt sich iiber eine
groBe Anzahl von Nestern, die mit dem Stammnest durch Wege in Ver-
bindung stehen).

Das Gehirn von Ectatomma zeichnet sich durch die starke Ausbildung
der Lobi optici (Abb. 8) und groBe, feinfacettierte Augen aus. Auffallend
ist die GriBe der Medullae externae, welche die Form einer leicht konkav-
konvexen Linse haben. Die Corpora pedunculata sind gut entwickelt, die
Globuli weisen eine Becherform auf. Die Riechlappen zeigen mehr ein
Lingen- als ein Breitenwachstum.

Holcoponera curtuln Em., Costarica. Bei dieser Art tritt die Entwick-
lung der Augenlappen in den Hintergrund, wodurch die relative Grofie
des undifferenzierten Protocerebrums scheinbar zunimmt. Die Medullae
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internae sind teilweise mit den Protocerebralloben verschmolzen, so daf
bei einem Totalpraparat des Gehirns die Medullae externae wie seitliche
Ausbuchtungen der Protocerebralloben aussehen (Abb.9). Aber auch
die relative Gréfe der Riechlappen hat hier abgenommen, so daf} hier von
einer vikariierenden Korrelation der Seh- und Riechzentren nicht die Rede
sein kann.

Ponera eduardi For., Ttalien. Diese Species weist ein Gemisch von
primitiven und degenerativen Ziigen auf. Sie fithrt ein unterirdisches
Leben und baut minierte Erdnester mit verzweigten Gingen, um in ihnen
unterirdisch Jagd auf Erdinsekten zu machen. Im Zusammenhang mit
dem unterirdischen Leben steht die Riickbildung der Komplexaugen,
deren Facettenzahl 4—8 betrigt. Dementsprechend sind auch die Augen-
lappen stark reduziert und als kleine Anschwellungen (Medullae externae)
seitlich der Protocerebralloben zu erkennen (Abb. 10). Die Augennerven

Abb. 9. Totalpréparat des Gehirnes von Holco- Abb. 10. Totalpréparat des Gehirnes von Ponera
ponera curtula EM. 8; An Augennerv; sonst eduardi FOr. 8; Buchstaben wie in Abb. 8.
Buchstaben wie in Abb_ 8. 72X vergr. 72X vergr.

sind zu einem diinnen Strang degeneriert. Man sollte erwarten, da8 diese
optisch-sensorische Armut durch bessere Entwicklung der Riechlappen
kompensiert wird, in Wirklichkeit aber steht die Ausbildung der Lobi
olfactorii weit hinter der der anderen Ponerinen. Die griéf3te Riickbildung
aber weisen die Corpora pedunculata auf, indem Ponera die relativ klein-
sten pilzformigen Kérper von samtlichen untersuchten Formiciden (mit
Ausnahme von Anergates) besitzt. Die Globuli sind klein und besitzen
fast eine Schalenform. - Diese schwache Ausbildung der assoziativen Zen-
tren ist wahrscheinlich darauf zuriickzufithren, daf bei dieser Art neben
den degenerativen noch primitive Ziige vorhanden sind. Der grofie An-
teil des undifferenzierten Protocerebrums ist wohl ein scheinbarer und
héngt mit der Riickbildung der primaren Sinneszentren zusammen.
Diacamma rugosum var. vagans F. Sm., Singapur. Uber die Biologie
dieser Art wissen wir nicht viel. Interessant ist die Tatsache, daB bei
Digcamma gefliigelte Weibchen noch nie gesehen worden sind. Man ver-
mutet, daf hier, dhnlich wie bel Lepiogenys, die Weibchenkaste ver-
schwunden und durch eine eierlegende (gynikoide) Arbeiterin ersetzt
worden ist. Diacammae besitzt von allen untersuchten Ponerinen die best-
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entwickelten Corpora pedunculata (Abb. 11). Die Lobi optici sind gut
‘ausgebildet; bemerkenswert ist dabei die (im Vergleich zu Ectatomma)
Dickenabnahme der Medulla externa, welche eine Bohnenform aufweist.
Die Riechlappen sind mehr nach der Breite gewachsen.

Leptogenys ocellifera Roa., Ceylon. Obwobl die Gattung Leptogenys
meistens Arten mit hoch spezialisierten Ziigen umfafit, weist diese von
mir untersuchte Art keine besonders gute Entwicklung der assoziativen
Zentren auf. Die lingliche Gestalt des Kopfes bedingte hier ein Léngen-
wachstum des Giehirns, welches hauptsichlich in der Gestalt der Corpora
pedunculata zum Vorschein kommt. Die Augenlappen sind schwach aus-
gebildet, die Riechlappen dagegen zeigen einen relativ guten Grofenindex.

Abb. 11. Totalpriparat des Gehirnes von Diacamma rugosum F. SM. &; Cp Corpora pedunculata;
Al Augenlappen; Pr Protocerebralloben; Rl Riechlappen. 72X vergr,

Unsere Kenntnisse iiber die Biologie dieser Art sind auch sehr diirftig.
Das einzige von ihr Bekannte ist, daB diese Species in Ubereinstimmung
mit den anderen Leptogenys-Arten in geschlossenen Heeren zu jagen pflegt
(nach Termiten).

Die Analyse der quantitativen Zusammensetzung der Gehirne der
Ponerinen gab die folgenden Resultate:

Undiff.

pegﬁi‘é‘]’l‘;ﬁta Tobi olfactorii | TLobi optici ‘Pmtoce_

Species | rebrum

Hirn J Prot. Hirn Prot. Hirn Prot. {in % des

: % % % % % % Hirns
Ectatomma opaciventris. . . | 29,9 ' 128 14,8 | 63 31,9 | 135 23,4
Holcoponera curtula . . . . | 45,2 | 137 18,2 | 55,6 3.8 11,7| 32,8
Ponera eduards . . . . . . | 29,3 62 | 22,5 | 47,8 1,0 2,2 47,2
Diacamma rugoswm vagans . | 36,5 | 153 17,1 | 72,2 | 22,7 96,1 23,7
Leptogenus ocellifera . . . . | 41,1 | 110 19,8 | 53,1 1,9 51| 37,2
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Aus dieser Tabelle wird ersichtlich, wie notwendig die Berechnung
des relativen Anteils der Gehirnzentren in Prozenten des undifferenzier-
ten Protocerebrums ist; wahrend némlich die relative GriBe der Corpora
pedunculata bei Ectatomma (in Prozenten des undifferenzierten Proto-
cerebrums) die von Leptogenys ziemlich tibertrifft, weist der Anteil ersterer
in Prozenten des Gesamthirns einen niedrigeren Wert als bei Leptogenys
auf. Der Grund dieser Verschiebung des Vergleichsbildes ist die starke
Ausbildung der Sehzentren bei Eclatomma, wobei natiirlich der prozen-
tuale Anteil der {ibrigen Gehirnzentren scheinbar abnimmt.

IL Dorylinae,

Diese Unterfamilie umfalt die beriichtigten Treiberameisen, oder, wie
WHEELER sie nennt, die Hunnen und Tataren der Insektenwelt., Der
griBte Teil des Lebens dieser Ameisen spielt sich auf Wanderungen ab.
Es sind Arten, die einen hohen
Polymorphismus aufweisen; die
Arbeiterinnen sind meistens voll-
standig blind oder besitzen Augen-
stummel. Manfindetallerlei Uber-
ginge von riesigen Soldaten (etwa
12 mm langer Kopf) bis zu win-
zigen Arbeiterinnen (etwa 2 mm
langer Kopf). Die Weibchen sind
riesige Gebilde, fliigel- und augen-
los, mit einem kolossalen Abdo-
men; die Mannchen besitzen Fli- Abb. 12. Das Gehirn von Anomma nigricans var.
gel, Augen und Ocellen. molesta GERST. 8; St Stiele der Corpora pedun-

Die D oryline n kennen keine culata; andere Buchstaben wie oben. 72X vergt.
Heimat, sie ziehen von einem Ort zum anderen und bleiben iiberall
kurze Zeit. Ist die Nahrung in einer Gegend erschopft, so ziehen sie in
ein anderes Terrain, wo es noch etwas zu jagen gibt (EscuericH). Ist
nun dieser Wanderzug mit der Wahl eines zutreffenden Ortes beendet,
so beginnen die Beuteziige in der Umgebung. Nicht nur kleine Insekten,
sondern sogar groBere Tiere (Hithner u. a.) werden von dem aus Hundert-
tausenden von Individuen bestehenden Heere angegriffen und getstet
(VossELER). Bei den Beuteziigen nehmen gewohunlich nur die mittleren
Arbeiterinnen teil, wahrend die Soldaten das Nest bewachen und die
kleinen Arbeiterinnen die Brut pflegen.

Die temporiren Nester sind einfach, ohne Kammern und Génge, und
werden in praformierten Hohlen angelegt. Die blinden Arten wandern
vielfach bei Nacht oder unter besonderen Erdgewslben, welche sie selbst
mit erstaunlicher Schnelligkeit wihrend des Vorriickens errichten
(SAVAGE).
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Von den Dorylinen wurden nur zwei Arten untersucht:

Anomma nigricans var. molesta GERST., Zentralafrika. Diese Art ent-
behrt ginzlich die Seitenangen; sie ist #ullerst sonnenlichtscheu, und
wandert hauptsidchlich bei Nacht in Heeren.

Das Gehirn von Anomma weicht etwas vom Grundtypus des Ameisen-
gehirns ab; die Augenlappen sind vollstindig verschwunden, von Augen-
nerven ist keine Spur vorhanden. Die Riechlappen weisen eine dullerst
starke Entwicklung auf; besonders auffallend ist der grofle Reichtum der
Lobi olfactorii an Olfactivglomeruli.

Die Frontallobi sind oben fast abgeflacht (Abb. 12), die Form der
Globuli nihert sich mehr dem Schalentypus (weit abstehende Schenkel).
Die relative Abnahme des
Volumens der Corpora pe-
dunculata hédngt wahr-
scheinlich hier mit dem
vollstandigen Schwund der
Sehzentren zusammen. Die
dadurch entstehende sen-
sorische Armut wird durch
die starke Ausbildung der
Riechzentren kompensiert.

Eciton burchelli WrsTW.,
Costarica. Diese Artist bio-
logisch verwandt mit der
vorigen. Unter ihr gibt es
Abb. 13. Das Gehirn von Eciton burchelli WESTW, & ; Anw blinde und sehende Indivi-
Augennervenwurzel ; 4g der duBerst reduzierte Augenlappen. duen, wobei jedoch erstere

72X vergr. Augenrudimente besitzen.
Das Gehirn ist von dem von Anomma insofern verschieden, als die Cor-
pora pedunculata die normale abgerundete Form haben. Beiden sehenden
Individuen sind die Augenlappen duBlerst klein, die Augennerven dulerst
diinn. Jm Zusammenhang mit der noch vorhandenen Moglichkeit
schwachen Sehens sind die Riechlappen nicht so stark ausgebildet wie
bei den blinden Individuen (Abb. 13), doch fillt auch hier die GroBe der
Olfactivfasermasse auf.

Als Resultate der quantitativen Bestimmung der Gehirnzentren der
Dorylinen wurde erhalten:

Undif.
Do ’ Lobi olfactorii | Lobi optici  [Protoce-

Species rebrum

Hirn \ Prot. | Hirm | Prot. | Hirn s Prot. |in % des

% | % % % % % Hirns

Anomma nigricans . . . . . | 29,2 83,3| 358 | 102 — _— 35,0
Eciton burchells . . . . . . 43,1 | 128 21,7 67,5 1,8 5,7 334
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Obwohl die beiden Arten biologisch verwandt sind, ist der Unter-
schied in der relativen Aushildung der assoziativen Zentren ziemlich
grof. Dieser Umstand diirfte aber eher darauf zuriickzufiihren sein, da8l
bei Anomma der Wegfall der optischen Reize eine Beschrinkung der
assoziativen Hlemente herbeigefithrt hat, wahrend die fiir Ecifon obén
angegebenen Zahlen ein mit Facettenaugen ausgeriistetes Individuum
betrefien.

IIL. Myrmicinae.

Die Unterfamilie deér Myrmicinen umfalt Arten, deren Biologie
suBerst variabel ist. Hierher gehéren die kérnersammelnden und die
pilzziichtenden Ameisen, ferner Arten, die mehr oder weniger unspeziali-
sierte Zlige aufweisen (Myrmica-Arten), sowie einige degenerierte Species
(Anergates). Entsprechend dieser Variabilitit der Lebensweise sind auch
die verschiedenen Gehirnzentren mannigfaltig ausgebildet und ebenso
schwankt auch der Grad der psychischen Fahigkeiten.

Monomorium salomonis var. obscurato MAYR., Balearen. Diese Art
besitzt eine winzige Statur (1,8—2,5 mm lang) und nistet oft im Boden,
wo sie minierte Nester grabt und iiber diese Erdkuppeln baut. Meistens
jedoch lebt sie in Hausern oder Siedlungen, wobei sie ihre Nester in
Mauer- oder Holzspalten anlegt. Das Gehirn dieser Art weist keine Be-
sonderheiten auf. Ein Fortschritt gegeniiber den primitiveren Ponerinen
ist das beginnende UnregelméBigwerden der Globulirdnder, welche
zwecks Oberflachenvergroflerung stellenweise kleine Vertiefungen und
Ausbuchtungen aufweisen.

Amnergates atratulus @ SCHENK, Ruménien. Diese Species ist eine De-
generationsform #«t’ £8oyfw. Die Arbeiterinnenkaste ist vollstindig ver-
schwunden, die beiden Geschlechtsformen weisen mehrere Degenerations-
erscheinungen auf. Die Mannchen sind fliigellos, beide Kasten besitzen
rudimentdre MundgliedmaBen. Anergates ist nicht fahig, ein unabhingi-
ges, selbstindiges Leben zu fithren, sondern ist auf eine andere Myrmi-
cinenart, Tetramorium caespitum, angewiesen und absolut abhangig. Er
besitzt keine eigenen Nester, sondern lebt immer in Gesellschaft von
Tetramorium, von dem das befruchtete Amnergates-Weibchen adoptiert
wird. Kurze Zeit nach dieser Adoption wird von T'etramorium die eigene
Konigin getétet, dagegen das parasitierende Anergates-Weibchen mit sehr
grofler Sorgfalt geptlegt. Das Ergebnis dieser Adoption ist das allmih-
liche Aussterben der Tetramorium-Kolonie, indem die eingehenden
Arbeitskrifte nicht mehr ersetzt werden kénnen. Gleichzeitig wichst in
derselben Kolonie die Anergates-Nachkommenschaft heran und schlieB-
lich wird aus dem urspriinglichen Teframorium-Staat eine Anergates-
Kolonie. Letztere wird bald aufgeldst, indem sie nur aus Geschlechts-
tieren hesteht; die Weibchen verlassen nach Befruchtung von ihren eige-
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nen Briiddern das Nest, um eine neue Tetramorium-Kolonie aufzusuchen,
wihrend die Mannchen bald nach der Begattung eingehen.

Die Wirkung dieser degenerierten Lebensweise auf das Gehirn ist
auBerst pragnant. Die Corpora pedunculata sind stark reduziert, die
Globuli klein, glattrandig, mit weit abstehenden Schenkeln. Die Augen-
lappen sind verkiimmert; dies diirfte wohl in Zusammenhang mit dem
Fliigelverlust des Méannchens stehen, denn, obwohl das Weibchen ge-
fliigelt ist, findet stets die Hochzeitsvereinigung im Mutternest statt (Ge-
schwisterehe), wobei ein scharfes Sehen der Weibchen unndtig geworden
ist. DaB das Anergates-Weibchen hauptséchlich mit dem Geruchssinn
arbeitet, beweist die grofe Entwicklung der Riechlappen, welche einen
(fiir die Myrmicinen ungewéhnlichen) hohen GréBenindex aufweisen. Der
relativ grofie Anteil des undifferenzierten Protocerebrums ist hier auf die
Riickbildung der assoziativen und Sehzentren zuriickzufithren (Abb. 14).

Pheidole pallidule Nyr., Italien.
Diese Art ist biologisch mit Mono-
morium verwandt. Sie ist ofters als
erntende Ameise angetroffen worden,
obwohl dieses Aufspeichern von pflanz.-
licher Nahrung im weiten nicht so spe-
zialisiert ist wie bei den hochstehen-
den Messor-Arten. Die Corpora pe-
dunculata sind gut ausgebildet und
auch voluminéser als bei Monomorium. Die Augenlappen sind schwach
ausgebildet, da ja auch der Gesichtssinn im Leben von Pheidole eine sehr
untergeordnete Rolle spielt.

Aphaenogaster testaceopilosa subsp. gemelle Roc., Balearen. Diese Art
weist intermittierende biologische Ziige auf. Sie ist weder Réuber noch
Ernter ; sie lebt teils von Jagd, teils von pflanzlichen Substanzen (Blumen-
blatter und griine Samenkdorner), welche sie in ihrem Nest aufspeichert
und nach Entzug jeglicher auszuniitzenden Néahrsubstanz wieder aus-
wirft. Dieses biologische Verhalten ist insofern interessant, als es die
Anfangsstadien der kornersammelnden Tétigkeit héherstehender Ernter
darstellt. Auch das Gehirn zeigt deutlich die Wirkung dieses halbspeziali-
sierten Lebensmodus, indem die Corpora pedunculata einen relativ héhe-
ren Grofenindex aufweisen.

Messor minor Roa., Italien. Diese sowie viele ihr verwandte Arten
sind ausschlieBlich Vegetarier. Sie erndhren sich von eingesammelten
Kérnern, welche sie withrend der fruchtbaren Jahreszeit aufspeichern und
in besonderen Vorratskammern fiir die kahle Saison aufbewahren. Da
das Geschift des Erntens kompliziertere Funktionen erfordert, findet
man hier eine weitgehende Arbeitsteilung, verbunden mit einem grofen
Polymorphismus. Dafi diese Spezialisierung in der Lebensweise ge-

Abb. 14, Das Gehirn von dnergates atratulus
SCHENK Q. 72X vergr,
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steigerte Instinkthetétigung und héhere psychische Qualitdten mit sich
bringt, liegt auf der Hand. Tatséchlich weist das Gehirn der kérner-
sammelnden Ameisen eine besonders gute Ausbildung der Corpora pe-
dunculata auf, welche innerhalb dieser Gruppe eine Vervollkommnung
erfahren haben. Die Neigung der Globuli zur Oberflichenvergréfierung
erreicht einen gréfleren Grad, ihre Rénder sind sehr unregelméflig ge-
staltet. Die Riechlappen sind im allgemeinen gut ausgebildet, wihrend
die Augenlappen in den Hintergrund treten.

Die Resultate der quantitativen Bestimmung der Gehirnzentren der
oben geschilderten fiinf Myrmicinenarten sind folgende:

Undiff.
. egﬁipci’iim Tobi olfactorii | Tobi optici  |Protoce-
Species . rebrum
Hirn Prot. Hirn Prot. Hirn Prot. lin % des
% % % % % % Hirns
Monomorium salomonis. . . | 42,2 | 111 17,7 | 46 1,6 | 43 | 38,5
Anergates atratulus . . . .| 21,9 50 | 325 | 74,5 1,9 4,4 | 43,7
Pheidole pallidwla . . . . . 44,4 | 121 18,3 | 49,8 0,7 2,0 | 36,6
Aphaenogaster testaceopilosa . | 51,8 | 161 14,0 | 43,7 | 21 64 | 32,1
Messor minor . . . . . . . 52,4 | 182 | 158 550 | 3,1 ( 10,6 | 28,7

Myrmico rubre laevinodis NYL., Bayern. Stmtliche Myrmica-Arten
stehen in der Mitte zwischen den psychisch relativ tiefstehenden Myrmi-
cinen und den hochbegabten Erntern und Pilzziichtern. Sie nisten in der
Erde oder unter Steinen und errichten zuweilen auch einen Krater oder
eine Kuppel aus Erde. Sie sind groBtenteils carnivor, gelegentlich nihren
sie sich auch von Blattlausexkrementen oder pflanzlichen Substanzen.
Diese biologische Mittelstellung der Myrinica-Arten stimmt aueh mit
dem Grad der Ausbildung ihrer assoziativen Zentren, welche ebenfalls
zwischen denen von primitiven und hochstehenden Arten einzureihen
sind, tiberein. Bei Myrmica laevinodis sind die Augenlappen verhiltnis-
mabig gut ausgebildet; die Riechlappen weisen auch einen normalen
GriBenindex auf.

Myrmica rubide LATR., Bayern. Sie ist die grofite Art der Gattung
und zugleich die gefiirchtetste, weil ihr Stich selbst fiir Menschen sehr
empfindlich ist. Biologisch verhélt sie sich fast ahnlich wie M. loevinodis.
Hier erreichen die Corpora pedunculata einen héheren Grad der Aus-
bildung, wahrend gleichzeitig die relative GréBle der Augenlappen ab-
nimmt.

Ephebomyrmex naegeli For., Brasilien. Diese Species gehort ebenfalls
zu den kdrnersammelnden Ameisen, eine Tatsache, die mit dem Grad der
Ausbildung der assoziativen Zentren in Ubereinstimmung steht. Wir
finden hier, ebenso wie bei Messor, die unregelmiBigen Globulirinder mit
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den keulenformig angeschwollenen Schenkelenden. Ephebomyrmex be-
sitzt aber besser ausgebildete Riechlappen.

Pogonomyrmex coarctatus Mayr., Montevideo. Die Biologie dieser
siidamerikanischen Art ist sehr wenig bekannt. Es scheint, dafl innerhalb
dieser Gattung Abweichungen im biologischen Verhalten vorkommen,
denn wihrend sémtliche nordamerikanische Pogonomyrmex-Arten ein-
wandfreie Ernter sind, ist von vielen siidamerikanischen Arten nichts
Ahnliches bekannt. So berichtete Bera (3), daB der argentinische P. cuni-
cularis kein Kornersammler ist, sondern (dhnlich wie Myrmica) vom
Raub oder toten Insekten lebt. Ahnliche Befunde versffentlichte FOREL
itber Janelia mayri. Bei dem von mir untersuchten P. coarctotus erreicht
die Ausbildung der Corpora pedunculata keinen so hohen Grad, wie dies
bei allen Erntern der Fall ist; es scheint also mit anderen Worten, da8
diese Art auch nicht zu den kérnersammelnden Ameisen zu rechnen ist.
Die Sehlappen erreichen hier einen fiir die Myrmicinen ungewdhnlich
groflen Grad von Ausbildung; die Riechlappen sind auch gut ent-
wickelt.

Crematogaster scutellaris Mayr., Dalmatien. Diese siideuropéische
Art baut eigenartige Nester aus festem Karton, welchen die Ameisen aus
Holzfasern oder feinem Holzmehl usf. und Leim herstellen. Der Leim
wird von der Oberkieferdriise der Ameise geliefert. Die Nester haben ein
badeschwamméihnliches Aussehen und werden gewdhnlich auf Béumen
oder Asten héingend angelegt. Obwohl die iibrigen Lebensziige dieser
Species keine besondere Spezialisierung aufweisen, so 148t die Art des
Nestbaues, das Verhalten gegen Feinde und die Abwehrvorrichtungen
im Neste auf hohere Eigenschaften hinweisen. Diese Tatsache steht
in Ubereinstimmung mit der guten Ausbildung der assoziativen Zen-
tren; die Globuli sind massiv und unregelméfBig gerandet. Die pri-
miren Sinneszentren sind ebenfalls wohl entwickelt; Crematogaster be-
sitzt die relativ zweitgréBten Augenlappen von allen untersuchten Myr-
micinen.

Wie die Unterschiede in der Ausbildung der Corpora pedunculata
innerhalb einer und derselben Gattung grof sein kénnen, zeigt das Gehirn
von Crematogaster auberti var. submaura Lanx., Balearen. Wéahrend die
GréBenverhiltnisse der priméren Sinneszentren und der sonstige Gehirn-
bau mit dem von C. scutellaris anndhernd tibereinstimmen, gind hier die
assoziativen Zentren bedeutend geringer ausgebildet und entsprechen
denen von psychisch relativ tiefstehenden Myrmicinen. Leider sind wir
iiber die Biologie dieser Art nicht unterrichtet und so muB ich auf bio-
logische Vergleiche verzichten.

Die Resultate' der Untersuchungen an den oben erwihnten sechs
Arten sind folgende:
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Undiff.

D egﬁigl)lrl:ta Lobi olfactorii Lobi optici ?rotoce—

Species Tebrum

Hirn Prot. Hirn Prot. Hirn Prot., |in % des

% % % % % % Hirns

Myrmica rubra loevinodis . . | 45,5 | 148 17,0 | 55,6 6,9 ‘ 22,6 | 30,6
Myrmica rubida . . . . . . 494 | 160 16,7 | 54,2 3,21 10,3 | 30,7
Ephebomyrmex naegels . . . | 51,2 | 180 | 17,9 | 63,4 2,71 .97 28,2
Pogonomyrmex coarctatus . . | 39,1 | 126 | 18,3 | 58,8 | 11,9 | 37 31,1
Crematogaster scutellaris . . | 46,9 | 168 | 18,3 | 65,6 6,9 | 248 | 27,9
Crematogaster auberti, . . . | 39,7 | 116 | 20,2 | 59,8 59 | 17,1 | 342

Solenopsis fugax Latr., Italien. Diese winzige Ameise wiahlt als
Wohnsitz die Scheidewdnde zwischen der. Nestkammern griSerer
Ameisenarten (Formica), wosie
ein System so enger Génge
anlegt, daB keine fremde
Ameise eindringen kann. Von
diesen Schlupfwinkeln kom-
men zeitweilig diese Diebs-
ameisen heraus und stehlen
Abfille, Eier und junge Larven
von den Nestkammern und
Gingen ihrer groBen Wirte
(ForEeL). DiesesDiebesgeschaft
koénnen sie ungestraft ausiiben,
weil sie ihrer winzigen Gestalt
sowie ihres Stachels wegen von
den anderen Ameisen unbe-
achtet bleiben. Durch den
UberschuB des gestohlenen
Materials ziehen die Diebs-
ameisen groBe Geschlechtstiere
guf. Die Arbeiterinnen sind alle
monomorph (Mikrergaten), da

die Soldatenkaste verschwun- Abb. 15. Die Gehirne der drei Kasten von Solenopsis

. s fugax LATR., bei gleicher VergroBerung gezeichnet,
den ist. Es ist nun klar, dafl 72 vergr.

diese in Lestobiosis lebenden

Ameisen keiner besonders hohen psychischen Qualititen bediirfen, da sie
ja alles Nihrmaterial mithe- und gefahrlos bereit finden. In Uberein-
stimmung damit steht auch die geringe Ausbildung ihrer Corpora pedun-
culata; die Globuli sind zwar massig, aber glattrandig und mit weit ab-
stehenden Schenkeln (Schalenform). Da die Arbeiterinnen dieser Art sich
nie aus der Erde hervorwagen, sind ihre Augen stark verkiimmert
(Facettenzahl 6—9), die Tiere kénnen nicht mehr als Hell und Dunkel

Z. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 18. 10
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unterscheiden. Dementsprechend besitzt diese Art duBerst kleine Seh-
lappen, die sich von den Protocerebralloben kaum abgrenzen lassen. Im
Gegensatz dazu sind die Lobi olfactorii sehr gut entwickelt, denn Geruchs-
sinn spielt im Leben dieser Diebe eine ausschlaggebende Rolle (Abb. 15).

Solenopsis molesta: Say.; Ithaka U.S.A. Diese Species ist nicht viel
grofier als die vorige und lebt nur teilweise in Lestobiosis, denn es sind
oft Staaten von ihr angetroffen worden, welche ein selbstindiges Leben
fithren; in solchen Fallen ernédhren sie sich von toten Insekten und kei-
menden Koérnern oder sie sind in Wohnungen als Kichenplage an-
zutreffen (ForBEs). Die assoziativen Zentren weisen hier eine relativ
bessere ‘Ausbildung als bei S. fugax auf. Die Augenlappen sind aber
ebenso kiimmerlich entwickelt. Eigentiimlicherweise ist die relative
GroBe der Riechlappen eine geringere als bei 8. fugaz.

Solenopsis saevissima var. richiers For., Montevideo. Die Corpora pe-
dunculata dieser Art weisen eine erstaunliche Ausbildung auf, wie man
sie von einem Angehdorigen der Solenopsidii nicht erwarten wiirde; denn
dieser Tribus umfaf3t biologisch recht primitive Arten mit Ausnahme von
Solenopsis geminata FABR., welche als kérnersammelnde Ameise bekannt
ist. Obwohl es mir nicht gelang, irgendwelche Kenntnisse tiber die Bio-
logie dieser untersuchten Art zu erwerben, so lat jedoch der Grad der
Ausbildung der assoziativen Zentren dieser Species auf die Moglichkeit
schlieBen, daBl 8. sgevissima gleichwie S. geminata eine spezialisierte
Lebensweise fiihrt. Der sonstige Gehirnbau (kiimmerliche Sehlappen, gut
ausgebildete Riechlappen) stimmt im grofen Ganzen mit dem der anderen
Solenopsidii iiberein, nur weisen die Globuli der Corpora pedunculata eine
an hoherstehende Ameisen erinnernde Gestalt auf.

Tetramorium caespitum subsp. semiloevis ANDRE, Balearen. Diese
kleine, varietiten- und rassenreiche Ameise ist fast iiber die ganze Erde
verbreitet und nistet meistens in offenem Terrain ; ihre Nester sind unter-
irdisch und hiufig von einer Erdkuppel bedeckt. Im Siiden sammelt sie
regelmiBig Samenkérner, wihrend sie dieses Verhalten in nérdlicheren
Breiten aufgibt. Der Bau des Gehirns stimmt mit dem der anderen
Ernter insofern #iberein, als die Corpora pedunculata einen guten Aus-
bildungsgrad aufweisen. Die priméren Sinneszentren sind wohl ent-
wickelt mit tiberwiegender Grofe der Riechlappen.

Atto sexdens LINN., Brasilien. Mit dieser Art sind wir nun bei der
Gruppe der biologisch hochstehenden Ameisen, den Pilzziichtern, an-
gelangt. Die Attii leben in Symbiose mit niederen Pilzen; dieses Zu-
sammenleben ist eine Symbiose im Sinne BucHNERs, denn einerseits
werden die Pilze von den Ameisen gepflegt und mit Nahrung (Bldtter-
brei, Exkremente usw.) versorgt, andererseits aber haben auch die
Ameisen einen Nutzen davon, indem sie sich fast ausschlieflich von den
Pilzen ernihren. Die Pilze werden in besonderen Nestkammern, den
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sogenannten Pilzgéirten, geziichtet und &dullerst vorsichtig gepflegt und
bewacht (WHEELER). Entsprechend dieser komplizierten Lebensweise
finden wir bei den Attii eine ziemlich fortgeschrittene Arbeitsteilung,
welche durch einen inkompletten Polymorphismus der Arbeiterkaste

Abb. 16. Die Gehirne der drei Kasten von Acromyrmex muticinodis FoR., bei gleicher
VergriBerung gezeichnet, 72 ¢ vergr.

zur Auswirkung kommt. Die Weiteriibertragung des Pilzes erfolgt durch
das unbefruchtete Weibchen, welches beim Verlassen des Nestes zu ihrem
Hochzeitsflug eine kleine Portion von Pilzsporen in ihren Mundtaschen
mitnimmt und nach Befruchtung dieselben in der neuen Kolonie anlegt
und kultiviert.

10*
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Bei der Betfrachtung des herauspriparierten Gehirns einer mittel-
groBlen Atta-Arbeiterin ist man von der groflen Ausbildung der Corpora
pedunculata itberrascht. Die riesigen Globuli legen sich iibereinander,
um den Raum moéglichst auszuniitzen. Diese Erscheinung der Uberein-
anderlegung der Globuli tritt zwar schon bei kérnersammelnden Ameisen
auf, erreicht aber bei den Pilzziichtern ein Maximum und hingt wahr-
scheinlich mit der duBerst feinen Organisation der assoziativen Gehirn-
elemente zusammen. Die priméren Sinneszentren sind auch wohl aus-
gebildet, wobei natiirlich wiederum die Grofe der Riechlappen iiberwiegt.

Acromyrmex muticinodis For., Brasilien. Diese Art gehort ebenfalls
zu den pilzziichtenden Ameisen. Ihre Kolonien sind weniger individuen-
reich, der Polymorphismus nicht so markant wie bei Atta. Wahrend die
letztere Art mehrere Nestkammern, jede mit ihrem Pilzgarten versehen,
baut, besitzt das Acromyrmer-Nest einen einzigen grofien Pilzgarten.
Das Gehirn von Acromyrmex weist dhnliche Bauverhiltnisse wie das von
Atto auf. Der Ausbildungsgrad der Corpora pedunculata gleicht dem von
Atla; trotz dieser Ubereinstimmung der relativen GroBe der assoziativen
Zentren diirfen wir die beiden Arten, die sich {ibrigens biologisch (wenn
auch nicht viel) unterscheiden, nicht einander gleichstellen. Wihrend
bei Atta die Verrichtung der verschiedenen Arbeiten auf bestimmte
Unterkasten verteilt ist (sieche Kapitel 9), herrscht im Acromyrmex-Nest
keine so scharfe Arbeitsteilung, das soll bedeuten, daB3 der Aktionsradius
einer Acromyrmex-Arbeiterin viel gréBer ist als der von einer Alfa-
Arbeiterin. Diesem Umstand ist auch die bessere Ausbildung der Corpora
pedunculata bei Acromyrmex zuzuschreiben. Wéire nun auch der Poly-
morphismus bei A#fa kein so grofier, so wiirde bestimmt die Entwicklung
der assoziativen Zentren der einzelnen Arbeiterinnen eine bessere sein
als bei Acromyrmex (Abb. 16).

Die Ergebnisse der quantitativen Bestimmung dieser Arten sind
folgende:

Unditf.

pegﬁ;‘(ﬁita Lobi olfactorii | Tobi optici | Protoce-

Species rebrum

Hirn Prot. Hirn Prot. Hirn Prot. |in % des
% Yo % % % % Hirns
Solenopsis fugax. . . . . . 33,2 755 22,6 | 51,7 | 04 1,1 | 40,9
) molesta . . . . . 40,0 | 95,8| 18,7 | 458 | 04 0,9 | 30,2
. saevissima. . . . | 56,3 | 184 13,0 | 42,6 0,5 1,4 | 30,2
Tetramorium caespitum . . . | 50,3 | 179 17,4 | 62,0 4,2 15,0 | 28,1
Atta sexdens. . . . . . . . 51,6 | 192 17,8 | 66,0 | 3,7 18,7 | 26,9
Acromyrmex muticinodis . . | 52,5 | 192 16,4 | 59,9 3.8 14,1 | 27,3

Wie man aus den Resultaten der quantitativen Bestimmung der Ge-
hirnzentren ersieht, ist die Ausbildung der assoziativen Zentren sehr ver-
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schieden, eine Tatsache, welche mit der Mannigfaltigkeit der Lebens-
weise der Myrmicinen in Ubereinstimmung steht. Man kann demnach
innerhalb dieser Unterfamilie drei Gruppen unterscheiden: a) Arten mit
relativ geringer Ausbildung der assoziativen Zentren (Anergates, Sole-
nopsis fugax und molesta, Monomorium salomonis, Pheidole pallidulo,
Crematogaster auberti, Pogonomyrmex coarctatus), b) Arten mit mittel-
miBiger Ausbildung der assoziativen Zentren (Myrmica laevinodis, Myr-
mica rubida, Aphaenogaster testaceopilosa, Crematogaster scutellaris) und
¢) Arten mit sehr guter Ausbildung dieser Zentren (Solenopsis saevissimo,
Ephebomyrmex naegeli, Tetramorium caespitum, Messor minor, Acromyr-
mex muticinodis und Atta sexdens). Dall diese Einteilung quasi einer bio-
logischen Einreihung der Arten entspricht, wird in einem anderen Kapitel
eingehend besprochen.

IV. Dolichoderinae.

Diese Unterfamilie umfalt Arten, deren Biologie bei weitem nicht
so mannigfaltig ist wie die der Myrmicinen. Die Dolichoderinen sind
groBtenteils Yegetarier oder nahren sich von Blattlausexkrementen und
Baumsiften. Uberhaupt weist ihre Lebensweise groBe Beziehungen zu
der Pflanzenwelt auf.

Dolichoderus bituberculatus Mayr., Holl. Indien. Diese Art baut Kar-
tonnester auf Baumen und nahrt sich vom Nektar, welchen die neben den
Bliiten sitzenden Honigdriisen (floralen
Nektarien) sowie zahlreichen auf3erhalb
der Bliiten vorkommenden Driisen
{(extrafloralen Nektarien) einer ganzen
Reihe von Pflanzen produzieren. Ge-
legentlich ernahrt er sich von Blattlaus-
exkrementen.

Das Gehirn dieser Species weist :
wohlentwickelte COI‘pOI‘& pedunculata  app 17. Das Gehirn von Dolichoderus
a-uf; die *Augenlappen sind klein, die bituberculatus MAYR. 8. 72X vergr.
Riechlappen gut ausgebildet und zeigen mehr ein Breitenwachstum
{Abb. 17).

Liometopum sinense var. sericate WHEEL., China. Diese Art ist bio-
logisch verwandt mit Dolichoderus. Auch das Gehirn zeigt Ubereinstim-
mungen im Bau der einzelnen Zentren; hier hat aber im Vergleich zu
Dolichoderus die relative Grofie der Augenlappen zugenommen, wihrend
andererseits die Riechlappen einen geringeren Ausbildungsgrad auf-
weisen.

Azteca miilleri EM., Brasilien. Azteca nistet fast ausschlieBlich in den
Stimmen und Asten von Cecropia adenopus (Imbauwa), eines im tro-
pischen Amerika hiufigen Baumes; dort baut sie Kartonnester und er-
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nihrt sich von den sogenannten MULLERschen Kérperchen. Diese sind
kleine, auf Stielen sitzende Kérperchen, welche an bestimmten Stellen des
Baumes wachsen und EiweiBstoffe und fette Ole enthalten. Das Gehirn
dieser Art weist keine Besonderheiten auf; der Entwicklungsgrad der
Corpora pedunculata und der Augenlappen nimmt eine Mittelstellung
zwischen Dolichoderus und Liometopum ein, wihrend die Lobi olfactorii
am besten ausgebildet sind.

Die Resultate der Bestimmung sind :

Corpora . " T Undiff.
. pedunculata Lobi olfactorii Lobi optici Protoce-
Species rebrum
Hirn Prot. Hirn Prot. Hirn Prot. (in % des

% % % % % % | Hims

Dolichoderus bituberculatus . | 51,0 | 174 | 18,8 | 64,5 | 1,0 33| 29,2
Liometopum sinense . . . . | 49,2 | 163 17,2 | 56,7 3,4 11,3 | 30,2
Azteca miilleri . . . . . . . 49,3 | 168 195 | 66,7 | 2,0 7,0 | 29,2

Aus diesen Ergebnissen ersieht man, dal} die Schwankungen der rela-
tiven GréBe der assoziativen Zentren bei den Dolichoderinen keine groffen
sind ; das hingt wohl damit zusammen, dal die verschiedenen Arten sich
biologisch ahnlich verhalten.

V. Camponotinae.

Diese Unterfamilie umfaft meist biologisch hochstehende Arten; sie
fithren zwar kein spezialisiertes Leben, aber ihr biologisches Verhalten
146t auf hohere psychische Qualitéten schliefen. Von den Camponotinen
wurden untersucht:

Plagiolepis pygmaea LATR., Balearen. Diese winzige Ameise bildet
individuenreiche Kolonien; ihre Nester sind recht umfangreich und wer-
den in Felsspalten angelegt. Im Vergleich
zu den anderen Camponotinen weist Plagio-
lepis die geringer entwickelten Corpora pe-
dunculata auf. Von den priméren Sinnes-
zentren sind die Riechlappen gut ausge-
bildet, wihrend die Augenlappen stark in
den Hintergrund treten.

Acantholepis frauenfeldi var. nigra Em.,
Abb.18. Das Gehirn von Acantholepis  Balearen. Sie baut minierte Erdnester;
AN e oy um die Offnungen des Nestes bildet sie

wallartige Erdanhiufungen (Kraternester).
Thre Nahrung besteht aus toten Insekten sowie aus Aphidenexkrementen.
Das Gehirn dieser Art weist insofern eine Besonderheit auf, als die Augen-
nerven auBerst stark verkiirzt sind, so daBl der Abstand der Medullae
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externae von den Augen ein minimaler ist. Die Augenlappen sind gut
ausgebildet, die relative GroBle der Corpora pedunculata itbertrifft die
von Plagiolepis ziemlich. Auffallend ist hier, dall mit dem Zunehmen des
relativen Volumens der Sehzentren die Riechzentren an GriBe abge-
nommen haben (Abb. 18).

Occophylla smaragdina FABR., Ceylon. Sie hat ihr Heim in einem aus
Blattern kunstvoll zusammengesponnenen Nest; beim Nestbau wissen
diese Weberameisen ihrer spinnenden Larven als Werkzeuge sich zu be-
dienen. Die Arbeiterinnen streifen unermiidlich an Zweigen und Blittern
von Biischen und Biaumen umher, um lebende oder tote Insekten als
Beute einzutragen.

Das Gehirn dieser Art weist eine grofie Entwicklung der Augenlappen
auf; es scheint somit, daf im Leben von Oecophylla nicht nur Geruchs-,

Abb. 19. Das Gehirn von Oecophylla smaragdinag FABR. 8. 72 X vergr.

sondern auch Gesichtssinn eine Rolle spielt. Die assoziativen Zentren
sind wohlausgebildet, die Globuli sind grof und nehmen den groBten Teil
der Lobi frontales ein (Abb. 19).

Lasius brevicornis Em., Ithaka U.S.A. Er ist ein geschickter Erd-
arbeiter und legt seine Nester unter Steinen, in alten Baumstriinken oder
auch einfach im Erdboden an. Haufig findet man iiber den Nestern groBe
Erdkuppeln. Alle Lasius-Arten sind mehr oder weniger eifrige Blattlaus-
verehrer. Blattlaushonig bildet ihre Hauptkost, doch verschmihen sie
daneben auch tierische Nahrung nicht. Die Corpora pedunculata weisen
einen hohen Ausbildungsgrad auf und sind nach denen von Formica
sanguinea die bestentwickelten von allen untersuchten Arten. Die Riech-
lappen sind massig und legen sich aneinander, so daf der zwischen ihnen
vorhandene Einschnitt nur als eine schwache Rinne zu erkennen ist. Die
Augenlappen sind recht klein, die zugehorigen Nerven sehr diinn.
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Camponotus herculeanus vagus Scop., Bayern. Er nistet in alten
Baumstriinken, in die er Ginge usw. meilelt, manchmal auch in Pfahlen
oder sogar in Balken von Héusern. Seine Nahrung besteht aus lebenden
und toten Insekten, gelegentlich widmet er sich auch der Blattlauskultur.
Uber das Gehirn von Camponotus ist viel geschrieben worden, da ja seine
Grofle es zu einem sehr geeigneten Untersuchungsobjekt macht. Auf-
fallend ist hier die starke Entwicklung der priméren Sinneszentren, denn
sowohl Riech- wie Augenlappen weisen einen relativen grofen Index auf.

Camponotus japonicus MAYR., Peking. Die Biologie dieser Art it nicht
néher bekannt, im groBen Ganzen stimmt sie mit der der anderen Cam-
ponotii iiberein. Diese Ubereinstimmung im biologischen Verhalten
macht sich auch im Bau des Gehirns geltend. Die Unterschiede in der
Ausbildung der verschiedenen Gehirnzentren sind gering; man findet
aber hier eine gewisse Korrelation zwischen Seh- und Riechzentren, denn
wihrend die relative Grofle der Augenlappen im Vergleich zum C. vagus
abgenommen hat, ist der Ausbildungsgrad der Riechlappen ein héherer.

Formico sangwines LATr., Bayern. Diese blutrote Raubameise er-
richtet kombinierte Nester, d. h. baut aus vegetabilischen Materialien
Haufen; diese sind sehr unregelmifig und werden nie sehr hoch. Bei
dieser Art kennen wir auch einen periodischen Nestwechsel; wihrend
namlich im Winter das Nest im Gebiisch unter den Wurzeln von Baumen
oder Striinken gelegen ist und einen tiefen warmen Schlupfwinkel fir die
kalte Jahreszeit bietet, liegt das Friithjahrsnest meist frei am Rande des
Gebiisches. Eine andere Eigentiimlichkeit dieser Art ist der Sklavenraub
oder Dulosis. Er besteht darin, daB Puppen aus fremden Kolonien
(F. fusca) geraubt und zum Teil, gleichwie die eigene Brut, aufgezogen
werden. Auffallend ist, dall F. sanguinea auf die Puppen nur ganz be-
stimmter Ameisenarten angewiesen ist und daf wiederum von den ge-
raubten Puppen nur die Arbeiterinnen aufgezogen werden. Letztere
wohnen dann als Sklaven im Hause ihrer Herren und bilden mit diesen
zusammen eine sogenannte gemischte Kolonie. Die Sklaven sind aber
keineswegs geknechtete Wesen, sondern fithlen sich gleich mit ihren
Herren, sie beteiligen sich an allen Nestarbeiten und verteidigen das
Sanguinea-Nest mit dem gleichen Opfermute wie ihre Herren.

Das Gehirn von Formica sanguines weist eine hohe Vervollkommnung
auf; die assoziativen Zentren erreichen hier den héchsten Grad der Aus-
bildung. Die primiren Sinneszentren sind auch hoch organisiert; F. san-
guines besitzt die relativ bestausgebildeten Augenlappen von simtlichen
untersuchten Formiciden. Die Corpora pedunculata nehmen etwa die
Halfte des Volumens des Gesamthirns ein, die groBe Ausbildung der
Globuli 138t auf eine feine Organisation der assoziativen Elemente
schlieBen (Abb. 20).

Colobopsis truncata SpIN., Balearen. Sie nistet ausschlieBlich im Holz,
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das sie mit ihren kurzen, kriftigen Mandibeln sehr gut zu bearbeiten ver-
steht. Eine besondere Vorliebe scheint sie fiir NuBbdume zu haben. Ihre
Nahrung besteht ebenfalls ans Insekten.

Bei dieser Art haben nun die Sehzentren an Gréfie abgenommen,
merkwiirdigerweise aber stehen auch die Riechlappen denen der geschil-
derten Camponotinen nach. Doch sind hier die assoziativen Zentren
wohlausgebildet, sie nehmen eine Mittelstellung zwischen denen von
Formica und Camponotus ein.

Cataglyphis bicolor var. orientalis For., Macedonien. Sie ist ein Raduber
und erndhrt sich vonallerlei tierischer Nahrung. Die fiir Camponotinen re-

Abb. 20. Das Gehirn von Formica sanguinea LATR. 8. 72 X vergr.

lativ niedrige Ausbildung der Corpora pedunculata geht hier mit einer sehr
guten Entwicklung der priméren Sinneszentren einher. Wie aus den unten
angegebenen Vergleichszahlen hervorgeht, besitzt Cataglyphis die zweit-
gréBten Seh- und Riechzentren von allen untersuchten Formiciden.
DieResultate der quantitativen Bestimmung der Gehirnzentren bei den
verschiedenenCamponotinenarten lassen sich wiefolgend zusammenfassen:

. pegﬁﬁ?ﬁim Lobi olfactorii | Lobi optici ﬁﬁ?ég;.

Species : rebrum

Hirn Prot. Hirn ‘ Prot. Hirn Prot. |in % des

% % % % % % Hirns

Plagiolepis pygmaea . . . . | 43,9 | 131 217 ‘ 64,9 0,9 2,5| 33,5
Acantholepis frauenfeldi . . | 47,0 | 155 17,6 | 57,8 5,1 16,91 30,3
Oecophylla smaragdinag . . , | 41,5 | 168 16,4 | 68,7 | 17,5 70,9 | 24,6
Lasius brevicornis . . . . . | 550 | 197 16,2 | 58,3 1,0 35| 27,8
Formica sanguinea . . . . . | 35,8 | 203 11,6 | 656 | 35 198,0| 17,6
Camponotus vagus . . . . . | 4L0 | 177 17,5 | 74,6 | 17,6 | 75,0 234
Camponotus japonicus . . . | 4L,9 | 173 19,0 | 78,3 | 14,8 | 62,0] 24,3
Colobopsis truncata . . . . | 51,8 | 188 | 17,0 | 61,6 | 3,8 | 13,5| 27,5
Cataglyphis bicolor . . . . . 30,4 | 148 l 15,5 | 75,6 N 33,6 | 163,0 \ 20,5
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Wie aus dieser Tabelle ersichtlich wird, kann man auch unter den
Camponotinen drei Kategorien unterscheiden: a) primitivere mit geringer
Ausbildung der assoziativen Zentren (Plagiolepsis, Cataglyphis, Acantho-
lepis), b) hoherstehende mit mittelméBiger Ausbildung dieser Zentren
(Oecophylla, Camponotus, Colobopsis) und ¢) héchststehende Arten (La-
stus, Formica).

Y. Zusammenfassender Vergleich der Gehirnzentren
der verschiedenen Ameisenarten.

Um einen zahlenmiBigen Uberblick iiber die GroBenverhiltnisse der
Gehirnzentren der verschiedenen Ameisenarten zu geben, stellen wir in
Tabelle 2 die fritheren Angaben nochmals zusammen.

Betreffs der Sehzentren weist die Unterfamilie der Camponotinen
eine Uberlegenheit gegeniiber den anderen Subfamilien auf, indem die
meisten von ihren Vertretern gut ausgebildete Augenlappen besitzen.
So schwankt die- relative GroBle der Lobi optici bei den untersuchten
Camponotinen zwischen 2,5 und 198% des undifferenzierten Protocere-
brums, wahrend bei den Myrmicinen der Anteil der Sehzentren ein er-
heblich kleinerer ist (0,9—37% des undifferenzierten Protocerebrums).
Auffaliend kleine Zahlen weist auch die Unterfamilie der Dolichoderinen
(3,3—11,3%) auf, wihrend bei den Dorylinen die meisten Individuen
gar keine Sehzentren besitzen. Wie schon erwdhnt, findet man die re-
lativ am besten ausgebildeten Sehzentren bei Formica sanguines, die
kiimmerlichsten bei Solenopsis moleste und fugaz.

Der durchschnittlich héhere Ausbildungsgrad der Riechzentren ist
wiederum bei Camponotinen anzutreffen (von 57,8—78,3% des un-
differenzierten Protocerebrums). In zweiter Linie kommt die Unter-
familie der Dorylinen, bei der sogar ein Vertreter (4dnomma) enorme
Riechlappen besitzt. Bei den Myrmicinen schwankt der relative Anteil
der Lobi olfactorii zwischen 42,6—74,5% des undifferenzierten Proto-
cerebrums. Die Dolichoderinen nehmen eine Mittelstellung ein, ihre
Riechzentren variieren zwischen 56,7—66,7%. Die gréften Riechlappen
von sidmtlichen untersuchten Formiciden besitzt Anomma nigricans
(102%!), die kleinsten Solenopsis saevissima (42,6% ).

Bei den Ponerinen ist die Ausbildung der priméren Sinneszentren eine
mannigfaltige; die Sehzentren schwanken hier zwischen 136—2,2%, die
Riechzentren zwischen 47,8—72,2%.

Daf} die primiren Sinneszentren von der Lebensweise direkt beein-
fluBt werden, ist eine Tatsache, die schon langst bekannt ist. So weisen
die unterirdisch lebenden Arten, wie Ponera, Solenopsisu, a., verkiimmerte
Aupgen und dementsprechend zuriickgebildete Sehzentren auf, wihrend
andere Arten, wie Formica, Hctalommae usw., bei denen neben dem Ge-
ruchs- auch der Gesichtssinn eine Rolle spielt, mit groB3en, fein facettier-
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Tabelle 3.
Corpora pedunculata
Species Protocerebrum ‘ des Gesamthirns

% ) %
Anergates afratulus . . . . .. . . L L. 50 21,9
Ponera eduards . . . . . . . . . . .. e 62 29,3
Solenopsis fugaxr . . . . . . e e e e 75,5 33,2
Anomma nigricans v. molesta . . . . . . . . . . 83,3 29,2
Solenopsis molesta . . . . . e e 95,8 40,0
Leptogenys ocellifera . . . . . . . . . . . RN 110 41,1
Monomorium salomonis . . . . . ., . . . . . 111 42,2
Crematogaster auberts . . . . . . . . . . . .. 116 39,7
Pheidole pallidula . . . . . S 121 444
Pogonomyrmex coarctatus. . . . . . . . . . . . 126 39,1
Eciton burchelle . . . . . . . . . . .. .. .. 128 43,1
Ectatomma opaciventris . . . . . . . . . . . . . 128 29,9
Plagiolepis pygmaea . . . . . . . . . . . . . 131 43,9
Holcoponera curtule . . . . . . . . . . . . .. 137 45,2
Myrmica laevinodis . . . . . . . . . . . . .. 148 45,5
Cataglyphis bicolor. . . . . . . . . . . .. .. 148 30,4
Digcamma rugosum Vagens . . . . . - . . . . . 153 36,5
Acantholepis frauenfeldi . . . . . . . . . . .. 155 47,0
Myrmica rubide. . . . . . . . .. ... ... 160 49,4
Aphaenogaster testaceopilosa . . . . . . . . . . . 161 51,8
Liometopum sinense . . . . . . . . . . . ... 163 49,2
Crematogaster scutellaris . . . . . . . . . ... 168 46,9
Azteca millers, . . . . . . . . . . ... ... 168 49,3
Oecophylla smaragdina . . . . . . . . . . . .. 168 41,5
Camponotus japonicus . . . . . . . . . . . . . 173 41,9
Dolichoderus bituberculatus . . . . . . . . . .. 174 51,0
Camponotus vagus .. . . . . . . . . . . . . .. 177 41,0
Tetramorium caespibum . . . . . . . . . . . . . 179 50,3
Ephebomyrmex naegels . . . . . . . . . . . .. 180 51,2
Messor minor. . . . . . . . . . .. e . 182 52,4
Solenopsis saevissime . . . . . . . e e 184 56,3
Colobopsis truncate . . . . . . . . . . . ... 188 _ 51,8
Acromyrmex muticinodis . . . . . . . . . L. 192 52,5
Atta sexdens . . . . . . e e e e 192 51,6
Lasius brevicornis . . . . . . . . . . . . . . . 197 55,0
Formica sanguimen. . . . . . . . . . . . . .. 203 35,8

sprechen. Die niedrigste Stufe nimmt Amnergates ein, eine Art, welche
den biologisch extremen Degenerationstypus darstellt. In etwas hoherer
Stufe kommt Ponera eduardi, eine Species, welche, wie oben erwdhnt,
primitive und degenerative Ziige aufweist. Hiernach folgen in zu-
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nehmender Hohenstufe die biologisch tiefstehenden Myrmicinen, sowie
die untersuchten Dorylinenarten, dann die hochspezialisierten Ponerinen
und die eine biologische Mittelstellung einnehmenden Myrmicinen. End-
lich geht die Reihenfolge iiber die Dolichoderinen, die krnersammelnden
und pilzziichtenden Myrmicinen bis zu den héchststehenden Campono-
tinenarten (Formica).

Daraus ist nun ersichtlich, daB der Grad der Ausbildung der Corpora
pedunculata mit der Héhe des biologischen Verhaltens in Wechselwirkung
steht, mit anderen Worten, je grofler diese Gebilde im Vergleich zu den
anderen Teilen des Ameisengehirns sind, um so hher ist auch das Seelen-
leben der betreffenden Art einzuschétzen.

Beachtenswert ist dabei die Stellung der einzelnen Unterfamilien; so
entsprechen, dem Grad der Ausbildung der assoziativen Zentren nach, die
hochspezialisierten Ponerinen etwa den mittelmafiig begabten Myrmi-
cinen, wihrend die meisten Dolichoderinen und Camponotinenvertreter
einen durchschnittlich gleichgroien Index wie die héherstehenden Myr-
micinen aufweisen. Dies entspricht auch der auf Grund von morpho-
logischen sowie biologischen Merkmalen gemachten systematisclren Ein-
teilung der Formiciden, wonach die Ponerinen als die primitivste, die
Camponotinen als die hochststehende Unterfamilie angesehen werden.

8. Geschlechtsdimorphismus und Gehirnzentren.

ForeL beobachtete als erster, daBl die Gehirne der drei Ameisen-
kasten in bezug auf ihre GroBe verschieden sind. Diese Tatsache be-
stitigten spidter mehrere Autoren, unter anderen Z1EGLER, THOMPSON
und PrETsCcHKER. Letzterer berechnete sogar das Volumen der Corpora
pedunculata von Camponotus und fand, dafl die Arbeiterinnen die grof3-
ten, die Weibchen die zweitgréften und die Mannchen die kleinsten pilz-
formigen Korper besitzen. Diese Ansichten wurden teilweise von WHEE-
LER (38a) bestritten. Er fand némlich bei den drei Kasten von Formica
glacialis keine strengen Unterschiede in der Ausbildung der Corpora pe-
dunculata. Auch bei Pheidole instabilis sollen nach ihm die Weibchen
ebenso gut entwickelte pilzférmige Kérper wie die Arbeiterinnen be-
sitzen, wahrend diese Gebilde bei den Mannchen sehr klein sind. WHEE-
LER betrachtet zwar das Mannchengehirn als minderwertig, glaubt aber
jedoch, dall man nicht berechtigt ist, das Weibchenhirn als unterlegen
von dem der Arbeiterin einzuschitzen. Es ist wahr, sagt er, dal das Ge-
hirn der Arbeiterin relativ gréfier ist, man kénnte aber das gréBere Hirn-
volumen als einen embryonalen Charakter auffassen. Er nimmt somit
an, daB die Arbeiterinnen in ihrer Entwicklung gehemmte Weibchen sind
und stiitzt sich auf die Tatsache, dafl das Hirn beim Embryo gréfere Pro-
portionen im Vergleich zum tibrigen Korper aufweist.

Diese Ansicht WaERLERs iiber das Weibchengehirn scheint jedoch
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nicht richtig zu sein. Erstens beruhen diese Vergleiche der Gehirne auf
bloBen Schitzungen, wobei hauptsichlich die GroBe der Stielglobuli be-
riicksichtigt wurde; zweitens hat WHEELER die absoluten GroBen der
Corpora pedunculata der zwei Kasten zum Vergleich herangezogen, wéh-

Abb. 21. Die Gehirne der drei Kasten von Messor minor RoG., bei gleicher VergréBerung (72 X)-

rend, wie schon erwahnt wurde, nur die relativen Werte der assoziativen
Zentren zum Vergleich geeignet sind. Obwohl in den meisten Féllen die
absolute Grole der Corpora pedunculata der Arbeiterin die des Weib-
chens tbertrifft, so gibt es jedoch Arten, bei denen dieses Verhiltnis
umgekehrt ist (Abb. 21). '

Um einen Uberblick der GroBenverhaltnisse bei den Geschlechtstieren



160 G. Pandazis: Uber die relative Ausbildung

verschiedener Ameisenarten zu gewinnen, habe ich eine Anzahl von Weib-
chen und Ménnchen untersucht und die Ergebnisse unten tabellarisch
angegeben.

Wir ersehen aus dieser Tabelle, daB nicht immer die Arbeiterinnen die
grofieren Corpora pedunculata besitzen, sondern (wie dies bei Messor,
Solenopsis, Atta, Formica und Camponotus der Fall ist) dall oft die ab-
solute GroBe der assoziativen Zentren beim Weibchen hoher sein kann.
Es ist nun klar, daB ein Vergleich dieser Zentren unter alleiniger Beriick-
sichtigung der absoluten Werte zu Irrtiimern fithren kann ; denn das Ge-
samthirn der Weibchen hat im allgemeinen einen gréBeren Volumenindex
als das der Arbeiterinnen, wobei aber die Ausbildung der einzelnen Zen-
tren, unter sich verglichen, nicht derjenigen einer § entspricht. Rich-
tiger ist also, die relativen Werte der einzelnen Zentren zum Vergleich
heranzuziehen, wie dies in der unten angegebenen Tabelle geschehen ist.

Aus dem Vergleich dieser relativen Groflen geht nun hervor, dafl die
assoziativen Zentren der Weibchen der untersuchten Arten stets einen
geringeren Ausbildungsgrad als die der Arbeiterinnen aufweisen, wihrend
die Minnchen die kleinsten Corpora pedunculata besitzen. Die Seh-

a) Die absolute Grofe der Gehirnzentren.

Corpora Lobi Lobi optici PrE?gjg;e- Gesamt-

Species pedunculata| olfactorii brom hirn

emm emm ecmm cmm emm
Messor minor §. . . . . 0,01103 | 0,00333 | 0,00064 | 0,00605 | 0,02105
R o R 0,01621 | 0,00674 | 0,01929 | 0,01025 | 0,05249
. w3 .. 0,00156 |- 0,00105 | 0,00635 | 0,00295 | 0,01191
Pheidole pallidula 3§ . . . 0,00305 | 0,00125 | 0,00005 | 0,00252 | 0,00687
. . . L. 0,00195 | 0,00113 | 0,00217 | 0,00265 | 0,00790
Myrmica laevinodis § . . 0,01114 | 0,00416 | 0,00169 | 0,00749 | 0,02448
. ” Q.. 0,01207 | 0,00517 | 0,00400 | 0,01006 | 0,03130
Solenopsis fugax ¢ . . . 0,00065 | 0,00044 | 0,00001 | 0,00086 | 0,00197
” w @ .. 0,00136 | 0,00093 | 0,00272 | 0,00203 | 0,00704
" P S 0,00058 | 0,00051 | 0,00339 | 0,00183 | 0,00631
Atta sexdens 3 . . . . . 0,02512 | 0,00866 | 0,00180 | 0,01311 | 0,04871
5 w ... .. 0,03298 | 0,01618 | 0,02700 | 0,02141 | 0,09757
Acromyrmex mubicinodis § | 0,01469 | 0,00458 | 0,00108 | 0,00765 | 0,02800
” . Q 0,00823 | 0,00288 | 0,01048 | 0,00531 | 0,02690
' . & 0,00589 | 0,00204 | 0,00781 | 0,00550 | 0,02124
Formica sanguinea . . . 0,02356 | 0,00760 | 0,02299 | 0,01158 | 0,06573
2 » @ .. 0,03212 | 0,00891 | 0,03970 | 0,01790 | 0,09863
2 " 3 .. 0,01273 | 0,00624 | 0,05033 | 0,01409 | 0,08339
Camponotus vagus $* . . 0,03313 | 0,01395 | 0,01402 | 0,01870 | 0,07980
. ey .. 0,03988 ' 0,01556 | 0,02735 | 0,02693 | 0,10972

1 MittelgroBe .
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b) Die relative GroBe der Gehirnzentren.

. egg;i?ﬁ:ta Lobi olfactorii Lobi optiei ngtdégg_
Species N rebrum
Hirn Prot. | Hirn | Prot. | Hirn Prot. [in % des
% % % % % % Hirns
Messor minor 3. . . . . . 52,4 | 182 15,8 | 55,0 3,1 10,6 | 28,7
» w D e 30,9 | 158 12,8 | 658 | 36,8 | 188 19,5
» o S e 134 | 52,9| 10 35,6 | 52,9 | 214 247
Pheidole pallidula § . . . . | 444 121 18,3 | 49,8 0,7 2,01 36,6
“ 2 Q. ... 247 736 143 426 | 275 | 8L9| 335
Myrmice loevinodis §. . . . | 45,6 | 148 17,0 | 55,6 6,91 2286 30,6
» » @ . . .| 3861120 16,5 | 514 | 128 | 39,8 32,1
Solenopsis fugax § . . . .| 33,2 755] 22,6 | 51,7 0,4 1,1} 40,9
» w 9 .. .. ] 20 67 13 45,6 | 38 136 29
» w & ... 92 31,8 81| 28 53,7 | 185 29
Atta sexdens 3. . . . . . . 51,6 | 192 17,8 | 66,0 371 13,7 26,9
" " @ ... ... 33,8 | 154 16,5 | 75,5 | 27,7 | 126 22
Acromyrmex muticinodis § . | 52,5 | 192 16,4 | 59,9 3,8 14,1 27,3
" " Q.1 30,6 | 155 10,7 | 54,2 | 39,0 | 197 19,7
» » g .| 27,7 | 107 9,6 | 37 36,7 | 142 26
Formica sanguinea ¥ . . . . | 35,8 | 203 11,6 | 65,6 | 35 198 17,6
” » @. .. .| 324,179 9,3 | 49,8 | 40,2 | 222 18,1
» w & .. .| 152 ] 904 76| 443 | 60,3 | 357 16,9
Camponotus vagus § . . . . | 41,0 | 177 175 | 745 1| 176 | 75 23,4
» s .. . .| 366 | 148 14 578 | 25 101,6 | 24,4

zentren sind bei den Geschlechtstieren besser ausgebildet, wobei die
Mannchen stets die groBten, die Weibchen die zweitgréBten Augenlappen
besitzen. Hine Ausnahme davon macht das Acromyrmex-Minnchen,
dessen Sehlappen geringer ausgebildet sind als beim Weibchen; auch die
assoziativen Zentren dieser Kaste weisen keinen so niedrigen Entwick-
lungsgrad auf.

Betreffs der Riechzentren sind die Ergebnisse keine einheitlichen;
wahrend bei den meisten untersuchten Arten die Arbeiterinnen die besten
Riechlappen besitzen, ist dies bei Messor minor und Atta sexdens nicht der
Fall. Hier weisen die Weibchen relativ besser ausgebildete Riechzentren
auf.

Wenn wir von diesen vereinzelten Ausnahmen absehen, so stimmen
die iibrigen Resultate mit der Biologie der einzelnen Kasten iiberein. Dasg
Mannchen stellt die niedrigste Stufe vom Seelenleben beim Ameisenstaat
dar, der Zweck seines Lebens ist nur die Auffindung des Weibchens zur
Befruchtung, und weil die Begattung meistens in der Luft stattfindet, ist
es mit machtigen Sehlappen ausgeriistet, und da Geruchsempfindungen
dabei eine geringe Rolle spielen, sind. die Lobi olfactorii reduziert.

Das Weibchen braucht wohlentwickelte Sehlappen, damit es sich beim

Z. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 18. 11
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Hochzeitsflug zurechtfindet; ist nun die Befruchtung vollzogen, so be-
ginnt ein neues Leben, die Koloniegrindung. Dazu bendtigt das @ gut
ausgebildete Riechzentren, da ja Geruchsempfindungen bei der Brut-
pilege und den sonstigen Lebensbedingungen im Boden eine ausschlag-
gebende Rolle spielen. Es ist auch verstindlich, daB zu dieser Lebens-
weise ein gewisses Quantum von Instinktbetdtigung erforderlich ist,
welches mit einer relativ besseren Ausbildung der Corpora pedunculata
einhergeht.

Die héchste Stufe des Seelenlebens aber finden wir bei den Arbeite-
rinnen, welche sémtliche komplizierte Arbeiten im Staate zu verrichten
haben. Hier werden die héchsten Nervenzentren alltdglich in Anspruch
genommen und durch die Titigkeit der individuellen Erfahrung in ihrer
inneren Organisation verfeinert. Die Folge davon ist, daB diese Kaste
des Ameisenstaates die bestentwickelten Corpora pedunculata besitzt.
Die Hauptpforte fiir die fiir das Zustandekommen der plastischen Fahig-
keit notigen sensorischen Reize bilden bei der § die Lobi olfactorii, welche
dementsprechend hier am besten ausgebildet sind. Die Sehlappen stehen
hier, was funktionelle Bedeutung betrifft, im Hintergrund.

9. Messungsergebnisse hinsichtlich des Arbeiterpolymorphismus.

Im Ameisenstaate existiert oft neben dem sexuellen Dimorphismus
noch ein Polymorphismus der Arbeiterinnenkaste. Dieser kann ein
streng dimorpher sein, wobei man zwischen groBien Soldaten und kleinen
Arbeiterinnen zu unterscheiden hat, ohne daB Ubergangsformen vor-
handen sind (Pheidole pallidule u. a.), oder er kann inkomplett sein, wobei
zwischen den groBeren und kleineren Formen allerlei Uberginge ein-
geschaltet sind (Messor u. a.). Der urspriingliche Zustand ist natirlich
ein Monomorphismus der Arbeiterinnenkaste, wie man ihn bei den
primitiveren Ponerinen antrifft. Manche Arten (Solenopsis) sind nun da-
durch wiederum monomorph geworden, daBl die Soldatenkaste ver-
schwunden ist.

Der Polymorphismus prigt sich nicht nur durch morphologische
Unterschiede der einzelnen Unterkasten, sondern auch durch Besonder-
heiten im biologischen Verhalten aus. Betrachten wir eine Pheidole-
Kolonie, so konnen wir feststellen, dafl die Soldaten einen bestimmten
Dienst im Staate erfiillen, und zwar als Nestwichter ; auBerdem helfen sie
die erbeutete Nahrung zu zerstiickeln, zumal ja ihre Mandibeln dazu sehr
geeignet sind. Alle anderen Nestarbeiten werden von den kleinen Arbei-
terinnen besorgt.

Bei Atta haben die riesigen Soldaten eine dhnliche Aufgabe, sie be-
wachen das Nest und zerkauen die eingesammelten Blitter zu einem Brei
usw. Die groBeren und mittelgrofien § unternehmen hier von Zeit zu
Zeit Pliinderungsziige auf Biume und Straucher, um die zur Fiitterung
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der Pilzkulturen nétigen Blitter zu beschaffen. Sie sind auferdem mit
der Brutpflege und der Pilzgartendiingung betraut. Die kleineren § da-
gegen verlassen niemals
das Nest und haben die
Aufgabe, die Gérten zu
reinigen und die Sporen
von fremden Pilzen, wel-
che die behaarten grofien
$vonauBenmitschleppen,
zu entfernen (MOLLER)
(Abb. 22).

Bei Arten, die einen
inkompletten Polymor-
phismus aufweisen, sind
die Makrergaten, wie
(GoETscH an verschiede-
nen Messor-Arten festge-
stellt hat, viel trager und
weniger lebhaft als die Mi-
krergaten; auch die wich-
tigsten Nestarbeiten wer-
den hauptsichlich von
letzteren ausgefiihrt. Da-
mit goll nicht gesagt wer-
den, daB die Makrergaten
sich jeder Arbeit im Staate
fernhalten, denn man
kann sie stets anfast allen
Arbeiten teilnehmen se-
hen; ihre Arbeitsleistung
ist aber minimal, denn
kaum haben sie etwas an-
gefangen, so verlassen sie
nach sehr kurzer Zeit die
begonnene Arbeit und

wenden sich einer neuen
. Abb. 22. Kopfumrisse von dtta sexdens LINNE; a die Kopfe
zu oder sie verharren an der verschiedenen Arbeiterinnenunterkasten iileinauder ge-
einer Stelle. zeichnet, (Soldat, grogerer und kleinerer Arbeiter); b der Kopt
. . eines Weibchens von Atta sexdens. 12 X vergr.
Es schien mir nun von

Interesse zu sein, auf diese Unterschiede der einzelnen Unterkasten

einzugehen und dabei festzustellen, ob sie mit dem CGrad der Aus-

bildung der verschiedenen Gehirnzentren in Zusammenhang zu bringen

sind. Es miiften also, nach den in den vorigen Kapiteln erwihnten
11%*
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Befunden, die Soldaten und die groBeren Arbeiterinnen, welche eine
relativ geringere Instinktbetétigung aufweisen, auch einen niedrigeren
Entwicklungsindex (als die begabteren kleineren Arbeiterinnen) der
assoziativen Zentren haben. Bevor wir aber auf diese Vergleiche ein-
gehen, miissen wir den Girad der individuellen Variation in der Aushildung
der Gehirnzentren berticksichtigen. Zu diesem Zwecke miifite man
eigentlich eine streng monomorphe Art wihlen und dann den prozen-
tualen Anteil der einzelnen Gehirnzentren bei mdéglichst vielen Indi-
viduen bestimmen. Solche streng monomorphe Arten gibt es aber (ab-
gesehen von solchen sekundir gewordenen monomorphen Myrmicinen)
nur innerhalb der Familie der Ponerinen. Da ich nun das nétige Material

70 70
60l- 6ol
501 S0
¥ 40+
30+ 30
a0 20
7? _]_‘1 7% .
0575 9625 G675 G725 G775 Q525 0,575 0,625 0675 G725
Abb. 28, Kopflangenkurve bei Pheidole Abb. 24. Kopibreitenkurve bei Phreidole
pallidulo. pallidula.

davon nicht zur Verfiigung hatte, fiithrte ich diese Vergleiche bei der
Unterkaste einer streng dimorphen Art, bei Pheidole pallidula, aus. Ich
bin nun so vorgegangen, daBl ich zuerst die Kopfdimensionen bei mog-
lichst vielen Individuen () eines Nestes mafB und sie dann mit denen des
Gehirns verglich.

Abb. 23 gibt die Variationskurve fiir die Kopflinge von 80 Arbei-
terinnen von Pheidole pallidula, Abb. 24 die Kurve fiir die Kopfbreite
an. Als Kopilingenma8 diente mir der Abstand vom oberen Rande des
Kopfes bis zum Clypeus, fiir die Kopfbreite verwendete ich den Abstand
zwischen den beiden Augen. Wie wir aus den Tabellen ersehen, betrigt
die Kopflinge bei 75% der Arbeiterinnen 0,6—0,65 mm, die Kopfbreite
0,55—0,6 mm, mit anderen Worten herrscht unter den § eines Pheidole-
Staates ein ziemlicher Monomorphismus. Bei der Berechnung der
Schwankungen in der Ausbildung der Gehirnzentren beriicksichtigte ich
nur die assoziativen Zentren, denn die relative Grofe der primiren
Sinneszentren weist keine merklichen Unterschiede auf. Der prozentuale
Anteil der Corpora pedunculata schwankt bei den Pheidole-Arbeiterinnen
zwischen 120 und 123% des undifferenzierten Protocerebrums. Wenn wir
nun aus den Kopf- und Assoziationszentrendimensionen eine Korre-
lationskurve zusammenstellen, so erhalten wir Tabelle 3. Wie aus ibr
hervorgeht, entspricht den meisten Individuen ein Ausbildungsgrad der
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Tabelle 3. Korrelationskurve der Kopffliche (Léinge X Breite) und der
assoziativen Zentren bei Pheidole pallidula.

% 2,75—38,30 mmw 3,30—3,90 mm | 3,90—4,565 mm | 4,65—5,25 mm | 5,25—6,0 oM
120 4 6

121 2 34 1

122 2 12 2 1

123 7 3 2

124 1 1 2

Corpora pedunculata von 121-—122% des undifferenzierten Protocere-
brums. Die héheren Werte (123 und 124%) entsprechen Individuen,
welche auch groflere Kopfdimensionen besitzen, wihrend die niedrigeren
Assoziationszentrengrofien mit den kleineren Xopfdimensionen zu-
sammenfallen. i

Wir kénnen also sagen, dafi die Schwankungen in der Ausbildung der
Assoziationszentren bei den relativ monomorphen Arbeiterinnen sehr
klein sind; dies ist insofern von Bedeutung, als wir sicher sein kénnen,
daB die bei der Untersuchung der biologisch verschiedenen Arten er-
haltenen Vergleichszahlen, welche ziemlich grofie Unterschiede unter sich
aufweisen, nicht von der individuellen Variation bedingt sind, sondern

30+ 30
25} 25t
20+ 20+
75 L 751
70 0
I3 3] 5k
705 175 125 135 45 155 165 0875 105 175 125 735 145 155
Abb. 25. Kopflaf]genkurve bei Messor Abb, 26, Kopfbreitenkurve bei Messor
minor. mEnor.

daB es wirklich Zusammenhénge zwischen der Instinktbetdtigung und
der Ausbildung der assoziativen Zentren gibt.

Wie verhalten sich nun dazu die polymorphen Arten? Um einen
Uberblick iiber die Beziehungen zwischen Kopfdimensionen. und Aus-
bildung der Corpora pedunculata zu gewinnen, habe ich #hnliche Mes-
sungen an Messor minor ausgefithrt. Abb. 25 stellt eine Variationskurve
der Kopflange, Abb. 26 der Kopfbreite dar. Erstere schwankt zwischen
1,0—1,60 mm, letztere zwischen 0,95—1,50 mm. Beide Kurven sind bei
weitem nicht so steil wie bei Pheidole, es herrscht also hier ein gradueller
Polymorphismus. Versuchen wir also, diese Dimensionen mit denen der
Assoziationszentren zu vergleichen, so erhalten wir die Korrelations-
kurve Nr. 4.
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Tabelle 4. Korrelationskurve der Kopffliche (Linge X Breite) und der
assoziativen Zentren bei Messor minor.

o 95—11mm| 1182 | 132—156 | 156—182 | 182-21

21—24 mm.
mm mm mm mm

177
178 3
179
180 2
181
182
183
184
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Aus dieser ersehen wir, dal hier andere Verhiltnisse vorliegen. Die
relativ groften Assoziationszentren gehsren den mittelgroBen Individuen,
wihrend diese Indices mit Zunahme der Kopfdimensionen abnehmen.
Auch bei abnehmender Kopfgréfe bemerkt man eine Verminderung der
GroBenindices fiir die Corpora pedunculata, wobei aber diese keine so
groBe wie bei den Makrergaten ist.

Die Makrergaten besitzen also entsprechend ihrem trigeren biologi-
schen Verhalten geringer ausgebildete Corpora pedunculata; sie nihern
sich insofern den Weibchen, als ihre Sehlappen einen besseren Ausbil-
dungsgrad aufweisen. Ahnlich wie Messor verhalten sich die groBeren
Individuen bei Myrmica rubida, wo der Polymorphismus jedoch kein so
ausgesprochener ist. Bei Pogonomyrmex coarctatus fand ich folgende
Zahlen:

Mikrergate: Absolute GroBe der Corpora pedunculata
Makrergate: » s s » »

Mikrergate: Relative ,, ,,
Makrergate: » PR

0,0060271 cmm,
0,0119812 ,,
126% d. undiff. Protoc.
. » 111% ,, » 5
Etwas abweichende Verhaltnisse liegen bei A#la vor; hier hat sich
neben dem vorhandenen Polymorphismus eine Soldatenkaste heraus-
gebildet. Uber die Biologie der einzelnen Unterkasten sprachen wir be-
reits im Anfang dieses Kapitels. Die quantitative Bestimmung der Ge-
hirnzentren gab die folgenden Resultate:

W

pegf’]if;?ﬁzm Lobi olfactorii | T.obi optici Zigft{g;ﬁ%‘fgt*o_

TUnterkasten cerebrum in %

Hirm | Prot. | Him | Prot. | Him | Prot. | o Gesram thirne

Yo % % % % % )

Mikrergate . . . . . 54,6 | 188 142 | 50 2,3 8,8 28,9
Makrergate . . . . . 51,6 | 192 17,8 | 66 3,7 13,7 26,9
Soldat . . . . . . . 45,1 184 18,0 | 74,5 | 12,7 52,4 24,2
‘Weibchen . . . . . 33,8 154 16,5 | 75,5 | 27,7 | 126 22,0
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Vergleichen wir diese Befunde mit dem biologischen Verhalten der
einzelnen Unterkasten, so stellen wir eine groBe Ubereinstimmung fest.
Die Makrergaten erfiilllen im Atia-Nest die meisten Arbeiten und sind
auch diejenigen, die die Beziehungen mit der AuBenwelt aufrecht er-
halten; ihre Corpora pedunculata sind die bestentwickelten. Die Mikr.
ergaten verlassen niemals das Nest, ihre Augenlappen sind klein; ent-
sprechend dem mehr oder weniger beschrinkten Aktionsradius besitzen
sie kleinere assoziative Zentren. Am kleinsten sind schliefilich diese Ge-
bilde bei den Soldaten, welche meist geringe Arbeit im Staate leisten. Die
GroBe der priméren Sinneszentren, sowie die riesige Ausbildung des Ge-
samthirns bei den Soldaten bringen diese dem Weibchen naher.

Bei den streng dimorphen Arten besitzen die Soldaten ebenfalls klei-
nere Corpora pedunculata. So schwankt die relative GroBe dieser Gebilde
bei den Soldaten von Pheidole pallidule zwischen 102—107% des un-
differenzierten Protocerebrums, bei den von Colobopsis truncata zwischen
176—180% , wahrend die Arbeiterinnen der letzteren Art eine Schwan-
kung der GroBe der Corpora pedunculata zwischen 186—190% aufweisen.

Wir kénnen also die Ergebnisse folgendermalen zusammenfassen:
a) Bei monomorphen Arten schwankt die relative Grofle der assoziativen
Zentren um minimale Betrdge. b) Bei Arten, die einen graduellen Poly-
morphismus aufweisen, entsprechen die hoheren Assoziationszentren-
werte den mittelgrofen Individuen, wihrend die Mikrergaten und in
einem grofleren MaBe die Makrergaten relativ kleinere Zentren besitzen.
c) Bei streng dimorphen Arten besiftizen die Soldaten geringer ausgebildete
pilzférmige Kérper als die Arbeiterinnen. d) Bei polymorphen Arten,
welche eine Soldatenkaste besitzen, ist diese mit kleineren Zentren ver-
sehen, wihrend die anderen Unterkasten entsprechend ihrem biologi-
schen Verhalten verschieden ausgebildete Corpora pedunculata aufweisen.

Wir diirfen natiirlich diese Resultate nicht als eine Regel verall-
gemeinern, sondern miissen vielmehr von Form zu Form die Befunde mit
dem biologischen Verhalten beurteilen.

10. Zusammenfassung,.

Obwohl die Gehirne der verschiedenen Ameisenarten im Prinzip
gleichartig gebaut sind, so zeigen doch die einzelnen Gehirnteile Unter-
schiede in ihren GroéBenverhéltnissen. Die Ausbildung der verschiedenen
Gehirnzentren ist von der Lebensweise abhingig; wihrend die primiren
Sinneszentren von dieser direkt in ihrer Entwicklung beeinfluBt werden,
ist diese Abhéngigkeit bei den assoziativen Zentren eine indirekte.

Die relative GroBe der Corpora pedunculata nimmt bei steigender
Hohe der Instinkthetidtigung zu, diese Gebilde scheinen also wirklich ein
Zentrum hoherer psychischer Funktionen zu sein.

Von den drei Kasten des Ameisenstaates besitzen die Mannchen die



168 G. Pandazis: Uber die relative Ausbildung

kleinsten pilzférmigen Koérper, die Arbeiterinnen die gréfiten, wihrend
die Weibchen eine Mittelstellung einnehmen.

Bei polymorphen Arten besitzen die mittelgroflien Arbeiterinnen die
bestentwickelten Corpora pedunculata, wihrend Makrergaten und Mikrer-
gaten eine geringere Ausbildung dieser Zentren aufweisen. Die Soldaten
haben stets kleinere pilzformige Kérper als die Arbeiterinnen.
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