Zeitschrift fir Zellforschung 81, 511536 (1967)

Uber den Feinbau des Neuropils im Corpus pcdunculatum
der Waldameise

Elektronenoptische Untersuchungen *

ULRICH STEIGER **

[nstitut fiir Hirnforschung der Universitit Ziirich

Eingegangen am 20. Februar 1967

Summary. 1. The neuropil of the corpora pedunculata was examined with phase- and
electronmicroscope in two species of ants: Formica rufa and Camponotus ligniperdus. 1t
consists of a fine feltwork of fibers with interspersed synaptic glomeruli.

2. The glomeruli contain a large presynaptic end knob with dozens of small postsynaptic
endfeet attached to its surface. This is characteristic of the diverging type of glomerular
organization. The presynaptic endknob contains clear vesicles (300600 A) and dense-
cored vesicles (1000—1500 A), mitochondria and glycogen granules.

3. Two types of junctions can be differentiated between pre- and postsynaptic membranes:
a) “active regions’ (synapses) and b) “tight junctions . The synapses have all the features of
chemical junctions seen in the vertebrate nervous system. They are confined to the external
surface of the presynaptic end knob. The “tight junctions™ are located at the external and
at the internal surface as well. In the latter case. they are formed by invagination of post-
synaptic dendritic branches, whose membranes are fused throughout with the presynaptic
membrane (“intrinsic” tight junction). Dendro-dendritic tight junctions are found frequently
between postsynaptic processes.

4. " Light” and ““dark” glomeruli may be differentiated depending on the vesicular,
mitochondrial and glycogen content of the presynaptic end knob.

5. The glial elements within the neuropil arise from perikaryva which are located at the
border between perikaryon layer and neuropil; they are rather sparsely found in the vicinity
of the glomeruli.

Zusammenfassung. 1. Mittels Phasenkontrast- und Elektronenmikroskop wurde das Kelch-
neuropil der Corpora pedunculata von zwei Ameisenarten: Formica rufa und Camponotus
ligniperdus untersucht. Bei beiden besteht das Neuropil aus einem feinmaschigen Faserfilz
mit dicht eingestreuten synaptischen Glomeruli.

2. Die Glomeruli kommen dadurch zustande, dal} sich um einen zentral gelegenen pra-
synaptischen Endkolben viele postsynaptische Fasern rosettenformig gruppieren. Es handelt
sich also um Glomeruli mit Divergenz-Schaltung. Der Endkolben enthilt neben Mitochon-
drien und Glykogenkérnchen sowohl helle Blischen (300—600 A) als auch granulierte (1000
bis 1500 A).

3. Zwischen pri- und postsynaptischen Faserendigungen gibt es zwei besondere Arten
von Membrankontakten: a) ,,aktive Stellen” (Synapsen im engeren Sinne) und b) ..tight
junctions®. Die Synapsen zeigen alle Merkmale chemischer Haftstellen bei Wirbeltieren und
beschrinken sich auf die aullere Oberfliche des priasynaptischen Endkolbens. Die ,.tight
junctions** finden sich sowohl an der Aullenfliche. wie im Inneren des Endkolbens. Im letzteren
Falle werden sie durch invaginierte postsynaptische Dendritenaufzweigungen gebildet, deren
Membranen durchwegs mit der priasynaptischen Axonmembran verschmolzen sind (sog. in-
trinsische ..tight junctions™). Auch dendro-dendritische tight junctions™ im Bereiche der
postsynaptischen Faserendigungen kommen hiufig vor.

* Mit Unterstiitzung des Schweizerischen Nationalfonds fiir wissenschaftliche Forschung
(Kredit Nr. 3807).

** Fiir die unentbehrliche technische Hilfe mochte ich Friulein (. SANDRT meinen besten
Dank aussprechen.
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4. Nach den‘1‘ Inhalte der Enqulben kénnen zwei Varianten von Glomeruli unterschieden
werder{ : ,,Helle : und ,,Dgnkle“. Sie unterscheiden sich durch den verschiedenen Gehalt an
synaptischen Blidschen, die verschiedene GréBe und Zahl der Mitochondrien, sowie im Gly-
kogengehalt. : 4

5. Die gliose Durchwirkung des Neuropil andi i i
. pils geht von randstandi Perik !
Bereiche der Glomeruli ist sie eher spirlich. o

Einleitung

Die Corpora pedunculata der Ameise sind paarig angelegte, kuppelartige Vor-
wolbungen des Oberschlundganglions und gelten seit DusarpiN (1850) als hochste
Stufe der zentralnervosen Integration der gesellig lebenden Insekten. Levpic
(1§64) setzte die vergleichenden Studien dieser schon damals als ,,Gehirn* be-
zeichneten Gebilde bei Biene, Hummel, Wespe und Ameise fort und verwies
ebenfalls auf die Korrelation zwischen ,,geistiger Begabung*‘ und cerebraler Ent-
wicklungsstufe. Sein Schiler Forer sagte 1901 : ., Komplizierte Instinkte und
deutlich nachweisbare geistige Fihigkeiten (Gedichtnis, Plastizitit etc.) haben
vor allem die Arbeiter, viel weniger die Weibchen. Unglaublich dumm sind die
Ménnchen ... Diese Tatsachen erleichtern sehr die Vergleichung des Denkorganes
d.h. des Gehirnes (Corpora pedunculata) bei den drei Geschlechtern. Dasselbe ist’
SGE[I‘ grol} beim Arbeiter, viel kleiner beim Weibchen, fast ganz verkiimmert beim
Ménnchen.** Diese Hypothese wurde durch morphometrische Untersuchungen von
v. ALTEN (1910), P1ETSCHKER (1911), ZIEGLER (1912), THOMPSON (1913)b Brun
(19%3), Panpazis (1930) und JawLowskr (1934/35 und 1959) bestitigt W(;bei die
Bezﬁmhungen zwischen ,,Gehirn‘* und Verhalten nicht nur bei den Mitbgliedern ver-
schiedener Kasten des Ameisenstaates, sondern auch bei zahlreichen anderen
Ordnungerll und Gattungen von Insekten analysiert wurden. HANSTROEM ( 1926)
konnte zeigen, dall die Ameisenarbeiterinnen unter allen Insekten die gréften
Corpora pedunculata aufweisen (relativ zum Gesamtvolumen des Protocere%rmns)
Dc.)ch warnte HOLMGREN schon im Jahre 1916, auf Grund sehr ausgedehnteml
glznstudien bei TArthropoden, vor einer allzu oberflichlichen (im wortlichen Sinﬁe)
F: i;i(;lllltngs\\;fgzz g1.1nd gab den Differenzierungsmerkmalen im histologischen

Auch die histologischen Untersuchungen der Corpora pedunculata bei Ameisen
gehen auf Dusarpin (1850) und LEypIG (1864) zuriick. Aber erst FLOEGEL (1878)
gelangen vollstandige Schnittserien durch das Gehirn der Ameise, die zufolee ihrer
technischen Vollkommenheit noch heute unsere Bewunderung ve;dienen KgENYON
(1896) konnte auf Grund brauchbarer Silberimprignationsmethoden N &I;eres iber
d(lan Aufbau der Leydigschen Punktsubstanz (bei Bienen) aussagen. Seine Analyse
die von SANCHEZ (1940) und erst kiirzlich von VowLEs (1955) auch experimerf;ell,
bestatigt wurde, ergab, daf} die Stammfortsitze der sog. Globulizellen der Corpor
pedunculata kurz nach dem Austritt aus dem Zellager ein Dendritensystem inpdia
Punktsubs.tanz ausstrahlen. Diese Dendritenbdumchen fiillen einen winzi er(i
kugel.f(")rmlgen Raum aus, in welchem sie mit afferenten Nervenfasern syna tis%h
Yerbmdungen eingehen. Seit HaNsTROEM (1926) wurden die Agglomeraiionez
im }\Teurol.}il immer konsequenter als ,,Glomeruli* bezeichnet. Er #uBerte sich
darub'er wie folgt: , Wir wissen zwar nicht viel iiber die anatomische Grundi
der. hf’)heren Tatigkeit der Gehirnzentren, aber bei den Arthropoden ist es cha aie
teristisch, daB je hoher die letztgenannten differenziert sind, um so mehr trittr?iic;
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Glomerulistruktur des Neuropils zutage. Die Glomeruli kommen dadurch zu-
stande, daB} die Nervenfasern sich innerhalb eines bestimmten Gebietes allméhlich
feiner und feiner verzweigen, um sich zuletzt mit den Endbidumchen gegenseitig
su verbinden. Er schlieBt daraus, daB die assoziative Leistungsféhigkeit von
der Anzahl der Glomeruli abhangt.

Die Schwierigkeiten, die sich der Lichtmikroskopie bei der Untersuchung des
Insekten-Neuropils entgegenstellen, wurden von Cajar und SANcHEZ (1915) im
folgenden Satze veranschaulicht: ,, En los insectos, los axones y sus ramificaciones
en los plexos terminales de la ,,Punktsubstanz™ son de una delicadeza incompa-
rable.* Von TrusILLO-CEN0Z und MELAMED (1962) stammen die ersten elektronen-
mikroskopischen Bilder vom Neuropil der Corpora pedunculata bei zwei Insekten-
arten (Archophileurus vervex und Acromyrmex lundi). In der vergleichenden
Untersuchung werden diese Bemiithungen mit Hilfe einer verbesserten Fixations-
technik fortgesetzt. Dabei interessieren vor allem die synaptischen Spezialstruk-
turen und die funktionelle Polaritit der am Glomerulus beteiligten Synapsen,
welche in den friiheren Untersuchungen noch nicht eindeutig erfafit werden
konnten. Auch die Beziehungen zwischen glidsen und nervésen Elementen sollen

gebiihrend berticksichtigt werden.

Material und Methoden

Zur Untersuchung gelangten Arbeiterinnen von zwei verschiedenen Ameisenarten’:
Formica rufa var. lugubris Zrrt. und Camponotus ligniperdus. Zur Entnahme des Gehirns
wurden die Ameisen mit CO, anaesthesiert und mit Klebestreifen auf einer Kartonplatte
fixiert. Nach Abschneiden des gesamten Kieferapparates unmittelbar hinter den Antennen-
abgiingen mittels Rasierklinge, wurde jeweils mit Augenschere und Uhrmacherpinzette unter
dem Stereomikroskop das Gehirn durch Wegschneiden der oberen Hiilfte der Chitinkapsel
von oben freigelegt. Nach Abtrennung von den umliegenden Geweben wurde das Gehirn
enukleiert und sofort in die Fixationslosung gebracht.

Die besten Resultate fiir die Elektronenmikroskopie ergab die kombinierte Aldehyd-
fixation nach Saparini, Bexsca und BARRNETT (1963) in folgender Modifikation:

a) Fixation in einer 6.5%igen Losung von Glutar(di)-aldehyd in 0.1 M Phosphatpuffer,
auf ein pH von 7.4 eingestellt, wihrend ca. 2 Std bei Zimmertemperatur.

b) Auswaschen bei ca. 4°C in einer Losung von 0,2 M Phosphatpuffer mit 0,22 M Sac-
charose, pH 7.4, die anfinglich mehrmals gewechselt wird. Die Gewebestiicke werden in
dieser Losung 6—8 Std im Kiihlschrank belassen.

¢) Nachfixation withrend 2 Std bei 4°C in 2%iger 0s0,-Losung in Paladepuffer (pH 7.4).

d) Entwiisserung in aufsteigender Alkoholreihe und iiber Propylenoxyd Einbettung in
Epikote 812 (Lurt, 1961).

Die Diinnschnitte wurden mit einem mit Glasmesser ausgeristeten Porter Blum-Ultra-
mikrotom hergestellt. Fur elektronenmikroskopische Ubersichtsstudien wurden die Diinn-
schnitte mittels mit Formvar befilmten Metalljsen aufgefangen und aut Einlochobjekttrager
gebracht, konstrastiert und anschliefend mit Kohle bedampft. Fiir Datailstudien wurden die
Schnitte z.T. auf Objekttragernetzchen mit kohlebedampftem Formvarfilm aufgefangen,
2.T. auf unbedeckte, feinmaschige Objekttrigernetzchen. Die Schnitte auf den Netzchen
wurden kontrastiert, wobei die Schnitte auf den nackten Netzchen nach der Kontrastierung
noch mit Kohle bedampft wurden. Samtliche Diinnschnitte wurden 2 Std auf wilriger, ge-
sittigter Uranylacetatlosung (Warson, 1958) und nachfolgend 1/, Std auf einer Bleihydroxyd-
losung (KarnNovsky, 1961; Methode B) kontrastiert. Geeignete Diinnschnitte wurden im
Elektronenmikroskop (Siemens Elmiskop I) untersucht. Fir die hergestellten Aufnahmen
wurden PrimérvergréBerungen zwischen 3000—40000fach verwendet. Die Anodenspannung

1 Die Ameisenspezies wurden liebenswiirdigerweise von Dr. H. Kurrer, Minnedorf/ZH,

bestimmt.
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war meistens 80 kV. Die Durchmesser der verwendeten Kondensoraperturblenden betrugen
400 und 200 p, diejenigen der Objektivaperturblenden 50 und 30 w. Bei stirkeren VergroQe-
rungen wurde zwecks Vermeidung von Kontaminationserscheinungen an den Diinnschnitten
die Objekttraumkithlung von Siemens verwendet, mit flissiger Luft als KihImittel.

Ein wichtiges technisches Anliegen besteht in der genauen Orientierung der Gewebestiicke
und in der Auswahl und Lokalisation der gewiinschten Stelle. Unser Vorgehen war folgendes:
Aus einem das intakte Gehirn enthaltenden, Eponblock wurden Schnitte hergestellt, die im
Phasenkontrastmikroskop kontrolliert wurden, und darauf der Eponblock im Mikrotom so
orientiert, dall moglichst exakte Frontalschnitte resultierten. Aus einem in dieser Weise
orientierten Block, von dem Abb. 2 (Phasenkontrast) herstammt, wurde das Gebiet des Unter-
schlundganglions und die linke Hirnhemisphéire weggetrimmt. Von der restlichen, im Block
verbliebenen Gewebefliche wurden Diinnschnitte hergestellt, die nur noch die beiden rechten
Pilzkorper mit den Neuropilkelchen und einen Teil der optischen Zentren enthielten. Diese
Diinnschnitte wurden auf Einlochobjekttriager aufgebracht. Von einem dieser Schnitte konnten
ca. 300 Aufnahmen bei 3000facher PrimirvergréBerung angefertigt werden. Die erstellten
Papiervergroferungen wurden zu einem ,,Puzzle* von ungefihr 4!/, m? bei 7500facher End-
vergroBerung zusammengefiigt, auf dem beide Neuropilkelche der rechten Hirnhilfte prak-
tisch vollstiindig sichtbar sind. Abb. 3 zeigt einen kleinen Ausschnitt dieses groBen Mosaik-
bildes, einen aus 17 Einzelbildern zusammengesetzten Teil des medialen Neuropilkelches.
AuBer dieser Ubersichtsorientierung, welche die Grundlage der genauen Identifikation aller
elektronenmikroskopischen Aufnahmen aus dem Corpus pedunculatum bildete, wurden inner-
halb jeder Schnittserie unmittelbar nach den Diinnschnitten ca. 1 u dicke Schnitte zur lokali-
satorischen Kontrolle im Phasenkontrastmikroskop angefertigt.

Resultate
1. Allgemeiner Aufbau des Neuropils in den Kelchen

Die Corpora pedunculata bestehen jederseits aus zwei Pilzkérpern, einem. me-
dialen und einem lateralen, die gleichartig gebaut zu sein scheinen. Sie enthalten
oberflichlich eine pilzhutdhnliche Perikaryenschicht und darunter kelchférmige
Neuropilzonen, wobei ein mittelstindiger Zellzapfen tief in den Neuropilkelch
eindringt (Abb. 1a und b). Zwischen der Perikaryenschicht und dem Neuropil der
Kelche erstreckt sich eine diinne, flichenhafte Grenzschicht von Faserhiillglia-
zellen, die von den sog. Stammfortsitzen der unipolaren Ganglienzellen biindel-
weise durchbrochen wird. Die Neuropilkelche miinden hinten in die nach ventral
und medial gerichteten Pedunculi, deren Neuropil eine vorwiegend faszikulire
Struktur aufweist. In den Pedunculi sind vermutlich die Afferenzen und Effe-
renzen der Neuropilkelche enthalten.

In der Phasenkontrast-Ubersichtsaufnahme (Abb. 2) eines Frontalabschnittes
durch die rechte Hemisphire des Ameisenhirns ist die Unterteilung der Corpora
pedunculata in Perikaryenschicht und Neuropil unverkennbar.

Abb. 3 ist der medialen Randzone des medialen Kelches entnommen. In eini-
germalflen regelméaBiger Verteilung finden sich rundliche, kolbenartig aufgetriebene
Nervenfaserendigungen mit einem Durchmesser von 2—3 y. Die zufithrenden
Fasern sind diinn (Durchmesser 0,2—0.4 w). Die Endkolben sind an der Oberfliche
rosettenformig von schlanken Faserendigungen umgeben (Durchmesser 0,05 bis
0,4 u). In der Regel gruppieren sich in den Schnittbildern 6—14 solcher Endi-
gungen um die Querschnitte der einzelnen Endkolben und besetzen deren Ober-
fliche scheinbar fast liickenlos. In Ermangelung von Serienschnitten konnte die
Totalzahl der Haftstellen eines Endkolbens nicht exakt bestimmt werden. Nach
unserer Schitzung diirften es iiber 100 sein. Die Einheit, bestehend aus dem
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Abb. 1.a Skizze der Corpora pedunculata aus einem Frontalschnitt durch eine Hirnhemisphire
von Formica rufa. Ce Neuropil des duBeren, Ci Neuropil des inneren Bechers einer Hemisphiire.
Z Zellzapfen, enthaltend die ,,Globuli*‘- oder Becherzellen (= Perikaryenschicht von Laxport,
1965). P Pedunculus, al alpha-lobe = riicklaufiger Stiel, bl beta-lobe = Balken, Zk Zentral-
korper. Verg. ca. 220 x . b Darstellung der rdumlichen Beziehung zwischen Perikaryenschicht
und Neuropil der Kelche in den Corpora pedunculata. Das Bild zeigt das Resultat einer Rekon-
struktion aus einer vollstindigen phasenoptischen Schnittserie. Z Zellzapfen — Perikaryen-
schicht (Pilzkérper), C7 innerer Neuropilbecher (Calyx internus)

Endkolben und den damit in Kontakt tretenden Fasern, wurde von TRUJILLO-
CeNoz und MELAMED (1962) als ,,Glomerulus‘‘ bezeichnet.

Die Verteilung der Glomeruli im Kelchneuropil ist mehr oder weniger regel-
méiBig (Abb. 4 und 5). Die Distanz gemessen zwischen den Zentren der Endkolben
variiert von 4—7 p. Anhand des vollstindigen elektronenmikroskopischen Mosaik-
bildes durch einen Neuropilbecher, von dem Abb. 3 einen Ausschnitt zeigt, wurde
die Anzahl der Endkolben ausgezihlt. Die Fliche des Neuropilbechers wurde aus-
gemessen: Sie betrdagt ca. 23000 u2. Darin werden 1120 Endkolben gefunden.
Unter der Annahme einer regelmiBigen Verteilung der Endkolben ergibt sich
eine Anzahl von ca. 10 x 10° Glomeruli pro mm?. Trotz der relativen GleichméiBig-
keit in der Verteilung und Anordnung der Glomeruli, weist das Kelchneuropil
deutliche regionale Unterschiede auf. Diese lassen sich vor allem auf die Struktur
des Nervenfaserwerkes und des glivsen Grundgeriistes zuriickfithren. Die Stamm-
fortsitze treten an umschriebenen Stellen in massiven Biindeln aus der Peri-
karyenschicht heraus. Eine starke Konzentration derselben findet sich in der
basalen Zirkumferenz der Zellzapfen, also am inneren ventralen Becherrand. Von
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Abb. 2. Frontalschnitt durch eine Hirnhemisphire der Waldameise im rostralen Bereiche.
(i innerer Neuropilbecher (Calyx internus). (e dullerer Neuropilbecher (Calyx externus).
Z Zellzapfen (Perikaryenschicht). P Pedunculus. £r Neuropil des Protocerebrums, A An-
tennenhiigel, Oc Ocellennerv, (A Chitinfragment, Oe¢ Anschnitt des Oesophagus, Op optisches
Zentrum (optic lobe). Phasenkontrastaufnahme. Vergr. 220 . Das eingezeichnete Rechteck
entspricht dem in Abb. 3 dargestellten elektronenmikroskopischen Mosaikbild

Abb. 3. Elektronenmikroskopisches Mosaikbild. dessen Lokalisation dem in Abb. 2 ein

gezeichneten Rechteck entspricht. Man beachte. wie sich die Hteunmf()l‘tséit.xv (Sf) aus der

Perikaryenschicht biindeln, dem Zellzapfenrand (Z) entlang nach basal verlaufen und von dort

aus. unter reichlicher Verzweigung in alle Richtungen des Neuropils ausstrahlen. Fy Faser-

hilllgliazellen, ¢ Tracheolen, N Neurallamelle. L Lakune, i Neuropil des Calyx in.t('mus.

P zum Pedunculus gehérendes Neuropil. Fixation: Glutaraldehyd-Osmium: Kontrastierung:

Uranylacetat -+ Bleihydroxyd. In allen foleenden Abbildungen wurde dieselbe Fixation und
l I{()lltl‘:‘iﬁtiei’l;llg angewendet. Vergr. ca. 1800 . (Formica rufa)
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Abb. 4. Neuropil aus der medialen Randzone des medialen Kelches. Am Rande des Neuropils

ist der Zellkern (K) einer Faserhiillgliazelle zu erkennen. deren Plasmafortsiitze (I'g) einerseits

eine Grenzschicht zu den Nervenzellperikaryen (nz) bilden und andererseits ins Neuropil

eindringen. wo sie die ,,Glomeruli (1) umscheiden. M Mitochondrium, ¢ Tracheolen.
L Lakunen. Vergr. ca. 7000 . (Formiea rufa)

hier aus strahlen kriftige Fasern nach allen Richtungen des Neuropilkelches aus,
wobel sie sich sukzessive verzweigen und verfeinern. Abb. 5 ist nahe der Basis
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8 R

Abb. 5. Neuropilausschnitt nahe der Basis des medialen Zellzapfens. Die Glomeruli fin(l("n .\'i(:.h
in einem Flechtwerk von kriftigen, sich z.'T. verzweigenden Stzumnfnrlﬁit7,(-11 (S/). l)l(‘. prii-
synaptischen Endkolben (£k) enthalten z.T. Mitochondrien (M) und sind von Zil.hll'(-‘l(‘lll‘ll
postsynaptischen Faserendigungen (Fe) rosettenartig umgeben. Man vrlu:nnt (Il'(‘ synaptischen
Stellen (Sy) an deren Elektronendichte. Giegeniiber dem randstiindigen :\Plll'()]llh}l‘(‘i‘i] (f\hh_ 1)
sind viel weniger Gliafortsiitze (Fy) vorhanden. Vergr. ca. 7000 . (Formica rufa)
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Abb. 6. Der Endkolben (£%) eines Glomerulus mit zugehoriger praterminaler Faser. Man er-
kennt in den Endkolben hineinverlaufende Mikrotubuli (M) mit einem Durchmesser von
ca. 200 A. Der Endkolben enthiilt ein typisches Mitochondrium (M), miiig viele helle svn-
aptische Blischen der GroBenordnung von 300—600 A (B,) und vereinzelte groBlere Blischen
mit dunklem Kern der Grifenordnung 1000—1500 A (By). Vergr. ca. 48000 < . (Formica rufa)

Abb. 7. Ein dunkler Endkolben (£4,) und ein heller ( /'I'_, im Anschnitt. [)l‘l'<|lll]1\'|‘(‘ Endkolben

st dicht gefilllt mit synaptischen Blischen. enthilt grolie Mitochondrien (lll). in deren un-

lIliT’l’O“).‘lI'.(‘l‘ Néiho sirh' clektronendichte Granula (r(:) hefinden (Glykogen 7). Der helle End-

kolben ist nur mallig mit svnaptischen Blischen besetzt, enthilt einige /.{lhf!'(‘llt(‘ elektronen-

dichte Granula. und an seiner Obertliche sicht man deutlich eine aktive svnaptische Stelle (Sy).
Verar, ca. 30000 < (Faormica rufa)

30 7. Zellforsch., Bd. 81
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Abrb. 8. Dunkler Endkolben, dicht gefiillt mit synaptischen Blischen im Durchmesser von
30[) —600 A (B;) und mehreren Blischen mit dunklem Kern und einem !)urchnw;;er von
10001500 A (B,). In Mitochondriennihe (M) gehidufte elektronendichte (}r-mlllll-{ (e(¥)
An der AuBenfliche des Endkolbens sind mindestens zwei aktive synaptische ;toll((’ .
handen (Sy). Vergr. ca. 50000 . (Formica z'uf(;) '

n vor-
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cines Zellzapfens entnommen und zeigt demzufolge die Glomeruli inmitten eines
relativ groben und reich verzweigten Nervenfaserwerkes. Das in Abb. 4 zur Dar-
stellung gelangende Neuropil im gegeniiberliegenden Abschnitt des Kelches ist
durch ein duBerst feines Fachwerk von Nervenfasern gekennzeichnet,

2. Feinbau der Glomeruly

Bei stirkerer VergroBerung erweisen sich die Endkolben im Zentrum der
Glomeruli als priasynaptische Elemente. In Abb. 6 ist eine solche Endigung im
Lingsschnitt getroffen, wobei auch die priterminale Nervenfaser zur Darstellung
gelangt. Der Endkolben ist mélig dicht gefiillt mit hellen, runden Bldschen vom
Typus der prasynaptischen Vesicles (Durchmesser 300—600 A) und verein-
zelten groBeren Blischen mit dunklem Kern und einem Gesamtdurchmesser von
1000—1500 A. Ferner ist in dieser prasynaptischen Endigung ein Mitochondrium
im Lingsschnitt getroffen, welches die fiir Mitochondrien der Endkolben und der
priterminalen Nervenfasern typische Struktur aufweist. Diese Mitochondrien
sind allgemein wurstformig, haben einen Durchmesser von 0.3—0.7 u und ent-
halten lingsverlaufende elektronendichte Cristae, die eng aneinanderliegen.

Nach dem Inhalt der prisynaptischen Endkolben konnen ziwei Varianten
von Glomeruli unterschieden werden: . [elle” und , . dunkle”. Beide Arten kommen
in Abb. 7 zur Darstellung. Wihrend der _helle” Endkolben nur miliig runde
synaptische Bliaschen der GroBlenordnung von 300-—600 A enthilt, ist der .. dunkle™
auffallend dicht mit synaptischen Blischen gefiillt. Mit Hilfe der stirkeren Ver-
ordfBerung (Abb. 8) lassen sich weitere Unterschiede erkennen. Neben den hellen
Blischen sind auch ziemlich viele Blischen mit dunklem Kern vorhanden (Durch-
messer 400—1500 A). Die Mitochondrien in den ,,dunklen” Endkolben sind auch
wurstformig aber in der Regel gréBer und zahlreicher als in den hellen™ Endkol-
ben. Die dunklen Endkolben zeigen nahe der Mitochondrien regelmillic Nester
von elektronendichten Granula, die sich in Form, Grole und Anordnung deutlich
von Ribosomen unterscheiden und mit ziemlicher Sicherheit als Glykogen an-
vesprochen werden konnen. Dieselben Granula findet man in geringerer Anzahl,
aber diffus verteilt, oft auch im Lumen der hellen Endkolben. In den dunklen
Endkolben findet man im Schnitt bis ca. 800 synaptische Bliaschen pro u?, in den
hellen ca. 50—300 pro p2. Die zu den Endkolben des hellen wie des dunklen Typs
gehorenden Nervenfasern lassen sich voneinander nicht unterscheiden und ent-
halten lingsverlaufende Mikrotubuli mit einem Durchmesser von ca. 200 A.

Im Bereiche der Membrankontakte zwischen den pri- und postsynaptischen
Faserelementen der Glomeruli treten zahlreiche sog. . aktive Stellen™ (De ROBER-
T1s, 1955 und 1959) auf. Diese sind nach geeigneter Fixation und Kontrastierung
des Materials schon bei schwacher elektronenmikroskopischer Vergrofierung deut-
lich erkennbar. da sie sich mit den zur Kontrastierung verwendeten Schwermetall-
salzen intensiv ..anfirben (Abb. 4 und 5). In Abb. 8 sind mindestens zwei aktive
Stellen an einem dunklen Endkolben zu sehen und in Abb. 9a und b sieht man
eine aktive Stelle an einem hellen Endkolben. Die aktiven Stellen sind in beiden
Fillen durch folgende Merkmale gekennzeichnet: Die Distanz zwischen pri- und
postsynaptischer Membran ist auf 150—200 A erweitert. Der Spalt selbst er-
scheint im Bereiche der aktiven Stelle von elektronendichtem Material gefiillt,
und bei stiarkerer VereroBerung und geeigneter Schnittrichtung findet man in der

3%
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Abl'.).ga. Aktive Stellen (Sy) an einem hellen prasynaptischen Endkolben (£k). der die
typ:schen synaptischen Blischen (B,) enthilt. Die Distanz zwischen pra- und postsynap-
tischer Membran betriigt ca. 180 A. Der synaptische Spalt ist von elektronendichtem “tf'[eﬁefiil
getiillt. Die Verdichtung an der postsynaptischen Membran (ed,) ist deutlich erkennba.;' (I’féil()
Im Endkolben sieht man eine umschriebene elektronendichte Anlagerung (ed,) Getreniibm:
defn Treffpunkt zweier aktiver Stellen. Die postsynaptischen Faserendigun;;en (I?‘e)be:t-lm.lt(;n
kefne synaptische Blidschen. Vergr. ca. 85000 x . (Formica rufa). b Ausschnitt aﬁs Abb 9"1
bei stirkerer PrimérvergréBerung. Im synaptischen Spalt ist eine mittlere ..dense ]{lle"'(;f!()
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Mitte desselben einen, den synaptischen Membranen parallel verlaufenden,
dunklen Streifen (,,dense line*) (Abb. 9b). An der postsynaptischen Membran ist
die zum Teil betriachtliche, elektronendichte Anlagerung zu sehen, die wahr-
scheinlich dem subsynaptischen Netz (..subsynaptic web*) von DE ROBERTIS
(1955 und 1959) entspricht. Auch an der priasynaptischen Membran findet man
hiaufig eine umschriebene elektronendichte Anlagerung. Sie findet sich in der
der Regel gegeniiber dem Treffpunkt zweier aktiver Stellen (Abb. 9a und b).

Die aktiven Stellen (erweiterter synaptischer Spalt) haben im allgemeinen
einen Durchmesser von 1000
taktfliche zwischen dem priasynaptischen Endkolben und den postsynaptischen
Fasern ein. In den Kontaktgebieten aullerhalb des synaptischen Spaltes findet
man eine starke Verengerung des Interzellularraumes, wobei sogar die Bildung

2500 A. Sie nehmen keineswegs die gesamte Kon-

einer ,external compound membrane” (oder ,tight junction) im Sinne von
RoBERTSON (1960) sowie von FARQUHAR u. PaLaDE (1963) die Regel ist (Abb. 9¢).
Diese Stellen weisen im tiibrigen keine besonderen Merkmale auf. Auch ist es be-
merkenswert, dall ahnlich enge Membranappositionen und ,tight junctions®
zwischen den innerhalb des Glomerulus befindlichen postsynaptischen Faser-
endigungen untereinander vorkommen (Abb. 9¢).

Eine Besonderheit wird bei den Glomeruli von Camponotus ligniperdus otfen-
bar (Abb. 10). Es handelt sich um feine Faserprofile, die in wechselnder Zahl
im Inneren der priasynaptischen Endkolben auftreten. Sie entsprechen Endigungen
einer oder mehrerer Nervenfasern. die von Aulien her in die Endkolben eindringen.
Diese Fasern bezeichnen wir als .intrinsische Fasern®; ihr Durchmesser betriagt
1800—2500 A. In den Querschnitten durch die Endkolben findet man 4—20
solcher intrinsischer Faserquerschnitte. Bei stirkerer Vergroflerung (Abb. 1la
und b) erweist es sich, dafl die Membranen der intrinsischen Fasern mit den mit-
eingestiilpten Membranen der Endkolben ausnahmslos im Sinne von ,external
compound membranes’ miteinander verbunden sind. Gelegentlich sind die in-
trinsischen Fasern von regelmillig radiiar angeordneten fibrilliren Strukturen um-
geben (Abb. 11b). Intrinsische Fasern trifft man in den prisynaptischen End-
kolben der genannten Ameisenspezies fast durchwegs. Bei Formica rufa bilden sie
die Ausnahme. Die intrinsischen ..tight junctions™ bei Camponotus sind auch im
Ubersichtsbild (Abb. 10 und 12) gut erkennbar. Gleichzeitig sieht man, daf die
betreffenden Endkolben auch mit ..extrinsisch™ ansetzenden postsynaptischen
Fasern verbunden sind und dabei eine gréfiere Anzahl von aktiven Stellen auf-
weisen. Solche ,aktive™ Stellen kommen auch bei dieser Spezies nur an der
Zirkumferenz der Endkolben und niemals in derem Inneren vor. Abb. 11 und
besonders Abb. 12 zeigen, dal} dieselbe postsynaptische Faser, welche sich im
Inneren des Endkolbens aufzweigt, gleichzeitiz an dessen Aullenfliche aktive
Stellen bildet.

(Pfeil) stellenweise deutlich erkennbar. pr Prisynaptische Membran, po postsynaptische
Membran. Vergr. ca. 140000 <. (Formica rufa). ¢ Aktive Stelle (Sy) bei Camponotus
ligniperdus. Sie zeigt dieselben Merkmale wie bei Formica rufa. Beachtenswert ist der tangen-
tiale Verlauf der postsynaptischen Faserendigung (#¢;) am prasynaptischen Endkolben (Ek)
nter stellenweiser Bildune einer ..external compound membrane™ bzw. ..tight junction®® (¢#j
unter stell Bildung t 1 | 1 I tight t "1
vor der Erweiterung zum synaptischen Spalt. IEbenso ist zwischen Fe; und der benachbarten
postsynaptischen Faser (Fe,) kein Interzellularraum erkennbar (f7). Vergr. ca. 120000
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Abb. 10. Kelchneuropil von Camponotus ligniperdus. Aufbau analog zu Formica rufa (vgl.

Abb. 5). In den Endkolben (£k) sind zahlreiche intrinsische Fasern (i#) zu schen. aber die

dunkeln aktiven Stellen (8y) sind auch hier an der Oberfliche der Endkolben lokalisiert.
Vergr. ca. 12000

3. Gliazellen im Neuropil der Kelche
Gliaperikaryen finden sich ausschlieBlich am Rande der Neuropilkelche

(s. Abb. 4). Die Fortsitze der Gliazellen dringen ins Innere des Neuropils, wo sie

- : : 59
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Abb. 11a. Stirkere VergroBerung eines Teils eines prisynaptischen lﬁ]ml.k()ll)vns bei ('(””1}),0.“0’.';1-8
ligniperdus (Ek) mit intrinsischen Faserquerschnitten (¢/7). wobei die M(*l{nhr.‘uu}‘n“ (;:p([,l)
und postsynaptischen Anteils fast ausnahmslos chn‘(.jh ..-‘vxl(:x-nnl compounc m(I]-l ntn J\]. /-
miteinander verschmolzen sind. Man beachte das hiufige \r)r}u.nnlrn(*n_rlwier ;I\!'[ von | ‘(m
branverschmelzung auch aullerhalb des Endkolbens. Beim Pteil |.st -(11(‘ lt]n‘trltls_su-ll.(' einer
invaginierenden Faser angedeutet. Vergr. ca. 90000 .h lntrqnsw-h:(fi_[*e}lsvll_':t.il‘lf,;lg;s((;(l‘l(r)ll‘n('rlt-
(¢F) in einem Endkolben, der zeigt. dali dieselben gelegentlich von I‘(‘f_’(r‘]llld Jig m.( I a g e
neten fibrilliren Strukturen umgeben sind. Vergr. ca. 90000 <. (Camponotus ligniperdus
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Abb.k‘lj?-. Neu”ropi] von Camponotus ligniperdus. Hervorzuheben ist die deutliche Markierung

der Gliafortsitze d}lrch Glykogengranula (e7). Die Glia umgibt die Glomeruli, ohne je zur;;

E‘ndkolben vorzudringen. Beim Pfeil ist eine postsynaptische Faserendigung (Fe) zu erkennen

die an der Oberfliche eines Endkolbens offensichtlich eine svna,ptisc:ile T(ontukts@fle (Sa;

macht und im weiteren Verlaufe in denselben eindringt unter Bildung einer il]‘fl‘iﬁﬁiﬂ-lléﬁl
Faser (iF). Vergr. ca. 12000 » |
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sich stindig verzweigen und sich zusehends verjiingen. Die feineren Gliafortsitze
sind oft auch rundlich oder oval im Querschnitt und weisen ein dhnliches Kaliber
wie die Nervenfasern auf. Obschon das gliose Zytoplasma meist weniger elektro-
nendicht ist als das der Nervenfasern, ist es oft schwierig die beiden Kategorien
von Fortsidtzen auseinanderzuhalten (Abb. 5). Am leichtesten fillt die Differen-
zierung dort, wo die Gliafortsitze stark mit Glykogenkérnern angefiillt sind
(Abb. 10 u. 12). Anhand solcher Bilder stellt man fest. dall das Innere der Glo-
meruli in der Regel von Gliafortsitzen frei ist. Offensichtlich bilden die an den
Réandern der Neuropilkelche gelegenen Gliazellperikaryen ein Fortsatzsystem,
das im Inneren des Neuropils die Glomeruli relativ weitmaschig umgibt, ohne ins
Innere derselben einzudringen.

Diskussion
1. Das Neuropil als Synapsenschicht

Im Zentralnervensystem der [nsekten ist die klare Zweiteilung in Zellkérper-
schicht und Faserfilz (Neuropil) bemerkenswert. Diese entspricht nicht etwa der
Unterscheidung zwischen grauer und weiller Substanz des Wirbeltiergehirns:
sie betrifft vielmehr zwei Bauelemente, die beim letzteren zusammen das sog.
Griseum bilden. Diese merkwiirdige Tatsache wurde erstmals von LeEyDpIG (1864)
erkannt. Bereits 1855 beschrieb er das vom Zellager getrennte Neuropil im Proto-
cerebrum von Spinnen und bezeichnete das letztere als eine feine Punktmasse
(spiter als Leydigsche ,,Punktsubstanz™ bezeichnet), womit er die punktformige
Agglomeration feinster Nervenfaserendigungen besonders hervorheben wollte.
In unserem Laboratorium erbrachte Laxport (1965) bei Ameisen den elektronen-
mikroskopischen Nachweis, dal} das Zellager der C'orpora pedunculata aus einem
kompakten Mosaik von unipolaren Ganglienzellen besteht (Perikaryenschicht).,
welche durch ein feinstes Gliafachwerk voneinander abgegrenzt werden und
keinerlei Synapsen mit afferenten Fasern aufweisen. Auch Dendriten fehlen
dieser Schicht vollkommen. In der vorliegenden Arbeit stellt sich nun heraus, daf}
simtliche Schaltelemente, die im Vertebratenhirn zum integrierenden Bestandteil
der grauen Substanz gehéren, im Kelchneuropil zu finden sind. Wenn man also
die Corpora pedunculata als rindenihnliche Grisea auffassen mochte, wie das viel-
fach frithere Autoren getan haben, so miilite man sich klar sein, dall dieses aus
zwei Schichten besteht, welche zusammen eine morphologische Einheit bilden:
Im oberflichlichen Pilzhut sitzen die Perikaryen und darunter im Kelchneuropil
— fein sduberlich getrennt — das Dendritensystem mit den Schaltstellen. Die
letztere Schicht stellt demnach das receptive Feld fir atferente Beziehungen der
ersten Schicht dar.

Ein der weiBen Substanz der Wirbeltiere entsprechendes Faserwerk tritt in
den Corpora pedunculata der Insekten nirgends stark in Erscheinung. Es lassen
sich nur kleinere umschriebene Bereiche in den Kelchen feststellen, die von mas-
siven Faserbiindeln besetzt sind. Dariiber geben die Arbeiten von WIGGELS-
wORTH (1959) und VowwLes (1955) Aufschlul3.

2. Die Glomeruli
Als erstes fillt die Einheitlichkeit der glomeruliren Bauweise der Schalt-
stellen im Kelchneuropil auf: dazu kommt als zweite Tatsache ihre Ausschliel3-
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lichkeit. In anderen Regionen des Zentralnervensystems der Ameise treten Glo-
meruli ebenfalls auf (LAMPARTER, personliche Mitteilung). aber hdufig gemischt
mit anderen Bautypen. Glomeruli entstehen durch Gruppierung multipler End-
fiilBe um eine einzelne Faserendigung. Sie sind nichts anderes als die feinen Punkte,
die LEYDIG in der Mitte des vorigen Jahrhunderts zur Prigung des Begriffes der
.,Punktsubstanz‘ veranlaf3ten. :

TrUJILLO-CEN0OZ und MELAMED (1964), welche als Erste den Glomerulus im
Kelchneuropil von Insekten (darunter eine Myrmex-Art) elektronenmikroskopisch
untersucht und beschrieben haben, mufliten die Frage nach der Polaritit der

Abb. 13a u. b. Schematische Darstellung von Glomeruli im Zentralnervensystem von Verte-
braten. a Divergenzschaltung im Glomerulus in der Granuldrschicht der Kleinhirnrinde (nach
SZENTAGOTHAI, 1962). A, prisynaptische Moosfaserendigung, A, prisynaptische Axon-
endigungen von Golgizellen, D postsynaptische Dendriten von Kérnerzellen, Sy Synapsen
(aktive Stellen). b Konvergenzschaltung im Glomerulus des Pulvinar (nach MaJorossy,
RETHELYI und SzENTAGOTHAT, 1964/65). A, A, und A4, blischenhaltige Axonendigungen
verschiedener Herkunft, D zentraler postsynaptischer Dendrit einer Nervenzelle des Pulvinar

Schaltung offen lassen, da die synaptischen Spezialstrukturen nicht deutlich
genug erkennbar waren. Die vorliegenden Resultate bringen hier die gewiinschte
Aufklirung. Der mit Blischen und Mitochondrien gefiillte Endkolben in der Mitte
des Glomerulus ist eindeutig als priasynaptisches Element indentifiziert. Gestiitzt
auf die experimentellen Ergebnisse von VowLEs (1955) darf man diese axonalen
Endigungen bestimmten afferenten Projektionen sensorischer Hirnzentren zu-
schreiben. Die den préasynaptischen Endkolben umgebenden Endfiie weisen
die fiir postsynaptische Membranen charakteristischen elektronendichten An-
lagerungen (GrAY, 1959) auf und stellen, wie gesagt, die Dendriten der Globuli-
zellen dar. Leider ist nicht bekannt, ob die postsynaptischen Elemente innerhalb
eines einzigen Glomerulus ihre Information entsprechend ihrer Zugehorigkeit
einer oder mehreren Nervenzellen der Perikaryenschicht zuflieBen lassen.
Glomeruli kommen auch in verschiedenen Hirnregionen bei Vertebraten vor,
und somit drangt sich ein Vergleich mit den Glomeruli im Kelchneuropil der
Ameise auf (Abb. 13 u. 14). Am eindeutigsten sind die bisherigen Befunde im
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Bereiche der Kleinhirnrinde von Siaugetieren (Abb. 13a). Ubereinstimmend wurde
von ParLay (1961), Gray (1961), SzexTacoTHAT (1962) und KirscHE, DAvID, WIN-
KELMANN und MARKX (1964) festgestellt, dafl im Zentrum ein von einer Moosfaser
stammender prisynaptischer Endkolben liegt. Die umgebenden postsynaptischen
Elemente sind Dendriten von Koérnerzellen. Insofern als es sich um eine divergie-
rende Synapsenschaltung handelt, stimmen die cerebelldren Glomeruli mit denjeni-
gen der Ameise iiberein. Das Ubertragungsverhiltnis zwischen préi- und post-
synaptischen Fasern scheint etwas niedriger zu sein als bei den Ameisen. Noch
wichtiger ist aber der folgende Unterschied: Die postsynaptischen Fasern weisen
ihrerseits Kontakte mit priasynaptischen Axonendigungen von Golgizellen auf.
EccLes, Luinas und Sasakr (1966) konnten bereits den elektrophysiologischen
Nachweis dariiber fithren, daB die synaptische Ubertragung im Glomerulus
tatsichlich dem steuernden (hemmenden) Einflull der Golgizellen unterliegt.
Eine derartige Verzahnung mit einer dritten Innervation konnte in den hier
beschriebenen Glomeruli der Ameise nicht nachgewiesen werden.

Eine gegensitzliche Schaltung entdeckten Masorossy, RETHELYT und SzEN-
TAGOTHAI (1964/65) in den Glomeruli des Pulvinar bei der Katze (Abb. 13b).
Diese sind gekennzeichnet durch einen zentralen postsynaptischen Endkolben.
der einem Dendriten zugehort und von zahlreichen priasynaptischen Endfiilen
umgeben wird. Hier konvergiert also Information von zahlreichen Nervenzellen
auf einen einzelnen Empfinger. Diese Anordnung steht bisher einzig da und
existiert jedenfalls im Corpus pedunculatum der Ameise nicht.

Eine Besonderheit der von uns beobachteten Glomeruli betrifft das Auftreten
einer , dunklen Variante', wobei sich zunichst die Frage nach einer qualitativ ver-
schiedenen ,,dunklen* Innervation stellt. Dafiir liegen jedoch bisher keine An-
haltspunkte vor. Vielmehr scheinen sich die ,,dunklen* Endkolben nur quantitativ
in bezug auf ihren Inhalt von den ,hellen* zu unterscheiden. Sie enthalten nam-
lich vor allem eine dichtere Packung von synaptischen Blaschen, groBere und
zahlreichere Mitochondrien und ausgeprigtere Anhdufungen von Glykogen-
kornchen. Unter den synaptischen Blischen treten vielleicht diejenigen mit dunk-
lem Kern, welche bereits Hess (1958) und vor allem SmitH und TREHERNE (1963)
im Neuropil von Ganglien bei Periplaneta beschrieben haben, und die im Bereiche
vegetativer Schaltstellen der Wirbeltiere hiufig vorkommen, vermehrt auf. Ganz
dhnliche Boutons mit ,.geballter Ladung™ hat kiirzlich NrkLowITz (1966) 1m
Bereich der Moosfasersynapsen im Ammonshorn des Kaninchens beschrieben.
Diese Beobachtung ist insofern besonders bemerkenswert, als gleichzeitig auf den
vermehrten Zinkgehalt (Maskg, 1955: v. EULER, 1962) dieser Gegend verwiesen
wird. Alle diese Hinweise sprechen dafiir, dal} ,,dunkle” Glomeruli der Corpora
pedunculata durch besondere funktionelle Zustinde der atferenten Endigungen
zustande kommen. Fiir die weitere Abklirung durch physiologische Experimente
ergeben sich hier interessante Moglichkeiten, namentlich auch im Hinblick darauf,
daB die ,,dunklen* Glomeruli im lateralen Kelchgebiet anscheinend stiarker ver-
treten sind als im medialen.

3. Die interneuronalen Membrankontakte

Hier sind zwei besondere Formen zu unterscheiden: a) die ,aktiven* Stellen
(d.h. die Synapsen im engeren Sinne und b) die ,,tight junctions™.
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Abb. 14a u. b. Schematische Darstellung der Glomerulusformen im Kelchneuropil zweier

Ameisenspezies. a Formica rufa. b Camponotus ligniperdus. A prasynaptische Axonendigung,

D postsynaptische Faserendigungen, e4 elektronendichte Anlagerung, iF intrinsische Fasern,

Sy Synapsen (aktive Stellen), #j, axodendritische ,,tight junctions, #j, dendrodendritische

»»tight junctions®. Beide Glomeruli weisen Divergenzschaltung auf. Bei Camponotus sind die
intrinsischen' Faserkontakte besonders auffallend

Feinbau der Synapsen im Ameisenhirn 533

a) Chemische Synapsen. Der Feinbau der aktiven Stellen in den Glomeruli der
Ameisen liflt die SchluBfolgerung zu, dal} es sich um sog. chemische Kontakte
handelt, wie sie durch DE RoBERTIS und BENNETT (1955) im Nervensystem des
Regenwurms erstmals beschrieben und seither auch im Bereich der Vertebraten
bestens bekannt geworden sind. In Abb. 14a u. b sind diese Kontakte schematisch
dargestellt. Der Blaschengehalt der prasynaptischen Boutons wurde schon durch
TruJiLLO-CENOZ und MELAMED (1962) iberzeugend dokumentiert. Seither haben
die Untersuchungen von SMiTH und TREHERNE (1965) sowie von Laxport und
SANDRI (1966) den elektronenmikroskopischen Nachweis des Cholinesterase-
gehaltes der synaptischen Region erbracht und es liegt deshalb nahe, dafl zum
mindesten die hellen Blaschen von 300—600 A Durchmesser, entsprechend der
heute allgemein akzeptierten Konvention, dem cholinergischen Ubertragungs-
system zuzurechnen sind 2.

Anders verhilt es sich mit den granulierten Blischen von 1000—1500 A
Durchmesser. lhre chemische Natur ist noch nicht abgeklart. Doch ist erwiahnens-
wert, dal} FroNnTALI und NorRBERG (1966) mit der Fluoreszenzmethode den histo-
chemischen Nachweis von Katecholaminen im Neuropil der sog. beta-lobes
(Periplaneta), welche ebenfalls zu den Corpora pedunculata gehoren (s. Abb. 1),
oeleistet haben.

Zu den prasynaptischen Differenzierungen gehoren auch die feinkornigen
fokalen Anlagerungen an die cytoplasmatische Grenzschicht der prasynaptischen
Zellmembran. Solche Bildungen hat vor allem Taxr (1965) bei sympathischen
Ganglien von Amphibien beschrieben. Im Glomerulus der Ameise liegen diese
prasynaptischen ., Plomben® gegeniiber von Doppel-Synapsen (Abb. 14a und b),
d.h. dort, wo zwel postsynaptische Endfiille haften.

Der synaptische Spalt der Glomeruli fillt durch zwei Besonderheiten aut:
Erstens betrigt er nur 150-—100 A und erscheint deshalb etwas eng und zweitens
enthélt er eine elektronendichte, fein granulierte Masse. Es bleibt abzukliren, in-
wieweit diese beiden Eigenschaften fiir die Glomeruli wirklich charakteristisch
und nicht blof fixationsbedingt sind.

b) .. Tight junctions”. Im Bereich der Membrankontakte von Glomeruli be-
gegnet man sehr hdufig einem zweiten Phanomen: Es handelt sich um die Bildung
von sog. ,.external compound membranes™ (RoBERrRTsON, 1960). Diese von GRAY
(1961) als ,.closed contacts™ und von FArRQUHAR und PavLape (1963) auch als
,tight junctions’ bezeichneten Stellen bilden sich besonders haufig zwischen den
benachbarten Endfiilen von postsynaptischen Dendritenendigungen im zen-
tralen Bereich des Glomerulus (Abb. 14a und b). Es sind also dendro-dendritische
Kontakte, die durch die Verschmelzung der anliegenden Membranen zustande
kommen. Offenbar werden solche Bildungen noch dadurch begtnstigt, dal in die-
sem Bereich keine trennenden Gliaelemente vorzuliegen scheinen. Diese Armut an
Gliascheiden im Glomerulus wurde tbrigens bereits von TruJiLLo-CENoz und
MEeLAMED (1962) hervorgehoben und kann von uns bestéitigt werden. Was nun die
,tight junctions™ betrifft, so mul} festgestellt werden, dal} sie auch zwischen pra-
und postsynaptischen Fasern vorkommen. Solche axo-dendritischen Kontakte

2 Unser Mitarbeiter F. A. STEINER (pers. Mitteilung) hat beobachtet, dal} die lokale
Applikation von Acetylcholin in kleinsten Mengen (mittels Mikroelektrophorese) die Nerven-
zellen der Corpora pedunculata von Ameisen zur Entladung bringt.
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(Abb. 14a und b) beobachtet man einerseits an der dulleren Oberfliche der End-
kolben, anderseits fallen sie bei niherer Betrachtung, besonders bei Camponotus
ligniperdus, auch im Inneren derselben auf. Diese sog. ,intrinsischen® Kontakte
kommen dadurch zustande, dal} feinste Dendriten ins Innere des Endkolbens ein-
dringen und sich verzweigen, wobei es durchwegs zu einer innigen Verschmelzung
der pra- und postsynaptischen Membran® kommt. Eine ahnliche Situation liegt
bei den im Inneren von Moosfaserendigungen vorkommenden Kontakten mit
Dendriten von Pyramidenzellen des Hippocampus beim Kaninchen (HamLyNx,
1962) vor, die durch mehrfache Aufzweigung eines dendritischen Fortsatzes
(,,spine‘‘) bedingt sind. Wéahrend aber hier multiple ,,aktive Stellen* mit allen
Merkmalen chemischer Synapsen auftreten, fehlen solche Differenzierungen im
Bereich der intrinsischen ,tight junctions‘‘ des Ameisenglomerulus vollstandig.
Als einziges Merkmal verdient das gelegentliche Auftreten von fibrilliren Struk-
turen, die an die postsynaptische® Membran angelagert sind, erwdhnt zu werden.
Die interessante Frage nach der funktionellen Bedeutung der ,,tight junctions*
ist vorldufig nicht zu beantworten. Natiirlich denkt man zunachst an die Moglich-
keit einer elektrischen Ubertragung im Sinne von Fursurax (1964). Eine solche
Interpretation gaben kiirzlich Laxport und Ris (1966) den zwischen Perikaryen
der Corpora pedunculata vorhandenen Haftstellen auf Grund der Ubereinstim-
mung mit den Befunden von RoBERTSON (1961) und anderen an elektrophysio-
logisch identifizierten elektrischen Synapsen. Bei den vorliegenden Stellen ist
die Anndherung der Membranen besonders innig?. Trotzdem wird man auch noch
andere Interpretationsmoglichkeiten im Auge behalten. Paray (1964) hat im
cerebelliren Glomerulus auf desmosomenédhnliche Plaques aufmerksam gemacht,
die sowohl Dendriten miteinander als auch mit dem axonalen Endkolben ver-
binden; auch in unmittelbarer Umgebung der oben erwiahnten ,,spine‘‘-Synapsen
im Hippocampus (HAMLYN, 1962) treten sie auf. Diese Gebilde sind den als ,,ma-
culae adhaerentes zwischen Epithelzellen vorkommenden Bildungen durchaus
vergleichbar. Die im Ameisenglomerulus vorliegenden ,tight junctions“ unter-
scheiden sich von ihnen vor allem dadurch, daf der Spaltraum nicht nur nicht
erweitert, sondern aufgehoben ist, und da keine symmetrischen cytoplasma-
tischen Anlagerungen im Bereiche der gegeniiberliegenden Membranen vorliegen.
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