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ZUSAMMENFASSUNG 

Insekten sind eine der erfolgreichsten Tiergruppen der Erde, die nahezu jede ökologische Nische 

besiedeln. Trotz ihrer relativ einfach aufgebauten Nervensysteme und der begrenzten Anzahl an 

Nervenzellen, verfügen sie dennoch über erstaunliche Navigationsfähigkeiten.  

Um in bekannten und unbekannten Umgebungen zu navigieren, ist es erforderlich die eigene 

Bewegungsrichtung im Raum zu kennen. Dies erfordert das Abgleichen von externen Informationen 

wie dem Sonnenstand mit selbsterzeugten Signalen wie dem optischen Fluss im Flug oder Lauf. Das 

Gehirnareal, das für die Navigation zuständig ist, wird als Zentralkomplex bezeichnet. Dieser Abschnitt 

des Gehirns wurde bei verschiedenen Spezies besonders eingehend erforscht. 

In dieser Doktorarbeit werden die Neurone des Zentralkomplexes der nachtaktiven Madeiraschabe 

Rhyparobia maderae katalogisiert (Projekt II und III) sowie das Gehirn und damit deren 

Projektionsgebiete definiert und analysiert (Projekt I).  

Insekten verfügen über ein Strickleiternervensystem, deren vordere Ganglien zu einem Gehirn 

verschmolzen sind. Dieses ist in drei Abschnitte unterteilt: Trito- Deuto- und Protocerebrum. Jeder 

Abschnitt besteht aus verschiedenen voneinander abgrenzbaren Gehirnarealen, sogenannten 

Neuropilen. Kapitel 1 beschäftigt sich mit dem Aufbau des gesamten Gehirns der Schabe R. maderae 

und reiht sich damit in eine kleine Gruppe vollständig rekonstruierter Insektengehirne ein. Mithilfe von 

Fasertrakten, Kommissuren und unterschiedlichen Antikörperfärbungen wurden die Grenzen der 

einzelnen Neuropile definiert und mit anderen bereits bestehenden Atlanten von Insektengehirnen 

verglichen. 

Eine Neuropilgruppe, welche bei verschiedenen Spezies besonders intensiv untersucht wurde, ist 

der Zentralkomplex. Er liegt mittig im Gehirn und besteht aus vier verschiedenen Neuropilen: der 

Protocerebralbrücke, der oberen und unteren Einheit des Zentralkörpers und den paarigen Noduli. Der 

Zentralkomplex gilt als Navigationszentrum des Insektengehirns und verarbeitet Informationen über 

die Windrichtung, den optischen Fluss, Himmelskompasssignale wie den Stand der Sonne, 

olfaktorische Reize und taktile Reize. Nachgeschaltete absteigende Neurone gleichen dann die 

Bewegung des Tieres an die Zielrichtung an. Der interne Aufbau des Zentralkomplexes wurde bereits 

in verschiedenen Insektenarten untersucht. Es zeigt sich eine konservierte Unterteilung in 

verschiedene Neuronentypen, deren regelmäßiges Verzweigungsmuster die interne Struktur des 

Zentralkomplexes bildet. Um den genauen Informationsfluss innerhalb des Zentralkomplexes zu 

verstehen und die Verarbeitung der verschiedenen Informationen zwischen unterschiedlichen 

Insektenarten vergleichen zu können, ist eine detaillierte Charakterisierung der einzelnen Neuronen 

des Zentralkomplexes notwendig.  
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In Kapitel 2 lag der Fokus auf der internen Organisation des Zentralkomplexes der Schabe R. 

maderae. Projekt II beschäftigte sich mit den pontinen und kolumnären Neuronen, die durch ihre 

regelmäßigen Verzweigungsmuster die Zentralkomplexneuropile in horizontale Schichten und 

vertikale Kolumnen unterteilen. Ein Katalog der tangentialen Zentralkomplexneurone wurde in Projekt 

III realisiert, sodass eine nähere Unterteilung der einzelnen Zentralkomplexneuropile möglich war. 

Außerdem konnten die verschiedenen Eingangs- und Ausgangsareale des Zentralkomplexes mithilfe 

des Neuronenkatalogs analysiert werden. Der in Projekt I erstellte Gehirnatlas sowie die in Projekt II 

untersuchten Neurone sind Teil einer frei zugänglichen Datenbank (www.insectbraindb.org) von 

Insektengehirnen. 

Der Katalog von kolumnären, pontinen sowie tangentialen Zentralkomplexneuronen soll zukünftig 

als Grundlage für physiologische Untersuchungen dienen, um die Verarbeitung sensorischer 

Informationen im Schabengehirn besser zu verstehen und mit den Daten anderer Insektenspezies zu 

vergleichen. 

 

http://www.insectbraindb.org/
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ABSTRACT 

Insects are one of the most successful animal groups on earth, colonizing almost every ecological 

niche. Despite their relatively simple nervous systems and limited number of nerve cells, they still have 

remarkable navigational abilities.  

In order to navigate in familiar and unknown environments, it is necessary to know �}�v���[�• own 

current heading in space. This requires the comparison of external cues such as the position of the sun 

with self-generated cues such as the optic flow during locomotion. The brain area considered to be the 

navigation center is the central complex, a group of neuropils that has been intensively studied in 

various species.  

In this doctoral thesis, the neurons of the central complex of the nocturnal Madeira cockroach 

Rhyparobia maderae are cataloged (project II and III), and the brain and thus their projection areas 

are defined and analyzed (project I).  

Insects have a ventral nerve cord whose anterior ganglia are fused to form a brain. This is divided 

into three sections: trito-, deuto- and protocerebrum. Each section consists of different brain areas, 

so-called neuropils, which can be separated from each other. Chapter 1 deals with the structure of the 

entire brain of the cockroach R. maderae and thus joins a small group of completely reconstructed 

insect brains. With the help of fiber tracts, commissures and different antibody stainings, the 

boundaries of the individual neuropils were defined and compared with other existing atlases of insect 

brains. 

One group of neuropils that has been studied particularly intensively in various species is the central 

complex. It is located in the middle of the brain and consists of four different neuropils: the 

protocerebral bridge, the upper and lower division of the central body, and the paired noduli. The 

central complex is considered the navigation center of the insect brain and processes information 

about wind direction, optic flow, celestial compass signals such as the position of the sun, olfactory 

and tactile stimuli. Downstream descending neurons adjust the animal's movement to its goal 

direction. The internal structure of the central complex has already been studied in various insect 

species. Studies have shown a conserved subdivision into different types of neurons, whose regular 

branching pattern forms the internal structure of the central complex. In order to understand the exact 

information flow within the central complex and to be able to compare the processing of different 

information between different insect species, a detailed characterization of the individual neurons of 

the central complex is necessary.  

Chapter 2 focused on the internal organization of the central complex of the cockroach R. maderae. 

Project II analyzes pontine and columnar neurons, which divide the central complex neuropils into 

horizontal layers and vertical columns by their regular branching patterns. A catalog of tangential 
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neurons of the central complex was realized in project III, so that a more detailed subdivision of the 

individual central complex neuropils was possible. In addition, the different input and output areas of 

the central complex could be analyzed with the help of the neuron catalog. The neurons studied in 

project II are part of a freely accessible data base (www.insectbraindb.org) of insect brains. 

In the future, the catalog of columnar, pontine and tangential neurons of the central complex will 

serve as a basis for physiological studies to better understand the processing of sensory information in 

the cockroach brain and to compare it with data from other insect species. 

 

http://www.insectbraindb.org/
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1 |  EINLEITUNG 

1.1 |  Navigation 

Für nahezu alle Tiere ist das Navigieren in einer teils unübersichtlichen, neuen und sich 

verändernden Umwelt essentiell, um Fressfeinden zu entkommen, zurück zum Nest zu gelangen, einen 

Partner, Futter oder einen Unterschlupf zu finden. Während sich die meisten Tiere visuell orientieren, 

gibt es auch Tierarten, die auf andere Strategien zurückgreifen, wie zum Beispiel die Orientierung am 

Erdmagnetfeld bei Vögeln (Munro et al., 1997), oder die Orientierung mittels Ultraschall bei 

Fledermäusen (Simmons, 1973). 

Viele Säugetiere zeigen hauptsächlich eine visuell orientierte Navigation. Studien mit 

unterschiedlichen Säugetieren wie Ratten, Affen, Fledermäusen und Menschen fanden verschiedene 

Typen von Neuronen, die bei der Navigation eine wichtige Rolle spielen. Ortszellen sind immer dann 

aktiv, wenn sich das Tier in einem bestimmten Bereich eines bekannten Raums aufhält (�K�[�<�����(���� �˜��

Dostrovsky, 1971; Thompson & Best, 1989), wohingegen Gitterzellen eine Aktivität an verschiedenen 

Orten im Raum zeigen, deren Muster ein Gitter im Raum bildet (Fyhn et al., 2004). Kopfrichtungszellen 

codieren die Kopfrichtung des Tieres relativ zu visueller Hintergrundinformation (Taube, 1998). Auch 

für andere Tiergruppen, wie Insekten, ist die Codierung der Kopfrichtung essentiell, um die eigene 

Orientierung im Raum festzustellen und so eine Navigation möglich zu machen.  

1.2 |  Insekten 

Insekten stellen eine bemerkenswerte Tierklasse dar, denn sie machen mit ca. 1 Million 

beschriebener Arten (Stork, 2018) rund zwei Drittel aller beschriebenen Tierarten weltweit aus. 

Insekten gelten als die erfolgreichste Tiergruppe der Erde, denn sie besiedeln bis auf die Meere alle 

erdenklichen Lebensräume und sind oft stark spezialisiert. Sie belegen die verschiedensten 

ökologischen Nischen unter anderem als Räuber, wie Libellen, oder als Sammler, wie Bienen. Ihre 

Lebensweisen unterscheiden sich auch durch unterschiedliche soziale Strukturen stark voneinander. 

So gibt es eusoziale Insektengruppen, wie z.B. Bienen, Ameisen oder Termiten, aber auch eine strikt 

solitäre Lebensweise wie Gottesanbeterinnen oder solitär lebende Wildbienen. Als Bestäuber und 

Destruenten sind sie ein integraler Bestandteil des Lebenszyklus vieler Pflanzen und verschiedenster 

Ökosysteme (Zhang et al., 2007). 

Viele Insekten müssen sich nicht nur in einer zweidimensionalen Ebene orientieren, sondern als 

flugfähigen Tiere auch im dreidimensionalen Raum.  

1.2.1 | Navigationsstrategien von Insekten 

Insekten zeigen eine große Bandbreite verschiedener Navigationsstrategien zur Orientierung in den 

unterschiedlichsten Umgebungen. Mistkäfer nutzen eine geradlinige Orientierung, um eine Dungkugel 
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in gerader Linie von der Fundstelle wegzurollen (el Jundi et al., 2016). Dazu nutzen sie einen zufällig 

ausgewählten Schnappschuss des Himmels als Referenz. Eine weitere Strategie, um sich bei relativ 

kurzen Strecken zu orientieren, ist die Wegintegration. Diese wird von verschiedenen Insektenarten 

genutzt, wie beispielsweise Bienen (Srinivasan, 2015), Ameisen (Wehner, 2003) oder auch Schaben. 

Durier & Rivault (1999) konnten in Versuchen an der Deutschen Schabe Blattella germanica zeigen, 

dass diese Tiere während ihrer Erkundungstour vom Nest weg einen Heimvektor generieren, sodass 

sie mittels Vektorintegration auch in kompletter Dunkelheit zurück zu einem Unterschlupf finden. 

Ameisen nutzen nicht nur die Wegintegration, sondern sind auch in der Lage, eine 

Landmarkenorientierung mittels Bildabgleich in Umgebungen mit vielen visuellen Reizen zu nutzen. 

Dabei wird das visuelle Panorama durch Körperrotation gedreht, bis es zum eingespeicherten 

Panorama passt (Zeil, 2012). Eine Variation der Vektororientierung stellt die Langstreckenmigration 

dar, welche zum Beispiel von zwei Vertretern aus der Ordnung der Lepidoptera, der Australischen 

Bogong-Motte Agrotis infusa (Warrant et al., 2016) und dem Monarchfalter Danaus plexippus (Reppert 

et al., 2016) angewendet wird. Auch die Wüstenheuschrecke Schistocerca gregaria (Homberg, 2015) 

nutzt diese Strategie, um Nahrung und geeignete Eiablageplätze zu finden. Bei dieser 

Navigationsstrategie handelt es sich um eine angeborene Vektororientierung, bei der sich die Tiere 

mithilfe eines internen Kompasses orientieren. 

Viele dieser Navigationsstrategien, ausgenommen der Landmarkenorientierung, beruhen auf der 

Orientierung an der Sonne oder anderen Himmelskompasssignalen. Anders als wir Menschen können 

Insekten keine Karte nutzen, um sich zu orientieren. Stattdessen sind sie gezwungen diese 

Informationen anderweitig zu bekommen. Die Sonne ist eine verlässliche und, zusammen mit anderen 

Himmelskompasssignalen, präsente Informationsquelle für eine gerichtete Orientierung. Der Stand 

der Sonne kann anhand von verschiedenen Informationen abgeleitet werden. Diese beinhalten neben 

der Sonne selbst das Polarisationsmuster des Himmels sowie den chromatischen Gradienten von 

kurzwelligem (UV-Licht) und langwelligem Licht (Grünlicht). Diverse Studien an unterschiedlichen 

Insektenarten zeigten, dass Neurone in bestimmten Hirnarealen signifikant auf diese Informationen 

reagieren und ihre Aktivität dem Gradienten bzw. dem Polarisationsmuster anpassen (Heinze & 

Homberg, 2009; Heinze & Reppert, 2011; el Jundi et al., 2014; Hardcastle et al., 2021). 

1.2.2 | Schaben 

Eine besonders gut untersuchte Insektenordnung in Bezug auf ihre Navigationsfähigkeiten stellt die 

Ordnung der Schaben dar. Schaben sind hemimetabole Insekten. Es sind sehr agile und schnelle Tiere, 

die sich auf unterschiedlichste Weise orientieren können. Schaben der Art Periplaneta americana 

verfügen über eine beeindruckende Nachtsichtfähigkeit (Honkanen et al., 2014) und können visuelle 

Momentaufnahmen ihrer Umgebung zur Orientierung nutzen (Pomaville & Lent, 2018). Bei der 
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Rückkehr zum Nest nutzen sie abhängig von der Entfernung sowohl visuelle als auch olfaktorische 

Navigationsmechanismen (Rivault & Durier, 2004). 

Neben der visuellen Orientierung, spielen auch ihre Antennen eine wichtige Rolle bei der 

Navigation. Studien mit verschiedenen Schabenarten untersuchten, wie die Tiere 

Antenneninformationen nutzen, um zu klettern (Watson et al., 2002), Hindernisse zu überwinden 

(Harley et al., 2009) oder sich über Gerüche zu orientieren (Seelinger & Gagel, 1985; Willis & Avondet, 

2005). Aber nicht nur olfaktorische Reize können als Navigationshilfe genutzt werden. Loesel & 

Homberg (2001) fanden Neurone im Gehirn der Madeiraschabe, die signifikant auf den präsentierten 

Polarisationswinkel reagieren und so zeigen, dass diese Lichtqualität von den Tieren genutzt werden 

kann. 

1.2.3 | Die Madeiraschabe Rhyparobia maderae 

Die Madeiraschabe R. maderae (früher Leucophaea maderae; Fabricius 1781; Abbildung 1a) ist 

ursprünglich auf Madeira beheimatet, kommt aber mittlerweile auch in vielen anderen Teilen der Welt 

vor. Die Tiere sind nachtaktiv und dank ihrer hohen Reproduktionsrate beliebte Organismen in der 

Forschung. Als Modellorganismus sind sie besonders geeignet für Untersuchungen zur zirkadianen 

Rhythmik von Insekten (Homberg et al., 2003; Stengl et al., 2015). Die zirkadiane Uhr konnte durch 

Läsionsexperimente erstmals in der Schabe R. maderae lokalisiert werden (Nishiitsutsuji-Uwo & 

Pittendrigh, 1968). Weiterführende Studien grenzten den Sitz der Schrittmacherregion auf die 

akzessorische Medulla ein, die im optischen Lobus am Rand der Medulla sitzt (Reischig & Stengl, 2003). 

Eine innere Uhr kann auch bei der Navigation eine wichtige Rolle spielen, wie zum Beispiel bei 

Bienen. Diese können sich an der Sonne orientieren. Da sich der Sonnenstand allerdings im Verlauf des 

Tages ändert, muss dieser mit der inneren Uhr abgeglichen werden, um einen korrekten Heimvektor 

zu kalkulieren (Lindauer, 1960). 

1.3 | Das Insektengehirn 

Arthropoden besitzen ein Strickleiternervensystem, das ursprünglich aus einem Paar Ganglien pro 

Körpersegment bestand. Diese sind in Querrichtung über Kommissuren und in Längsrichtung über 

Konnektive verbunden. Bei Insekten sind die Kommissuren durch die Verschmelzung der paarigen 

Ganglien reduziert. Je nach Insektenart kommt es zur Verschmelzungen von mehreren 

Ganglienpaaren. Diese Verschmelzung führt zur Bildung eines Gnathalganglions sowie eines 

Cerebralganglions im Kopfbereich, welches auch als Gehirn bezeichnet wird (Smith & Treherne, 1963; 

Loesel et al., 2013). Bei hemimetabolen Insekten sind diese zwei Ganglien durch Schlundkonnektive 

getrennt, wohingegen es bei holometabolen Insekten zu einer Verschmelzung von Cerebral- und 

Gnathalganglion kommt und diese gemeinsam als Gehirn bezeichnet werden (Ito et al., 2014).  

Das Cerebralganglion besteht aus drei Gehirnabschnitten, dem Trito-, Deuto- und Protocerebrum. 

Das Tritocerebrum bildet den kleinsten und caudalsten Abschnitt im Gehirn und ist an Kontrolle der 
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Darmaktivität über Verbindungen zum Frontal- und Hypocerebralganglion beteillgt. Es ist über auf- 

und absteigende Nervenfasern eng mit den abdominalen, gnathalen und thorakalen Ganglien 

verknüpft (Kurylas et al., 2008; von Hadeln et al., 2018). 

Das Deutocerebrum beinhaltet die Antennalloben (Abbildung 1b) sowie die mechanosensorischen 

und motorischen Zentren der Antennen, sodass dieser Gehirnabschnitt an der Verarbeitung von 

chemosensorischen und taktilen Reizen beteiligt ist. Diese spielen eine wichtige Rolle bei der 

Partnersuche sowie der Orientierung. 

Das Protocerebrum macht den größten Teil des Insektengehirns aus und beinhaltet viele 

prominente und intensiv untersuchte Gehirnareale, welche sich voneinander separieren lassen und als 

Neuropile bezeichnet werden. Dazu zählen die Pilzkörper (Abbildung 1b), die Eingang von 

olfaktorischen aber auch visuellen und mechanosensorischen Bahnen erhalten. Die Pilzkörper werden 

als Ort des Gedächtnisses und der Prozessierung von Lernprozessen angesehen. Eine weitere wichtige 

Neuropilgruppe innerhalb des Protocerebrums bildet der Zentralkomplex (Abbildung 1b, c), welcher 

zentral im Hirn gelegen ist und sich über die Mittellinie des Gehirns erstreckt. Die Neuropile des 

Zentralkomplexes sind die einzigen nicht paarig vorkommenden Gehirnareale. Der Zentralkomplex gilt 

als Navigationszentrum und spielt als solches eine wesentliche Rolle bei der Kontrolle der 

zielgerichteten Orientierung im Flug und Lauf. Diese Funktion bedingt auch die Integration 

verschiedenster verhaltensrelevanter sensorischer Eingänge, die die räumliche Orientierung 

beeinflussen. 

Die erste vollständige Einteilung und dreidimensionale Rekonstruktion aller Neuropile eines 

Insektengehirns konnten Ito et al. (2014) in der Taufliege D. melanogaster erzielen. Diese 

Rekonstruktion legte den Grundstein für weitere dreidimensionale Analysen von Teilgebieten anderer 

Insektengehirne wie der Honigbiene Apis mellifera (Hensgen et al., 2021, Kaiser et al., 2022) und der 

Mistkäferarten Scarabeus lamarcki und satyrus (Immonen et al., 2017; el Jundi et al., 2018). Neben 

diesen Teilrekonstruktionen konnten außerdem mehrere komplette Gehirnatlanten, z.B. von der 

Wüstenheuschrecke S. gregaria (von Hadeln et al., 2018), der Biene A. mellifera (Habenstein et al., 

2023) oder der Bogongmotte A. infusa (Adden et al., 2020) erstellt werden. Die Grenzen der 

verschiedenen Neuropile werden vornehmlich durch Fasertrakte, Kommissuren, die Lage zueinander, 

die Verteilung von verschiedenen Neurotransmittern sowie deren Erscheinungsbild bei einer 

Immunfärbung gegen Synapsin voneinander abgegrenzt. Auch die Innervierungsgebiete von 

bestimmten Neuronen werden zur Bestimmung der Neuropilgrenzen genutzt. Als Grundlage für das 

Definieren von Neuropilgrenzen dienten dabei stets die von Ito et al. (2014) aufgestellten 

anatomischen Kriterien. So konnten zwei weitere vollständige Gehirnatlanten erstellt werden: der 

Atlas des Gehirns der Madeiraschabe R. maderae (Althaus et al., 2022; Abbildung 1c), sowie der Atlas 

der Indischen Riesengottesanbeterin Hierodula membranacea (Althaus et al., 2024) 
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1.4 |  Der Zentralkomplex: Navigationszentrum und Verhaltenskontrolle 

Eine besonders im Fokus vieler Studien stehende Neuropilgruppe ist der bereits erwähnte 

Zentralkomplex (Abbildung 1c). Dieser besteht aus vier Neuropilen, der Protocerebralbrücke (PB), dem 

Zentralkörper mit oberer (CBU) und unterer Einheit (CBL) sowie den paarigen Noduli (NO). Die 

Protocerebralbrücke ist ein langgestrecktes, leicht gebogenes Neuropil, ähnlich der Gestalt eines 

Fahrradlenkers und liegt dorsal zu den anderen Zentralkomplexneuropilen im Insektengehirn. Der 

bohnenförmige Zentralkörper liegt ventral zur Protocerebralbrücke, dorsal zu den Noduli. Durch sein 

abweichendes Aussehen in der Fliege heißen die beiden Untereinheiten dort Fächerförmiger Körper 

(FB) und Ellipsoidkörper (EB). 

Als Navigationszentrum erhält der Zentralkomplex Eingang von verschiedenen sensorischen 

Informationen, wie z. B. über verschiedene Lichtqualitäten und andere Himmelskompasssignale. Viele 

Insekten, darunter die Wüstenheuschrecke S. gregaria (Mappes & Homberg, 2004; Homberg, 2024), 

die Grille Gryllus campestris (Brunner & Labhart, 1987), Bienen (Foster, 2024) und Ameisen (Zeil et al., 

2014) sind in der Lage polarisiertes Licht wahrzunehmen. Dabei spielt eine spezialisierte Region des 

Komplexauges eine besondere Rolle. Diese wird als dorsale Randregion (DRA) bezeichnet und weist 

eine spezielle Ausrichtung der Mikrovilli der dort lokalisierten Ommatidien auf. Diese sind, anders als 

im restlichen Insektenauge stark parallel zueinander angeordnet, sodass polarisiertes Licht, dessen 

Schwingungsebene parallel zu den Mikrovilli ausgerichtet ist, viel besser absorbiert wird als 

polarisiertes Licht, welches senkrecht zu den Mikrovilli ausgerichtet ist. Durch die fächerförmige 

Ausrichtung der Ommatidien in der dorsalen Randregion ist es möglich, die verschiedenen 

Schwingungswinkel des polarisierten Lichts zu detektieren (Wehner & Labhart, 2006; Labhart, 2016; 

Homberg et al., 2023). 

Die in der dorsalen Randregion des Auges aufgenommenen Informationen gelangen über ein 

spezialisiertes Areal der Medulla und verschiedene andere Neuropile zum Zentralkomplex, wo sie mit 

anderen Signalen verarbeitet werden können, um das Verhaltensmuster des Tieres an die gegebenen 

Bedingungen anzupassen. 

Innerhalb des Zentralkomplexes werden idiothetische Informationen aus der Eigenbewegung und 

der Kopfrichtung, sowie der Verhaltenskontext (z.B. Flug, Lauf) mit äußeren Informationen, wie 

Windrichtung, Himmelskompasssignale, Informationen zum optischen Fluss sowie olfaktorische und 

mechanosensorische Reize miteinander verrechnet (Honkanen et al., 2019; Pfeiffer, 2023; Heinze, 

2023), um eine zielgerichtete Navigation zu gewährleisten (Heinze, 2023). 

Eine mit dem Zentralkomplex eng verknüpfte Region stellt der laterale Komplex (LX) dar. Er gilt als 

Haupteingangs- und -ausgangsregion des Zentralkomplexes und besteht aus verschiedenen 

Untereinheiten. Der laterale Komplex der Schabe wurde detailliert untersucht (Althaus et al., 2022) 

und besteht aus dem oberen und unteren lateralen akzessorischen Lobus, dem Bulbus, dem Gall sowie 
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dem Prong, einem für die Schabe spezifischen Neuropil, das durch seine hohe Synapsindichte auffällt 

(Althaus et al., 2022). 

1.4.1 | Der Zentralkomplex der Schabe 

Der Aufbau des Zentralkomplexes der Schabe wurde detailliert in Jahn et al. (2023) untersucht und 

weist einige Besonderheiten auf. Die Protocerebralbrücke besteht aus neun Kolumnen pro 

Hemisphäre (Abbildung 2c) und gleicht somit der Protocerebralbrücke der Heuschrecke (Hensgen et 

al., 2022), Hummel (Sayre et al., 2021) und Taufliege (Wolff et al., 2015). Die obere Einheit des 

Zentralkörpers ist in drei Schichten unterteilt (Abbildung 2c), die sich nochmals in jeweils zwei 

Untereinheiten gliedern lassen (Jahn et al., 2023). Eine Besonderheit der Schabe ist der Aufbau der 

unteren Einheit des Zentralkörpers. Anders als in anderen Insekten besteht sie nicht aus Schichten, 

sondern ist in neun Zähne und acht Zapfen unterteilt (Homberg et al., 2018; Jahn et al., 2023; 

Abbildung 2c). Zwar zeigt sich hier eine Ähnlichkeit zur Gottesanbeterin (Rosner et al., 2017; Althaus 

et al., 2024) allerdings wurde dieses Neuropil erstmals in der Schabe detailliert untersucht. 

 

 

Abbildung 1: Das Gehirn der Madeiraschabe Rhyparobia maderae. (a) Seitliche Ansicht der Schabe R. maderae mit markanten 
Antennen. © Chris Dlouhy (b) Frontale Ansicht eines optischen Schnitts durch eine Synapsin-Immunfärbung des 
Schabengehirns. Zentralkörper (CB), lateraler Komplex (LX) mit Prong (PRO), Pilzkörper mit Calyces (CA), Pedunculus (PED) 
und medialem Lobus (ML) sowie die Antennalloben (AL) sind markiert (aus Jahn et al., 2023; Maßstab: 200 µm). (c) 
Dreidimensionale Rekonstruktion des gesamten Gehirns der Schabe (https://www.insectbraindb.org/app/). Prominente 
Neuropile sind farblich hervorgehoben, wie die Pilzkörper (MB), die AL, der LX sowie der CX. Dieser besteht aus der 
Protocerebralbrücke (PB), dem CB mit oberer (CBU) und unterer (CBL) Einheit sowie den paarigen Noduli (NO).  

 

Viele Zentralkomplexneurone sind an der Kodierung der Kopfrichtung des Tieres beteiligt. Dies 

wurde besonders an der Taufliege (Seelig & Jayaraman, 2015), aber auch bei anderen Insekten 

https://www.insectbraindb.org/app/
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eingehend untersucht So reagierten bestimmte Zentralkomplexneuronen in Heuschrecken (Heinze & 

Homberg, 2009; Pegel et al., 2018), Mistkäfern (el Jundi et al., 2015), dem Monarchfalter (Heinze & 

Reppert, 2011) und der Furchenbiene Megalopta genalis (Stone et al., 2017) auf Himmelskompassreize 

(simulierte Sonne, polarisiertes Licht) nur bei einer bestimmtem Kopforientierung relativ zum Reiz. 

1.4.2 | Die Neuronentypen des Zentralkomplexes 

Neurone des Zentralkomplexes wurden bereits in verschiedenen Insektenspezies detailliert 

untersucht. Dazu zählen der Monarchfalter D. plexippus (Heinze et al., 2013), die Wüstenheuschrecke 

S. gregaria (Heinze & Homberg, 2008; von Hadeln et al., 2018), die Honigbiene A. mellifera (Hensgen 

et al., 2021), zwei Arten von Mistkäfern (el Jundi et al., 2018), die Taufliege Drosophila melanogaster 

(Hulse et al., 2021) und die Hummel Bombus terrestris (Sayre et al., 2021). Die Zentralkomplexneurone 

lassen sich in drei Gruppen aufteilen: kolumnäre, pontine und tangentiale Neurone (Abbildung 2).  

 

 

Abbildung 2: Neurontypen des Zentralkomplexes (CX) und interne Struktur des Zentralkomplexes der Schabe Rhyparobia 
maderae. (a) Zweidimensionale Zeichnung der verschiedenen Typen von kolumnären und pontinen Neuronen im 
Schabengehirn. Es ist beispielhaft jeweils ein Neuron eines Typs gezeigt: CP, kolumnäres Neuron der Protocerebralbrücke 
(PB); CL, kolumnäres Neuron der unteren Einheit des Zentralkörpers (CBL); CU, kolumnäres Neuron der oberen Einheit des 
CB (CBU); CPU, kolumnäres Neuron der PB und CBU; POU, pontines Neuron. (b) Zweidimensionale Zeichnung der 
verschiedenen Typen von tangentialen Neuronen im Schabengehirn. Es ist beispielhaft jeweils ein Neuron eines Typs gezeigt: 



Einleitung  15 
 

TB, tangentiales Neuron der PB; TU, tangentiales Neuron der CBU; TL, tangentiales Neuron der CBL. TB Neurone verzweigen 
oft im posterioren optischen Tuberkel (POTU), TL Neurone oft im Bulbus (BU). (c) Interne Struktur des CX der Schabe. Die PB 
ist unterteilt in neun Kolumnen pro Hemisphäre. Die CBU umfasst neun Kolumnen. Die CBL besteht aus acht Zapfen (1-4) und 
neun Zähnen (a-e). Die Noduli (NO) bestehen aus einer oberen Einheit (NOU) mit drei Schichten (I-III) und einer unteren 
Einheit (NOL). (d) Der Informationsfluss im CX. TL Neurone erhalten Informationen vom lateralen Komplex (LX) und leiten 
diese Informationen an CL1 Neurone weiter. TB- sowie TU- und POU Neurone verschalten auf CBU- und CP Neurone, welche 
die verschiedenen Informationen an absteigende Neurone übergeben. Maßstab: 50 µm. 

 

Pontine Neurone verbinden zwei verschiedene Kolumnen in der oberen Einheit des Zentralkörpers 

miteinander, ohne noch weitere Verzweigungen auszubilden (POU Neuron in Abbildung 2a). In der 

Schabe R. maderae und der Taufliege D. melanogaster konnten neben horizontalen auch vertikale 

pontine Neurone gefunden werden. Diese verbinden zwei verschiedene Schichten innerhalb einer 

Kolumne miteinander. 

Kolumnäre Neurone verbinden Kolumnen verschiedener Neuropile des Zentralkomplexes 

miteinander und haben oft auch noch Verbindungen zum lateralen Komplex, der wichtigsten Eingangs- 

und Ausgangsregion des Zentralkomplexes (Abbildung 2a). Sie stellen die wichtigsten 

Ausgangselemente des Zentralkomplexes dar.  

Tangentiale Neurone haben Verzweigungen in allen Kolumnen eines Neuropils und verbinden 

dieses mit anderen Regionen des Insektengehirns. Sie stellen hauptsächlich Eingänge in die 

verschiedenen Schichten und Ebenen dar und können in verschiedene Gruppen eingeteilt werden, je 

nachdem welches Zentralkomplexneuropil sie innervieren: TB Neurone verzweigen in mehreren 

Kolumnen der Protocerebralbrücke und verbinden diese mit unterschiedlichen Neuropilen außerhalb 

des Zentralkomplexes. TL Neurone verzweigen in der unteren Einheit des Zentralkörpers und 

verbinden diese besonders häufig mit dem Bulbus oder anderen Teilen des lateral Komplexes. TU 

Neurone sind die vielfältigste und größte Gruppe. Diese Neurone bilden Verbindungen von sehr 

unterschiedlichen Neuropilen des Protocerebrums mit der oberen Einheit des Zentralkörpers. 

1.4.3 | Innere Struktur der Zentralkomplexneuropile 

Die einzelnen Neuropile des Zentralkomplexes besitzen eine komplexe interne Organisation 

bestehend aus horizontalen Schichten und vertikalen Kolumnen. Deren Anzahl unterscheidet sich bei 

den verschiedenen untersuchten Insektenarten voneinander. Im Mistkäfer und im Monarchfalter 

besteht die Protocerebralbrücke aus acht Kolumnen pro Hemisphäre, wohingegen die Hummel, die 

Wüstenheuschrecke sowie die Schabe und Taufliege neun Kolumnen aufweisen. Die obere Einheit des 

Zentralkörpers zeigt artspezifisch eine sehr unterschiedliche Unterteilung mit nur zwei Schichten im 

Ofenfischchen und neun Schichten in D. melanogaster (Heinze, 2024). Die untere Einheit des 

Zentralkörpers lässt sich bei den meisten untersuchten Insektenarten in acht (D. melanogaster) oder 

neun (Bienen) Kolumnen sowie mehrere Schichten unterteilen. Die Noduli gliedern sich bei vielen 

untersuchten Insektenarten in obere und untere Einheit, wobei die obere Einheit aus mehreren 
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Schichten besteht. Schabe, Mistkäfer, (Monarchfalter) und Heuschrecke besitzen drei Schichten in der 

oberen Einheit der Noduli wohingegen die untere Einheit in der Taufliege aus vier Schichten besteht 

(Heinze, 2024). Die Hummel zeigt eine besondere Strukturierung der Noduli, hier bestehen sie aus 

einer Kappenregion, einer mittleren und einer unteren Einheit. 

1.4.4 | Verarbeitung sensorischer Informationen 

Tangentiale Neurone der unteren Einheit des Zentralkörpers, TL Neurone, bilden die Eingangsstufe, 

indem sie sensorische Informationen vom Bulbus und anderen Teilen des lateralen Komplexes zur 

unteren Einheit des Zentralkörpers leiten (Abbildung 2c, d). Die meisten TL Neurone kodieren visuelle 

Informationen (Pfeiffer, 2023), eine Teilgruppe verarbeitet auch antennale mechanosensorische Reize 

(Okubo et al., 2020) und temperaturabhängiges motorisches Verhalten (Buhl et al., 2021). In vielen 

Spezies sind TL Neurone sensitiv für bestimmte Schwingungsebene linear polarisierten Lichts, wie z.B. 

bei der Heuschrecke (Vitzthum et al., 2002; Takahashi et al., 2022), dem Monarchfalter (Nguyen et al., 

2021) oder der Taufliege (Hardcastle et al., 2021), eine simulierte Sonne dargestellt durch einen grünen 

Lichtpunkt oder sich bewegende vertikale Balken (Zittrell et al., 2023), die den optischen Fluss bei 

Eigenbewegung simulieren (Shiozaki & Kazama, 2017; Stone et al., 2017). Viele Typen von TL Neuronen 

sind GABAerg (Homberg et al., 2018) und inhibieren so die nachgeschalteten CL1a Neurone (Bockhorst 

& Homberg, 2015). Diese kolumnären Neurone bilden die Zwischenstufe zur kompassartigen 

Codierung der Kopfrichtung (Abbildung 2c, d; Seelig & Jayaraman, 2013). Sie erhalten Eingang in der 

unteren Einheit des Zentralkörpers und senden diese Informationen weiter an die Protocerebralbrücke 

und den Gall im lateralen Komplex. CL1a Neurone formen durch ihre Aktivität ein Aktivitätsareal 

(bump) in der unteren Einheit des Zentralkörpers, welches die Kopfrichtung in Bezug zu externen 

Faktoren zeigt (Seelig & Jayaraman, 2013). Dieses System erhält auch Eingang von internen Signalen 

der Eigenbewegung, sodass es auch in Dunkelheit aktiv ist. Das Aktivitätsareal, gebildet durch eine 

aktivierte Population von CL1a Neuronen wandert mit der Drehung des Tieres durch die untere Einheit 

des Zentralkörpers und erzeugt so eine kompassartige Repräsentation des externen Raumes. Durch 

das Verzweigungsmuster der CL1a Neurone wird auch ein Aktivitätsareal in jeder Hemisphäre der 

Protocerebralbrücke erzeugt. Anschließend wird das Signal zu CL2 Neuronen weitergegeben. Diese 

formen zusammen mit den CL1a Neuronen das Kernelement des Kopfrichtungsnetzwerks. Das 

erhaltene Signal in der unteren Einheit des Zentralkörpers wird zur Protocerebralbrücke und den 

Noduli weitergebeben. Das Verzweigungsmuster der CL2 Neurone ist im Vergleich zu CL1a Neuronen 

um eine Kolumne der Protocerebralbrücke versetzt (Heinze & Homberg, 2008; Hulse et al., 2021; Sayre 

et al., 2021; Turner-Evans et al., 2017). CL2 Neurone erhalten in den Noduli Eingang von 

drehrichtungsempfindlichen Neuronen. Durch ihre um eine Kolumne versetzte Verschaltung mit CL1 

Neuronen, wird das Aktivtätsmaximum in der Protocerebralbrücke drehrichtungsabhängig verschoben 

(Turner-Evans et al., 2017; Zittrell et al., 2023; Wilson, 2023). 
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Lange Zeit ist man von einer Aufteilung in 16 Kolumnen, acht pro Hemisphäre der 

Protocerebralbrücke ausgegangen, basierend auf Studien an der Taufliege (Hanesch et al., 1989), der 

Wüstenheuschrecke (Heinze & Homberg, 2008) und dem Mistkäfer (el Jundi et al., 2018). Genetische 

Untersuchungen zeigten jedoch eine Unterteilung in 18 Kolumnen in der Taufliege (Glomeruli, Wolff 

et al., 2015). Es folgten Untersuchungen an der Hummel (Sayre et al., 2021) und der Madeira Schabe 

(Jahn et al., 2023), die ebenfalls neun statt acht Kolumnen pro Hemisphäre aufwiesen. Neuere Studien 

an der Wüstenheuschrecke zeigten auch hier neun Kolumnen pro Hemisphäre (Hensgen et al., 2022). 

Die innersten Kolumnen sind jedoch häufig deutlich schmaler als der Rest (Sayre et al., 2021). 

Die nächste Verarbeitungsstufe erfolgt über TB1 Neurone (Abbildung 2c, d). Diese tangentialen 

Neurone der Protocerebralbrücke besitzen ein Ausgangs- und ein Eingangsareal pro Hemisphäre der 

Protocerebralbrücke, welche sich über mehrere Kolumnen erstrecken. Die zwei Ausgangsareale sind 

in mehreren Insektenspezies, wie dem Monarchfalter (Heinze et al., 2013), der Taufliege (Wolff et al., 

2015), dem Mistkäfer (el Jundi et al., 2018) oder der Heuschrecke (von Hadeln et al., 2020), acht 

Kolumnen voneinander entfernt. In der Schabe zeigt sich ein Abstand von neun Kolumnen (Jahn et al., 

2024, eingereicht). Die Population der TB1 Neurone erhält Eingang von den CL1a Neuronen und bilden 

eine geordnete Repräsentation der Polarisationswinkel innerhalb der Protocerebralbrücke, oft auch 

als Kompass bezeichnet (Turner-Evans et al., 2020). Das Signal wird dann an andere kolumnäre 

Neurone der Protocerebralbrücke weitergegeben, die die Ausgangsstufe dieses 

Verarbeitungskreislaufs bilden. CPU4 Neurone, die Eingänge in der Protocerebralbrücke und einem 

Nodulus erhalten und diese Informationen an die obere Einheit des Zentralkörpers weiterleiten, 

verarbeiten nicht nur die Kopfrichtung, sondern auch die Translationsgeschwindigkeit (Pfeiffer, 2023). 

Informationen darüber erhalten sie von TN Neuronen, tangentialen Neuronen der NO. In D. 

melanogaster konnte gezeigt werden, dass jedes CPU4 Neuron, passend zu dem CL1a Neuron in 

derselben Kolumne der Protocerebralbrücke, einen präferierten Polarisationswinkel hat, bei dem seine 

Aktivität maximal ist (Lyu et al., 2022; Lu et al., 2022). Diese Informationen werden an die obere Einheit 

des Zentralkörpers weitergeben, wo sie von pontinen Neuronen (h�4B in D. melanogaster) 

weiterverarbeitet werden, indem diese Neurone für die tatsächliche Bewegungsrichtung codieren 

(Pfeiffer, 2023), unabhängig davon, wie der Kopf des Insekts orientiert ist.  

Die Steuerung zielgerichteter Motorik im Lauf oder im Flug hängt zum einen von absteigenden 

Neuronen ab, die Informationen von bestimmten CPU Neuronen erhalten und diese an Regionen zur 

Bein- bzw. Flügelsteuerung weiterleiten (Rayshubskiy et al., 2020). Zum anderen vermuten neuere 

Studien, dass Zustands- und Kontextabhängigkeit in der oberen Einheit des Zentralkörpers über 

tangentiale Neurone in das System miteinfließen (Beetz et al., 2022). Hulse et al. (2021) zeigten, dass 

CPU Neurone Eingang von einer Vielzahl von verschiedenen Neuronen erhalten und es sich bei einigen 

dieser Neurontypen um Zellen handelt, die zielgerichteten Input geben könnten (Wilson et al., 2023). 
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1.5 |  Ziel der Arbeit 

In Studien an der Schabe Blaberus discoidalis konnte mittels extrazellulärer Ableitungen gezeigt 

werden, dass Neurone des Zentralkomplexes eine Rolle bei der Verarbeitung der Kopfrichtung des 

Tieres (Varga & Ritzmann, 2016), der Rotationsrichtung oder der Verarbeitung von großflächig 

bewegenden Reizen spielen (Kathman et al., 2014). Auch Signale von mechanosensorischen Reizen der 

Antennen konnten zum Zentralkomplex verfolgt werden (Ritzmann et al., 2008). Diese Experimente 

wurden mittels extrazellulärer Ableitungen durchgeführt, welche zwar das Areal der Ableitung 

identifizieren konnten, nicht jedoch die einzelnen Zelltypen, die für diese Signalweiterleitungen die 

Grundlage bilden. Das Ziel der vorliegenden Arbeit war es daher, die neuronale Grundlage, 

insbesondere die Morphologie der einzelnen Neuronentypen des Zentralkomplexes der Schabe, eines 

nachtaktiven Insekts, eingehend zu untersuchen und mit anderen bereits untersuchten Insektenarten 

zu vergleichen.  
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4 |  Kapitel 1: Anatomie des Gehirns der Madeiraschabe Rhyparobia 

maderae - Synopsis (Projekt I) 

Insekten gelten als die erfolgreichste Tiergruppe der Erde und spielen auch für den Menschen eine 

wichtige Rolle zum Beispiel bei der Bestäubung, als Destruenten oder als biologische 

Schädlingsbekämpfer. Trotz ihrer geringen Größe sind sie zu hochkomplexen Verhaltensweisen fähig 

und gelten so als beliebte Forschungsobjekte. 

Für ein besseres Verständnis der Verhaltensleistungen von Insekten ist eine morphologische 

Analyse ihrer Insektengehirne essentiell, welche nicht nur die Möglichkeit für evolutionsbiologische 

Vergleiche gibt, sondern auch Einblicke in Verhaltensweisen anderer Tiergruppen bietet. Mit der 

dreidimensionalen Rekonstruktion des kompletten Gehirns der Taufliege D. melanogaster schafften 

Ito et al. (2014) die Basis für eine auf gemeinsamen Kriterien beruhenden Kollektion von 

Gehirnatlanten verschiedener holometaboler Insektenspezies wie des Monarchfalters D. plexippus 

(Heinze & Reppert, 2012), der Bogongmotte A. infusa (Adden et al., 2020), der Mistkäferarten S. 

lamarcki und satyrus (Immonen et al., 2017) sowie zwei Ameisenarten Cardiocondyla obscurior und 

Cataglyphis nodus (Bressan et al., 2015; Habenstein et al., 2020). Der einzige komplette Gehirnatlas 

eines hemimetabolen Tieres war bis 2022 der Atlas der Wüstenheuschrecke S. gregaria (von Hadeln 

et al., 2018), sodass die hier vorliegende Arbeit den Katalog der vollständig rekonstruierten 

Gehirnatlanten mit einer hemimetabolen Insektenart erweitert und die Grundlage für eine genaue 

Analyse der Verzweigungsgebiete einzelner Neurone schafft. 

Diese Arbeit erweitert die bereits durchgeführte dreidimensionale Rekonstruktion von Pilzkörper, 

optischen Loben und Zentralkomplex der Madeiraschabe (Wei et al., 2010; Rosner et al., 2017) mit der 

Rekonstruktion des gesamten Cerebrums. Zentralkomplex und Pilzkörper konnten außerdem 

detaillierter analysiert werden. Die gesamte Rekonstruktion wird unter www.insectbraindb.org, einer 

Datenbank morphologischer und physiologischer Daten verschiedener Insektengehirne, bereitgestellt. 

Mithilfe von Kommissuren und Immunfärbungen gegen Synapsin, GABA und andere 

Neurotransmitter war eine genaue Abgrenzung von 49 Neuropilen möglich, darunter ein zuvor noch 

nicht beschriebenes Neuropil, der Prong. Dieser ist Teil des lateralen Komplexes und fällt durch die 

starke Synapsindichte auf. Eine Untereinheit der Crepine, der sogenannte Rubus konnte außerhalb von 

der Taufliege hier das erste Mal beschrieben werden. Die Arbeit zeigt außerdem, dass mithilfe der 

Rekonstruktion mögliche Schlüsse auf die Lebensweise des Insekts gezogen werden können. Die 

Pilzkörper der Schabe sind im Vergleich zu anderen Insektenarten wie der Wüstenheuschrecke (von 

Hadeln et al., 2018), dem Monarchfalter (Heinze et al., 2013) oder der Taufliege (Hulse et al., 2021) 

wesentlich größer, während die optischen Loben ein eher kleineres Volumen aufweisen. Dies ist ein 

http://www.insectbraindb.org/
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Indiz auf die visuell geprägte Orientierung der Heuschrecke sowie der Gottesanbeterin im Gegensatz 

zur Orientierung der nachtaktiven Schabe, die in stärkerem Maße auf Informationen ihrer Antennen 

angewiesen ist. 

Durch die Erstellung eines umfassenden dreidimensionalen Gehirnatlasses der Madeiraschabe ist 

die Grundlage für eine Untersuchung spezifischer Neurone und ihrer Verzweigungsgebiete geschaffen. 

Gleichzeitig erweitert der Gehirnatlas der Schabe den Katalog von vollständig rekonstruierten 

Insektengehirnen und bietet eine Grundlage für vergleichende Studien zur funktionellen Organisation 

von Insektengehirnen. 
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5 |  Kapitel 2: Neuronale Strukturen des Zentralkomplexes der 

Madeiraschabe Rhyparobia maderae - Synopsis (Projekt II & III) 

Der Zentralkomplex ist eine zentral im Insektengehirn liegende Struktur, welche unter anderem als 

Navigationszentrum gilt. Er wurde schon in einer Vielzahl von verschiedenen Insektenarten detailliert 

untersucht, allerdings fast ausschließlich in tagaktiven Spezies und bisher nicht in Vertretern der 

Dictyoptera, zu denen auch die nachtaktive Madeiraschabe R. maderae zählt. Schaben sind sehr agile 

Tiere, welche sich nicht nur auf visuelle Reize bei der Orientierung verlassen, sondern auch ihre langen 

Antennen nutzen, um Hindernisse zu erkennen (Harley et al., 2009), Fluchtreaktionen zu initiieren 

(Ritzmann, 1984) oder sich olfaktorisch zu orientieren (Seelinger & Gagel, 1985; Willis & Avondet, 

2005). Studien an Schaben zeigten außerdem, dass der Zentralkomplex nicht nur navigationsbezogene 

multisensorische Signale in zielgerichtete prämotorische Befehle umwandelt, sondern auch an der 

motorischen Kontrolle (Ritzmann et al., 2012; Varga et al., 2017) wie der Laufgeschwindigkeit und -

richtung beteiligt ist (Harley & Ritzmann, 2010). 

Zentralkomplexneurone werden in drei Gruppen eingeteilt: kolumnäre, pontine und tangentiale 

Neurone. Im Zentralkomplex der Schabe konnten 18 kolumnäre (Projekt II), 5 pontine (Projekt II) 

sowie 27 tangentiale Zelltypen (Projekt III) identifiziert werden, von denen 6 kolumnäre 

Neuronentypen und 1 tangentialer Neuronentyp keine Übereinstimmung zu Neuronen anderer 

Insektenarten haben. 

Die interne Organisation des Zentralkomplexes der Schabe konnte mithilfe von Einzelzellfärbungen 

und Antikörperfärbungen genauer untersucht werden. Durch die Analyse der Verzweigungsmuster, 

die anhand von Einzelzellfärbungen kolumnärer Neurone ermittelt wurden, konnte eine präzisere 

Unterteilung der Neuropile vorgenommen werden. Die Protocerebralbrücke der Schabe besteht aus 

neun vertikalen Kolumnen pro Hemisphäre, wobei die innerste Kolumne nur halb so breit ist wie die 

anderen. 

Ventral zur Protocerebralbrücke liegt der Zentralkörper. Er besteht aus einer oberen und einer 

unteren Einheit. Die obere Einheit des Zentralkörpers lässt sich anhand der Verzweigungsmuster von 

kolumnären Neuronen in drei horizontale Schichten einteilen. Nach der Analyse der tangentialen 

Neurone (Projekt II) war außerdem eine genauere Einteilung der Schichten in jeweils zwei 

Untereinheiten möglich. Vertikal besteht die obere Einheit des Zentralkörpers aus zwei Systemen von 

einmal acht und einmal neun Kolumnen, je nachdem welche Zelltypen betrachtet werden. 

Die untere Einheit des Zentralkörpers zeigt in der Schabe eine besondere Struktur. Sie ist nicht wie 

bei vielen anderen untersuchten Insekten in horizontale Schichten unterteilt, sondern zeigt eine 

vertikale Unterteilung in neun Zähne und acht Zapfen. Durch die Analyse von tangentialen Neuronen 
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der unteren Einheit des Zentralkörpers (TL) und deren Verzweigungsgebiete war eine genauere 

Unterteilung dieser Gebiete möglich.  

Das vierte Neuropil des Zentralkomplexes sind die Noduli, eine paarige ventral zum Zentralkörper 

gelegene Struktur. Sie sind, wie bei einigen anderen Insektenarten, in eine obere Einheit mit drei 

Schichten und in eine unteren Einheit unterteilt. 

Neben dem Zentralkomplex wurde das wichtigste Ein- und Ausgangsareal von 

Zentralkomplexneuronen, der laterale Komplex, anhand der Verzweigungsgebiete einzelner Neurone 

genauer analysiert. In Projekt I konnten bereits verschiedene Untereinheiten wie der Prong, der Gall 

und der Bulbus identifiziert werden. Projekt II ergänzte diese Arbeit mit einer Unterteilung des Galls 

in zwei Einheiten und identifizierte kolumnäre Neurone, die in den einzelnen Arealen verzweigen. 

Beide Projekte zeigten eine besonders enge Verbindung des Zentralkomplexes zur anterioren Lippe, 

einem Neuropil, das besonders ausgeprägt in der Schabe vorliegt. Auch die Crepine nimmt einen 

großen Teil des Schabengehirns ein und ist ein wichtiges Verzweigungsareal besonders von 

tangentialen Neuronen der oberen Einheit des Zentralkörpers (TU Neurone). In einer kleinen 

Untereinheit der Crepine, dem Rubus, konnten nur Verzweigungen eines kolumnären Neuronentyps 

(CU2c Neurone) gefunden werden. Dieser Neuronentyp verzweigt außerhalb des Rubus nur noch in 

der oberen Einheit des Zentralkörpers und entspricht wahrscheinlich FR1 Neuronen in D. 

melanogaster, welche im Rubus mit Neuronen verschaltet sind, die keine Verzweigungen im 

Zentralkomplex haben. Sie können daher als Ausgangsstrukturen des Zentralkomplex angesehen 

werden. Wie die Verschaltung des Rubus in der Schabe aufgebaut ist, ist bislang allerdings noch unklar. 

Unter den katalogisierten kolumnären Neuronen waren sechs Neuronentypen, die keine 

Ähnlichkeit zu Neuronen in anderen bereits untersuchten Insektenarten aufwiesen. Die Gruppe der 

kolumnären Neurone der oberen Einheit des Zentralkörpers ohne Verzweigungen in der 

Protocerebralbrücke, die Gruppe der CU Neurone, stach bei der Schabe als besonders divers hervor. 

Drei Typen von CU Neuronen besitzen Verzweigungen sowohl in der oberen als auch der unteren 

Einheit des Zentralkörpers. Dieses Verzweigungsmuster ist bislang weder bei der Wüstenheuschrecke 

S. gregaria (Heinze & Homberg, 2008) noch der Biene A. mellifera (Hensgen et al., 2021) oder den 

Mistkäfern S. lamarcki und satyrus (el Jundi et al., 2018) bekannt. Die Funktion dieser Verbindung in 

der Schabe ist bislang ungeklärt. 

Pontine Neurone verbinden zwei verschiedene Kolumnen der oberen Einheit des Zentralkörpers 

miteinander. Ein Typ der katalogisierten pontinen Neurone in der Schabe verzweigt allerdings vertikal 

und wurde daher POUv Neuron genannt. Es verbindet zwei verschiedene Schichten innerhalb 

derselben Kolumne miteinander und ist die erste Beschreibung dieses Neuronentyps außerhalb von D. 

melanogaster (Hulse et al., 2021). 
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Die Analyse der tangentialen Neurone komplementierte den Katalog der Zentralkomplexneurone 

in der Schabe und führte zu einer genaueren Unterteilung der unteren Einheit des Zentralkörpers in 

eine Kopf- und eine Halsregion bei den Zapfen sowie eine Rand- und eine Kernregion in den Zähnen. 

Die tangentialen Neurone der oberen Einheit des Zentralkörpers (TU Neurone) sind eine besonders 

diverse Gruppe. In der Schabe konnten sieben Typen dieser Gruppe beschrieben werden, welche 

signifikante Unterschiede zu den entsprechenden Neuronen in der Heuschrecke aufweisen (von 

Hadeln et al., 2020). Eine Besonderheit ist die Identifizierung eines TU-Neurons, das eine direkte 

Verbindung zwischen dem Zentralkomplex und dem Pilzkörper herstellt (TU-MB Neuron). Dieser 

Neuronentyp ist bisher nur aus der Taufliege D. melanogaster (Hulse et al., 2021) sowie als Teilfärbung 

aus dem Monarchfalter D. plexippus (Heinze et al., 2013) bekannt. 

Die systematische Katalogisierung der bekannten Zentralkomplexneurone der Schabe stellt einen 

wichtigen Schritt auf dem Weg zu einem vollständigen Konnektom der Schabe dar. Des Weiteren ebnet 

sie auch den Weg für physiologische Arbeiten und damit einhergehend einem Vergleich der 

Funktionen des Zentralkomplexes in verschiedenen Insektenspezies.  
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Figure 5 
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Figure 6 
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Figure 7 
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Figure 8 
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Figure 9 
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Figure 11 
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Figure 12 
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Figure 13 
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