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A. Einleitung

Die Antennen der Arbeitsbiene und der Drohne dienen zur Auf-
nahme von Umweltreizen sehr verschiedenartiger Sinnesmodalititen.
Um die Funktion der Antennen zu untersuchen, wurden bisher meistens
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die Reaktionen dressierter Tiere ausgewertet, deren Antennen nach der
Dressur ganz oder teilweise amputiert waren. So konnten z.B. v. FriscH
(1921), FiscHER (1957) und Dostar (1958) nachweisen, daB die Arbeits-
biene mit den acht distalen, der aus zwolf Gliedern bestehenden Antenne
Geriiche wabrnimmt. Diese und andere Arbeiten (v. Frisce 1919,
Scawarz 1955) zeigten, daB die Geruchsleistungen der Arbeiterin
denen des Menschen dhnlich sind.

Weiter wurde durch Dressurversuche bei der Arbeiterin ein Feuchiig-
keitssinn festgestellt (Hmrrz 1935, KuwaBara und Takepa 1956,
Kiecure 1961). Im Fluge kann ein Feuchtigkeitsunterschied von 5%
relativer Feuchte noch sicher festgestellt werden. Die fiir diese Leistung
verantwortlichen Sinnesorgane befinden sich ausschlieSlich auf den acht
distalen GeiBelgliedern der Antenne (KrrcHLE 1961).

Heran (1952) zeigte, dall der gesamte Korper der Arbeiterin auf
Temperaturreize reagiert. Eine besonders hohe Empfindlichkeit weisen
jedoch die finf distalen Antennenglieder auf. Unter bestimmten Be-
dingungen werden noch Temperaturunterschiede von 0,259 C mit einer
motorischen Reaktion beantwortet.

AuBerdem besitzt die Antenne eine mechanische Reizbarkeit, da bei
einem Beriithrungsreiz eine Bewegung des Antennenmuskels mit 7 msec
Latenz erfolgt (HERAN nach ScHNEIDER 1964).

Die ersten elektrophysiologischen Experimente an der Arbeitsbiene
verdffentlichte BorsTeL (1960). Es gelang ihm, von der isolierten Antenne
bei Reizung mit verschiedenen Duftstoffen, eine Nervenaktivitat iiber
eine Zeit von wenigen Minuten abzuleiten. Diese Aktivitdt wurde
durch eine Beimischung von 5% CO, zum Duftreiz verstirkt. Das lieB
vermuten, daf die Antenne Sinnesorgane besitzt, die mit CO, reizbar
sind. Bei verschiedenen anderen Insekten konnte eine CO,-Wahr-
nehmung durch die Antennen nachgewiesen werden (WirLis und Rorn
1954, RorssLERr 1961).

Entsprechend dieser Mannigfaltigkeit rezeptorischer Funktionen zeig-
ten mehrere Untersuchungen (s. unten) auf der Antenne der Arbeiterin
eine Vielzahl morphologisch verschiedener Typen von Sinnesorganen
{Sensillen). Bis zur Einfithrung elektrophysiologischer Versuchsmetho-
den bereitete jedoch die Zuordnung verschiedener Reizmodalitdten zu
bestimmten Sensillentypen groBe Schwierigkeiten und war nur in
wenigen Fillen moglich (s. z.B. WiceLESWORTH 1941). Erst in letzter
Zeit konnten von verschiedenen cuticularen Sensillen an Insekten
Nervenimpulse und Rezeptorpotentiale bei mechanischer Reizung
(THURM 1962) und bei Reizung mit Geruchsstoffen (MoriTa und Yama-
sHITA 1961, ScENEIDER und Bororu 1962, Borckm 1962, SCHNEIDER,
Lacuaer und Karssriwe 1964) abgeleitet werden. Es war daher das
Ziel der vorliegenden Arbeit, mit elektrophysiologischen Methoden 1. die
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spezielle Aufgabe der verschiedenen Sensillentypen auf der Bienen-
antenne zu untersuchen und 2. einen Einblick in die Funktionsweise
und Leistungsféhigkeit einzelner Rezeptoren zu gewinnen.

Ferner ergab sich die Frage, ob und wieweit sich die Sensillentypen
auf den Antennen der Drohne morphologisch und physiologisch von
denen der Arbeiterin unterscheiden, da es iiber die Drohnenantenne
bisher nur wenige Veroffentlichungen (Gary 1962) gibt.

B. Zum Bau der Arbeiterinnen- und Drohnenantenne

In den folgenden Abschnitten soll nur die dulere Form der Sensillentypen
und ihre Verteilung, sofern sie fiir die elektrophysiologischen Versuche wichtig war,
behandelt werden. Die hier getroffene Einteilung der verschiedenen Sensillen in
morphologische Typenklassen stimmt im wesentlichen mit den Angaben von
Stirer und SERHON (1961) tiberein. Die englischen Bezeichnungen fiir die Sensilla
trichodea wurden von diesen Autoren iibernommen. Ferner wurden die Beitrige
von ScrENK (1903), v. Friscu (1921), Voazr (1923), Ricrarps (1952), KUwaBARA
und Taxepa (1956), DosTar (1958), KrAUSE (1960), SLIFER und SErmoxN (1961)
und ScENEIDER (1964) beriicksichtigt. Genaue Angaben iber die Anzahl und die
Verteilung der zu einem Typ gehorigen Sensillen fehlen weitgehend in der Literatur.
Die bekannten Befunde werden im folgenden zusammengestellt und nur teilweise
erginzt.

1. Histologische Technik. Fiir die morphologischen Untersuchungen wurden
Antennen von Puppen und Imagines verwendet. Drei Untersuchungsverfahren
gaben AufschluBl iber die GrdBenverhiltnisse der einzelnen Antennenabschnitte
und die Sensillenformen: a) Fixierung der Antennen nach Bouin, Weiterfiihrung
itber Alkohol, Methylbenzoat in Benzol. Einbettung in Paraffin. Serienschnitte
von 5—15 . Farbung mit Azan (HEIDENHAIN nach Rom=mrs 1948). b) Total-
praparate. Fixierung mit Alkohol, Weiterfilhrung in Terpineol. Einbettung in
Caedax (RomEis 1948). c¢) Untersuchungen an der unbehandelten Imagoantenne
in vivo mit dem Awuflichtmikroskop. Auswertung von Mikrophotos, die bei 500- bis
700facher VergréBerung aufgenommen wurden.

2. Antennendimorphismus (Abb. 1). Die gekniete Geiflelantenne der Arbeiterin
besteht aus 10, die der Drohne aus 11 Segmenten. An den langen flaschenférmigen
Scapus, der beweglich am Kopf aufgehiingt ist, schliefit sich der kleine Pedicellus
an. Die ersten beiden GeiBlelglieder, die auf den Pedicellus folgen, sind bei beiden
Geschlechtern bedeutend kleiner als die folgenden Segmente.

3. Sensillentypen und -verteilang bei der Arbeiterin und bei der Drohne (Abb. 2,
3,4). Im folgenden schlieflen sich an die Charakterisierung der einzelnen Sensillen-
typen Angaben iiber ihre Verteilung auf der Arbeiterinnenantenne an. Fiir die
Drohnenantenne wird die Charakterisierung und Verteilung der Sensillentypen
gemeinsam am Ende des Kapitels behandelt.

a) Sensillum trichodeum (large, thick-walled hair; Abb. 2a). Liange: bis 40 u.
Durchmesser proximal: ca. 5 u. Gestalt: konisch, leicht gebogen, mit scharfer
Spitze. Das proximale Ende des Haares kann sich streckenweise der Antennen-
oberfliche dicht anlegen. Innervierung ungewifl. Die Sensillen finden sich gehduft
auf den ersten beiden Geillelsegmenten. Auch auf den acht folgenden Segmenten
sind sie, wenn auch in geringerer Dichte, vertreten.

b) Sensillum trichodeum (small, thick-walled hair; Abb. 2b). Lénge: bis 15 u.
Durchmesser: ca. 3 u. Gestalt: konisch, stark gebogen. Das sehr spitze Haarende

40%*
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verlduft manchmal parallel zur Antennencuticula, meist neigt es sich wieder der
Antennenoberfliche zu. Innervierung: wahrscheinlich eine Sinneszelle. Die Sen-
sillen stehen auf den acht distalen Geifielgliedern in groBer Anzahl zwischen den
Porenplatten gleichmiBig tiber jedes Segment verteilt.

8w

Abb. 1 Abb. 2

Abb. 1. Apis mellifica. Antenne der Drohne mit 11 und der Arbeiterin mit 10 GeiBel-
segmenten. Scap. Scapus; Ped. Pedicellus. Porenplatten relativ zu grofl und in zu geringer
Anzahl gezeichnet. Schematische Zeichnung nach Mikrophotographien

Abb. 2. Apis mellifica. Sensillentypen auf der Antennengeiel der Arbeiterin. (a) Sensillum

trichodeum (large, thick-walled hair); (b) S.trichodeum (small, thick-walled hair); (¢) S.tricho-

deum (thick-walled peg); (d) S.trichodeum olfactorium (slender, thin-walled peg); (e) S. basi-

conicurn; (f) S.placodeum; (g) S.coeloconicum; (h) S.ampullaceum; (i) S.campaniforme

(relativ dreifach vergroBert s. Text). Cuticuladicke 10—15 . Die AbsolutgréBen der Sensillen
variieren. Schematische Zeichnung nach Mikrophotos

¢} Sensillum trichodewm (thick-walled peg; Abb. 2¢). Linge: iiber 30 u.
Durchmesser: ca. 5 u. Gestalt: lang, schlank, leicht gebogen, abgerundete Spitze.
Innervierung: wahrscheinlich eine Sinneszelle. Die Sensillen kommen — nicht
sehr zahlreich — auf allen 10 Geiflelsegmenten vor. Auf den GeiBelgliedern 3—10
stehen sie bevorzugt am distalen und am proximalen Ende jedes Segmentes.

d) Sensillum trichodeum olfactorium (slender, thin-walled peg; Abb.2d).
Léange: ca. 15 u. Durchmesser: bis 5 y. Gestalt: S-formig. Die Spitze des Haares
verjiingt sich konisch und ist am Ende abgerundet. Die Wand des Sensillums
zeigt im Elektronenmikroskop Poren. Innervierung: 5—10 Sinneszellen. Die
Sensillen sind #hnlich wie bei (b) in groBer Anzahl zwischen den Porenplatten
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gleichz\né,ﬁig iiber jedes der acht distalen Segmente verteilt. Auf einer Antenne
wurden insgesamt 8410 Sensilla trichodea (Typen a—d) gezihlt.

e) i Sensillum basiconicum (Abb. 2e). Lidnge: bis 25 u. Durchmesser: ca. 5 u.
Gestalt: schlauchférmig. Spitze abgerundet. Die Wand des Sensillum weist

Abb. 3 Abb. 4

Abb. 3. Apis mellifica, Arbeiterin. Aufsicht und Schnitt durch ein Sensillum placodeum

(Porenplatte). Schematische Zeichnung nach elektronenmikroskopischen Untersuchungen

von RICHARDS 1952, KRAUSE 1960, SLIFER und SEKHON 1961. 4 Axon (Neurit); C Cuti-

cula; CV Cuticulaverdiinnungen mit Porenreihen; D Dendrit; P Platte; SZ Sinneszelle;
toZ tormogene Zelle; trZ trichogene Zelle; 7' Tubuli; ¥ Vakuole; ZK Zellkern

Abb. 4. Apis mellifica. Die Auflichtphotos zeigen Ausschnitte von GeiBelsegmenten in
vivo., Ma@Bstab fiir (a) bis (¢) bei (a) 30 x. (a) Drohne, S. placodea (Porenplatten). (b) Ar-
beiterin, 8. trichodea, 8. placodea, S. coeloconica, S. ampullacea. (¢) Drohne, 8. placodea,

8. coelodonica, S. ampullacea. Ableitelektrode in eine Gruppe von Grubenkegeln eingestochen

Poren guf. Die Sensillen sind nur am distalen Segmentende der Glieder 3—10 zu
finden. | Auf einer Antenne stehen ca. 150 Stiick. Innervierung dieses Sensillentyps
bei Wespen: 30—40 Sinneszellen.
1) Sensillum placodeum (Porenplatte; Abb. 2f, 3, 4). Lingsdurchmesser:
12 y.  Qlestalt: ovale Platte, die oft iiber die sie umgebende Antennencuticula
Z. vergl. Physiol, Bd. 48 40a
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hinausragt. Innervierung 16—20 Zellen. Die distalen Sinneszellausliufer gehen
unter der ovalen Platte in schlauchférmige Fortsatze (Tubuli) iiber. Die Cuticula
eines ringférmigen Bereiches der Platte ist von feinen senkrechten Kanilchen
durchbrochen (Anzahl: 2400—3000; Durchmesser: 220—280 A), die in radidr
angeordneten Reihen stehen. Im Bereich dieser Reihen ist die Plattencuticula
diinner als gewdhnlich (Abb. 3, CV). Die Sensillen stehen nur auf den acht distalen
Segmenten in gleichméBiger Verteilung. Die Antennenriickseite (bezogen auf die
Antennenhaltung im Flug)ist frei von Porenplatten. Auf einer Arbeiterinnenantenne
finden sich ca. 3000 Porenplatten.

g) Sensillum coeloconicum (Grubenkegel, Abb. 2g, 4). Linge des Kegels:
10—20 u. Breite: bis 10 u. Gestalt: kegelformiges Sinneshaar, das in einer Grube
versenkt ist. Innervierung: eine Sinneszelle. Die Sensillen sind hauptséchlich auf
der oberen und unteren Flanke (bezogen auf die Antennenhaltung im Flug) am
distalen Ende jedes der acht distalen GeiBelglieder in mehreren Gruppen ange-
ordnet.

h) Sensillum ampullaceum (Grubenkegel; Abb.2h, 4). Linge des Kegels:
15—30 u. Breite: bis 10 u. Gestalt: kegelférmiges Sinneshaar, das in einer
Grube versenkt ist. Innervierung: eine Sinneszelle. Die Zahl dieser Sensillen ist
grofler als die der zur gleichen Gruppe gehorenden Sensilla coeloconica. Die Ge-
samtzahl der Grubenorgane auf einer Antenne betrigt 236, wobei die Anzahl der
Sensillen pro Segment von den distalen zu den proximalen GeiBelgliedern hin ab-
nimmt.

i) Sensillum campaniforme (Abb. 2i). Dieser von anderen Insekten bekannte
Sensillentyp wurde nur auf wenigen Schnittpréparaten von #lteren Bienenpuppen
gefunden und zwar in dem von Porenplatten freien Abschnitt auf der Antennen-
riickseite. An die kuppelférmige Einbuchtung in der Antennencuticula fiihrt ein
pleilférmiger Sinnesstift, dessen Spitze die Kuppelmitte beriihrt. Die Anzahl der
zu cinem Sensillum gehérenden Sinneszellen konnte nicht ermittelt werden. Die
Sensilla campaniformia bei Schmetterlingen sind von einer Sinneszelle innerviert.
Bei der Arbeiterin ist die Anzahl dieser Sensillen und ihre Verteilung unbekannt.

Die Sensillentypen auf der Drohnenantenne wurden bisher kaum untersucht.
Eigene Untersuchungen beschrankten sich auf Porenplatten (Sensilla placodea)
und Grubenkegel (Sensilla coeloconica und ampullacea). Lichtmikroskopisch
lieBen sich keine Unterschiede zwischen diesen Sensillentypen der Arbeitsbiene
und der Drohne feststellen.

Auf den ersten beiden Geiflelgliedern der Drohnenantenne finden sich nur
Sensilla trichodea, wihrend die iibrigen neun Segmente eine grofle Menge von
Platten- und Grubenorganen tragen. Eine Antenne hat ca. 15000 Porenplatten.
Zwischen den Plattensensillen stehen nur am proximalen und am distalen Ende der
Segmente 3—11 einige Sensilla trichodea. Es finden sich also iiber weite Strecken
der Antenne nur Porenplatten (Abb. 4a). Die Sensilla coeloconica und die Sensilla
ampullacea stehen wie bei der Arbeiterin gemeinsam in Gruppen auf jedem der
distalen neun Segmente. Im Gegensatz zur Arbeiterin sind die Gruppen hier
jedoch streng umgrenzt und liegen in Mulden. Auch gibt es bei der Drohne nur
zwel Gruppen pro Segment, die auf der Ober- und Unterflanke (bezogen auf die
Antennenhaltung im Flug) in der Mitte jedes Segmentes liegen (vgl. Abb.4c
mit 4b). Nach eigenen Beobachtungen ist die Anzahl der Sensilla ampullacea
groBer als die der Sensilla coeloconica. Die Gesamtzahl der Grubenorgane auf
einer Antenne liegt in der gleichen Groflenordnung wie bei der Arbeiterin. Die
Zahl der Grubenkegel pro Segment nimmt von den distalen zu den proximalen
GeiBielgliedern hin ab.
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C. Methodik

1. Versuchstiere und Priparation. Als Versuchstiere dienten Flugbienen und
Drohnen aller Altersstufen der Krainer Rasse. An dieser Stelle méchte ich Herrn
Dr. R. HexN recht herzlich fir das zur Verfiigung gestellte Tiermaterial danken.
Wihrend der Wintermonate iiberlie mir Herr Priv.-Doz. Dr. M. RENNER freund-
licherweise Flugbienen aus den
Zuchten des Zoologischen In-
stituts.

Unter schwacher CO,-Nar-
kose wurden dem Versuchstier
Fliigel und Beine abgeschnit-
ten. Die an den Schnittstel-
len ausfliefende Hémolymphe
trocknete ein und bildete nach
einigen Minuten einen dichten
WundverschluB3. Bei Fitterung
der in der Versuchsanordnung
befestigten Tiere mit konzen-
triertem Zuckerwasser konnten
wihrend mehrerer Tage Ner-
venimpulse sogar von demsel-

ben Rezeptor abgeleitet wer- el

den. Das Versuchstier wurde ud 2] 750z
mit einer Drahtschlinge um den =

Hals an einem Metallhalter

befestigt. Das Abdomen des 7122 LAV ‘E(
Tieres war frei beweglich; die

Atembewegungen wurden nicht  Abb. 5. Schema der Vorsuchsanordnung, (a) Reiz-

einrichtung fiir CO,, (b) fiir feuchte Luft, (c) Re-

behindert. Die Antennengeiliel
wurde mit Klebemassen (Para-
film, Gips oder Syndetikon) in
geeigneter Lage und Richtung
auf einem Metalltischchen be-
festigt. Der Korper des Tieres
war weitgehend abgekapselt,
um nur die Antennen dem je-
weiligen Reizluftstrom auszu-
setzen. Wihrend der Ableitun-
gen wurde das Versuchstier mit
ciner Gleichstrom-Heizeinrich-
tung auf eine Temperatur von

gistrier- und Reizeinrichtung. 4 Antenne des Ver-
suchstieres; 4R Aufsteckréhrchen; €O, CO,-Stahl-
flasche; DE differente Elektrode; X Generator fir
Eichspannungen und Kontaktsignal; ED elcktro-
magnetischer Dreiweghahn; F' FRiltrierpapier mit
Geruchsstoffen getrankt; I'E indifferente Elektrode;
K konischer Normschliff; KF Kathodenfolger; KG
Kondensationsgefi3; L4V Lautsprecherverstidrker;
MD Mischdiise; PL PreBluft; R Fluxmeter; T 122
‘Wechselspannungsverstirker; 7'502 Kathodenstrahl-
oszillograph; 7 Waschflaschen; WK Windkessel;
Vi, V. Verstarkerkanile., Mit einem Sternchen (*)
sind die Verbindungspunkte zwischen den Teilen (a.)
und (b) der Reizeinrichtung mit Teil (¢) bezeichnet

34—36°C (s. Escr 1960, TrurM 1963) erwirmt. Ein Valvo Zwerg-NTC-Wider-
stand kontrollierte diese Temperatur. Bei der Messung der Temperaturabhéin-
gigkeit war die Heizeinrichtung abgeschaltet. Die Temperatur im Versuchsraum
betrug 22—28° C.

2. Versuchsanordnung. a) Mechanik, Optik (Abb. 5¢). Zur Ableitung von
Alktionspotentialen fanden sowohl mit Ringerldsung (0,9% NaCl; 0,02% KCI;
0,02% CaCl,) gefiillte Glaskapillarelektroden mit Spitzendurchmessern von
0,53 p als auch Wolframnadelelektroden Verwendung. Die Glaselektroden wur-
den auf die Antennencuticula fest aufgesetzt, die Wolframelektroden eingestochen
(Abb. 4¢). Da vielfach Signale von mehreren Sinneszellen gleichzeitig auftraten
und daher langsame Potentiale schlecht zu beurteilen waren, wurden Wolfram-
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nadelelektroden bevorzugt. In die sehr harte und widerstandstihige Antennen-
cuticula wurde die Wolframelektrode (Spitzendurchmesser: << 1 g) in einem Winkel
von 30—60° so eingestochen, dafi die Elektrodenspitze unter die Sensillenbasis
in die Nihe der zum Sensillum fithrenden Dendriten zu liegen kam. Der Kontakt
mit dem Gewebe konnte durch ein 1 kHz-Rechtecksignal von 1 mV Spannung,
das iiber die indifferente Elektrode gegeben wurde, akustisch kontrolliert werden
(Trurm 1962, Borckr 1962). Die indifferente Elektrode wurde in das letzte
Antennensegment eingestochen. Die Elektrodenbewegungen wurden mit zwei
Mikromanipulatoren (Leitz) durchgefithrt. Jeder Elektrodeneinstich wurde optisch
bei einer 550fachen VergroBerung kontrolliert. Die Beleuchtung des Priparates
erfolgte mit einer Auflichteinrichtung (Leitz: Laborlux mit Ultropakilluminator
auf Kreuztischstativ UK IV montiert). Die Warmestrahlung der Auflichtlampe
wurde auBler bei Wirmereizungen abgefiltert.

b) Elektronik (Abb. 5¢). Der Préparatwiderstand wurde mit einem Kathoden-
folger (Elektrometertriode Valvo 4065, unsymmetrischer Eingang, Eingangswider-
stand 1000 MQ, Gitterstrom <10~ A) an die weitere Verstirkereinrichtung an-
gepafit. Ein nachgeschalteter Wechselspannungsverstérker (Tektronix 122) sorgte
fiir eine ausreichende Verstdrkung der Nervenimpulse, wihrend die langsamen
Potentiale durch einen Bandpa8 (80—1000 Hz) weitgehend unterdriickt wurden.
Zur Registrierung von langsamen Gleichspannungspotentialen war der Kathoden-
folger direkt mit dem Oszillographen (Tektronix 502) gekoppelt. Zur akustischen
Kontrolle der Nervenimpulse wurde ein Lautsprecherverstirker (L4 V) verwendet.
Ein zwischen der indifferenten Elektrode (IF) und dem Bezugspotential liegender
Eichspannungsgenerator () diente zur Kontrolle von Elektroden- und Priparat-
widerstdnden und zur Einblendung des 1 kHz-Kontaktsignals.

8. Reizung. a) Reizung mit Qeruchsstoffen (Abb. 5¢). Zur Reizung der Geruchs-
rezeptoren wurde ungereinigte, trockene (0—5% 1. F.) Prefluft (PL) aus der Kom-
pressoranlage des Instituts verwendet. Vom Windkessel kommend (WK), stromte
die Luft iiber zwei getrennt voneinander regelbare Kanile durch die Luftmengen-
messer (R, System Rota) zu den elektromagnetischen Dreiweghéhnen (£D). Von
hier filhrten Leitungen zu den beiden Diisen, deren Enden mit konischen Norm-
schliffen versehen waren. Auf diese Schliffe palten gliserne Aufsteckréhrchen
(AR). In diese Glasréhrchen wurde jeweils ein 1,4 em? groles, ficherartig gefaltetes
Stiick Filtrierpapier (F) eingeschoben, das mit 0,01—0,02 ml des betreffenden
Duftstoffes getrinkt war.

Die geschilderte Methode hat den Vorteil, daB} in kurzer Zeit eine grofle Anzahl
verschiedener Duftstoffe gepriift werden kann. AuBerdem bieten die beiden unab-
hingig voneinander bedienbaren Reizkanile die Méglichkeit von Reizkombinatio-
nen. Zwischen zwei Duftreizen konnten ein oder beide Duftkanile dazu benutzt
werden, Frischluft tiber das Priparat zu blasen. Der iiber das Préparat geleitete
Duftstrom wurde gleichzeitig nach unten abgesaugt, um die Messungen nicht
durch Verunreinigungen zu verfilschen. Das hat auch fiir die Reizung mit CO,
und feuchter Luft Giiltigkeit (s.unten). Der Zeitverlauf des Reizluftstromes
wurde an der Ableitstelle mit einem hochempfindlichen, iiber die Raumtemperatur
aufgeheizten Mikrothermistor gemessen. Absolute GroBen, wie Molekiilzahl pro
Volumeneinheit, lassen sich hier nicht angeben, da iiber die Abdampfvorginge, die
u.a. von der Struktur und der Oberfliche des verwendeten Papiers abhiingig sind,
nichts bekannt ist. Nur chemisch definierte, konzentrierte Duftstoffe fanden Ver-
wendung. Alle gepriiften Stoffe haben fiir den Menschen einen Geruchscharakter.

b) Reizung mit CO,-Luftmischungen (Abb. 5a, c). Wesentliche Teile der im
vorigen Abschnitt beschriebenen Reizeinrichtung fanden auch bei der CO,-Reizung
Verwendung. Hier, wie im folgenden Abschnitt sollen nur Reizeinrichtungen be-
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schrieben werden, die zusdtzlich zu den geschilderten Vorrichtungen bendtigt
wurden. Zwischen dem Windkessel (WK) und dem Fluxmeter (R) wurde eine
Mischdiise (MD) eingefiigt, die fiir eine gute Durchmischung des CO, mit der
Frischluft (PL) sorgte. Ein weiteres, zwischen die Mischdiise und die CO,-Flasche
geschaltetes Fluxmeter erlaubte eine exakte Dosierung des beigemischten CO,.
Das pro Zeiteinheit iiber das Préparat geblasene Volumen der CO,-Luftmischung
war fiir alle Konzentrationsstufen konstant (16,7 1/min) und nahezu feuchtig-
keitsfrei (0—5% r.F.). AuBlerdem wurden mit dieser Versuchseinrichtung Sauer-
stoff- und Stickstoff-Luftmischungen untersucht. Die geringe CO,-Zunahme durch
Atmung im Versuchsraum gegeniiber dem Normalwert (0,03 Vol.-% CO,) wurde
nicht beriicksichtigt.

¢) Reizung mit Luft verschiedener relativer Feuchte (Abb. 5b, c). Die relative
Luftfeuchtigkeit wurde mit Durotherm-Hygrometern (Fa. Lufft) bestimmt (Mef3-
genauigkeit ca. +5% r.F.). PreBluft perlte durch zwei grofie Waschflaschen (W),
deren Wasser auf 75° C erhitzt war. In langen Schlauchleitungen kiihlte sich die
feuchte Luft auf Zimmertemperatur ab; dabei kondensierte ein Teil der Feuchtig-
keit. Das Kondensat wurde vor dem Durchflulmesser (R) in einem Gefi (KG)
abgefangen. In der Mischdiise (M.D) wurde der wassergesittigten Luft in bestimm-
tem Verhiltnis vollig trockene Frischluft (PL) beigemengt. Fiir alle Feuchtigkeits-
stufen war bei der Reizung das Luftvolumen pro Zeiteinheit konstant (9,5 1/min).

d) Reizung mit verschiedenen Temperaturen. Die hier angewandte Methode ist
ungenau. Sie muB daher stets bei der Beurteilung der Meflergebnisse beachtet
werden. Die oben beschriebene Auflichteinrichtung zur Beleuchtung des Priparates
diente hier zur Erwiirmung der Ableitstelle. Diese wurde also mit der Strablungs-
wirme, die die Niedervoltlampe ohne Warmeschutzfilter abgab, aufgeheizt. Die
Intensitit der Strahlungswirme war mit einem Regeltransformator stufenlos ein-
stellbar. An der Stelle des Priparates (Antenne) wurde die Erwdrmung mit einem
Mikro-NTC-Widerstand (Valvo, Genauigkeit der MeBeinrichtung + 2° C) gemessen.
Dabei bleibt jedoch unbekannt, ob die Geschwindigkeit der Erwirmung bzw. der
Abkiihlung und die erreichte Temperatur der Antenne mit der des NTC-Wider-
standes iibereinstimmst.

Um trotz der ungenauen Reizmethode Bezugswerte fiir die Temperatur zu
erhalten, wurde in den Diagrammen die mit dem NTC-Widerstand gemessene
Temperatur eingetragen. Bei der Messung der Temperaturabhingigkeit der Ruhe-
aktivitdt befanden sich die Rezeptoren in rubender Luft.

4. Registrierung und Auswertung. Zur photographischen Registrierung der
Nervenaktivitdt diente eine Filmkamera (Recordine). Der zeitliche Abstand der
auf Bromsilber-Registrierpapier aufgenommenen Nervenimpulse wurde auf 1 msec
genau gemessen. Der reziproke Abstand zweier aufeinanderfolgender Impulse
(z. B. in der Erregungsspitze) wurde in den Diagrammen zum Zeitpunkt des zweiten
Impulses eingetragen. Impulsfrequenzen, die iiber lingere Zeitrdume nahezu kon-
stant waren (z.B. Ruheaktivitdt, stationfires Niveau), wurden gemittelt (s. z.B.
Abb. 7). Bei den hier durchgefiihrten extrazelluliren Ableitungen traten nur
Nervenimpulse mit positiver erster Phase auf. Die wihrend der Erregung abge-
leiteten Rezeptorpotentiale negativierten die differente Elektrode gegeniiber der
indifferenten (Morrra und YamasHrra 1961, THURM 1962, BorEckm 1962). Bei
einer Ableitung wurden oft mehrere Elemente gleichzeitig erfaBit. Bis zu drei
verschiedene Rezeptorzellen konnten anhand der ImpulsgréBen voneinander unter-
schieden werden (s.z.B. Abb. 16). Die Widerstandsverhiltnisse bei Ableitungen
von cuticularen Sensillen von Insekten wurden bei WorBarsHT (1958), MoRITA
(1959) und TrURM (1963) ausfiihrlich diskutiert.
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D. Elekirophysiologische Ergebnisse

In den elektrophysiologischen Reaktionen der Rezeptoren des glei-
chen Typs konnten bisher keine wesentlichen Unterschiede zwischen der
Arbeiterin und der Drohne festgestellt werden. Daher sollen hier alle Ab-
leitungen gemeinsam behandelt werden. Aus methodischen Griinden
wurde vorzugsweise von Drohnen abgeleitet. Folgende Reizmodalitdten
wurden bei jedem Sensillentyp bzw. Rezeptortyp untersucht: Licht, Schall,
mechanische Reize, Geruchsstoffe, feuchte Luft, verschiedene Luft-
strémungsgeschwindigkeiten (1—11 m/sec), CO,-Luftmischungen, Sauer-
stoff- und Stickstoffluftmischungen und Temperatur. Alle hier aufge-
filhrten Ergebnisse waren wihrend der Uberlebensdauer des jeweiligen
Rezeptors reproduzierbar.

1. Ableitungen von Porenplatten (Sensilla placodea )

Bei der Reizung dieser Sensillen mit Geruchsstoffen wurden von
mehreren zum Sensillum gehorenden Sinneszellen Nervenimpulse ge-
bildet (Abb. 6). Ein Geruchsstoff wirkte entweder erregend, hemmend
oder er blieb unbeantwortet. Bei der Erregung der Sinneszellen zeigte
die Impulsfrequenz in den meisten Fallen einen phasisch-tonischen
Zeitverlauf. Alle bisher gepriiften (Geruchsstoffe erregten aufler den
Porenplatten keine anderen Sensillentypen. Alle anderen oben aufge-
fithrten Reizmodalititen — ausgenommen die Temperaturreize — waren
an Porenplatten wirkungslos.

1. Reaktion auf verschiedene Geruchsstotie. a) Verlauf der Erregung
und Hemmung. Im ungereizten Zustand zeigten die meisten Rezeptoren
eine Aktivitit, die gelegentlich bis zu 45 Imp./sec betragen konnte
(s. Tabelle). In Abb. 7 ist der Erregungsverlauf eines Rezeptors bei
Reizung mit konzentriertem Athylcaprylat dargestellt. Nach einer Re-
aktionszeit von weniger als 3 msec stieg die Impulsfrequenz in 110 msec
bis zur Erregungsspitze an. Wihrend der Reiz konstant weiterwirkte,
fiel die Impulsfrequenz stark ab und ging in ein stationires Niveau
iiber, das sich in den folgenden 6 sec um 22% verminderte; ca. 3 sec
nach dem Reizende wurde die Ruheaktivitdt wieder erreicht. Das Ver-
héltnis zwischen der Hohe des Erregungsmaximums und der des darauf-
folgenden stationdren Niveaus unterliegt groBlen Schwankungen. In
Abb. 7 betrigt beispielsweise dieses Verhédltnis 100:20 (die Hoéhe des
stationéiren Niveaus wurde 2,5 sec nach dem Reizbeginn gemessen), in
Abb. 9 (links unten, Element A) 100:7 und in Abb. 6¢ (groBer Impuls-
typ) nur noch 100:2,5. Die hier gezeigten Abb. 6 und 7 sind reprisen-
tativ fiir viele Reaktionen der Rezeptoren auf erregende Duftstoffe.
Einen relativ selten beobachteten, rein phasisch arbeitenden Reaktions-
typ zeigt die Abb. 8. Hier fehlte die Ruheaktivitét.
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Eine Hemmung der Nervenaktivitdt durch Duftstoffe wurde nicht
sehr hiufig beobachtet und beschrankte sich auf wenige Stoffe (s. Tabelle).

Diese wirkten jedoch auch auf einige Rezeptoren erregend. Abb. 6b
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Ingfste ' ' T T ' ' und 16 (Element B) ver-
- anschaulichen Reizungen
mit Eugenol. Hier wurde
die Ruheaktivitit wéh-
20 - rend der gesamten Reiz-
dauer vollig unterdriickt.

Bei simultaner Rei-
zung von Rezeptoren mit
erregenden und hem-
menden Stoffen zeigten
sich komplexe Antworten
{Abb. 9). Das Stoffge-
misch (Abb. 9, Mitte)
wirkte schwicher als der
A ”\ B C 1 zu Beginn allein gege-
‘ i bene erregende Reiz. Kurz
o i vor Beginn des Misch-
wh \ | reizes unterdriickte der

allein gebotene Hemm-
stoff die Ruheaktivitat
von Element B. Wurde

mwr

ok J .

o Abb. 7. Adpis mellifica 3. Er-
regungsverlauf eines Geruchs-
rezeptors bei Reizung mit Athyl-
I 7% — ' iy caprylat. Kreise: Arithmetische
f —_ e <
7 w0 00 7 500 TLSEC Mittelwerte der Impulsfrequenz
ilber verschieden lange Zeitab-
schnitte. Pfeile: Anfang und
Ende des Reizes

s T Abb. 8, Apis mellifica . Reak-

: tionen verschiedener phasischer
]/”/”' Sec Geruchsrezeptoren. Die Impuls-
a0 “1 frequenzen entsprechen einzel-
nenreziprokenImpulsabstinden.
A Reizung mit Aldehyd C 14;
o A B mit Capronsiure ; C mit Athyl-
capronat. Die gesamte Reiz-
dauer betrug bei A 2,2 gsec; bei
3 ~ B 1,8 sec; bei C 1,7 sec. Nach
’ der hier gezeigten Reaktion
_____ wurden bis zum Reizende keine
[_ 3 J Tmpulse mehr beobachtet
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Abb. 9. Apis mellifica 3. Reak-

] B TS ) | e ) T SN tionen zweier gleichzeitig regi-

Ly + + v T T strierter Geruchsrezeptoren auf

g 1 2 ¢ 0 1 2 ¥ 6 sec & einen erregenden (¢ Capron-

Abb. 9 séure) und einen hemmenden

’ Stoff (n Nelkensl) sowie auf

die Mischung beider Stoffe. Die Reizdauer wird durch Balken unter der Nullinie markiert

(oberer Balken =Capronsiure =¢; unterer Balken =Nelkenol ==n). Element A durchgezogene

Kurve; Element B gestrichelte Kurve. Der erste Reiz mit Capronsidure allein wurde einige
Zeit vor dem Mischreiz geboten
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im Verlauf der Mischreizung die Zufuhr des Hemmstoffes unterbrochen,
so traten bei beiden Elementen neue Erregungsspitzen auf. Das daranf-
folgende stationire Niveau war bei Element B dann wieder so hoch wie bei
dem zu Anfang allein gegebenen erregenden Reiz. Bei der nochmaligen Zu-
mischung des Hemmstoffes

wurde das stationdre Ni- e T
veau bei Element B wieder ZZ{ S§ i
vermindert.

b) Folgen won Einzel-
reizen und Dauerreize. Ab- ™| }

bildung 10 zeigt die Krre- ]
gungsverldufezweier gleich- & F .
zeitigregistrierter Elemente

bei einer Serie von vier sl ! i- ‘ "

Einzelreizen. Bei beiden \ E S

Elementen nahm bis zum '\-—'—'\._} *./'\{ 1 \.__i et
. . .. LY ST | I K

3. Reiz die Hohe der Er- 7 7 ¥, g 7 Ter

regungsspitze ab, wihrend  xuy. 10, apis meltifica 3. Reaktionen zweier gleich-
die des stationdren Niveaus  zeitig registrierter Geruchsrezeptoren auf eine Serie
von Rinzelreizen mit Capronsiure. Rezeptor A

annahernd erhalten blieb. durchgezogene, B gestrichelte Kurve
T T T T 1T T T
moL I i/an/rz/sec T T
Imp/sec 7
[
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Lo, \ 4,

000 000~ im0 m oo g .
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Abb. 11 Abb. 12

Abb. 11. Apis mellifica §. Reaktion eines Geruchsrezeptors bei Dauerreizung mit Geranyl-
acetat. Die gestrichelten Kurvenabschnitte bezeichnen Registrierpausen

Abb. 12, 4dpis mellifica 3. Die Abhéngigkeit der Ruheaktivitdt dreier Geruchsrezeptoren
(verschiedene Symbole) von der Temperatur. Die MeSpunkte sind iiber 5—10 sec gemittelt.
Die Registrierung wurde erst nach einer Einstellzeit von ca. 30 sec begonuen

Bei Dauerreizen iiber mehrere Minuten ging die Impulsfrequenz all-
mahlich zuriick. Das stationdre Nivean des in Abb. 11 dargestellten
Elementes sank von 23 Imp./sec nach 110 sec auf 13 Imp./sec.

¢) Temperaturabhingigkeit. Bei der Beurteilung der folgenden Er-
gebnisse miissen die komplexen Reizverhiltnisse beachtet werden
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(s. S.595). Die Abb. 12 zeigt die Temperaturabhingigkeit der Ruhe-
aktivitit von drei Geruchsrezeptoren. Die Antenne und der NTC-
Widerstand wurden in ruhender Luft mit der Mikroskopierlampe er-
wirmt und die vom Widerstand gemessene Temperatur auf der Ab-
szisse aufgetragen. Es kann angenommen werden, dafl bei héherer
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Inpfsec b Ipfec b
A
wr R 4 ok |
/ ] _J
J0+ A . = ™
. ——
" FYUs :/ _
20r " s -/o
-
L {—aey veiu v v
i 1 1 1 1
0 | ki 43 5 6 7C
Abb, 14
o v e - Abb. 13.  Apis mellifica 3. Reaktionen
7 # 7% 7# C von fiinf Geruchsrezeptoren auf die Alde-

Abb. 13 hyde C 10 bis C 18. (a) Hohe der Erregungs-

: spitze (reziproker Wert des kiirzesten Impuls-
abstandes). (b) Hohe des zugehorigen (gleiche Symbole wie in a) stationsren Niveaus (zwi-
schen 2. und 3. sec nach Reizbeginn gemittelt). — Zwei Rezeptoren antworten rein phasisch

ADbb. 14. Apis mellifica 3. Reaktionen von sechs Geruchsrezeptoren auf geradkettige,
homologe Fettsiuren C 3 bis C7 (Ausnahme: C 5 =iso-Valeriansiiure). Auswertung und
Darstellung wie in Abb. 13. (a) Hohe der Erregungsspitze. (b) Hohe des stationiiren
Niveaus
Erwirmung des NTC-Widerstandes auch der Rezeptor stirker erwirmt
wurde. Die Impulsfrequenz der Rezeptoren nahm mit steigender Tem-
eratur ab. An der oberen Grenze (ca.45°C) des fir die Arbeiterin
p
noch physiologischen Arbeitsbereiches (Escm 1960) fielen die Nerven-
impulse oft vollig aus.
2, Reaktionsspektren. An mehreren Einzelrezeptoren wurde die Reak-
tion auf homologe Aldehyde (Abb.13) und homologe Fettsduren
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(Abb. 14, 15) untersucht. Hinige Rezeptoren reagierten untereinander
in #hnlicher Weise auf homologe Stoffe. Die Reaktionen der meisten
Rezeptoren jedoch variierten stark. Die groBe Vielfalt der Reaktionen
verschiedener Rezeptoren auf derartige Stoffreihen wird besonders deut-
lich aus der Tabelle ersichtlich.
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Abb. 15. Apis mellifica 3. Reaktionen zweijer gleichzeitig registrierter Geruchsrezeptoren
A und B auf geradkettige, homologe Fettsiuren C 3 bis C 7 (Ausnahme: C 5 =iso-Valerian-
sdure). Die Frequenzverldufe der Rezeptoren sind in eine vordere (Rezeptor B) und eine
hintere (Rezeptor A) Ebene projiziert. Zwischen den Reizen liegen verschieden lange
Registrierpausen. Die schraffierten Felder zwischen den Abszissen bezeichnen die Reizdauer

Jmpfsec
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100 / — | —
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Zimtoldehyd Fhenylithylacetat Lugenol Capropséure

Abb. 16. Apis mellifica 3. Reaktionen dreier gleichzeitig registrierter Geruchsrezeptoren
A, B und C auf verschiedene Geruchsstoffe. Darstellung wie in Abb. 15

Auch bei den tibrigen gepriiften Geruchsstoffen waren die Reaktions-
spektren der Rezeptoren sehr unterschiedlich (Abb. 16, Tabelle). Einige
Rezeptoren reagierten nur auf wenige, andere auf fast alle gepriften
Stoffe. Die Antwort der Rezeptoren bestand in einer Hemmung (—)
oder einer Erregung (+), die aulerdem in ihrer Hohe (z.B. +++)
je nach dem Rezeptor und der Wirksamkeit der Reizqualitét betrichtlich
variieren konnte.
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Einzelne Rezeptoren auf den Antennen von Apis 605

11. Ableitungen von Grubenkegeln (Sensilla ampullacea und coeloconica)

Die Sinneszellen von Grubenorganen (Sensilla ampullacea und coelo-
conica) reagierten auf CO,, feuchte Luft und Temperatur. Eine Unter-
scheidung der beiden morphologischen Sensillentypen war bei den
Ableitungen nicht moglich. Auf Grund ihrer Reaktionen lieBen sich
jedoch drei verschiedene Rezeptortypen eindeutig voneinander unter-
scheiden. Der eine Typ (Abb. 17) war mit reinem CO, oder CO,-Luft-
mischungen erregbar (S. 605ff.). Der zweite reagierte auf feuchte Luft
(S. 608£f.). Beide zeigten eine Temperaturabhingigkeit. Der dritte Typ
war nur mit Temperaturreizen erregbar (S. 611). Alle tibrigen gepriiften
Reizmodalititen (Aufzahlung s. S.596) waren ohne Erfolg. Nerven-
impulse der beiden letztgenannten Rezeptortypen traten bei einer Ab-
leitung meist zusammen auf (s. Abb. 24). Alle drei Typen haben eine
phasisch-tonische Erregungscharakteristik.

1. Reaktion auf CO,. a) Erregungsverlauf. Die Abb. 17 und 18 zeigen
fiir CO,-Rezeptoren typische Erregungsverldufe. Nach einer Reaktions-
zeit von weniger als 3 msec folgte eine phasisch-tonische Reaktion
(Abb. 18). FErst einige Sekunden nach Reizende wurde die vor dem Reiz
aufgetretene Ruheaktivitidt wieder erreicht. Beachtenswert ist die sehr
regelméfBige Impulsfrequenz der CO,-Rezeptoren (s. Abb.17). In
Abb. 171 ist die Reaktion eines Rezeptors auf 15% CO, bei Gleichspan-
nungsverstirkung dargestellt. Trotz der zu erwartenden Polarisation
an der blanken Metallelektrode zeigte sich bier ein Generatorpotential.

b) Reaktion auf O,-, Ny und CO,-Luftmischungen. Alle Rezeptoren
besafien bereits bei Zimmerluft eine Aktivitdt bis zu 30 Imp./sec. Auch
bei Reizung mit CO,-freier Luft (s. Abb. 19b), reinem Stickstoff, reinem
Sauverstoff, Stickstoff- und Sauverstoffluftmischungen wurde die Ruhe-
aktivitit nicht oder nur unwesentlich verindert. Eine Hemmung dieser
Aktivitdt wurde bisher nicht beobachtet. Steigender CO,-Gehalt im Reiz-
luftstrom erh6hte sowohl die Erregungsspitze als auch das dazugehorige
stationdre Niveau der Rezeptoren (Abb. 17). Die in Abb. 19 dargestellten
Erregungsgrofien zeigen eine anndhernd logarithmische Abhingigkeit
von der Reizintensitét.

¢) Reizserien und Dauerreize. Bei Folgen von Einzelreizen nahm die
Amplitude der Erregungsspitze und des stationdren Niveaus vom ersten
zum zweiten Reiz stirker, danach nur noch in sehr geringem MaBe ab
(Abb. 20). Bei den letzten Reizen kann eine gewisge ,,Erholung® der
ErregungsgroBen festgestellt werden, die jedoch nur in den Saulen-
diagrammen (Abb. 20, untere Bildhilfte) zum Ausdruck kommt. Die
Abfallflanke der Erregungsspitze fuhrt bei den meisten Erregungsver-
ldufen (obere Bildhéilfte, Reiz 2—19) in ein Frequenzminimum (s. auch
Abb. 17 b—d).

41%*
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Mit schwachen CO,-Konzentrationen wurde das stationdre Erregungs-

Schon

von 15—20 Imp.[sec
erreicht, das bis zum Reizende nach mehreren Minuten nahezu unver-

niveau bei lang andauernden Reizen untersucht (Abb.21).
dndert fortbestand.

2—5 sec nach Reizbeginn war hier ein Niveaun
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Einzelne Rezeptoren auf den Antennen von Apis 607

Die Abb. 22 zeigt eine Impulsgruppenbildung bei Reizung des
Rezeptors mit reinem CO,, die moglicherweise auf eine Narkosewirkung
auf das ganze Tier zuriickgeht. Bei diesem Versuch wurde nédmlich die
Ummantelung entfernt, , , : ; . . ,
die normalerweise den  Jmp/sec
Korper des Versuchstieres

vom Reizstrom abkap- ¥ T ]
selte (s. 8. 593). Das Tier
war hierbei nach kurzer | 1

Zeit, vollig betdubt. Der
Rezeptor wurde durch die
Behandlung nicht geschd-  mwf
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wieder normal funktions- . \ ; M
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ahig. Abb. 18. Apis mellifica 3. Reaktion eines CO,-

d Temmperaturabhdn- Rezeptors bei Reizung mit 15% CO,. Darstellung
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Abb. 19. A4pis mellifica §. Abhingigkeit der Héhe von Erregungsspitze (a) und stationsirem
Niveau (b) vieler Rezeptoren vom CO,-Gehalt der Reizluft. Reizintensitit (I) logarithmisch
aufgetragen. Darstellung und Auswertung wie in Abb. 13

gebnisse die Reizmethodik beriicksichtigt werden (s. S. 595 und 5991.). Die
Ruheaktivitit von drei Rezeptoren nahm mit steigender Temperatur zu
(Abb. 23) im Cegensatz zu der abnehmenden Reaktion der Geruchs-
rezeptoren (s. Abb. 12).
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2. Reaktion auf feuehte Luft. a) Erregungsverlouf. Die Abb. 24 und
25 zeigen einen fiir Feuchtigkeitsrezeptoren typischen Erregungsverlauf.
Bei einem Feuchtigkeitssprung (Abb. 25) von 64% (Umgebungsluft) auf

]/”ﬂ' sec T T T T T
200 B
T T T TT TT T T T
25 !: 4
Imp/sec
700+ E
w0t 1
e e 75L .
wol- - wr 1
50+ & uy\o/ o\"’“‘n.a_, e i
O g b b v } £
i f [] Ll il 441;
4 4 4 14 16 20 24 sec 0 2 4 863730 795 250 252sec
Abb. 20 Abb, 21
Abb. 20. Apis mellifica 3. Reaktion eines CO,-Rezeptors auf REinzelreize mit 159% CO,.
Obere Bildhilfte: Erregungsverldufe auf Einzelreize. Die geringe Ruheaktivitit zwischen
den Reizen ist nicht aufgetragen. Die Balken unter der Nullinie markieren die Reizdauer.
Untere Bildhilfte: Hohe der weiBen S#ulen =mittlere Impulsfrequenz wihrend der ersten
250 msec nach dem Reizbeginn., Hohe der schwarzen S#éulen =mittlere Impulsfrequenz
nach den ersten 250 msec bis zum Reizende
Abb. 21. Apis mellifica 3. Reaktion eines CO,-Rezeptors bei Dauerreizung mit 5% CO,.
Gestrichelte Kurvenabschnitte bedeuten Registrierpausen
Impfeeg 7T T T ' ™ Imp/sec
10r 1 ok
o
ot 1 /
\ ( o+ .
\ 7
o, e
- Nomoo -y 1 V= /
W gt
o \.\ /./o/"
9 4
t 1 1 L L J—u‘
v 1z 7 5] sZsec E7 w 0°C
Abb. 22 Abb. 23

Abb. 22. _dpis mellifica 3. Reaktion eines CO.-Rezeptors bei Reizung mit 100% CO,.
Narkosewirkung. Der gestrichelte Kurvenabschnitt bezeichnet die Dauer der Registrier-
pause. Nach dieser Pause geht die vorher regelméBige Impulsirequenz in Impulsgruppen
iiber. Die Dauer einer solchen Gruppe ist durch die Breite der Saule angegeben. TIhre
Hohe ergibt sich aus der mittleren Frequenz der Impulse. Die Reizdauer betrigt mehr als
65 sec
Abb. 23. Apis mellifica 3. Die Abhingigkeit der Ruheaktivitit (Zimmerluft) dreier CO,-
Rezeptoren von der Temperatur. Darstellung und Auswertung wie in Abb. 12
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Einzelne Rezeptoren auf den Antennen von Apis

95% 1.F. stieg die Frequenz in 30 msec von 8 Imp./sec auf 96 Imp./sec
an und fie] dann auf ein stationires Niveau von ca. 25 Imp./sec ab.
Nach der Riickkehr auf 64% r.F. erreichte die Impulsfrequenz wieder
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610 VErT LACHER:

den alten Wert, nachdem sie zunichst ein Minimum durchlaufen hatte.
Ein Feuchtigkeitssprung von 64 % auf5% r.F. brachte die Impulsaktivitat
zum Erliegen. Bei der Riickkehr auf 64 % r.F. (Umgebungsluft) ndherte
sich die Impulsfrequenz nach einem Erregungsmaximum wieder dem

7”0 l T T T T T T T T
Imp/sec
o B
s .
25 \\o-—u\n,o—e\a X -
\\o
o—t — S
ﬁ Mz Wiom LL
,§ %L — - —L l——— J
e
§ 0 T T T LR T T

T
g 2 [ & 0 2 4ll.sec6‘

Abb. 25. Apis mellifica 3. Reaktion eines Feuch-
tigkeitsrezeptors auf Reize verschiedemer relativer
Feuchte. Untere Bildhilfte: Reizverlauf

L ] i L J i 1 1 i
g 20 L & 7] 0%
relafive feuchte
Abb. 26. Apis mellifica 3. Abhingigkeit des statio-
niren Niveaus mehrerer Feuchtigkeitsrezeptoren von
der relativen Feuchte der Reizluft (bei konstanter
Temperatur). Abszisse in linearer Einteilung.
Auswertung wie in Abb. 12

stationdren Niveau vor der
Reizénderung.

b) Reaktion auf verschie-
denen Feuchlighkeitsgrad. Die
Abb. 26 zeigt das statio-
nire Erregungsniveau meh-
rerer Rezeptoren in Ab-
hingigkeit von der Feuchte
der Reizluft. Bei steigen-
der Luftfeuchte erhohte
sich das stationére Niveaun
anndhernd linear.

¢) Temperaturabhingig-
keit. Ob die Reaktion
der Feuchtigkeitsrezepto-
ren eine Temperaturabhén-
gigkeit hat, ist bisher nicht
zu entscheiden (s. Diskus-
sion 8. 617). In Abb. 27a
sind Reaktionen von Feuch-
tigkeitsrezeptoren gezeigt,
die in Vorversuchen bei
konstanter Temperatur auf
Anderungen der Luftfeuch-
tigkeit reagierten (vgl.
Abb. 26). Bei dem nun fol-
genden Versuch Dblieben
Luftfeuchtigkeit und Tem-
peratur der Zimmerluft
konstant (60% r.F., 26° C).
Die Antenne wurde aber
verschieden stark durch die
Niedervoltlampe in ruhen-

der Luft erwdrmt. Einige Kurven fallen mit steigender Temperatur
(Abb. 27a, b), die oberste Kurve in Abb. 27a bleibt etwa auf gleicher
Hohe. Aus einer fallenden Kennlinie darf hier noch nicht auf eine Tem-
peraturabhéngigkeit der Feuchtigkeitsrezeptoren geschlossen werden

(s. Diskussion S. 617).



Einzelne Rezeptoren auf

3. Reine Temperaturrezeptoren.

den Antennen von Apis 611

Bei Ableitungen von Grubenkegeln

fanden sich Rezeptorzellen, die ausschlieflich auf Temperaturreize an-
sprachen (Abb. 24, Tmpulstyp A) und immer eine fallende Temperatur-
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Abb. 27. Adpis mellifica 3.

00

kennlinie hatten.
phasisch-tonischen Verlanf bei Ab-
kithlung zeigt Abb. 28 fiir einen

Den typischen
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(a) Stationdres Niveau mehrerer Feuchtigkeitsrezeptoren.

Die Antenne befand sich in Zimmerluft von 26° C und 60 % r.F. und wurde dann durch

eine Niedervoltlampe erwirmt. Auswertung

und Darstellung wie in Abb. 12. (b) Gestri-

chelte Kurve: Errechnete Abnahme der relativen Feuchte in der Umgebung des Rezeptors
auf Grund seiner Erwirmung. Drei Kurven aus (a) wurden durch Verschieben mit der
gestrichelten Kurve zur Deckung gebracht. Deutung s. Diskussion S. 617
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Abb. 28. Awpis mellifica 3. Reaktion eines
Temperaturrezeptors bei Abkithlung mit
einem Luftstrom. Umgebungsluft 26°C;
Abkiihlung mit einem Luftstrom von 23°C

recht empfindlichen Rezeptor.
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Abb. 29. Apismellifica 3. Abhéngigkeit des

stationdren Niveaus mehrerer Temperatur-

rezeptoren von der Temperatur. Auswertung
und Darstellung wie in Abb. 12

der anschlieBenden Riickkehr auf

die Ausgangstemperatur wurde ein Frequenzminimum durchlaufen.
Die Temperaturkennlinie (Abb. 29) dieser Rezeptoren ist etwa ebenso
steil wie die der Geruchsrezeptoren (s. Abb. 12). Jedoch war die Im-
pulsaktivitit der meisten Temperaturrezeptoren im Gegensatz zu den
Geruchsrezeptoren schon bei 40—45° C erloschen.
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111, Ableitungen von haarformigen Sensillen der Arbeiterin

Bei den hier durchgefiihrten Experimenten handelte es sich um orien-
tierende, rein qualitative Untersuchungen. Alle Reizmodalititen (Auf-
zéhlung s. S. 596) wurden auch hier auf ihre Wirkung hin untersucht.
Bei den Sensilla trichodea (large, thick-walled hair, Abb.2a) wurde
bei den Ableitungen bisher keine Nervenaktivitét beobachtet.

Die ,,Tasthaare’ (small, thick-walled hair, Abb.2b und thick-
walled peg, Abb. 2¢) zeigten bei mechanischer Reizung eine phasische
Erregung. Jede Anderung des Abbiegungsgrades wurde mit einer Im-
pulssalve beantwortet. Eine Ruheaktivitét fehlte.

Die Sensilla basiconica (Abb. 2e) und die Sensilla trichodea olfactoria
(Abb. 2d) zeigten eine hohe Ruheaktivitét, die sich aus vielen Impuls-
groBen zusammensetzte. Bei dem zuletzt genannten Sensillentyp wurde
bei Temperaturreizen eine dhnliche Reaktion wie bei den Porenplatten
(s. 8. 5991.) beobachtet. Alle anderen gepriiften Reizmodalititen waren
wirkungslos.

E. Diskussion

1. Geruchsrezeptoren. Die Ergebnisse zeigen, dal die schon seit
langer Zeit bekannten Porenplatten (S. placodea) bei der Arbeiterin und
Drohne Geruchssinnesorgane sind. Das ist um so erstaunlicher als bisher
ausschlieflich haarférmige Sensillen als olfaktorische Organe identifiziert
wurden (s. SCHNEIDER, LacHER und Karssiine 1964). Man kann also
aus der duBeren Form und der Art der Innervierung eines Sensillums
nicht immer auf dessen Funktion schlieflen.

Ob die Porenplatten die einzigen Geruchssinnesorgane auf der Bienen-
antenne sind, ist noch nicht eindeutig geklart. Bisher wurden namlich
fast ausschliefllich blumig-aromatische Geruchsstoffe untersucht, wah-
rend die artspezifischen Wirkstoffe, die sog. Pheromone, vorldufig nur
im Fall des Geraniols auf ihre Wirkung an Porenplatten gepriift wurden.
Wie BocE et al. (1962) fanden, ist Ceraniol eine Komponente des
Sterzelduftes der Arbeiterin, also eines Pheromons. Das Geraniol
wirkte bei Arbeiterinnen und Drohnen auf manche Sinneszellen von
Porenplatten erregend (s. Tabelle), wobei dieselben Zellen jedoch auch
durch viele andere Geruchsstoffe erregt werden konnten.

Wenn man die Zahl der Porenplatten mit der der haarférmigen Sensillen ver-
gleicht, so fallt bei der Drohnenantenne das fast vollstindige Fehlen von haar-
formigen Sensillen auf. Dafiir besitzt sie jedoch etwa 15000 Porenplatten pro
Antenne. Auf einer Arbeiterinnenantenne dagegen befinden sich nur etwa 3000
Porenplatten und etwa 8000 haarférmige Sensillen. Im wesentlichen kommen
daher bei der Drohne nur die plattenférmigen Sensillen fiir die Geruchsrezeption
in Frage, wihrend bei der Arbeiterin zusitalich haarférmige Sensillen an der
Geruchsrezeption beteiligt sein konnten. Nach den bisherigen Ergebnissen jedoch
waren bei der Arbeiterin und der Drohne die gepriiften Geruchsstoffe nur bei den
Porenplatten, nicht aber bei den haarférmigen Sensillen, erfolgreich.



Einzelne Rezeptoren auf den Antennen von Apis 613

Die Sinneszellen der Geruchsrezeptoren waren in den meisten Fallen
in Zimmerluft spontan aktiv (bis zu 45 Imp./sec). Diese Ruheaktivitit
konnte an demselben Sensillum mehrere Tage lang beobachtet werden,
so daB sie nicht auf eine Schadigung der sensiblen Strukturen durch den
Elektrodeneinstich zuriickzufithren ist. Ob die Ruheaktivitdt auf Duft-
spuren in der fiir den Menschen weitgehend geruchlosen Zimmerluft
zurlickgeht oder ob sie auch im reizlosen Zustand vorhanden wire, kann
hier nicht entschieden werden. — Auch Morrra und YamasaiTA (1961)
sowie SCHNEIDER, LacuEr und KaissriNg (1964) fanden bei den von
ihnen untersuchten Geruchsrezeptoren im ,,ungereizten Zustand eine
Aktivitdt bis zu 20 Imp./sec. Borcku (1962) dagegen beobachtete bei
Ableitungen von Kéferantennen nur sehr selten eine Ruheaktivitét,

Bei der Erregung der Geruchsrezeptoren mit Duftstoffen wurde in
den meisten Fiéllen ein phasisch-tonischer Frequenzverlauf ausgebildet;
nur selten wurde ein rein phasisch arbeitender Rezeptor beobachtet.
Auch Boecku (1962), SCHNEIDER, LACHER und Karssring (1964) fanden
bei den von ihnen untersuchten Insekten Geruchsrezeptoren, die diese
beiden Erregungscharakteristika zeigten.

Bei den hier beobachteten phasisch-tonischen Erregungsverlaufen
schwankte das Verhaltnis zwischen der Hohe der Erregungsspitze und
der des stationdren Niveaus bei verschiedenen Rezeptoren und Duft-
stoffen sehr. Welche Bedeutung diesem Verhdltnis zukommt, konute
bisher nicht entschieden werden. Es ist jedoch denkbar, daBl dieses
Spitzen-Niveau-Verhéltnis eine zusétzliche Informationsméglichkeit dar-
stellt (THURM 1964). Bei stark wirksamen Duftstoffen begann die Er-
regung nach weniger als 3 msec Reaktionszeit, und das danach erreichte
Frequenzmaximum konnte bis zu 500 Imp./sec betragen. Das ist eine fiir
Chemorezeptoren erstaunlich kurze Reaktionszeit und hohe Erregungs-
spitze.

Die Ruheaktivitit der Geruchsrezeptoren ist temperaturabbingig.
Bei einer Temperaturerhéhung verminderte sich die Nervenaktivitit
(s. Abb.12). Wenn nun die Ruheaktivitit nicht von Duftspuren her-
riihrt, ist ihre Temperaturabhingigkeit nicht auf eine Beeinflussung der
rezeptorischen Primérprozesse zuriickzufithren.

AuBler der allgemeinen Reaktionsweise der Geruchsrezeptoren inter-
essierten hier besonders die Antworten einzelner Rezeptoren auf eine
grofle Anzahl von Geruchsstoffen, wie sie in der Tabelle dargestellt sind.
Viele der hier untersuchten Geruchsstoffe wurden schon von anderen
Autoren auf ihre Wirksamkeit in Dressurversuchen an Arbeiterinnen
gepriift. Die enorme Vielfalt der Reaktionsspektren, wie sie SCHNEIDER,
Lacusr und Karssting (1964) an Geruchsrezeptoren von Schmetter-
lingen nachgewiesen haben, findet sich auch bei der Biene. Von der
Gesamtheit der Rezeptoren in der Tabelle besitzt jeder Rezeptor ein
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Reaktionsspektrum, das von allen tibrigen Spektren verschieden ist.
Die Spektren sind in vielen Féllen breit, sie kénnen jedoch auch relativ
schmal sein. Besonders auffillig ist, daBl sich die Reaktionsspektren
der verschiedenen Rezeptoren meist stark iiberlappen. Schon eine ge-
ringe Anzahl derartiger Reaktionsmuster von Geruchsrezeptoren wiirde
theoretisch fiir das Zentralnervensystem awusreichend sein, um die viel-
faltigen Geruchseindriicke sicher voneinander trennen zu kénnen. Von
ScHNEIDER, LAcHER und KaissLing (1964) wurde die Bedeutung der-
artiger Reaktionsspektren ausfiithrlich diskutiert.

Angesichts der groBen Mannigfaltigkeit der Reaktlonsspektren ist
es unmdglich, zwischen der Reizwirksamkeit eines Stoffes und seinen
chemischen Eigenschaften einen Zusammenhang herzustellen. Hier
kénnte die Darbietung von Stoffen aus homologen Reihen weiterhelfen.
So untersuchte Borckn (1962) die Wirkung verschiedener homologer
Fettsduren (C 3 bis C 18) an Einzelrezeptoren bei Kifern. Dabei ergab
sich, daf} die Hhe der Erregungsantwort mehrerer Rezeptoren in gesetz-
mébigem Zusammenhang mit der C-Atomzahl der verwendeten Fett-
séure stand. Die Reaktionsspektren aller Rezeptoren waren gleich. Im
Gegensatz dazu wurde bei den Rezeptoren der Biene ein derartiger
Zusammenhang nicht beobachtet (s. Tabelle und Abb. 13, 14). Die
Geruchsrezeptoren der Arbeiterin und der Drohne reagierten auf homo-
loge Stoffe ebenso unterschiedlich wie auf chemisch sehr verschieden-
artige Stoffe.

2. Kohlendioxydrezeptoren. Auf der Antenne der Arbeiterin und der
Drohne befinden sich Rezeptoren, die mit CO, reizbar sind. Derartige
Rezeptoren traten nur im Bereich der Grubenkegel auf. Optisch war
nicht zu entscheiden, ob von einem Sensillum ampullaceum oder von
einem 8. coeloconicum abgeleitet wurde. Nun wurden jedoch bei der
Mehrzahl der Ableitungen im Verband der Grubenkegel Nervenimpulse
von CO,-Rezeptoren aufgefangen. Relativ selten wurden Rezeptoren
gefunden, die mit feuchter Luft bzw. Temperaturspriingen reizbar waren.
Wenn man die Haufigkeit der Ableitungen mit der Anzahl der beiden
Sensillentypen in Beziehung setzt (s. S. 592), so wire denkbar, daB die
Sensilla ampullacea die CO,-Rezeptoren sind und die Sensilla coeloconica
die Rezeptoren fiir die Luftfeuchtigkeit bzw. Temperaturreize.

Borstern (1960) erhielt bei Reizung der isolierten Arbeiterinnen-
antenne mit CO,-Luftmischungen eine Zunahme der Erregungsaktivitit,
die jetzt zweifellos auf die hier gefundenen CO,-Rezeptoren zuriickgefiihrt
werden kann.

Die CO, Rezeptoren reagierten nicht auf die in der Tabelle auf-
gefiihrten Geruchsstoffe. Auch die tibrigen Reizmodalitidten, ausgenom-
men Temperatur, blieben wirkungslos. Bei Reizung mit CO, wurde immer
ein phasisch-tonischer Erregungsverlauf gebildet, der durchaus mit dem
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vieler Geruchsrezeptoren (s. BoEckH 1962, ScuNEIDER, LACHER und
Karssraweg 1964) vergleichbar ist. Erstaunlich ist, dal bei den CO,-
Rezeptoren wie bei den Geruchsrezeptoren in der Erregungsspitze Fre-
quenzen bis zu ca. 500 Imp./sec gebildet werden kénnen (Abb. 19a).

Bei schwachen Reizen trat manchmal ein Erregungsminimum zwi-
schen der Erregungsspitze und dem stationéren Niveau auf (Abb. 17b
bis d). TourM (1964) berichtete iiber derartige Erregungsminima bei
Mechanorezeptoren und diskutierte ausfiihrlich ihre rezeptorphysiologi-
sche Bedeutung. Borcku (1962) fand diese Minima bei Geruchsrezep-
toren von Kifern. Bei den hier untersuchten CO,-Rezeptoren kénnte
das Erregungsminimum jedoch auf eine ungeniigende Mischung des
CO, mit der Frischluft zuriickzufiihren sein.

Die Abhéngigkeit der Erregungshohe von der Reizintensitit ist —
wie bei Geruchsrezeptoren — annihernd logarithmisch. Bemerkens-
wert ist die auBerordentlich hohe Unterschieds-Empfindlichkeit der
Rezeptoren bei niedrigen CO,-Konzentrationen (s. Abb.19). So ent-
spricht dem Konzentrationsschritt von 0,5 auf 1% CO, in der Erregungs-
spitze eine Frequenzinderung bis zu 80 Imp./sec, im Niveau eine Ande-
rung von mehreren Imp./sec. Noch groBer ist die Frequenzinderung
im Niveau bei mehreren Rezeptoren zwischen 0,03 und 0,5% CO,. Die
verschiedenen Rezeptoren arbeiten bei gleicher COy,-Konzentration in
sehr unterschiedlichen Frequenzbereichen. Sie haben wahrscheinlich
dementsprechend unterschiedliche absolute Empfindlichkeitsschwellen.
So kénnten z.B. die zwei voneinander getrennten Punktescharen der
Erregungsspitzen (Abb. 19a) auf einen empfindlicheren und einen weni-
ger empfindlicheren Rezeptortyp hinweisen. Beim KErregungsniveau
{(Abb. 19b) wird diese Gruppierung jedoch wieder verwischt. Die Inten-
sitdtskennlinie fiir die Erregungsspitze erreicht bei mehreren Rezeptoren
einen Sattigungswert, der schon bei Reizen von mittlerer Stirke liegen
kann. Vielen Rezeptoren fehlt jedoch eine Sittigungsreaktion und es
wurden sogar CO,-Konzentrationen bis 100 % beantwortet, die im Lebens-
bereich der Biene nicht vorkommen.

Dauerreize verursachen ein Erregungsniveau, das im Gegensatz zu
den Geruchsrezeptoren (Abb. 11) nur sehr wenig an Hohe verlor. Die
,,BErmiidbarkeit des Rezeptors bei schwachen CO,-Reizen war also sehr
gering (s. Abb. 21). Interessant ist in diesem Zusammenhang die Unter-
suchung von v. EvLER und SODERBERG (1952). Sie fanden bei Warm-
blitern in der Medulla oblongata CO,-empfindliche Enterorezeptoren, die
den CO,-Gehalt des Blutes kontrollieren. Bei den elektrophysiologischen
Versuchen zeigte sich, dall 1. mit steigendem CO,-Anteil im Blut auch
die Erregung vergroBert wurde und 2. die Rezeptoren nicht adaptierten.

Die Ruheaktivitit der CO,-Rezeptoren zeigte eine Temperatur-
abhingigkeit. Bei Temperaturerhdhung erhohte sich hier die Nerven-
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aktivitdt im Gegensatz zur sinkenden der Geruchsrezeptoren. Wie bei
diesen ist die Temperaturabhingigkeit wahrscheinlich nicht auf die
rezeptorische Primérreaktion zuriickzufithren, da sie im nahezu reiz-
losen Zustand (Zimmerluft) auftritt.

Zur biologischen Bedeutung dieser offenbar hochempfindlichen CO,-
Rezeptoren und ihrer Aufgaben im Leben der Arbeitsbiene und der
Drohne 146t sich nur wenig anfithren. Ob sich die Bienen bei ihrer
Futtersuche auch nach CO,-Gradienten richten, ist unbekannt. Mog-
licherweise sind die CO,-Rezeptoren fiir eine Kontrolle des CO,-Gehaltes
im Bienenstock wichtig. So wurden in einem normalen Stock (ver-
schiedene Autoren nach Boister 1960) CO,-Konzentrationen von 0,7 bis
2,5% CO, gemessen, in einem abgeschlossenen Stock sogar 8,2—9,4%
CO,. Uber die Bedeutung des hier untersuchten CO,-Sinnes im Leben
der Arbeiterin und der Drohne kénnen nur Verhaltensversuche Auf-
schluf} geben.

3. Feuchtigkeitsrezeptoren. Viele Insekten besitzen einen ausgeprag-
ten Feuchtigkeitssinn. Verhaltensversuche wurden in grofiem Umfang
an den verschiedensten Arten unternommen (ausfiihrliche Zusammen-
fassung s. SYRJAMAKI 1962). Bei Arbeitsbienen wurde mittels Dressur-
versuchen ein Feuchtigkeitssinn nachgewiesen (Hertz 1935, KUWABARA
und Takepa 1956, KimcuarE 1961). Die Feuchtigkeitsrezeptoren sind
auf die acht distalen GeiBelsegmente der Antenne beschrinkt (KircHLE
1961). Im Fluge kann die Arbeiterin einen Unterschied von 5% relativer
Feuchte (r.F.) noch sicher feststellen. Der Autor wies auf die Moglich-
keit hin, daf die Sensilla coeloconica als Rezeptoren in Frage kommen.
Kuwasara und TAkEDA (1956) hingegen halten auf Grund ihrer Ver-
haltensversuche die Sensilla ampullacea fiir die Feuchtigkeitsrezeptoren.
Die eigenen Untersuchungen, in denen erstmals Ableitungen von Feuch-
tigkeitsrezeptoren vornehmlich an Drohnen gelangen, kénnen die Frage
nach dem Sensillentyp, der fiir diese Leistung verantwortlich ist, nicht
eindeutig kliren. Bisher wurden meist kleine Nervenimpulse von Feuch-
tigkeitsrezeptoren gemeinsam mit grofen Impulsen von Temperatur-
rezeptoren abgeleitet (s. Abb. 24). Das konnte bedeuten, dall entweder
die beiden Rezeptortypen zwei verschiedenen Sensillentypen angehoren,
die stets sehr nahe beieinanderliegen, oder dafi die beiden Rezeptor-
typen in nur einem Sensillentyp vereinigt sind. Im letzteren Fall wire
zu fordern, dal dieser Sensillentyp von mindestens zwei Sinneszellen
innerviert ist; nach Voerr (1923) sind die Sensilla ampullacea bzw.
coeloconica der Arbeiterin jedoch von nur einer Sinneszelle innerviert.
In Abschnitt B 2 wurde bereits darauf hingewiesen, dall moglicherweise
die Sensilla coeloconica als Rezeptoren fir die Luftfeuchtigkeit und die
Temperatur (s. S. 6171.) in Frage kommen.

Die Reaktion der Rezeptoren bei lang andauernden Reizen mit
feuchtigkeitsfreier Luft wurde nicht untersucht. Daher ist unbekannt,
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ob eine echte ,,Ruheaktivitit” auftritt. Bei steigender Feuchte und
konstanter Temperatur erhéhte sich das stationdre Niveau bei einigen
Rezeptoren im Gegensatz zu den Geruchs- und CO,-Rezeptoren an-
ndhernd linear (Abb. 26). Der im Verhaltensversuch bei der Arbeiterin
ermittelten minimalen Feuchtigkeitsunterscheidung von 5% r. F.
(Kmmcure 1961) wiirde eine Anderung des stationdren Niveaus von
durchschnittlich 1 Imp./sec entsprechen.

Aus der Abb. 26 ist nicht zu ersehen, ob die Rezeptoren die relative
oder die absolute Feuchte beantworten. Beide GroBen sind bei konstanter
Temperatur einander proportional. Wie verhilt sich nun dabei die Akti-
vitédt der Feuchtigkeitsrezeptoren in Abhéngigkeit von der Temperatur ?
Im Versuch der Abb. 27 befand sich die Antenne in ruhender Umgebungs-
luft von 60% r.F. bei 26°C und wurde dann mit der Strahlung der
Niedervoltlampe erwérmt. Dafl dabei mit Sicherheit auch die Rezeptoren
erwdrmt wurden, beweisen die Temperaturreaktionen der Geruchs-,
COy und Temperaturrezeptoren. Mit der Erwirmung steigh aber der
Dampidruck und damit auch die maximal mogliche Feuchte der an die
Rezeptoroberfliche grenzenden Luftschicht an. Da die absolute Feuchte
in diesem Versuch gleichblieb, nahm fir die Rezeptoren die relative
Feuchte ab. Die gestrichelte Kurve in Abb. 27b zeigt diese Abnahme
der relativen Feuchte im gepriiften Temperaturbereich. Aus der guten
Ubereinstimmung der Rezeptorkurven mit der theoretischen Kurve
kann man folgenden Schlufl ziehen: Diese Rezeptoren zeigen nur die
Abnabme der relativen Feuchte an. Sie reagieren folglich nur scheinbar
auf eine Temperaturdnderung, wihrend sie in Wirklichkeit temperatur-
unabhingig sind. Hs 148t sich jedoch die Méglichkeit nicht ausschlieBen,
dafl die Rezeptoren die absolute Feuchte anzeigen und zusétzlich eine
fallende Temperaturcharakteristik haben. Dann wire die Ubereinstim-
mung mit der gestrichelten Kurve in-Abb. 27b als zufillig anzusehen.

Bisher bleibt also offen, ob durch die Feuchtigkeitsrezeptoren der
Bienen die relative oder die absolute Feuchte oder auch beide GroBen
angegeben werden kénnen und ob diese Rezeptoren eine echte Tempera-
turabhéngigkeit zeigen.

4. Temperaturrezeptoren. Die Temperaturempfindlichkeit vieler In-
sekten wurde in Verhaltensversuchen beobachtet (Zusammenfassung
s. Horrmany 1961, dort weitere Literatur). HERAN (1952) untersuchte
die Temperaturreaktionen der Arbeiterin. Temperaturunterschiede von
0,25° C wurden noch mit einer motorischen Reaktion beantwortet. Die
Untersuchungen von HErAN (1952) und Escr (1960) zeigen eindrucks-
voll, welche groBe Rolle die Temperatursinnesorgane im individuellen
und sozialen Leben der Biene spielen.

In den zwei vorigen Kapiteln wurde darauf hingewiesen, daBi mog-
licherweise die Sensilla coeloconica fiir die Feuchtigkeits- und Tempera-
turrezeption in Frage kommen. Die ausschlieSlich auf Temperaturreize
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ansprechenden Rezeptoren beantworteten Reizspriinge auf niedrigere
Temperatur mit einem phasisch-tonischen Erregungsverlauf. Bei stei-
gender Temperatur verminderte sich das stationire Niveau. Zwischen
40° und 45° C wiesen die meisten Rezeptoren keine Impulsaktivitdt mehr
auf. Derartige Rezeptoren werden als Kaltrezeptoren bezeichnet.

Bei diesen reinen Temperaturrezeptoren bewirkt im Durchschnitt
eine Temperaturinderung von 0,5° C eine Anderung der Impulsfrequenz
von 1 Imp./sec im stationdren Niveau. Die im Verhaltensversuch von
der Arbeiterin noch unterschiedene minimale Temperaturinderung von
0,25° C (s. oben) wiirde bei den hier vorwiegend an Drohnen untersuch-
ten Rezeptoren im stationdren Niveau eine Frequenzénderung von
0,5 Imp./sec hervorrufen.

Wenn man die hier nédher untersuchten Rezeptortypen auf der
Bienenantenne miteinander vergleicht, so fillt auf, daf die Ruheakti-
vitit der Geruchsrezeptoren bei steigender Temperatur einen &hnlich
steilen Abfall der Impulsfrequenz wie das Niveau der reinen Temperatur-
rezeptoren zeigt. Die CO,-Rezeptoren hingegen reagieren auf eine
Temperaturerhohung mit einer Zunahme der Ruheaktivitdt. Wihrend
sich die Ruheaktivitit der Geruchsrezeptoren und die Temperatur-
charakteristik der Temperaturrezeptoren sehr dhnlich verhalten, zeigen
letztere jedoch eine sehr viel stirkere Unterschiedsempfindlichkeit bei
Temperaturspriingen (Abb. 28). Trotzdem kénnten die hier als reine
Temperaturrezeptoren bezeichneten Elemente u.U. Geruchsrezeptoren
fiir noch nicht gepriifte Duftstoffe sein. Nur die im vorigen Kapitel
diskutierten Feuchtigkeitsrezeptoren arbeiten moglicherweise temperatur-
unabhingig. Theoretisch besteht die Moglichkeit, dall die Temperatur-
charakteristika der CO,- und Geruchsrezeptoren zur Temperaturrezep-
tion mitverwendet werden. Andererseits wiirden die reinen Temperatur-
rezeptoren dem Zentralnervensystem die Moglichkeit bieten, die durch
Temperaturinderungen bedingten Fehlmeldungen der Geruchs- und
CO,-Rezeptoren zu berichtigen.

Zum Vergleich seien hier aus der Literatur noch einige Temperatur-
charakteristika von verschiedenen anderen Rezeptoren angefiihrt. Die
Untersuchungen von Geschmacksrezeptoren an Fliegen ergaben, daf
hier in manchen Fillen bei steigender Temperatur die Erregung ver-
mindert wurde (s. Hopasox 1956). Diese Rezeptoren sind also mit den
hier untersuchten Geruchsrezeptoren vergleichbar. Bei verschiedenen
Mechanorezeptoren wurde bei Temperaturerhohung eine steigende Cha-
rakteristik gefunden (BurkmARDT 1959, THURM 1963). Bei Temperatur-
rezeptoren an Wirbeltieren beobachtete man bei Temperaturerhohungen
abfallende (Kaltrezeptoren) und ansteigende (Warmrezeptoren) Er-
regungsverldufe (Zusammenfassung s. Horrvann 1961).
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Zusammenfassung

1. Die Sensillen auf der Arbeiterinnenantenne lassen sich morpho-
logisch in neun Typenklassen einteilen. Die lichtmikroskopisch unter-
suchten Sensillentypen auf der Drohnenantenne weisen keine prinzipiellen
Unterschiede zu den Sensillentypen der Arbeiterinnenantenne auf. Die
unterschiedliche Verteilung der einzelnen Sensillentypen auf den An-
tennen der Arbeiterin und der Drohne wird qualitativ angegeben.

2. Optisch kontrollierte, extrazelluldre Ableitungen gelangen an den
cuticularen Sensillen von der Antennenoberfliche her. Die Antenne
blieb dabei am lebenden Tier. Ein neuvartiges Olfaktometer diente zur
Reizung mit Geruchsstoffen, CO,-Luftmischungen und mit Luft ver-
schiedener relativer Feuchte. Temperaturreize wurden mit einer Nieder-
voltlampe gegeben.

3. Die entsprechenden Sensillentypen bei der Arbeiterin und der
Drohne zeigen elektrophysiologisch gleichartige Reaktionen. Jeder der
untersuchten Rezeptortypen ist auf nur eine Reizmodalitit spezialisiert,
manche Typen zeigen jedoch zusétzlich eine Temperaturabhingigkeit der
Ruheaktivitat.

4. Die Porenplatten (Sensilla placodea) bei Arbeiterin und Drohne
sind Geruchsrezeptoren. Sie zeigen eine Ruheaktivitdt. Einzelne Sinnes-
zellen bilden bei Reizung mit verschiedenen Geruchsstoffen einen pha-
sisch-tonischen, nur selten einen rein phasischen Frequenzverlauf aus.
Reaktionen auf Einzelreize und Dauerreize mit vorwiegend blumig-
aromatischen Geruchsstoffen werden beschrieben. Bei den Geruchs-
rezeptoren nimmt die Ruheaktivitit mit zunehmender Temperatur ab.
Die Rezeptoren zeigen bei Reizung mit vielen verschiedenen Geruchs-
stoffen ein breites Reaktionsspektrum. Alle diese Spektren sind vonein-
ander verschieden und tberlappen sich stark. Auch bei Reizung mit
homologen Stoffen (Aldehyd C 10 bis C 18, Fettsiure C3 bis C7 u.a.)
treten voneinander verschiedene Reaktionsspektren auf.

5. Manche Grubenkegel (unbekannt, ob S. ampullacea oder 8. coelo-
conica) bei Arbeiterin und Drohne sind CO,-Rezeptoren. Sie zeigen
eine Ruheaktivitdt, die mit steigender Temperatur zunimmt. Bei Rei-
zung wird ein phasisch-tonischer Frequenzverlauf ausgebildet. Die Hohe
der Erregungsspitze und des stationiren Niveaus steigt annihernd
logarithmisch mit der Reizintensitdt. Einzel-, Dauerreize und die Nar-
kosewirkung des reinen CO, werden untersucht,

6. Manche Grubenkegel (unbekannt, ob S. ampullacea oder S. coelo-
conica) bei Arbeiterin und Drohne sind Feuchtigkeitsrezeptoren. Bei
Reizspriingen in Richtung hoherer Feuchte wird ein phasisch-tonischer
Frequenzverlauf ausgebildet. Bei Reizung mit trockener Luft tritt in
manchen Féllen ein Impulsausfall auf. Die Héhe des stationdren Niveaus

Z. vergl, Physiol. Bd. 48 492
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steigt bei konstanter Temperatur anndhernd linear mit der relativen
bzw. absoluten Feuchte.

7. Ebenfalls zu den Grubenkegeln zéhlen bei Arbeiterin und Drohne
Temperaturrezeptoren. Auf eine rasche Temperaturerniedrigung reagie-
ren sie mit einem phasisch-tonischen Frequenzverlauf. Der Rezeptor
zeigt bei steigender Temperatur ein fallendes stationdres Niveau. Bei
40—450° C ist die Impulsaktivitdt meistens erloschen. Der Rezeptor ist
als Kaltrezeptor zu klassifizieren.

8. Die Sensilla trichodea (small, thick-walled hair und thick-
walled peg) bei der Arbeiterin sind Mechanorezeptoren, die bei Reizung
einen phasischen Erregungsverlauf zeigen.

Summary

The antennal sense organs of the honey bee worker and drone were
investigated morphologically and electrophysiologically.

1. The sensilla of the antennae of the worker can be classified into
nine morphologically distinet types. Light microscopical investigation
of these sense organs of both worker and drone revealed no principle
sexual difference in structure. The distribution of these sensilla types
is described for the worker and the drone.

2. Electrical activity from cuticle sense organs was recorded extra-
cellularly with microelectrodes which penetrated the antennal surface
under optical control. The antenna remained in connection with the
living animal. A new type of Olfactometer was used to present the
stimuli of various aromatic odors, CO,-air mixtures, and air of different
relative humidities. Heat emission from a regulated, low voltage lamp
was used as a source of temperature stimulation.

3. The electrophysiological reactions of corresponding morphological
sensory types are similar for the worker and the drone. Each of the
investigated receptor types is specialized for only one stimulus modality,
although some types show an additional temperature dependence at
resting activity.

4. The plate organs (Sensilla placodea) of the worker and the drone
are olfactory receptors. They show a resting activity. The sensory
cells under stimulation with various odorous substances generally show
a phasic-tonic frequency response, but in a few cases, a pure phasic
response. Reactions to repetitive and continuous stimuli by chiefly
aromatic flowery odors are described. The resting activity of these
chemoreceptors decreases with increasing temperature. The receptors
show a wide reaction spectrum. The spectra of the individual cells
differ from one another but there is a considerable amount of overlap.
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Different receptors under stimulation with homologous series of sub-
stances (aldehydes, C 10 to C 18, fatty acids from C3 to C7) show
different reaction spectra.

5. Many pit pegs (identification as S. ampullacea or S. coeloconica
uncertain) are CO, receptors in both worker and drone. Under CO,
stimulation they respond phasic-tonically. The height of the reaction,
in both the phasic and tonic portion of the response, is approximately
a logarithmic function of the stimulus intensity. Reactions to repetitive
and continuous stimuli and the narcotic effects of pure CO, were investi-
gated. In addition, the receptors show a resting activity which increases
with increasing temperature.

6. Many pit pegs (identification as S. ampullacea or S. coeloconica
uncertain) in the worker and the drone are hygroreceptors. Each
stepwise increase in humidity causes a phasic-tonic frequency response.
In some cases, under stimulation with dried air, the nerve impulses
disappear. The height of the excitation plateau increases approximately
linearly with increasing relative and absolute bumidity at constant
temperature.

7. The pit pegs are also temperature receptors in both the worker
and the drone. They react with a phasic-tonical increase of impulse
frequency to a sudden decrease in temperature, whereas an increasing
temperature causes a decrease in the stationary plateau of the receptors.
Therefore, these pit pegs have to be classified as cold receptors. The
impulse activity is generally abolished at 40—45° C.

8. Both the small, thick-walled hairs and the thick-walled pegs
(Sensilla trichodea) of the worker respond to mechanical stimulation
with a phasic increase of their impulse frequency.
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