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A. Einleitung 

Die  A n t e n n e n  d e r  A r b e i t s b i e n e  u n d  d e r  D r o h n e  d i e n e n  z u r  A s f -  

n a h m e  y o n  U m w e l t r e i z e n  s e h r  v e r s c h i e d e n a r f i g e r  S i n n e s m o d a l i t ~ t e n .  

U m  die  F u n k t i o n  d e r  A n f e n n e n  z u  u n t e r s u c h e n ,  w u r d e n  b i s h e r  m e i s t e n s  

* t t e r rn  Dr. D. Sem~IDS, R danke ich ffir die i3berlsssung des Themes und  
sein sf~ndiges Interesse am Verlauf der Arbeif. Herrn  Prof. Dr. G. PET]~XS danke 
ich fiir die Bereitstellung eines Arbei~spl~tzes in der Deutschen Forschungssnst~lt  
fiir Psychiatrie, Max-P]~nck-Insti tut .  

** Dissertation der INaturwissenschaftlichen F~kult~t  der Universit~6 Miinchen. 
z. vergL Physiol. Bd. 48 40 
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die l~eaktionen dressierter Tiere ausgewertet, deren Antennen nach der 
Dressur ganz oder teilweise amputiert  waren. So konnten z .B .v .  FmscH 
(1921), FISCHER (1957) und DOSTAJ~ (1958) nachweisen, dab die Arbeits- 
biene mit den acht distalen, der aus zwSlf Gliedern bestehenden Antenne 
Geri~che wahrnimmt. Diese und andere Arbeiten (v. FmscI{ 1919, 
SCHWA~Z 1955) zeigten, dab die Geruchsleistungen der Arbeiterin 
denen des Mensehen &hnlieh sind. 

Weiter wurde durch Dressurversuche bei der Arbeiterin ein Feuchtig- 
keitssinn festgestellt (H]~RTz 1935, KUWABARA und TAKEDA 1956, 
KI]~CHL]~ 1961). Im Fluge kann ein Feuchtigkeitsunterschied yon 5% 
relativer Feuehte noeh sicher festgestellt warden. Die ffir diese Leistung 
verantwortliehen Sinnesorgane befinden sich aussehlieBlieh auf dan aeht 
distalen Geil~elgliedern der Antenna (KI]~CHL]~ 1961). 

]:[EtCAN (1952) zeigte, dal~ der gesamte KSrper der Arbeiterin auf 
Temperaturreize reagiert. Eine besonders hohe Empfindlichkeit weisen 
jedoeh die ffinf distalen Antennenglieder auf. Unter bestimmten Be- 
dingungen werden noch Temperaturuntersehiede yon 0,250 C mit einer 
motorischen Reaktion beantwortet. 

AnSerdem besitzt die Antenne eine mechanische Reizbarkeit, da bei 
einem BeI'iihrungsreiz eine Bewegung des Antennenmuskels mit 7 msee 
Latenz erfo]gt (ttElCAN nach SCH~V~ID~ 1964). 

Die ersten elektrophysiologischen Experimente an der Arbeitsbiene 
verSffentliehte BOIST]~L (1960). Es gelang ihm, yon der isolierten Antenne 
bei lgeizung mit verschiedenen Duftstoffen, eine Nervenaktivitiit fiber 
eine Zeit von wenigen Minuten abzuleiten. Diese Aktivitiit wurde 
dureh eine Beimischung yon 5 % CO s zum Duftreiz verstiirkt. Das lies 
vermuten, daS die Antenne Sinnesorgane besitzt, die mit CO s reizbar 
sind. Bei verschiedenen anderen Insekten konnte eine CO2-Wahr- 
nehmung durch die Antennen naehgewiesen werden (WILLIS und ROTH 
1954, RO]~SSL]m 1961). 

Entspreehend dieser Mannigfaltigkeit rezeptorischer Funktionen zeig- 
ten mehrere Untersuehungen (s. unten) aui der Antenne der Arbeiterin 
eine Vielzahl morphologisch verschiedener Typen yon Sinnesorganen 
(Sensfllen). Bis zur Einffihrung elektrophysiologiseher Versuchsmetho- 
den bereitete jedoeh die Zuordnung verschiedener Reizmodalit~ten zu 
bestimmten Sensfllentypen groGe Sehwierigkeiten und war nut  in 
wenigen F~llen mSglieh (s. z.B. WIGGL]~SWORTI~ 1941). Erst in letzter 
Zeit konnten yon versehiedenen cuticularen Sensillen an Insekten 
Nervenimpulse und Rezeptorpotentiale bei meehanischer Reizung 
(THu~M 1962) und bei Reizung mit Geruehsstoffen (Mo~ITA und YAMA- 
SttITA 1961, SCHNEID]S]r und Bo~cx~ 1962, BoEc~:~ 1962, SCI-INEIDER, 
LAcms~ und KAISSLING 1964) abgeleitet werden. Es war daher das 
Ziel der vorliegenden Arbeit, mit elektrophysiologischen Methoden 1. die 
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spezielle Aufgabe  der  verschiedenen Sensi l lentypen auf  der  Bienen- 
an tenne  zu un te r suchen  und  2. einen E inb l i ck  in  die Funkt ionsweise  
und  Leis tungsfs  einzelner Rezep to ren  zu gewinnen.  

Fe rne r  ergab sieh die Frage ,  ob und  wieweit  sich die Sens i l len typen 
auf den A n t e n n e n  der  Drohne  morphologisch  und  physiologiseh yon 
denen der  Arbe i t e r in  un~erseheiden, da  es fiber die Drohnenan tenne  
bisher  nur  wenige VerSffent l iehungen (GAily 1962) gibt .  

B. Zum Bau der Arbeiterinnen- und Drohnenantenne 

In den folgenden Abschnitten soil nur die 5ml3ere Form der Sensillentypen 
und ihre Verteilung, sofern sie ffir die elektrophysiologischen Versuehe wichtig war, 
behandelt werden. Die bier getroffene Einteilung der versehiedenen Sensillen in 
morphologische Typenklassen stimmt im wesentlichen mit den Angaben yon 
SLIF]~a and S~.~:J~osr (1961) iiberein. Die englischen Bezeichnungen ffir die Sensilla 
trichodea wurden von diesen Autoren fibernommen. Ferner wurden die Beitr$ge 
yon SCH~K (1903), v. F~ISC~ (1921), VOGEL (1923), RICHXnDS (1952), KVW)~B~-RA 
and T~kKEDA (1956), DOSTAr, (1958), KRAVSE (1960), SLIF~n und SEKHO~r (1961) 
und SCH~En)~R (1964) berficksichtigt. Genaue Angaben fiber die Anzahl und die 
Verteilung der zu einem Typ gehSrigen Sensillen fehlen weitgehend in der Literatur. 
Die bekannten Befunde werden im folgenden zusammengestellt and nur teilweise 
erg//nzt. 

1. ttistologische Technik. Fiir die morphologischen Untersuehungen wurden 
Antermen yon Puppen End Imagines verwendet. Drei Untersuchungsverfahren 
gaben Aufsehlug fiber die GrSgenverhi~ltnisse der einzelnen Antennenabschnitte 
und die Sensillenformen: a) Fixierung der Anteimen naeh Bow~, Weiterffihrtmg 
fiber Alkohol, Methylbenzoat in Benzol. Einbettung in Paraffin. Serienschnitte 
yon 5--15 #. F~irbung mit Azan ( H E m ~ I ~  nach R o ~ I s  1948). b) Total- 
praparate. Fixierung mit Alkohol, Weiterffihrung in Terpineol. Einbettung in 
Caedax ( R o ~ I s  1948). c) Untersuchungen an der unbehandelten Imagoanterme 
in vivo mit dem Auflichtmikroskop. Auswertung yon Mikrophotos, die bei 500- bis 
700faeher VergrSgerung aufgenommen wurden. 

2. Antennendimorphismus (Abb. 1). Die gekniete Geil3elantenne der Arbeiterin 
besteht aus 10, die der Drohne aus 11 Segmenten. An den langen flasehenfSrmigen 
Scapus, der beweg]ich am Kopf aufgehiingt ist, sch]iegt sich der Meine Pedicellus 
an. Die ersten beiden Geil?elg]ieder, die auf den Pedicellus fo]gen, sind bei beiden 
Geschleehtern bedeutend kleiner als die folgenden Segmente. 

3. Sensillentypen and -verteil.ng bei der Arbeiterin and bei der Drohne (Abb. 2, 
3, 4). Im folgenden schliel3en sich an die Charakterisierung der einzelnen Sensillen- 
typen Angaben fiber ihz.e Verteilung auf der Arbeiterinnenantenne an. Ffir die 
Drohnenantenne wird die Charakterisierung tmd Vergeilung der Sensillentypen 
gemeinsam am Ende des Kapitels behandelt. 

a) Sensillum trichodeum (large, thick-wMled hair; Abb. 2@ Li~nge: bis 40 #. 
Durchmesser proximal: ca. 5/~. Gestalt: konisch, leicht gebogen, mit schaffer 
Spitze. Das proximale Ende des I-Iaares kann sich streckenweise der Antennen- 
oberfl~che dicht anlegen. Innervierung nngewil3. Die Sensillen iinden sich geh~iuft 
auf den ersten beiden Geil3elsegmenten. Auch auf den ach~ folgenden Segmenten 
sind sie, werm aueh in gerlngerer Dichte, vertreten. 

b) Sensill,um trichodeum (small, thick-wMled hair; Abb. 2b). L$nge: bis 15 ~. 
Durchmesser: ca. 3 ~. Gestalt: konisch, stark gebogen. Das sehr spitze tIaarende 

40* 
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ver lSuf t  m a n c h m a l  parallel  zur  A n t e n n e n e u t i c u l a ,  m e i s t  ne ig t  es sieh wieder der  
Antennenober f lSche  zu. I n n e r v i e r u n g :  wahrsehe in l i ch  eine Sinneszelle.  Die Sen- 
sillen s t e h e n  auf  den  ach t  d i s ta len  Geil~elgliedern in grol]er Anzah l  zwischen den  
P o r e n p l a t t e n  gleichm~l~ig fiber jedes  S e g m e n t  vertei l t .  

I L 
1,Smut 

Abb. 1 Abb. 2 
Abb. 1 . . 4 p i s  mellifica. Antenne der Drolme mit  11 und 4er Arbeiterin mi t  10 GeiBel- 
segmenten. Scap. Seapus; Ped. Pedicellus. Porenplatten relativ zu gro~ un4 in zu geringer 

Anzahl gezeichnet. Sehematisehe Zeietmung nach Mikrophotographien 

Abb. 2. Apis meIll]ica. Sensillentypen auf der Antennengeil~el tier Arbeiterin. (a) Sensillum 
trichodeum (large, thick-walled hair) ; (b) S.trichodeum (small, thick-walled hair); (e) S. tricho- 
deum (thick-walled peg); (d) S. tr iehodeum olfactorium (slender, thin-walled peg); (e) S. basi- 
eonieum; (f) S. placodeum; (g) S. coeloconicum; (h) S. ampullaeeum; (i) S. campaniforme 
(relativ dreifach vergrSl~ert s. Text). Cuticuladicke 10--15 ~. Die • 4er Sensillen 

variieren. Sehematische Zeiehnung naeh ~r 

c) SensiUum trichodeum ( thick-wal led peg ;  Abb.  2c). L~nge:  fiber 30 /~. 
D u r e h m e s s e r  : ca. 5 #.  Ges ta l t  : lung,  sch lank ,  le ieht  gebogen,  abge runde t e  Spitze. 
I n n e r v i e r u n g :  wahrsehe in l i eh  eine Sinneszelle.  Die Sensil len k o m m e n  - -  n i ch t  
sehr  zahlre ieh - -  au f  allen 10 GeiBelsegmenten  vor.  Auf  den  GeiSelgliedern 3 - - 1 0  
s t ehen  sie bevo rzug t  a m  d is ta len  u n d  a m  p rox i ma len  E n d e  jedes  Segmentes .  

d) Sensillum trichodeum ol/actorium (slender, th in-wal led  peg ;  Abb.  2d).  
L~nge:  ca. 15/~. D u r e h m e s s e r :  bis 5 #.  Ges ta l t :  S-fSrmig. Die Spitze des  I-Iaares 
ver j f ing t  s ich konisch  u n d  i s t  a m  E n d e  abge runde t .  Die W a n d  des  Sens i l lums 
zeigt  im  E lek t ronenmi k roskop  Poren.  I n n e r v i e r u n g :  5 - - 1 0  Sinneszellen.  Die 
Sensil len s ind  ~hnl ieh  wie bei (b) in grol~er A n z a h l  zwisehen  den  P o r e n p l a t t e n  
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gleichm/~Big fiber jedes der  aeht  distalen Segmente  verteil t .  Auf einer Antenne  
I . 

wurde 0 m s g e s a m t  8410 Sensilla t r ichodea (Typen a--d) gez~hlt. 
e) ! Hensillum basiconicum (Abb. 2 e). Lgnge : bis 25/~. Durehmesser :  ca. 5/~. 

Gestal t :  schlauehf6rmig.  Spitze abgerundet .  Die W a n d  des Sensillum weis t  
| 

ZK-- 

V" 

/oZ- 

C- 

: : i , :  
D i : ~  

Abb. 3 Abb. 
Abb. 3. i Apis melliJica, A~'beiterin. Aufsieht und Sehnitt dureh ein Sensillum placodeum 
(Porenplatte). Sehematisehe Zeiehnung naeh elektronenmikroskopisehen Untersuehungen 
g o n  I~I~HXRDS 1952, KR~XUSE 1960, SLIFEg und SEKHON 1961, A Axon (Neurit); C Cuti- 
eula; C~ Cutieulaverdiinnungen mit  Porenreihen; D Denclrit; P Platte; SZ Sinneszelle; 

t~Z tormogene Zelle; trZ triehogene Zelle; T Tubuli; V Vakuole; ZK Zellkern 

Abb. 4. Apis melli/ica. Die Aufliehtphotos zeigen Aussehnitte yon Gei/3e]segmenten in 
vivo. ~aBstab ffir (a) his (e) bei (a) 30 z. (a) Drohne, S. placodea (Porenplatten), (b) Ar- 
beiterin t S. triehodea, S. plaeodea, S. eoeloconica, S. ampu]Iaeea. (e) Drohne, S placodea, 
S. eoelodoniea, S. ampullaeea. 2~bleitelektrode in eine Gruppe yon Grubenkegeln eIngestoehen 

Poren  ~uf. Die Sensillen s ind nur  am distalen Segmentende  der  Glieder 3 - -10  zu 
finden.~iAuf einer Antenne  s tehen  ca. 150 Stfiek. Innerv ie rung  dieses Sensil lentyps 
bei We~pen:  30 - -40  Sinneszellen. 

]) ~ensillum flacodeum (Porenpla t te ;  Abb.  2f, 3, 4). Li ingsdurehmesser :  
12# .  t~estalt:  ovule P la t te ,  die of t  fiber die sie umgebende  Antmmeneut icu la  

Z. v~rgI .  Phys io l ,  ]~d. 48 4 0 ~  
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hinausragt. Innervierung 16--20 Zellen. Die distalen Sinneszellausl~ufer gehen 
unter der ovalen Platte ia sehlauehfSrmige Fortsiitze (Tubuli) fiber. Die Cuticula 
eines ringfSrmigen Bereiehes der Platte ist yon feinen senkreehten Kanglehen 
durehbrochen (Anzahh 2400--3000; Durehmesser: 220--280A), die in radi~r 
angeordneten Reihen stehen. Im Bereich dieser Reihen ist die Plattencuticula 
dfinner als gewShnlieh (Abb. 3, CV). Die Sensillen stehen nur auf den aeht distalen 
Segmenten in gleichm~l~iger Verteilung. Die Antennenrfickseite (bezogen auf die 
Antennenhaltung im Flug) ist frei yon Porenplatten. Aui einer Arbeiterinnenantenne 
linden sieh ca. 3000 Porenplatten. 

g) Sensillum coeloconicum (Grubenkegel, Abb. 2g, 4). L~inge des Kegels: 
10--20/~. Breite: bis 10 #. Gestalt: kegelf5rmiges Sinneshaar, das in einer Grube 
versenkt ist. Innervierung: eine Sinneszelle. Die Sensillen sind haupts~chlich auf 
der oberon und unteren Flanke (bezogen auf die Antennenhaltung im Flug) am 
distalen Ende jedes der acht distalen Geigelglieder in mehreren Gruppen ange- 
ordnet. 

h) Sensillum ampullaceum (Grubenkegel; Abb. 2h, 4). L~nge des Kegels: 
15--30 #. Breite: bis 10 #. Gestalt: kegelf6rmiges Sinneshaar, das in einer 
Grube versenkt ist. Innervierung: eine Sinneszelle. Die Zahl dieser Sensillen ist 
grSBer als die der zur gleiehen Gruppe geh5renden Sensilla eoeloconica. Die Ge- 
samtzahl der Grubenorgane auf einer Antenne betr~gt 236, wobei die Anzahl der 
Sensillen pro Segment yon den distalen zu den proximalen GeiBelgliedern hin ab- 
nimmt. 

i) Sensillum campani/ors~.e (Abb. 2i). Dieser yon anderen Insekten bekannte 
Sensillentyp wurde nur auf wenigen Sclmittprgparaten yon ~lteren Bienenpuppen 
gefunden und zwar in dem yon Porenplatten freien Absehnitt auf der Antennen- 
riickseite. An die kuppelfSrmige Einbuchtung in der Antenneneutieula ffihrt ein 
pfeilf5rmiger Sinnesstift, dessen Spitze die Kuppelmitte berfihrt. Die Anzahl der 
zu einem Sensillum gehSrenden Sinneszellen konnte nieht ermittelt werden. Die 
Sensilla campaniformia bei Schmetterlingen sind yon einer Sinneszelle innerviert. 
Bei der Arbeiterin ist die Anzahl dieser Sensillen und ihre Verteilung unbekannt. 

Die Sensillentypen auf der Drohnenantenne wurden bisher kaum untersueht. 
Eigene Untersuchungen beschriinkten sieh auf Porenplatten (Sensilla placodea) 
und Grubenkegel (Sensilla coeloeoniea und ampullacea). Lichtmikroskopisch 
]leBen sich keine Unterschiede zwisehen diesen Sensillentypen der Arbeitsbiene 
und der Drohne feststellen. 

Anf den ersten beiden GeiBelgliedern der Drohnenantenne linden sich nur 
Sensilla triehodea, wghrend die iibrigen neun Segmente eine groge Menge yon 
Platten- und Grubenorganen tragen. Eine Antenne hat ca. 15000 Porenplatten. 
Zwisehen den Plattensensillen stehen nur am proximalen und am distalen Ende der 
Segmente 3--11 einige Sensilla trichodea. Es linden sich also fiber weite Strecken 
der Antenne nur Porenplatten (Abb. 4a). Die Sensilla eoeloeoniea 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. Aueh gibt es bei der Drohne nur 
zwei Gruppen pro Segment, die auf der Ober- und Unterflanke (bezogen auf die 
Antennenhaltung im Flug) in der Mitte jedes Segmentes liegen (vgl. Abb. 4e 
mit 4b). Nach eigenen Beobachtungen ist die Anzahl der Sensilla ampullacea 
gr5ger als die der Sensilla coeloeonica. Die Gesamtzahl der Grubenorgane auf 
einer Antenne liegt in der gleiehen GrSBenordnung wie bei der Arbeiterin. Die 
Zahl der Grubenkegel pro Segment nimmt von den distalen zu den proximalen 
GeiBelgliedern hin ab. 
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C. Methodik 
1. Yersuchstiere und Pr~iparation. Als Versuchstiere dienten Flugbienen und 

Drohnen aller Altersstufen der Krainer Rasse. An dieser Stelle m6chte ich Herrn 
Dr. R. H E ~  recht herzlich fiir das zur Verfiiguug gestellte Tiermaterial danken. 
Wghrend der Wintermonate iiberlie~ mir Herr Priv.-Doz. Dr. M. RSN~E~ ~reund- 
licherweise Flugbienen aus den 
Zuchten des Zoologischen In- 
stituts. 

Unter schwaeher COe-Nar- 
kose wurden dem Versuehstier 
Flfige] und Beine abgeschnit- 
ten. Die an den Sehnittstel- 
len ausfliegende Hgmolymphe 
trocknete ein und bildete naeh 
einigen Minuten einen diehten 
WuadverschluB. Bei Ffitterung 
der in der Versuehsanordnung 
befestigten Tiere mit konzen- 
triertem Zuekerwasser konnten 
wghrend mehrerer Tage Ner- 
venimpulse sogar yon demsel- 
ben Rezeptor abgeleitet wer- 
den. Das Versuchstier wurde 
mit einer Drahtschlinge um den 
HMs an einem MetallhMter 
befestigt. Das Abdomen des 
Tieres war frei beweglich; die 
Atembewegungen wurden nieht 
behindert. Die AntennengeiBel 
wurde mit Klebemassen (Para- 
film, Gips odor Syndetikou) in 
geeigne~er Lage und giehtung 
auf einem Me~Mltischchen be- 
festig~. Der K6rper des Tieres 
war weitgehend abgekapselt, 
um nur die Antennen dem je- 
weiligea ]%eizluftstrom auszu- 
setzen. Wghrend der Ableitun- 
gen wurde das Versuchstier mit 
einer Gleichstrom-tteizeinrich- 
tung auf eine Temperatur yon 

�9 F : : : : : : : : : : : : : : t  Kr I T - ~  rsoz 

Abb.  5. Schema, der  Versuehsa~aordnung..  (a) Reiz- 
e i n r i e h t u n g  ffir C02 ,  (b) ffir feuehte  Luf t ,  (e) l~e- 
g i s t r ie r -  und_ Re ize in r i eh tung .  A A n t e n n e  des Ver-  
suehs t ie res ;  A R  A u f s t e e k r 6 h r e h e n ;  CO~ C0~-Stah l -  
f lasehc;  D E  dif ferente  E lok t rode ;  E G e n e r a t o r  ffir 
E i chspanml l l gen  u n d  K o n t a k t s i g n a l ;  E D  e lek t ro-  
m a g n e t i s c h c r  Dre iwegha tm;  F F i l t r i e r p a p i e r  m i t  
Geruchss to f fen  g e t r ~ n k t ;  I E  i n d i ~ e r e n t e  E l ek t rode ;  
/~ kon i sche r  Normsch l i f f  ; K F  K a t h o d e n f o l g c r  ; K G  
]~ondensationsgefLil3; L A V  Lau t sp reche rve r s t~ rke i . ;  
~ I D  Mischdfise;  P L  Prci31uft; R F l u x m e t e r ;  T 122 
~Veehse l spannun~svers t~rker ;  T 5 02 K a t h o d e n s t r a h l -  
osz i l lograph;  1,V ~Vasellflasehen; I V K  Windkcsse l ;  
V~, V2 Verst~rkerkani~le.  N i t  e inem S te rnehen  (*) 
s ind  die V e r b i n d u n g s p u n k t e  zwisehen  den  Teilen (a) 
u n 4  (b) tier Re i ze in r i eh tung  in i t  Toil (e) beze ichne t  

34--360 C (s. Escg  1960, T H V ~  1963) erw~rmt. Ein Valve Zwerg-NTC-Wider- 
stand kontrollierte diese Temperatur. B e i d e r  Messung der Temperaturabh~n- 
gigkeit war die Heizeinriehtung abgesehaltet. Die Temperatur im Versuchsraum 
betrug 22--280 C. 

2. Versuchsanordnung. a) Mechanilc, Optik (Abb. 5c). Zur Ableitung yon 
Aktionspotentialen fanden sowohl mit  gingerl6sung (0,9% NaC1; 0,02% KC]; 
0,02% CaC12) gefiillte Glaskapillarelektroden mit Spitzendurehmessern yon 
0,5--3 # als aueh Wolframnadelelektroden Verwendung. Die Glaselektroden wur- 
den auf die Antennencuticula lest aufgesetzt, die Wo]framelektroden eingestochen 
(Abb. 4c). Da vielfaeh Signale yon mehreren Sinneszellen gleiehzeitig auftraten 
und daher langsame Potentia]e schleeht zu beurteilen waren, wurden Wolfram- 
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nadelelektroden bevorzugt. In die sehr harte und widerstandsf/~hige Antennen- 
cutieulu wurde die Wolframelektrode (Spitzendurchmesser: ~ 1/~) in einem Winkel 
yon 30--60 ~ so eingestochen, dal~ die Elektrodenspitze unter die Sensillenbasis 
in die N~ihe der zum Sensillum ffihrenden Dendriten zu liegen kam. Der Kontakt 
mit dem Gewebe konnte durch ein 1 kHz-Rechtecksignal yon 1 mV Spannung, 
das fiber die indifferente Elektrode gegeben wurde, akustiseh kontrolliert worden 
( T ~ v ~  1962, B o ~ c ~  1962). Die indifferente Elektrode wurde in das ]etzte 
Antennensegment eingestochen. Die Elektrodenbewegungen wurden mit zwei 
Mikromanipulatoren (Leitz) durchgeffihrt. Jeder Elektrodeneinstich wurde optiseh 
bei einer 550faehen VergrSl~erung kontrolliert. Die Beleuchtung des Pr~parates 
erfolgte mit einer Auflichteinrichtung (Leitz: Laborlux mit Ultropakilluminator 
auf Kreuztischstativ UK IV montiert). Die W~rmestrahlung der Auflichtl~mpe 
wurde aul~er bei Wiirmereizungen abgefiltert. 

b) Elektronik (Abb. 5c). Der Pr~paratwiderstand wurde mit einem Kathoden- 
folger (Elektrometertriode Valvo 4065, unsymmetrischer Eingang, Eingangswider- 
stand 1000 M~, Gitterstrom ~ 10 -1~ A) an die weitere Verstiirkereinrichtung an- 
gepal~t. Ein nachgesetmlteter Weehselspannungsverst~rker (Tektronix 122) sorgte 
fiir eine ausreichende Verst~rkung der Nervenimpulse, w~hrend die langsamen 
Potentiale durch einen Bandpal~ (80--1000 Hz) weitgehend unterdrfickt wurden. 
Zur Registrierung yon ]angsamen Gleichspannungspotentialen war der Kathoden- 
folger direkt mit dem Oszillographen (Tektronix 502) gekoppelt. Zur akustisehen 
Kontrolle der Nervenimpulse wurde ein Lautsprecherverst~rker (LA V) verwendet. 
Ein zwischen der indifferenten Elektrode (IE) und dem Bezugspotential liegender 
Eichspannungsgenerator (E) diente zur Kontrolle von Elektroden- und Pr~parut- 
widerst/inden und zur Einblendung des 1 kHz-Kontaktsignals. 

8. Reizung. a) Reizung mit Geruchssto/]en (Abb. 5 c). Zur Reizung der Geruchs- 
rezeptoren wurde ungereinigte, trockene (0--5 % r.F.) Prel~luft (PL) aus der Kom- 
pressoranlage des Instituts verwendet. Vom Windkessel kommend (WK), strSmte 
die Luft fiber zwei getrennt voneinander regelbare Kan~le dureh die Luftmengen- 
messer (R, System Rota) zu den elektromagnetischen Dreiwegh/s (ED). Von 
hier ffihrten Leitungen zu den beiden Dfisen, deren Enden mit konisehen Norm- 
schliffen versehen waren. Auf diese Schliffe pai~ten glaserne AufsteekrShrehen 
(AR). In diese GlasrShrchen wurde jeweils ein 1,4 em 2 grol~es, fiicherartig gefaltetes 
Stack Filtrierpapier (F) eingeschoben, das mit 0,01--0,02 ml des betreffenden 
Duftstoffes getr~nkt war. 

Die geschilderte Methode hat den Vort~il, dal~ in kurzer Zeit eine groBe Anzahl 
versehiedener Duftstoffe gepraft werden kann. Aul~erdem bieten die beiden unab- 
hangig voneinander bedienbaren Reizkan~le die MSgliehkeit yon Reizkombinatio- 
hen. Zwischen zwei Duftreizen konnten ein odor beide Duftkaniile dazu benutzt 
werden, Frisehluit fiber das Praparat zu blasen. Der fiber das Pr~parat geleitete 
Duftstrom wurde gleiehzeitig nach unten abgesaugt, um die Messungen nicht 
durch Verunreinigungen zu verfglschen. Das hat auch ffir die Reizung mit C02 
und feuchter Luft Gfiltigkeit (s. unten). Der Zeitverlauf des Reizluftstromes 
wurde an der Ableitstelle mit einem hoehempfindliehen, fiber die Raumtemperatur 
~ufgeheizten Mikrothermistor gemessen. Absolute GrSf~en, wie Molekfilzahl pro 
Volumeneinheit, lassen sich hier nicht angeben, da fiber die Abdampfvorgange, die 
u.a. yon der Struktur und der OberfNiche des verwendeten Papiers abhgngig sind, 
nichts bekannt ist. Nur chemisch definierte, konzentrierte Duftstoffe fanden Ver- 
wendung. Alle gepriiften Stoffe haben ffir den Mensehen einen Geruchseharakter. 

b) Reizung mit C02-Lu/tmischungen (Abb. 5a, e). Wesentliche Teile der im 
vorigen Absehnitt beschriebenen l~eizeinrichtung fanden anch bei der CO~-Reizung 
Verwendung. Hier, wie im folgenden Abschnitt sollen nur Reizeinrichtungen be- 
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schrieben werden, die zus/~tzlich zu den geschilderten Vorriehtungen benStigt 
wurden. Zwischen dem Windkessel (WK) und dem Fluxmeter (R) wurde eine 
Misehdfise (MD) eingeffigt, die ffir eine gute Durchmisehung des CO 2 mi tde r  
Frischluft (PL) sorgte. Ein weiteres, zwischen die Mischdiise und die CO2-Flasehe 
geschaltetes Fluxmeter erlaubte eirte exakte Dosierung des beigemischten CO 2. 
Das pro Zeiteinheit fiber das Pr~ipar~t geblasene Volumen der C02-Luftmischung 
war ffir alle Konzentrationsstufen konstant (16,7 l/rain) und nahezu feuehtig- 
keitsfrei (0--5% r.F.). Aul3erdem wurden mit dieser Versuchseinriehtung Sauer- 
stoff- und Stickstoff-Luftmischungen untersucht. Die geringe CO2-Zunahme durch 
Atmung im Versuchsr~um gegenfiber dem Normalwert (0,03 Vol.-% CO2) wurde 
nieht berficksichtigt. 

c) Reizung mit Lull verschiedener relativer Feuchte (Abb. 5b, e). Die relative 
Luftfeuchtigkeit wurde mit Durotherm-Hygrometern (Fa. Lufft) bestimmt (MeB- 
genauigkeit ca. =E 5% r.F.). Prel31uft perlte dureh zwei grol?e Wasehflasehen (W), 
deren Wasser auf 750 C erhitzt war. In langen Schlauch]eitungen kfiMte sieh die 
feuehte Luft auf Zimmertemper~tur ab; dabei kondensierte ein Tell der Feuchtig- 
keit. D~s Kondensat wurde vor dem Durehflul3messer (R) in einem Gef~il] (KG) 
abgefangen. In der Mischdiise (MD) wurde der w~sserges~ttigten Luft in bestimm- 
tern VerhSJtnis vSllig trockene Frisehluft (PL) beigemengt. Ffir alle Feuehtigkeits- 
stufen war bei der Reizung d~s Luftvolumen pro Zeiteinheit konstant (9,5 1/min). 

d) Reizung mit verschiedenen Temperaturen. Die hier angewandte Methode ist 
ungenau. Sie muff daher stets bei der Beurteilung tier Mel3ergebnisse beachtet 
werden. Die oben beschriebene Auflichteinrichtung zur Beleuchtung des Pr/tparates 
diente hier zur Erw~rmung tier Ableitstelle. Diese wurde also mitder Strahlungs- 
w~rme, die die Niedervoltlampe ohne Wiirmeschutzfilter abgab, aufgeheizt. Die 
IntensitS~t der Str~MungswS~rme war mit einem Regeltransformator stufenlos ein- 
stellbar. An der Stelle des Pr~Lparates (Antenne) wurde die Erwiirmung mit einem 
Mikro-NTC-Widerstand (Valvo, Genauigkeit der Mel3einriehtung + 20 C) gemessen. 
Dabei bleibt jedoch unbekamlt, ob die Gesehwindigkeit der Erw~Lrmung bzw. der 
Abkiihlung und die erreichte Temperatur der Antenne mit der des NTC-Wider- 
standes fibereinstimlnt. 

Um trotz der ungenauen P~eizmethode Bezugswerte fiir die Temperatur zu 
erhalten, wurde in den Diagrammen die mit dem NTC-Widerstartd gemessene 
Temperutur eingetragen. Bei der Messung der Temperaturabh~Lngigkeit der Ruhe- 
aktivitS~t befanden sich die Rezeptoren in ruhender Lull. 

4. Regislrierung und Auswertung. Zur photographisehen Registrierung der 
Nervenaktivit~Lt diente eine Filmkamera (Reeordine). Der zeitliche Abstand der 
auf Bromsilber-Registrierpapier aufgenommenen Nervenimpulse wurde ~uf 1 msec 
genau gemessen. Der reziproke Abstand zweier aufeinanderfolgender Impulse 
(z. B. in der Erregungsspitze) wurde in den Diagrammen zuln Zeitpunkt des zweiten 
Impulses eingetragen. Impulsfrequenzen, die fiber 15~ngere Zeitri~ume n~hezu kon- 
stunt waren (z.B. Ruheaktivit~t, station~res Nive~u), wurden gemittelt (s. z.B. 
Abb. 7). Bei den hier durchgeffihrten extrazellulSzen Ableitungen traten nur 
Nervenimpulse mit positiver erster Phase auf. Die wS~hrend der Erregung abge- 
leiteten Rezeptorpotentiale negativierten die differente Elektrode gegeniiber der 
indifferenten (MoI~ITA und Y~t~AS~IITA 1961, TrIIZRM 1962, BOECKK 1962). Bei 
einer Ableitung wurden oft mehrere Elemente gleiehzeitig erfal3t. Bis zu drei 
versehiedene Rezeptorzellen konnten anhand der ImpulsgrSl~en voneinander unter- 
schieden werden (s. z.B. Abb. 16). Die Widerst~ndsverh~ltnisse bei Ableitungen 
yon cutieularen Sensillen yon Insekten wurden bei WOLBAt~SI~T (1958), IV[OI~ITA 
(1959) und T~tl;I~ (1963) ausffihrlich diskutiert. 
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D. Elektrophysiologische Ergebnisse 

In den elektrophysiologisehen t~eaktionen der Rezeptoren des glei- 
chen Typs konntea bisher keine wesentlichen Unterschiede zwiscben der 
Arbeiterin und der Drohno festgestellt werden. Daher sollen hier alle Ab- 
leitungen gemeinsam behandelt werden. Aus methodischen Grfinden 
wurde vorzugsweise yon Drohnen abgeleitet. Folgende Reizmodalitgten 
wurden bei j edem Sensillentyp bzw. Rezeptortyp untersucht : Licht, Schall, 
mechanische Reize, Geruehsstoffe, feuehte Luft, verschiedene Luft- 
str6mungsgesehwindigkeiten (1--11 m/see), C02-Luftmisehungen , Sauer- 
stoff- und Stickstoffluftmischungen und Temperatur. Alle hier aufge- 
ffihrten Ergebnisse waren wghrend der ~berlebensdauer des jeweiligen 
Rezeptors reproduzierbar. 

I. Ableitungen von Porenplatten (Sensilla placodea) 

Bei der Reizung dieser Sensillen mit Geruchsstoffen wurden yon 
mehreren znm Sensillum geh5renden Sinneszellen Nervenimpulse ge- 
bildet (Abb. 6). Ein Geruehsstoff wirkte entweder erregend, hemmend 
oder er blieb unbeantwortet. Bei der Erregung der Sinneszellen zeigte 
die Impulsfrequenz in den meisten Fgllen einen phasiseh-tonisehen 
Zeitverlauf. Alle bisher geprfiften Geruehsstoffe erregten auger den 
Porenplatten keine anderen Sensillentypen. Alle anderen oben aufge- 
ftihrten Reizmodalitgten - -  ausgenommen die Temperaturreize - -  waren 
an Porenplatten wirkungslos. 

1. Reaktion auf verschiedene Geruehsstoffe. a) Verlau/der Erregung 
und Hemmung. Im ungereizten Zustand zeigten die meisten Rezeptoren 
eine Aktivitgt, die gelegentlieh bis zu 45 Imp./see betragen konnte 
(s. Tabelle). In Abb. 7 ist der Erregungsver]auf eines Rezeptors bei 
Reizung mit konzentriertem ~thyleaprylat  dargestellt. Naeh einer Re- 
aktionszeit yon weniger als 3 msee stieg die Impulsfrequenz in 110 msec 
bis zur Erregungsspitze an. Wghrend der Reiz konstant weiterwirkte, 
fiel die Impulsfrequenz stark ab und ging in ein stationgres I~iveau 
fiber, das sich in den folgenden 6 sec um 22% verminderte; ca. 3 see 
naeh dem Reizende wurde die lZuheaktivitgt wieder erreieht. D~s Ver- 
hgltnis zwisehen der HShe des Erregungsmaximums und der des darauf- 
folgenden stationgren Niveaus unterliegt groiten Schwankungen. In 
Abb. 7 betrggt beispielsweise dieses Verhgltnis 100:20 (die H6he des 
stationgren Niveaus wurde 2,5 see nach dem Reizbeginn gemessen), in 
Abb. 9 (links unten, Element A) 100:7 und in Abb. 6e (grof~er Impuls- 
typ) nur noch 100:2,5. Die hier gezeigten Abb. 6 und 7 sind reprgsen- 
tat iv fiir viele Reaktionen der Rezeptoren auf erregende Duftstoffe. 
Einen relativ selten beobaehteten, rein phasisch arbeitenden Reaktions- 
typ zeigt die Abb. 8. Hier fehlte die l%uheaktivit~t. 
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Abb. 9 

und 16 (Element B) ver- 
ansehaulichen Reizungen 
mit Eugenol. Hier wurde 
die Ruheaktivit~t w~h- 
rend der gesamten Reiz- 
dauer vSllig unterdriickt. 

Bei simultaner Rei- 
zung yon ]~ezeptoren mit 
erregenden und hem- 
menden Stoffen zeigten 
sieh komplexe Antworten 
(Abb. 9). Das Stoffge- 
miseh (Abb. 9, Mitre) 
wirkte sehw/icher als der 
zu Beginn allein gege- 
bene erregende Reiz. Kurz 
vor Beginn des Miseh- 
reizes unterdrfickte der 
allein gebotene Hemm- 
stoff die Ruheaktivit~t 
von Element B. Wurde 

Abb.  7. Apis melli]ica 3. Er-  
regungsver lauf  eines Geruehs- 
rezeptors  bei Reizung mi t  ~ thy l -  
capryla t .  Kreise:  Arith]netische 
Mit telwerte  der  In]pulsh, equenz 
fiber verschieclen lange Zeitab- 
sehnitte.  Pfeile : Anfang  u n d  

Ende des Reizes 

Abb. 8, Apis mellifica 3. Reak-  
t ionen verschiedener  phasiseher  
Geruchsrezeptoren.  Die Impuls -  
f requenzen entspi 'echen einzel- 
nen  rezipr  okenlmpulsabs t~nden .  
& Reizung m i t  Aldehyd  C 14; 
B m i t  Caprons&ure ; C m i t  )[ thyl-  
capronat .  Die gesamte  Reiz- 
dauer  be t rug  bei A 2,2 sec; bei 
B 1,8 see; bei  C 1,7 see. Naeh  
clef bier  gezeigten l~eaktion 
w u r d e n  bis z u m  Reizende keine 

Impulse  n]ehr beobach te t  

Abb. 9. Apis melli]ica 3. Reak-  
t ionen zweier gleiehzeitig regi- 
s t r ier ter  Geruehsrezeptoren auf  
e ineu en 'egenden  (c C~pron- 
s~ure) und  einen hen]menden  
Stoff (n Nelken61) sowie ~uf 

die Misehung beider  Stoffe. Die Reizdauer  wird  dureh  Balken u~te r  der  Nullinie m a r k i e r t  
(oberer Balken = Caprons~ure =c;  un te re r  Balken -- Nelken61 =n) .  Elen]ent  A durehgezogene 
K u r v e ;  E lemen t  B gestrichelte I~urve.  Der erste Reiz ]nit Caprons~ure allein wurde  eh]ige 

Zeit  vor  den] ~ isehre iz  geboten  
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im Verlauf der Misehreizung die Zufuhr des Hemmstoffes unterbrochen, 
so t ra ten bei beiden Elementen neue Erregungsspitzen auf. Das daranL 
folgende station/ire Niveau war bei Element B dann wieder so hoch wie bei 
dem zu AnIang allein gegebenen errege~den l~eiz. Bei der nochmMigen Zu- 
mischung des Hemmstoffes 
wurde das station/ire Ni- 
vean bei Element B wieder 
vermindert. 

b) Folgen von Einzel- 
reizen und Dauerreize. Ab- 
bildung I0 zeigt die Erre- 
gungsverl/iufe zweier gleich- 
zeitig registrierter Elemente 
bei einer Serie yon vier 
Einzelreizen. Bei beiden 
Elementen nahm his zum 
3. Reiz die t I6he der Er- 
regungsspitze ab, w/ihrend 
die des station/iron Niveaus 
ann/~hernd erhalten blieb. 

qool i . . . . . . . . . . .  

1 300- ] 
200 - 

, o_i 

I '~7~-~-~-~~r~--:~-- 
0 : 0 ~ 5  gS~: 7585 ~gO /20sec 
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Abb. l l  

qc 
200 ~. 

i 
15oi 

\ \ 
0 

0 / 2 2 g 5sec 

Abb.  10. A p i s  mellifica 3. Reakt ionen  zweier gleieh- 
zeitig regis t r ier ter  Geruchsrezeptoren auf  eine Serie 

yon Einzelreizen m i t  C~prons~ure. I~ezeptor ~- 
durebgeaogene,  B gestr iehelte Kur~ce 

3o~ 

2o~ 

0~ 

/sec 

. 

.70 fO 5O~ 

Abb.  1~ 
Abb. 11, A p i s  melli/ica 3. Reakt ion  eines Geruehsrezep~ors bei Dauerre izung mi t  Geranyl-  

aeeta t .  Die gestr iehel ten K u r v e n a b s e h n i t t e  bezeichnen Regis t r ierpausen 

Abb. 12. A p i s  melli/ica 3. Die Abhgngigkei t  der  Ruhea~ktivitgt dreier  @eruchsrezeptoren 
(versehiedene Symbole) yon der  Tempera tu r .  Die MeBpunk~e sind fiber 5- -10  see gemit te] t .  

Die l~egistrierung wurde  ers t  nach  einer Einstellzeit  yon e~. 30 see begonnen 

Bei Dauerreizen fiber mehrere Minuten ging die Impulsfreqnenz all- 
m/ihlich zurfiek. Das station/~re Nivea, u des in Abb. 11 dargestellten 
Elementes sank yon 23 Imp./see naeh 110 see auf 13 Imp./see. 

c) Temperaturabhiingiglceit. Bei der Beurteilung der folgenden Er- 
gebnisse mfissen die komplexen Reizverh&ltnisse beaehtet  werden 
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(s. S. 595). Die Abb. 12 zeigt die Temperaturabh/ingigkeit der Ruhe- 
aktivit/~t yon drei Geruehsrezeptoren. Die Antenne und der NTC- 
Widerstand wurden in ruhender Luft mit der Mikroskopierlampe er- 
wgrmt und die veto Widerstand gemessene Temperatur aM der Ab- 
szisse aufgetragen, Es kann angenommen werden, dug bei h6herer 

/m~.~/se~ ' ' ' ' a 
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0 - 
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GO I z , ~ ~ 
Imp./sec b 
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Abb.  14 

"~ "l'* "l'* ~_bb. 13. A p i s  m e l l i ] i c a  3 .  l~eaktionen 
fr Y6 18 v o ~  fiin~ Gernehsrezeptoren auf die Alde-  

hyde  C 10 his  0 18. (a) t t 6 h e  derErregungs-  
Abb.  13 spitze (reziproker Wert  des kf irzesten I m p u l s -  

abstomdes).  (b) I-I6he des zugeh6rigen (gleiche Symbole  wle  in  ~) stat ion~ren Niveaus  (zwi- 
schen  2. n n d  3. sec n a c h  Roizbeginn gemit te l t ) .  - -  Zwei  Rezeptoren  antworton  rein phas i seh  

Abb .  l b .  A p i s  m e l l i ] i c a  3 ,  Reakt ionen  yon  sechs Geruehsrezeptoren auf geradkett ige ,  
homologe  F e t t s ~ u r e n  C 3 bis  C 7 ( A u s n a h m e :  C 5 = i so -u  i u s w e r t u n g  und 
Darste l lung w i e  in Abb.  13. (a) HShe  der Erregungsspitze .  (b) t tShe  des stat ion~ren 

Niveaus  

Erw~rmung des NTC-Widerstandes aueh der Rezeptor st/irker erw~rmt 
wurde. Die Impulsfrequenz der Rezeptoren nahm mit steigender Tem- 
peratur ab. An der oberen Grenze (ca. 450 C) des fiir die Arbeiterin 
noeh physiologischen Arbeitsbereiehes (Esc~ 1960) fielen die Nerven- 
impulse oft vSllig aus. 

2. Reaktionsspektren. An mehreren Einzelrezeptoren wurde die I~eak- 
tion auf homologe Aldehyde (Abb. 13) und homologo Fettss 
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(Abb. 14, 15) untersucht. Einige Rezeptoren reagierten untereinander 
h~ ~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. 

0 / O / 0 1 0 / 0 Y sea 

G c; • ~ c7 
Abb.  15. ~pis  meili]ica d. Reakt ionen  zweier gleichzeitig regis t r ier ter  Geruchsrezeptoren 
A und_ B auf  geradket t ige ,  homologe Fetts•uren C 3 his G 7 (Ausnahme:  C 5 =iso-Valer ian-  
saure).  Die Frequenzver l~ufe  tier Rezep toren  s ind in eine vordere  (Rezeptor  B) u n d  eine 
hintere  (Rezeptor  A) Ebene  projiziert .  Zwischen den Reizen l iegen verschieden l~nge 
Registr ierp~usen.  Die schraff ier ten Felder  zwischen den Abszissen bezeichnen die Reizdaucr  

/~176 i I /  !/I 
/ 

0 Y 0 I O / i seo 

Z/'m/zldekyd Phenyl~thyocetzl Eugenol Caprons#ure 

Abb, 16. Apes mdli/ica ~. Reakt ionen  dreier  gleiehzeitig regis t r ier ter  Geruehsrezeptoren 
A, B uncl C auf  verschiedene Geruehsstoffe.  Dars te l lung wie in Abb.  15 

Auch bei den fibrigen geprfiften Geruchsstoffen waren die Reaktions- 
spektren der Rezeptoren sehr unterschiedlich (Abb. 16, Tabelle). Einige 
Rezeptoren reagierten nur auf wenige, andere auf fast alle gepr~iften 
Stoffe. Die Antwort der Rezeptoren bestand in einer Hemmung (--) 
oder einer Erregung (-4-), die au6erdem in ihrer ttShe (z.B. d - + + )  
je l~ach dem Rezeptor und der Wirksamkeit der Reizqnalit~t betr~chtlich 
variieren konnte. 
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II.  Ableitungen yon Grubenkegeln (Sensilla ampullacea und coeloconica) 

Die Sinneszellen yon Grubenorganen (Sensilla ampullacea und coelo- 
conica) reagierten auf C02, feuchte Luft und Temperatur. Eine Unter- 
scheidung der beiden morphologischen Sensillentypen war bei den 
Ableitungen nicht m6glich. Auf Grund ihrer Reaktionen liel3en sich 
jedoch drei versehiedene Rezeptortypen eindeutig voneinander unter- 
seheiden. Der eine Typ (Abb. 17) war mit reinem CO 2 oder CO2-Luft- 
mischungen erregbar (S. 605ff.). Der zweite reagierte auf feuchte Luft 
(S. 608ff.). Beide zeigten eine Temperaturabhi~ngigkeit. Der dritte Typ 
war nut  mit Temperaturreizen erregbar (S. 611). Alle fibrigen geprfiften 
Reizmodalit~ten (Aufz~hlung s. S. 596) waren ohne ET~iolg. Nerven- 
impulse der beiden letztgenannten Rezeptortypen traten bei eiuer Ab- 
leitung meist zusammen auf (s. Abb. 24). Alle drei Typen haben eine 
phasisch-tonische Erregungschar~kteristik. 

1. Reaktion auf C02. a) Erregungsverlau/. Die Abb. 17 und 18 zeigeu 
fiir CO2-Rezeptoren typische Erregungsverl~ufe. Nach einer Reaktions- 
zeit von weniger als 3 msec folgte eine phasisch-tonische Reaktion 
(Abb. 18). Erst einige Sekunden naeh Reizende wurde die vor dem Reiz 
aufgetretene Ruheaktivit~t wieder erreicht. Beaehtenswert ist die sehr 
regelmi~Bige Impulsfrequenz der C02-Rezeptoren (s. Abb. 17). In 
Abb. 17i ist die Re~ktion eines Rezeptors auf 15% CO 2 bei Gleichspan- 
nungsverst~rkung dargestellt. Trotz der zu erwartenden Polarisation 
an der blanken Metallelektrode zeigte sich bier ein Generatorpotential. 

b) Reaktion au/ 02-, N 2- und C02-Lu/tmischungen. Alle Rezeptoren 
besaBen bereits bei Zimmerluft eine Aktivit~t bis zu 30 Imp./see. Auch 
bei Reizung mit C02-freier Luft (s. Abb. 19b), reinem Stiekstoff, reinem 
Sauerstoff, Stickstoff- und Sauerstoffluftmischungen wurde die Ruhe- 
aktivit~t nicht oder nur unwesentlich veri~ndert. Eine Hemmung dieser 
Aktivit~t wurde bisher nicht beobachtet. Steigender C02-Gehalt im Reiz- 
luftstrom erh6hte sowohl die Erregungsspitze als auch das dazugehSrige 
stations Niveau der Rezeptoren (Abb. 17). Die in Abb. 19 dargestellten 
Erregm~gsgr61~en zeigen eine anni~hernd logarithmische Abhi~ngigkeit 
yon der Reizintensit/~t. 

c) Reizserien und Dauerreize. Bei Folgen yon Einzelreizen nahm die 
Amplitude der Erregungsspitze und des station~ren Niveaus yore ersten 
zum zweiten Reiz sts danach nur noch in sehr geringem Mai]e ab 
(Abb. 20). Bei den letzten Reizen kann eine gewisse ,Erholung" der 
ErregungsgrSl~en festgestellt werden, die jedoch nur in den S~ulen- 
diagrammen (Abb. 20, untere Bildh~lfte) zum Ausdruck 'kommt. Die 
Abfallflanke der Erregungsspitze ffihrt bei den meisten Erregungsver- 
l~ufen (obere Bildh~Ifte, Reiz 2--19) in ein Frequenzminimum (s. such 
Abb. 17 b--d). 

41" 
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Einzelne Rezeptoren auf den Antennen yon Api a 607 

Die Abb. 22 zeigt eine Impulsgruppenbildung bei Reizung des 
Rezeptors mit reinem CO2, die m5glicherweise auf eine ~q~rkosewirkung 
~uf das ganze Tier zuriickgeht. Bei diesem Versueh wurde namlieh die 
Ummantelung entfernt, 
die normMerweise den 
KSrper des Versuehstieres 
vom Reizstrom abkap- 
selte (s. S. 593). Das Tier 
war hierbei naeh kurzer 
Zeit vSllig bet~ubt. Der 
Rezeptor wurde dureh die 
Behandlung nicht gesch~- 
digt; naeh einigen Minu- 
ten Erholungszeit war er 
wieder normal funktions- 
fahig. 

d) Temperaturabh~n- 
gigkeit. Wie bei den Po- 
renplatten, so mul~ auch 
bei der Beurteilung der 

hier 
Er- 
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Abb.  18. Apis  melli]ica 3. Reakt ion  eines CO~- 
Rezeptors  bei Reizung m i t  15% COs. D~rstel lung 

wie in Abb. 7 
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Abb.  19. Apis  melli]ica 3. Abh~ngigkei t  der  I:IShe yon Erregungsspi tze  (a) un4  s ta t ion~rem 
Niveau  (b) vieler  Rezeptoren  ve to  CO 2-Gehatt der  Reizlu/t .  ReizintensitAt (I)  loguri thmisch 

a~ffgetr~gen. D~rstel lung un4  Auswer tung  wie in Abb.  13 

gebnisse die Reizmethodik berficksichtigt werden (s. S. 595 und 599 f.). Die 
Ruheaktiviti+t yon drei Rezeptoren nahm mit steigender Temperatur zu 
(Abb. 23) im Gegonsatz zu der ~bnehmenden Reaktion der Geruchs- 
rezeptoren (s. Abb. 12). 
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20O 

/00 

/00 

50 

Im)/s'ec 
/5O 

/00 

50 

2. Reaktion auf feuehte Luft. a) Erregungsverlau/. Die Abb. 24 und 
25 zeigen einen ffir Feuchtigkeitsrezeptoren typischen Erregungsverlauf. 
Bei einem Feuchtigkeitssprung (Abb. 25) yon 64 % (Umgebungsluft) auf 

/sec ; i i 

q 8 
li,;111,1lll,l 

/2 /6 20 

Abb. 20 

" ........  IINI 
D D O  

I . . . .  
I t I I I I I 

0 i 2 60 
Abb.  22 

Abb. 22. Apis  mellifica ~. 

I I  
24 sec 

/mp/sec 

:0ot-  

75t 
25 /~,. 

a - o  

0 

0 2 

I I I I I t I I I 

62~3/30 /05 250 252sec 
Abb. 21 

Abb. 20. Apis  meUi/iea 3. Reakt ion  eines C O : R e z e p t o r s  au~ Einzelreize mi t  15 % C0~. 
Obere Bildh~lfte: Erregungsver l~ufe  auf Einzelreize. Die geringe l~uheakt ivi t~t  zwlsehen 
den l%eizen ist  n ieht  aufgetragen.  Die Balken un te r  4er  Nullinie ma rk i e r en  die Reizdauer.  
Un te re  Bildh~lfte: ] t6he tier weil~en S~ulen = m i t t l e r e  Zmpulsfrequenz w~hren4  tier ers ten 
250 msec  nach  de m Reizbegin~. t tShe tier schw~rzen S~t f len=mi t t l e re  Impuls f requenz  

nach  den ers ten  250 msee  bis zu m Reizende 

Abb.  21. Apis  melli]ica ~. Reakt ion  eines C O : R e z e p t o r s  bei  Dauerreiz~mg mi t  5 % CO2. 
Gestrichelte Kurvenabse tmi t t e  be4eu ten  Regis t r ierpausen 

G/ G2sec 30 40 5#~ 

Abb, 23 
l~eaktion eines CO:Rezeptors bei Reizung mit I00 % CO2. 

~qarkosewirkung. Der gestr iehelte :[~urvenabsehnitt  bezeiehuet  4ie Dauer  tier l~egistrier- 
pause.  Naeb  dieser Pause  geh t  die vorhe r  regelm~i~ige Impuls f requenz  in Imp u l sg ru p p en  
fiber. Die Dauer  einer  solchen Gruppe ist du tch  die Breite der  S~ule angegeben.  Ih re  
tI~ihe erg ib t  sich aus der  mi t t l e ren  Frequenz  der  Impulse .  Die Reiz4auer  be t rgg t  m e h r  als 

65 see 
Abb.  23. Apis  meUi]ica 3. Die Abh~ngigkei t  der l : tuheaktivi t~t  (Zimmerluf t )  d~;eier CO~- 

l~ezeptoren yon  der  Tempera tu r .  Dars te l lung un 4  Auswer tung  wie in Abb. 12 
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den alten Wert, nachdem sie zun/~chst ein Minimum durchlaufen hatte. 
Ein Feuchtigkeitssprung yon 64 % auf 5 % r. F. brachte die Impulsaktivit~t 
zum Erliegen. Bei der Rfickkehr auf 64 % r .F.  (Umgebungsluft) n/iherte 
sich die Impulsfrequenz nach einem Erregungsmaximum w i d e r  dem 

station/iren Niveau vor der 
~ l  i i i i i i i 

Ix~/sec 

75. 

50" I 

25.  "~"%" . . . . . . . . . .  

. f 

2-? L - L - - o - - .  0 
~ lOO t , , 

Abb. 25. .A~is melli]ica ;.  Reakt ion  eines Feuch- 
t igkei tsrezeptors  an~ l:teize verschieclener re la t iver  

Feuchte .  Un te re  Bfldh~lite: Reizver lanf  

2O 

I I | I I I L I I t 

// / " / / / .  

L ~  I ( I I I I I 1 I I 

2O qO 60 " 80 1o0 ~ 

rela/ive Feuck/e 
Abb. 26. A~is mdlifica ~. Abha~igkei t  des statio- 
n~ren Niveaus  m e h r e r e r  Feueht igkei t s rezeptoren  won 
der  re la t iven  Feuchte  der  l=teizluft (bei kons tan te r  

Tempera tm ' ) .  Abszisse in l inearer  Einteflung.  
Auswer tung  wie in Abb. 12 

Reiz/~nderung. 
b) Reaktion au/ verschie- 

denen Feuchtigkeitsgrad. Die 
Abb. 26 zeigt das statio- 
n/~re Erregungsniveau meh- 
rerer Rezeptoren in Ab- 
h/~ngigkeit yon des Feuchte 
der Reizluft. Bei steigen- 
der Luftfeuchte erhShte 
sich das station~re Niveau 
ann~hernd linear. 

c) Temperaturabhdingig- 
keit. Ob die Reaktion 
der l%uchtigkeitsrezepto - 
ren eine Temperaturabh/~n- 
gigkeit hat, ist bisher nicht 
zu entscheiden (s. Diskus- 
sion S. 617). In  Abb. 27a 
sind Reaktionen yon Feuch- 
tigkeitsrezeptoren gezeigt, 
die in Vorversuchen bei 
konstanter Temperatur auf 
Xnderungen der Luftfeuch- 
tigkeit reagierten (vgl. 
Abb. 26). Bei dem nun fol- 
genden Versuch blieben 
Luftfeuchtigkeit und Tem- 
peratur der Zimmerluft 
konstant (60% r.F.,  260 C). 
Die Antenne wurde abet 
verschieden stark durch die 
~qiedervoltlampe in ruhen- 

der Luft  erw/s Einige Kurven fallen mit steigender Temperatur 
(Abb. 27a, b), die oberste Kurve in Abb. 27a bleibt etwa auf gleicher 
HShe. Aus einer fallenden Kennlinie daft hier noch nicht auf eine Tem- 
peraturabh/s der Feuchtigkeitsrezeptoren geschlossen werden 
(s. Diskussion S. 617). 



E i n z e l n e  R e z e p t o r e n  a u f  d e n  A n t e r m e n  v o n  Apis 611 

3. Reine Temperaturrezeptoren. Bei Ableitungen yon Grubenkegeln 
fanden sich Rezeptorzellen, die ausschlieBlich auf Temperaturreize an- 
sprachen (Abb. 24, Impulstyp A) und immer eine fallende Temperatur- 

I t I 
a 

~ / [ ~ .  �9 . ec ~ / \  , /  
\ . /  

I I 
30 #0 50~ 

kennlinie hatten. Den typischen 
phasisch-tonischen Verlauf bei Ab- 
kfihlung zeig~ Abb. 28 ffir einen 

% 

�9 t , '< . ,  

I I I 6 - 30 #0 ~~ 

•  27. Apis melli]ica &. (a) Stat ion~res Niveau  mehre re r  Feucht igkei ts rezeptoren.  
Die An tenne  befand  sich in Z immer lu f t  yon  26 o C und  60 % r .F .  unfi wurde  dann  dtlrch 
eine Niedervo l t l ampe  e rw~rmt .  Auswer tung  und  Dars te l lung wie in Abb.  12. (b) Gestri- 
chelte ]~urve:  Er rechne te  A b n a h m e  der  re la t iven  Feuchte  in der U m g e b u n g  des t~ezeptors 
auf  Grund  seiner E rw~rmung .  Drei  K u r v e n  aus (a) wurden  durch  Verschieben mi t  4er  

gestr ichel ten K u r v e  zur  Deckung gebracht .  Deu tung  s. Diskussion S. 617 

/00 VT 
:mD/sec 

75 

25 

\ 

0 Z # G sec /0 

Abb.  28. ~41~is mellifica &. l~eaktion eines 
Tempera tu r r ezep to r s  bei  Abki ihlung m i t  
e inem Lu~tstrom. Umge bungs lu f t  260 C; 
Abki ihlung m i t  e inem Luf t s t r om yon 230 C 

Iz~fiec~ \ .~. 

" \. 

r 1 I I I I 

30 r 50~ 
i b b .  29. Al)is melli/ica ~. i b h ~ n g i g k e i t  des 
s ta t ion~ren Niveaus  mehre re r  T e m p e r a t u r -  
rezeDtoren-con der  Terapera tur .  Auswer tung  

un d  Dars te l lung wie in Abb.  12 

recht empfindlichen Rezeptor. Bei der anschlieBenden Rfickkehr auf 
die Ausgangstemperatur wurde ein Frequenzminimum durchlaufen. 
Die Temperaturkennlinie (Abb. 29) dieser Rezeptoren ist etwa ebenso 
steil vie die der Geruchsrezeptoren (s. Abb. 12). Jedoch war die Im- 
pulsaktivitat der meisten Temperaturrezeptoren im Gegensatz zu den 
Geruchsrezeptoren schon bei 40--45 o C erloschen. 
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III .  Ableitungen von haar/6rmigen Sensillen der Arbeiterin 

Bei den hier durchgeffihrten Experimenten handelte es sich um orien- 
tierende, rein qualitative Untersuchungen. Alle Reizmodalit~ten (Auf- 
ziihlung s. S. 596) wurden auch hier auf ihre Wirkung hin untersucht. 
Bei den Sensflla trichodea (large, thick-walled hair, Abb. 2a) wurde 
bei den Ableitungen bisher keine Nervenaktivit~t  beobachtet.  

Die ,Tasthaare" (small, thick-walled hair, Abb. 2b und thick- 
walled peg, Abb. 2 c) zeigten bei mechanischer l~eizung eine phasische 
Erregung. Jede ~nderung des Abbiegungsgrades wurde mit  einer Im- 
pulssalve beantwortet.  Eine Ruheaktivi t~t  fehlte. 

Die Sensilla basiconica (Abb. 2e) und die Sensilla trichodea ol~actoria 
(Abb. 2d) zeigten eine hohe Ruheaktivits  die sich aus vielen Impuls-  
grS[~en zusammensetzte .  Bei dem zuletzt genannten Sensillentyp wurde 
bei Temperaturreizen eine ~hnliche Reaktion wie bei den Porenplatten 
(s. S. 599f.) beobachtet.  Alle anderen geprfiften l~eizmodaliti~ten waren 
wirkungslos. 

E. Diskussion 

1. Geruchsrezeptoren. Die Ergebnisse zeigen, dab die schon seit 
langer Zeit bekannten Porenplatten (S. placodea) bei der Arbeiterin und 
Drohne Geruchssinnesorgane sind. Das ist um so erstaunlicher als bisher 
ausschliel~lieh haarfSrmige Sensillen als olfaktorische Organe identifiziert 
wurden (s. SCHN~ID]~R, LACH~ und KAISSLING 1964). Man kann also 
aus der ~ul~eren Form und der Art der Innervierung eines Sensillums 
nicht immer auf dessen Funktion sehliel3en. 

Ob die Porenplatten die einzigen Geruehssinnesorgane auf der Bienen- 
antenne sind, ist noeh nicht eindeutig gekliirt. Bisher wurden ni~mlieh 
fast ausschliel~lieh blumig-aromatische Geruchsstoffe untersueht, wah- 
rend die artspezffisehen Wirkstoffe, die sog. Pheromone, vorliiufig nur 
im Fall des Geraniols auf ihre Wirkung an Porenplatten geprfift wurden. 
Wie B o c H e t  al. (1962) fanden, ist Geraniol eine Komponente des 
Sterzelduftes der Arbeiterin, also eines Pheromons. Das Geraniol 
wirkte bei Arbeiterinnen und Drohnen auf manehe Sinneszellen yon 
Porenplatten erregend (s. Tabelle), wobei dieselben Zellen jedoeh auch 
durch viele andere Geruchsstoffe erregt werden konnten. 

Wena man die Zahl der Porenl01attea mit der der haarfSrmigen Sensillen ver- 
gleicht, so f~llt bei der Drohnenantenne das fast vollstandige ]?ehlen yon h~ar- 
f5rmigen Sensillen auf. Dafiir besitzt sie ]edoch etwa 15000 t)orenplatten pro 
Antenne. Auf einer Arbeiterinnenantenne dagegen befinden sich nur etwa 3000 
Porenplatten und etw~ 8000 haarfSrmige Sensillen. Im wesentlichen kommen 
daher bei der Drohne nur die plattenfSrmigen Sensfllen fiir die Geruchsrezeptioa 
ia Frage, wahrend bei der Arbeiterin zus~tzlich haarfSrmige Sensillen an der 
Geruchsrezeption beteiligt sein kSnnten. Nach den bisherigen Ergebnissen jedoch 
waren bei der Arbeiterin und der Drotme die geprii~ten Geruchsstoffe nut bei den 
1)orenplatten, nicht aber bei den haarfSrmigen Sensillen, erfo]greich. 
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Die Sinneszellen der Geruchsrezeptoren waren in den meisten Fallen 
in Zimmerluft spontan aktiv (bis zu 45 Imp./see). Diese Ruheaktivitat  
konnte an demselben Sensfllum mehrere Tage lang beobaehtet werden, 
so dab sie nieht auf eine Schadigung der sensib]en Strukturen durch den 
Elektrodeneinstich zur/ickzufiihren ist. Ob die Ruheaktiviti~t auf Duft- 
spuren in der f/ir den Mensehen weitgehend geruehlosen Zimmerluft 
zuriiekgeht oder ob sie aueh ira reizlosen Zustand vorhanden ware, kann 
hier nieht entschieden werden. - -  Auch MORITA und YAMASHITA (1961) 
sowie SCH~]~ID]~, LAcm~ und KAISSLI~G (1964) fanden bei den yon 
ihnen untersuchten Geruchsrezeptoren im ,,ungereizten" Zustand eine 
Aktivitat  bis zu 20 Imp./see. BOECKIt (1962) dagegen beobachtete bei 
Ableitungen yon Kaferantennen nur sehr selten eine l%uheaktivitat. 

Bei der Erregung der Geruchsrezeptoren mit Duftstoffen wurde in 
den meisten Fallen ein phasisch-tonischer Frequenzverlauf ausgebildet; 
nur selten wurde ein rein phasiseh arbeitender Rezeptor beobachtet. 
Auch BOEOKK (1962), SCHN~II)Wl~, LAClt~I~ und KAISSLING (1964) fanden 
bei den yon ihnen untersuchten Insekten Geruchsrezeptoren, die diese 
beiden Erregungscharakteristika zeigten. 

Bei den hier beobachteten phasisch-tonischen Erregungsverlaufen 
schwankte das Verhaltnis zwischen der H6he der Erregungsspitze und 
der des stationaren Niveaus bei verschiedenen Rezeptoren und Duft- 
stoffen sehr. Welche Bedeutung diesem Verh~]tnis zukommt, konnte 
bisher nicht entschieden werden. Es ist jedoch denkbar, dab dieses 
Spitzen-Niveau-Verhaltnis eine zusatzliche Informationsm6glichkeit dar- 
stellt (THvl~M 1964). Bei stark wirksamen Duftstoffen begann die Er- 
regung nach weniger als 3 msee l~eaktionszeit, und das danaeh erreichte 
Freqnenzmaximum konnte bis zu 500 Imp./sec betragen. Das ist eine ftir 
Chemorezeptoren erstaunlich kurze Reaktionszeit und hohe Erregungs- 
spitze. 

Die Ruheaktivitat  der Geruchsrezeptoren ist temperaturabhangig. 
Bei einer Temperaturerh6hung verminderte sich die Nervenaktivit~t 
(s. Abb. 12). Wenn nun die Ruheaktivitat  nicht von Duftslouren her- 
rtihrt, ist ihre Temperaturabhangigkeit nicht auf eine Beeinflussung der 
rezeptorischen Primarprozesse zurfickzufiihren. 

AuBer der allgemeinen Reaktionsweise der Geruchsrezeptoren inter- 
essierten hier besonders die Antworten einzelner Rezeptoren auf eine 
grol]e Anzahl yon Geruchsstoffen, wie sie in dcr Tabelle dargestellt sind. 
Vide der hier untersuchten Geruchsstoffe wurden schon yon anderen 
Autoren auf ihre Wirks~mkeit in Dressurversuchen an Arbeiterinnen 
geprfift. Die enorme Viel~alt der Reaktionsspektren, wie sic SCI~EIDER, 
LACHEI~ und KAISSLleCG (1964) an Geruchsrezeptoren yon Schmetter- 
lingen nachgewiesen haben, finder 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 fibrigen Spektren verschieden ist. 
Die Spektren sind in vielen F~llen breit, sie kSnnen jedoch auch relativ 
schmal sein. Besonders auff~llig ist, dal~ sich die Reaktionsspektren 
der verschiedenen Rezeptoren meist stark fiberlappen. Schon eine ge- 
ringe Anzahl derartiger Reaktionsmuster yon Geruchsrezeptoren wfirde 
theoretisch fiir das Zentralnervensystem ausreichend sein, um die viel- 
f~Itigen Geruchseindrficke sicher voneinander trennen zu kSnnen. Von 
SChNeIDeR, LACieR und KAISSLI~G (1964) wurde die Bedeutung der- 
artiger Reaktionsspektren ausffihrlich diskutiert. 

Angesichts der grol~en Mannigfaltigkeit der Reaktionsspektren ist 
es unmSglich, zwischen der Reizwirksamkeit eines Stoffes und seinen 
chemischen Eigenschaften einen Zusammenhang herzustellen, tIier 
kSnnte die Darbietung yon Stoffen aus homologen Reihen weiterhelfen. 
So untersuchte BO~CKH (1962) die Wirkung verschiedener homologer 
Fetts~uren (C 3 bis C 18) an Einzelrezeptoren bei K~fern. Dabei ergab 
sich, dal~ die HShe der Erregungsantwort mehrerer Rezeptoren in gesetz- 
m~Bigem Zusammenhang mit der C-Atomzahl der verwendeten Fett- 
s~ure 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 ehemisch sehr verschieden- 
artige Stoffe. 

2. Kohlendioxydrezeptoren. Auf der Antenne der Arbeiterin und der 
Drohne befinden sich Rezeptoren, die mit CO s reizbar sind. Derartige 
Rezeptoren traten nur im Bereich der Grubenkegel auf. Optisch war 
nicht zu entscheiden, ob yon einem Sensillum ampullaceum oder von 
einem S. coeloeonicum abgeleitet wurde. Nun wurden jedoch bei der 
Mehrzahl der Ableitungen im Verband der Grubenkegel Nervenimpulse 
yon CO~-Rezeptoren aufgefangen, t~elativ selten wurden Rezeptoren 
gefunden, die mit feuchter Luft bzw. Temperatursprfingen reizbar waren. 
Wenn man die I-I~ufigkeit der Ableitungen mit der Anzahl der beiden 
Sensillentypen in Beziehung setzt (s. S. 592), so w~re denkbar, dab die 
Sensilla ampullacea die C02-Rezeptoren sind und die Sensflla coeloconica 
die Rezeptoren ffir die Luftfeuchtigkeit bzw. Temperaturreize. 

BoIsT~L (1960) erhielt bei Reizung der isolierten Arbeiterinnen- 
antenne mit C0~-Luftmischungen eine Zunahme der Erregungsaktivit~t, 
die jetzt zweffellos auf die hier gefundenen CO~-Rezeptoren zuriickgefiihrt 
werden kann. 

Die CO~-Rezeptoren reagierten nieht auf die in der Tabelle auf- 
geffihrten Geruchsstoffe. Auch die fibrigen t~eizmodalit~ten, ausgenom- 
men Temperatur, bheben wirkungslos. Bei Reizung mit C02 wurde immer 
ein phasisch-tonischer Erregungsverlauf gebildet, der durchaus mit dem 
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vieler Geruchsrezeptoren (s. BOECX~ 1962, SCHNEIDER, LACHER und 
KAISSLINa 1964) vergleichbar ist. Erstaunlich ist, dab bei den C02- 
Rezeptoren wie bei den Geruchsrezeptoren in der Erregungsspitze Fre- 
quenzen bis zu ca. 500 Imp./sec gebildet werden k5nnen (Abb. 19 a). 

Bei sehwachen Reizen trat manehmal ein Erregungsminimum zwi- 
schen der Erregungsspitze und dem station~ren Niveau auf (Abb. 17b 
bis d). T ~ v ~  (1964) beriehtete fiber derartige Erregungsminima bei 
Mechanorezeptoren und diskutierte ausf/ihrlich ihre rezeptorphysiologi- 
sche Bedeutung. ]3OECKH (1962) land diese Minima bei Geruehsrezep- 
toren yon K/tfern. Bei den hier untersuchten CO~-Rezeptoren k6nnte 
das Erregungsminimum jedoeh au~ eine ungeniigende Misehung des 
CO s mit der Frisehluft zurfickzuffihren sein. 

Die Abh~ngigkeit der Erregungsh5he yon der Reizintensit~t ist - -  
wie bei Geruchsrezeptoren - -  ann/ihernd logarithmisch. Bemerkens- 
wert ist die auBerordentlieh hohe Unterschieds-Empfindliehkeit der 
Rezeptoren bei niedrigen C02-Konzentrationen (s. Abb. 19). So ent- 
sprieht dem Konzentrationssehritt yon 0,5 auf 1% CO s in der Erregungs- 
spitze eine Frequenz~nderung bis zu 80 Imp./sec, im Niveau eine J~nde- 
rung yon mehreren Imp./see. Noch gr6Ber ist die Frequenz~nderung 
im Niveau bei mehreren Rezeptoren zwisehen 0,03 und 0,5 % CO 2. Die 
versehiedenen Rezeptoren arbeiten bei gleicher C02-Konzentration in 
sehr unterschiedlichen Frequenzbereiehen. Sie haben wahrseheinlich 
dementspreehend untersehiedliehe absolute Empfindiiehkeitssehwellen. 
So k6nnten z.B. die zwei voneinander getrennten Punkteseharen der 
Erregungsspitzen (Abb. 19a) auf einen empfindlicheren und einen weni- 
ger empfindlieheren Rezeptortyp hinweisen. Beim Erregungsniveau 
(Abb. 19b) wird diese Gruppierung jedoeh wieder verwiseht. Die Inten- 
sit~tskennlinie f/ir die Erregungsspitze erreicht bei mehreren Rezeptoren 
einen SKttigungswert, der sehon bei Reizen yon mittlerer St/~rke liegen 
kann. Vielen Rezeptoren fehlt jedoch eine S/ittigungsreaktion und es 
wurden sogar C02-Konzentrationen bis 100 % beantwortet, die ira Lebens- 
bereieh der Biene nieht vorkommen. 

Dauerreize verursaehen ein Erregungsniveau, das im Gegensatz zu 
den Geruehsrezeptoren (Abb. 11) nur sehr wenig an tt6he verlor. Die 
,,Ermfidbarkeit" des Rezeptors bei sehwaehen C02-Reizen war also sehr 
gering (s. Abb. 21). Interessant ist in diesem Zusammenhang die Unter- 
suehung yon v. EcLEg und SODERBEI~G (1952). Sie fanden bei Warm- 
blfitern in der Medulla oblongata C02-empfindliche Enterorezeptoren, die 
den CO 2- Gehalt des Blutes kontrollieren. Bei den elektrophysiologisehen 
Versuchen zeigte sieh, dab 1. mit steigendem C02-Anteil im Blut aueh 
die Erregung vergr6Bert wurde und 2. die Rezeptoren nieht adaptierten. 

Die Ruheaktivit/it der CO~-Rezeptoren zeigte eine Temperatur- 
~bh~ngigkeit. Bei TemperaturerhShung erh6hte sich bier die Nerven- 
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~ktivit~t im Gegensatz zur sinkenden der Geruehsrezeptoren. Wie bei 
diesen ist die Temperaturabh~ngigkeit wahrscheinlich nicht ~uf die 
rezeptorische PrLms zurfickzuffihren, da sic im nahezu reiz- 
losen Zust~nd (Zimmerluft) aufti.itt. 

Zur biologischen Bedeutung dieser offenbar hochempfindliehen COs- 
Rezeptoren und ihrer Aufgaben im Leben der Arbeitsbiene und der 
Drohne l~Bt sich nur wenig ~nfiihren. Ob sich die Bienen bei ihrer 
Futtersuche auch nach CO~-Gradienten riehten, ist unbek~nnt. MSg- 
lieherweise sind die CO2-Rezeptoren fiir eine Kontrolle des COe-Gehaltes 
im Bienenstock wiehtig. So wurden in einem norm~len Stock (ver- 
sehiedene Autoren naeh BOISTEL 1960) C02-Konzentrationen yon 0,7 bis 
2,5% CO S gemessen, in einem abgesehlossenen Stock sogar 8,2--9,4% 
CO S. Uber die Bedeutung des hier untersuehten CO~-Sinnes ira Leben 
der Arbeiterin und der Drohne k5nnen nur Verhaltensversuche Auf- 
sehlu~ geben. 

3. Feuehtigkeitsrezeptoren. Viele Insekten besitzen einen ausgepr~g- 
ten Feuehtigkeitssinn. Verhaltensversuche wurden in grol~em Umfang 
an den versehiedensten Arten unternommen (~usfiihrliche Zusammen- 
fassung s. Su 1962). Bei Arbeitsbienen wurde mittels Dressur- 
versuehen ein Feuehtigkeitssinn naehgewiesen (HERTZ 1935, KVWABARA 
und TAXEDA 1956, KIWCHLW 1961). Die Feuchtigkeitsrezeptoren sind 
~uf die acht distalen Geil~elsegmente der Antenne besehrs (KI]~C~L]~ 
1961). Im Fluge kann die Arbeiterin einen Unterschied yon 5% relativer 
Feuehte (r.F.) noeh sieher feststellen. Der Autor wies auf die M5glieh- 
keit hin, d~B die Sensilla coeloeoniea als Rezeptoren in Frage kommen. 
KUWABA~A und TAKEDA (1956) hingegen halten auf Grund ihrer Ver- 
haltensversuehe die Sensilla ampullacea ffir die Feuehtigkeitsrezeptoren. 
Die eigenen Untersuchungen, in denen erstmals Ableitungen yon Feueh- 
tigkeitsrezeptoren vornehmlich an Drohnen gelangen, kSnnen die Frage 
naeh dem Sensillentyp, der ffir diese Leistung verantwortlieh ist, nieht 
eindeutig kl~ren. Bisher wurden meist kleine Nervenimpulse yon Feueh- 
tigkeitsrezeptoren gemeinsam mit groBen Impulsen yon Temperatur- 
rezeptoren abgeleitet (s. Abb. 24). Das k5nnte bedeuten, d~l~ entweder 
die beiden Rezeptortypen zwei verschiedenen Sensillentypen angehSreu, 
die stets sehr nahe beieinanderliegen, oder da~ die beiden l~ezeptor- 
typen in nut  einem Sensillentyp vereinigt sind. Im letzteren Fall ws 
zu fordern, dal~ dieser Sensfllentyp yon mindestens zwei Sinneszellen 
innerviert ist; nach V o ~ L  (1923) sind die Sensilla ampullaeea bzw. 
coeloconica der Arbeiterin jedoch yon nur einer Sinneszelle innerviert. 
In Absehnitt E 2 wurde bereits darauf hingewiesen, da~ mSglicherweise 
die Sensilla eoeloeoniea als Rezeptoren flit die Luftfeuehtigkeit und die 
Temperatur (s. S. 617f.) in Frage kommen. 

Die Reaktion der Rezeptoren bei lang ~ndauernden Reizen mit 
feuchtigkeitsfreier Lnft wurde nicht untersueht. Daher ist unbekannt, 
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ob eine echte ,,Ruheaktiviti~t" auftritt .  Bei steigender Feuchte und 
konstanter Temperatur erhShte sich das stationiire Niveau bei ehdgen 
Rezeptoren im Gegensatz zu den Geruchs- und CO~-Rezeptoren an- 
nahernd linear (Abb. 26). Der im Verhaltensversueh bei der Arbeiterin 
ermittelten minimalen Feuchtigkeitsunterscheidung yon 5% r . F .  
(KI]sC~n~ 1961) wiirde eine J~nderung des stationaren Niveaus yon 
durehsehnittlich 1 Imp./see entspreehen. 

Aus der Abb. 26 ist nieht zu ersehen, ob die Rezeptoren die relative 
oder die absolute Feuehte beantworten. Beide Gr6Ben sind bei konstanter 
Temperatur einander proportional. Wie verh&lt sieh nun dabei die Akti- 
vit&t der Feuchtigkeitsrezeptoren in Abhangigkeit yon der Temperatur ? 
Im Versuch der Abb. 27 befand sieh die Antenne in ruhender Umgebungs- 
luft yon 60% r.F.  bei 260 C und wurde dann mit der Strahlung der 
�9 Niedervoltlampe erw&rmt. DaB dabei mit Sieherheit auch die Rezeptoren 
erw~rmt wnrden, beweisen die Temperaturreaktionen der Geruchs-, 
CQ- nnd Temperaturrezeptoren. Mit der Erwgrmung steigt aber der 
Dampfdruek und damit aueh die maximal mSgliehe Feuchte tier an die 
Rezeptoroberflaehe grenzenden Luftsehicht an. Da die absolute Feuchte 
in diesem Versueh gleiehblieb, nahm fiir die Rezeptoren die relative 
Feuchte ab. Die gestriehelte Kurve in Abb. 27 b zeigt diese Abnahme 
der relativen Feuehte im gepriiften Temperaturbereich. Aus der guten 
lJbereinstimmung der Rezeptorkurven mit der theoretisehen Kurve 
kann man folgenden SehluB ziehen: Diese Rezeptoren zeigen nur die 
Abnahme der relativen Feuehte an. Sie reagieren folglich nut  seheinbar 
auf eine Temperatur&nderung, wghrend sie in Wirtdichkeit temperatur- 
unabhiingig sind. Es lai3t sich jedoeh die MSgliehkeit nieht aussehlieBen, 
dab die Rezeptoren die absolute Feuehte anzeigen und zusgtzlich eine 
/allende Temperaturcharakteristik haben. Dann wgre die l~bereinstim- 
mung mit der gestrichelten Kurve in-Abb. 27b als zufgllig anzusehen. 

Bisher bleibt also often, ob durch die Feuchtigkeitsrezeptoren der 
Bienen die relative oder die absolute Feuchte oder auch beide GrSl~en 
angegeben werden k6nnen und ob diese Rezeptoren eine eehte Tempera- 
tnrabh&ngigkeit zeigen. 

4. Temperaturrezeptoren. Die Temperaturempfindliehkeit vieler In- 
sekten wurde in Verhaltensversuchen beobachtet (Zusammenfassung 
s. H o ~ M a ~  1961, dort weitere Literatur). HI, nAN (1952) untersuchte 
die Temperaturreaktionen der Arbeiterin. Temperaturunterschiede yon 
0,25 ~ C wurden noch mit einer motorischen Reaktion beantwortet. Die 
Untersuchungen yon tt~Ra~ (1952) und Esc~ (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, dab m5g- 
licherweise die Sensilla coeloeonica ffir die Feuehtigkeits- und Tempera- 
turrezeption in Frage kommen. Die ausschliel~lich auf Temperaturreize 



618 VnIT LACIER: 

ansprechenden Rezeptoren beantworteten l~eizsprtinge auf niedrigere 
Temperatur mit einem phasiseh-tonischen Erregungsverlauf. Bei stei- 
gender Temperatur verminderte sich das stationi~re Niveau. Zwischen 
400 und 450 C wiesen die meisten Rezeptoren keine Impulsaktiviti~t mehr 
auf. Derartige Rezeptoren werden als Kaltrezeptoren bezeiehnet. 

Bei diesen reinen Temperaturrezeptoren bewirkt fin Durchsehnitt 
eine Temperatur~nderung yon 0,50 C eine Xnderung der Impulsfrequenz 
yon 1 Imp./sec im stationi~ren Niveau. Die im Verhaltensversuch yon 
der Arbeiterin noch unterschiedene minimale Temperaturi~nderung yon 
0,250 C (s. oben) wiirde bei den hier vorwiegend an Drohnen untersueh- 
ten Rezeptoren im station~ren Niveau eine Frequenziinderung yon 
0,5 Imp./see hervorrufen. 

Wenn man die hier n~her untersuchten Rezeptortypen auf der 
Bienenantenne miteinander vergleieht, so f/illt auf, dab die l~uheakti- 
vits 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 
TemperaturerhShung mit einer Zunahme der Ruheaktivit~t. W/~hrend 
sich die Ruheaktiviti~t der Geruchsrezeptoren und die Temperatur- 
eharakteristik der Temperaturrezeptoren sehr ahnlich verhalten, zeigen 
letztere jedoeh eine sehr viel st~rkere Unterschiedsempfindlichkeit bei 
Temperatursprfingen (Abb. 28). Trotzdem kSnnten die hier als reine 
Temperaturrezeptoren bezeichneten Elemente u.U. Geruchsrezeptoren 
fiir noch nicht gepriifte Duftstoffe sein. Nur die fin vorigen Kapitel 
diskutierten Feuchtigkeitsrezeptoren arbeiten mSglieherweise temperatur- 
unabhi~ngig. Theoretisch besteht die MSglichkeit, dal~ die Temperatur- 
charakteristika der CO 2- und Geruchsrezeptoren zur Temperaturrezep- 
tion mitverwendet werden. Andererseits wfirden die reinen Temperatur- 
rezeptoren dem Zentralnervensystem die MSglichkeit bieten, die dutch 
Temperatur/~nderungen bedingten Fehlmeldungen der Geruchs- und 
C02-1~ezeptoren zu berichtigen. 

Zum Vergleich seien hier aus der Literatur noch einige Temperatur- 
charakteristika yon verschiedenen anderen Rezeptoren angeffihrt. Die 
Untersuehungen yon Geschmacksrezeptoren an Fliegen ergaben, dal~ 
hier in manchen Fifllen bei steigender Temperatur die Erregung ver- 
mindert wurde (s. HODGSON 1956). Diese Rezeptoren sind also mit den 
hier untersuehten Geruchsrezeptoren vergleichbar. Bei verschiedenen 
Mechanorezeptoren wurde bei TemperaturerhShung eine steigende Cha- 
rakteristik gefunden (Bu~KgARDT 1959, TgU~M 1963). Bei Temperatur- 
rezeptoren an Wirbeltieren beobaehtete man bei TemperaturerhShungen 
abfallende (Kaltrezeptoren) und ansteigende (Warmrezeptoren) Er- 
regungsverls (Zusammenfassung s. HOFFMANN 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 Verteflung der einzelnen Sensillentypen auf den An- 
tennen der Arbeiterin und der Drohne wird qualitativ angegeben. 

2. Optisch kontrollierte, extrazellul~re Ableitungen gelangen an den 
cuticularen Sensillen yon der Antennenoberfl~che her. Die Antenne 
blieb dabei am ]ebenden Tier. Ein neuartiges Olfaktometer diente zur 
Reizung mit Geruchsstoffen, C02-Luftmisehungen und mit Luft ver- 
sehiedener relativer Feuchte. Temperaturreize wurden mit einer Nieder- 
voltlampe gegeben. 

3. Die entspreehenden Sensillentypen bei der Arbeiterin und der 
Drohne zeigen elektrophysiologiseh gleiehartige Reaktionen. Jeder tier 
untersuehten Rezeptortypen ist anf nur eine Reizmodalitgt spezialisiert, 
manehe Typen zeigen jedoeh zus/~tzlich eine Temperaturabh/~ngigkeit der 
Ruheaktivitgt. 

4. Die Porenplatten (Sensilla plaeodea) bei Arbeiterin und Drohne 
sind Geruehsrezeptoren. Sie zeigen eine Ruheaktivit/~t. Einzelne Sinnes- 
zellen bilden bei Reizung mit verschiedenen Geruchsstoffen einen pha- 
siseh-tonisehen, nur selten einen rein phasisehen l~'requenzverlauf aus. 
Reaktionen auf Einzelreize und Dauerreize mit vorwiegend blnmig- 
aromatisehen Geruchsstoffen werden beschrieben. Bei den Geruchs- 
rezeptoren nimm~ die Ruheaktivitgt mit zunehmender Temperatur ab. 
Die Rezeptoren zeigen bei Reizung mit vielen versehiedenen Geruehs- 
stoffen ein breites Reaktionsspektrnm. Alle diese Spektren sindvonein- 
ander versehieden und fiberlappen sieh stark. Aueh bei geizung mit 
homologen Stoffen (Aldehyd C 10 his C 18, Fettsgure C 3 bis C 7 u.a.) 
treten voneinander verschiedene l~eaktionsspektren auf. 

5. Manche Grubenkegel (unbekannt, ob S. ampullacea oder S. coelo- 
eoniea) bei Arbeiterin und Drohne sind C02-Rezeptoren. Sie zeigen 
eine gnheaktivit/~t, die mit steigender Temperatur zunimmt. Bei Rei- 
zung wird ein phasisch-toniseher Frequenzverlauf ausgebildet. Die tI6he 
der Erregungsspitze nnd des station/~ren Niveaus steig~ ann/~hernd 
logarithmiseh mit der Reizintensit/~t. Einzel-, Danerreize and die Nar- 
kosewirkung des reinen CO 2 werden untersucht. 

6. Manche Grubenkegel (nnbekannt, ob S. ampullacea oder S. eoelo- 
eoniea) bei Arbeiterin nnd Drohne sind Feuehtigkeitsrezeptoren. Bei 
Reizspriingen in t~iehtung hSherer Feuehte wird ein phasiseh-toniseher 
Frequenzverlauf ausgebildet. Bei l~eizung mit troekener Luft tritt in 
manehen Fallen ein Impulsausfall auf. Die I-I6he des station~ren Niveaus 

Z. vergl. Physiol. Bd. 48 42 
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steigt bei konstantcr Tcmperatur anniihernd linear mit der relativen 
bzw. absoluten Feuchte. 

7. Ebenfalls zu den Grubenkegeln zi~hlcn bei Arbeiterin und Drohne 
Temperaturrczeptoren. Auf einc rasche Temperaturerniedrigung reagie- 
rcn sic mit einem phasiseh-tonischen Frequenzverlauf. Der IZezeptor 
zeigt bei steigender Temperatur ein fallendes stationgres 1Niveau. Bei 
40--450 C ist die Impulsaktivitat meistens erloschen. Der Rezeptor ist 
Ms Kaltrezeptor zu klassifizieren. 

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

Summary 

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

1. The sensflla of the antennae of the worker can be classified into 
nine morphologically distinct 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, CQ-Mr 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 electrophysiologieal reactions of corresponding morphological 
sensory types are similar for the worker and the drone. Each of the 
investigated receptor types is specialized for oniy 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 eases, 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, fa t ty  acids from C 3 to C 7) show 
different reaction spectra. 

5. Many pit pegs (identification as S. ampullacea or S. coeloconiea 
uncertain) are CO s receptors in both worker and drone. Under CO s 
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 s 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, eoeloconica 
uncertain) in the worker and the drone are hygroreceptors. Each 
stepwise increase in humidi ty 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 humidity at constant 
temperature.  

7. The pit pegs are also temperature  receptors in both the worker 
and the drone. They react with a phasic-tonieal increase of impulse 
frequency to a sudden decrease in temperature,  whereas an increasing 
temperature  causes a decrease in the stat ionary plateau of the receptors. 
Therefore, these pit pegs have to be classified as cold receptors. The 
impulse activity is generally abolished at  40--450 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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