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Sensory Inputs and Synaptic Connections in the Insect CNS  

Experimental Degeneration in the Antennal A//erent Pathway in the 
Supraoesophageal Ganglia o[ Flies and Cockroachea 

Summary. Pathways of axons from antennal receptor organs into the brain have been 
traced by means of anterograde experimental degeneration in Calliphora vicina and Peri- 
planeta americana. After removal of one antennal flagellum (with the two proximal seg- 
ments left intact) degenerating nervous processes were found in the glomeruli of the ipsi- 
lateral deutocerebrum. In Calliphora a great number of these axons run via a pathway 
dorsal to the oesophagus into the glomeruli of the contralateral deutocerebrum. A big 
branch of the antennal nerve of Calliphora runs toward a posterior region of the brain 
bypassing the glomerular region. After removal of the whole antenna including the proximal 
segments degenerations can be seen also in this branch on the ipsilateral side. The synapses 
in the glomerular region of the deutocerebrum resemble other central synapses in insects 
described so far (electron dense cleft, often ribbon-like dense structures within the 
presynaptic element near or at the synaptic membrane, clear vesicles etc.). 

Key-Words: Insect CNS - -  Deutocerebrum - -  Experimental degeneration - -  Ultra- 
structure. 

Zusammen/assung. Bei Calliphora vicina und Periplaneta americana wurde mit Hilfe 
experimentell erzeugter anterogradcr Degeneration der Verlauf yon Axonen antennaler 
Rezeptorzellen im Oberschlundganglion verfolgt. Nach Abtrennen einer Antennengei~el (die 
beiden proximalen Segmente bleiben intakt) findet man degenerierte Nervenforts/~tze in den 
Glomeruli des ipsilateralen Deutocerebrum. Bei Calliphora laufen viele dieser Axone fiber eine 
Bahn dorsal des Oesophagus in die Glomeruli des contralateralen Deutocerebrum. Ein gro[3er 
Ast des Antennennerven von Calliphora zieht vorbei an der Region der Glomeruli in posteriore 
Regionen des Oberschlundganglions. Nach Abtrennen der ganzen Antenne einschliel31ich der 
proximalen Segmente findet sich in diesem Trakt eine groBe Zahl degenerierter Axone. Die 
Synapsen in der Region der GIomeruli/~hneln anderen Synapsen, wie sie im Zentralnerven- 
system yon Insekten bisher beschrieben wurden. 

E i n l e i t u n g  

Die  M e t h o d e n  de r  e x p e r i m e n t e l l e n  D e g e n e r a t i o n  e r m 6 g l i c h t e n  in d e n  l e t z t e n  

J a h r e n  in z u n e h m e n d e m  MaBe die U n t e r s u c h u n g  v e r w i c k e l t e r  V e r b i n d u n g s w e g e  
im  N e r v e n s y s t e m  ( N a u t a  u n d  G y g a x ,  1954; F i n k  u n d  H e i m e r ,  1967). Dies  g i l t  

besonde r s  sei t  d e m  E i n s a t z  des  E l e k t r o n e n m i k r o s k o p s ,  m i t  d e m  auch  ind iv idue l l e  

* Mit Unterstfitzung des Schweizerischen Nationalfonds ffir die wissenschaftliche Forschung 
Nr. 3807. 
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synaptische Kontakte aufgefunden und untersucht werden kSnnen (Gray und 
Hamlyn, 1962; Colonnier, 1954; Walberg, 1964; Znsammenfassungen bei Alksne 
et al., 1966; Gray und Guillery, 1966). Die Erfolge dieser Methode lassen hoffen, 
dal~ wir aueh bei Insekten zu genaueren Kenntnissen nervSser Verbindungen 
kommen werden. Im Insektenhirn sind nur wenige Bahnen und Kerngebiete in 
groben Umrissen erkennbar. Die oft sehr diinnen Zellforts/~tze enden im dichten 
Filz des Neuropils, in dem auch die synaptischen Verbindungen lokalisiert sind. 
An diesen feinen und verwickelten Strukturen versagen meist die herkSmmlichen 
Impr/~gnations- und FKrbemethoden. So gelang es nur wenigen hervorragenden 
Spezialisten wie Cajal und seinen Schiilern (Cajal und Ss 1915) oder 
Zawarzin (1924) an besonders geeigneten Objekten, etwa den hochorganisierten 
optischen Ganghen von Fliegen und Schmetterlingen oder dem leicht f/s 
Bauchmark von Insektenlarven, feinere Verbindungen aufzudecken. Erst neuer- 
dings wurde, ausgehend von physiologischen Fragestellungen, die Untersuchung 
des Neuropils wieder vorangetrieben (s. z.B. Braitenberg, 1967; Strausfeld, 
1969); es existieren elektronenmikroskopische Beitr/s zur Feinstruktur des 
Neuropils (Hess, 1959a; Smith, 1967; Trujillo-Cen6z, 1965, 1969; Steiger, 1967). 
Ferner gelang Trujillo-Cen6z (1965, 1969) in Diinnsehnittserien die Kls wich- 
tiger Details in der Verschaltung von Seh- und Ganglienzellen des Fliegenauges. 

Einige Versuehe zur Anwendung der experimentellen Degeneration erscheinen 
auch bei Insekten vielversprechend (Hess, 1958b; Lund und Collett, 1968; 
Farley und Milburn, 1969). Die kleinen Abmessungen der Insektenganglien 
ermSglichen sogar eine besonders effektive Kombination licht- und elektronen- 
mikroskopiseher Methoden (Lamparter et al., 1967). In einer Serie von Semi- 
Dfinnschnitten werden die vonder  Degeneration betroffenen Regionen lokalisiert; 
auf zwisehengeschalteten Diinnschnitten des ganzen Ganglions kann dann im 
Elektronenmikroskop die Feinstruktur und das Bild der Degeneration in der 
betreffenden Region genauer untersucht werden. 

Die vorliegende Arbeit berichtet von ersten Ans/~tzen, mit Hilfe der experi- 
mentellen Degeneration einen bedeutenden Abschnitt der Gehirne von Fliegen 
und Sehaben zu untersuchen, fiber den bisher wegen besonderer histologischer 
Schwierigkeiten nur wenig exakte Angaben existieren: das Deutocerebrum, die 
zentrale Eingangsstation wichtiger Sinnesorgane, u.a. der vielen tausend Geruchs- 
rezeptoren auf den Antennen. In den Arbeiten Bretsehneiders (1914) und bei 
HanstrSm (1928) finden sich Angaben fiber das Deutocerebrum von Periplaneta 
americana, Power untersuehte (1946) ausfiihrlich die Antennenzentren von 
Drosophila melanogaster, Satija (1958) das Deutocerebrum von Calliphora erythro- 
cephala (s. aueh die entsprechenden Kapitel in Bullock und Horridge, 1965, und 
Golls Besehreibung des Gehirns von Formica, 1966). 

Das Ziel unserer Untersuchung war, die z.T. sehr feinen (bis weniger als 0,1 ~m 
dicken) Antennenfasern im Obersehlundganglion aufzuspiiren und damit die 
Projektionsfelder dieser wichtigen Sinnesorgane zu linden 1. Die Antennenzentren 
boten sieh au$erdem als gfinstiges Objekt fiir die experimentelle Degeneration an, 
da bei einer Ausschaltung der vielen l~ezeptorzellen ein massiver, gut erkennbarer 

1 Die Rezeptorzellen auf den Antennen sind, wie andere Sinneszellen yon Insekten, 
(prim/~re) Sinnesnervenzellen, d.h. ein und dieselbe Zelle stellt sowohl sensible Forts/~tze 
als aueh den zentripetalen Axon. 



Antennale Sinnesbahn im Deutocerebrum yon Insekten 431 

Degenera t ionsef fekt  im Gehirn zu e rwar ten  war. Mit  Fl iegen und Schaben 
wurden  Ver te te r  aus zwei recht  verschiedenar t igen  Insek tenordnungen  gewiihlt,  
denn  es erwies sich als sinnvoll ,  schon zu Anfang Vergleiche fiber die Organisat ions-  
pr inz ip ien  bei  mehreren  Ar t en  anzustel len.  Zudem ergab sich die MSglichkeit ,  
be s t immte  Frages te l lungen  am jeweils gfinstigen Objek t  zu s tudieren.  

Material und Methodik 
1. Lichtmikroskopie. Die Gehirne yon Periplaneta americana und Calliphora vicina 

(--erythrocephala) wurden in alkoholischer Bouinscher LSsung fixiert, fiber Alkohol und 
Benzol in Paraplast eingebettet und in Serien von (10--20 ~m dicken) Schnitten zerlegt. 
Die Impregnation mit Silberalbumin und Goldchlorid (nach Bodian, modifiziert yon Zies- 
mer, 1951) oder die F~irbung mit Azan nach Heidenhain erfolgten am entw~sserten Schnitt. 

2. Degeneration. Den frisch geschlfipften bzw. geh~uteten Imagines wurden in CO 2- 
Narkose Teile einer AntennengeiBel oder eine ganze Antenne abgetrennt. Die Tiere wurden 
bei Zimmertemperatur in Plastikgef~Ben gehalten und mit Futter sowie Wasser versorgt. 
Sie zeigten keine auff~lligen StSrungen beim Fressen und Umherlaufen, die Fliegen konnten 
jedoch nicht mehr richtig geradeaus fliegen (Ausfall des Fluggeschwindigkeitsmessers auf 
der operierten Seite). Die Lebenszeit schien durch die Operation nicht verkiirzt zu sein. 

3. Untersuchung der Degeneration. Die Gehirne wurden nach Sabatini, Bensch und Barnett 
(vgl. Steiger, 1967) in 6,25%iger Glutar(di)aldehydl5sung in 0,1M Phosphatpuffer (pH 7,4) 
ffir 2 Std bei Zimmertemperatur fixiert, bei 4~ in Phosphatpuffer (0,2 M~-6,8% Sac- 
charose) mindestens 6 Std ausgewaschen, darauf in 2%iger LSsung yon OsO a in Veronal- 
acetatpuffer (pH 7,4, nach Palade) + 6.8% Saccharose bei 4~ etwa 2 Std nachfixiert und 
impr~gniert. AnschlieBend wurden sie in der Alkoholreihe entw~ssert und fiber Propylenoxid 
in Epon 812 (Epikote) eingebettet. Die grobe Lokalisation der Regionen mit degenerierten 
Neuronen erfolgte an Serienschnitten durch das ganze Gehirn im Phasenkontrastbild 
(Schnittdicke etwa 1 ~m). In der kritischen Region wurden zwischen diese Semi-Dfinnschnitte 
Ultradfinnschnitte eingeschoben (Interferenzfarbe silbergrau) und auf dem Objekttr~ger 
2 Std mit ges~ttigter w~l]riger LSsung von Uranylacetat (Watson) und anschlieflend 
1/2 Std mit Bleihydroxid (Karnovsky, Methode B) gef~rbt (s. Steiger, 1967). Fiir ~bersichts- 
bilder wurden die Schnitte auf Formvar-beschichtete Lochobjekttr~ger aufgezogen, ffir 
hoch auflSsende Aufnahmen auf folienlose Netzobjekttr~iger. Die Photographien wurden 
bei 1100~0000facher Prim~irvergrSl~erung im Siemens Elmiskop I aufgenommen. 

Die F~irbung mit Wismutiodid erfolgte nach dem Rezept von Pfenninger et al. (1969). 

Ergebnisse 

I .  Bau des Deutocerebrum 

1. Periplaneta americana (Abb. 1). Die beiden Antennenhfigel  liegen beider- 
seits des Oesophagus ven t ra l  des P ro toce reb rum (P).  ~u~er l i ch  s ind sie gu t  als 
nach  f ronta l  und  leicht  la te ra l  vors tehende  Ha lbkuge ln  (Durchmesser  ca. 1/2 mm) 
erkennbar .  Der An tennenne rv  (N) erreicht  den Hfigel yon  f ronta l - la tera l ,  den 
H a u p t a n t e f l  der  Fase rn  stellen die Axone  der  Sinneszellen yon ca. 45000 Sinnes- 
haa ren  auf der  Antennen .  Ein  GroBteil  dieser Sinneshaare  s ind Chemorezeptoren  ; 
je nach T y p  l inden  sich 2 bis 3, manchma l  mehr  Sinneszellen pro Haar .  Der  
Verlauf  der  dfinnen Antennenfase rn  kann  im Einzelnen im L ich tmikroskop  nicht  
verfolgt  werden.  

Die auff~ll igsten S t ruk tu r en  im Deu toce reb rum sind die Glomerul i  (G), kugelige 
Gebilde von 30- -100  ~m Durchmesser ,  die zum R a n d  des Antennenhfigels  hin 
dichter ,  im Inneren  mehr  lose vers t reu t  zwischen Faserzf igen liegen. I m  Elek-  
t ronenmikroskop  stellen sich diese S t ruk tu r e n  als Kn~uel  d ich t  zusammen-  
l iegender,  meis t  feiner For t s~ tze  heraus (vgl. Abb.  6). 
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Abb. 1. Periplaneta americana, Frontalschnitt durch das Oberschlundganglion. C Bahn zwischen 
den beiden Seiten des Deutocerebrum, CP Corpora pedunculata, D Deutocerebrum, G Glo- 
merulus, N Antennennerv, TO Tr. olfactorio-globularis, Z Zellgruppe (s. Text). Si|ber- 

impregnation nach Bodian (Mod. nach Ziesmer, 1951), MaBstab 500 ~m. Vergr. 1 : 64 

Abb. 2. Calliphora vicina, Horizontalschnitt durch die mittlere Hirnregion in HShe des 
ZentralkSrpers (ZK). Bezeichnungen und F~rbung wie in Abb.1 ,  MaBstab 200 ~m. 

Vergr. 1 : 185 
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Abb. 3. Calliphora vicina. Horizontalschnitt durch das Deutocerebrum, leicht in die Frontal- 
ebene gekippt. G Glomerulus, 0 Oesophagus, ST  Seitentrakt des Antennennervs. Der Pfeil 
markiert die Schnittebene in der Abb. 11. F~rbung wie in Abb. 2, MaBstab 175~m. 

Vergr. 1 : 125 

Abb. 4. Deutocerebrum yon Calliphora vicina. Linkes Bild: lateral gelegene Zellgruppe (Z) 
mit Ausl~ufern zu den Glomeruli (G). Rechtes Bild: Beginn des Tr. olfactorio-globularis (TO) 
zum Protocerebrum (vgl. Abb. 1). F~rbung wie in Abb. 2, MaBstab 100 ~m. Vergr. 1:280 

I m  dorsal-lateralen Winkel  zwischen Protocerebrum und  Deutocerebrum, dicht  
an  den grol3en Tracheen zwischen diesen Hirnteflen,  liegt eine Gruppe yon 
Zellen (Z), deren Ausl~ufer z.T. in die Glomeruliregion ziehen. Einige Zellen in 
diesem Verband zeigen nach Ab t r ennen  des A n t e n n e n n e r v e n  dicht  am Gehirn 
deutliche Anh~ufung yon RNS-ha l t igem Material u m  die Kernregion (Nachweis 
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Abb. 5. Periplaneta americana. Antennenhfigel des Deutocerebrum, fixiert 3 Tage nach dem 
Abtrennen der rechten Antennengeil~el. Oben: rechter Antennenhfigel; man beachte die 
dunklen Punkte in den Glomeruli (Konglomerate degenerierten Materials). Unten: linker 
Antennenhiigel ohne Degenerationserscheinungen. G Glomerulus. Osmiumimpr~gnation, Epon- 
schnitt (ca. 1 ~m dick). Aufnahme bci Phasenkontrastbeleuchtung. MaBstab 250 ~zm. 

Vergr. 1 : 170 

mi t  der Pyronin-Malachi tgr i in-Technik yon Baker  und Williams, nach Cohen und 
Jackle t ,  1967) Dies 1/~t vermuten ,  dab es sich um efferente Neurone  (vielleicht 

zu den Antennenmuskeln)  handelt .  
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Zwischen dcr Pilzk6rperregion (PK) des Protocerebrum und der Region der 
Glomeruli im Antennenhiigel verl/~uft ein m/~chtiger Strang mit dickeren Fasern 
(Abb. l, TO : Tr. olfactorio-globularis), zwischen den beiden H/~lften des Deuto- 
cerebrum ein diinner Trakt  dorsal des Oesophagus (Abb. l, C--Commissur). 

2. Calliphora vicina (Abb. 2 4). Hier liegen die Antennenhfigel (Durchmesser 
ca. 1/3mm ) etwas tiefer in das Gehirn eingesenkt zu beiden Seiten des 
Schlunddurchtritts (Abb. 3, 0). Das ganze Gehirn ist durch die starke Entwiek- 
lung der Augenganglien mehr in die Breite gezogen, der zentrale Teil nimmt, 
verglichen mit der Schabe, einen relativ kleinen Raum ein. Die Glomcruli (G, 
Durchmesser zwischen 30 und 60 ~m) licgen dicht aneinander wie in einer Kugel- 
schale um das Zcntrum des Deutocerebrum; dort hinein ziehen Fasern aus einer 
lateral licgenden Zellgruppe (Abb. 2 und 4, Z). Bei Fliegen lassen sich dickere 
Fasern mit vielen Verzweigungen, wahrscheinlich sekund/~re Fascrn, in den Glome- 
ruli erkennen (Abb. 2 und 4). Die Verbindung zum Protoeerebrum (Abb. 4, 
TO) entspringt in der Region der Glomeruli. Bcsonders auff/~llig ist bei Fliegen 
eine m~chtige Bahn zwischen den beiden Hirnh/~lften dorsal des Oesophagus 
(Abb. 2, C), deren ventraler Abschnitt viele sehr diinne (ca. 0,1 ~m im Durch- 
messer) Fasern enthis Wie sich in Degenerationsversuchcn zeigt, handelt es 
sich dabei z.T. um prim/~re Sinnesfasern aus den Antennen (vgl. Abb. 9). Der 
Antennennerv (N) zieht von frontal zum Deutocerebrum. Er enth/ilt motorischc 
Axone zu den Antcnnenmuskeln und Fasern aus verschiedenen Sinnesorganen: 
1. von einigen tausend Sinneshaaren auf dem Funiculus (dem Hauptsegment der 
Antenne); ein Grol~teil davon sind Chemorezeptoren, 2. yon mehreren hundert 
Sinneszellen des Johnstonschen Sinnesorgans in einem besonderen Segment an 
der Antennenbasis, dem Pedicellus (diese Rezeptoren spielen als Anzeiger der 
Fluggesehwindigkeit eine wiehtige Rolle), 3. yon anderen Mechanorezeptoren an 
Pedicellus und Scapus (einem anderen Segment an der Antennenbasis) sowie 
in den Gelenkcn zwischen den Antennensegmenten und im Gelenk zwischen 
Kopf und Antenne. 

Lateral an der Region der Glomeruli vorbei l~ult nach posterior ein starker 
Ast des Antennennerven mit z.T. dicken Fasern (Abb. 3, ST). 

II. Erscheinungsbild der Degeneration 
Bereits 6 Std nach der Operation finder man in vielen Profilen des Deuto- 

cerebrum den charakteristischen elektronendichten Inhalt degenerierender Nerven- 
fasern (Abb. 7). Nach etwa 24 Std ist bei Calliphora bereits ein Maximum der 
Ausbreitung der Degeneration erreicht (Abb. 8). Viele Profile sind mit dichtem 
Material geffillt, der Gewebsvcrband ist jedoch weitgehend erhalten. 3 Tage nach 
der Operation treten zahlreiche typische kugelige Konglomerate aus dichtem 
Material auf, in denen noch schattenhaft Vesikel, Membranstiickc und Reste von 
Mitochondrien crkennbar sind (Abb. 7). Der Gcwebsvcrband zeigt jetzt  gr6$ere 
Liicken, z.T. L6cher; Gliamaterial ist h~ufiger zu beobachten als in gesundem 
Gewebe, zuweilen finder sich eine gr613ere Menge der abgekugelten K6rper in 
dicht erscheinender Glia eingebettet (Abb. 10). 

Insgesamt gleicht das Bild dem der inzwischen allgemein bekannten und 
etablierten anterograden (Wallerschen) Degeneration im Nervensystem der Wir- 
beltiere (vgl. die in der Einleitung zitierte Literatur). Hess (1958b), Farley und 

29a  Z. Zellforsch., Bd. 103 
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Milburn (1969) und vor allem Lamparter u. Mitarb. (1967) beschreiben aus- 
ffihrlich ganz i~hnliche Erscheinungen im Bauchmark einiger Insekten, Hamori 
und Horridge (1966) in den Augenganglien des Hummers. Deshalb kann hier auf 
die Darstellung weiterer Details verzichtet werden. 

Das Phasenkontrastbild der Degeneration ist 24 Std nach der Operation noch 
sehr unklar, nach 3 Tagen sind die betroffenen Gebiete deutlich an den ver- 
klumpten Konglomeratkugeln zu erkennen (Abb. 5a und 6). Vorl~ufig konnten 
degenerierte pr~synaptische Endigungen auch im Elektronenmikroskop nur sehr 
selten ausgemacht werden. Entweder erschien die synaptische Region pr~- und 
postsynaptisch intakt oder die Dichte des degenerierenden Materials lieB keine 
Aufl6sung charakteristischer synaptischer Strukturen mehr zu (vg]. Absch~fitt IV). 
Die haufig in degenerierten Fortsi~tzen auftretenden Vesikel (vgl. Abb. 7) k6nnen 
lediglich als Indiz daffir gelten, dal~ in der N~he eine synaptische Verbindung 
liegt. 

I I I .  Verlau/ der Antennen/asern im Oberschlundganglion 

1. Periplaneta. Nach dem Abtrennen einer Antenne bis auf Scapus und 
Pedicellus treten im Antennennerven, in den Glomeruli des Deutocerebrum und 
in deren n~chster Umgebung Degenerationen auf (Abb. 5 und 6). Sie sind ganz 
auf den ipsilateralen Antennenhfigel beschr~nkt; in anderen Hirnteilen wurden 
keine auff~lligen Ansammlungen yon degenerierten Axonen gefunden (vgl. 
Diskussion). Es mu{~ daher angenommen werden, daI3 zumindest die Mehrzahl 
der Antennenfasern im Bereich der Glomeruli endet. 

2. Calliphora. a) Nach Abtrennen einer Antenne his auf die beiden proxi- 
malen Segmente (Scapus und Pedicellus) linden sich Degenerationen 1. im 
Antennennerv, 2. ipsi- und contralateral in den Glomeruli des Deutocerebrum 
sowie deren ni~chster Umgebung (Abb. 8 und 1 l) und 3. in der Commissur zwischen 
den beiden Antennenhfigeln (Abb. 2, C, und Abb. 9). Schliei3t man massive 
transneurale Degeneration aus, so bedeutet dieser Befund, dal3 Sinnesfasern aus 
dem Antennennerv an den ipsilateralen Glomeruli vorbei durch die Commissur 
in das kontralaterale Deutocerebrum ziehen. 

Wie Ubersichtsbilder bei schw~cherer Vergr6~erung zeigen, liegen die degene- 
rierten Antennenfasern randstiindig in den Glomeruli; zum Zentrum des Glome- 
rulus Kin linden sich zunehmend mehr (nicht degenerierte) dickere Fasern 
(Abb. 8). Der Glomerulus gleicht einem Pilz, in dessen seitlich weit herunter- 
reichenden Hut  die Sinnesfasern enden und dessen Fu~ yon dicken Fasern 
gebildet wird. 

Auch 8 Tage nach der Operation linden sich in den Glomeruli noch intakte 
synaptische Verbindungen mit nicht degenerierten pr~- und postsynaptischen 

Abb. 6. Periplaneta americana. Glomerulus im rechten Deutocerebrum, fixiert 3 Tage nach 
Abtrennen der rechten Antennengei[3el. Dunkle Konglomerate (Pfeile) als Zeichen der 
Degeneration. Die Umrisse des Glomerulus sind gut durch die Grenzen des dichten Neuropils 

gegen die dickeren Fasern abgehoben. Vergr. 1 : 2200 

Abb. 7. Periplaneta americana, Details aus der Region der Glomeruli des rechten Deuto- 
cerebrum. Linkes Bild: 6 Std nach Abtrennen der rechten Antennengeil3el fixiert, Einzel- 
profile im Gewebsverband mit elektronendichtem Material (Pfeile). Rechts: 3 Tage nach der 

gleichen Operation. D Material degenerierter Fasern. MaBstab 1 ~m. Vergr. l : 22 000 

29b Z. Ze|lforsch., Bd. 103 
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Elementen.  Vielleich handelt  es sich um Enden  efferenter Fasern an sekund~ren 
Neuronen (vgl. Diskussion). 

b) Nach Abtrennen der ganzen Antenne samt  Scapus und Pedicellus t reten 
Degenerat ionen auch in dem bisher nicht  betroffenen gro~en Seitentrakt  auf 
(Abb. 3, ST,  und Abb. 11) und zwar vorwiegend in den dfinneren Axonen. Es 
ist schwierig zu erkennen, ob auch in den Glomeruli jetzt  mehr degenierende 
Fasern vorliegen, denn ein Zuwachs um einige hunder t  1/~l~t sich bei den insge- 
samt  mehrcren tausend nicht  feststellen. Sicher ziehen also Axone der Antennen- 
basis am Antennenhiigel vorbei, evtl. in Gebicte aul~crhalb des Deutocerebrum;  
ob es sich um die Axone des Johns tonschcn Organs oder um andere Mechano- 
rezeptoren in den Gelenken oder um beide handelt ,  mug  often bleiben. 

IV .  Synapsen im Bereich der Glomeruli (Abb. 12--18)  

Die synaptischen Kon tak te  im Bereich der Glomeruli im Deutocerebrum yon 
Calliphora und Periplaneta zeigen nach Fixierung in Glutaraldehyd-Osmium und 
Fs  mit  Bleihydroxid und Uranylacc ta t  die charaktcrist ischen Merkmale 
zentraler Synapsen yon Insekten (vg. Hess, 1959; Smith, 1967; Steiger, 1967; 
Trujillo-CenSz, 1965, 1969; Lampar te r  et a l ,  1969): Der Intercel lularraum ist 
zwisehen pr/~- und postsynapt ischen Elementen auf 150--200 A erweitert und mit  
elektronendichtem Material ausgefiillt. Pr'~- und postsynapt isch linden sich dichte 
St rukturen  in N/~he und an der Membran (Abb. 12--16). Meist zeigt sich auch 
deuthche Polarisation durch Ansammlungen ,,klarer" Vesikel (Durchmesser 
zwisehen 300 und 600 A) auf dcr einen Seite (Abb. 12, 13, ,,p" in Abb. 17). 
Ein Grol3teil dieser Vesikel f/~rbt sich deutlich mit  Zinkiodosmium nach der 
Methode yon Akert  und Sandri  (1968), manche lassen sich nur  wenig oder gar 
nicht  impr~gnieren. Da neuerdings Zweifel an einer Spezifit~t der Zinkiodosmium- 
F~rbung ftir Acetylcholin gei~uBert wurden (vgl. Akert  und Sandri, 1968; 
Lampar te r  et al., 1969), kann  diese Impregna t ion  vorcrst  nut  einer besseren 
Darstellung der Vesikel und  dem leichteren Auffinden yon synaptischen Ver- 
bindungen dienen. 

Is t  ein pr~synaptisches Element  mit  mehreren postsynapt ischen verschaltet  
(vgl. Abb. 12 und 13), findcn sich im pr~synaptischen Profil meist elektronen- 
dichte Balkenst rukturen in der NiChe oder im K o n t a k t  mit  der pr~synaptischen 
Membran (B in den Abb. 12--16). Als h~ufigste Form dieser Gebilde im Deuto- 
cerebrum yon Calliphora erscheint im Dfinnschnit t  ein dicker ,,FuB" mit langen, 

Abb. 8. Calliphora vicina. Glomerulus im Deutocerebrum, 24 Std nach Abtrennen eines 
Antennenfuniculus (Scapus und Pedicellus intakt) fixiert. Die Umrisse des Glomerulus (G) 
sind deutlich an den dunklen (degenerierten) Profilen erkennbar. Man beachte die geringe 
Zahl dunkler Profile in der Mitre sowie die dickeren Forts~tze am Stiel des Glomerulus 
(rechts oben). Das Neuropil erscheint feiner als das der Schabe (vg]. Abb. 6). MaBstab 10 ~zm. 

Vergr. 1 : 2200 

Abb. 9. CaUiphora vicina. L~ngsschnitt durch den Verbindungstrakt (C in Abb. 2) zwischen 
den beiden Antennenhiigeln, fixiert 24 Std nach dem Abtrennen eines Antennenfuniculus. 
Die dunklen Profile sind degenerierende Axone (D). MaBstab 3,5 ~zm. Vergr. 1:8500 

Abb. 10. CaUiphora vicina, Glomeruliregion im Deutocerebrum, 3 Tage nach dem Abtrennen 
einer Antenne fixiert. Dunkle Glia mit Konglomeratkugeln. MaBstab 3 ~m. Vergr. 1 : 8800 



Abb. l l .  Calliphora vicina. Quersehnitt  durch den Sei tentrakt  (ST in Abb. 3, Schnittebene 
durch den Pfeil markiert),  24 Std nach dem Abtrennen der ganzen ipsilateralen Antenne 
(incl. Scapus und Pedicellus). Die kleineren Profile zeigen Degeneration. Mal3stab 20 ~m. 

Vergr. 1 : 17000 

Abb. 12. Calliphora vicina, synaptische Verbindung im Bereich der Glomeruli des Deutocere- 
brum. Beachte die dichte L~ngsstruktur (B) parallel zur synaptischen Membran auf der pr~synap- 
tischen Seite und  die Zahl der postsynaptischen Elemente (1--4). Mai~stab 0,23 ~m. 

Vergr. 1 : 90 000 



Abb. 13. Calliphora vicina, synaptische Endigung gegenfiber mehreren postsynaptischen Ele- 
menten. Elektronendichtes Material auf beiden Seiten der Synapse (Pfeile), pr~synaptische 

Balkenstrukturen (B). MaBstab 0,26 ~m. Vergr. 1 : 100000 

Abb. 14. Calliphora vicina, synaptische Verbindung im Deutocerebrum. In der pr~synaptischen 
Balkenstruktur (B) sind 2FfiBe durch Seitenforts~tze verbunden. MaBstab 0,25~zm. 

Vergr. 1 : 120000 

Abb. 15. Periplaneta americana, synaptische Verbindung im Deutocerebrum. Pr~synaptische 
Balkenstruktur (B) mit Ful3 und seitlichen Forts~tzen. Maflstab wie Abb. 14. 

Vergr. 1 : 120000 
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Abb. 16. CaUiphora vicina, synaptische Kontaktstelle, pr~i- und postsynaptisch elektronen- 
dichtes Material, pr~synaptisch dichte Strukturen (B). Wismutimpr~gnation, Mal3stab 0,25 ~m. 

Vergr. 1 : 116000 

Abb. 17. Periplaneta americana, einfache, polarisierte Synapse im Bereich der Glomeruli des 
Deutocerebrum, MaBstab 0,9 ixm. Vergr. 1:48000 

leieht gesehwungenen seitlichen Forts/itzen. Der Fui3 sitzt meist der pr/isynap- 
tischen Membran unmittelbar auf (Abb. 13 und 15). Zuweilen sind zwei FfiSe 
durch ihre Forts/~tze verbunden (Abb. 14), in anderen F/illen liegen L/~ngsleisten 
parallel zur pr/isynaptischen Membran (Abb. 12). Solche Fii$e linden sich stets 
gegenfiber derjenigen Region, in der zwei postsynaptische Elemente aneinander- 
stoBen (Abb. 13, 14, 16); die drei Elemente bilden dort eine Art Zwickel. Viel- 
fach finder man eine ganze Reihe von recht kleinen postsynaptischen Elementen 
gegeniiber einem pr/isynaptisehen (Abb. 12 und 13). 

Nach Wismut-Impr~gnierung (nach der Methode von Pfenninger et al., 1969) 
treten die Membranen als helle Linien ungef/trbt neben dem pr/i- und post- 
synaptischen elektronendichten Material in Membrann/ihe hervor, die Ffillung im 
synaptischen ,,Spalt" erscheint ebenfalls sehr dicht (Abb. 16). Die Lage der 
besonders dichten Gebilde an Zwickeln {,,B" in Abb. 16) und die J~hnliehkeit 
in Form und GrSl3e sprechen daffir, dal3 es sich dabei um Ffil3e von pr/~synap- 
tischen Balkenstrukturen handelt. 

l)iskussion 

Mit Hilfe der experimentellen Degeneration kann die erste Station der 
sensorischen Bahnen aus den Antennen eines Insekts in groben Umrissen lokali- 
siert werden, die Ergebnisse lassen sich jedoch vorerst nicht quanti tat iv aus- 
werten. Die M/ingel der hier angewandten Methode zeigen sich dort, wo die 
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St~rke etwa der Silberf/~rbung liegt: bei der Darstellung individuellcr Faser- 
verls I m  dfilmen Gewebsschnitt fiir die Untersuehung im Phasenkontrast  
lassen sich einzelne Fasern unterhalb einer bestimmten Quersehnittsgr613e nicht 
mehr gut verfolgen. So bleibt die Stichprobe mit dem Elektronenmikroskop, 
die selbst bei den geringen Abmessungen eincs Insektenhirns nicht alle l~egionen 
quanti tat iv erfa~t. Auch kann das Bild durch ,,spontane" Degeneration ge- 
stSrt sein, auf der Kontrollseite kSnnen Antennensegmente abbrechen oder 
Sinneszellen absterben, wobei Axone zugrunde gehen. In  einer neueren Arbeit 
am Thalamus der Katze wurden auch im Kontrollgewebe ohne experimentell 
verursachte Degeneration Axone mit elektronendichtem Material beschrieben 
(Cohen und Pappas, 1969), die nach Ansicht der Verfasser zu gesunden Neu- 
ronen geh6ren. 

Zudem verdeckt der - -  auf den ersten Bliek g/instige - -  massive Effekt 
einer Ausschaltung der ganzen Antenne viele Feinheiten. Auf den Ftihlern yon 
Insekten linden sieh ja Chemorezeptoren mehrerer Funktionstypen, daneben 
Mechano- und Temperaturrezeptoren (Schneider, 1964). Wo die Axone dieser 
verschiedenen Rezeptoren jeweils enden, kann nur durch sorgf~ltige exklusive 
Ausschaltung einzelner Rezeptorgruppen entschieden werden. 

Immerhin ergab sich, dab die Hautmenge der Antennenfasern (die innerhalb 
von 8 Tagen nach der Operation Degenerationseffekte zeigen) in den Glomeruli 
des Deutocerebrum endet. Dies war von cinigen Autoren schon vermutet  worden, 
konnte aber nicht bewiesen werden, da die Antennenfasern nicht bis in die 
Glomeruli hinein zu verfolgen waren (s. bei Bullock und Horridge, 1965). t3ber- 
raschend war der Unterschied zwischen Fliege und Sehabe: euden bei Periplaneta 
(zumindest fast) alle Fasern ipsilateral, so ziehen bei Calliphora sehr viele 
Antennenaxone fiber die Commissur nach contralateral. Auch Power (1946) 
hatte bei Drosophila ~hnliches vermutet.  

Angesichts der groBen Zahl degenerierter Forts~tze im eontralateralen Deuto- 
cerebrum ist anzunehmen, dab auch Axone von Chemorezeptoren dort enden, da 
diese ja den Haupttei l  der Fasern im Antennennerv stellen. MSgliche Konse- 
quenzen einer solchen bilateralen ReprAsentation des Sinneseingangs yon einer 
KSrperseite ffir die Leistungen des Tieres k6nnen bier nur angedeutet werden. 
Bilaterale Verrechnung olfaktoriseher Eing/~nge erfolgt sieher z.B. bei der 
Biene, welche geringe Unterschiede in der Duftkonzentration zwischen links 
und rechts zur Orientierung verwenden kann (Martin, 1964). Auf welchem 
Niveau diese Auswertung erfolgt, bleibt natfirlich often. 

Die Rolle des Seitentraktes (Abb. 3, l l )  ist noch unklar. Sieher ziehen 
darin Axone yon Mechanorezeptoren aus Scapus und/oder Pedicellus (vgl. auch 
Satija, 1958; Power, 1946). Alle diese Sinnesorgane sind wichtig ftir die Infor- 
mation fiber die Stellung der Antennen zum Kopf und dementsprechend, etwa 
bei der Fliege, f/ir die Messung der Wind- bzw. der Fluggesehwindigkeit. Es 
l~13t sich leicht denken, dal3 diese Bahn gleich beim Eintri t t  ins Gehirn etwa 
yon der der Chemorezeptoren getrennt wird. Naeh einer vorsichtigen Seh~tzung 
zeigen einige hundert  meist dfinnere Profile im Seitentrakt Degenerationserschei- 
nungen. In  der GrSl3enordnung s t immt diese Zahl mit  der der Sinneszellen in 
Seapus und Pedicellus fiberein (s. S. 435). Trotzdem ist das kein Beweis, dal3 
nicht doch Axone aus der Region der Antennenbasis in die Glomerufi ziehen. 
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Vielleicht kSnnen hier Untersuchungen an Miickenm/innchen weiter helfen. Bei 
diesen Tieren enth/ilt das Johnstonsche Sinnesorgan besonders viele Sinneszellen, 
die iibrige GeiBel besonders wenige; der Effekt der Ausschaltung des Pedieellus 
w/s also besonders deuthch. Der weitere Verlauf der mechanorezeptorischen 
Bahn in protocerebrale und thorakale Bereiche (Satija, 1958; Power, 1946) 
konnte noch nicht gekl/irt werden, vor allem bleibt often, ob es sich dabei 
wirklich um prim/ire Sinnesfasern handelt. Viele, vor allem auch die besonders 
dicken Fasern im Seitentrakt sind yon der Degeneration nicht betroffen 
(vgl. Abb. 11). Eventuell handelt es sich um Motoneurone zu den Antennen- 
muskeln aus dem ,,motorischen Antennenzentrum" (Sanch6z, 1941). 

Die Lokalisation einer grSBeren Zahl synaptischer Endigungen der Antennen- 
fasern ist vorerst fehlgeschlagen (vgl. S. 437). In einigen F/~llen finder sich 
zwischen dem Profil eines degenerierten Fortsatzes und einem Nachbarelement 
eine Region, in weleher die Membranen der beiden Elemente auf den Abstand 
eines synaptischen Zwischenraums auseinanderweichen. Vesikel, Balkenstrukturen 
und Verdichtungen an den Membranen sind jedoch im dunklen Inhalt des 
degenerierten Fortsatzes nicht erkennbar. So kann nur berichtet werden, dab 
bei der Degeneration mit der Zahl der intakten Faserquersehnitte auch die der 
erkennbaren Synapsen zur/iekgeht. Eine direkte Zuordnung der Synapsentypen 
zu einem Neurontyp ist dabei nicht mSglich. Andererseits wurden in intakten 
Antennenhtigeln haupts/iehheh zwei morphologische Typen von Synapsen mit 
Vesikeln im pr/isynaptischen Profil gefunden: h~ufig die mit pr/isynaptischen 
Balkenstrukturen, was anscheinend mit der Verschaltung auf mehr als ein post- 
synaptisches Element zusammenh/ingt (Abb. 12--16), seltener die ohne solche 
Strukturen (Abb. 17). Angesichts der groBen Zahl einlaufender Antennenfasern 
kann deshalb wohl der Balkentyp diesen zugeordnet werden. 

Der Befund, dab auch noch 8 Tage nach der Operation viele intakte Synapsen 
vorhanden sind, kann zweierlei bedeuten. Entweder tiberlebt eine betr/~chtliche 
Zahl von Faserenden das Abtrennen vom ZellkSrper so lange, oder es handelt 
sich um Endigungen efferenter Verbindungsneurone. Goll (1966) beschreibt 
stark verzweigte Verbindungen zwischen den Glomeruli im Deutocerebrum der 
Ameise, Strausfeld (persSnl. Mitt.) land im Deutocerebrum von Schw/irmern 
reich verzweigte ,,amakrine" Neurone. Allerdings k6nnte es sich in beiden F/illen 
auch um Dendritenb/iume stark verzweigter Neurone zweiter Ordnung der 
Antennenbahn handeln, deren Axone im Tr. olfactorio-globularis nicht ange- 
f/irbt waren. 

Der Feinbau der Synapsen in den Glomeruli des Deutocerebrum entspricht 
den Befunden anderer Autoren. Smith (1967) beschrieb in Augenganghen yon 
Fliegen pr/s und postsynaptisch elektronendichtes Material und pr/isynaptische 
Balkenstrukturen (,,T-shaped structures"). Auch diese zeigen einen Fu$ (,,pillar"); 
die seithchen Forts/itze werden als Deckscheibe (,,disc") gedeutet. Trujillo-Cen6z 
(1965, 1969) fand ebenfalls Zwickelsynapsen in optischen Ganglien yon Fliegen. 
Er konnte durch Impr/ignation mit Phosphorwolframs/iure auch seitliche Fort- 
s/itze an den FiiBen darstellen; die gesamte pr/~synaptische Struktur bezeichnete 
er als ,,osmophilic synaptic ribbon" (vgl. auch die Befunde von Dowling und 
Boycott, 1966 an der S/~ugerretina). Seiner Meinung nach entspricht die r/ium- 
fiche Struktur dieser Gebilde einem Balken mit Kreuzprofil. Lamparter et al. 
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(1969) beschr ieben Mehrfachsynapsen  ( , ,Dyaden"  und andere  sehr spezielle Ver- 
schal tungen)  im Gehirn und T h o r a k a l m a r k  der  Ameise,  in denen ebenfal ls  Balken-  
s t ruk tu ren  auf tauchen.  Nach  Impr / igna t ion  mi t  Phosphorwolf rams/ iure  zeigen 
dicse nach  Ansicht  der  Au to ren  in der  F e i n s t r u k t u r  gewisse ~hn l i chke i t en  mi t  
den ,,dense p ro jec t ions"  in Synapsen  des Zen t ra lne rvensys tems  yon S/iugetieren 
(Gray,  1963). Dor t  bi ldcn die dense projec t ions  an  der  pris  Membran  
cin Git ter ,  dessen hexagona l  angeordne te  Maschen die Wei te  eines synap t i schcn  
Vesikels haben  (Pfenninger  et al., 1969; A k e r t  et al., 1969). 

Synap t i sche  BalkenffiBe im Deu toce rebrum yon Calliphora und Periplaneta 
f inden sich jedoch nur  in den Zwickclsynapsen,  also, wenn mehrere  post-  
synapt i sche  E lemente  vorliegen, und  dor t  nur  im Zwickel,  d a m i t  also wel ter  als 
cinen Vesikeldurchmesser  vone inandcr  cntfernt .  Keines  dieser Kr i t e r i en  t r i f f t  auf 
d i e , , dense  pro jec t ions"  des S/s zu. E ingehende  Unte rsuchungen  an  Schni t t -  
serien und  mi t  besonderen his tochemischcn Methoden  werden zur K1/~rung der  
F e i n s t r u k t u r  und  der  Verschal tungsweise  solcher Synapsen  be i t ragen kSnnen 
und  vor  al lem die F rage  bean twor ten ,  ob cin Zusammenhang  zwischen Balken-  
s t ruk tu ren  und synap t i schen  Vesikeln bes tch t  (vgl. Truji l lo-Cenoz, 1969; Dow- 
ling und  Boycot t ,  1966; Ake r t  et al., 1969). 
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