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Sensory Inputs and Synaptic Connections in the Insect CNS

Experimental Degeneration in the Antennal Afferent Pathway in the
Supraocesophageal Ganglia of Flies and Cockroaches

Summary. Pathways of axons from antennal receptor organs into the brain have been
traced by means of anterograde experimental degeneration in Calliphora vicina and Per:-
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 efc.).

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

Zusammenfassung. Bei Calliphora vicina und Periplaneta americana wurde mit Hilfe
experimentell erzeugter anterograder Degeneration der Verlauf von Axonen antennaler
Rezeptorzellen im Oberschlundganglion verfolgt. Nach Abtrennen einer AntennengeiBel (die
beiden proximalen Segmente bleiben intakt) findet man degenerierte Nervenfortsitze in den
Glomeruli des ipsilateralen Deutocerebrum. Bei Calliphora laufen viele dieser Axone iiber eine
Bahn dorsal des Oesophagus in die Glomeruli des contralateralen Deutocerebrum. Ein groBer
Ast des Antennennerven von Calliphora zieht vorbei an der Region der Glomeruli in posteriore
Regionen des Oberschlundganglions. Nach Abtrennen der ganzen Antenne einschlieBlich der
proximalen Segmente findet sich in diesem Trakt eine grofie Zah]l degenerierter Axone. Die
Synapsen in der Region der Glomeruli dhneln anderen Synapsen, wie sie im Zentralnerven-
system von Insekten bisher beschrieben wurden.

Einleitung
Die Methoden der experimentellen Degeneration erméglichten in den letzten
Jahren in zunehmendem MaBle die Untersuchung verwickelter Verbindungswege
im Nervensystem (Nauta und Gygax, 1954; Fink und Heimer, 1967). Dies gilt
besonders seit dem Einsatz des Elektronenmikroskops, mit dem auch individuelle

* Mit Untgrstiitzung des Schweizerischen Nationalfonds fiir die wissenschaftliche Forschung
Nr. 3807.
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synaptische Kontakte aufgefunden und untersucht werden konnen (Gray und
Hamlyn, 1962; Colonnier, 1954; Walberg, 1964 ; Zusammenfassungen bei Alksne
et al., 1966; Gray und Guillery, 1966). Die Erfolge dieser Methode lassen hoffen,
daB wir auch bei Insekten zu genaueren Kenntnissen nervéser Verbindungen
kommen werden. Im Insektenhirn sind nur wenige Bahnen und Kerngebiete in
groben Umrissen erkennbar. Die oft sehr diinnen Zellfortsidtze enden im dichten
Filz des Neuropils, in dem auch die synaptischen Verbindungen lokalisiert sind.
An diesen feinen und verwickelten Strukturen versagen meist die herkémmlichen
Impriagnations- und Farbemethoden. So gelang es nur wenigen hervorragenden
Spezialisten wie Cajal und seinen Schillern (Cajal und Sanchez, 1915) oder
Zawarzin (1924) an besonders geeigneten Objekten, etwa den hochorganisierten
optischen Ganglien von Fliegen und Schmetterlingen oder dem leicht farbbaren
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 Beitrdge zur Feinstruktur des
Neuropils (Hess, 1959a; Smith, 1967; Trujillo-Cenéz, 1965, 1969; Steiger, 1967).
Ferner gelang Trujillo-Cenéz (1965, 1969) in Diinnschnittserien die Kldrung wich-
tiger Details in der Verschaltung von Seh- und Ganglienzellen des Fliegenauges.

Einige Versuche 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
ermoglichen sogar eine besonders effektive Kombination licht- und elektronen-
mikroskopischer Methoden (Lamparter ef al., 1967). In einer Serie von Semi-
Diinnschnitten werden die von der Degeneration betroffenen Regionen lokalisiert;;
auf zwischengeschalteten 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 Ansétzen, mit Hilfe der experi-
mentellen Degeneration einen bedeutenden Abschnitt der Gehirne von Fliegen
und Schaben zu untersuchen, iiber den bisher wegen besonderer histologischer
Schwierigkeiten nur wenig exakte Angaben existieren: das Deufocerebrum, die
zentrale Eingangsstation wichtiger Sinnesorgane, u.a. der vielen tausend Geruchs-
rezeptoren auf den Antennen. In den Arbeiten Bretschneiders (1914) und bei
Hanstrom (1928) finden sich Angaben iiber das Deutocerebrum von Periplaneta
americana, Power untersuchte (1946) ausfithrlich die Antennenzentren von
Drosophila melanogaster, Satija (1958) das Deutocerebrum von Calliphora erythro-
cephala (s. auch die entsprechenden Kapitel in Bullock und Horridge, 1965, und
Golls Beschreibung des Gehirns von Formica, 1966).

Das Ziel unserer Untersuchung war, die z.T. sehr feinen (bis weniger als 0,1 pm
dicken) Antennenfasern im Oberschlundganglion aufzuspiiren und damit die
Projektionsfelder dieser wichtigen Sinnesorgane zu finden!. Die Antennenzentren
boten sich auBerdem als giinstiges Objekt fir die experimentelle Degeneration an,
da bei einer Ausschaltung der vielen Rezeptorzellen ein massiver, gut erkennbarer

1 Die Rezeptorzellen auf den Antennen sind, wie andere Sinneszellen von Insekten,

(primére) Sinnesnervenzellen, d.h. ein und dieselbe Zelle stellt sowohl sensible Fortsdtze
als auch den zentripetalen Axon.
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Degenerationseffekt im Gehirn zu erwarten war. Mit Fliegen und Schaben
wurden Verteter aus zwei recht verschiedenartigen Insektenordnungen gewéhlt,
denn es erwies sich als sinnvoll, schon zu Anfang Vergleiche iiber die Organisations-
prinzipien bei mehreren Arten anzustellen. Zudem ergab sich die Moglichkeit,
bestimmte Fragestellungen am jeweils giinstigen Objekt zu studieren.

Material und Methodik

1. Lichtmikroskopie. Die Gehirne von Periplaneta americana und Calliphora wvicing
(= erythrocephala) wurden in alkoholischer Bouinscher Losung fixiert, éiber Alkohol und
Benzol in Paraplast eingebettet und in Serien von (10—20 pm dicken) Schnitten zerlegt.
Die Impragnation mit Silberalbumin und Goldchlorid (nach Bodian, modifiziert von Zies-
mer, 1951) oder die Firbung mit Azan nach Heidenhain erfolgten am entwisserten Schnitt.

2. Degeneration. Den frisch geschlipften bzw. gehduteten Imagines wurden in CO,-
Narkose Teile einer Antennengeillel oder eine ganze Antenne abgetrennt. Die Tiere wurden
bei Zimmertemperatur in Plastikgefiflen gehalten und mit Futter sowie Wasser versorgt.
Sie zeigten keine auffilligen Stérungen beim Fressen und Umbherlaufen, 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)aldehydlosung in 0,1M Phosphatpuffer (pH 7,4)
fur 2 Std bei Zimmertemperatur fixiert, bei 4° C in Phosphatpuffer (0,2 M+6,8% Sac-
charose) mindestens 6 Std ausgewaschen, darauf in 2%iger Losung von OsO, in Veronal-
acetatpuffer (pH 7,4, nach Palade) + 6.8% Saccharose bei 4° C etwa 2 Std nachfixiert und
imprégniert. AnschlieBend wurden sie in der Alkoholreihe entwissert und éiber 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 um). In der kritischen Region wurden zwischen diese Semi-Diinnschnitte
Ultradinnschnitte eingeschoben (Interferenzfarbe silbergrau) und auf dem Objekttriger
2 Std mit gesdttigter wiallriger Losung von Uranylacetat (Watson) und anschlieBend
1/, Std mit Bleihydroxid (Karnovsky, Methode B) gefirbt (s. Steiger, 1967). Fiir Ubersichts-
bilder wurden die Schnitte auf Formvar-beschichtete Lochobjekttriger aufgezogen, fiir
hoch auflésende Aufnahmen auf folienlose Netzobjekttriger. Die Photographien wurden
bei 1100—40000facher PrimérvergréBerung im Siemens Elmiskop I aufgenommen.

Die Farbung mit Wismutiodid erfolgte nach dem Rezept von Pfenninger ef al. (1969).

Ergebnisse

1. Bau des Deutocerebrum

1. Periplaneta americana (Abb. 1). Die beiden Antennenhiigel liegen beider-
seits des Oesophagus ventral des Protocerebrum (P). AuBerlich sind sie gut als
nach frontal und leicht lateral vorstehende Halbkugeln (Durchmesser ca. !/, mm)
erkennbar. Der Antennennerv (N) erreicht den Hiigel von frontal-lateral, den
Hauptanteil der Fasern stellen die Axone der Sinneszellen von ca. 45000 Sinnes-
haaren auf der Antennen. Ein GroBteil dieser Sinneshaare sind Chemorezeptoren ;
je nach Typ finden sich 2 bis 3, manchmal mehr Sinneszellen pro Haar. Der
Verlauf der diinnen Antennenfasern kann im Einzelnen im Lichtmikroskop nicht
verfolgt werden.

Die auffilligsten Strukturen im Deutocerebrum sind die Glomeruli (@), kugelige
Gebilde von 30-—100 pm Durchmesser, die zum Rand des Antennenhiigels hin
dichter, im Inneren mehr lose verstreut zwischen Faserziigen liegen. Im Elek-
tronenmikroskop stellen sich diese Strukturen als Knéduel dicht zusammen-
liegender, meist feiner Fortsitze heraus (vgl. Abb. 6).
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Abb. 1. Periplaneta americana, Frontalschnitt durch das Oberschlundganglion. ¢ Bahn zwischen

den beiden Seiten des Deutocerebrum, CP Corpora pedunculata, D Deutocerebrum, ¢ Glo-

merulus, N Antennennerv, 770 Tr. olfactorio-globularis, Z Zellgruppe (s. Text). Silber-
impridgnation nach Bodian (Mod. nach Ziesmer, 1951), Maf3stab 500 ym. Vergr. 1:64

Abb. 2. Calliphora vicina, Horizontalschnitt durch die mittlere Hirnregion in Hohe des
Zentralkorpers (ZK). Bezeichnungen und Farbung wie in Abb.1 , MaBstab 200 pm.
Vergr. 1:185
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Abb. 3. Calliphora vicina. Horizontalschnitt durch das Deutocerebrum, leicht in die Frontal-

ebene gekippt. @ Glomerulus, O Oesophagus, ST’ Seitentrakt des Antennennervs. Der Pfeil

markiert die Schnittebene in der Abb. 11. Férbung wie in Abb. 2, MaBstab 175 pm.
Vergr. 1:125

Abb. 4. Deutocerebrum von Calliphora vicina. Linkes Bild: lateral gelegene Zellgruppe (Z)
mit Ausliufern zu den Glomeruli (). Rechtes Bild: Beginn des Tr. olfactorio-globularis (7'0)
zum Protocerebrum (vgl. Abb. 1). Farbung wie in Abb. 2, MaBstab 100 pm. Vergr. 1:280

Im dorsal-lateralen Winkel zwischen Protocerebrum und Deutocerebrum, dicht
an den groBen Tracheen zwischen diesen Hirnteilen, liegt eine Gruppe von
Zellen (Z), deren Ausldufer z.T. in die Glomeruliregion ziehen. Einige Zellen in
diesem Verband zeigen nach Abtrennen des Antennennerven dicht am Gehirn
deutliche Anhdufung von RNS-haltigem Material um die Kernregion (Nachweis
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Abb. 5. Periplaneta americana. Antennenhiigel des Deutocerebrum, fixiert 3 Tage nach dem
Abtrennen der rechten Antennengeilel. Oben: rechter Antennenhiigel; man beachte die
dunklen Punkte in den Glomeruli (Konglomerate degenerierten Materials). Unten: linker
Antennenhiigel ohne Degenerationserscheinungen. ¢ Glomerulus. Osmiumimprégnation, Epon-
schnitt (ca. 1um dick). Aufnahme bei Phasenkontrastbeleuchtung. MaBstab 250 ym.
Vergr. 1:170

mit der Pyronin-Malachitgriin-Technik von Baker und Williams, nach Cohen und
Jacklet, 1967). Dies 14t vermuten, dal es sich um efferente Neurone (vielleicht
zu den Antennenmuskeln) handelt.
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Zwischen der Pilzkorperregion (PK) des Protocerebrum und der Region der
Glomeruli im Antennenhugel verldauft ein méachtiger Strang mit dickeren Fasern
(Abb. 1, TO =Tr. olfactorio-globularis), zwischen den beiden Hélften des Deuto-
cerebrum ein diinner Trakt dorsal des Oesophagus (Abb. 1, €' =Commissur).

2. Calliphora vicina (Abb. 2—4). Hier liegen die Antennenhiigel (Durchmesser
ca. !/;mm) etwas tiefer in das Gehirn eingesenkt zu beiden Seiten des
Schlunddurchtritts (Abb. 3, 0). Das ganze Gehirn ist durch die starke Entwick-
lung der Augenganglien mehr in die Breite gezogen, der zentrale Teil nimmt,
verglichen mit der Schabe, einen relativ kleinen Raum ein. Die Glomeruli (G,
Durchmesser zwischen 30 und 60 pm) liegen dicht aneinander wie in einer Kugel-
schale um das Zentrum des Deutocerebrum; dort hinein ziehen Fasern aus einer
lateral liegenden Zellgruppe (Abb. 2 und 4, Z). Bei Fliegen lassen sich dickere
Fasern mit vielen Verzweigungen, wahrscheinlich sekundéire Fasern, in den Glome-
ruli erkennen (Abb.2 und 4). Die Verbindung zum Protocerebrum (Abb. 4,
TO) entspringt in der Region der Glomeruli. Besonders auffillig ist bei Fliegen
eine michtige Bahn zwischen den beiden Hirnhéilften dorsal des Oesophagus
(Abb. 2, C), deren ventraler Abschnitt viele sehr diinne (ca. 0,1 pm im Durch-
messer) Fasern enthélt. Wie sich in Degenerationsversuchen zeigt, handelt es
sich dabei z.T. um primére Sinnesfasern aus den Antennen (vgl. Abb.9). Der
Antennennerv (N) zieht von frontal zum Deutocerebrum. Er enthilt motorische
Axone zu den Antennenmuskeln und Fasern aus verschiedenen Sinnesorganen:
1. von einigen tausend Sinneshaaren auf dem Funiculus (dem Hauptsegment der
Antenne); ein GroBteil davon sind Chemorezeptoren, 2. von mehreren hundert
Sinneszellen des Johnstonschen Sinnesorgans in einem besonderen Segment an
der Antennenbasis, dem Pedicellus (diese Rezeptoren spiclen als Anzeiger der
Fluggeschwindigkeit eine wichtige Rolle), 3. von anderen Mechanorezeptoren an
Pedicellus und Scapus (einem anderen Segment an der Antennenbasis) sowie
in den Gelenken zwischen den Antennensegmenten und im Gelenk zwischen
Koptf und Antenne.

Lateral an der Region der Glomeruli vorbei lduft nach posterior ein starker
Ast des Antennennerven mit z.T. dicken Fasern (Abb. 3, ST').

I1. Erscheinungsbild der Degeneration

Bereits 6 Std nach der Operation findet 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 gefiillt, der Gewebsverband ist jedoch weitgehend erhalten. 3 Tage nach
der Operation treten zahlreiche typische kugelige Konglomerate aus dichtem
Material auf, in denen noch schattenhaft Vesikel, Membranstiicke und Reste von
Mitochondrien erkennbar sind (Abb. 7). Der Gewebsverband zeigt jetzt groBere
Liicken, z.T. Lécher; Gliamaterial ist haufiger zu beobachten als in gesundem
Gewebe, zuweilen findet sich eine groBere Menge der abgekugelten Korper 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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Abb. 6 u. 7
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Milburn (1969) und vor allem Lamparter u. Mitarb. (1967) beschreiben aus-
fiibrlich ganz dhnliche 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). Vorldufig konnten
degenerierte prasynaptische Endigungen auch im Elektronenmikroskop nur sehr
selten ausgemacht werden. Entweder erschien die synaptische Region pra- und
postsynaptisch intakt oder die Dichte des degenerierenden Materials liel keine
Auflosung charakteristischer synaptischer Strukturen mehr zu (vgl. Abschnitt IV).
Die héufig in degenerierten Fortsidtzen auftretenden Vesikel (vgl. Abb. 7) konnen
lediglich als Indiz dafiir gelten, daB in der Nédhe eine synaptische Verbindung
liegt.

I11. Verlauf der Antennenfasern 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 nédchster Umgebung Degenerationen auf (Abb. 5 und 6). Sie sind ganz
auf den ipsilateralen Antennenhiigel beschrénkt; in anderen Hirnteilen wurden
keine auffilligen Ansammlungen von degenerierten Axonen gefunden (vgl.
Diskussion). Es mufl daher angenommen werden, dafl zumindest die Mehrzahl
der Antennenfasern im Bereich der Glomeruli endet.

2. Calliphora. a) Nach Abtrennen einer Antenne bis auf die beiden proxi-
malen Segmente (Scapus und Pedicellus) finden sich Degenerationen 1.im
Antennennerv, 2. ipsi- und contralateral in den Glomeruli des Deutocerebrum
sowie deren nachster Umgebung (Abb. 8 und 11) und 3. in der Commissur zwischen
den beiden Antennenhiigeln (Abb.2, C, und Abb.9). SchlieBt man massive
transneurale Degeneration aus, so bedeutet dieser Befund, dal} Sinnesfasern aus
dem Antennennerv an den ipsilateralen Glomeruli vorbei durch die Commissur
in das kontralaterale Deutocerebrum ziehen.

Wie Ubersichtsbilder bei schwicherer VergroBerung zeigen, liegen die degene-
rierten Antennenfasern randstindig in den Glomeruli; zum Zentrum des Glome-
rulus hin finden 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 Full von dicken Fasern
gebildet wird.

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

Abb. 6. Periplaneta americana. Glomerulus im rechten Deutocerebrum, fixiert 3 Tage nach

Abtrennen der rechten Antennengeifie]l. 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 AntennengeiBel fixiert, Einzel-

profile im Gewebsverband mit elektronendichtem Material (Pfeile). Rechts: 3 Tage nach der
gleichen Operation. D Material degenerierter Fasern. MaBstab 1 um. Vergr. 1:22000

29b Z. Zellforsch., Bd. 103
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Elementen. Vielleich handelt es sich um Enden efferenter Fasern an sekundéren
Neuronen (vgl. Diskussion).

b) Nach Abtrennen der ganzen Antenne samt Scapus und Pedicellus treten
Degenerationen auch in dem bisher nicht betroffenen grofien Seitentrakt auf
(Abb. 3, ST, und Abb. 11) und zwar vorwiegend in den diinneren Axonen. Es
ist schwierig zu erkennen, ob auch in den Glomeruli jetzt mehr degenierende
Fasern vorliegen, denn ein Zuwachs um einige hundert 14t sich bei den insge-
samt mehreren tausend nicht feststellen. Sicher ziehen also Axone der Antennen-
basis am Antennenhiigel vorbei, evtl. in Gebiete auBlerhalb des Deutocerebrum;
ob es sich um die Axone des Johnstonschen Organs oder um andere Mechano-
rezeptoren in den Gelenken oder um beide handelt, muf} offen bleiben.

1V. Synapsen im Bereich der Qlomeruli (Abb. 12—18)

Die synaptischen Kontakte im Bereich der Glomeruli im Deutocerebrum von
Calliphora und Periplaneta zeigen nach Fixierung in Glutaraldehyd-Osmium und
Farbung mit Bleihydroxid und Uranylacetat die charakteristischen Merkmale
zentraler Synapsen von Insekten (vg. Hess, 1959; Smith, 1967; Steiger, 1967,
Trujillo-Cendz, 1965, 1969; Lamparter ef ., 1969): Der Intercellularraum ist
zwischen pri- und postsynaptischen Elementen auf 150-—200 A erweitert und mit
elektronendichtem Material ausgefillt. Pra- und postsynaptisch finden sich dichte
Struktaren in Nihe und an der Membran (Abb. 12-—16). Meist zeigt sich auch
deutliche Polarisation durch Ansammlungen ,klarer Vesikel (Durchmesser
zwischen 300 und 600 A) auf der einen Seite (Abb. 12, 13, ,,p* in Abb. 17).
Ein Grofiteil dieser Vesikel farbt sich deutlich mit Zinkiodosmium nach der
Methode von Akert und Sandri (1968), manche lassen sich nur wenig oder gar
nicht imprégnieren. Da neuerdings Zweifel an einer Spezifitdt der Zinkiodosmium-
Farbung fiir Acetylcholin geduBert wurden (vgl. Akert und Sandri, 1968;
Lamparter et al., 1969), kann diese Impriagnation vorerst nur einer besseren
Darstellung der Vesikel und dem leichteren Auffinden von synaptischen Ver-
bindungen dienen.

Ist ein prasynaptisches Element mit mehreren postsynaptischen verschaltet
(vgl. Abb. 12 und 13), finden sich im prasynaptischen Profil meist elektronen-
dichte Balkenstrukturen in der Nahe oder im Kontakt mit der prasynaptischen
Membran (B in den Abb. 12—16). Als haufigste Form dieser Gebilde im Deuto-
cerebrum von Calliphora erscheint im Diinnschnitt ein dicker ,,FuBl* mit langen,

Abb. 8. Calliphora wvicing. 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 Mitte sowie die dickeren Fortsitze am Stiel des Glomerulus

(rechts oben). Das Neuropil erscheint feiner als das der Schabe (vgl. Abb. ). MaBstab 10 pm.
Vergr. 1:2200

Abb. 9. Calliphora vicina. Léngsschnitt 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 35 pm. Vergr. 1:8500

Abb. 10. Calliphora vicina, Glomeruliregion im Deutocerebrum, 3 Tage nach dem Abtrennen
einer Antenne fixiert. Dunkle Glia mit Konglomeratkugeln. Mafistab 3 um. Vergr. 1:8800



Abb. 11. Calliphora vicina. Querschnitt durch den Seitentrakt (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. Mafistab 20 um.
Vergr. 1:17000
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Abb. 12. Calliphora vicina, synaptische Verbindung im Bereich der Glomeruli des Deutocere-

brum. Beachte die dichte Langsstruktur (B) parallel zur synaptischen Membran auf der prasynap-

tischen Seite und die Zahl der postsynaptischen Elemente (I—4). MaBstab 0,23 um.
Vergr. 1: 90000
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Abb. 13. Calliphora vicina, synaptische Endigung gegeniiber mehreren postsynaptischen Ele-
menten. Elektronendichtes Material auf beiden Seiten der Synapse (Pfeile), prasynaptische
Balkenstrukturen (B). MaBstab 0,26 um. Vergr. 1:100000

Abb. 14. Calliphora vicina, synaptische Verbindung im Deutocerebrum. In der prasynaptischen
Balkenstruktur (B) sind 2 Fufle durch Seitenfortsitze verbunden. MaBstab 0,25 pm.
Vergr. 1:120000

Abb. 15. Periplaneta americana, synaptische Verbindung im Deutocerebrum. Prisynaptische
Balkenstruktur (B) mit FuB und seitlichen Fortsitzen. Mafistab wie Abb. 14.
Vergr. 1:120000
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Abb. 16. Calliphora vicina, synaptische Kontaktstelle, pra- und postsynaptisch elektronen-
dichtes Material, prisynaptisch dichte Strukturen (B). Wismutimpréignation, MaBstab 0,25 um.
Vergr. 1:116000

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

leicht geschwungenen seitlichen Fortsitzen. Der FuB sitzt meist der prasynap-
tischen Membran unmittelbar auf (Abb. 13 und 15). Zuweilen sind zwei FiBe
durch ihre Fortsitze verbunden (Abb. 14), in anderen Fillen liegen Lingsleisten
parallel zur prasynaptischen Membran (Abb. 12). Solche Fiile finden sich stets
gegeniiber derjenigen Region, in der zwei postsynaptische Elemente aneinander-
stollen (Abb. 13, 14, 16); die drei Elemente bilden dort eine Art Zwickel. Viel-
fach findet man eine ganze Reihe von recht kleinen postsynaptischen Elementen
gegeniiber einem prasynaptischen (Abb. 12 und 13).

Nach Wismut-Impragnierung (nach der Methode von Pfenninger ef al., 1969)
treten die Membranen als helle Linien ungefirbt neben dem pré- und post-
synaptischen elektronendichten Material in Membrannihe hervor, die Fillung im
synaptischen ,,Spalt erscheint ebenfalls sehr dicht (Abb. 16). Die Lage der
besonders dichten Gebilde an Zwickeln (,,B* in Abb. 16) und die Ahnlichkeit
in Form und GréBe sprechen dafiir, dal es sich dabei um Fufle von prasynap-
tischen Balkenstrukturen handelt.

Diskussion

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 quantitativ aus-
werten. Die Mingel der hier angewandten Methode zeigen sich dort, wo die
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Stiarke etwa der Silberfirbung liegt: bei der Darstellung individueller Faser-
verliufe. Im diinnen Gewebsschnitt fir die Untersuchung im Phasenkontrast
lassen sich einzelne Fasern unterhalb einer bestimmten Querschnittsgrofe nicht
mehr gut verfolgen. So bleibt die Stichprobe mit dem Elektronenmikroskop,
die selbst bei den geringen Abmessungen eines Insektenhirns nicht alle Regionen
quantitativ erfaft. Auch kann das Bild durch ,,spontane’ Degeneration ge-
stért sein, auf der Kontrollseite konnen 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 gehoren.

Zudem verdeckt der — auf den ersten Blick giinstige — massive Effekt
einer Ausschaltung der ganzen Antenne viele Feinheiten. Auf den Fiihlern von
Insekten finden sich ja Chemorezeptoren mehrerer Funktionstypen, daneben
Mechano- und Temperaturrezeptoren (Schneider, 1964). Wo die Axone dieser
verschiedenen Rezeptoren jeweils enden, kann nur durch sorgfiltige exklusive
Ausschaltung einzelner Rezeptorgruppen entschieden werden.

Immerhin ergab sich, daf3 die Hautmenge der Antennenfasern (die innerhalb
von 8 Tagen nach der Operation Degenerationseffekte zeigen) in den Glomeruli
des Deutocerebrum endet. Dies war von einigen 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). Uber-
raschend war der Unterschied zwischen Fliege und Schabe: enden bei Periplaneta
(zumindest fast) alle Fasern ipsilateral, so ziehen bei Calliphora sehr viele
Antennenaxone iiber die Commissur nach contralateral. Auch Power (1946)
hatte bei Drosophila dhnliches vermutet.

Angesichts der groflen Zahl degenerierter Fortsitze im contralateralen Deuto-
cerebrum ist anzunehmen, dal auch Axone von Chemorezeptoren dort enden, da
diese ja den Hauptteil der Fasern im Antennennerv stellen. Mogliche Konse-
quenzen einer solchen bilateralen Reprisentation des Sinneseingangs von einer
Korperseite tir die Leistungen des Tieres kénnen hier nur angedeutet werden.
Bilaterale Verrechnung olfaktorischer Eingdnge erfolgt sicher 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 natiirlich offen.

Die Rolle des Seitentraktes (Abb.3, 11) ist noch unklar. Sicher ziehen
darin Axone von Mechanorezeptoren aus Scapus und/oder Pedicellus (vgl. auch
Satija, 1958; Power, 1946). Alle diese Sinnesorgane sind wichtig fiir die Infor-
mation tber die Stellung der Antennen zum Kopf und dementsprechend, etwa
bei der Fliege, fir die Messung der Wind- bzw. der Fluggeschwindigkeit. Es
laBt sich leicht denken, dafl diese Bahn gleich beim Eintritt ins Gehirn etwa
von der der Chemorezeptoren getrennt wird. Nach einer vorsichtigen Schitzung
zeigen einige hundert meist diinnere Profile im Seitentrakt Degenerationserschei-
nungen. In der GroBenordnung stimmt diese Zahl mit der der Sinneszellen in
Scapus und Pedicellus iiberein (s. S. 435). Trotzdem ist das kein Beweis, dal}
nicht doch Axone aus der Region der Antennenbasis in die Glomeruli ziehen.
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Vielleicht konnen hier Untersuchungen an Miickenménnchen weiter helfen. Bei
diesen Tieren enthélt das Johnstonsche Sinnesorgan besonders viele Sinneszellen,
die iibrige Geilel besonders wenige; der Effekt der Ausschaltung des Pedicellus
wire also besonders deutlich. Der weitere Verlauf der mechanorezeptorischen
Bahn in protocerebrale und thorakale Bereiche (Satija, 1958; Power, 1946)
konnte noch nicht geklirt werden, vor allem bleibt offen, ob es sich dabei
wirklich um primére Sinnesfasern handelt. Viele, vor allem auch die besonders
dicken Fasern im Seitentrakt sind von der Degeneration nicht betroffen
(vgl. Abb. 11). Eventuell handelt es sich um Motoneurone zu den Antennen-
muskeln aus dem ,,motorischen Antennenzentrum‘* (Sanchéz, 1941).

Die Lokalisation einer groBeren Zahl synaptischer Endigungen der Antennen-
fasern ist vorerst fehlgeschlagen (vgl. S.437). In einigen Féillen findet sich
zwischen dem Profil eines degenerierten Fortsatzes und einem Nachbarelement
eine Region, in welcher 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, daf
bei der Degeneration mit der Zahl der intakten Faserquerschnitte auch die der
erkennbaren Synapsen zuriickgeht. Eine direkte Zuordnung der Synapsentypen
zu einem Neurontyp ist dabei nicht moglich. Andererseits wurden in intakten
Antennenhiigeln hauptsichlich zwei morphologische Typen von Synapsen mit
Vesikeln im préisynaptischen Profil gefunden: héufig die mit pridsynaptischen
Balkenstrukturen, was anscheinend mit der Verschaltung auf mehr als ein post-
synaptisches Element zusammenhangt (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, da3 auch noch 8 Tage nach der Operation viele intakte Synapsen
vorhanden sind, kann zweierlei bedeuten. Entweder iiberlebt eine betrachtliche
Zahl von Faserenden das Abtrennen vom Zellkorper so lange, oder es handelt
sich um Endigungen efferenter Verbindungsneurone. Goll (1966) beschreibt
stark verzweigte Verbindungen zwischen den Glomeruli im Deutocerebrum der
Ameise, Strausfeld (personl. Mitt.) fand im Deutocerebrum von Schwirmern
reich verzweigte ,,amakrine” Neurone. Allerdings konnte es sich in beiden Fillen
auch um Dendritenbdume stark verzweigter Neurone zweiter Ordnung der
Antennenbahn handeln, deren Axone im Tr. olfactorio-globularis nicht ange-
farbt waren. .

Der Feinbau der Synapsen in den Glomeruli des Deutocerebrum entspricht
den Befunden anderer Autoren. Smith (1967) beschrieb in Augenganglien von
Fliegen préa- und postsynaptisch elektronendichtes Material und prasynaptische
Balkenstrukturen (,,T-shaped structures*’). Auch diese zeigen einen Ful (,,pillar);
die seitlichen Fortsidtze werden als Deckscheibe (,,disc*) gedeutet. Trujillo-Cendz
(1965, 1969) fand ebenfalls Zwickelsynapsen in optischen Ganglien von Fliegen.
Er konnte durch Imprignation mit Phosphorwolframséure auch seitliche Fort-
sitze an den Fiilen darstellen; die gesamte prasynaptische Struktur bezeichnete
er als ,,osmophilic synaptic ribbon“ (vgl. auch die Befunde von Dowling und
Boycott, 1966 an der Sdugerretina). Seiner Meinung nach entspricht die rdum-
liche Struktur dieser Gebilde einem Balken mit Kreuzprofil. Lamparter et al.
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(1969) beschrieben Mehrfachsynapsen (,,Dyaden® und andere sehr spezielle Ver-
schaltungen) im Gehirn und Thorakalmark der Ameise, in denen ebenfalls Balken-
strukturen auftauchen. Nach Impréignation mit Phosphorwolframsiure zeigen
diese nach Ansicht der Autoren in der Feinstruktur gewisse Ahnlichkeiten mit
den ,,dense projections in Synapsen des Zentralnervensystems von Sdugetieren
(Gray, 1963). Dort bilden die dense projections an der présynaptischen Membran
ein Gitter, dessen hexagonal angeordnete Maschen die Weite eines synaptischen
Vesikels haben (Pfenninger et al., 1969; Akert et al., 1969).

Synaptische Balkenfiile im Deutocerebrum von Calliphora und Periplaneta
finden sich jedoch nur in den Zwickelsynapsen, also, wenn mehrere post-
synaptische Elemente vorliegen, und dort nur im Zwickel, damit also weiter als
einen Vesikeldurchmesser voneinander entfernt. Keines dieser Kriterien trifft auf
die ,,dense projections‘‘ des Sdugetiers zu. Eingehende Untersuchungen an Schnitt-
serien und mit besonderen histochemischen Methoden werden zur Klirung der
Feinstruktur und der Verschaltungsweise solcher Synapsen beitragen kénnen
und vor allem die Frage beantworten, ob ein Zusammenhang zwischen Balken-
strukturen und synaptischen Vesikeln besteht (vgl. Trujillo-Cenoz, 1969; Dow-
ling und Boycott, 1966; Akert et al., 1969).
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