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Electron Microscopic Studies o/ the Pineal  Organ in Passer domesticus 

Summary. The pineal organ of Passer domesticus contains cells with an inner segment, 
rich in mitochondria, from which a bulbous 9 -4- 0 type cilium originates. These cilia are often 
grouped together and may form 200/~ thick lamellae. Concentric or irregular whorl-like 
lamellar complexes arise from a number of such cilia. The structure of the bulbous cilia 
corresponds to that  of early developmental stages of the photoreceptor outer segment. The 
characteristic membrane invaginations of the retinal cones are absent in the bulbous cilia 
of the avian pineal organ; the ]amellar complexes have a position ectopic to the cilia. 
Signs of degeneration are present at the lamellar bodies. The degenerated forms resemble 
structures that  arise from disintegrating outer segment plates in the pineal photoreceptor 
cells of lower vertebrates. The receptor-like pinealocytes of P. domesticus appear rudimentary 
when compared with the fully differentiated pineal sensory cells. Definitive functional 
interpretations are not possible from such morphological comparisons. In the pineal stalk of 
P. domesticus, nerve tracts are present consisting of unmyelinated fibers of 0.12--1.50 ~m 
diameter. These nerve tracts differ from autonomic nerves that  traverse perivascularly the 
connective tissue of the pineal capsule and in places enter the pineal organ. In the 
pineal organ of P. domesticus, a cell type is also found containing 800--1,200 A diameter 
granular vesicles which originate in the Golgi complex. The electron microscopic and 
neurohistological findings are discussed with reference to experiments by Gaston and 
Menaker (i. e. the effect of pinealeetomy on the circadian locomotor rhythm of P. domesticus) 
and to electrophysiological results of Ralph and Dawson. Since, according to Menaker, the pineal 
organ of P. domesticus "is  a crucial component of the endogenous time-measuring system", 
questions concerning the presence of a sensory apparatus and secretory activity in this 
organ assume a special significance. 

Key-Words: Pineal organ -- Passer domesticus - -  Receptor-like and secretory pineal- 
ocytes - -  Innervation. 

Zusammen/assung. Das Pinealorgan yon Passer domesticus enth~lt Zellen mit  innenglied- 
artigem mitochondrienreichen Stilt, der eine bulbSse Zilie mit 9 ~-0 Zilienfibrillen ent- 
sender. Randzipfel solcher Zilien, die vielfaeh in Gruppen anzutreffen sind, kSnnen sieh in 
etwa 200 A starke Lamellen fortsetzen. Konzentrische und wirbelfSrmige Lamellenzfige, die 
von mehreren solchen Zilien ausgehen, bilden im Lumen ,,markscheidenartige" oder auch 
ungeordnete Membranenkomplexe. Ein direkter Zusammenhang mit Zilien konnte nur bei 
einem Teil dieser LamellenkSrper ermittelt  werden. Der Bauplan der bulb5sen Zilien ent- 
spricht den frfihen Entwicklungsstadien des Photorezeptoren-Aullengliedes. Es fehlen aber die 
ffir die letzteren so charakteristischen Membraninvaginationen; die Lamellenkomplexe der 
Vogelepiphyse haben eine ektopische Lage zur bulbSsen Zilie. Oft linden sich an den 
LamellenkSrpern Degenerationszeichen. Diese degenerativ ver~nderten Strukturen erinnern 

* Ultrastruktur des Pinealorgans (Ayes)11. Mit Unterstfitzung durch die Deutsche 
Forschungsgemeinschaft. 

** Eine kurze Zusammenfassung der Ergebnisse wurde im "Seminar on Hypothalamic and 
Endocrine Functions in Birds", Tokio (19.--24. Mai 1969), vorgetragen. 
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an die Gebilde, die in den pinealen Lichtsinnesorganen der niederen Vertebraten aus zer- 
fallenden Au~engliedpl~ttchen hervorgehen. Im Vergleich zu voll differenzierten pinealen 
Sinneszellen erscheinen die rezeptoren~ihnlichen Pinealocyten yon P. domesticus rudiment~r. 
Definitive funktionelle Schliisse sind aus solchen morphologischen Vergleichen aber nicht 
mSglich. Im Epiphysenstiel von P. domesticus verlaufen kr~ftige Nervenbahnen, die im 
Material dieser Studie ausschliel]lich aus marklosen Nervenfasern (Durchmesser 0,12--1,5 ~zm) 
bestehen. Diese Faserzfige sind yon autonomen Nervenst~mmchen zu unterscheiden, die 
perivascul~ir die bindegewebige Hiille des Pinealorgans durchsetzen und stellenweise an das 
Parenchym vordringen. Im Pinealorgan yon P. domesticus findet sich auch ein Pinealocyten- 
typ mit 800--1200 .~ groBen granulierten Vesikeln, die im Golgi-Apparat dieser Zellen ent- 
stehen. Die elektronenmikroskopischen und neurohistologischen Befunde werden mit Hin- 
weis auf verhaltensphysiologische (Gaston und Menaker) und elektrophysiologische (Ralph 
und Dawson) Ergebnisse diskutiert. Da das Pinealorgan yon P. domesticus nach Menaker 
eine zentrale Komponente der ,,biologischen Uhr" beherbergt, sind Fragen nach einem 
sensorischen Eigenapparat und nach der sekretorischen Aktivit~t dieses Organs besonders 
aktuell. 

Einleitung 
Die Grundzfige der Fragestellung, die den Feinbau der Vogelepiphyse und 

seine funktionelle Bedeutung zum Gegenstand hat, wurden bereits yon Oksche, 
Morita und Vaupel-von Harnack (1969) er6rtert. Diese erste Mitteilung war dem 
Pinealorgan der Taube gewidmet. I m  Vergleich zur Taube repr~sentiert das 
Pinealorgan yon Passer domesticus einen primitiveren, sackartigen Typ der Vogel- 
epiphyse; es wurde yon uns bereits frfiher elektronenmikroskopisch untersucht 
(Oksche und Vaupel-von Harnack,  1963/1965, 1966; Oksche, 1968). 

Der erste Eindruck war, dab der pineale Sinnesapparat des Sperlings ausge- 
sprochen rudiment~r ist (Oksche und Vaupel-von Harnack,  1963/1965, 1966). 
In  sp~teren systematischen, das Organ stufenweise analysierenden Untersuchun- 
gen (Oksche, 1968) wurden dann auch noeh besser erhaltene Zellen yore Rezep- 
tor typ und marklose, im Neuropil verlaufende Nervenfaserstr~nge entdeckt 
(Oksche, 1968). Diese Strukturen stehen im Mittelpunkt der neuen Studien, die 
die Innervationsfrage (vgl. Quay und Renzoni, 1963, 1967) auch mit neuro- 
histologischer Methodik zu 15sen versuchen. Ueck (1969a) wird diese Befunde mit 
weiteren fluoreszenzmikroskopischen, neurohistologischen und elektronenmikro- 
skopischen Beobachtungen erg~nzen und vor allem die Frage einer afferenten 
Verbindung mit dem Zentralnervensystem prfifen. 

Das Pinealorgan des Sperlings beherbergt zwar nicht den yon Menaker 
(1968a, b, 1969) beschriebenen extraretinalen Photorezeptor, es spielt aber eine 
zentrale Rolle im endogenen System der Zeitmessung (Gaston und Menaker, 
1968, 1969). Seine besondere Leistung ist in der Wahrung des circadianen loko- 
motorischen Rhythmus unter konstanten Bedingungen (z.B. in konstanter 
Dunkelheit) zu erblicken. Noch often ist die Frage, wie das Licht hierbei auf das 
Pinealorgan wirkt. Zur Diskussion steht neben einer primi~ren Lichtempfindlich- 
keit des Parenchyms (vgl. den negativen elektrophysiologischen Befund yon 
Ralph und Dawson, 1968) auch eine Beeinflussung fiber das autonome (sympa- 
thische) Nervensystem. 

Material und Methodik 
Die elektronenmilcroskopischen Abbildungen der Arbeit stammen vom Pinealorgan (Epi- 

physis eerebri) eines Sperlings (Passer domesticus, Prot.-Nr. 16/67), das aus unserem 
Material (vgl. Ueck, 1969a) fiir systematische Studien ausgew~ihlt wurde. Von allen Teilen 
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dieses Organs liegen Schnittstufen vor. Im einzelnen sind die folgenden Angaben zur Technik 
zu beachten: 3 rain nach Dekapitierung war das Pinealorgan in situ auf einer SeRe voll- 
st~ndig freigelegt. Es wurde dureh Auftropfen von 5%igem Glutaraldehyd (angesetzt mit 
Phosphat-Puffer nach SSrensen; pH 7,4) anfixiert, im Laufe von weiteren 8 min unter der 
Binokularlupe herauspr~ipariert und fiir 50 min in die Fixierungsfliissigkeit eingelegt. Auf ein 
mehrmaliges Auswaschen und Aufbewahrung in Phosphat-Saccharose-Puffer folgte Nachbe- 
handlung mit l%igem phosphatgepuffertem OsO 4. Nach Entw~tsserung in aufsteigender 
Alkoholreihe wurde das Organ in Epon eingebettet. Anfertigung der Diinnschnitte mit 
LKB-Ultratome, Bleikontrastierung nach Karnovsky; Aufnahmen am Siemens-Elmiskop I, 
Strahlspannung 60 kV. 

Lichtmikroskopische Kontrolle der Schnittstufen (Ultramikrotom-Dickschnitte) mit 
Methylenblau-Thionin nach Riideberg (1967). 

Dem Vergleich dienten l0 ~m-Paraffinserien, in erster Linie Silberimpr/ign~tionen nach 
Bodian-Ziesmer. 

Betunde 

I. Lichtmikroslcopischer Teil 

Das Pinea lorgan  des Sperl ings (Abb. I a) is t  keulenfSrmig.  Es h a t  ein ver- 
dicktes,  gekammer te s  Ende  und  einen Stiel,  der  sieh vent r ike lws  immer  st/~rker 
ver j i ingt .  Das Lumen  erscheint  im Para f f inmate r i a l  weit.  Die grSltte W a n d d i c k e  
f inder  sieh im Endstf iek ,  das  den Meningen und dem Sch/~deldaeh zugekehr t  
ist.  I n  diesem Absehn i t t  i s t  eine - -  zuweilen fol l ikelart ige - -  K a m m e r u n g  
des Pa r enchyms  zu beobaehten .  Das P inea lorgan  ha t  eine bindegewebige Hiille,  
die in der  N~he der  Venensinus der  Dura  ma te r  (vgl. Oksche, Mori ta  und  
Vaupel -von  Harnaek ,  1969) eine Verst / i rkung erfi~hrt. 

I n  vers i lber ten Sehni t t ser ien  fallen zahlreiche impr/ ignier te  Fa se r s t r uk tu r e n  
(Abb. l b - - g )  auf. I n  der  dorsalen,  zum Schs  ger iehte ten  W a n d  des 
Endsti~ckes erkennt  man  seharf  gezeichnete 0senfasern  (Abb. 1 b). Diese S t ruk-  
turen,  die in t iefere Wandsch ieh ten  eindringen,  gehen von Zellen aus, die am 
Ufer  der  L ich tung  liegen. Es gelang nicht ,  synapt i sche  Endfo rma t ionen  dieser 
Fase rn  zu sichern. Long i tud ina l  or ient ier te  Faserzi ige (Abb. 1 c) s ind das  hervor-  
s techendste  S t r u k t u r m e r k m a l  der  noeh re la t iv  d ieken W a n d  des mittleren Epi- 
physendrittels. Diese axia len  Bi indel  werden senkrecht  von den 0senfasern  der 
Uferzel len gekreuzt .  Zwischen den Pe r ika ryen  sind hier auch noch reticul/~re 
Fase r fo rmat ionen  s ichtbar .  Zahlreiche feine, sieh verzweigende Nervens t / imm- 
chen beobaeh te t  man  in der  loekeren bindegewebigen Kapsel (Abb. 1 d, e). Sie 
haben  vielfach eine perivascul/~re Lage. An einigen Stellen is t  zu erkennen,  da0  
sie in die E p i p h y s e n w a n d  eindringen.  Zu einem anderen  Sys tem gehSren die 
Fase rkabe l ,  die im hi rnnahen,  s ta rk  ver j i ingten  Teil  des Epiphysenstiels inner-  
ha lb  des Pa renchyms  ver laufen (Abb. l f). Die in einem tangen t i a l  gest re i f ten 

Abb. 1 a--g. Pinealorgan yon Passer domesticus und seine Innervation. Bouin. Bodian-Ziesmer. 
Liiekenlose 10 [zm-Schnittserie (a--g). a ~)bersichtsbild (Montage aus 4 Einzelaufnahmen). 
Vergr. 65f~ch. 1 Distales Drittel" Verdicktes Endstiick. L Lumen. 2 Mitt]eres Dritte]: Stiel. 
3 Proximales Drittel : Verjiingter Stielabschnitt. 4 Stielverbindung mit der Basalplatte (8) des 
Plexus chor. ventr. I I I  (6). 7 Bindegewebige H(ille. 8 Gef~fle. 9 Cerebellum. Vergr6flerte Aus- 
sehnitte: b- - f  560fach; g 225fach. c--g um 90 ~ gedreht, b A_uBere Endstiickwand (I in a). 
I" Ausl~ufer der lumennahen Zellen (nerv6se Natur nicht gesichert), e Dorsale Stielwand 
(II in a). • Versilbertes Fasergeflecht; * Nervenbiindel. d, e Perivascul~re Nervenfasern (*) 
in der bindegewebigen Hiille (III in a). f Nervenstrang (*) im Stiel. (IV in a). g Nervenfaser 

(*) im bindegewebsreichen Verbindungsstiick (V in a) 
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Abb. 2 a u. b. Pinealorgan von Passer domesticus. Lobul~r strukturiertes Endstfick. Ultra- 
mikrotom-Dickschnitt (Epon-Einbettung). Methylenblau-Thionin (Rfideberg, 1967). Beachte, 
dab das Lumen (L) wesentlich enger erscheint als im Paraffin-Material (Abb. 1). ~ Stiftartige 

Zellforts~tze; 1 helle, 2 dunkle Parenchymelemente. Vergr. a 225fach; b 560fach 

St ie labschni t t  dargestellte Nervenfaser (Abb. 1 g), die vom Bindegewebe umgeben 
ist, dfirfte auch noch zu den Faserzfigen des stark reduzierten Epiphysenst iels  
geh6ren. 

Einzelheiten fiber die Nervenbahn des Epiphysenstiels und ihre Ausstrahlung s. Ueck 
(1969a), vgl. Quay und Renzoni (1963). Ueck (1969a, b) hat auBerdem beobachtet, dab 
im Pinealorgan yon Passer domesticus neben gelb fluoreszierenden Parenchymzellen gr/in 
fluoreszierende adrenerge Nervenfasern vorkommen. Die st~rksten Ziige dieser autonomen 
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Elemente finden sich in der gef~13reichen bindegewebigen Hfille und in den von ihr aus- 
gehenden Septen. 

Die F~den oder Stifte, die sich yon einem Tell der Uferzellen in die Epiphysen- 
lichtung erstrecken, lassen sich im Paraffinmaterial  nicht genauer identifizieren 
(vgl. Oksche und Vaupel-von Harnack, 1966). In  Ultramikrotom-Dickschnitten 
(Abb. 2a, b) erscheinen sie als kegelfSrmige Gebflde, deren Endknopf yon wol- 
kigen Strukturen umh/illt ist. In  solchen Schnitten sind noch die folgenden 
Einzelheiten zu erkennen: 1. Alle Lumenabschnitte sind wesentlich enger als im 
Paraffinmaterial;  2. Das Parenchym des verdickten Endst/icks weist zahlreiche 
follikul~re Kammern  auf; 3. Es lassen sich dunkle und helle Pinealocyten unter- 
scheiden. 

I I .  Elektronenmikroskopischer Teil 

Die ersten elektronenmikroskopischen Aufnahmen vom Pinealorgan des Sperlings (Oksche 
und Vaupel-von Harnack, 1963/1965) enthielten keine sensorischen Aul3engliedstrukturen. 
In den Kammern des Endstficks wurden lediglich mitochondrienreiche innengliedartige 
Zellfortsiitze, aber keine Lamellenkomplexe beobachtet. Der Nachweis unregelm~Biger 
LamellenkSrper gelang bei Spatzen erst in einer weiteren Epiphysenstudie (Oksche und 
Vaupel-von Harnack, 1966); diese Gebilde entsprachen den bei Enten und Tauben beschrie- 
benen Membranenwirbeln (vgl. Oksche und Vaupel-von Harnack, 1963/1965). Marklose 
Nervenbfindel des Epiphysenstiels wurden bei Passer domesticus erst vor kurzem elektronen- 
mikroskopisch dargestellt (Oksche, 1968); sie konnten aber noch nicht bis zum Gehirn ver- 
folgt werden (vgl. Quay und Renzoni, 1963). Im gleichen Material fanden sich auch bulbSse 
Zilien mit eigenartigen Beziehungen zu den Lamellenk5rpern. Die funktionelle Bedeutung 
des geschilderten Apparats blieb unklar. 

1. Pinealzellen vom Rezeptortyp 

Der Bauplan dieser Zellen erinnert sti~rker als bei der Taube (Oksche, Morita 
und Vaupel-von Harnack, 1969) an Fr/ihstadien oder Rudimente pinealer Licht- 
sinneszellen. Sie sind in allen Teilen des systematisch untersuchten Pinealorgans 
(Prot.-Nr. 16/67) anzutreffen. Die Beurteilung ihrer Feinstruktur wird durch Form- 
varianten und verschiedene Schnittebenen erschwert. An manchen Stellen lassen 
sich typische Stadien erst nach 1/ingerer Suche finden. Ffir die Beschreibung 
dieses Zelltyps wird im folgenden eine Region gew/~hlt, die sich vom mittleren 
Epiphysendrittel  his zum stark verjfingten Stielabschnitt erstreckt. 

Der Epiphysenstiel yon Passer domesticus ist so d/inn, dab bei 1000facher 
elektronenoptischer VergrSBerung mit einer Aufnahme ein vollst/~ndiges Quer- 
schnittsbild gewonnen werden kann (Abb. 3a). Die AuflSsung einer solchen bzw. 
nur unwesentlich st~rkeren Aufnahme (Abb. 3 b ; AufnahmevergrSl3erung 1500fach, 
NachvergrSBerung auf 3750fach) reicht aus, um die folgenden Struktureinzel- 
heiten zu erkennen: 1. Das zentrale Lumen enth/~lt zirkul~re LamellenkSrper 
oder unregelm/~Bige Lamellenwirbel. 2. Nur wenige Zellagen (durchschnittlich drei 
Kernreihen) bilden die Stielwand. 3. In  der AuBenschicht der Wand verlaufen 
kabelartig gebfindelte marklose Nervenfasern. 

Ein Tell der lumennahen Zellen f~llt durch besondere Formmerkmale auf 
(Abb. 4). Diese Elemente haben eine kegelfSrmige Gestalt. Sie entsenden einen 
mit Mitochondrien prall gef/illten, innengliedartigen Stift in die Lichtung, die mit  
wirbelartigen Membranenkomplexen gef/illt ist. Weitere Struktureinzelheiten sind 
einer stKrker vergrSl3erten Ubersichtsaufnahme (Abb. 5) zu entnehmen. 

15" 
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Abb. 3a u. b. Pinealorgan von Passer domesticus (Stielabschnitt). Elektronenmikroskopische 
~bersichtsaufnahmen (a und b: eng benachbarte Schnitte einer Serie). Vergr. a 1000fach 
(Kontaktabzug) ; b 3750fach (Aufnahmevergr5Berung 1500fach). L Lumen mit  konzentrischem 
Lamellenkomplex (o). 1 Pinealoeyt vom Rezeptortyp. 2 kleine, dunkle Spindelzelle. 3 groBe, 
helle Zelle; * marklose Nervenfaserbfindel (Bahnen) ; ** Neuropil ; x/iuBere Parenchymgrenze; 

J' Kapselgef/~Be 
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Abb. 4. Pinealocyten vom Rezeptortyp (1), die in ihren innengliedartigen Stiften zahlreiche 
Mitochondrien (~) enthalten. Im Lumen unregelm~Bige Lamellenkomplexe (o). t~bersicht. 

Vergr. 3600fach 

Die Frage nach dem Zusammenhang zwischen den innenghedartigen Stift- 
forts/~tzen und den Membranenwirbeln ist nicht leicht zu beantworten. Bei 
solchen Untersuchungen geht man am besten yon rezeptorenartigen Zellen mit 
einer axial getroffenen bulb6sen Zilie aus (Abb. 6). In  Abb. 6 ist diese cyto- 
plasmareiche, yon Zilienfibrillen durchsetzte Keule etwa 1,7 ~tm lang und an 
ihrem verdiekten Ende etwa 0,5 ~m breit. Sie erreieht eine Gruppe yon quer 
oder schr/~g gesehnittenen bulb6sen Zflien, die im Innern 9 ~-0 Zilienfibrillen 
enthalten. Am anderen Lumenufer beriihrt dieser Verband ein gekapptes mito- 
ehondrienreiehes Stiftende (,,Innenglied"). Von diesem apikalen, mit  Mikrovflli 
besetzten Zellpol fiihren einige lamell/~re Briicken in den wirren Lamellenkomplex, 
der das Innere des Lumens ausffillt. Die Periode dieser Lamellen liegt bei etwa 
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Abb. 5. Pinealocyten vom Rezeptortyp (1). ~ BulbSse Zilien mit engen Beziehungen zu 
unregelm/~Bigen Lamellenwirbeln (o) ; X Axial getroffene Zilien; ~ ZungenfSrmiger Zellfortsatz. 

Vergr. 7200fach 

200 A ; st/s aufgetr iebene Stellen haben  einen M e m b r a n e n a b s t a n d  yon 250 bis 
350 A, besonders  d ichte  - -  einen Durchmesser  von nur  170/~. Profile bulbSser  
Zilien umschliel~en den Lamel lenwirbel  n icht  nur  von auBen; sie l inden  sich auch 
im Innern  der  Format ion ,  zwischen den einzelnen Membranenzi igen.  Dort ,  wo 
sich zwei Zilien beri ihren,  k o m m t  eine P lasmalemm-Doppe l l in ie  zus tande.  Ein  
einfaches Nebene inander  solcher Grenzlinien kann  aber  n icht  das  Bi ld  konzen- 
t r ischer  Lamel lenverb~nde  erzeugen. An einigen Stellen scheint  eine Kontinui t /s  
des Zi l iencytoplasmas  mi t  den Lamel len  vorzuliegen. U m  diese VerhKltnisse zu 
kl/~ren, s ind Aufnahmen  mi t  hSherer AuflSsung erforderlich.  
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Abb. 6. Pinealocyten vom Rezeptortyp. Die bulb6se Zilie (1) einer dieser Zellen ist axial 
getroffen. ~ Profile gruppenartig zusammengefal~ter bulb6ser Zilien. i' Beachte die Beziehungen 
solcher Zilien zu den Lamellenwirbeln (o). x Zungenartige Zellausl/iufer, die sich in eine Zilie (2) 
bzw. in Lamellenkomplexe (3) fortsetzen. 4 Feink6rniges Material am apikalen, mit Mikrovilli 

besetzten Pol einer Stfitzzelle (5). Vergr. 14400fach 

Abb.  7 zeigt einen Lamellenk6rper,  dessen konzentrische Membranlagen 
wesentlich regelm/~13iger sind als die in Abb. 6 vorhandenen  Wirbel.  Dieser 
Lamellenk6rper  ist eng mit  Gruppen  yon bulb6sen Zilien vergesellschaftet. Eine 
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Abb. 7. LamellenkSrper (o) und bulb5se Zilien ('k). 1' ZipfelfSrmig ausgezogene Randpartien 
dieser Zilien laufen in Lamellen aus, die sich in die konzentrischen Membranformationen 

des LamellenkSrpers einordnen. Vergr. 19 600fach 

Vorstel lung,  wie solche Lamel lenverb~nde  ents tehen,  ve rmi t t e ln  die mi t  Pfei len 
gekennzeichneten Stellen. Hier  kann  man  erkennen,  dab  ein Zipfel der  abge- 
p l a t t e t en  Zi l ienbulbi  in eine 200 - -250 /~  s ta rke  Lamel le  ausl~,uft, die sich an- 
schlieBend in den konzent r i schen S t r u k t u r v e r b a n d  eines Lamel lenk6rpers  ein- 
ordnet .  Lagern  sich solche von mehreren Zilien ausgehende Lamel len  aneinander ,  
so en t s t eh t  ein marksche idenar t iges  Bild, das  bei en tsprechenden  Wicke lungen  zu 
den komplexeren  konzentr i schen oder  auch wirbe lar t igen  Lamel lenk6rpern  ffihrt. 

Dieses Baupr inz ip  is t  auch an einem kleineren zirkul~ren Lamel lenk6rper  zu 
erkennen (Abb. 8a). Die Kon t inu i t~ t  der  drei  deut l ich  gezeichneten Zil ienprofile 

Abb. 8a--d.  BulbSse Zilien und andere aul]engliedartige Strukturen. 1 Pinealocyten vom 
Rezeptortyp; 2, 3 Centriolen. a Vergr. 1200fach. ~-Zilien undo konzentrische Lamellenzfige. 
b Vergr. 14400fach. t BulbSse Zilie, die in einen im Lumen liegenden Komplex (•  ein- 
taucht, o Lamellenzfige. c Vergr. 16200fach. ~' BulbSse Zilie. (Axialschnitt). ~ Gruppenartig 
angeordnete Zilien (Quer- und Schr~gschnitte). 4 Zilienwurzeln. d Vergr. 17500fach. ~ BulbSse 

Zilie. ~r Anschnitte benachbarter Zilien 
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Abb. 8 a ~  
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mit den innengliedartigen Stfften l/~Bt sich aber in dieser Schnittebene nicht 
sichern. AufschluBreich sind weitere Aufnahmen (Abb. 8 b ~ )  mit axial geschnit- 
tenen Zihenapparaten. Abb. 8b zeigt, daB die bulb6sen Zilien von einem 
charakteristischen Centriolenpaar ausgehen. Die Endkeule dieser Zilie taucht in 
einen Komplex ein, der aus zahlreichen anderen, in verschiedenen Ebenen verlau- 
fenden Zilien und Lamellenziigen besteht. An einer der longitudinal getroffenen 
Zilien wurde eine L/~nge von 2,3 ~m gemessen. Bulb6se Zilien dieser L/~nge sind 
nur selten gestreckt. Schon eine leichte Verbiegung kann zur Folge haben, daB 
ein Zilienendstfick aus der Schnittebene verschwindet. Die kurz erscheinenden 
bulb6sen Zilien diirften vielfach nur den proximalen Teil des ganzen Apparates 
darstellen. Es ist durchaus m6glich, daB in Abb. 8 c zumindest einige der schr~g 
angeschnittenen Zilienprofile (*) noch zu dem mit einem Pfeil gekennzeichneten 
Stamm geh6ren. Das Eintauchen einer bulb6sen Zilie in einen unentwirrbaren 
Zilienkn/~uel demonstriert Abb. 8 d. 

Die wiedergegebene Abbildungsfolge (Abb. 5--8) berechtigt zu den folgenden 
Schlfissen: Lange cytoplasmareiche Zilien mit 9 + 0 Zilienfibrillen und einem ge- 
bogenen Verlauf bflden im Epiphysenlumen mehrfach verkn/~uelte Komplexe. Die 
Lamellen gehen in der Regel von seitlichen Zilienzipfeln, zuweflen aber auch von 
besonders strukturierten Abschnitten des apikalen Zellpols aus. Ihre Windungen 
fiillen den Raum zwischen den Zilien und formieren sich zu zirkul/~ren oder 
wirbelartigen Zfigen. 

Wie bei den physiologisch funktionstfichtigen pinealen Rezeptoren der Anuren 
(Oksche und von Harnack, 1963; Dodt, 1966) und der Lacertilier (Oksche und 
Kirschstein, 1968 ; Hamasaki und Dodt, 1969), sind auch an den Lamellenk6rpern 
der Spatzenepiphyse Degenerationszeichen zu beobachten. Ihre verschiedenen 
Strukturvarianten, die als Phasen eines Prozesses gedeutet wurden, sind im 
Pinealorgan der Taube detailliert beschrieben worden (Oksche, Morita und 
Vaupel-von Harnack, 1969). In unserem Spatzenmaterial sind sie weder so h/~ufig 
noch so groB und verschiedengestaltig wie bei der Taube. Abb. 9a - -c  vermitteln 
eine Vorstellung von diesen Gebilden. In Abb. 9 fallen auf: 1. Die mit einem 
granul/iren Material geffillten Vakuolen, die u.a. auch an den Fortsatz eines 
Makrophagen denken lassen (Abb. 9a), 2. das Lysosom in einem von irregul/~ren 
Lamellenzfigen umgebenen Zellfortsatz (Abb. 9b) und 3. granul/s Massen im 
Zentrum eines Lamellenk6rpers (Abb. 9 c). 

2. Andere Zelltypen (Abb. 10, 11) 

Neben den mitochondrienreichen rezeptoren/~hnlichen Pinealocyten (,,Sti/t- 
zellen") liegen am Epiphysenlumen auch noch Zellen, deren Oberfl/~che dicht mit 
Mikrovflli besetzt ist. Sie entsprechen den in pinealen Sinnesorganen der niederen 
Vertebraten beschriebenen Stiitzzellen. Zu dieser Gruppe sind bei Passer domesticus 
auch die dunklen, spindelf6rmigen Elemente zu rechnen, deren Zellkern oft in 
der mittleren Kernreihe des Epiphysenstiels anzutreffen ist. Dieser Zelltyp daft 
nicht mit einer gedrungenen Form der Stiftzellen verwechselt werden, deren 
mitochondrienreiche Protrusionen kleine Mikrovilli tragen. Die rezeptoren&hnlichen 
Pinealocyten der Spatzenepiphyse sind so groin, daB der von den Centriolen 
ausgehende Zilienapparat nicht immer in der Schnittebene liegt. Andererseits 



Abb. 9a--c .  Zeichen eines Strukturzerfalls oder -abbaus im Epiphysenlumen (L). a Vergr. 
24300fach. x Mit dichtem Material gefiillte Zisternen in einem zirkul~ren, membranbegrenzten 
Profil. o Anliegende Lamellenwirbel. b Vergr. 14400fach. Von zirkul/~ren Lamellenzfigen (o) 
umgebener Zellfortsatz (1) mit  einem Lysosom ( x ). ~ BulbSse Zilien, deren Zipfel (~) in 
Lamellen auslaufen, c Vergr. 15000fach. Unregelm/~Biger Lamellenkomplex (o) in einem 
kleinen Lumen. x FeinkSrnige Substanz verschiedener Dichte. ~ Zilienzipfel, die in Lamellen 

auslaufen, 2 Stellen, an denen die Lamellen nicht vom apikalen Cytoplasma 
abgrenzbar sind 
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Abb. 10. Struktur der Stielwand (l~bersicht). Verschiedene lumennahe Zelltypen. ~ Pinealocyt 
yore Rezeptortyp. o Lamellenkomplexe im Lumen (L). 1 Stfitzzelle. 2 Zelle mit einem 
langen, filamenthaltigen Fortsatz (x ) ;  ihre dem Lumen zugekehrte Oberfl~che zeigt keine 

besondere Differenzierung. 3 Neuropil. * Markierung, s. Anschlul~ in Abb. 11. 
Vergr. 3600fach 

g lauben wit  nach S tufenuntersuchungen  annehmen zu diirfen, da$  ein Teil der  
St if tzel len wirkl ich keinen auSenglied/~hnlichen Abschn i t t  besi tzt .  

I n  diese Formenreihe gehSrt  offenbar  auch noch eine weitere Zel lgruppe mi t  
nahezu g la t t e r  Oberfl~che und lumennahem Zellkern (Abb. 10). Das Pe r ika ryon  
dieser Zellen is t  mi t  d icht  gebi indel ten F i l amen ten  ausgeffillt.  J~hnliche, wenn 
auch schwKchere F i lamentz i ige  sind in einem Tell der  mi tochondr ienre ichen  
Stif tzel len zu beobachten.  F i l amen tha l t ige  ZellfortsKtze lassen sich bis in die 
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Abb. 11. Struktur der Stielwand (~bersicht). * AnschluB an Abb. 10: Tiefere Wandschicht. 
3 Neuropil; 4 gebfindelte marklose Nervenfasern; 5 groBe, helle Zelle (Nervenzelle?) 

(vgl. Ful~note l, S. 231). Vergr. 3600fach 

/~uBere, yon Nervenbfindeln eingenommene Schicht des Epiphysenstiels verfolgen 
(Abb. l l ) .  Diese Schicht enth/ilt noch den Oligodendrocyten vergleichbare 
Begleitzellen der marklosen A xone und ,,epitheliale" randst/indige Elemente.  Bei 
solchen epithel/~hnlichen Zellbfldern besteht  aber die Gefahr, da$ sie auf eine 
schr/~ge Schnittffihrung zurfickgehen und in einer anderen Ebene doch noch ein 
kegelfSrmiger For tsa tz  in das Lumen hineinragt. 



Abb. 12a--d.  Marklose Nervenbiindel des Epiphysenstiels bei st~rkerer Vergr6Berung (a, b 
Vergr. 21600fach). Ein Teil dieser Axone zeigt sehr deutliche Neurotubuli. In a: * Synapsen- 
~hnliche Verbindung zweier Forts~tze; beachte die Membranverdickung (~') beiderseits und 
kleine Bl~schen (o) in dem einen Fortsatzprofil. Solche Stellen diirfen nicht mit Desmosomen 
( • ) verwechselt werden, die in einigen Neuropilabschnitten zwischen schalenartig gelagerten 
hellen Zellausl~ufern zu beobachten sind (c, d Vergr. 32000fach). In b: ** Marklose Nerven- 

laser mit granulierten Vesikeln (Durchmesser etwa 900 A) 
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Einige besonders groBe, einen hellen runden Kern und deutliehen Nueleolus 
aufweisende Zellen des Epiphysenstiels lassen an Nervenzellen denken. Bei der 
genaueren Strukturuntersuchung entdeckt man hier Filamente, die sich nicht von 
den Faserstrukturen der Stiftzellen unterseheiden; die Formationen des endo- 
plasmatischen Reticulums sind dagegen nur schwaeh ausgebildet. An diesen Peri- 
karyen wurden im vorliegenden Material keine Synapsenstrukturen beobaehtet. 
Ihre gelegentlich erkennbaren, kegelfSrmig abgehenden Zellausl/~ufer konnten nicht 
bis zu den randstiindigen Nervenkabeln verfolgt werden. 

3. Nervenfasern des Epiphysenstiels 

Abb. l l ,  die sich unmittelbar an den lumennahen Ausschnitt der Abb. 10 
anschlieBt, ffihrt in die/s nervenfaserreiche Stielschicht (vgl. Abb. 3). Diese 
randst/~ndigen Faserformationen sind nicht mit den fibliehen Neuropilstrukturen 
identisch; sie haben vielmehr den Charakter von Nervenbahnen. In dem hier 
beschriebenen Pinealorgan (Prot.-Nr. 16/67) finden sich nur marklose Nerven- 
fasern. Ueck (1969a) hat aber im Stiel anderer Spatzenepiphysen auch mark- 
haltige Nervenfasern beobachtet, die wir bereits im Epiphysenstiel der nord- 
amerikanischen Ammer Zonotrichia leucophrys gambelii beschrieben haben 
(s. Oksche, 1968). Die marklosen Axone im Pinealtrakt yon Passer domesticus 
variieren in ihrem Durchmesser yon 0,1 his zu 1,4 ~m. Ein untersehiedhches 
Aussehen erhalten sie dadurch, dab ihre Mikrotubuli und Neurofilamente bzw. 
Kombinationen der beiden in verschiedener Zahl und Verteilung vorkommen 
(Abb. 12a, b) 1. In  Abb. 12a hegen Anzeichen ffir einen synaptischen Kontakt  
vor; auBer der beiderseitigen Membranverdickung finden sich in dem einen Fort- 
satzprofil etwa 300 A groBe B1/~schen. Diese Stellen sind nicht mit Desmo- 
somenstrukturen zu verwechseln, die dort vorkommen, wo dfinne Glialamellen 
das Neuropil durchsetzen. 

Granuherte Vesikel enthaltende Nervenfasern sind in den Faserkabeln des 
Epiphysenstiels nur selten anzutreffen. Sie geben aber den AnlaB zur Frage, ob 
und wie adrenerge Nervenfasern in das Epiphysenparenchym eindringen. Solche 
autonomen, das Parenchym durchsetzenden Elemente miissen von den Aus- 
1/~ufern sekretorischer Pinealocyten abgegrenzt werden. 

4. Sekretionszeichen 

Im Neuropil der Spatzenepiphyse beobachtet man zahlreiche Profile mit 
400--1200 A groBen granulierten Vesikeln (Abb. 13a). Da die Mehrheit dieser 
Vesikel Durchmesserwerte zwischen 800 und 1000 A aufweist, dfirfte zumindest 
ein Tell der kleineren Bl~schen Randschnitte darstellen. Zur Feinstruktur der 
granul/iren Vesikel s. Abb. 13c--e. Da manche dieser granulahaltigen Fortsatz- 
profile in ihrem Kaliber autonomen Faserelementen entsprechen, kann auf Grund 
der Einschliisse allein nicht gefolgert werden, dab sie zu sekretorischen Pinealo- 

1 Schwierigkeiten bereitet die Tatsache, daft auch die peripheren Forts/~tze der ufernahen 
Pinealocyten sich stark verjfingen. Bei einem Teil der helleren Profile, die keine Mikrotubuli 
enthalten (s. Abb. I1), entsteht nach Strukturvergleichen der Verdacht, daft sie zu Pinealo- 
cytenausl/s gehSren (vgl. Ueck, 1969a). Solche Pinealocyten leiten sich yon prim~ren, 
mit einem axonartigen Fortsatz ausgestatteten Sinneszellen ab. Es iiberrascht, dab die 
Ausl~ufer dieser radi/~r angeordneten Stielzellen nicht mit entsprechenden Formationen im 
Neuropil endigen, sondern sich dem Verlauf eines longitudinalen Nervenstranges anschliel3en. 



Abb. 13a--e. Sekrethaltige Strukturen. a Mit granulierten Vesikeln (Durchmesser 560 bis 
780 A) gefiillte Profile (~r in der Naehbarschaft eines Gefgl3es (1). 2 Perivasculgrer Raum. 
Vergr. 20700fach. b Granulierte Vesikel (R Durchmesser 800--1000 A) in kernnahen 
Parenchymstrukturen. 3 Zisternen des endoplasmatischen Reticulums. Vergr. 24000fach. 

c, d, e Feinstruktur der granulierten Vesikel. Vergr. c, d 55000fach; e 100000lath 



Abb. 1 4 a ~ .  Marklose Nervenfasern in dcr bindegewebigen Kapsel. a Vergr. 14400fach. 
, Perivascul~res Nervenst/ immchen. 1 Gef~l~. 2 Bindegewebe. 3 Basallamina des Epiphysen- 
stiels. 4 Zellverband des Pinealorgans mi t  einem randst/indigen Perikaryon (5). 6 Gebiindelte 
marklose Axone (eintretende autonome Elemente .9). b Vergr. 21600fach. ~r Perivascul~res 
Nervensts  in grSBerem Abstand vom Gef~B (1) als in a. c, d Vergr. 14400- und  
13000fach. -k Perivascul/ire Nervenst / immchen in der Wandung  gr60erer Gef/iBe. 7 Glatte 

Muskelzellen 

16 Z. Zellforsch., Bd, 102 
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cyten geh6ren. An anderen Stellen (Abb. 13b) liegen aber gr6Bere granulareiche 
Zellareale vor, die neben Mikrotubuli auch endoplasmatisches Reticulum und 
Golgi-Komplexe enthalten und deshalb als Anschnitte yon Perikaryen anzusehen 
sind. Es wurden auch Golgi-Zisternen mit dichten Materialeinlagerungen und 
abgeschnfirten Vesikeln beobachtet. Gelegentlich fanden sich granulierte Vesikel 
sogar in lumennahen Zellpartien. 

Insgesamt waren die Sekretgranula in dem hier beschriebenen Spatzenmaterial 
weniger zahlreich als im Pinealorgan der Taube (Oksehe, Morita und Vaupel- 
von ttarnack, 1969). Ueck (1969a, b) hat aber auch im Pinealorgan yon Passer 
domesticus eine kri~ftige Gelbfluoreszenz seines Parenchyms und eine Grfin- 
fluorcszenz der kapsul~ren autonomen Nervenfasern nachgewiesen. 

5. Perivascul/ire Nervenfasern 

In der bindegewebigen Hfille der Spatzenepiphyse k6nnen regelm/~13ig kleine 
marklose Nervenst/~mmchen naehgewiesen werden (Abb. 14a--d). H/~ufig haben 
sie eine perivasculi~re Stellung. Sie begleiten sowohl Kapillaren (Abb. 14a) als 
auch gr613ere, mit glatten Muskelzellen ausgestattete Gef/il3e (Abb. 14c, d). Der 
Durchmesser ihrer marklosen Axone schwankt zwischen 0,12 und 0,8 ~m.Das 
Kahber der in Abb. 14d wiedergegebenen 16 Nervenfasern betr/~gt 0,1--0,35 ~m. 
Das ganze Nervenst~mmchen ist etwa 1,3:1 ~m stark; in Silberpr/iparaten dfirfte 
es in Form eincr einzigen feinen Faser auftreten. Die einzelnen marklosen 
Elemente sind reich an 200 A weiten Neurotubuh, enthaltcn aber im durch- 
musterten Material keine granulierten Vesikel. Allerdings hat Ueck (1969a) 
fluoreszenzmikroskopisch im Hfillbindegewebe des Pinealorgans von Passer 
domesticus zahlreichc aminerge Nervenfasern dargestellt. 

An einigen Stellen ist zu beobachten, dab autonome Nervenfasern in das 
Pinealorgan einstrahlen. Sie sind abet nach licht- und elektronenmikroskopischen 
Beobachtungen nicht so hiiufig, dab sie zahlenm/~13ig als Quelle der sehr faser- 
reichen Stielbfindel in Frage k/imen. AuBerdem dominiert in den letztgenannten 
Bahnen ein an Mikrotubuh i~rmerer, ,,hellerer" Typ der marklosen Ncrvenfasern, 
die wiederum schwer yon den feinstcn Pinealocytenausli~ufern abzugrenzen sind. 

Diskussion 

In neuen Ultrastrukturstudien am Pinealorgan von Passer domesticus wurde 
beobachtet, dab ein Tcil der innenglicdartigen Zellstifte (Oksche und Vaupel-von 
Harnack, 1963/65, 1966) Zilien entsendet, die sich im Lumen berfihren und cigcn- 
artig verschlungene Komplexe bflden. Dicse Zilien sind ungew6hnlich cytoplasma- 
reich, bulb6s aufgetriebcn und nur mit 9 ~-0 Zflienfibrillen ausgestattet. Von seit- 
lichen Zipfeln abgeflachter Zi]ienkeulen kSnnen etwa 200/~ starke Lamellen 
ausgehen, die konzentrische Verb~nde oder weniger regulKre Wirbel bilden. Eine 
betr/~chtliche Anzahl wirrer Lamellenkomplexe scheint aber keinen Zusammenhang 
mit den bulb6sen Zilien zu haben. Dieser Zilientyp ist in seincr Grundstruktur 
weitgehend identiseh mit den frfihesten Anlagen retinaler und pinealer Lichtsinnes- 
zellen (De Robertis, 1956; Tokuyasu und Yamada, 1959; SjSstrand, 1961; 
De Robertis und Lasansky, 1961; Eakin und Westfall, 1961; Eakin, 1963; 
Nilsson, 1964). --J~hnliche bulbSse Zflien linden sich zwischen regul/ir lamellierten 
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AuSengliedern (s. Oksche und Kirschstein, 1967, 1968) in Pinealorganen mit einer 
physiologisch gesicherten Lichtsinnesfunktion (s. Dodt, 1966; Hamasaki und 
Dodt, 1969). - -  Auch an den am besten ausgebildeten bulbbsen Zilien der Spatzen- 
epiphyse konnte niemals ein Tubuli oder Lamellen bildender Invaginations- 
prozel~ nachgewiesen werden, l~berall, wo bier ein direkter Zusammenhang von 
Zilien und Lamellen zu erkennen ist, habcn die letzteren eine ektopische Lage. 
Es ist experimentell gesichert, dab Netzhautrezeptoren mit solchen Aul3englied- 
formen nicht mehr funktionstfiehtig sind (Dowling und Gibbons, 1961 ; De Rober- 
tis und Lasansky, 1961). Eine nur auf Strukturanalogien beruhende l~bertragung 
dieser Erkenntnisse auf das Pinealorgan von P. domesticus ist aber nicht statthaft. 

Vergleichbare Strukturen sind im Pinealorgan anderer Vbgel von Collin 
(1966a, b, c); Bisehoff (1967, 1969); Renzoni, Eakin und Quay (1968) und 
Mikami (1969) beschrieben worden. Wurden sie von Collin (1966--1968) in ~ber- 
einstimmung mit Oksche und Vaupel-von Harnack (1965, 1966) und Oksche 
(1968) vorsichtig als ,,rudiment/~re Rezeptoren" eingestuft, ohne ein definitives 
funktionclles Urteil zu fallen, so neigt Bischoff (1969) zu weitergehenden 
Schlfissen. Bischoff verweist vor allem auf die Tatsache, dab 1. ein Teil der 
Lamellenkomplexe eine Verbindung mit den bulbbsen Zihen aufweist, 2. die 
basalen Ausl~tufer der rezeptoren/ihnhchen Zellen B1/ischen vom Typ der synap- 
tischen Vcsikel enthalten, 3. Axone in der N/~he dieser basalen Formationen 
anzutreffen sind. Renzoni, Eakin und Quay (1968) betonen aber den irregul/iren 
Charakter der Lamellcnkomplexe. Auch Bischoff (1969) schriinkt noch ein mit 
der Feststellung: "The sensory structures, however, are not so well organized as 
the retinal cone cells or the photoreceptor cells in the pineal organ of lower 
vertebrates". 

Bei der grunds/s morphologischen Diskussion daft nicht fibersehen werden, daft die 
Lichtsinneszellen der Wirbellosen nicht invaginierte Pl~ttchen, sondern nach aul3en vorsprin- 
gende Mikrovilli (Tubuli) aufweisen, die z.T. komplizierte Verb~nde bilden (s. Eakin, 1963). 
Auch in funktionell hochdifferenzierten Riechsinneszellen stellt die Zilie den wesentlichen 
Bestandteil des Sinnesauflengliedes dar (vgl. Andres, 1966). Die Sinneszellen der Temporal- 
organe yon Myriapoden und einigen anderen Arthropoden haben als Sinnesfortsatz eine 
cytoplasmareiche Zilie, die sich an ihrem Ende in zahlreiche fingerfbrmige Tubuli aufzweigt 
(Bedini und Mirolli, 1967a, b). Es wird vermutet, dab die Tr~ger dieses Zilienapparates 
eher zu olfaktorischen als zu visuellen Rezeptoren zu rechnen sind. 

Das Pinealorgan von P. domesticus ist aus verschiedenen Grfinden fiir cine 
ausffihrhchere Diskussion gut geeignet: 1. Es war bereits Gegenstand elektro- 
physiologischer Studien (Ralph und Dawson, 1968). 2. Gaston und Menaker 
(1968, 1969) haben gczeigt, dab die Pinealektomie einen Verlust des circadianen 
Rhythmus in konstanter Dunkelheit zur Folge hat und somit in Funktionen der 
,,biologischen Uhr" cingreift. 3. Seine hchtmikroskopische Struktur ist yon Quay 
und Renzoni (1963, 1966, 1967) ausffihrlich, u.a. mit neurohistologischer 
Methodik bearbeitet worden. 4. Die Nervenstriinge des Epiphysenstiels konn- 
ten auch elektronenmilcroskopisch gesichert werden (Oksche, 1968). 

Ralph und Dawson (1968) experimentierten mit den Pinealorganen 30--120 Tage alter 
Sperlinge (P. domesticus) und wendeten nach Dekapitierung die folgenden Pr~parations- 
methoden an: 1. Das vollst~ndig herauspr~parierte Pinealorgan wurde zwecks einer ~ul3eren 
Ableitung auf einen Satz parallel ausgerichteter Wolfram-Dr~hte gelegt und mit ~l fiber- 
schichtet. 2. Das vom Grolt- und Kleinhirn befreite Pinealorgan wurde in Verbindung mit 
dem Sch~deldach und den Meningen belassen, die Elektrode am Stielende angelegt, die 

16" 
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indifferente Elektrode in den Meningen befestigt.--Vom Epiphysenstiel konnten zwar spontane 
Potentiale abgeleitet werden, sie lieBen sich aber nicht durch Belichtung beeinflussen. Diese 
Ergebnisse entsprechen den bei Coturnix coturnix japonica (Ralph und Dawson, 1968) und 
bei der Taube (Morita, 1966) erhobenen Befunden. In den beiden letztgenannten Versuchs- 
reihen wurden in situ Ableitungen vorgenommen (s. Diskussion in Oksche, Morita und 
Vaupel-von Harnack, 1969). Ralph und Dawson (1968) mSchten aus ihren negativen Resul- 
taten allerdings nicht definitive Schliisse ziehen. Sie schlieBen nieht die MSglichkeit aus, 
dab bestimmte Vogelarten ein im konventionellen Sinne photorezeptives Pinealorgan haben 
kSnnten. 

An der Stielstelle der Spatzenepiphyse, yon der spontane Potentiale abge- 
leitet wurden, findet sich der licht- (Quay und Renzoni, 1963) und elektronen- 
mikroskopisch (Oksehe, 1968) naehgewiesene Nervenstrang. Quay und Renzoni 
(1963) vertreten die Ansieht, da~ diese Nervenfasern von gro~en randst~ndigen 
Nervenzellen stammen, die mit kleineren Neuronen und den basalen Ausl~ufern 
eines stabfSrmigen Uferzelltyps varikSse synaptische Kontakte bilden. Die letzt- 
genannten Zellen werden als photosensorische Elemente angesehen. Die hirnwiirts 
verlaufenden Kabel stellen eine Verbindung mit der Commissura habenularum und 
der Commissura posterior her. An der Basis des Epiphysenstiels yon P. domesticus 
findet sich au~erdem noch ein kleiner, mit Neurosekretfarbstoffen elektiv fiirb- 
barer Nucleus, der eine commissuro-pineale Bahn entsendet (Quay und Renzoni, 
1963, 1966). Sympathische Nervenbiindel scheinen von rostral in die verdickte 
Endkeule einzudringen. 

Dieser von Quay und Renzoni (1963) besehriebene nervSse Apparat der Vogel- 
epiphyse hat einen betrs Umfang. Mit Silbermethoden gelingt es nicht 
einmal in den klassisehen Objekten der sinnesphysiologischen Epiphysenforschung 
(Pinealkomplex der FrSsche, Pinealorgan der Forelle), so zahlreiche impr~tgnierte 
Fasern und varikSse reticul~re Formationen darzustellen. Bei der Deutung 
solcher Bilder schien uns deshalb Vorsieht angebracht (s. Oksche und Vaupel-von 
Harnaek, 1963/1965, 1966, vgl. J. Ari~ns Kappers, 1965, und Diskussions- 
bemerkungen yon Oksehe in J. Ari~ns Kappers und SchadS, 1965). Die yon 
Quay und Renzoni (1963) gesehilderten Silberstrukturen lassen sieh routinem~l~ig 
(Verfahren naeh Palmgren und Bodian-Ziesmer) im Pinealorgan yon P. domesticus 
und anderen Passeriformes (Zonotrichia leucophrys gambelii, s. Oksche, Kirsch- 
stein und Farner, 1969) reproduzieren (Material Oksehe, 1962--1968). Mit stark 
basophilen Schollen ausgeffillte grol~e Perikaryen werden in Nissl-Pr~paraten 
beobachtet. 

Allerdings sind noch die folgenden Tatsachen zu beachten: 1. Mit den gleichen 
Silbermethoden kann man in der Epiphysis cerebri des Mensehen Pinealzellen mit allen ihren 
Ausl~ufern genauso deutlich darstellen wie mit der fiir spezifisch angesehenen Silber- 
carbonat-Methode naeh Hortega. Die Pinealzellen des Mensehen sind sicher keine neuronalen 
Elemente. 2. Ein Tell der bei Passeriformes impr~gnierten multipolaren Zellen scheint eine 
besondere Pinealocytenform darzustellen. 3. Den kr~ftig impr~gnierten 0senfasern der ufer- 
nahen Stiftzellen, deren Biigel lumenw~rts gerichtet sind, entsprechen im Ultrastruktur- 
bereich starke und dichte Filamentzfige. Solehe Filamentbfindel kommen aber auch in 
Zellen vor, die keine bulbSsen Zilien und mit diesen zusammenh~ngende Lamellenverb~nde 
enthalten. 4. Im hirnnahen Abschnitt des Epiphysenstiels lassen sich st~behen- und biigel- 
fSrmige Einschliisse der Uferzellen mit Neurosekretfarbstoffen (Paraldehydfuchsin) anf~rben. 
In der Paramedianebene oder auch bei tangentialer Schnittfiihrung wird hier der Eindruck 
mehrerer Zellreihen erweckt. In den gekappten, nach ausw~rts verschobenen Zellreihen sind 
in der Regel nur Quer- oder Schr~gschnitte solcher Einschliisse zu sehen, die ein klumpiges 
Aussehen haben. 
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Nach einer kritischen Prfifung des ganzen uns zur Verffigung stehenden 
Materials kommen wir zum SchluB, dab das Pinealorgan yon P. domesticus 
sowohl Nerven]asern als auch Nervenzellen enth/ilt. Ihre synaptisehen Verbin- 
dungen mit ,,Sinneszellen" erscheinen dagegen nicht ausreichend gesichert. Eine 
Sinnesfunktion der bulb6se Zilien tragenden Zellen kann nach morphologischen 
Kriterien (vgl. S. 235) nicht sieher ausgeschlossen werden. Auch solche Varianten 
des normalen Sinneszelltyps k6nnten grunds/itzlich zur Synapsenbildung bef/~higt 
sein. Sogar im Pinealorgan maneher Teleostier und Selaehier (Rfideberg, 1968, 
1969), deren hehtabh/~ngige elektrisehe Aktivit/it erwiesen ist, lassen sich 
typisehe Synapsenformen nur selten oder iiberhaupt nicht naehweisen. Sind aber 
die Synapsen der Spatzenepiphyse wirklich so zahlreich, wie es yon Quay und 
Renzoni (1963) angenommen wurde, dann sind wiederum die negativen elektro- 
physiologischen Resultate yon Ralph und Dawson (1968) schwer zu verstehen. 

Zu diskutieren w/ire noeh die M6glichkeit, da$ alle Nervenfasern des Epi- 
physenstiels ellerente, vermutlieh sympathisehe Elemente sein k6nnten. Gegen 
diese Annahme sprechen: 1. ihre Zahl, 2. ihre Beziehungen zur Commissurenplatte 
(s. Ueck, 1969a) und 3. die Tatsaehe, da$ sic in unseren Pr/~paraten keine 
granulierten Vesikel enthalten (Ausnahme s. Abb. 12 b). Fluoreszierende adrenerge 
Nervenfasern sind dagegen sowohl im Hfillbindegewebe des Endstfieks (vgl. 
Quay und Renzoni, 1963) als auch in den perivascul/~ren Bindegewebsforma- 
tionen des Stiels nachweisbar. Kleine perivascul/~re Nervenst/immchen, die aus- 
sehlielMich aus marklosen Fasern bestehen, wurden auch elektronenmikroskopiseh 
gesiehert (vgl. S. 234). 

Gaston und Menaker (1968, 1969) haben sich bei P. domestieus mit der Rolle 
des Pinealorgans im Meehanismus der ,,biologischen Uhr" befaSt. In konstanter 
Dunkelheit k6nnen pinealektomierte Spatzen ihren circadianen Aktivit~itsrhythmus 
nicht mehr aufrechterhalten. Sic unterscheiden sich von normalen oder nur sehein- 
operierten Tieren durch ihre ununterbrochene Aktivit/it (weitere Einzelheiten 
s. Menaker, 1965 ; Gaston, 1969). Unter den Bedingungen yon Hell-Dunkel-Zyklen 
verhalten sich pinealektomierte Spatzen aber genauso wie normale Tiere. Das 
bedeutet u. a., dab der yon Menaker (1968 a, b, 1969) am Spatzenhirn nachgewiesene 
extraretinale Liehtrezeptor, der ffir die photoperiodische Stimulierung des Hoden- 
wachstums verantwortlich ist, sich nicht im Pinealorgan befindet (s. auch 
Menaker und Keatts, 1968; Underwood, 1968, vgl. Benoit und Assenmacher, 
1959; Benoit, 1967a, b). Am Operationsmaterial vorgenommene histologisehe 
Kontrollen haben gezeigt, da$ bei arrhythmischen Sperlingen Reste des Pineal- 
gewebes nicht mehr nachweisbar sind. Bleibt aber ein Tell des Pinealorgans er- 
halten, so stellt sich das Ph/inomen des Rhythmusverlustes nicht ein (Menaker, 
1969). Transplantiert man arrhythmischen pinealektomierten Spatzen Pineal- 
gewebe, so wird die rhythmische Verhaltensweise sofort wiederhergestellt. Daraus 
schliel~t Menaker (1969), dal~ der beobaehtete Effekt hormonal gesteuert wird. 

Diese Fragestellung lenkt die Aufmerksamkeit auf die biogenen Amine des 
Pinealorgans. Ueck (1969a, b) hat auch im Epiphysenparenchym yon P. domesti- 
cus eine kr/iftige Gelbfluoreszenz nachgewiesen. Elektronenmikroskopiseh wurden 
hier Pinealocyten mit 800--1000 A groBen, manchmal aueh einen Durchmesser yon 
1200 A aufweisenden granulierten Vesikeln dargestellt. Dieses Material wird im 
Golgi-Apparat gebfldet. Im Pinealorgan der Taube, das sehr reich an ~hnliehen 
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Zelleinschlfissen ist (Oksche, Morita und Vaupel-von Harnack, 1969), hat  Quay 
(1966) auBer betr/ichtlichen Serotonin-Mengen auch noch andere Hydroxy-  und 
Methoxyindole nachgewiesen. Das Serotonin der Taubenepiphyse zeigt licht- 
abh/ingige rhythmische Schwankungen, die Quay (1966) mit  den am Pinealorgan 
der Rat te  erhobenen Befunden (s. Axelrod und Wurtman,  1966; Wurtman,  Axel- 
rod und Kelly, 1968) vergleicht. Am Pinealorgan yon P. domesticus (9) sehen 
Quay und Renzoni (1963) ein cytologisches Zeiehen der Lichtstimulierung darin, 
dal~ die Erh6hung der t/iglichen Photoperiode auf 18 Std zu einer Vergr61~e- 
rung der Zellkerne ffihrt. Eine Abnahme der Lichtintensit/~t und Verkfirzung der 
Photoperiode haben wiederum einen Anstieg des f~rbbaren Materials in den,,neuro- 
sekretorischen commissuro-pinealen" Zellen zur Folge (Quay und Renzoni, 1966). 

Bei der Ratte ist 5-ttydroxytryptamin (Serotonin) das Ausgangsmaterial ffir die Synthese 
des Epiphysenhormons Melatonin. Dieses Itormon dient nach Ansicht yon Axelrod und 
Wurtman (1966) und Wurtman (1969) als neuroendokriner Wandler (,,transducer"). Das 
Pinealorgan spielt dabei die Rolle eines Lichtmediators. Sofern es - -  wie bei den S~uge- 
tieren - -  nicht mehr direkte rezeptorische F/~higkeiten hat, wird es fiber die Auffen und den 
Sympathicus (J. Ari~ns Kappers, 1965) gesteuert. Augenexstirpation oder auch chirurgische 
Entfernung des oberen Halsganglions des Sympathicus unterbrechen bei der Ratte die pineale 
Reaktionskette (Lit. s. Wurtman, Axelrod und Kelly, 1968). 

In  weiteren Experimenten wiire zu kl/~ren, ob die lichtabh/ingige ,,biologische 
Uhr"  des Pinealorgans durch einen Serotonin-Melatonin-Mechanismus den circa- 
dianen lokomotorischen Rhythmus von P. domesticus (Menaker) bewirkt. Wenn 
die negativen elektrophysiologischen Resultate, die hier gegen eine direkte Licht- 
stimulation sprechen, sich weiter best/itigen lassen 3, k6nnte auch ffir die Vogel- 
epiphyse ein/~hnlicher Reaktionsablauf vermutet  werden wie ffir das Pinealorgan der 
Rat te  (s. oben). Die starken Nervenstr~nge im Epiphysenstiel des Sperlings stehen 
allerdings in einem Gegensatz zu den atypischen (oder rudiment/~ren) Sinnes- 
zellen und zu den negativen elektrophysiologischen Ergebnissen (s. S. 235--236). 

Zur morphologischen K1/~rung der Herkunft  und der Verlaufsrichtung dieser 
Fasern sind bei P. domesticus zwei Eingriffe unerl/~l~lich: 1. Entfernung des 
obersten Grenzstrangganglions; 2. Kauterisierung verschieden groBer Abschnitte 
des Pinealorgans. - -  Die erste Operation wfirde die sympathischen Nervenfasern 
des Pinealorgans zum Verschwinden bringen. Dieses Ergebnis mfil~te fluoreszenz- 
und elektronenmikroskopisch gesichert werden. Die Sympathektomie dfirfte bei 
den kleinen Spatzenv6geln technische Schwierigkeiten bereiten; sie ist aber bei 
Coturnix coturnix japonica mat Erfolg durchgeffihrt worden (McFarland, I t omma  
und Wilson, 1966). Von dem zweiten Eingriff sind Aufschlfisse fiber den nerv6sen 
Eigenapparat  des Pinealorgans zu erwarten. Hierbei sind neurohistologische 
Degenerationsstudien unentbehrlich. 
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Anmerkung bei der Korrektur: Versuche von Hamasaki (1969), im Pinealorgan von Passer 
domesticus bei Mikroelektrodenableitung eine direkte Lichtempfindlichkeit nachzuweisen, 
hatten ein iihnlich negatives Ergebnis wie friihere Versuche Moritas (1966) bei Columba livia 
(Dodt, persSnliche Mitteilung, 1969; vgl. Ralph und Dawson, 1968). 
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