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R e a c t i o n s  of O l f a c t o r y  N e u r o n s  in  t h e  I n s e c t  D e u t o c e r e b r u m  

as C o m p a r e d  t o  R e s p o n s e  P a t t e r n s  of O l f a c t o r y  R e c e p t o r  Cells 

Summary. 1. Neurons in the deutocerebrum of  Periplaneta an, ericana and 
Locusta mlgratoria respond to stimulation of the ipsilateral antenna by means of 
odours of chemicals and of homogenized food (grass, fruit, meat etc.): 

2. The morphological identification of the neurons investigated is attempted 
on the basis of anatomical data. 

3. In  Periplaneta most of these neurons manifest different reaction spectra. 
Frequent reactions were found to aliphatic alcohols, terpenes and essential oils 
(Tables 1, 2). Most reactions to lemon or orange were accompanied by reactions 
to certain characteristic odour substances (Table 3). 

4. In  Periplaneta, a comparison of the reaction spectra of deutocerebral units 
and those of antennal receptors (Table 4) leads to the following conclusions: 

a) There is a narrower specificity for fruit odours in individual central neurons 
than in the receptors. 

b) More compounds within a selected group of odours are effective upon central 
neurons than upon a single receptor type. 

From these results it can be concluded that  receptors of different odour speci- 
ficity converge on single central neurons. 

5. Excitation reactions from receptors of different antennal regions converge 
on single central neurons (Fig. 4). 

6. In  Locusta, central neurons react with excitation, inhibition, and off-responses 
to olfactory stimulation of the antenna (Fig.3). Their reaction spectra vary (Table 6). 

7. Inhibition in Locusta neurons is caused by receptor excitation rather than 
by receptor inhibition. 

8. The reaction spectra of central neurons of Locusta permit the conclusion 
that  these cells receive inputs from receptor cells in basiconic antennal sensilla. 
Whether the olfactory receptors in coeloconic sensilla play a role in these reactions 
is not clear (Table 6). 

Zusammen]assung. 1. Neurone im Deutocerebrum yon Peri/planeta americana 
und Locusta migratoria antworten auf Reizung der ipsilateralen Antenne durch 
einzelne Duftstoffe und Homogenisate verschiedenen Futters (Gras, Frfichte, 
Brot usf.). 

* Mit Unterstfitzung der Deutschen Forschnngsgemeinschaft (Bo 343/2). 
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2. Eine anatomische Identifizierung der untersuehten Neurone wird versucht. 
3. Die Reaktionsspektren der Neurone yon Periplaneta sind unterschiedlich; 

besonders h~ufig wirken aliphatische Alkohole, sowie einige Terpene, aromatische 
Verbindungen und ~therisehe 01e. Reaktionen auf Orangen- und Zitronengeruch 
sind h~ufig, aber nicht immer korreliert mit denen auf bestimmte Duftstoffe. 

4. Bei Periplaneta zeigt ein Vergleich der Reaktionsspektren der zentralen 
Neurone mit denen der Rezeptoren 

a) eine engere SpezifR~t fiir Fruehtgeriiche der zentrale Neurone, 
b) eine weniger enge Spezifit~t fiir bestimmte Geruehsstoffe bei zentralen 

Neuronen als bei einzelnen Rezeptortypen. Daraus kann auf eine Konvergenz 
der Erregung yon Rezeptoren verschiedener Duftspezifit~t auf zentrale Neurone 
gesehlossen werden. 

5. Die Erregung yon Rezeptoren aus versehiedenen Antennenbereichen l~uft 
auf zentralen Neuronen zusammen. 

6. Die Neurone yon Locusta reagieren auf Geruehsreizung der Antenne mit 
Erregung, Hemmung und off-Antworten. Die Reaktionsspektren sind nicht ein- 
heitlich. 

7. :Die ttemmung der Neurone yon Locusta ist auf hemmend verschaltete 
Rezeptorerregung, nicht auf Rezeptorhemmung zurfickzufiihren. 

8. Ein Vergleieh der Reaktionsspektren zentraler Neurone mit denen yon 
antennalen Geruehsrezeptoren bei Locusta zeigt, dal3 die Rezeptoren aus basi- 
conisehen Sensillen maBgeblieh die Erregung der zentralen Neurone bestimmen. 

Einleitung 
~ber  die Morphologie und Physiologie von zentralen olfaktorischen 

Sinnesbahnen der Insekten wissen wir wenig im Vergleieh etwa zum 
Bulbus olfaetorius der S/~ugetiere, der zu den am besten untersuchten 
Hirnzentren fiberhaupt gehSrt (vgl. Shepherd, 1972). Andererseits bieten 
die sp/irliehen Ergebnisse fiber Reaktionen yon Geruchssinneszellen der 
Wirbeltiere bisher keine Grundlage ffir eine stufenweise Analyse der 
nervSsen Verarbeitung von Geruehsreizen (Gestetand, 1971). In  diesem 
Punkt  sind die Insekten als Versuchsobjekt fiberlegen, da hier eine Reihe 
yon Untersuehungen fiber die Erregungsmuster ganzer Popnlationen yon 
Geruchsrezeptoren vorliegen (Kaissling, 1971 ; Varesehi, 1971 ; Dumpert, 
1972; Sass, 1972, 1974; Kaib, 1973; Waldow, 1973). Darfiber hinaus 
konnten die bisher recht uniibersiehtlichen topographischenVerh/~ltnisse 
im Deutocerebrum der Insekten, der ersten zentralen Station ffir Ein- 
g/~nge aus den Antennen, mit Hilfe moderner morphologiseher Methoden 
wenigstens in Umrissen gekl/~rt werden (Boeckh et al., 1970; Pareto, 
1972; Boeekh, 1972; Boeekh et al., in Vorb.). Aueh ist es gelungen, 
die elektrisehe Aktivit/~t einzeiner olfaktoriseher Neurone im Deuto- 
cerebrum von Sehaben (Yamada, 1968, 1971) und tIeuschrecken (Boeekh, 
1972) zu registrieren. 

Das Ziel der vorliegenden Untersuchung war es, bei tteusehreeken 
und Schaben die Reaktionen zentraler Neurone auf Geruehsreize zu 
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beschre iben und  sie mi t  denen der  zugehSrigen l~ezeptorzellen zu ver- 
gleiehen. Diese Versuchst iere  wurden  gew~ihlt, weft einerseits  der  im 
Vergleieh e twa zu Bienen, K~fern  oder  Fl iegen grol~e Durchmesser  der  
Neurone  im Deu toee reb rum bessere Ablei terfolge versprach,  andererse i t s  
eine grol~e Zahl von D a t e n  fiber Geruchsrezeptoren  yon  Periplaneta 
und  Loeusta vorlag.  Die Reak t ionen  yon  ]~iechzellen bei  Periplaneta 
americana auf Inha l t s s to f fe  natf i r l ieher  Duftque] len wie z .B.  Frf iehte ,  
Brot ,  F le isch besehre ib t  Sass (1972, 1974). Solche l~eize sehienen aueh 
geeignet  fiir die Erfassung des qua l i t a t iven  Arbei t sbere iehes  der  olfak- 
tor isehen Neurone  im Gehirn.  Zudem liil]t die Vielfal t  der  von Schaben 
au fgenommenen  Nah rung  eine gute  Geruchsuntersehe idung und  ent- 
sprechende Le is tungen  der  b e t r e g e n d e n  zent ra len  Neurone  erwarten.  

Die Reak t i onen  eines Geruchsrezeptors  in coeloeonisehen Sensfl]en 
der  Wanderheusehrecke  wurden  berei ts  vor  einigen J a h r e n  ausffihrlieh 
besehr ieben (Boeckh, 1967; Ka fka ,  1970). I m  Verlauf  der  vor] iegenden 
Unte r suchung  wurde  es notwendig ,  zusi~tzlich einige A nga be n  fiber 
Rezep to ren  in basiconischen Sensillen zu erarbei ten .  

Die gemeinsame Besehre ibung der  an  Locusta und  Periplaneta ge- 
wonnenen Ergebnisse  soll Ube re ins t immungen  und  Unterseh iede  in der  
Reakt ionsweise  der  un te r sueh ten  Neurone  aufzeigen, und  d a m i t  eine 
umfassendere  Dars te l lung  verschiedener  MSgliehkei ten zent ra ler  Ver- 
a rbe i tung  von Geruehsreizen bei  I n sek t en  ges ta t ten .  

Material und Methoden 

Untersucht wurden erwachsene Exemplare yon Periplaneta americana (meist ~) 
und Locusta migratoria (meist 9) aus eigenen Zuchten. Kopf und Thorax des 
Versuchstieres wurden unter C02-Narkose mit einem Gemisch aus Bienenwachs 
und Colophonium festgeklebt, dazu die basalen Ffihlergelenke verkittet. Frontal 
zwischen Antennen und Augen wurde ein Fenster in die Kopfkapsel geschnitten 
und das fiber dem Gehirn (Oberschlundganglion) liegende Gewebe entfernt. Das 
Gehirn wurde mit Ringer-befeuchteten Tampons im Kopf festgelegt, um es mecha- 
nisch gegen Bewegungen durch die naeh vorne gepumpte H~molymphe oder durch 
die Schlundmuskulatur zu siehern. Die Tracheen am caudalen Tell des Gehirns 
blieben unverletzt. Nach der Prii, par~tion wurde das Fenster mit einer dfinnen 
Schieht Vaseline verschlossen. 

Abgeleitet wurde mit Kapillar-Mikroelektroden (3 M KCI, Widerstand 10 bis 
100 MOhm) gegen eine geerdete Ag-AgC1-Elektrode, die in der Augenregion hinter 
das Gehirn geschoben wurde. Die Mikroelektrode wurde durch die Bindegewebs- 
hfille frontal in den Antennenhfigel eingestochen. Die Kenntnis der r~umlichen 
Anordnung der Neurone im Deutocerebrum erlaubte gezielte Einstiche in Regionen 
bestimmter Neurongruppen (vgl. Abschnitt Morphologie). Die Ableitungen yon 
Geruchsrezeptoren auf den Antennen wurden mit Wolframelektroden nach Stan- 
dardmethoden vorgenommen (Boeckh, 1962, 1967). Verst/~rkung und Registrierung 
erfolgten durch eine konventionelle Mel3apparatur. 

:Die Geruchsreize wurden nach ihrer Wirksamkeit auf antennale Rezeptoren 
(Sass, 1972, 1974) und ihrer vermutlichen biologischen Rolle als Futtergeruch 

13 J-. comp. :Physiol., Vol. 90 
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ausgew~hlt. Sie wurden aus Plastik-Injektionsspritzen ausgeblasen, in denen sich 
kleine GefgBe mit DuftlSsung bzw. mit zerkleinerten Frfiehten, frischem Schwarz- 
brot, Romadur-K~se oder 1--2 Tage altem Fleisch befanden (vgl. Kafka, 1970; 
Sass, 1972). Bei Locusta wurde haupts~chlich mit Duftgemischen gereizt. Im 
Verlauf der Experimente stellte sich rasch heraus, dab die Reaktionsspektren der 
zentralen Neurone oft nicht mit denen des bisher genauer beschriebenen antennalen 
Geruchsrezeptors in den coeloconischen Sensillen fibereinstimmen. Da die Reak- 
tionsspektren anderer Geruchsrezeptoren yon Locusta vorerst unbekannt waren, 
muBte eine grol]e Zahl yon Gerfichen nngezielt getestet werden. Das war bei der 
oft sehr kurzen Ableitdauer nur dadurch m6glich, dab Duftstoffe in Gruppen 
gepriift wurden. Dabei muBten m6gliche Interaktionen der Einzelstoffe und eine 
gewisse Ungenauigkeit der Ergebnisse hingenommen werden. Es enthalten: ,,Ter- 
pene": homologe Reihen yon Estern zwischen aliphatischen Fetts~uren und Citro- 
nellol bzw. Linalool, dazu Limonen, Menthol, Terpineol, Geraniol, Nerol, ~-Ionon, 
cis-trans Citral, Menthon. ,,Aromate": Vanillin, Zimtaldehyd, Eugenol, Cumol, 
Benzaldehyd, Anisaldehyd. ,,Fruchtester": Methyl-, Athyl-, Butyl-, Pentylester 
von aliphatischen Fetts~uren zwischen C 1 und C16. ,,Fetts~uren": die homologe 
Reihe aliphatischer, ges~ttigter Fetts~uren mit Kettenl~nge zwischen C a und C10. 
,,Alkohole": die homologe Reihe aliphatischer, ges~ttigter Alkohole mit Ketten- 
l~nge zwischen C2 und C10. Alle Substanzen wurden in mindestens 100facher 
Verdiinnung in die Duftgef~l~e gegeben. Die Duftstoffe stammten yon den Firmen 
Schuchard, Mflnchen; Drom, Mflnchen; Fluka, Buchs; der Reinheitsgrad war 
meist purissimum. Durch einen Thermistor hinter der Antenne konnte ungef~hr 
der Zeitpunkt bestimmt werden, zu dem der Duftstrom die Antenne erreichte. 
Der Reizduftstrom war meist auf proximale oder mittlere Bereiche der Antenne 
gerichtet. Fiir eine isolierte Reizung verschiedener Antennenbereiche wurde der 
Duft durch feine Kaniilen ganz in der N~he der jeweiligen Region ausgeblasen 
(vgl. Abb. 4). 

Die Hemmreaktionen wurden mit einer besonderen Reizmethode iiberpriift. 
Der Grund dafiir war folgende (~berlegung: Nach einer Reizung k6nnen Reste 
geruchswirksamer Stoffe an Oberflgchen in der N~he des Pr~parates verbleiben 
und eine schwache Aktivit~t der l~ezeptoren und zentralen Nem'one hervorrufen. 
Ein Strom unwirksamen Duftes k6nnte diese l~este kurzzeitig yon der Antenne 
fernhalten, wodurch die Erregung erniedrigt und damit Hemmung simuliert wfirde. 
Um dies auszuschalten, wurde der zu testende Geruch einem permanent fiber 
die Antenne laufenden Frischluftstrom beigemischt. Bei dieser Reizmethode blieben 
zudem die Temperatur und die Luftfenchte an der Antenne konstant. 

Morphologisehe Vorbemerkungen 
Zum besseren Verst~ndnis der Lage der un te rsuch ten  Neurone im 

Deutocerebrum sind hier kurz einige morphologische Da ten  zusammen- 
gefgl~t, die an ~nderem Ort ausffihrlich dargestell t  werden sollen (Boeckh 
et al., in  Vorb.). 

Die Axone der Sinneszellen aus der Antennengeil~el enden bei Peri- 
planeta und  Locusta vorwiegend in  den Glomeruli  des ipsflateralen Deuto- 
cerebrum (G in Abb. 1 und  2). Die Zahl der Axone betri~gt bei Peri- 
planeta ca. 100000, bei Locusta ca. 50000. Der fiberwiegende Tefl dfirfte 
von Geruchsrezeptoren s t ammen  (vgl. Diskussion). 
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Abb. i. Locusta migratoria. Schema von Deuto- und Protocerebrum der rechten 
Gehirnh/~lfte im Frontalschnitt. Einsatzbild: Gehirn in Frontalansicht und Schnitt- 
ebene des Sehemabildes. AN Antennennerv, D Antennenhiigel des Deutocerebrum, 
G Glomerulus, NLD Neurone mit Fortsiitzen zum Lobus dorsalis, NTOG Neurone 
mit FortsS~tzen in den Tractus olfactorio-globularis (TOG), PK PilzkSrper. Zur 
striehliert gezeichneten Abzweigung bei PK s. Text. Zeiehnung yon K. D. Ernst 

naeh Ergebnissen yon Boeckh, Ernst u. Boeckh (in Vorb.) 

Bei Locu~ta liegt frontal  und ventral  im Antennenhfigel eine auf- 
fallend grol~e Gruppe yon Neuronen (Abb. 1, NTOG), deren Ausl//ufer 
in die Region der Glomeruli (G) und als Bfindel yon ca. 700 Fasern 
dutch das Deutoeerebrum hindureh in den Traetus olfaetorio-globularis 
(TOG) und  zum Protoeerebrum ziehen. Endigungen dieser Fasern wur- 
den im median liegenden Teil der Pilzk6rperbeeher (PK) und in einer 
bisher unbenannten  Region zwisehen Pilzk6rperstiel nnd  Augenganglien 
gefunden (Pfeile in Abb. 1). Es ist nieht  geklgrt, ob die Endigungen 
im Pilzk6rper yon  Kollateralen derjenigen Fasern s tammen,  die in die 
laterale Region des Protoeerebrum ziehen oder ob es sieh um Fasern 
einer eigenen Gruppe yon  Neuronen aus N T O G  handelt.  Aus diesem 
Grund sind die Fasern im Verzweigungsgebiet des TOG im Pilzk6rper- 
bereieh (Abb. 1) unterbroehen dargestellt. Eine kleinere Zahl Neurone 
von N T O G  ist nieht  an der Bildung des B/indels beteiligt, ihre Fasern 
seheinen innerhalb des Antennenhfigels zu enden. Eine zweite, lateral 
in der Region des Eintr i t ts  des Antennennerven (AN) liegende Zell- 

13" 



188 J. Boeckh 

Abb. 2. Periplaneta americana. Frontalschnitt dutch den rechten Antennenhiigel 
des Deu~ocerebrum. AN Antennennerv, G Glomerulus, iV Neurongruppe mit Aus- 
l~ufern zu den Glomeruli bzw. zum Tr. olfactorio-globularis. Silberimpr~gnation 

nach Bodian. Mal~stab 450 y.m 

gruppe (NLD) sendet einen Strang yon ca. 300 Fasern zum Lobus 
dorsalis. Von dort zieht wiederum ein Bfindel yon ca. 300 Fasern in 
Richtung Protocerebrum, woes gemeinsam mit den Fasern der frontalen 
Zellgruppe einen Tail des Tractus olfactorio-globularis bildet, der ins- 
gesamt ca. 1300 Fasern fiihrt. 

Bei Periplaneta liegen die NTOG und NLD entspreehenden Neurone 
(iV, Abb. 2) gemeinsam dorsal des Eintritts des Antennennerven (AN) 
in Nghe der Grenze zum Protoeerebrum. Der Traetus olfactorio-globu- 
laris enth~lt ca. 1200 Fasern aus dem Deutocerebrum und anderen 
IIirnregionen. 

Synaptische Kontaktstellen der Antennenfasern in den Antennen- 
hfigeln linden sieh vorwiegend in den Glomeruli (G in Abb. 1 und 2). 
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Abb. 3a--d. Reaktionen von Neuronen im Deutocerebrum yon Locusta migra- 
toria (a--c) und Periplaneta americana (d) auf Duftreizung der ipsilateralen Antenne: 
a, e Grasduft, b Orangenduft, d Terpineol. a DC-Registrierung, b, c AC-Regi- 
strierung yon 2 Elementen verschiedener Duftspezifit~.t, ein Element (groBe 
Impulse) reagiert mit Erregung auf Orangegeruch (b) und mit ttemmung auf 
Grasgeruch (e), ein anderes (kleine Impulse) mit off-Antwort aui Orangen- und 
Gr~sgeruch. Zeitmarkenabstand 100msec, Amplituden der Impulse in a (vor 
Erregungsbeginn) 21 mV, in b, c (grol]e Impulse) 2,5 mV, in d 2 inV. Die Pfeile 
geben Reizbeginn und Reizende an, in d :Reizregistrierung durch Thermistor 

(unterer Strahl) 

Neurone ohne For tsgtze  zu dieser Region, wie z.B. die der lateral 
liegenden Zellgruppe (NLD) bei Locusta, sind wahrscheinlich nicht  direkt 
mi t  der Rieehbahn verbunden,  dean im Lobus dorsMis waren keine 
Antwor ten  auf Geruehsreize zu beobaehten. 

Ergebnisse 
1. Die elektrischen Antworten bei Du]treizung 

Die Mehrzahl der Neurone im Oeutoccrebrum yon  Locusta zeigte eine 
Spontanakt iv i t~ t  zwischen 1 and  20 Imp/sec. Die verschiedenen Ant-  
wor t typen  dieser Neurone wurden bereits besehrieben (Boeckh, t972). 
Die h£u~igsten und deutlichsten waren Erregung,  H e m m u n g  und off- 
Antwor ten  (Abb. 3). Bei Periplaneta war die Spontanaktivi t / i t  sehr 
niedrig oder nicht  vorhanden,  eindeutige t I emm-  nnd off-Reaktionen 
win'den nicht  beobachtet .  

Die Anstiegsphase der Impulse  war bei Ablei tungen in der N/~he einer 
Zellregion (vgl. Methodik und morphologische Vorbemerkungen) yon 
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positiver Polarit~t gegenfiber der Erdelektrode, in tieferen Lagen wurden 
aueh Impulse mit  negativ gerichteter Anstiegsphase registriert. In  man- 
chen Ableitungen t raten Impulse negativer und positiver Polariti~t ge- 
meinsam auf (vgl. Abb. 4). In  einigen F/~llen konnten, zusammen mit  
den Impulsen, langsame Potentiale erfaBt werden, die bei Erregung von 
positiver0 bei Impulshemmung yon negativer Polarit~t waren (Abb. 3). 
Dabei betrugen die Amplituden der Impulse bis zu 20 inV. MSglieher- 
weise handelt es sieh bier um intrazelluliire bzw. quasi-intrazellul~re 
Ableitungen, bei denen die Elektrode der Neuronmembran auflag. Ruhe- 
potentiale konnten in diesen Fallen jedoch nieht naehgewiesen werden. 
Zwisehen dem Eintreffen des dufthaltigen Luftstroms an der Antenne 
und dem Beginn der Reaktion eines Neurons verstriehen auch bei starker 
Reizung mindestens 50, in den meisten F~tllen 70 und mehr msee 
(Abb. 3d). Diese Werte wurden aueh bei Reizung basaler, also hirn- 
naher Antennenbereiche nicht unterschritten. 

Ein als Kontrollreiz gebotener duftfreier Luftstrom 15ste in den olfak- 
torisehen Neuronen keine l%eaktionen aus, wohl aber in Neuronen aus 
tieferen ventr~len und lateralen Bereichen des Deutocerebrums. Solehe 
Elemente antworteten auch auf Abbiegen oder Berfihren der Antenne. 
Weder chemo- noch mechanosensible Neurone des Deutoeerebrum 
reagierten bei Reizung der kontralateralen Antenne. 

2. Die Geruchsspezi/itiit der Neurone bei Periplaneta 

Die meisten der 80 untersuchten Neurone im Deutoeerebrum yon 
Periplaneta reagierten jeweils auf eine untersehiedliche Auswahl aus der 
Reihe angebotener Duftreize. In  der Tabelle 1 ist eine so]che Reihe von 
Geriiehen nach der Hi~ufigkeit ihrer Wirkung auf 65 Neurone zusammenM 
geste]lt. In  besonders vielen F/illen waren Reaktionen auf einige Terpene 
und Alkohole, sowie Orange und Zitrone zu beobaehten. 

Bei einer ganzen Reihe yon Neuronen gelang es nicht, alle Diifte des 
Reizprogramms zu prfifen, da wahrseheinlieh dutch leichte Verlagerung 
der Elektrode das beobachtete Neuron oft nach 10--15 rain aus der 
Ab]eitung verschwand. AuBerdem waren zur Vermeidung yon Adapta- 
tion Pausen zwisehen den Einzelreizen notwendig. Es ist deshalb in der 
Tabelle 1 die Summe der jeweiligen Zahlen aus der -~--Spalte und der 
0-Spalte des einzelnen Geruchs kleiner als die Zahl aller untersuehten 
Zellen (z. B. ffir Terpineol 58 start  65). 

Die Tabelle 2 zeigt die Reaktionen von insgesamt 46 Neuronen, 
zusammengestellt nach ihren Reaktionen auf verschiedene Fntter-  
gerfiche: Zitrone und Orange (Tabelle 2a), Zitrone oder Orange (Ta- 
belle 2 b) und Fleisch (Tabelle 2 e). Drei andere auf Fleischgeruch reagie- 
rende Neurone linden sich in den Tabellen 2a (Nr. 29, 57) und 2b (Nr. 40). 
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Tabelle 1. Per@laneta americana, tI//ufigkeit der Reaktionen yon Neuronen im 
Deutocerebrum auf Reizung der Antenne mit verschiedenen Gerfichen 

Reiz Zahl der Neurone 

+ 0 

Terpineol 49 9 
Zitrone 35 14 
Oetanol 31 19 
Orange 29 19 
Nerol 25 18 
Lavendel61 24 i 7 
n-Hexanol 22 20 
n-Pentanol 17 23 
Zimtalkohol 15 17 
Citral 10 23 
Fleisch 9 23 
Zimtaldehyd 8 23 
Romadurk~se 3 27 
Banane 3 32 
ButansS, ure 1 24 

d- = Erregung, 0 = keine t~eaktion 

Einige wenige Neurone reagierten zus&tzlich auf Banane, Apfel, Brot 
und K/~se. ,,Zitrone"- und ,,Orange"-Neurone waren am haufigsten, wes- 
halb ihre Duftspektren als Grundlage fiir weitere Auswertungen dienten. 

Beide Friichte enthalten, wie viele andere natiirliche Duftquellen, 
eine Vielzahl yon fliiehtigen Verbindungen, welehe als potentielle Duft- 
reize anzusehen sind (vgl. yon Sydow u. Westberg, 1962). Die Rezep- 
toren ffir Fruchtgerfiehe auf den Antennen von Periplaneta reagieren 
aueh auf eine ganze Anzahl solcher Inhaltsstoffe (Sass, 1972, 1974). 
Derartige Reize sind deshalb ffir einen direkten Vergleieh zwischen 
Reaktionsspektren der zentra]en Neurone und denen der Rezeptoren 
besonders geeignet. 

Im Deutocerebrum yon Periplaneta zeigt sieh eine gewisse Korrela- 
tion zwischen Reaktionen der Neurone auf Orange und Zitrone einer- 
seits und der auf bestimmte Duftstoffe andererseits. In  der Tabelle 3 
ist die H&ufigkeit der Reaktionen auf diese Fruehtgeriiehe und Duff- 
stoffe angegeben. Die Werte stammen yon den in der Tabelle 2 auf- 
gef/ihrten Neuronen. Auf ,,Orange"-Neurone wirken bevorzugt Ter- 
pineol und Oetanol, auf ,,Zitrone"-Neurone Terpineol und Lavendel61. 
Diejenigen Neurone, welche auf beide Friiehte reagieren, antworten in 
der Reihenfolge weniger h~tufig auf : Terpineol, Octanol, Hexanol, Nerol, 
LavendelS1. Diese Reihenfolge entsprieht nieht einer einfaehen Uber- 
lagerung der Reihenfolgen bei den ,,Orange"- bzw. ,,Zitrone"-Neuronen. 
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T~belle 2. Periplaneta americana. Reaktionen 
Futterstoffe. Symbole wie 

von Neuronen im Deutocerebrum 
in Tabelle 1. Unausgefiil | te Felder 

Tabelle 2a. 

Neuron Nr. 4 5 6 7 8 10 15 18 21 24 29 

Zitrone + + + + + + + + + + + 
Orange + + + + + + + + + + + 
Banane 0 0 0 0 0 0 0 + 
Apfel 0 0 0 0 0 0 0 0 
Brot  0 0 0 0 0 
Fleisch 0 0 0 0 [+_] 
K~se 0 0 0 0 0 0 + + 
Terpineol + + + + + + + + 0 0 
Oetanol + + + + + + + + 0 0 
Hexanol + + + + + + + + 0 0 
Nerol + + + + + 0 0 
LavendelS1 + + + 0 + + 0 0 
CRral + 0 
Zimtalkohol 0 0 + + 0 0 
Pentanol  0 0 0 0 

Tabelle 2b. ,,Zitrone" und ,,Orange"-Neurone 

Neuron Nr. 2 14 17 23 31 32 37 40 43 70 

Zitrone + 

Orange 0 
Banane 0 
Apfel 0 
Brot  
Fleisch 
K~se 
Terpineol 0 
Octanol 0 
Hexanol 0 
Nerol 0 
Lavendel61 + 
Citl'al 0 
ZimtMkohol 
Pentanol  0 

+ + + + + + + + + ]  

0 0 0 0 0 0 0 0 0 
0 0 0 0 0 
0 0 0 0 0 
0 0 0 0 0 
0 0 0 0 ]+] 0 
0 0 0 0 0 

+ 0 + + + + + + + 
0 0 0 0 + 0 

+ 0 0 0 0 + 0 
0 0 0 + + + 0 

+ + 0 0 + + + + 
0 0 0 0 + 0 

+ 0 0 0 0 + 0 
0 0 o + + + o 
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auf Reizung der Antenne mit verschiedenen Duftstoffen bzw. Duff versehiedener 
bedeuten, dag der betreffende Reiz hier nieht getestet wurde (s. Text) 
,,Zitrone/Orange"-Neurone 

30 38 42 44 49 51 53 54 55 57 58 71 75 

+ + + + + + + + + + + + + 
+ + + + + + + + + + + + + 

0 0 0 0 0 
0 0 0 0 0 
0 0 0 0 
0 0 0 ~ 0 
0 0 0 0 
+ + + + + + + + + + + + + 

+ + 0 + + + + + + + 0 + 
+ + 0 + + + + + 
0 + 0 + + + + + + + 
+ + 0 + 0 + 0 + 
0 + + 0 + + + + 
+ + 0 + + + 0 + 
0 + 0 + + 0 + + + 

1 16 26 35 48 59 

0 0 0 0 0 0 

I+ + + + + +l 
0 0 
0 0 

0 

0 

0 
+ + + + 

0 + + + + 
+ 0 + 

+ + + 
+ 0 + 0 

0 + 
0 + 
0 + + + 

Tabelle 2 c. ,,Fleiseh"-Neurone 

Neuron Nr. 13 39 45 46 50 56 

Zitrone 0 0 0 
Orange 0 0 0 

Banane + + 0 0 
Apfel + 0 0 
Brot + @ + 0 0 

Fleisch ] + + + + + + I 

K/~se + 0 0 
Terpineol + + + 0 0 
Oetanol 0 @ 0 0 
tIexanol -4- 0 0 
Nerol 0 @ 0 0 
Lavendel61 + + 0 0 
Citral + 
Zimtalkohol + + 0 0 
Pentanol + + 0 0 
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Tabelle 3. Periplaneta americana. Zahl der Neurone im Deutoeerebrum, welche ~uf 
einen bestimmten Fruchtgeruch reagieren (Spalte 2) und die Zahl derjenigen Neu- 
rone, welche zus~tzlieh zum Fruehtgeruch auch auf bzw. nicht auf andere Duft- 

stoffe reagieren 

Frueht- Zahl rea- Davon Duftstoff 
geruch gierender reagieren 

Neurone ~ ~ ~ ~ i ' ~ 

Orange 6 auch auf 4 4 2 3 2 1 1 3 
nicht auf 0 1 1 0 2 0 0 I 
(nicht (2) (1) (3) (2) (2) (4) (4) (2) 
getestet) 

Zitrone 11 auch auf 8 1 3 3 7 2 4 
nicht auf 2 6 6 5 2 5 5 
(nicht (1) (4) (2) (3) (2) (4) (2) 
getestet) 

Zitrone 
und 
Orange 

24 anch auf 21 18 15 13 10 7 8 6 
nicht auf 2 4 3 4 6 3 6 7 
(nicht (1) (2) (6) (7) (8) (14) (10)(11) 
getestet) 

Es soll deutlieh hervorgehoben werden, dab die Reakt ionen auI Frueht-  
gerueh nnd auf Duftstoffe durehaus nieht  immer in der oben besehrie- 
benen Weise zusammenhgngen.  Ausnahmen sind in der Tabelle 2 (Neu- 
rone Nr. 23, 24, 29, 42) zu finden. 

Bei l l  Neuronen ge]ang es, eine Reihe von Diiften zu testen, 
welehe einen Vergleieh mit  den yon Sass 1972 und 1974 erarbeiteten 
Spektren antennaler  Geruchsrezeptoren ffir Fruchtgerfiehe erlauben. Die 
Ergebnisse sind in der Tabelle 4 zusammengefagt .  Eingetragen sind nur  
die Aussehnitte der Reaktionsspektren,  in denen die Gegenfiberstellung 
entweder dureh (~bersehneidungen oder dureh eharakteristisehe Unter- 
schiede sinnvo]l erseheint. Das Spektrum der zentralen Neurone kann  
in keinem Fall mit  einem ]~ezeptorspektrum zur Deekung gebracht  
werden. Besonders auff~l]ig ist erstens das Fehlen einer Reakt ion der 
zentralen Neurone auf Banane und Apfel und zweitens die Reakt ion 
sowohl auf Terpineol als aueh auI Oetanol und 3-Methylbutanol.  Diese 
3 Verbindungen wirken niemals gemeinsam auf einen einzelnen l~ezeptor- 
typ.  Dieser Befund wird durch viele der in der Tabelle 2 a aufgeffihrten 
aber unvollst/~ndigen Spektren zusgtzlieh gestiitzt. 3-Methylbutanol  
erwies sieh erst gegen Ende der Untersuchung als wichtiger Vergleichs- 
stoff. Es wurde daher bei der Mehrzahl der Neurone in der Tabelle 2 
nieht  getestet  und fehlt in der Reihe der dort  aufgefiihrten Stoffe. 
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Tabelle zI. Periplaneta americana. Ausschnitte aus den Reaktionsspektren yon 11 Neu- 
ronen im Deutoeerebrum und yon 3 Rezeptortypen (letztere naeh Sass, 1972, 

1974). Symbole wie in Tabelle 1 

l~eiz Zentrale t~ezeptoren 
Neurone 
(n= 11) Pentanol- O e t a n o l -  Alkohol- 

typ typ Terpentyp 

Zitrone + d- d- d- 
Orange + d- + d- 
Banane 0 d- + + 
Apfel 0 + d- d- 
Terpineol @ 0 0 + 
3-Methylbutanol d- + 0 d- 
Oetanol + + + 0 
Pentanol + + + + 

Nur wenige Neurone wurden gefunden, die auf andere Futtergerfiehe 
wie Banane, Apfe], Brot, Kgse oder Fleisch antworteten (vgl. Ta- 
belle 2 a--c). Die Spektren sind reeht untersehiedlich und lassen keine 
Vorzugskombinationen in der Wirksamkeit eines Futtergeruehes und 
eines bestimmten Duftstoffes erkennen. Die geringe Zahl derartiger 
Neurone ist besonders merkwfirdig, da sowoh] bei einigen Rezeptoren 
als auch im Verha]ten diese Gerfiehe besonders starke Reaktionen hervor- 
rufen (vg]. Diskussion). 

3. Die Reaktionen der Neurone au[ Reizung versehiedener Antennen- 
absehnitte 

Diese Versuehe wurden an 30 Neuronen und zwar an Periplaneta 
durchgeffihrt, da die L~Lnge der Antennen bei dieser Tierart eine gezielte 
Reizung versehiedener Abschnitte erleichtert. Wie die Abb. 4 zeigt, 
reagiert ein solches Neuron auf Reizung dureh einen Futtergerueh oder 
Duftstoff an welt auseinanderliegenden Stellen. Eine Ausbreitung des 
Geruehs fiber die ganze Antenne innerhalb der Latenzzeit der Neurone 
ist bei der verwendeten Reizung wenig wahrscheinlieh. Es handelt sich 
also um Reizung r/tumlich getrennter Rezeptorgruppen. Das Reaktions- 
spektrum eines Neurons war bei Reizung versehiedener Antennen- 
absehnitte gleieh, was bedeutet, dab Rezelotoren gleiehen Typs in diesen 
versehiedenen Absehnitten zu linden sind. In einigen F/~llen wirkten 
manehe Duftreize an der Antennenspitze sehw/ieher als in der Mitte 
oder an der Basis. 
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Abb. 4. Periplaneta americana. Reaktionen eines Neurons im Deutocerebrum auf 
Reizung versehiedener Antermenabschnitte mit Brotgeruch. Der Duft t r i t t  aus 
dfinnen Metallrohren aus, die Reizorte liegen weit auseinander, MaBstab 1 cm. 

Zeitmarkenabstand 100 msec, Amplituden der groBen Impulse 2,5 mV 

4. Die Geruchsspezi/it~t der Neurone von Loeusta 

Die  65 u n t e r s u c h t e n  N e u r o n e  im  D e u t o c e r e b r u m  y o n  Locusta reagier -  

t e n  u n t e r s c h i e d l i e h  te l ls  m i t  E r r e g u n g ,  te i ls  m i t  H e m m u n g ,  m a n c h m a l  

a u c h  m i t  e iner  o f f - A n t w o r t  auf  die  a n g e b o t e n e  A u s w a h l  y o n  D u f t r e i z e n  

(Tabel le  5). D a s  R e a k t i o n s m u s t e r  i s t  n o c h  wen ige r  i ibe r s ich t ] i ch  als be i  

Periplaneta. N e b e n  e in igen  D u f t s t o f f g e m i s c h e n  (s. M e t h o d i k )  w a r e n  bei  

Tabelle 5. Locusta migratoria. Reaktionen von Neuronen im Deutocerebrum und 
Gerfichen yon Gras, Orange sowie verschiedenen kiinstliehen Duftgemisehen 

Reaktion (nicht gesichert, vgl. Text), + / 0  Erregung 

Reiz Zentrale Neurone (Nr.) 

1 5 7 9 14 17 20 22 24 27 31 33 

Gras -7 -7 -~- 0 -7 + --  -7 

Orange --  -7 0 - -  + 0 --  0 --  0 

,,Alkohole" + 0 Jr -7 --  off -7 + + 

,,Terpene" -- -7 --  --  + 0 + 

,,Aromat~" - -  - -  --  0 --  

2-t-gexenal off 0 --  0 0 -7 + -7 

,,Fetts~uren" 0 0 --  - -  -7 --  0 
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34 Neuronen  der Geruch yon  Orangen bzw. Gras wirksam. Eine  Kor- 
re la t ion zwisehen den Antwor ten  auf Gras- und  Orangenduf t  oder zwi- 
sehen einzelnen Duftgemischen einerseits u n d  Gras- bzw. Orangenduf t  
andererseits  ist n ieht  erkennbar .  

Ahnlich wie bei Periplaneta, so ist es auch bei Loc~tsta interessant ,  
die Reak t ionen  yon  zentra len Neuronen  und  Geruehsrezeptoren zu ver- 
gleiehen. Der einzige bisher untersuchte  Geruchsrezeptortyp der Wander-  
heuschreeke befindet  sieh in  coeloeonischen Sensfllen. Er  reagiert  u .a .  
s tark anf Fe t t s s  wie Capron- und  Butters/~ure, sowie auch auf den 
,,B1/~tteraldehyd" Hexena] (Boeekh, 1967; Kafka,  1970). Jedoch be- 
wirken HexenM uud  Fettsg, uren nur  in 5 yon  11 F~]len gleiche Reak- 
t ionen  der Gehirnneurone (Tabelle 5, Nr. 5, 17, 47, 48, 49, 52). AuBer- 
dem an twor ten  die zentrMen Neurone,  wie die Tabelle 5 zeigt, n ieht  
nu r  auf Fetts/~uren und  Hexenal ,  sondern auch auf eine Reihe anderer  
Substanzen,  die im Reakt ionsspekt rum der oben genann ten  Rezeptoren 
n icht  vorkommen.  

Angesiehts dieser Ergebnisse war es notwendig,  die Reaktionsspek- 
t ren  der Rezeptoren in  den eoeloconisehen Sensillen nochmMs zu fiber- 
priifen u n d  daneben  nach Rezeptoren zu suchen, deren Reaktionsspek- 
t ren  aromatisehe Verbindungen,  Terpene, Alkohole und  Fruehtgeri iehe 
umfassen.  Auf der Heuschreckenantenne  kamen  daffir die Sinneszellen 
der zahlreiehen basieonisehen Sensillen in  Frage. Diese besitzen jeweils 
ca. 20 Sinneszellen (Altner, pets. Mitt.), deren Aktivit/~t sich in den 
Able i tungen  /iberlagert, was eine Erfassung der Reak t ionen  einzelner 
Rezeptorzellen s tark ersehwert. Bei Able i tungen yon den Sensillen k a n n  

yon Rezeptoren in zwei antennMen Sensillen~ypen auf geizung der Antennen mit 
(vgl. S. 186). + Erregung, --Hemmung, off off-Antwort, 0 keine geaktion, ? keine 
in 10%, keine geaktion in 90% der F~lle 

Rezeptoren 

36 37 38 40 46 47 48 49 50 52 S. coelo- S. basi- 
conica conica 

+ - o + + /o  + 

0 + - 0 + 0 + + 0 + 

0 off + 0 + -- 0 + - 0 + 

0 + + + + + - -- 0 + 

+ + 0 + 

0 + + + + - + 0 - + + 

+ - off -- + -- + -- + ? 
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Abb. 5a--e. Locusta migratoria. Reuktionen von antennalen Geruchsrezeptoren in 
einem Sensillum coeloconicum (links Kolonne) und einem Sensillum basiconicum 
(rechte Kolonne). Reize: a Hexanol (aus der Gruppe ,,Alkohole", vgl. Tabelle 5 
und Methodik), b Terpineol (,,Terpene"), c Orange, d 2-t-Hexen~l, e Butters~ure 
(,,Fetts~uren"). Zeitmarkenabstand 100 msec. Die Pfeile markieren den Reizbeginn. 

Amplituden der Impulse links 1,1 mV, rechts 0,6 mV 

die Aktivitgt  der Sinneszellen fiber mehrere Stunden registriert werden. 
Deshalb war es mSglich, neben den Duftstoffgemisehen auch einzelne 
Duftstoffe zu testen, die in der folgenden Aufzghlung in Klammern 
hinter dem Gemisch genannt sind. Es konnten deutliehe Reaktionen auf 
Geriiche yon Orangen, ,,Terpenen" (z. B. Terpineol), aliphatisehen ,,Alko- 
holen" (z.B. tIexanol) und Hexenal, nieht jedoeh auf , ,Fettsguren" 
(z.B. Buttersgure) nachgewiesen werden (Abb. 5, rechte Kolonne). 
Aul~erdem fanden sich Antworten auf Grasgeruch, ,,aromatische Ver- 
bindungen" (z.B. Eugenol) und ,,Fruehtester". Die Rezeptoren eoelo- 
conischer Sensillen reagierten aus dieser I%eizauswahl nnr auf ,,Fett- 
sguren" (z.B. Buttersgure), t Iexenal  (Abb. 5, linke Kolonne) sowie 
andere der bereits frfiher geprfiften Stoffe (Boeekh, 1967; Kafka,  1970). 
Ca. 10 % dieser Zellen antworteten auf Grasgeruch. 

Die Zusammenstellung in der Tabelle 5 zeigt deutlieh eine bessere 
Ubereinstimmung der Reaktionsspektren zentraler Neurone mit  denen 
der l%ezeptoren in basiconischen Sensillen. Ein Beitrag der Rezeptoren 
in coeloeonisehen Sensillen zum Reaktionsbereieh der zentralen Neurone 
ist bei I texenal  und Grasgeruch mSglich, bei Fettsguren wahrseheinlieh. 
Ein Beitrag der Rezeptoren in basiconisehen Sensillen zur Reaktion der 
Gehirnneurone auf Fettsguren ist noch unklar, da die Zahl der gelun- 
genen Ableitungen nieht zur Sieherung des (negativen) Befundes bei 
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t~eizung mit  Fetts~uren ausreieht. Aus diesem Grunde ist in der ent- 
sprechenden Spalte der Tabelle 5 ein Fragezeichen eingesetzt. Der ge- 
ringe Prozentsatz der Rezeptoren in coeloeonischen Sensillen, welche auf 
Grasgeruch reagierten, wird durch das (Doppelsymbol 0/ + )  ausgedrfickt. 

Diskussion 

1. Vergleich mit bisher publizierten Ergebnissen 

u  (1971) untersuchte einze]ne olfaktorische Neurone im Deuto- 
cerebrum yon Periplaneta americana. Diese Neurone antworteten mit 
Erregung oder Hemmung auf Duftreize, ihre Reaktionsspektren unter- 
schieden sich sehr stark voneinander. Kein Duftreiz war ffir alle oder 
eine gr6gere Gruppe der Neurone wirksam. 

Ein Vergleieh zwisehen Yamadas Ergebnissen und den hier besehrie- 
benen ist jedoeh nut  sehwer m6glieh, da in den beiden Untersuehungen 
unterschiedliehe Reize und Reizmethoden verwendet wurden. Yamada 
hat  eine v611ig andere Auswahl yon Reizen verwendet, diese in roller 
Konzentrat ion geboten und die Wirkung hemmender Reize nieht speziell 
iiberprfift (vgl. dazu Kapitel  Methodik). Wie an anderer Stelle (s. unten) 
angeffihrt, sind jedoeh die in der vorliegenden Arbeit untersuchten 
Neurone wahrscheinlieh nieht repr~sentativ ffir alle olfaktorisehen Neu- 
rone des Deutoeerebrum yon Periplaneta. Yamada k6nnte also aueh 
auf eine andere Population von Neuronen gestolen sein, obwohl seine 
Angaben fiber die Ableitregion (dorsal-lateral in oberfl~chennahen 
Schichten der Antennenhfigel) eine solehe u  nieht stfitzen. 

2. Zur Herkun[t der registrierten Aktionspotentiale 

Ein direkter Itinweis auf die Herkunft  der registrierten Potentiale 
konnte nicht erbracht werden. Einen gewissen Aufschlul~ fiber den Ort 
der Ableitungen k6nnen I]berlegungen auf Grund der Topographic des 
Deutocerebrum bringen (vgl. Abb. 1 und 2). Die Neurongruppen NTOG 
yon Locusta bzw. N yon Periplaneta nehmen im Deutocerebrum einen 
so grol3en g a u m  ein, dab sie gezielt mit  der Ableitelektrode getroffen 
werden k6nnen. Naeh dem Durehdringen der Bindegewebsschieht gergt 
die Elektrode in zunehmendem MaBe in Regionen mit  Fortsgtzen der 
Neurone aus NTOG bzw. N. t i ler konnten Reaktionen erfaBt werden, 
wie sie in Abb. 3 dargestellt sind. Die Polaritgt und die Amplitude der 
Potentiale in Abb. 3 a sioreehen zwar ffir eine intrazellulgre Ableitung, 
guhepotent iale  waren jedoeh in diesem und ghnliehen Fgllen nicht 
nachweisbar. 

Die meisten Ableitungen bei Periplaneta s tammen aus dorsalen und 
mediMen Bereiehen der Antennenhfigel, bei Locusta aus medialen, dot- 
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salen und ventralen Bereichen. Bei Locusta sender eine Anzahl yon 
Neuronen der frontalen Zellgrnppe (NTOG) keine Forts~tze in den zum 
Protoeerebrum ziehenden Trakt, sondern nur in die Glomeruliregion 
(s. Morphologie). Diese Zel]en kSnnten a]s Verbindungsneurone inner- 
halb des Deutocerebrum dienen. Von welchem der beiden Neurontypen 
die Mehrzahl der Ableitungen stammen, bleibt often. AuBerdem ist 
nieht bekannt, ob im Deutoeerebrum yon Locusta und Periplaneta neben 
den beschriebenen noch einzelne weitere Neurone yon und zu anderen 
Hirnregionen laufen und Verbindungen zur Riechbahn aufnehmen. Die 
NLD-Gruppe bei Locusta seheint nieht mit der Riechbahn verbunden 
zu sein (s. Morphologie). Ob die Neurongruppe N bei Periplaneta ver- 
schiedene Neurontypen enth/s ist unbekannt. 

Eine Herkunft  der abge]eiteten Potentia]e yon Rezeptoraxonen ist 
aus mehreren Grfinden unwahrsehein]ieh. 

a) Der Durehmesser der Fasern des Antennennerven, welche auch 
innerhalb des Deutocerebrum fiber weite Strecken verfolgt werden 
kSnnen, betr/~gt 0,1--0,5 ~m, derjenige yon Forts~tzen zentraler Neurone 
erreieht 2--10 ~m. Es gelang aueh nieht, Impulsaktivit/it im Antennen- 
nerven bei Geruchsreizung zu registrieren. Wahrseheinlich erlaubt der 
geringe Durchmesser dieser Fasern keine Ableitungen mit konventio- 
nellen Elektroden. 

b) Die Latenz der beobaehteten Reaktionen im Antennenhfigel betrug 
auch bei starker Reizung yon Antennensegmenten in der NKhe des 
Kopfes mindestens 50 msee. Es ist nicht wahrscheinlich, dab diese Zeit 
ffir die Erregungsleitung zwisehen der Sinneszel]e und dem Deutoeere- 
bruin verbraueht wird. Zieht man die Latenzzeit der Rezeptorantwort 
(maximal 10 msec) yon diesem (minimalen) Wert yon 50 msee ab, so 
erh/s man bei einer L/~nge der Sinneszellaxone yon etwa 2 mm (Streeke 
zwisehen gereizten Segmenten und dem Gehirn) eine Leitungsgeschwin- 
digkeit yon 50 mm/see. Messungen an den Fila olfactoria mit Faser- 
durchmessern yon ca. 0,2 ~x ergaben hingegen Leitungsgesehwindigkeiten 
von 200 ram/see (Gasser, 1956). 

e) Die oben beschriebenen langsamen Potentiale sowie die vielfach 
yon der Impulsfrequenz abh/s Amplitude der Aktionspotentiale 
(s. Abb. 3) und auch das h/~ufige Auftreten yon Pr~potentialen bei Spike- 
beginn (s. Abb. 3) deuten auf Ableitungen aus der NKhe des Impuls- 
generationsortes, evtl. somanaher oder aueh dendritiseher Regionen hin, 
aber nicht auf Aktivit/~t in somafernen Axonbereiehen. Als Impulse yon 
Sinneszellaxonen w/~ren im Gehirn reine Axonspikes zu erwarten. 

d) Die Befunde sprechen daffir, da$ die Erregung sowohl r/~umlieh 
getrennter als aueh qualitativ versehiedenartig reagierender Rezeptor- 
zellen auf individuelle zentrale Neurone zusammenl/~uft (s. Ergeb- 
nisse ; 2.). 
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3. Die Real~tionsspektren 

Die untersuchten Neurone yon Periplaneta k6nnen nach ihren Reak- 
tionen auf verschiedene Futtergeriiche zu Gruppen zusammengefa•t 
werden (vgl. Tabelle 2). Die ~eaktionsspektren variieren jedoeh aueh 
bei Neuronen innerhalb einer solehen Gruppe. Eine zus~tzliehe Schwie- 
rigkeit bei der Auswertung ergibt sich dureh die vielen Leerstellen in 
den Tabellen 2. Es mu~ daher offenbleiben, ob einige Neurone innerhalb 
der angegebenen Duftauswahl gleiehe Reaktionsspektren aufweisen (z. B. 
Nr. 4- -7  in Tabelle 2a). Die Einheitlichkeit der Spektren zentraler 
Neurone in der Tabelle 4 ist vielleicht darauf zuriiekzuftihren, dal3 nur 
eine kleine Zahl yon Diiften getestet wurde. 

Fiir s/imtliche auf Fruehtgerfiche empfindliehen Neurone linden sich 
einzelne Duftstoffe, welehe eine gleieh hohe Erregung hervorrufen wie 
der Fruchtgerueh (vgl. Tabelle 2 und 3). Dies ist im Prinzip bei den 
Geruehsrezeptoren ebenso, denn dort linden sich neben Reaktionen auf 
Fruchtgerfiehe stets aueh Antworten auf einzelne Verbindungen (Sass, 
1972, 1974). Die Rezeptoren zeigen jedoch innerhalb eines t~eaktionstyps 
von Zelle zu Zelle die gleiche Duftspezifitiit, w~hrend sich die Duft- 
spektren der zentralen Neurone voneinander unterseheiden. Hier findet 
sich kein Duftstoff, der als Einteilungskriterinm ffir Neuronklassen ent- 
spreehend ihrer Duftspezifit~t gelten kSnnte, denn keiner der getesteten 
Duftstoffe ruft  z.B. bei alien ,,Orange"-Neuronen die gleiche Reaktion 
wie diese Frucht  hervor. Es zeigt sich jedoch deutlich, dab bestimmte 
Kombinationen in der Wirksamkeit yon Frucht  und Duftstoff bevorzugt 
vorkommen (vgl. Ergebnisse; 2. und Tabelle 3). 

Man gewinnt aus diesen Ergebnissen den Eindruck, dal3 entweder 
diejenigen Substanzen aus den Friiehten nicht getestet wurden, die auf 
alle ,,Orange"- oder ,,Zitrone"-Neurone wirken, oder da]  eine Vielzahl 
duftwirksamer Bestandtefle einer Frueht  Neurone verschiedener Duft- 
spezifits gemeinsam erregt. Dazu miiBten jedoch einze]ne zentrale Neu- 
rone mit jeweils versehieden zusammengesetzten Gruppen yon ]~ezeptor- 
typen unterschiedlieher Duftspezifit~t verbunden sein. Eine derartige 
Itypothese soll im folgenden an einem Vergleich zwischen den Reak- 
tionsspektren der zentralen Neurone mit denen yon Geruchsrezeptoren 
iiberprfift werden. Welche der vielen Duftkomponenten in der Frucht  
ffir das Tier den Fruehtgerueh ausmachen, l~13t sieh nur durch Ver- 
haltensexperimente ermitteln, in denen einzelne Diifte mit dem Frucht- 
geruch in Konkurrenz geboten werden. 

I. MSglichkeiten der Verschaltung von Geruchsrezeptoren ~nd Neuronen 
ira Deutocerebrum 

a) Periplaneta. Die Reaktionsspektren der zentralen Neurone decken 
sich nicht mit denen eines einzelnen l~eaktionstyps yon Rieehzellen 

14 J.  comp. Physiol., Vol. 90 
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(s. Abb. 4). Es w~re m5glich, dal3 die Neurone mit einem bisher nieht 
entdeekten Rezeptortyp verbunden sind, dessen Reaktionsspektrum dem 
ihren gleieht. Sass (1972, 1974) konnte jedoch in mehreren hundert 
Ableitungen yon antennalen Sensfllen keinen Hinweis Ifir die Existenz 
eines solehen Rezeptortyps finden. Zudem miil3ten dann aueh die Spek- 
tren der Mehrzahl der untersuchten zentralen Neurone yon diesem sel- 
tenen Rezeptortyp bestimmt werden. Unter der Annahme, dab die bisher 
bekannten Rezeptoren die Reaktionen der untersuchten Gehirnneurone 
bestimmen, lassen sieh aus den Daten in der Tabelle 4 folgende Sehliisse 
ziehen. 1. In bezug auf Fruchtgeriiche reagieren die zentralen Neurone 
mit hSherer Spezifit~t als die Rezeptoren, denn es fehlen fast in allen 
F~llen die Reaktionen fiir Apfel- bzw. Bananengeruch (vgl. Tabelle 2). 
17 Neurone aus der Tabelle 2b, die nieht in der Tabelle 4 aufgefiihrt 
sind, reagierten sogar nur auf Zitrone oder Orange. 2. Die zentralen 
Neurone der Tabelle 4 antworteten auf mehr Substanzen der Auswahl 
an Duftstoffen als der einzelne Rezeptortyp. Das Reaktionsspektrum 
eines zentralen Neurons ffir diese Duftstoffe kann somit nur dureh Uber- 
lagerung der Spektren yon wenigstens 2 Rezeptortypen zustande kern- 
men, z.B. des Octanoltyps und des Alkohol-Terpen-Typs. Daraus w~re 
zu sehliel3en, dal3 die Erregungen von Rezeptoren unterschiedlieher 
Duftspezifit~t auf die untersuehten Neurone zusammenfliel3en. Diese 
Annahme kann allerdings nieht erkl~ren, wieso Apfel- und Bananen- 
gerueh nieht auf die zentralen Neurone wirkten, denn einige antennale 
Rezeptoren reagieren sehr stark au~ diese Fruehtgeriiche (vgl. Sass, 
1972, 1974). Eigene Beobaehtnngen zeigen aueh, dal3 Bananen einen fiir 
Sehaben auffallencl wirksamen Gerueh abgeben, der heftiges Antennen- 
spiel und Suchverhalten auslSst. Da nur wenige Neurone auf diese 
Geriiche reagierten, kann man sehliel3en, dab die bier besehriebenen 
Reaktionsspektren der ,,Zitrone"- und ,,Orange ".Neurone nieht repr~- 
sentativ flit alle olfaktorischen Neurone des Deutoeerebrum sind. 

b) Locusta. Die Neurone yon Locusta reagierten sehr untersehiedlieh 
auf die angebotenen Geruchsreize. Auff~llig is~ die tI~ufigkeit der Hem- 
mung und der off-Antworten (Tabelle 5). Die Reaktionsspektren zeigen 
wenig ~hnliehkeit mit dem der Rezeptoren in eoeloconisehen Sensfllen 
(vgl. Ergebnisse und Tabelle 5). Fetts~uren waren als einzige Stoff- 
gruppe aus dem Spektrum der zentralen Neurone nieht wirksam fiir 
Rezeptoren aus basiconisehen Sensillen. Best~tigt sieh dieser Befund, 
so is~ eine gemeinsame Wirkung yon Rezeptoren beider Sensillentypen 
auf zentrale Neurone anzunehmen. 

Die Hemmung der Gehirlmeurone durch Geruehsreizung liefert einen 
weiteren Hinweis darauf, dal3 die Erregung yon Rezeptoren versehie- 
dener Duftspezifit~t auf zentrale Neurone zusammenl~uft (s.u.). 
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5. Die riiumliche Konvergenz der Rezeptorerregung au] Neurone 
des Deutocerebrum 

Die Neurone im Deutocerebrum yon Periplaneta reagierten gleich- 
m/~13ig und mit  unver/indertem Reaktionsspektrum bei Reizung ver- 
sehiedener Antennenabsehnitte.  Dies bedeutet 1., dab viele Rezeptoren 
auf ein zentrales Neuron zusammengeschaltet sind, und 2 ,  dab das 
Inventar  an Rezeptoren verschiedener Duftspezifitiit in verschiedenen 
Abschnitten der Antenne gleich ist. Es miiBte sieh sonst das Reaktions- 
spektrum eines zentralen Neurons gndcrn, wenn man den Reizort auf 
der Antcnnc versehiebt. 

Ein Zusammenlaufen der Erregung vieler Rezeptoren auf wenige 
zentrale Neurone ist schon auf Grund morphologischer Befunde zu for- 
dern. Das Zahlenverh~ltnis zwischen einlaufenden Rezeptoraxonen im 
Antennennerv und den Neuronen im Deutocerebrum, welche die Erre- 
gung in andere Hirnbereiehe weiterleiten, betri~gt naeh  Untersuehungen 
yon Boeckh et al. (in Vorb.) bei der Sehabe: ca. 100000 Antennenfasern 
zu ca. 1000 Neuronen im Tractus olfactorio-globularis. Bei der Iteu- 
schreeke sind die entspreehenden Zahlen: ca. 50000 Antennenfasern zu 
ca. 700 Neuronen in dem das Deutoeerebrum zum Protocerebrum ver- 
lassenden Faserbfindel. Aus morphologischen Untersuchungen der An- 
tennen yon Periplaneta (Lambin, 1973) und Loeusta (Slifer et al., 1959; 
Steinbrecht, 1960) geht hervor, dag die Mehrzahl aller antennalen Sinnes- 
zellen zu basiconisehen Sensillen geh6ren. Dieser Sensillentyp enth/ilt 
bei Schaben vorwiegend (Lambin, 1973; Sass, 1973), bci Locusta wahr- 
scheinlich ausschlieglich Geruehsrezeptoren (eigene Untersuehungen). 
In  vielen coeloconischen Sensillen yon Locusta wurden ebenfalls Geruchs- 
rezeptoren gefunden (Boeckh, 1967; Kafka,  1970). Aus diesen Angaben 
kann man schliegen, dag bei Locusta und Periplaneta die Mehrzahl aller 
Fasern in den Antennennerven Axone yon Geruehsrezeptoren sind. Wie 
viele Neurone des Deutocerebrum an der Verarbeitung olfaktoriseher 
Reize beteiligt sind, ist nicht bekannt.  Selbst wenn dies ffir alle im 
Deutocerebrum liegende Neurone der Fall ist, mug auf Grund der oben 
gcnannten Zahlen eine Konvergenz vieler Rezeptorzellcn auf einzelne 
zentrale Neurone gefordert werdcn. Eine h6here Zahl nich~-olfaktori- 
scher Neurone im Deutoeerebrum bedeutet nur noch eine stgrkere Kon- 
vergenz der Rezeptoreinggnge. 

6. Die Hemmreaktionen 

Die Hemmung der untersuchten Neurone yon Locusta bei Duft- 
reizung war durch die hohe Spontanaktivit/ i t  leicht naehzuweisen. Bei 
Periplaneta hingegen waren die Neurone wenig oder gar nicht spontan 
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aktiv, so da6 zum Nachweis der Hemmung gleichzeitige bzw. aufein- 
anderfolgende Reizungen mit  erregenden und hemmenden Dfiften durch- 
gefiihrt werden mfiSten. Die Rezeptoren yon Locusta (und auch yon 
Periplaneta) wurden dureh die verwendeten Duftreize nut  erregt, in 
keinem Fall gehemmt. Das bedeutet, da$ die Hemmung der zentralen 
Neurone auf einer fiber t temmsynapsen wirkenden Erregung tier Rezep- 
toren beruht. Eine direkte Regulierung der Erregung yon zentralen 
Neuronen dureh Rezeptorhemmung wiirde zudem einen aueh ohne 
Duftreiz erregenden Einflu$ der Rezeptoren voraussetzen, der bei der 
geringen oder fehlenden Spontanaktivit~t  solcher Zellen bei Locu~ta 
schwer vorstellbar ist. 

t Iemmvorg~nge an zentralen sensorisehen Neuronen bei ad&quater 
Reizung des zugeh6rigen Sinnesorgans sind eine h/~ufige Erscheinung 
in vielen Nervensystemen und aueh im Bulbus olfactorius yon Wirbel- 
tieren. Neben vielerlei inhibitorischen Verbindungen zwischen einzelnen 
Sehaltelementen des Bulbus konnten auch Hemmreakt ionen der Mitral- 
zellen auf Geruchsreizung der Rieehsehleimhaut naehgewiesen werden 
(Doving, 1966; Shepherd, 1972). In  optisehen und akustischen Nerven- 
zentren dienen best immte antagonistiseh wirkende Hemmvorg/~nge einer 
Verseh/~rfung der Keizspezifit/~t Yon Neuronen oder einer Erh6hung des 
Erregungskontrastes zwischen einander benachbarten Kan/ilen. Ange- 
sichts der gegenfiber den Rezeptoren ver/~nderten bzw. verengten Spezi- 
fit/it der Neurone des Deutoeerebrum z.B. ftir versehiedene natfirliehe 
l~eize w/ire eine dieser Funktionen der Hemmung denkbar. 

Die vorliegenden Ergebnisse bieten vorls nut  eine sehmale Grund- 
lage fiir allgemeine Aussagen fiber dis Arbeitsweise olfaktorischer Neu- 
rone im Deutoeerebrum. Trotzdem zeigt sieh schon jetzt tier Vorteil 
einer Untersuehung zentraler olfaktorischer Neurone yon Tieren, deren 
Geruehsrezeptoren bekannt  sind. Es scheint daher lohnend, die Ver- 
h/fltnisse im Neuropil des Deutoeerebrum weiter zu studieren und dis 
schwierigen Ableitbedingungen in Kauf  zu nehmen, um einen Schal~plan 
dieser Gehirnregion so im Detail zu erarbeiten, wie das beim Bulbus 
olfactorius einiger S/iugetiere bereits erreieht wurde (s. Shepherd, 1972). 
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