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The Fine Structure of Olfactory Sensilla in the Silk Moth
(Insecta, Lepidoptera)

Receptor Processes and Stimulus Conduction Apparatus

Summary. The sensilla (s.) trichodea and s. basiconica on the antennae of the silk moth,
Bombyx mort, were studied under the transmission electron microscope. Chemical fixation,
freeze substitution and freeze etching methods were used. The following results have been
obtained: Five sensillum types were distinguished, the olfactory function of which is known
from electrophysiological recordings, except for the last one. The long s. irichodea and the
medium-sized s. trichodea I are innervated by two sensory cells which have essentially un-
branched receptor processes (dendrites). Commonly the large s. basiconica contain three sen-
sory cells, the small s. basiconica only one; the dendrite of these receptor cells branch multiply
when entering the hair lumen. For the first time an intermediate type has been described:
the medium-sized s. trichodea 11, which resemble the s. basiconica in their branching innervation,
but must be classified as s. trichodea because of the form and size of the sense hair. For each
type, the dimensions of the receptor processes, as well as the number and distribution of the
stimulus conducting pores and pore tubules in the hair wall are noted.

On the male antenna the long s. trichodea are most abundant; they contain the highly
sensitive sex pheromone receptors (mean number per antenna: 17000 sensilla with 34000 sense
cells). In the female these sensilla are reduced in number to about 35% and supplied with
receptor cells of different specificity and lower sensitivity. In both sexes, the two dendrites
of the long s. trichodea differ markedly in their mean diameter, and the number of cyto-
plasmatic microtubules. In the male moth both receptor processes reach the hair tip, whereas
in the female the thinner one invades only the proximal third of the sense hair. The cuticle of
the hair wall is perforated by pores (3: 2-7 pores per p?; 9: 2-5 pores per u?), which mostly
open to the outside near to characteristic steps in the hair surface. Each pore canal leads into
about five pore tubules, which proceed towards the hair lumen, where they end, partly in
contact with the receptor membrane of the dendrites. Distal parts of the sense hairs show such
tubule-membrane contacts more frequently than proximal regions. The number of contacts
counted on the thicker dendrite is about four times greater than on the thinner one. In these
sensilla, the two receptor cells constitute functionally different reaction types, which may
relate to the observed morphological differences.

The s. basiconica have about 20 pores per p? of the hair surface, and 12-23 pore tubules
per pore: thus, these sensilla have the same or even a greater number of pore tubules per
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sensillum than the much larger s. trichodea. In the s. trichodea the number of pores per unit
surface increases steadily towards the hair tip, while the number of pores per unit length of
the hairs soon reaches a constant value. A hypothesis about the morphogenesis of this distri-
bution is given.

The functional significance of the epicuticular surface layers and of the pore tubule systems
is discussed under the aspect of stimulus conduction. Starting from the site of impact anywhere
on the sense hair, odour molecules may diffuse two-dimensionally along the hair surface to the
pores, and then proceed by one-dimensional diffusion through pore canals and pore tubules
until they eventually reach the receptor membrane at the end of a tubule. The calculated
conduction times are shorter than the known receptor latencies; thus, the transport mechanism
can be explained by diffusion and does not need a more complex hypothesis.

Key words: Olfaction — Bombyx mori — Insect pheromone receptor — Stimulus con-
duction, — Sensillum fine structure.

Zusammenfassung. Die Sensilla (8.) trichodea und S, basiconica auf den Antennen des
Seidenspinners, Bombyx mori, wurden nach chemischer Fixierung, Gefriersubstitution und
Gefrierdtzung im Transmissionselektronenmikroskop untersucht. Es lassen sich finf Typen
von Sensillen unterscheiden, deren olfaktorische Funktion aus elektrophysiologischen Versu-
chen bekannt ist, mit Ausnahme des letzten Typs. Lange 8. trichodea und halblange S. trichodea I
sind jeweils von zwei Sinneszellen innerviert, deren Rezeptorfortsiitze (Dendriten) im wesent-
lichen unverzweigt bleiben. Die grofien 8. basiconica haben meist drei, die Zleinen S. basiconica
nur eine Sinneszelle; die Dendriten dieser Rezeptorzellen verzweigen sich biischelférmig beim
Eintritt in das Haarlumen. Erstmals wird ein Zwischentyp beschrieben: die halblangen S.
trichodea 11 dhneln hinsichtlich der Innervation den S. basiconica, sind aber wegen der Form
und GréBe des Sinneshaars als 8. trichodea zu klassifizieren. Fiir jeden Typ werden die Ab-
messungen der Rezeptorfortsiitze sowie die Zahl und Verteilung der reizleitenden Poren und
Porentubuli in der Haarwand angegeben.

Auf der ménnlichen Antenne sind die langen 8. trichodea am zahlreichsten; sie enthalten
hochempfindliche Sexuallockstoffrezeptoren (mittlere Anzahl pro Antenne: 17000 Sensillen
mit 34000 Sinneszellen). Beim Weibchen sind diese Sensillen in der Zahl auf etwa 35 %. redu-
ziert und mit Sinneszellen anderer Spezifitdt und geringerer Empfindlichkeit ausgeriistet.
Die beiden Dendriten der langen S. trichodea unterscheiden sich bei beiden Geschlechtern stark
im mittleren Durchmesser und der Anzahl der cytoplasmatischen Mikrotubuli; beim Minn-
chen reichen beide bis zur Haarspitze, beim Weibchen endet der dimnere Fortsatz bereits im
proximalen Haardrittel. Die Cuticula der Sinneshaare ist von Poren durchbrochen (3: 2-7
Poren/p?; @: 2-5 Poren/p?), die stets in der Néhe von charakteristischen Stufen in der Haar-
oberfliche miinden. Jeder Porenkanal fithrt in ca. fiinf Porentubuli, die bis ins Haarlumen
reichen und dort enden, zum Teil in Kontakt mit der Rezeptormembran der Dendriten. Die
Hiufigkeit solcher Tubulus-Membrankontakte ist in distalen Haarabschnitten grofer als in
proximalen. Der dickere Dendrit weist etwa viermal so viel Kontakte auf wie der diinnere.
Die beiden Rezeptorzellen dieser Sensillen stellen funktionell verschiedene Reaktionstypen dar,
was mit den beobachteten morphologischen Unterschieden zusammenhéingen diirfte.

Die S. basiconica haben ~20 Poren pro 2 ihrer Oberfliche und 12-23 Porentubuli pro
Pore; dadurch erreichen oder fibertreffen sie die viel gréBeren S. trichodea in der Gesamtzahl
der Porentubuli pro Sinneshaar. Auf den S. trichodea steigt die Zah1 der Poren pro Oberfléchen-
einheit zur Spitze hin stetig an, wihrend die Zahl der Poren pro Haarlingeneinheit einen kon-
stanten Wert annimmt. Eine Hypothese iiber die Morphogenese dieser Verteilung wird aufge-
stellt.

Die funktionelle Bedeutung der #uBeren Epicuticulaschichten und der Porentubulus-
systeme fiir die Reizleitung wird diskutiert. Ausgehend von beliebigen Orten ihres Auftreffens
auf dem Sinneshaar kénnen die Duftmolekiile zunichst durch zweidimensionale Diffusion
entlang der Haaroberfliche zu den Poren gelangen und anschlieBend durch eindimensionale
Diffusion iiber Porenkanile und Porentubuli die Rezeptormembran erreichen. Die berech-
neten Diffusionszeiten sind kiirzer als die bekannten Rezeptorlatenzen; die Reizleitung kann
also durch Diffusion hinreichend erklirt werden und erfordert keine kompliziertere Hypothese.
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A. Einleitung

Zwei Sensillentypen, die haarférmigen S. trichodea und die zapfenformigen
S. basiconica, stellen iber 90% der antennalen Sinnesorgane des Seidenspinners,
Bombyx mori (Schneider und Kaissling, 1957). Riechfunktion wurde fiir beide
elektrophysiologisch nachgewiesen. Besonders eingehend untersucht sind die
langen S. trichodea des méannlichen TFalters, die hochempfindliche Rezeptoren
fiir den Sexuallockstoff des Weibchens enthalten (Zusf. bei Schneider, 1969, 1970).

Die vorliegende Arbeit setzt eine morphometrische Untersuchung der Seiden-
spinnerantenne fort (Steinbrecht, 1970). Dort wurden mit dem Licht- und Raster-
elektronenmikroskop Reprisentativwerte fur die Grofe, Verteilung und Gesamt-
zahl der Riechsensillen erarbeitet und unter morphogenetischen (Entstehung
von Sensillenverteilungsmustern) und physiologischen (Filterwirksamkeit der
Antenne, Riechschwelle) Gesichtspunkten diskutiert.

Mit der hoheren Auflosung des Transmissionselektronenmikroskops soll nun
die Klassifizierung der Sensillentypen tberprift und erginzt werden. Schnitt-
serien liefern quantitative Daten iiber den Bau und die Dimensionen der Rezep-
torfortsitze, die mit den Ergebnissen elektrophysiologischer Einzelzellableitun-
gen in Beziehung gebracht werden kénnen. Die Methode der Gefriersubstitution
erleichtert dabei eine Abschitzung der Artefakte chemischer Fixierungen. Schlief3-
lich wird die Feinstruktur der Porensysteme in der Cuticula der Sinneshaare
beschrieben, ihre Verteilung und Gesamtzahl erfal3t und ibre Bedeutung fir die
Zuleitung der Duftmolekiile zur Rezeptormembran diskutiert. In Verbindung
mit Diffusionsexperimenten (Steinbrecht und Kasang, 1972) werden aus den
vorliegenden morphologischen Daten Hypothesen iiber den Weg, die Dauer und
den Mechanismus der Reizleitung entwickelt.

B. Material und Methoden

Antennen von adulten Bombyx mori L. wurden in verschiedenen Fixiergemischen durch
Tmmersion fixiert, tber Athanolstufen entwissert und in Epoxyharz eingebettet. Standard-
fixierung war 2% Os0, in Zetterqvist-Puffer (pH 7,3 ; Puifertonizitit 310 mosm). Verschiedene
Glutaraldehydfixierungen hatten wechselnden Erfolg — wohl wegen der schlechten Benetz-
und Durchdringbarkeit der Antennen —, ergaben aber oft eine bessere Erhaltung der Mikro-
tubuli in den Dendriten. Das Chrom-Osmium-Gemisch nach Dalton brachte die bisher beste
Erhaltung der reizleitenden Porentubuli in der Sensillenwand, aber schlechte Fixierung im
Cytoplasma (vgl. Steinbrecht und Miiller, 1971). Die Ergebnisse der chemischen Fixierungen
wurden mit der Methode der Gefriersubstitution insbesondere auf Schwellungs- und Schrump-
fungsartefakte tberprift. Hierzu wurden die Antennen durch Einwerfen in unterkiihltes
fliissiges Propan (—190°C) eingefroren, daraufhin in die Substitutionstlissigkeit (2% 0s0, in
Aceton) gebracht, die durch ein Trockeneis-Athanol-Gemisch mindestens 2 Tage lang auf
—75 bis —80° C gehalten wurde. Danach erfolgte langsame Erwirmung auf Zimmertemperatur
und dber Aceton und Propylenoxyd Einbettung in Epoxyharz (vgl. van Harreveld und
Crowell, 1964 ; Frisch und Everingham, 1972). Diinnschnitte wurden auf einem Reichert OMU
IT Ultramikrotom oder auf einem LKB Ultrotome I mit einem Diamantmesser hergestellt,
auf groBflichige Formvar-Kohlenstoff-Doppelfolien iibertragen (s. Steinbrecht, 1969a) und
mit Uranylacetat und Bleicitrat kontrastiert. Abdriicke von der Sensillenoberfliche gelangen
mit der Gefrierdtzmethode (Moor ef al., 1961) in einer Balzers Apparatur BA 360 M.

Mikroskopiert wurde mit einem Siemens Elmiskop A bei 80 und 100kV. Ubersichtsaufnah-
men bei 220facher VergroBerung (40 kV, Zwischenlinse und Projektiv ausgeschaltet, Objektiv-
aperturblende 200 y., Polschuh I) gaben wertvolle Orientierungshilfen. Mit Hilfe eines Kreuz-
strichgitters (Fullam Inc., Schenectady, USA) konnten die Linsenstréme auf maximale Ver-
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zeichnungsfreiheit eingestellt und gleichzeitig die Vergroflerung geeicht werden. Vergréferungs-
fehler infolge von Abweichungen im Objektabstand nach dem Priparatwechsel wurden aus der
Focusdifferenz des Objektivstroms ermittelt und eliminiert. Aus Eichfehler und Restver-
zeichnung [maximal jeweils -4-1,5% im zentralen Bildfeld (60 % der Negativflache)] sowie dem
Ablesefehler ergibt sich damit ein relativer Fehler der elektronenmikroskopischen Léngen-
messungen von maximal 4+-4%.

Die statistische Sicherung von Stichprobendifferenzen erfolgte, falls nicht anders ange-
geben, mit dem verteilungsfreien Wilcoxon-Test (Geigy-Tabellen, 1968, S. 124-127). Die Macht
dieses Tests ist zwar geringer als die des {-Tests, dafiir entfillt jedoch die Prifung auf Normal-
verteilung der Grundgesamtheit und der Rechenaufwand ist kleiner. Als ,,signifikant werden
hier alle Unterschiede bezeichnet, die mit einer Irrtumswahrscheinlichkeit von 24<1%
gesichert sind. Mit Hilfe tabellierter verteilungsfreier Toleranzgrenzen (Geigy-Tabellen,
S. 128) 148+ sich ferner eine wichtige Schétzgrofe iiber die Grundgesamtheit ohne Rechnung
aus dem Umfang und den Extremwerten einer Stichprobe ermitteln; dies ist der Anteil der
Gesamtpopulation (bp), der zwischen den beobachteten Extremwerten zu erwarten ist, bzw. —
bei nur einem Extremwert — iiber dem Minimal- resp. unter dem Maximalwert liegt. Als
Vertrauenswahrscheinlichkeit wurde hier einheitlich 95% vorgegeben.

Soweit nicht anders angegeben, stammen alle quantitativen Angaben dieser Arbeit aus
einer bestimmten Region der Antenne (,,reprisentativer Antennenbereich®: 10.—20. Ast der
hinteren Reihe, Astanfang und -ende ausgenommen). Diese Beschrinkung war erforderlich,
nachdem die lichtmikroskopische Untersuchung (Steinbrecht, 1970) ergeben hatte, daB zahl-
reiche Parameter ortsabhiingig variieren, daB also fiir die gesamte Antenne gultige Mittelwerte
nur bei sehr vielen, gleichmiBig verteilten Stichproben zu ermitteln sind, was mit dem Zeit-
aufwand elektronenmikroskopischer Untersuchungen unvereinbar ist. Mit Hilfe des lichtmikro-
skopischen Datenmaterials wurde der reprisentative Bereich so abgegrenzt, dal Stichproben-
mittelwerte aus diesem Bereich (,,Reprisentativwerte®) sich nicht nennenswert vom Gesamt-
mittel unterscheiden. Fiir die elektronenmikroskopischen Daten ist das gleiche zu erwarten.

C. Befunde

1. Unterscheidung der Sensillentypen

Die S.trichodea und S. basiconica stehen dichtgedringt im Haarschlauch-
verband auf der Innenseite des aus Antennenstamm und -dsten gebildeten An-
tennenkorbchens (Abb. 1). Ihr Verteilungsmuster ist auf allen Antennendsten
gleichartig, jedoch bestehen quantitative Unterschiede in der Dichte des Sen-
sillenbesatzes (Schneider und Kaissling, 1956, 1957 ; Steinbrecht, 1970).

Zur Korrelation der licht- und elektronenmikroskopischen Befunde wurden ,,Stufenquer-
schnittserien® aus alternierenden Semidiinn- und Ultradiinnschnitten angefertigt (Schnitt-
ebene etwa rechtwinklig zur Lingsachse der Sinneshaare). Dadurch konnten alle Sensillen
des ausgewihlten Astabschnittes erfaBt und von der Haarspitze bis in die Sinneszellregion
verfolgt werden.

Die Schiitzung der dritten Dimension (Haarlingen, Abstand der Schnittprofile von der
Haarbasis) wurde durch die exakte Schnittdicke der Semidiinnschnitte wesentlich erleichtert.

Abb. 2 zeigt, daB sich die S. basiconica von den S. trichodea in erster Linie
durch ihre geringere Wandstirke und hohere Porendichte unterscheiden. Durch-
messer und Wandstirke nehmen auBerdem bei den S. trichodea zur Spitze hin
stetig ab, wihrend sie bei den S. basiconica iiber einen grofen Teil der Haar-
linge konstant bleiben. Aufgrund der GroBe (Haarlinge und -durchmesser)
kénnen lange und halblange S. trichodea sowie groBe und kleine S. basiconica
unterschieden werden (s.a. Schneider und Kaissling, 1957). Dies gelingt an Quer-
schnitten jedoch nur dann eindeutig, wenn der Abstand der Schnittebene zur
Haarbasis bekannt ist (vgl. Abb. 2b und c).



Abb. 1a u. b. Bombyx mori 3. a Einzelner Antennenast, einseitig besetzt mit den Sinneshaa-

ren des ,,Haarschlauchverbandes®; Inset: ganze Antenne, Blick in das aus Stamm und seit-

lichen Asten gebildete ,,Koérbchen; b Sensillen des Haarschlauchverbandes (rasterelek-

tronenmikr. Aufnahme): am zahlreichsten sind die langen S. trichodea (L), dazwischen stehen

einige halblange S. trichodea (H) und groBe S. basiconica (G); die kleinen S. basiconica (K)

stehen hauptsichlich am Rand des Sensillenfeldes. § Stammsegment im Querschnitt.
a 60:1 (Inset 5:1), b 875:1



538 R. A. Steinbrecht:

Abb. 2af. Die Sensillentypen im Haarschlauchverband des Seidenspinnerménnchens.
Querschnitte durch die Sinneshaare bei gleicher VergroBerung; a, b langes S. trichodeum,
¢ halblanges . trichodeum I, d halblanges S. trichodeum 1l (Zwischentyp), e groBes 8. basi-
conicum, { kleines S. basiconicum. Die Schnittebene liegt etwa 10—15 1 tiber der Haarbasis,
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Auch die Art der Inmervierung fand bisher haufig als Unterscheidungskri-
terium Verwendung (Schneider und Steinbrecht, 1968): Bei den basiconischen
Sensillen verzweigen sich die Rezeptorfortsitze (Dendriten) beim Eintritt in das
Haarlumen in zahlreiche Dendritendste, wihrend die S. trichodea unverzweigte
Dendriten haben (iber Ausnahmen im Haarspitzenbereich s. S. 544, 547). Nun
wurden aber bei beiden Geschlechtern regelmaBig Sensillen gefunden, die in Form
und GroBe des Sinneshaares den halblangen 8. trichodea entsprechen, deren
Dendriten sich aber an der Haarbasis biischelartig verzweigen (Abb. 2d). Dieser
Zwischentyp stellt zahlenmifliig die geringste Fraktion des Haarschlauchver-
bandes dar, abgesehen von den S. styloconica (s.u.); er wird im folgenden den
halblangen 8. trichodea als Typ II zugeordnet (vgl. Abschnitt D, 1).

Im Haarschlauchverband der Seidenspinnerantenne kommen demnach fol-
gende Sensillentypen vor:

1. lange S. trichodea (dickwandig, unverzweigte Dendriten),

2. halblange S. trichodea I (dickwandig, unverzweigte Dendriten),
3. halblange 8. trichodea 11 (dickwandig, verzweigte Dendriten),
4. grofle S. basiconica (dinnwandig, verzweigte Dendriten),

5. kleine S. basiconica (dinnwandig, verzweigte Dendriten).

8. styloconica stehen vor allem an den Astspitzen und nur ganz vereinzelt im Haarschlauch-
verband (Schneider und Kaissling, 1957). Dieser Typ wurde elektronenmikroskopiseh noch
nicht untersucht.

Abb. 3 zeigt im Histogramm die Abmessungen (Mittelwert und Variations-
breite) des cuticuliren Apparats fir die ersten fiinf Typen (Porendichte s. Ab-
schnitt C, I1L. 3). Allgemein gilt, daf die Typentrennung beim Weibchen weniger
scharf ist als beim Méinnchen.

Zum Verteilungsmuster der Sensillen (Steinbrecht, 1970) ist nachzutragen, daB auch die
halblangen 8. trichodea vom Typ II nur im Medianfeld des Haarschlauchverbands auftreten,
zusammen mit Typ L. Dieses Medianfeld, das frei ist von langen S. trichodea, enthilt auch
bevorzugt die grofien S. basiconica. Die kleinen S. basiconica finden sich hiufiger weiter lateral,
besonders auf der zur Antennenspitze weisenden Astflanke (Abb. 1b).

I1. Die Innervation der Sensillen

1. Allgemeiner Bauplan

Wie alle Insektensensillen werden auch die olfaktorischen Sensillen von Bombyx von einer
oder mehreren bipolaren Sinneszellen innerviert. Die Axone dieser Zellen verlaufen ohne Fusion
oder periphere Synapsen zum Deutocerebrum (mittlerer Axondurchmesser 0,3 11; Steinbrecht,
1969a). Die rezeptorischen Fortsitze der Sinneszellen weisen die typische Gliederung in Innen-
glied, Cilienabschnitt und AuBenglied auf (Abb. 4). Die Innenglieder unterscheiden sich im
Organelleninventar nicht wesentlich von den Perikaryen und sind wie diese von den Hilfszellen
des Sensillums umhiillt. Die Cilienabschnitte und AuBenglieder haben dagegen eine anders-
artige Feinstruktur (s.u.) und werden von einer extrazelluliren Flissigkeit, dem Sensillen-
liquor (Ernst, 1969), umgeben (Abb. 5-7).

auBler bei b (~90 u. ii.d. Basis). Besonders zu beachten sind die Unterschiede im Haardurch-

messer und in der Wandstirke (vgl. Abb. 3) sowie in der Zahl der innervierenden Rezeptor-

fortsitze (D) und der im Schnitt getroffenen Poren (P). Cu Cuticula; L Sensillenliquor. Fixie-
rung bei a, b, d, e, Glutaraldehyd/OsO,, bei ¢ und f: 0sQ,. — 30000:1
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Abb. 3a—c. Quantitative Unterscheidungskriterien fiir die Sensillentypen des Haarschlauch-
verbandes. a Linge (z.T. lichtmikroskopisch gemessen), b Durchmesser, ¢ Wandstirke des
Sinneshaars (b und ¢ etwa 6y ilber der Haarbasis elektronenmikroskopisch gemessen).
Die Sdulenhohe gibt das arithmetische Mittel, die vertikale Strichmarke die gesamte Variations-
breite (nicht Streuung) bei n Messungen an; n steht iiber jeder Siule. Jeder Sensillentyp ist
durch eine bestimmte Rasterung gekennzeichnet: I langes S. trichodeum; % halblanges S.
trichodeum I; z halblanges S. trichodeum IT (Zwischentyp); g groBes 8. basiconicum; k kleines

S. basiconicum

Abb.4. Schema der Innervierung von Riechsensillen.
Jedes Sinneshaar (H) wird von einer oder mehreren
Rezeptorzellen (R) innerviert, deren Axone (4) ohne
periphere Synapsenbildung zum Gehirn ziehen. Die
Dendriten werden stets unterhalb der Haarbasis
durch einen Cilienabschnitt (%) in ein Innenglied
(Ig) und ein AuBenglied (Ag) unterteilt. Rezeptor-
zelle und Innenglied werden von Hillzellen um-
geben, das AuBenglied liegt im Sensillenliquor (Hiill-
zellen und Abgrenzung des Liquorraums hier nicht
gezeichnet). Cw Cuticula; I Schnittebene von
Abb. 5b;2dto. von Abb. 6a, b; 3 dto. von Abb. 6c,d
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Abb. 5a u. b. S. trichodeum, Cilienabschnitt; a Lingsschnitt: die plétzliche Querschnitits-

verengung des Innengliedes im Bereich des distalen Basalkérpers (B) wird deutlich; b Quer-

schnitt: nur einer der beiden Dendriten ist in der Hohe des Cilienabschnittes getroffen (Ci),

der andere (Ig) etwas weiter proximal (die Schnittebenen von Ct und Ig sind in a durch Pfeile

gekennzeichnet). Der innere Liquorraum (L:) wird vom duBeren (L;) auf dieser Ebene durch

Hiullzellausliufer (H) getrennt, weiter distal durch die Dendritenscheide (vgl. Abb. 6a, b).
M Mitochondrium ; W Wurzelfasern. —30000:1

Der Ubergang vom Innenglied zum Cilienabschnitt erfolgt in einer abrupten Querschnitts-
verengung, wogegen sich der Querschnitt der Cilie beim Ubergang zum AuBenglied nur all-
miihlich und meist geringfiigig erweitert (Abb. 5). Die typische Cilienstruktur kann nur in
einem sehr kurzen Bereich bis knapp 1 p tber dem Cilienursprung beobachtet werden. Wie bei
vielen sensorischen Cilienstrukturen fehlen jedoch zentrale Tubuli und die peripheren Doppel-
tubuli tragen keine ,,Armchen‘* (vgl. Thurm, 1969).

Die AuBlenglieder werden in ihrem proximalen Bereich von einer extrazelluliren Den-
dritenscheide umgeben, die kurz unterhalb der Haarbasis endet (Abb. 6a, b). Erst nach Ver-
lassen dieser Scheide beginnt die Verzweigung der Dendriten bei den basiconischen Sensillen
und beim Zwischentyp. Das Cytoplasma der Aulenglieder zeigt bei guter Gewebserhaltung als
einzige Differenzierung longitudinal verlaufende Mikrotubuli (Abb. 7b, ¢).

2. Zahl der Sinneszellen

In der Regel haben die S. trichodea zwei, die kleinen S. basiconica eine und
die groBen 8. basiconica drei Sinneszellen. Ausnahmen sind beim Méannchen
ziemlich selten, beim Weibchen etwas héufiger. Dort gibt es auch kleine drei-
zellige und groBe einzellige S. basiconica. Die halblangen S. trichodea tendieren

stirker zu Abweichungen von der Zweizelligkeit als die langen 8. trichodea
(Tabelle 1).



542 R. A. Steinbrecht:

Abb. 6a u. b. Querschnitte durch Dendritenaulenglieder proximal von der Haarbasis;
¢ und d Querschnitte durch Dendriteninnenglieder (vgl. Abb. 4); a und ¢ langes S. trichodeum,
stets besteht ein auffilliger Durchmesserunterschied zwischen den beiden Dendriten Dr und
Dyx; b und d groBes 8. basiconicum, die Dendriten (Dr_111) der drei Sinneszellen haben haufig
gleiche Durchmesser; die Verzweigung der AuBenglieder der basiconischen Sensillen (vgl.
Abb. 2e) setzt erst im Bereich der Haarbasis nach Verlassen der Dendritenscheide (Ds) ein.
Mt Mikrotubuli; tbrige Abkiirzungen wie in Abb. 5. — Fixierung bei a, b: Glutaraldehyd/
0s0,; bei ¢, d: 0s0,. — a, b 45000:1; ¢, d 30000:1

Da die exakte Ermittlung der Sinneszellzahl der verschiedenen Sensillentypen im Haar-
schlauchverband nur durch Stufenserien (s.0.) méglich ist (proximal von der Haarbasis fehlen
eindeutige Unterscheidungskriterien fir die Typen), ist die Gesamtzahl der Daten notwendiger-
weise klein und es muB offenbleiben, wieweit diese Stichprobe bereits reprisentativ fir die
Gesamtantenne ist.
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a c

Abb. 7a—c. Langes 8. trichodeum des Mannchens: Querschnitte durch die AuBlenglieder der
Dendriten im Sinneshaar. a nach OsO,-Fixierung, b nach Glutaraldehyd/0sO,-Fixierung, ¢
nach Gefriersubstitution. Beide Dendriten unterscheiden sich stark im Durchmesser und in der
Zahl der Mikrotubuli (Mt), soweit erhalten. Nach Gefriersubstitution ist die unit-membrane-
Struktur der Rezeptormembran (R) am deutlichsten und der Querschnitt der Dendriten er-
scheint regelmaBiger als nach chemischer Fixierung, Cu Cuticula; L Sensillenliquor. — 90000: 1

Tabelle 1. Die Zahl der Sinneszellen bei den Riechsensillen von Bombyx mori?

Sensillentyp N davon

ein- zwei- drei-
zellig  zellig  zellig

S. trichodea lang 3 48 0 48 0
Q 31 1 30 0

S. trichodea halblang I 3 16 0 15 1
1 ? 11 1 6 4

II g 4 2 0 2

11 ? 2 0 0 2

S. bagiconica groB ) 11 0 0 11
? 17 6 0 11

S. basiconica klein a3 10 10 0 0
9 13 11 0 2

# Nach Stufenquerschnittserien in repriisentativen Antennenbereichen

Durch die Untersuchung zahlreicher Einzelschnitte aus allen Antennenregionen konnte das
Aussagevermdgen der Stufenserien in zwei Punkten verstiarkt werden:

1. Es wurden bisher im Haarschlauchverband nie Sensillen mit vier oder mehr Sinneszellen
beobachtet (Astspitzenregionen, wo S. chaetica oder S. styloconica zu THuschungen fithren
konnten, wurden nicht untersucht).

2. Bei den langen S. trichodea des Mannchens kann bereits aus einem Haarquerschnitt
auf die Sinneszellzahl geschlossen werden, weil sich die Dendriten hier fast nie verzweigen.
Unter 445 Haarquerschnitten von 29 Ménnchen fand sich keiner mit nur einem Dendriten
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Abb. 8. Langes S. trichodeum des Ménnchens. Hiufigkeitsverteilung der Mikrotubuluszahlen

in den beiden Dendritenaufiengliedern von 53 Sinneshaaren. Abszisse: Zahl der Mikrotubuli pro

Dendritenquerschnitt, bei Dendrit I zusammengefalit in Klassen von 1519, 20—24 usw.;
Ordinate: Besetzung der Klassen in Prozent der Gesamtzahl

und nur 46 mit mehr als zwei Dendriten. ,,Uberzdhlige Dendriten* enthielten meist keine
Mikrotubuli und waren in der Regel besonders diinn; soweit ihr Verlauf in Stufenserien
verfolgt werden konnte, erwiesen sie sich stets als Seitenzweige (s. u.).

Die langen 8. trichodea des ménnlichen Seidenspinners sind daher sicher
nahezu ausnahmslos zweizellig. Fir diesen Typ konnte auch die Gesamtzahl
der Sensillen pro Antenne statistisch abgeschétzt werden (17000 -~ 3600; Stein-
brecht, 1970). Daraus ergibt sich unmittelbar die Gesamtzahl der Bombykol-
rezeptorzellen pro Antenne: Bei einer vorgegebenen Vertrauenswahrscheinlich-
keit von 95% liegt der Mittelwert der Gesamtpopulation zwischen 36800 und
41200. Finzelne Antennen kénnen bei dieser Vertrauenswahrscheinlichkeit zwi-
schen 18000 und 50000 Rezeptorzellen enthalten. Auf der weiblichen Antenne
stehen dagegen nur etwa 6000 lange S. trichodea mit rund 12000 Sinneszellen.

3. Struktur und GroBle der Dendriten

a) Lange S.trichodea. Beim Mdinnchen durchziehen beide Dendriten das
Sinneshaar bis zur Haarspitze. Sie verlaufen dabei héufig wendelartig; die da-
durch bewirkte Lingenzunahme ist jedoch gering (<< 5%). Seitenzweige wurden
nur selten und dann meist in der Haarspitzenregion beobachtet. Diese sind in
der Regel extrem diinn (0,03—0,05 p) und enthalten keine Mikrotubuli; ihre
Liange betriagt nur wenige Mikrometer.

Die Anzahl der Mikrotubuli in den beiden Dendriten eines Haares ist sehr
unterschiedlich (Abb. 7b, ¢, 8): Dendrit I (DI) enthielt 15—53 (6, = 91%, s.
Methodik), Dendrit IT (DII) dagegen nur 5—16 (b, = 91%) Mikrotubuli. Die
Differenz der Mikrotubuli von DT und DII war trotz der geringfiigigen Uber-
schneidung der Verteilungen stets = 9 (b, = 94%). Innerhalb der Dendriten
bleibt die Zahl der Mikrotubuli tiber den grofiten Teil der Haarlinge konstant
und verringert sich erst in der Haarspitzenregion.
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Abb. 9. Dendritendurchmesser nach Gefriersubstitution. Auswertung einer liickenlosen
Querschnittserie durch drei (1, 2, 3) lange 8. trichodea (3) etwa auf halber Haarlinge. Jeder
neunte Schnitt wurde vermessen (Kreuze und Kreise). Durch Einfiigen von zwei weiteren
Messungen pro Intervall zwischen dem 53. und 82. Schnitt (Punkte) wird gezeigt, daB auch die
gréfieren Mefintervalle die Durchmesserschwankungen der Dendriten hinreichend genau
wiedergeben (vgl. Text); — ~+— Dendrit I; ~ O ———O — Dendrit 1L

Der Durchmesser der beiden Dendriten schwankt stark und unregelmiBig;
die relativen Querschnittsverdnderungen sind bei DII groBer als bei DI, auBer-
dem folgen hier die Anschwellungen in kiirzeren Abstinden (Abb. 9). Trotzdem
ist Dendrit I, der ja auch mehr Mikrotubuli enthilt, im Mittel signifikant
dicker als Dendrit II. Dies gilt fiir jede angewandte Methode der Fixierung.
Nur an wenigen Stellen im Haar ist der Durchmesser von DII grofler als der
von DI (in 10,5% der beobachteten Querschnittsprofile von 7 Sinneshaaren aus
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Abb. 10. Abmessungen des Sinneshaars und der Rezeptorfortsitze bei den langen S. tri-
chodea beider Geschlechter nach OsO,-Fixierung. In Ho6he der Pfeile wurden bei 10—15
Sensillen Messungen des HaarauBen- und innendurchmessers sowie des Durchmessers der
Dendriten vorgenommen. Aufgetragen sind die Halbmessermittelwerte (Abszisse). Die Va-
riationsbreite war stets sehr hoch (ca. 4-25% bei 15 Messungen), der Durchmesserunterschied
der beiden Dendriten I (gepunktet) und II (schraffiert) ist jedoch, auBler im Cilienabschnitt (C7¢)
stets signifikant. Kariert: Cuticula des Sinneshaars: D Dendritenscheide (Halbmesser und
Lénge maBstabsgetreu)

einer lickenlosen Serie von 138 Schnitten einer gefriersubstituierten Antenne;
5. Abb. 9). Die Auswertung der Stufenquerschnittserien (0sO,-Fixierung) ergab
markante Durchmesserunterschiede zwischen den beiden Rezeptorfortsitzen der
langen 8. trichodea in vier verschiedenen Bereichen der AuBenglieder und auch
im Bereich der Innenglieder (Abb. 10). Nur im Cilienabschnitt haben alle Dendri-
ten gleiches Kaliber (0,256—0,30 ).

Die Durchmessermittelwerte fur DI waren nach Gefriersubstitution bei verschiedenen
Haaren nicht signifikant verschieden (Kruskal und Wallis-Test, Weber, 1967, S. 5051f.). Das
gleiche gilt fiir DII. Nach OsQ,-Fixierung sind jedoch sowohl DI wie DII signifikant dicker
als nach Gefriersubstitution, und zwar nahezu um den gleichen Faktor (DI: 1,35; DII: 1,38).
Dabei ist beriicksichtigt, daB hier wegen der schlechten Erhaltung der Mikrotubuli die Den-
driten DT und DII nur am Durchmesser unterschieden und damit wohl in ca. 10% der Fille
verwechselt wurden. Bei Chromosmiumfixierung nach Dalton erscheinen die Dendriten generell
noch stiirker aufgebliht als nach 0s0,. Gute Glutaraldehydfixierungen sind dagegen in ihrem
Ergebnis der Gefriersubstitution ziemlich dhnlich (Abb. 7).

Obwohl individuelle Schwankungen im Zustand der Tiere nicht ausgeschlossen werden
konnen, liegt es nahe, die beobachteten Unterschiede der Methodik zuzuschreiben. Die Ergeh-
nisse der Gefriersubstitution diirften am vertrauenswiirdigsten sein, da hier infolge der hohen
Gefriergeschwindigkeit starke supravitale Flissigkeitsbewegungen durch die Zellmembran
nicht auftreten konnen. Diese sind bei chemischer Fixierung nicht auszuschlieBen und kénnen
zu betrichtlichen Querschnittsverinderungen fihren, insbesondere bei isolierten, von Flissig-
keitsriumen umgebenen Zellausldufern (vgl. van Harreveld ef al., 1965).
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Beim Weibchen erreicht nur der dickere Dendrit DI die Haarspitze, Dendrit 11
endet dagegen schon 35—45 . iiber der Haarbasis, seltener sogar dicht dariiber.
Der Durchmesserunterschied zwischen DT und DI ist in allen Bereichen stérker
ausgeprigt (Abb. 10). Dendrit T enthélt — dhnlich wie beim Minnchen — 20—60
Mikrotubuli, Dendrit II dagegen meistens nur 7. Die Innervation der langen
8. trichodea 148t also einen Sexualdimorphismus erkennen, der noch deutlicher
wird, wenn man die Oberflichen der Rezeptorfortsidtze vergleicht (Tabelle 2).

Tabelle 2. Reprisentativwerte fiir die Dimensionen der exponierten®* RezeptorauBenglieder
bei Riechsensillen von Bombyxz mori

Sensillentyp Sex  Rezeptorfortsatz Linge* Durch-® Quer- Ober-  Mikro-
messer schnitt fliche tubuli
() (w) 3 (w?)
S. trichodea lang 3 Dendrit T 90 0,4 0,12 110 35
S. trichodea lang & Dendrit 1T 90 0,2 0,04 60 10
S. trichodea lang ? Dendrit T 80 0,35 0,09 85 35
S. trichodea lang Q Dendrit 1T 30 0,15 0,02 15 7
S. basiconica groB 3 einzelner 15 0,12 0,01 5,6 3
Dendritenast
14 Aste 80 40
(= 1 Dendrit)

2 Dendriten im Sinneshaar; der porenlose Bereich an der Haarbasis (s. Abschnitt 111.3) wurde
nicht mit eingerechnet.

P Gemessen anf halber Linge des Dendriten im Sinneshaar; Mittelwert aus 10-—20 Messungen
an ebensovielen Haarquerschnitten (aufler bei den S. basiconica: 5 Haare) nach Glutaraldehyd-
fixierung. Bei den langen 8. trichodea des Miannchens wurde aullerdem die Gefriersubstitutions-
serie ausgewertet (Abb. 9); sie ergab keine signifikanten Unterschiede.

b) Halblange S. trichodea I. Die Innervierung zeigt hier eine starkere Variabili-
tét; ein Sexualdimorphismus war nicht feststellbar. Hiufig haben die beiden
Dendriten eines Haares stark unterschiedliches Kaliber, wobei der diinnere sich
distad immer mehr verjiingen kann und oft schon auf halber Haarlinge endet
— auch beim Msinnchen. Der dickere Dendrit (z 0,3—0,4 1) enthdlt meist
20-—30 Mikrotubuli und fillt im Haarspitzenbereich nahezu das ganze Lumen
des Sinneshaares aus. Im Gegensatz zu den langen S. trichodea werden aber anch
Sensillen mit Dendriten gleichen Durchmessers beobachtet, die etwa gleiche
Anzahlen von Mikrotubuli enthalten und sich distal bisweilen in maximal 6 Aste
pro Haar aufspalten.

¢) Halblange S. trichodea 11, grofe und kleine S. basiconica. Diesen Typen ist
die bereits an der Haarbasis einsetzende starke Verzweigung der Rezeptorfort-
sitze gemeinsam. Konstante Unterschiede zwischen den Dendriten eines Haar-
typs oder ein Sexualdimorphismus der Innervierung wurden nicht beobachtet.
Im Bereich der Haarmitte enthalten die halblangen S. trichodea IT (Zwischentyp)
7—28 Dendritenéste (b, = 63%), die groBen S. basiconica 16—76 (b, = 72%)
und die kleinen 8—15 Aste (b, = 65%). Abgesehen von einigen kurzen, extrem

37 Z. Zellforsch., Bd. 139
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diinnen Seitenzweigen (& ~ 0,03 u, vgl. Absatz 3a) verfiigt jeder Dendrit iiber
mindestens einen Mikrotubulus und hat einen Minimaldurchmesser von 0,05 &
(vgl. Ernst, 1969). Meist liegt der Durchmesser zwischen 0,1 und 0,15 y. und die
Zahl der Mikrotubuli zwischen eins und finf (Abb. 2d—i{, 15). Dendritenéste mit
mehr als acht Mikrotubuli und tber 0,2 p. Durchmesser sind sehr selten und viel-
leicht noch nicht vollstindig aufgezweigt. Infolge der Verzweigung ist die Den-
dritenoberflache der S. basiconica kaum kleiner als die der S. trichodea trotz der
erheblich kiirzeren Sinneshaare (Tabelle 2). Die Dendriteniiste verlaufen so, daf3
jeder wenigstens fiir einen Teil seiner Linge in unmittelbare Nihe der Haarwand
kommt.

Proximal von der Haarbasis messen die noch unverzweigten AuBlenglieder 0,14-0,40 . im
Durchmesser und enthalten 10-26 Mikrotubuli (6, =72%). Bei den groBlen 8. basiconica des
Ménnchens entspricht die Summe der Mikrotubuli der proximalen, unverzweigten Abschnitte
der AuBlenglieder (44-60; b,=30%) etwa der Zahl der Dendritenéste (s.0.), wird aber weit
ibertroffen von der Summe der Mikrotubuli auf Querschnitten durch das Sinneshaar (68-140;
bp=30%). Zumindest bei diesem Typ werden demnach distal von der Verzweigungsstelle
zusétzliche Mikrotubuli eingelagert. Daraus ergibt sich jedoch kein grundsitzlicher Wider-

spruch zur morphogenetischen Funktion der Mikrotubuli bei der Dendritenverzweigung
(Ernst, 1969).

111. Sensillencuticula und reizleitende Systeme
1. Haaroberfliche und Schichtung der Cuticula

Sowobhl aus Diinnschnitten wie aus Oberflichenabdriicken geht hervor, daf}
die Oberfliche der S.trichodea — besonders im Haarspitzenbereich — eine
typische Stufung aufweist. Die Stufen verlaufen in Kreis- oder Schraubenbahn
um das Haar herum in einem Abstand von ~ 0,3 u. Thre Hohe betrigt etwa
300 A, der Steilabfall weist stets distad, wo meist in unmittelbarer Nihe die
Poren miinden, die die Wand der Sinneshaare durchbrechen (Abb.11). Zur
Haarbasis hin vergroBert sich der Abstand der Stufen und sie sind weniger aus-
geprigt. Bei den S. basiconica gibt es keine Oberflichenstufen. Hier grenzen
infolge der groBen Porendichte (s.u.) die Porentrichter unmittelbar aneinander
und lassen die Oberfldche genarbt erscheinen (Abb. 12).

Auf allen Sensillentypen werden von auBen nach innen folgende Schichten
der Cuticula beobachtet (Abb. 13—15, 17):

1. ein zartes Hautchen méaBiger Dichte, ~ 25 A dick: L1;

2. eine ~ 75 A dicke Zwischenschicht von extrem geringer Dichte (auch bei
kontrastierten Priparaten): L2;

3. eine Schicht hoher Dichte, die manchmal eine hellere Mittelzone aufweist
und insgesamt ~ 85 A miBt: L3;

4. die restliche Cuticula, die auch bei den dickwandigen Haaren sehr homo-
gen erscheint und etwa die gleiche Dichte aufweist wie die Cuticula der Antennen-
aste. Die Grenze der Cuticula zum Sensillenliquor ist hdufig durch eine dichte
Kontur von etwa 25—30 A Dicke hervorgehoben.

Die Schichten L1 bis L3 entsprechen in Struktur und Dimension weitgehend dem bisher
bekannten Bild vom Feinbau der Insektenepicuticula (vgl. z. B. Locke, 1966), iiber ihre stoff-
liche Zusammensetzung kann jedoch wenig ausgesagt werden. Ein etwa 100 A dicker Ober-
flichenbelag, der hochstwahrscheinlich aus den Schichten L1 und L2 besteht, konnte auch
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Abb. 11a u. b. Langes 8. trichodeum des Mannchens: a Oberfliche des Sinneshaars (Abdruck

eines Gefrierbruchs); die Pfeile deuten auf Reste einer diinnen AuBenschicht hin, die beim

Brechen der Probe groBtenteils zusammen mit dem Umgebungseis abgeplatzt ist (vgl. Text);

weiller Pfeil: Beschattungsrichtung; b tangentialer Langsschnitt durch die Haarwand zur

Ermittlung der Porendichte (vgl. Text); die Geraden teilen den Schnitt in Zihlfehler von

1 p. Léange; b Breite eines Zahlfeldes; P Porensysteme in Aufsicht, bzw. Querschnitt; St Ober-
flichenstufen. — a 40000:1; b 50000:1

mit der Gefrieritzmethode auf den Sensillen nachgewiesen werden (Abb. 11a). Der Belag ist
resistent gegeniiber Athanol und Chloroform-Methanol (1:1), es kann sich also nicht um eine
Wachsschicht handeln (Steinbrecht und Kasang, 1972; vgl. atch Noirot und Noirot-Thimothée,
1969; Filshie, 1970).

37 %
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Abb. 12. Oberfléche des Sinneshaares bei einem groflen S. basiconicum (Abdruck eines Ge-

frierbruchs). Die Poren (P) liegen sehr dicht und sind auch hier meist mit einem Rest der sonst

abgeplatzten duBersten Epicuticula bedeckt (vgl. Abb. 11la). Rechts im Bild ein Teil der

porenfreien Haaroberfliche dicht iiber der Haarbasis; weiller Pfeil: Beschattungsrichtung. —
30000:1

2. Feinstruktur der Porensysteme

In der Reihenfolge von aulen nach innen koénnen folgende Elemente unter-
schieden werden (Abb. 13, 17):

Ein flacher Porentrichier fithrt in einen engen Porenkanal. Dieser erweitert
sich nach 150—300 A zu dem Porenkessel, dessen Boden durch die Stirnflichen
mehrerer eng zusammengelagerter Porentubuli gebildet wird. Diese Tubuli ver-
laufen in einem weiten Liquorkanal, welcher in das Haarlumen miindet. Bei
geeigneter Fixierung koénnen die Porentubuli ebenfalls bis dorthin verfolgt wer-

den, wo sie zum Teil in Kontakt mit der Plasmamembran der Dendriten endigen
(Abb. 14, 15).

Die Wand des Porenkanals, nicht aber die des Ligquorkanals, wird von der dichten Epi-
cuticulaschicht L3 gebildet. Die Schichten L1 und L2 iiberdecken die Poren (Abb. 13-15),
was auch aus den Gefrierdtzabdriicken hervorgeht (Abb. 11a). Die helle Schicht L2 fiillt das
Lumen der Porenkanile aus und reicht bis zum Ansatzpunkt der Porentubuli. Moglicherweise
setzt sie sich im Lumen der Porentubuli fort, da dieses eine hnlich geringe Dichte und keine
Abgrenzung zum Porenkanal aufweist. Allerdings ist das Erscheinungsbild der Porentubuli
sehr von der Fixierung abhiingig. Eine klare Tubulusstruktur ist in der Regel nur nach 0sO,-
Fixierung und auch da nur bis zu einer Entfernung von ~1000 A vom duBeren Ansatzpunkt
zu beobachten. Nach Glutaraldehydfixierung -— gelegentlich aber auch nach 0sO, — erscheinen
anstelle der Porentubuli relativ diffuse Stringe (vgl. auch: Slifer and Sekhon, 1964: “pore
filaments”, Hawke and Farley, 1971a: “pore strands’). Wihrend die Porentubuli der S. basi-
conica meist bereits nach Osmiumtetroxyd auf ihrer ganzen Lénge erhalten bleiben (Abb. 15),
gelingt dies bei den wesentlich lingeren Porentubuli der 8. trichodea (Abb. 14) in der Regel nur
mit der Chromosmiumfixierung nach Dalton (Steinbrecht und Miller, 1971). Dies bedeutet
nicht notwendigerweise, dafl die stoffliche Zusammensetzung der Porentubuli von einem
Sensillentyp zum anderen verschieden ist, sondern kann durch die unterschiedlichen riumlichen
Verhiltnisse bedingt sein.

Die Weite der Porenkanile ist bei allen S. trichodea gleich (Durchmesser
der engsten Stelle im Mittel ~ 85 A, Extremwerte: 60—190 A, b, = 83%),
bei den basiconischen Sensillen ist sie groBer (Mittel ~ 200 A, Extrema: 80 bis
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Abb. 13a—d. Die Porentubulussysteme der S. trichodea und S. basiconica. a Langsschnitt durch
eine Pore (langes 8. trichodeum); b Querschnitt durch den Liguorkanal einer Pore (langes S.
trichodeum); ¢ Léngsschnitt durch eine Pore (groBes 8. basiconicum); d Querschnitt durch die
Porentubuli zweier benachbarter Poren (grofles S. basiconicum). Die Lage der Querschnitte b
und d ist in a und ¢ durch Pfeile angedeutet. Bei beiden Sensillentypen koénnen die Ober-
flachenschichten L1, L2, L3 (1, 2, 3) der Epicuticula unterschieden werden. Die Porenkaniile
(Pk) erweitern sich innen zu einem Porenkessel (K), dessen Boden durch die eng zusammen-
riickenden Porentubuli (Pt) gebildet wird. Bei den S. trichodea verlaufen diese in einem
Liquorkanal (Lk), wihrend sie bei den S. basiconica infolge der geringen Wandstiirke der
Sinneshaare sofort in das Haarlumen eintreten. L Sensillenliquor. — 200000:1

600 A; b, = 82%). Der Liquorkanal miBt meist 500—1000 A im Durchmesger,
seine Lange hingt ab von der Wandstérke des Sinneshaars; bei den diinnwandi-
gen S. basiconica verbleibt nur ein kurzer Liguortrichier (Abb.17). Bei guter
Erhaltung ist die Lange der Porentubuli bei den S. basiconica 0,07—0,1 y, bei
den halblangen 8. trichodea I und II 0,1—0,5 ¢ und bei den langen S. trichodea
0,1 bis > 0,5 . Auch bei den besten Fixierungen ragten die Porentubuli nie
weiter als 0,15 . (im Mittel nur 0,06—0,08 ) itber den inneren Rand des Liquor-
kanals, bzw. -trichters in das Haarlumen hinein. Artefakte sind allerdings nicht
auszuschlieBen.
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Abb. 14. Querschnitt durch den Spitzenbereich eines langen 8. trichodeum nach Dalton-

Fixierung. Nur mit dieser Fixierung konnten die Porentubuli (P¢) bei diesem Sensillentyp bis

zur Kontaktstelle mit der Rezeptormembran (R) der Dendriten verfolgt werden (Pfeilspitzen).

Andere Porentubuli endigen auch hier frei im Liquor (Pfeile) (vgl. Text). Der groBe Dendrit D;

erhalt in der Regel weit mehr Tubuluskontakte als der kleine Dendrit Dy Cu Cuticula;
L Sensillenliquor; P Pore. — 120000:1

3. Zahl und Verteilung der Poren

Aus Schnittserien parallel zur Haarlingsachse wurden Tangentialschnitte durch die
Haarwand (Abb. 11b) ausgewdhit und quer zur Haarldngsachse in Zéhlabschnitte von s =1 p.
Linge aufgeteilt. Der Abstand a der einzelnen Zihlabschnitte zur Haarbasis wurde in Uber-
sichtsaufnahmen ermittelt. Die Zahl der Poren pro Einheit der Haaroberfliche im Abstand a
zur Haarbasis wird im folgenden als Porendichte P4 bezeichnet. Sie wird berechnet aus der
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Abb. 15. Poren und Porentubuli bei einem grofen S. basiconicum. Hier kénnen auch nach

normaler OsO,-Fixierung Kontakte zwischen Porentubuli (Pt) und der Membran der Den-

dritensiste (D) beobachtet werden (Pfeilspitzen). Die Porentubuli einer Pore strahlen quasten-

artig in das Haarlumen ein und kénnen auf verschiedene Dendritenéiste treffen. Abkiirzungen
wie in Abb. 14, — 120000:1

Zahl der Poren-, bzw. Liquorkanalschnitte Z,, der Lange s und mittleren Breite b, des Zahl-
feldes sowie dem rzugehorigen Haardurchmesser d, nach der leicht abzuleitenden Formel:

Zg

Pa = ba [P‘
8 -dy + arc sin (—)

e (1)
da

Hierbei ist beriicksichtigt, dal der zu einem Zéhlfeld gehérende Teil der Haaroberfliche
wegen deren Kritmmung stets groBer als das Zahleld selbst ist, und zwar bei grofer Wand-
stirke (S. trichodea!) je nach Schnittiefe und Haardurchmesser bis zu 25%.

Bei der Fehlerabschitzung kann davon ausgegangen werden, dafl die Ermittlung von Z,
bei hoher VergroBerung praktisch fehlerfrei erfolgt und daf der hier besonders hohe Fehler der
Durchmesserbestimmung (4-12-25% ; Langsschnittserien!) nur geringfiigig in das Endergeb-
nis eingeht, da in erster Naherung gilt:

b
d- n({—1\ ~
arc sm(d) b (2)

A A4b
-5— wurde zu maximal +4% abgeschétzt (s. Methodik), b—a zu +12% (wegen der unregel-
“ APy .
P, liegt dann

zwischen +16% und +27% ; im Mittel betriigt er --20%. Die Methode ist hinreichend genau,
denn die Streaung der Einzelwerte in Abb. 16 ist wesentlich gréfier als der MeBfehler.

miBigen Kanten der Anschnittprofile). Der relative Fehler der Porendichte
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Abb. 16a—f. Verteilung der Poren auf den S. trichodea. a, d Lange 8. trichodea des Ménn-
chens (205 Werte von 15 Sensillen und 4 Tieren); b, e lange 8. trichodea des Weibchens
(176 Werte, 9 Sensillen, 2 Tiere); c, { halblange 8. trichodea I des Méinnchens (61 Werte, 4 Sen-
sitlen, 2 Tiere). Die Abszisse gibt in allen Diagrammen den Abstand a zur Haarbasis an. Die
Ordinate ist in a, b, ¢ die Porendichte (P Poren pro p? Haaroberfliche), in d, e, f die Zahl der
Poren pro Haarlingeneinheit (@ Porendichte - Haarumfang). Die Quadrate stellen die Klassen-
mittel der Einzelwerte (Punkte) dar, die Klassenbreite ist anfangs 10 u, spéter 20 u. Wihrend
P mit steigendem Basisabstand bei allen Typen ansteigt, stellt ¢ auf weite Strecken einen
konstanten Wert dar (s. Diskussion, IV)

a) S.trichodea. Abb. 16a—c zeigt die Abhéngigkeit der Porendichte vom
Abstand @ zur Haarbasis fir die langen S. trichodea beider Geschlechter und
fiir die halblangen S. trichodea I des Ménnchens. Stichproben ergaben, dal die
halblangen S. trichodea I des Weibchens von denen des Médnnchens nicht wesent-
lich verschieden sind. Auch bei den langen S. trichodea sind die Unterschiede
zwischen den Geschlechtern nur im duBeren Drittel der Sinneshaare signifikant.
Alle untersuchten S. trichodea haben einen porenlosen Basalbereich, die erste
Pore liegt im Mittel 10 u von der Haarbasis entfernt. Weiter distal steigt die
Porendichte erst schnell, dann langsamer an. Bei den halblangen 8. frichodea
ist der erste Anstieg wesentlich abrupter als bei den langen und die Porendichte
erreicht wesentlich hohere Werte.
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Abb. 17a—c. Schema der reizleitenden Systeme bei drei Sensillentypen des Seidenspinner-

minnchens (maBstabsgetreu nach Mittelwerten). a Querschnitt durch die Sinneshaare auf

halber Haarlinge; schwarz: Cuticula; punktiert: Dendriten. b Léangsschnitte und ¢ Quer-

schnitte durch die Porentubulussysteme. Die Schrittebene von ¢ ist in b durch Pfeile ange-

geben. Cu Cuticula; K Porenkessel; L7, L2, L3 Schichten der Epicuticula (s. Text); L Sen-

sillenliquor; Lk Liquorkanal; M¢ cytoplasmatische Mikrotubuli der Dendriten; Pk Poren-
kanal; Pt Porentubuli; R Rezeptormembran der Dendriten

Errechnet man aus Porendichte und zugehorigem Haarumfang die Zahl der
Poren @ auf einer 1 . langen Haarzone (Abb. 16d—f), so zeigt sich, dal dieser
Wert nach kurzem Anstieg konstant bleibt [der Regressionskoeffizient ist dann
von Null nicht signifikant verschieden (2« >> 10%, Giiltigkeitsbereich s.u.)].
Mit anderen Worten: Die Zunahme der Porendichte geht hier nur auf die Ab-
nahme des Haardurchmessers zuriick. Der Mittelwert von @ im konstanten
Bereich ist zudem bei allen drei untersuchten Haartypen sehr dhnlich im Vergleich
zu den hohen Werten der S. basiconica und des Zwischentyps (s. Abschnitt 3b):

& lange S. trichodea (@ > 35 u): ¢ = 32 Poren/u.

Q lange S. trichodea (@ > 20 p): @ = 25 Poren/p,
& halblange S. trichodea I (a > 20 u): @ = 22 Poren/y.

Aus Haaroberfliche und Porendichte, im konstanten Bereich auch aus Haar-
linge und @, ergibt sich die Zahl der Poren pro Sensillum (Tabelle 3).
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Tabeile 3. Repriisentativwerte fir die Packungsdichte und Gesamtzahl der reizleitenden
Strukturen auf den verschiedenen Sensillentypen von Bombyx mori

S. trichodea S. basiconica
lang halb-  halb-  grof klein
lang I lang 11

5) g 3 ) 3 é
Liinge des Sinneshaars () 100 90 50 40 20 10
Oberfliche des Haares (p2) 550 400 170 130 60 20
(soweit mit Poren besetzt)
Poren/p? 217 2—5 4—9 13 20 20
Poren pro Sensillum 2600 1800 900 1700 1200 400
Querschnittstliche eines Porenkanals 6,5 - 10-% u? 6,5 - 10-5 2 30 - 10-5 2
Querschnittsfliche aller Poren-
kanile in % der Haaroberfliche 0,03 0,03 0,04 0,08 0,6
Porentubuli pro Pore 5 5 5 7 17 17
Porentubuli pro Sensillum 13000 9000 4500 12000 20500 7000
Sinneszellen pro Sensillum 2 2 2 1-3 3 1

b) Halblange 8. trichodea II und 8. basiconica. Wegen der geringen Hiufigkeit des Zwi-
schentyps erhielt ich nur einen tangentialen Lingsschnitt beim Ménnchen (¢: 17-31 p): Die
mittlere Porendichte betrug ~13 Poren/u? (Extremwerte 9,8-16,4) und der Wert Q~65
Poren/y. Derartige hohe Werte werden sonst nur von S. basiconica erreicht.

Bei den 8. basiconica sind tangentiale Lidngsschnitte infolge der extrem geringen Wand-
stiirke, der Kleinheit der Sensillen und ihrer gekriimmten Form nie zustande gekommen. Auf
Schrigschnitten und Oberflichenabdriicken wurden Porendichtewerte von 12-30 (Mittelwert
~20) Poren/y? gefunden. Dies ergibt bei den groBien S. basiconica ~110 und bei den kleinen
~175 Poren pro Haarlingeneinheit, also drei- bis viermal so viel wie bei den S. trichodea (s.0.)
Auch hier ist stets ein basaler Haarabschnitt von 5-10 11 Linge porenlos. Der Ubergang zum
porenbesetzten Teil der Haaroberfliche ist ziemlich scharf (Abb. 12).

4. Zahl der Porentubuli und Tubuluskontakte

Bei den 8. frichodea (mit Ausnahme des Zwischentyps) werden weitaus am
haufigsten 5 Porentubuli pro Pore gezdhlt (in 42—49% aller Fille), unabhingig
von der Lage auf dem Sensillum, dem Untertyp oder dem Geschlecht. Weniger
als 4 und mehr als 6 Porentubuli pro Pore treten selten auf (z.B. bei den langen
S. trichodea des Ménnchens in nur 11% der untersuchten Félle).

Bei den halblangen S. trichodea IT fanden sich fast immer 7 oder 8 Porentubuli
pro Pore. Bei den 8. basiconica ist die Variationsbreite wesentlich gréBer; sie
reicht von 12—23 Porentubuli pro Pore. Hier deutet sich eine zweigipflige Ver-
teilung an mit den Maxima bei ~ 13 und ~ 20 Porentubuli pro Pore, die Zahlen
sind jedoch wegen der geringen Linge der Tubuli und ihres quastenartigen Aus-
strahlens vom Porenkessel auf Diinnschnitten nur sehr ungenau zu ermitteln.

Reprisentativwerte fiir die Gesamtzahl der Poren und Porentubuli auf den
verschiedenen Typen der Riechsensillen von Bombyx finden sich in Tabelle 3.
Trotz ihrer geringen Oberfliche haben die S. basiconica gleich viel oder sogar
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mehr Porentubuli als die S. trichodea. Es fallt ferner auf, daB die Zahl der Poren-
tubuli bei den groBen S. basiconica ungefdhr dreimal so grofl ist wie bei den
kleinen; das heilit, die mittlere Zahl der Porentubuli pro Sinneszelle ist etwa
gleich (& ~ 7000, @ ~ 13000).

Wichtiger als die Gesamtzahl ist der Anteil der Porentubuli, der auf den
Dendriten endigt, und die Verteilung dieser Twbuluskontakie innerhalb des Sen-
sillums. Da die Rezeptorfortsdtze mit den Porentubuli wihrend der Ontogenese
erst sekundir in Kontakt treten konnen (Steinbrecht und Miller, 1971; Ernst,
1972), sind frei im Liquor endende Tubuli zu erwarten. Deren Anteil kann aller-
dings auf den vorliegenden Aufnahmen durch artefiziell geloste Kontakte stark
erhoht sein und eine quantitative Auswertung ist vorerst nicht sinnvoll. Sofern
auf diesen Bildern die Tubuli nicht auflerdem artefiziell verkiirzt sind, sondern
wirklich nur eine kurze Strecke in das Haarlumen hineinragen (s.S. 551 und Abb.
14), kann man jedoch voraussagen, dal nur da viele Tubuluskontakte auftreten,
wo die Dendriten in der Nahe der Haarwand liegen. Das ist bei den S. basi-
conica infolge der Dendritenverzweigung fast iberall der Fall, bei den S. trichodea
aber nur im englumigen Haarspitzenbereich; in basalen Haarabschnitten liegt
dagegen nur selten ein Dendrit in ,,Reichweite” der Porentubuli (Abb. 2).

Mit den vorliegenden Daten von Tubuluslinge, Dendriten- und Haarlumendurchmesser
wurden Modellversuche angestellt zur Ermittlung der Wahrscheinlichkeit von Tubulus-
kontakten in verschiedenen Haarbereichen, Demnach kann bei zufallsverteilter Lage der
Dendriten in einem langen S. trichodeum 20 w iber der Haarbasis Dendrit I nur mit 7,7% aller
Porentubuli in Kontakt treten, Dendrit IT sogar nur mit 4,3 % . Im Haarspitzenbereich erreicht
Dendrit T dagegen 40% und Dendrit IT 13% der Tubuli.

Die Verteilung der Tubuluskontakte auf die beiden Rezeptorfortsiitze der
langen 8. trichodea wurde nach Dalton-Fixierung quantitativ ausgewertet, da
das Verteilungsverhdltnis sich durch artefiziell getrennte Kontakte nicht not-
wendigerweise verschieben mufl. Von 139 Tubuluskontakten auf 86 Querschnitten
in vornehmlich distalen Haarregionen wurden 102 (73%) auf der Membran des
dickeren Dendriten T und nur 37 (27%) auf Dendrit IT beobachtet. Die Vertei-
lung der Kontakte auf die beiden Rezeptorfortsitze entspricht demnach nicht
deren Oberflichenverhaltnis (~ 2:1), sondern begiinstigt in noch stirkerem
MaBe den dickeren Dendriten, was auch die Modellversuche (s.0.) ergeben hatten.

D. Diskussion

1. Sensillentypen und Nomenclatur

Obwohl der hier neubeschriebene Zwischentyp sowohl Eigenschaften der 8. trichodea wie
der S. basiconica hat, sprechen einige (iriinde gegen die Einfithrung einer neuen Typenbe-
zeichnung. Die 8. trichodea und 8. basiconica weisen ohnehin nur geringfiigige Unterschiede
auf; eine Zusammenlegung in einen gemeinsamen Typ wire aufgrund der Feinstruktur der
Reizleitungssysteme naheliegender als die Einfithrung eines dritten #hnlichen Typs. Ferner
geht die bisherige Klassifizierung der Sensillen im wesentlichen von der Form der Organe aus
und dies ist auch bei der elektrophysiologischen Funktionsaufklirung von Vorteil, wo man auf
lichtmikroskopisch erkennbare, dulere Merkmale angewiesen ist, wie Lage, Bau und Grog8e
der Sinneshaare. Die Art der Innervierung kann nur elektronenmikroskopisch eindeutig fest-
gestellt werden und liefert dann in vielen Féllen ein brauchbares Hilfskriterium. Bereits bei den
8. trichodea von Bombyx zeigt sich jedoch eine Tendenz zu stirkerer Verzweigung der Dendri-
ten mit abnehmender Haarlinge, was méglicherweise den Zweck einer Angleichung der Kabel-
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eigenschaften der Dendriten an das kiirzere Sinneshaar hat (Kaissling, 1971). Andererseits
wurden bei S. basiconica der Bettwanze, Cimex lectularius, Sensillen gefunden, die von
sehr vielen Sinneszellen mit unverzweigten Dendriten innerviert werden (Levinson, Maller und
Steinbrecht, unversff.). Uber die Porendichte liegen noch zu wenig Vergleichsdaten vor, daf
sie als Einteilungskriterium dienen kénnte. Ich méchte deshalb den Zwischentyp unter héherer
Wertung der Form und Gréfe des Sinneshaares (schlanke Haarform, zur Spitze hin sich stdndig
verjiingend bei gleichzeitiger Abnahme der Wandstérke) den S. trichodea zuordnen und von
den S. basiconica (gedrungen und mehr zylindrische Hasarfom mit stumpfer Spitze, Wandstéirke
iiberall gering) absetzen, trotz der Verzweigung der Dendriten und der relativ hohen Poren-
dichte.

11. Struktur und Funktion der Sensilla trichodea

Nur die langen S. trichodea sind elektrophysiologisch eingehend untersucht.
Beim Seidenspinnermdnnchen antworten die Sinneszellen dieser Sensillen stets
und mit hoher Selektivitdt auf Bombykol, das weibliche Sexualpheromon.
Priesner (unver6ff.) unterschied nach dem Reaktionsverlauf auf Bombykol
mehrere ,,Reaktionstypen® mit unterschiedlichem quantitativen Arbeitsbereich.
Besonders hiufig sind ein hochempfindlicher Typ A mit mehr tonischer und ein
weniger empfindlicher Typ B mit mehr phasischer Reaktionsweise. Typ B hat —
unabhingig von der Lage der extrazellulsir ableitenden Elektroden — gegentiber
A stets kiirzere Reaktionszeiten und wesentlich geringere Amplituden der Ner-
venimpulse.

Urspriinglich wurde fir Typ A eine wesentlich groflere Haufigkeit (80%)
angenommen als fiir Typ B (Kaissling und Priesner, 1970). Mehrere Punkte
sprechen jedoch dafiir, daB in jedem langen 8. trichodeum des Ménnchens in
der Regel je eine Zelle vom Typ A und Typ B vorkommt. Einerseits konnte
morphologisch gezeigt werden, daB diese Sensillen praktisch ausschlieBlich zwei-
zellig sind. Andererseits lassen sich elektrophysiologisch die Zellen vom Typ B
erfahrungsgemill viel schlechter erfassen, da ihre Impulsamplitude verschwin-
dend klein sein kann; wenn sie jedoch auftreten, dann tberwiegend in Kombi-
pation mit Reaktionstyp A (Priesner, pers. Mitt.). Die relativ hdufigen Ablei-
tungen, bei denen nur ein Typ beobachtet wurde, stammen demnach wahrschein-
lich nicht von einzelligen Sensillen, sondern von solchen, bei denen die zweite
Zelle nicht erfafit wurde.

Tnwieweit kdnnen nun die beiden Rezeptorfortsitze in den langen S. trichodea
aufgrund ihrer morphologischen Unterschiede den physiologischen Reaktions-
typen zugeordnet werden ? Die unterschiedlichen Dendritendurchmesser bedin-
gen unterschiedliche Kabeleigenschaften (vgl. Lewis, 1970; Kaissling, 1971);
wie sich diese auf die Empfindlichkeit und den Reaktionsverlauf der Rezeptoren
auswirken, kann jedoch ohne Kenntnis der Widerstandsverhiltnisse der Mem-
branen, des Cytoplasmas und des Liquors nicht vorausgesagt werden. Die feste
Beziebung zwischen Impulsamplitude und Funktion der beiden Rezeptorzellen
(,,Ableitcharakteristik*, Waldow, 1970) kénnte ihr morphologisches Korrelat
in der Durchmesserdifferenz der beiden Dendriten, vornehmlich der Innenglieder,
haben, da die Hohe extrazellulir abgeleiteter Nervenimpulse nach Bullock und
Horridge (1965, S. 145) systematisch mit dem Faserdurchmesser variiert (vgl.
auch Young, 1970). Auch die starke Assymetrie der Reizzuleitung (s.S. 557)
spricht dafiir, daB Dendrit I zur empfindlichen Zelle A und Dendrit IT zur weni-
ger empfindlichen Zelle B gehort.
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Wihrend den Weibchen vieler Saturnidenarten die langen S. trichodea mit
den Lockstoffrezeptoren vollig fehlen (Boeckh ef al., 1960; Schneider ef al., 1964),
ist der Sexualdimorphismus bei Bombyx weniger ausgeprigt (Steinbrecht, 1970).
In der Funktion bestehen jedoch tiefgreifende Unterschiede: Beim Seidenspinner-
weibchen reagieren die Rezeptorzellen der langen S. trichodea auf Bombykol nur
bei unphysiologisch hoher Reizstirke und mit geringerer Selektivitat (keine
Unterscheidung der Isomeren). Von einer groflen Zahl getesteter Verbindungen
wirken Linalool am besten auf Zelle A, Benzoesiure u.a. auf Zelle B. Die Schwel-
lenkonzentration liegt jedoch in beiden Féllen mehrere GroBenordnungen tiber
der von Bombykol bei den Lockstoffrezeptoren des Mannchens. Die beiden Zell-
typen kommen meist gemeinsam in einem Sensillum vor; Zelle B hat stets eine
kleinere Amplitude und eine fiinf- bis zehnmal gréBere Reaktionszeit der Nerven-
impulse als Zelle A. Dieser Unterschied der Reaktionszeiten ist wesentlich aus-
geprigter als der gegensinnige beim Ménnchen (Priesner, in Vorb.).

- Wenn die Ableitcharakteristik der beiden Rezeptorzellen auf dem Durch-
messerunterschied der Dendriten beruht (s.0.), darf auch beim Weibchen Dendrit T
der Zelle A und Dendrit 11 der Zelle B zugeordnet werden. Sofern das Rezeptor-
potential der Zelle B eine dhnlich groBie Reaktionszeit wie die Nervenimpulse
haben, kénnte dies mit der besonders ungiinstigen Reizleitung zu dem kurzen
Dendriten II zusammenhéngen. Fir die unterschiedliche Spezifitit méannlicher
und weiblicher 8. trichodea gibt es erwartungsgema8 kein morphologisch er-
kennbares Korrelat.

In Vorversuchen wurden Reaktionen auf Bombykol auch bei halblangen S. trichodea des

Bombyx-Ménnchens registriert, eine Unterscheidung der beiden Untertypen I und II bei der
Lokalisation der Elektrodenlage ist allerdings derzeit nicht moglich.

II1. Porentubuli und epicuticuldre Filamente

Porentubuli und verwandte Strukturen beschrinken sich nicht auf die Riech-
organe der Insekten. Tubuli oder Filamente &hnlichen Durchmessers und &hn-
licher Kontrasteigenschaften (dilaments épicuticulairess, Noirot und Noirot-
Thimothée, 1969; “epicuticular filaments”, Filshie, 1970) scheinen in der Insekten-
epicuticula weit verbreitet zu sein. Sie wurden zunéchst in der Cuticula verschie-
dener Driisenepithelien. beobachtet, wo sie meist besonders zahlreich auftreten
und vermutlich bei der Extrusion von Wachsen (Locke, 1960, 1961), wachsihn-
lichen Pheromonen (Lockstoffdriise des Seidenspinnerweibchens, Steinbrecht,
1964), oder Chinonen (Eisner ef al., 1964) eine Rolle spielen. Auch fiir die End-
darmcuticula von Insekten ist die groBe Héaufigkeit epicuticulirer Filamente
typisch (Noirot und Noirot-Thimothée, 1969); hier ist an einen Zusammenhang
mit der Resorption von Stoffen zu denken. Vereinzelte Filamente finden sich
schlieBlich auch in der Epicuticula der nicht spezialisierten Korperdecke, wo
Briick und Komnick (1971) das Eindringen von anorganischem Phosphat ent-
lang dieser Strukturen demonstrieren konnten.

Zwar ist die Diskussion um die stoffliche Zusammensetzung und die funktio-
nelle Bedeutung der epicuticuldren Filamente noch nicht abgeschlossen (Noirot
und Noirot-Thimothée, 1969; Filshie, 1970; Locke und Krishnan, 1971), doch
erscheint es ziemlich naheliegend, dafi auch die Porentubuli der Riechsensillen
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auf solche im allgemeinen Bauplan der Tnsektencuticula bereits vorgesehenen
Penetrationsbahnen zuriickgehen (vgl. Locke, 1965). In diesem Zusammenhang
muf} auf das Vorkommen epicuticuldrer Filamente in nicht innervierten Setae
und verschiedenen kontaktchemo- und mechanorezeptorischen S. chaetica hin-
gewiesen werden (Blaney und Chapman, 1969; Gnatzy und Schmidt, 1972;
Zacharuk und Blue, 1971). Dort stehen jedoch die Filamente in keinem Fall in
einer engen rdumlichen Beziehung zu den Rezeptorfortsitzen. Das gleiche gilt
fur die olfaktorischen S. coeloconica, die andersartige Reizleitungsstrukturen
besitzen (Steinbrecht, 1969b; Meinecke, in Vorb.). Bei den meisten olfaktorischen
Sensillen (S. trichodea, basiconica, placodea) endigen dagegen die Porentubuli in
der Niahe der Rezeptormembran oder berithren diese sogar, so dafi sie frither
irrtimlicherweise als feinste Auslidufer der Rezeptoren gedeutet wurden (s. Dis-
kussion bei Ernst, 1969). Die Reizleitungsfunktion der Porentubuli wird weiter
gestitzt durch Tracerversuche, bei denen das Eindringen auflen applizierter
Substanzen in die Porentubulussysteme demonstriert werden konnte (Ernst,
1969). Dabei ist offensichtlich nicht nur die PartikelgroBe, sondern auch die
stoffliche Natur (Lipidléslichkeit) der Tracersubstanz von Bedeutung (Hawke
und Farley, 1971b).

IV. Porenverteilung und Morphogenese

Aus der Ontogenese der basiconischen Sensillen des Aaskifers, Necrophorus
(Ernst, 1969, 1972), ist bekannt, dafl die Porensysteme zusammen mit der Cuti-
cula der Sinneshaare von der trichogenen Zelle angelegt werden. Bereits bei der
Abscheidung der ersten im Elektronenmikroskop erkennbaren Cuticulaschicht,
der sog. Cuticulinschicht (Locke, 1966), werden auch Lage, GroBe und Form der
Poren festgelegt. Der porenlose Sockel dieser Sensillen wird dagegen von der
tormogenen Zelle gebildet.

Es legt nahe, dafl die Entwicklung der Riechsinneshaare von Bombyx im
wesentlichen analog verliuft. Die Form der 8. trichodea 1Bt auf ein apikales
Wachstum der trichogenen Zelle mit anschliefender Formstabilisation schliefen
(Lees und Picken, 1945; Steinbrecht, 1970). Da diese Formstabilisation wohl
auch hier auf der Abscheidung der Cuticulinschicht beruht (vgl. Locke, 1966),
miiBte somit die Poreninduktion ebenfalls succedan in apikaler Richtung erfol-
gen. Die Zunahme der Porendichte zur Haarspitze hin zeigt, dafl dieser Prozef
weitgehend unabhéingig von der Gréfe der zu versorgenden Haaroberfliche ist.
Es hat vielmehr den Anschein, als ob primér die Anzahl der Poren pro Haar-
ltingeneinheit festgelegt wird und die Poren sich dann ohne regelméfige Ordnung
je nach Oberfliche des Abschnitts mehr oder weniger dicht verteilen. Dafiir
spricht, daB diese Anzahl bei den S. trichodea stets bald einen konstanten End-
wert erreicht, der selbst bei den halblangen 8. trichodea I von dem der langen
S. trichodea nicht wesentlich abweicht, trotz der starken GroBenunterschiede
(s.S. 5355).

Erst bei Sensillen mit extrem hohen Porendichten bilden die Poren ein regel-
méfBiges Muster auf der Oberfliche des Sinneshaars [triagonale Anordnung auf
den S. basiconica von Necrophorus, Porendichte: 100 y.~2 (Ernst, 1969)]; dquidi-
stante Reihung auf den porentragenden Teilen der S. placodea der Honigbiene,
Porendichte: 125 p.2 (Steinbrecht, unverdff., zit. bei Kaissling, 1971). Weder bei
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diesen noch bei Sensillen mit unregelmiaBiger Porenverteilung wird ein Mindest-
abstand von 0,05—0,1 p. zwischen benachbarten Poren unterschritten. Die regel-
méaBigen Porenmuster diirften demnach das Ergebnis maximaler Packungsdichte
bei vorgegebenem Mindestabstand der Elemente sein.

V. Weg, Geschwindigkeit und Mechanismus der Reizleitung

Der erste Schritt der Reizleitung besteht in der Adsorption der Duftmolekiile
auf der Oberfliche der Sinneshaare. Die langen 8. trichodea des Seidenspinners
sind dabei besonders begiinstigt, denn sie erhalten iiber 80% des von der Antenne
adsorbierten Bombykols (Steinbrecht und Kasang, 1972). Nach Kaissling und
Priesner (1970) gelangt bei schwachen Reizen die Mehrzahl dieser Molekiile zu
einer Wirkung auf die Rezeptorzellen. Die Summe aller Porenquerschnitte be-
trigt jedoch nicht einmal ein Tausendstel der Gesamtoberfliche dieser Sensillen
(Tabelle 3). Daraus folgt eindeutig, dall auch Molekiile, die zwischen den Poren
auf das Sinneshaar aufgetroffen sind, der Rezeptormembran zugeleitet werden.

Als Transportmechanismus kann Diffusion angenommen werden, solange die
Diffusionszeiten kiirzer sind als die experimentell gefundenen Reaktionszeiten
der Rezeptorzellen. Adam und Delbriick (1968) haben Formeln zur Berechnung
der Diffusionszeit zu einem Ziel, dessen Ausdehnung relativ zum Diffusionsraum
klein ist, abgeleitet. Sie konnten zeigen, wie stark diese Zeit verkiirzt wird, wenn
statt dreidimensionaler eine zwei- oder eindimensionale Diffusion erfolgt. Die
Feinstruktur der Sensillencuticula kann in diesem Sinne gedeutet werden. Die
sehr dinnen duBleren Schichten der Epicuticula bieten sich an als Diffusionsraum
fiir eine zweidimensionale Diffusion der Reizmolekiile vom Ort ihres Auftreffens
bis zu einer Pore, die Strukturen der Porentubulussysteme fiir eine anschlieBende
eindimensionale Diffusion von der duBeren Porenmiindung zur Rezeptormem-
bran. Fir die Dimensionalitit der Diffusion ist es dabei gleichgiiltig, ob diese
auf einer Oberfliche oder innerhalb einer diinnen Schicht (2-D-Diffusion), bzw.
ob sie bei einem engen Tubulus in dessen Lumen, Wand oder entlang der Grenz-
fliche zwischen beiden verlduft (1-D-Diffusion). Schicht L2, die sich im Lumen
der Porenkanile und vielleicht auch noch im TLumen der Porentubuli fortsetzt,
konnte als Diffusionsraum fiir beide Abschnitte der Reizleitung in Frage kommen.

Fir die mittlere Diffusionszeit 7 in den beiden Diffusionsteilriumen 5@
mit (i) als Dimensionalitit und D@ als Diffusionskoeffizient gilt nach Adam
und Delbriick (1968)

@ (b(z))z 1
T pe e 3)
und
(b(l))z 1
7O — Do _?;_ (4)

Far den Zielfindungsfaktor 1/y2 der zweidimensionalen Diffusion gilt nach
den zit. Autoren die Ndherung

1 b
i~ 116 logig (—a—) — 0,25, (5)
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sofern die Ausdehnung a des Ziels (hier Porenradius) klein ist gegeniiber b®,
Die GroBe der Diffusionsrdume 5 ergibt sich aus den morphologischen Daten.
Aus der Porendichte P erhilt man

pe — _1_ . (6)
Pz
bV getzt sich additiv aus der Linge von Porenkanal und Porentubulus zu-
sammen. Wie im folgenden erldutert, gestatten Diffusionsexperimente eine erste
Abschitzung des Diffusionskoeffizienten D®:

D® = 5.10"" [cm? sec™1] .

Ausgehend von der Beobachtung, daf} bereits 40 sec nach Reizende die Hilfte der auf den
Sinneshaaren adsorbierten, radioaktiven Bombykolmolekiile auf die Antenneniste gelangt
sind, wurde ein eindimensionaler, mittlerer Diffusionkoeffizient entlang der Haarlangsachse
errechnet: _

DW —=5.10-" [cem?2sec1].

Dieser Wert kann als untere Grenze fir D® von Bombykol auf der Sensillenoberfliche
gelten, sofern die Molekiile in dem beschriebenen Versuch entlang der Haaroberfliche auf die
Antenneniste diffundiert sind. Fir diese Annahme spricht, dal Diffusionsversuche mit toten,
ausgetrockneten Antennen keine wesentlich verschiedenen Ergebnisse brachten. Ferner lagen
die Reizintensitdten (~10'' Molekille pro Antenne und sec) bereits im Sattigungsbereich der
Rezeptorantwort (Kaissling, 1972). Es ist vorstellbar, dafl ein groBier Teil der Molekiile nicht
gewirkt hat und auf der Haaroberfliche abdiffundiert ist. Zwischen den Porentubuli und den
guBeren Epicuticulaschichten besteht nicht nur eine enge rdumliche Beziehung, sondern ver-
mutlich auch eine morphogenetische und stoffliche Verwandtschaft (vgl. Locke, 1965; Locke
und Krishnan, 1971). Deshalb soll ndherungsweise

DO ~ D®

gesetzt werden, zumal es sich um Minimalwerte handelt, welche im Vergleich zu bekannten
Diffusionskoeffizienten sehr niedrig sind (Steinbrecht und Kasang, 1972; Kasang, 1973).

Die nach den oben genannten Formeln berechneten Diffusionszeiten sind in
Abb. 18 graphisch dargestellt. Der grofe Einflu von Porendichte und Wand-
stirke eines Sensillums auf die Reizleitungszeit geht daraus anschaulich hervor.
Bei anderen Diffusionskoeffizienten wiirden sich nur die Absolutzeiten, nicht
aber der Kurvenverlauf #ndern. Eine Berechnung der Gesamtdiffusionszeit
7@V ist schwierig, weil an der Grenze zwischen zwei- und eindimensionaler
Diffusion, d.h. im Bereich der dufleren Porenmiindung, eine zeitabhingige Rand-
bedingung vorlige. Aber selbst bei Durchrechnung dieses Falles wiirde sich 7V
in der GrdBenordnung der Summe von 7® und T ergeben (Adam, pers. Mit-
teilung). Unter Annahme eines passiven Transports durch Diffusion ist demnach
die Reizleitungszeit bei den langen S. trichodea des Seidenspinnerminnchens
kiirzer als die Reaktionszeit des Rezeptorpotentials, die auch bei starken Reizen
nicht unter 10 msec sinkt (Priesner, pers. Mitt.).

Viele Fragen im Zusammenhang mit den Reizleitungsstrukturen stehen
jedoch noch offen und bediirfen vor allem neuer experimenteller Daten zu ihrer
Beantwortung:

1. Haben die Oberflichenstufen der S. trichodea, in deren Nihe die Poren liegen, einen
kanalisierenden und damit beschleunigenden Effekt auf den ersten Abschnitt der Reizleitung
durch Reduktion der zweidimensionalen auf eine eindimensionale Diffusion ?
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Abb. 18. Diffusionszeiten der Reizleitung bei Riechsensillen des Seidenspinnerménnchens, be-
rechnet aus Porendichte und Porentubuluslinge unter Zugrundelegung eines einheitlichen Dif-
fusionskoeffizienten D@ = 5 - 10~7/cm2sec! (vgl. Text). Abszisse: Abstand von der Haarbasis;
Kurvenziige: lange S. trichodea. 7® gibt die mittlere Diffusionszeit vom Auftreffen des Duft-
molekiils bis zur duBeren Offnung einer Pore an, T von dort bis zur Rezeptcrmembran. Bei
den S. basiconica sind die Werte fiir ¢® (Punkt) und @ (Kreuz) infolge der hohen Porendichte
und geringen Wandstéirke dieser Sensillen wesentlich niedriger und bleiben relativ konstant

2. Liegen die Orte der Reiz-Erregungstransduktion (Acceptoren) in unmittelbarer Nihe
der Tubuluskontakte oder miissen die Duftmolekiile noch auf der Rezeptormembran zu den
Acceptoren diffundieren ?

3. Was geschieht mit den Reizmolekeln, die in frei endende Porentubuli eindringen ?
Miissen diese in den Liquor iibertreten, um die Dendriten in dreidimensionaler Diffusion zu
erreichen ? Oder kehren sie an die Qberfliche zurtick, um in einen anderen Tubulus einzu-
dringen ? Beides wiirde die effektive Reizleitungszeit erheblich verlingern. Mdaglicherweise
gehen diese Molekiile fur die Rezeptorerregung verloren.

4, Welche Folgerungen ergeben sich aus der Zunahme der Reizleitungszeit von der Haar-
spitze zur Haarbasis bei den 8. trichodea, welche wahrscheinlich durch eine abnehmende
Hiufigkeit der Tubuluskontakte noch sehr verstirkt wird ? Der Zeitverlauf der effektiven
Reizintensitdt am Dendriten muBl jedenfalls in den verschiedenen Haarregionen ganz unter-
schiedlich sein. Dies kénnte eine hohere Empfindlichkeit der Dendriten im Haarspitzenbereich
vortduschen.

5. Worin besteht die funktionelle Bedeutung der hohen Poren- und Porentubulusdichten
der S. basiconica ? Kaissling (1971) nimmt an, da8 eine bestimmte Mindestzahl von Porentubuli
pro Sinneszelle erforderlich ist, um eine gute Unterschiedsempfindlichkeit firr Duftkonzentratio-
nen zu garantieren. Damit wird ein begrenzender EinfluB der Reizleitung auf den quanti-
tativen Arbeitsbereich der Rezeptorzellen impliziert.

Wie aus der Diskussion hervorgeht, sind Antworten auf derartige Fragen
nur aus einer engen Verkniipfung morphologischer, physiologischer und bio-
chemischer Arbeitsmethoden zu erwarten.
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