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T h e  F i n e  S t r u c t u r e  of O l l a c t o r y  Sens i l l a  i n  t h e  Si lk  M o t h  

( I n s e e t a ,  L e p i d o p t e r a )  

Receptor Processes and Stimulus Conduction Apparatus  

Summary. The sensilla (s.) triehodea and s. basieonica on the  antennae of the silk moth,  
Bombyx mori, were studied under  the  transmission electron microscope. Chemical fixation, 
freeze subst i tut ion 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 eleetrophysiologieal recordings, except for the last one. The long s. trichodea 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. basieoniea contain three sen- 
sory cells, the small s. basieonica only one ; the dendrite of these receptor cells branch  multiply 
when entering the  hair lumen. For  the first t ime an intermediate type has been described: 
the  medium-sized s. trichodea I I ,  which resemble the s. basieoniea in their  branching innervation,  
bu t  mus t  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 distr ibution of the 
stimulus conducting pores and pore tubules in the hair wall are noted. 

On the male an tenna  the long s. triehodea are most  abundan t ;  they contain the highly 
sensitive sex pheromone receptors (mean number  per antenna:  17 000 sensilla with 34 000 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  bo th  sexes, the two dendrites 
of the long s. tr iehodea differ markedly in their  mean diameter, and  the  number  of eyto- 
plasmatic mierotubules. In  the male moth  bo th  receptor processes reach the hair  tip, whereas 
in the female the thimler  one invades only the proximal th i rd  of the sense hair. The cuticle of 
the hair  wall is perforated by  pores (c~: 2-7 pores per ~z2; ~: 2-5 pores per ~z2), 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, part ly 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 th inner  one. In  these 
sensilla, the two receptor ceils consti tute functionally different reaction types, which may 
relate to the observed morphological differences. 

The s, basiconiea have about  20 pores per ~2 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 

* Ich danke Frl. B. Mfiller ffir ihre stere, sorgfiiltige Hilfe, Prof. L. Bachmann  und  Dr. W. 
Sehmit t  yon der TU Mfinehert ffir die BeniitzungsmSgliehkeit der Gefrier~tzanlage und ihren 
erfahrenen Rat ,  Dr. G. Adam yon der Universi tgt  Konstanz sowie meinen Seewiesener Kotle- 
gen, Dr. W. A. Kafka, Dr. K.-E. Kaissling und  Dr. E. Priesner, fiir viele anregende Diskussio- 
nen und konstrukt ive Kritik. 
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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 uni t  length of 
the hairs soon reaches a constant  value. A hypothesis about  the morphogenesis of this distri- 
but ion is given. 

The functional significance of the epieuticular sm~ace layers and of the pore tubule systems 
is discussed under  the aspect of stimulus conduction. Start ing 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-dimensionM diffusion through pore canals and pore tubules 
until  they eventually reach the receptor membrane a t  the end of a tubule. The calculated 
conduction times are shorter  than  the known receptor latencies; thus, the t ranspor t  mechanism 
can be explained by  diffusion and does not  need a more complex hypothesis. 

Key words: Olfaetion - -  Bo~nbyx mori - -  Insect  pheromone receptor - -  Stimulus con- 
duction, - -  Sensilhim fine structure. 

Zusammen]assung. Die Sensilla (S.) trichodea und  S. basiconica auf den Antennen des 
Seidenspinners, Bombyx mori, wurden naeh chemiseher Fixierung, Gefriersubstitution und  
Gefrier~tzung im Tr~nsmissionselektronenmikroskop untersucht.  Es lassen sich ffinf Typen 
yon Sensillen unterscheiden, deren olfaktorische Funkt ion  aus elektrophysiologischen Versu- 
chen bekannt  ist, mi t  Ausnahme des letzten Typs. Lunge S. trichodea und halblange S. trichodea I 
sind jeweils yon zwei Sinneszellen innerviert,  deren l~ezeptorforts~tze (Dendriten) im wesent- 
lichen unverzweigt bleiben. Die groflen S. basiconica haben meist  drei, die ]cleinen S. basiconica 
nur  eine Sinneszelle; die Dendri ten dieser l~ezeptorzellen verzweigen sich bfischelfSrmig beim 
Ein t r i t t  in das Haarlume~. Erstmals  wird ein Zwischentyp beschrieben: die halblangen S. 
trichodea I1 ~hneln hinsiehtlich der Innervat ion  den S. basiconica, sind abet  wegen der Form 
und Gr61~e des Sinneshaars Ms S. trichodea zu klassifizieren. Ffir jeden Typ werden die Ab- 
messungen der P~ezeptorforts~tze sowie die Zahl und Verteilung der reizleitenden Poren und 
Porentubuli  in der Haarwand angegeben. 

Auf der m~nnliehen Antenne sind die langen S. trichodea am z~hlreichsten; sie enthal ten 
hochempfindliche SexuMlocksteffrezeptoren (mittlere Anzahl pro Antenne:  17000 Sensillen 
mit  3~000 Sinneszellen). Beim Weibchen sind diese Sensillen in der Zahl auf etwa 35 %. redu- 
ziert und mit  Sinneszellen anderer Spezifit~t und geringerer Empfindlichkeit  ausgerfistet. 
Die beiden Dendri ten der langen S. trichodea unterscheiden sich bei beiden Geschlechtern stark 
im mitt leren Durchmesser und der Anzahl der cytoplasmatischen Mikrotubuli;  beim M~nn- 
chen reichen beide bis zur Kaarspitze, beim Weibehen endet  der diinnere Fortsatz  bereits im 
proximMen Haardrit tel .  Die Cuticula der Sinneshaare ist yon Poren durehbrochen (~: 2-7 
P o r e n / ~ ;  9 : 2 - 5  Poren/~2), die stets in der N~he yon eharakteristischen Stufen in der Haar-  
oberfl~che mfiuden. Jeder  Porenkanal  ffihrt in ca. ffinf Porentubuli ,  die bis ins Haar lumen 
reichen und  dort  enden, zum Teil in Kon tak t  mit  der P~ezeptormembran der Dendriten. Die 
H~uligkeit so]eher Tubulus-Membrankontakte ist in distMen Haarabsehni t ten  grSl3er Ms in 
proximMen. Der dickere Dendri t  weist etwa viermal so vie] Kontak te  auf wie tier diinnere. 
Die beiden Rezeptorzellen dieser Sensillen stellen funktioneil  verschiedene Reakt ionstypen dar, 
was mit  den beobaehteten morphologischen Unterschieden zusammenh~ngen dfirfte. 

Die S. basiconiea haben ~ 2 0  Poren pro ~2 ihrer Oberfl~che und 12-23 Porentubul i  pro 
:Pore; dadurch erreichen oder fibertreffen sie die viel gr613eren S. trichodea in der Gesamtzahl 
der :Porentubuli pro Sinneshaar. Aui den S. trichodea steigt die Zahl der Poren pro Oberfl~chen- 
einheit  zur Spitze hin stetig an, w~hrend die Zahl der Poren pro t taarl~ngeneinheit  einen kon- 
s tanten Wert  annimmt.  Eine Hypothese fiber die Morphogenese dieser VertMlung wird al~fge- 
stellt. 

Die funktionelle Bedeutung der ~ul]eren Epicuticulaschichten und der Porentubulus- 
systeme ffir die Reizleitung wird diskutiert.  Ausgehend yon beliebigen Orten ihres Auftreffens 
~uf dem Sinneshaar k6nnen die Duftmolekfile zun~ehst durch zweidimensiona]e Diffusion 
entlang der Haaroberfl~che zu den :poren gelangen und anschlieflend durch eindimensionMe 
Diffusion fiber Porenkan~le und Porentubuli  die Rezeptermembran erreichen. Die berech- 
neten Diffusionszeiten sind kfirzer als die bekannten  l~ezeptorl~tenzen; die l~eizleitung kann  
also durch Diffusion hinreichend erkl~rt werden und erfordert keine kompliziertere Hypothese. 
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A. Einleitung 

Zwei Sensillentypen, die haarf6rmigen S. trichodea und die zapfenfSrmigen 
S. basiconica, stellen fiber 90% der antennalen Sinnesorgane des Seidenspinners, 
Bombyx mori (Schneider und Kaisshng, 1957). Rieehfunktion wurde ffir beide 
elektrophysiologisch nachgeudesen. Besonders eingehend untersueht sind die 
langen S. trichodea des m/~nnlichen Falters, die hochempfindhche Rezeptoren 
ffir den Sexnallockstoff des Weibchens enthalten (Zusf. bei Schneider, 1969, 1970). 

Die vorliegende Arbeit setzt eine morphometrisehe Untersuehung der Seiden- 
spinnerantenne fort (Steinbrecht, ]970). Dort wurden mit dem Licht- und Raster- 
elektronenmikroskop Repr£sentativwerte ffir die Gr6ge, Verteilung und Gesamt- 
zahl der Riechsensillen erarbeitet und unter morphogenetischen (Entstehung 
yon Sensillenverteilungsmustern) und physiologischen (Filterwirksamkeit der 
Antenne, Riechschwelle) Gesichtspunkten diskutiert. 

Mit der hSheren AuflSsung des Transmissionselektronenmikroskops soll nun 
die Klassifizierung der Sensillentypen fiberprfift und erg~nzt werden. Sehnitt- 
serien liefern quantitative Daten fiber den Bau und die Dimensionen der Rezep- 
torforts/~tze, die mit den Ergebnissen elektrophysiologischer Einzelzellableitun- 
gen in Beziehung gebraeht werden kSnnen. Die Methode der Gefriersubstitution 
erleichtert dabei eine Absch/itzung der Artefakte chemischer Fixierungen. Schhel~- 
lich wird die Feinstruktur der Porensysteme in der Cuticula der Sinneshaare 
beschrieben, ihre Verteilung und Gesamtzahl erfaBt und ihre Bedeutung ffir die 
Zuleitung der Duftmolekfile zur Rezeptormembran diskutiert. In Verbindung 
mit Diffusionsexperimenten (Steinbrecht und Kasang, 1972) werden aus den 
vorliegenden morphologischen Datcn Hypothesen fiber den Weg, die Dauer und 
den Mechanismus der Reizleitung entwickelt. 

B. Material und Methoden 

Antennen yon adulten Bombyx mori L. warden in verschiedenen Pixiergemischen durch 
Immersion fixiert, fiber Athanolstufen entwgssert und in Epoxyharz eingebettet. Standard- 
fixierung war 2 % OsO 4 in Zetterqvist-Pu~fer (pH 7,3 ; Puffertonizitgt 310 mosm). Verschiedene 
Glutaraldehydfixierungen hatten wechselnden Erfolg - -  wohl wegen der schleehten 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 
Erh~ltung der reizleitenden Porentubuli in der Sensillenwand, ~ber schlechte Fixierung im 
Cytoplasma (vgl. Steinbrecht und Mfiller, 1971). Die Ergebnisse der chemischen Fixierungen 
wurden mit der Methode der Gefriersubstitution insbesondere guf Schwellungs- und Schrump- 
fungsartefakte fiberprfift. I-Iierzu warden die Antennen durch Einwerfen in unterkfihltes 
flfissiges Propan (--190 ° C) eingefroren, daraufhin in die SubstiCutionsflfissigkeit (2 % OsOa in 
Aceton) gebracht, die durch ein Trockeneis-Athanol-Gemisch mindestens 2 T~ge ]ant auf 
--75 bis --80 ° C geh~lten wurde. Danaeh erfolgte langs~me Erw/~rmung auf Zimmertemperatur 
und fiber Aceton und Propylenoxyd Einbettung in Epoxyharz (vgl. van Harreveld und 
Crowell, 1964; Frisch und Everingham, 1972). Diinnschnitte wurden auf einem Reichert OMU 
II Ultramikrotom oder auf einem LKB Ultrotome I mit einem Diamantmesser hergestellt, 
auf grol3flachige Formvar-Kohlenstoff-Doppelfolien fibertragen (s. Steinbrecht, 1969a) und 
mit Uranylaeetat und Bleicitrat kontrastiert. Abdrficke yon der Sensi]lenoberfl~che gelangen 
mit der Gefrier/itzmethode (Moor et al., 1961) in einer Balzers Aploaratur BA 360 M. 

Mikroskopiert wurde mit einem Siemens Elmiskop IA bei 80 und 100 kV. Ubersichtsaufnah- 
men bei 220facher VergrSl3erung (40 kV, Zwisehenlinse und Projektiv ausgeschaltet, Objektiv- 
aperturblende 200 [z, Polschuh I) gaben wertvolle Orientierungshilfen. Mit Hflfe eines Kreuz- 
strichgitters (Fullam Inc., Schenectady, USA) konnten die Linsenstr6me auf maximale Ver- 
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zeichnungsfreiheit eingestellt und gleichzeitig die Vergr6Berung geeieht werden. VergrSt]erungs- 
fehler infolge yon Abweichun~oen im Objektabstand nach dem Pr~paratwechsel wurden aus der 
Foeusdifferenz des Objektivstroms ermittelt und eliminiert. Aus Eiehfehler und Restver- 
zeiehnung [maximal jeweils =L 1,5 % im zentralen Bildfeld (60 % der Negativfl~che)] sowie dem 
Ablesefehler ergibt sieh damit ein relativer Fehler der elektronenmikroskopischen L~ngen- 
messungen yon maximal ~4%. 

Die statistisehe Sicherung yon 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 t-Tests, dafiir entf~llt jedoch die Priifung auf Normal- 
verteilung der Grundgesamtheit und der Reehenaufwand ist kleiner. Als ,,signifikant" werden 
hier alle Unterschiede bezeiehnet, die mit einer Irrtumswahrseheinlichkeit yon 2a~1% 
gesiehert sind. Mit Hilfe tabellierter verteilungsfreier Toleranzgrenzen (Geigy-Tabellen, 
S. 128) l~Bt sieh ferner eine wichtige Seh~tzgrSl3e fiber die Grundgesamtheit ohne Rechnung 
aus dem Umfang und den Extremwerten einer Stichprobe ermitteln; dies ist der Anteil der 
Gesamtpopulation (b~), der zwischen den beobaehteten Extremwerten zu erwarten ist, bzw. - -  
bei nur einem Extremwert - -  fiber 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 (,,repr~sentativer Antennenbereich": 10.~0. Ast der 
hinteren Reihe, Astanfang und -ende ausgenommen). Diese Besehr~nkung war erforderlich, 
nachdem die lichtmikroskopische Untersuchung (Steinbrecht, 1970) ergeben hatte, dab zahl- 
reiche Parameter ortsabh~ngig variieren, daJ3 also ffir die gesamte Antenne gfiltige Mittelwerte 
nur bei sehr vielen, gleichm~tl3ig verteilten Stichproben zu ermitteln sind, was mit dem Zeit- 
aufwand elektronenmikroskopischer Untersuchungen unvereinbar ist. Mit Hilfe des lichtmikro- 
skopisehen Datenmaterials wurde der representative Bereieh so abgegrenzt, dab Stichproben- 
mittelwerte aus diesem Bereieh (,,l~epr~sentativwerte") sich nicht nennenswert yore Gesamt- 
mittel unterscheiden. F fir die elektronenmikroskopisehen Daten ist das gleiche zu erwarten. 

C. Befunde 

I. Unterscheidung der Sensillentypen 
Die S. tr ichodea und  S. basiconica stehen dichtgedri~ngt im Haarschlauch-  

ve rband  auf der Innensei te  des aus A n t e n n e n s t a m m  und  -~sten gebildeten An- 
tennenkSrbehens  (Abb. 1). Ih r  Vertei lungsmuster  ist auf allen Antennen~s ten  
gleichartig, jedoch bestehen quan t i t a t ive  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 Semidfinn- und Ultradfinnschnitten angefertigt (Schnitt- 
ebene etwa rechtwinklig zur L~ngsachse der Sinneshaare). Dadureh konnten alle Sensillen 
des ausgew~hlten Astabschnittes erfal3t und yon der Haarspitze bis in die Sinneszellregion 
verfolgt werden. 

Die Sch~tzung der dritten Dimension (Haarl~ngen, Abstand der Sehnittprofile yon der 
Haarbasis) wurde durch die exakte Schnittdieke der Semidfinnschnitte wesentlieh erleichtert. 

Abb.  2 zeigt, dal3 sieh die S. basiconica yon den S. tr iehodea in  erster Linie 
durch ihre geringere Wandstdr]ce und  hShere Porendichte unterscheiden.  Dureh- 
messer u n d  Wandsti~rke nehmen  au~erdem bei den S. tr ichodea zur Spitze hin 
stetig ab, w~hrend sie bei den S. basiconica fiber einen gro~en Teil der Haar-  
l~nge kons tan t  bleiben. Aufgrund der GrSl3e (Haarl~inge und  -durchmesser) 
kSnnen  lange und  halb]ange S. tr iehodea sowie groi3e und  kleine S. basiconica 
untersehieden werden (s. a. Schneider und  Kaissling, 1957). Dies gelingt an Quer- 
schni t ten  jedoch nu r  dann  eindeutig, wenn der Abs tand  der Schnit tebene zur 

Haarbasis  bekann t  ist (vgl. Abb. 2 b und  e). 
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Abb. 1 a u. b. Bombyx mori 6. a Einzelner Antelmenast ,  einseitig besetzt  mi t  den Sinneshaa- 
ren des , ,Haarschlauchverb~ndes";  Inset:  ganze Antennc,  Blick in d~s aus S tamm und seit- 
lichen Asten gebildete ,,KSrbchen'°; b Sensillen des t-Iaarschlauchverbandes (rasterelek- 
tronenmikr.  Aufnahme): am zs.hlreichsten sind die langen S. trichode~ (L), dazwischen stehen 
einige halblange S. trichodea (H) und  groBe S. basiconica (G); die k]einen S. basiconica (K) 
stehen haupts~chlieh am Rand  des Sensillenfeldes. S Stammsegment  im Querschnitt .  

a 60:1 (Inset 5: i ) ,  b 875:I 
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Abb. 2 ~ .  Die Sensillentypen im Ha~rschlauehverb~nd des Seidenspinnerm~nnehens. 
Querselmitte dureh die Sinnesh~re bei gleicher VergrSl3erung; a, b l~nges S. triehodeum, 
c halblanges S. trichodeum I, d halblanges S. trichodeum I I  (Zwisehentyp), e grol3es S. basi- 
eonieum, f kleines S. basiconicum. Die Sehnittebene liegt etwa 10--15 ~ fiber der Haarbasis, 



Feinbau von l~iechsensillen bei Bombyx 539 

Auch die Art  der Innervierung land bisher h~ufig als Unterscheidungskri-  
teriura Verwendung (Schneider und  Steinbrecht, 1968): Bei den basicoifischen 
Sensillen verzweigen sich die Rezeptorforts£tze (Dendi'iten) beira Eint r i t t  in das 
Haar lumen  in zahlreiche Dendriten£ste,  w£hrend die S. tr ichodea unverzweigte 
Dendri ten haben (fiber Ausnahraen ira H~arspitzenbereich s. S. 544, 547). Nun  
wurden aber bei beiden Geschleehtern regelra£i~ig Sensillen gefunden, die hi Fo rm 
und  Gr61~e des Sinneshaares den halblangen S. t r ichodea entsprechen, deren 
Dendri ten sich abet  an der Haarbasis  biisehelartig verzweigen (Abb. 2 d). Dieser 
Zwisehentyp stellt zahlenra/~13ig die geringste Frakt ion  des Haarschlauchver-  
bandes dar, ~bgesehen yon den S. styloeonica (s.u.); er wird ira folgenden den 
halblangen S. triehodea als Typ  I I  zugeordnet  (vgl. Abschni t t  D, I). 

I ra  Haarschlauehverb~nd der Seidenspinnerantenne koraraen deranach fol- 
gende Sensflientypen vor:  

1. lange S. trichodea (diekwandig, unverzweigte Dendriten), 
2. halblange S. trichodea I (dickwandig, unverzweigte Dendriten),  
3. halblange S. trichodea I1 (diekwandig, verzweigte Dendriten),  
4. gro]3e S. basiconica (diinnwandig, verzweigte Dendriten),  
5. kleine S. basiconica (dfinnwandig, verzweigte Dendriten). 

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

Abb. 3 zeigt ira t I i s togramra die Abraessungen (Mittelwert und  Variations- 
breite) des eutieul~ren Apparats  fiir die ersten f/inf Typen  (Porendichte s. Ab- 
sehnit t  C, I I I .  3). Allgeraein gilt, daf~ die Typent rennung  beira Weibehen weniger 
seharf ist als beim M~nnchen. 

Zum Verteilungsmuster der Sensillen (Steinbrecht, 1970) ist nachzutragen, dab auch die 
halblangen S. trichodea vom Typ I I  nut im Medianfeld des Haarschlauchverbands auftreten, 
zusammen mit Typ I. Dieses Medianfeld, das frei ist yon laf~gen S. trichodea, enth~lt auch 
bevorzugt die groBen S. basiconica. Die kleinen S. basiconica linden sich h~ufiger weiter lateral, 
besonders auf der zur Antermenspitze weisenden Astflanke (Abb. 1 b). 

I i .  Die Innervation der Sensillen 

1. Allgeraeiner Bauplan 

Wie alle Insektensensillen werden auch die olf~ktorischen Sensillen yon Bombyx yon einer 
oder mehreren bipolaren Sinneszellen innerviert. Die Axone dieser Zellen ver|aufen ohne Fusion 
oder periphere Synapsen zum Deutocerebrum (mittlerer Axondurchmesser 0,3 ~; Steinbrecht, 
1969 a). Die rezeptorischen Forts£tze der Sirmeszellen weisen die typische Gliederung in Innen- 
glied, Cilienabschnitt und AuBenglied auf (Abb. 4). Die Innenglieder unterscheiden sich im 
Organelleninventar nicht wesentlich yon den Perikaryen und sind wie diese von den Hilfszellen 
des Sensillums umhiillt. Die Cilien~bschnitte und Aul~englieder haben dagegen eine anders- 
artige Feinstruktur (s.u.) nnd werden yon einer extr~zellul~ren Fliissigkeit, dem Sensillen- 
liquor (Erns% 1969), umgeben (Abb. 5-7). 

auger bei b (~--90 u. ~i. d. Basis). Besonders zu beachten sind die Ungerschiede im ttaardurch- 
messer und in der Wandst~rke (vgl. Abb. 3) sowie in der Zahl der innervierenden Rezeptor- 
forts/~tze (D) und der im Schnigt getroffenen Poren (P). Cu Cuticula; L Sensillenliquor. Fixie- 

rung bei a, b, d, e, Glutaraldehyd/Os04, bei c und f: OsO~. - -  30000:1 
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Abb. 3a--c .  Quantitative Unterscheidungskriterien fiir die Sensillentypen des Haarschlauch- 
verbandes, a L~nge (z.T. liehtmikroskopisch gemessen), b Durehmesser, c Wandstarke des 
Sinneshaars (b und e etwa 6 M fiber der IIaarbasis elektronenmikroskopisch gemessen). 
Die S~ulenhShe gibt das arithmetische Mittel, die vertikale Strichmarke die gesamte Variations- 
breite (nicht Sbreuung) bei n Messungen an; n steht fiber jeder S~ule. Jeder Sensillentyp ist 
durch eine bestimmte Rasterung gekennzeiehnet: l langes S. trichodeum; h halblanges S. 
triehodeum I ;  z halblanges S. trichodeum I I  (Zwischentyp) ; g groBes S. basiconicum; k kleines 

S. basiconicum 

Abb. 4. Schema der Innervierung yon Riechsensillen. 
Jedes Sinneshaar (H) wird yon einer oder mehreren 
Rezeptorzellen (R) innerviert, deren Axone (A) ohne 
periphere Synapsenbildung zum Gehirn ziehen. Die 
Dendriten werden stets unterhalb der Haarbasis 
dutch einen Cilienabsehnitt (Ci) in ein Innenglied 
(Ig) und ein AuBenglied (Ag) unterteilt. Rezeptor- 
zelle und Innenglied werden yon Hfillzellen um- 
geben, das AuBenglied ]iegt im Sensillenliquor (Hfill- 
zellen und Abgrenzung des Liquorraums hier nicht 
gezeiehnet). Cu Cuticula; 1 Sehnittebene yon 
Abb. 5 b ; 2 dto. yon Abb. 6 a., b ; 3 dto. yon Abb. 6 c, d 
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b 

Abb. 5au.  b. S. trichodeum, Cilienabschnitt; a L~ngssehnitt: die pl6tzliche Quersehnitts- 
verengung des Innengliedes im Bereieh des distalen Basalk6rpers (B) wird deutlich; b Quer- 
schnitt: nur einer der beiden Dendriten ist in der HShe des Cilienabschnittes getroffen (Ci), 
der andere (Ig) etwas weiter proximal (die Schnittebenen yon Ci und Ig sind in a durch Pfeile 
gekennzeichnet). Der innere Liquorraum (L,) ~vird vom iiugeren (La) auf dieser Ebene durch 
Hfillzellausl~uler (H) getrennt, weiter distal durch die Dendritenscheide (vgl. Abb. 6a, b). 

M Mitochondrium; W Wurzelfasern. --30000:1 

Der ldbergang vom Innenglied zum Cilienabschnitt erfolgt in. einer abrupten Querschnitts- 
verengung, wogegen sich der Querschnitt der Cilie beim ~bergang zum Augenglied nur all- 
m~hlieh und meist geringfiigig erweitert (Abb. 5). Die ~ypische Cilienstruktur kann nut in 
einem sehr kurzen Bereich bis knapp 1 ~ fiber 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 AuBenglieder werden in ihrem proximalen Bereich yon einer extrazellul~ren Den- 
dritenscheide umgeben, die kurz unterhalb der ttaarbasis endet (Abb. 6a, b). Ers$ nach Ver- 
lassen dieser Scheide beginnt die Verzweigung der Dendriten bei den basiconisohen Sensillen 
und beim Zwischentyp. Das Cytoplasma tier Auttenglieder zeigt bei guter Gewebserhaltung als 
einzige Differenzierung longitudinal verlaufende Mikrotubuli (Abb. 7b, e). 

2. Zahl der Sinneszellen 

I n  der Regel haben  die S. tr ichodea zwei, die kleinen S. basiconiea eine und  
die groSen S. basiconica drei Sinneszellen. Ausnahmen  sind beim M/~nnchen 
ziemlich selten, beim Weibehen etwas h~ufiger. Dort  gibt es auch kleine drei- 
zellige und  grolte einzellige S. basieoniea. Die ha lb langen S. tr ichodea tendieren 
st/~rker zu Abweichungen yon der Zweizelligkeit als die langen S. tr ichodea 
(Tabelle 1). 
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Abb. 6 a u .  b. Quersehnitte durch DendritenauBenglieder proximal yon der Haarbasis;  
c und d Querschnitte durch Dendriteninnenglieder (vgl. Abb. 4) ; a und c langes S. trichodeum, 
stets besteht  ein auff~lliger Durehmesserunterschied zwischen den beiden Dendri ten DI und  
DI~; b und d gro$es S. basiconicum, die Dendri ten (Dt -m)  der drei Sinneszellen haben h/~ufig 
gleiehe Durchmesser;  die Verzweigung der AuBenglieder der basieonisehen Sensillen (vgl. 
Abb. 2e) setz~ erst im Bereich tier Haarbasis  naeh Verlassen der Dendritenseheide (Ds) ein. 
Mt  Mikrotubuli;  fibrige Abkiirzungen wie in Abb. 5. - -  Fixierung bei a, b: Glutaraldehyd/ 

OsO~; bei c, d: 0s0a. - -  a, b 45000:1;  c, d 30000:1 

Da die exakte Ermi~ lung  der Sinneszellzahl der verschiedenen Sensillentypen im Haar- 
schlauchverband nut  dutch Stufenserien (s.o.) m6glieh ist (proximal yon der Haarbasis fehlen 
eindeutige Unterscheidungskriterien fiir die Typen), ist die Gesamtzahl der Daten notwendiger- 
weise klein u n d e s  mul~ offenbleiben, wieweit diese Stichprobe bereits repr/isentativ fiir die 
Gesamtan~enne ist. 
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Abb. 7 a---e. Langes S. triehodeum des Mgnnchens: Quersehnitte dureh die AuBenglieder der 
Dendriten im Sinneshaar. u nach OsO4-Fixierung, b nach GlutarMdehyd/OsO4-Fixierung, e 
nach Gefriersubstitution. Beide Dendriten unterseheiden sieh stark im Durehmesser und in der 
Zahl der Mikrotubuli (Mr), soweit erhalten. Naeh Gefriersubstitution ist die unit-membrane- 
Stmktur  der Rezeptormembran (R) am deutliehsten und der Quersehnitt der Dendriten er- 
scheint regelmgBiger als nach ehemiseher Fixierung. Cu Cutieula ; L Sensillenliquor. - -  90 000:1 

Tabelle l. Die Zahl der Sinneszellen bei den Rieehsensillen yon Bombyx mori a 

Sensillentyp N davon 

ein- zwei- drei- 
zellig zellig zellig 

S. triehodea lang 

S. triehodea halblang 

S. basieonica groB 

S. basieoniea klein 

I 
I 
II  
I I  

c~ 4,8 0 48 0 
31 1 30 0 

c? 16 0 15 1 
11 t 6 4 
4, 2 0 2 

9 2 0 0 2 

11 0 0 11 
9 17 6 0 I1 

d ~ 10 10 0 0 
13 11 0 2 

a N~eh Stufenquersehnittserien in repr~sentativen Antennenbereiehen 

Durch die Untersuehung zahlreicher Einzelsehnitte aus allen Antennenregionen konnte das 
AussagevermSgen der Stufenserien in zwei Punkten verst~rkt werden: 

1. Es wurden bisher im H~rschtauehverband nie Sensillen mit vier oder mehr Sinnesze|len 
beobaehtet (Astspitzenregionen, wo S. chaetica oder S. styIoeonica zu Ti~uschungen fiihren 
k6nnten, wurden nicht untersucht). 

2. Bei den l~ngen S. trichodea des M~nnchens kann bereits gus einem H~rque r schn i t t  
auf die Sinneszellzahl gesehlossen werden, well sich die Dendriten hier fgst nie verzweigen. 
Unter  445 1-Ia~rquersehnitten yon 29 Mgnnchen f~nd sich keiner mit nut  einem Dendriten 
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Abb. 8. Langes S. triehodeum des Mgnnehens. ttgufigkeitsverteilung der Mikrotubuluszahlen 
in den beiden Dendritenaul]engliedern yon 53 Sinneshaaren. Abszisse: Zahl der Mikrotubuli pro 
Dendritenquersehnitt, bei Dendrit I zusammengefal]t in Klassen yon 15---19, 20--24 usw. ; 

Ordinate: Besetzung der Klassen in Prozent der Gesamtzahl 

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

Die langen S. triehodea des m/innliehen Seidenspinners sind daher sieher 
nahezu ausnahmslos zweizellig. F/it diesen Typ konnte aueh die Gesamtzahl 
der Sensillen pro Antenne statistiseh abgeseh&tzt werden (17000-4- 3 600; Stein- 
brecht, 1970). Daraus ergibt sieh unmittelbar die Gesamtzahl der Bombykol- 
rezeptorzellen pro Antenne: Bei einer vorgegebenen Vertrauenswahrscheinlieh- 
keit yon 95% liegt der Mit~elwert der Gesamtpopulation zwisehen 36800 und 
41200. Einzelne Antennen kSnnen bei dieser Vertrauenswahrseheinliehkeit zwi- 
sehen 18000 und 50000 Rezeptorzellen enthalten. Auf der weibliehen Antenne 
stehen dagegen nut etwa 6000 lange S. triehodea mit rund 12000 Sinneszellen. 

3. Struktur und Gr66e der Dendriten 

a) Lange S. trichodea. Beim M~innchen durehziehen beide Dendriten das 
Sinneshaar his zur Haarspitze. Sie verlaufen dabei h/~ufig wendelartig; die da- 
dureh bewirkte L&ngenzunahme ist jedoeh gering ( <  5%). Seitenzweige wurden 
nur selten und dann meist in der Itaarspitzenregion beobaehtet. Diese sind in 
der Regel extrem d/inn (0,03--0,05 ~) und enthalten keine Mikrotubuli; ihre 
L/~nge betr&gt nut wenige Mikrometer. 

Die Anzahl der Mi/crotubuli in den beiden Dendriten eines tIaares ist sehr 
untersehiedlieh (Abb. 7b, e, 8): Dendrit I (DI) enthielt 15--53 (b~ ~ 91%, s. 
Methodik), D e n d r i t I I ( D I I )  dagegen nut 5--16 (bp > 91%) Mikrotubuli. Die 
Differenz der Mikrotubuli yon D I  und D I I  war trotz der geringf~igigen I~ber- 
sehneidung der Verteilungen stets > 9 (b~ > 94%). Innerhalb der Dendriten 
bleibt die Zahl der Mikrogubuli fiber den grSBten Teil der Haarl/~nge konstant 
und verringert sieh erst in der ttaarspitzenregion. 
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Abb. 9. Dendritendurchmesser n~eh Gefriersubstitution. Auswertung einer ]iickenlosen 
Quersehnittserie dutch drei (1, 2, 3) lange S. trichodea (3) etwu auf hulber Huarlgnge. Jeder 
neunte Sehuitt wurde vermessen (Kreuze und Kreise). Dureh Einfiigen yon zwei weiteren 
Messungen pro Intervul] zwisehen dem 53. lind 82. Sehnitt (Punkte) wird gezeigt, dug aueh die 
grSBeren Mel3interva]le die Durchmesserschwankungen der Dendriten hinreichend genau 

wiedergeben (vgl. Text) ; - +  Jr-  Dendrit I ; -C) - - - C )  - Dendrit I I  

Der  Durchmesser der  beiden Dendr i t en  schwankt  s t a rk  und  unregelm/~Big; 
die re la t iven  Querschni t t sver£nderungen  s ind bei  D I I  grSBer als bei  D I ,  auBer- 
dem folgen bier  die Anschwel lungen in ki i rzeren Abs tgnden  (Abb. 9). T ro tzdem 
is t  Dendr i t  I ,  der  ja  auch mehr  Mikro tubu l i  enth/~lt, im Mit te l  s ignif ikant  
d icker  als Dendr i t  I I .  Dies gil t  f/ir ]ede angewand te  Methode  der  F ix ierung.  
N u r  an  wenigen Stel len im t I a a r  ~st der  Durchmesser  yon D I I  grSl3er als der  
yon D I  (in 10,5% der  beobaeh te t en  Querschni t tsprof i le  yon  7 Sinneshaaren aus 
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Abb. ]0. Abmessungen des Sinnesha~rs und der i~ezeptorforts~tze bei den langen S. tri- 
chodea beider Geschleehter nach OsO4-Fixierung. In HShe der Pfeile wurden bei 10--15 
Sensillen Messungen des tIaaranBen- und innendurchmessers sowie des Durchmessers der 
Dendriten vorgenommen. Aufgetragen sind die Halbmessermittelwerte (Abszisse). Die Va- 
riationsbreite war stets sehr hoch (ca. ±25 % bei 15 Messungen), der Durchmesserunterschied 
der beiden Dendriten I (gepunktet) und II  (schraffiert) ist jedoch, auBer im Cilienabschnitt (Ci) 
stets signifikant. Kariert: Cuticula des Sinneshaars: D Dendritenscheide (Halbmesser und 

L/~nge mal]stabsgetreu) 

einer liickenlosen Serie von 138 Schni t ten  einer gefr iersnbst i tuier ten Angenne;  
s. Abb. 9). Die Auswer~ung der Stufenquerschni t tser ien (OsQ-Fixierung)  ergab 
markan te  Durchmesseruntersehiede zwischen den beiden Rezeptorforts/~tzen der 
langen S. tr ichodea in vier verschiedenen Bereichen der Aul~englieder und  auch 
im Bereich der Innengl ieder  (Abb. 10). Nur  im Cil ienabschnit t  haben alle Dendri-  
t en  gleiches Kal iber  (0,25--0,30 ~). 

Die Durehmessermittelwerte ffir D I waren nach Gefriersnbstitution bei verschiedenen 
Haaren nieht signifikant versehieden (Kruskal und Wallis-Test, Weber, 1967, S. 505ff.). 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 (D I: 1,35; D II: 1,38). 
Dabei ist berfieksiehtigt, dal3 hier wegen der sehlechten Erhaltung der Mikrotubuli die Den- 
driten DI und DII  nur am Durehmesser untersehieden und damit wohl in ca. 10% der F~lle 
verwechse]t wurden. Bei Chromosmiumfixierung nach Dalton erscheinen die Dendriten generell 
noch starker aufgebl/~ht als nach OsO 4. Gute Glutaraldehydfixierungen sind dagegen in ihrem 
Ergebnis der Gefriersubstitution ziemlich/~hnlich (Abb. 7). 

Obwohl individuelle Schwankungen im Zustand der Tiere nicht ausgeschlossen werden 
k6nnen, liegt es nahe, die beobachteten Unterschiede der Methodik zuzuschreiben. Die Ergeb- 
nisse der Gefriersubstitution diirften am vertrauenswiirdigsten sein, da hier iafolge tier hohen 
Gefriergeschwindigkeit starke supravitale Fliissigkeitsbewegungen durch die Zellmembran 
nicht auftreten kSnnen. Diese sind bei chemischer Fixierung nieht auszuschliel~en und kSmmn 
zu betr~ehtlichen Quersehnigtsver~nderungen fiihren, insbesondere bei isolierten, yon F]iissig- 
keitsrgumen umgebenen Zellausl~ufern (vgl. van ttarreveld et al., 1965). 
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Beim Weibchen erre ieht  n u r d e r  dickere Dendr i t  D I  die Haarsp i tze ,  Dendr i t  I I  
endet  dagegen sehon 35- -45  ~ fiber der  Haarbas i s ,  sel tener  sogar d ich t  dar i iber .  
Der  Durehmesserun te rseh ied  zwisehen D I  und  D I I  is t  in allen Bereichen s ta rker  
ausgeprag t  (Abb. 10). Dendr i t  I en tha l t  - - / ~ h n l i c h  wie be im Mannchen - -  20 - -60  
Mikrotubul i ,  Dendr i t  I I  dagegen meistens nur  7. Die Inne rva t i on  der  langen 
S. t r i ehodea  l a s t  also einen Sexua ld imorph ismus  erkennen,  der  noch deut l ieher  
wird,  wenn m a n  die Oberf lachen der  Rezeptor~or tsa tze  vergleicht  (Tabelle 2). 

Tabelle 2. ReprEsentativwerte fiir die Dimensionen der exponierten a RezeptorauBenglieder 
bei ]~iechsensi]len yon Bombyx mori 

Sensillentyp Sex Rezeptorfortsa.tz LEnge~ Durch -b Quer- Ober- Mikro- 
messer schnitt flEche tubuli 

(~) (~) (~) (~) 

S. trichodea ]ang 
S. trichodea lang 

S. trichodea lung 
S. trichodea lung 

S. basiconica grol~ 

Dendrit I 90 0,4 0,12 110 35 
6' Dendrit I I  90 0,2 0,04 60 10 

Dendrit I 80 0,35 0,09 85 35 
9 Dendrit I I  30 0,15 0,02 15 7 

einzelner 15 0,12 0,01 5,5 3 
Dendritenast 
14 Aste 80 40 
( ~  1 Dendrit) 

a Dendriten im Sinneshaar; der porenlose Bereich an der Haarbasis (s. Abschnitt III.3) wurde 
nicht mit eingerechaet. 
Io Gemessen auf halber L~nge des Dendriten im Sinneshaar; Mittelwert aus 10--20 Messungen 
an ebensovielen Haarquerschnitten (aul~er bei den S. basiconica: 5 Haare) nach Glutaraldehyd- 
fixierung. Bei den langen S. trichodea des M~nnchens wurde auBerdem die Gefriersubstitutions- 
serie ausgewertet (Abb. 9); sie ergab keine signifikanten Unterschiede. 

b) Halblange S. trichodea I. Die Innerv ie rung  zeigt hier eine s ta rkere  Variabil i -  
t a t ;  ein Sexua ld imorph ismus  war  n icht  fests tel lbar .  Hauf ig  haben  die beiden 
Dendr i t en  eines t I a a r e s  s t a rk  unterschiedl iches  Kal iber ,  wobei  der  di innere sich 
d i s t ad  immer  mehr  verjf ingen kann  und  oft  schon auf ha lber  Haa r l ange  ende t  
- -  auch be im Mannchen.  Der  dickere Dendr i t  ( ~  0 ,3 - -0 ,4  ~) en tha l t  meis t  
20 - -30  Mikro tubu l i  und  fiill t  im Haarsp i t zenbere ich  nahezu  das  ganze L u m e n  
des Sinneshaares  aus. I m  Gegensatz  zu den langen S. t r ichodea  werden aber  auch 
Sensillen mi t  Dendr i t en  gleiehen Durehmessers  beobachte t ,  die e twa gleiche 
Anzahlen  von Mikro tubu l i  en tha l t en  und  sieh dis ta l  bisweilen in ma x ima l  6 Xste 
pro t t a a r  aufspal ten.  

c) Halblange S. trichodea II ,  gro[3e und ]cleine S. basiconica. Diesen Typen  ist  
die berei ts  an der  Haarbas i s  e insetzende s ta rke  Verzweigung der Rezeptor for t -  
satze gemeinsam.  K o n s t a n t e  Unterschiede  zwischen den Dendr i t en  eines t t a a r -  
t y p s  oder  ein Sexua ld imorph ismus  der  Innerv ie rung  wurden  n ich t  beobachte t .  
I m  Bereich der  H a a r m i t t e  en tha l t en  die ha lb langen  S. t r iehodea  I I  (Zwisehentyp) 
7 - - 2 8  Dendr i t enas te  (b s > 63%), die grol~en S. basieoniea 16--76  (bp > 72%) 
a n d  die kleinen 8 - - 1 5  Xste (b, > 65%). Abgesehen von einigen kurzen,  ex t r em 

37 z. Zellforsch., Bd. 139 
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dfinnen Seitenzweigen (~  ~-~ 0,03 ~, vgl. Absatz 3a) verffigt jeder Dendri t  fiber 
mindestens einen Mikrotubnlus und hat  einen Minimaldurchmesser yon 0,05 
(vgl. Ernst ,  1969). Meist ]iegt der Dnrchmesser zwisehen 0,1 und 0,15 ~ und die 
Zahl der Mikrotubuli zwisehen eins und ffinI (Abb. 2d  f, 15). Dendriten~ste mat 
mehr  als acht  Mikrotubuli und fiber 0,2 ~ Durchmesser sind sehr selten und viel- 
]eicht noch night vollstgndig aufgezweigt. Infolge der Verzweigung ist die Dan- 
dritenoberfl~che der S. basieoniea kaum kleiner a]s die der S. tr iehodea trotz der 
erheblich kfirzeren Sinneshaare (Tabelle 2). Die Dendritengste verlaufen so, dab 
jeder wenigstens ffir eincn Tell seiner L/~nge in unmit telbare Nghe der Haa rwand  
kommt.  

Proximal yon der ttaarbasis messen die noch unverzweigten Aul]englieder 0,14 0,40 ~ im 
Durchmesser und enthalten 1~26 Mikrotubuli ( b ~  72% ). Bei den grol3en S. basiconica des 
Mgnnchens entsprich~ die Summe der Mikrotubuli der proximalen, unverzweigten Abschnitte 
der AuBenglieder (44-60; b ~ 3 0 % )  etwa der Zahl der Dendriten~ste (s.c.), wird aber weir 
fibertroffen yon der Summe der Mikrotubuli aui Querschnitten durch das Sinneshaar (68-140; 
b~30%) .  Zumindes~ bei diesem Typ werden demnach distal yon der Verzweigungsstelle 
zus~tzliche Mikrotubuli eingelagert. Daraus ergibt sieh jedoeh kein grnndsgtzlicher Wider- 
sprueh zur morphogenetischen Funktion der Mikrotubuli bei der Dendritenverzweigung 
(Ernst, 1969). 

II[ .  Sensillencuticula und reizleitende Systeme 

1. Haaroberflgche und Schichtung der Cuticula 

Sowohl aus Diinnschnitten wie aus Oberfl~chenabdrfieken geht hervor, dab 
die Oberfl~che der S. tr ichodea - -  besonders im Haarspitzenbereieh - -  eine 
typische Stufung aufweist. Die Stufen verlaufen in Kreis- oder Sehraubenbahn 
um das I t aa r  herum in einem Abstand yon  ~-~ 0,3 ~. Ihre  HShe betr~gt etwa 
300 A, der Stcilabfall waist stets distad, we racist in unmit telbarer  Nghe die 
Poren miinden, die die W a n d  der Sinneshaare durehbreehen (Abb. 11). Zur 
I-Iaarbasis hin vergr6ftert sigh der Abs tand  der Stufen und  sic sind weniger aus- 
gepr~gt. Bei den S. basieonica gibt es keine Oberfl~ehenstufen. t i ler  grenzen 
info]ge der groBen Porendichte (s.u.) die Porentr ichter  unmit te lbar  aneina.nder 
und lassen die Oberfl~ehe genarbt  erscheinen (Abb. ]2). 

Anf allan Sensillentypen werden yon augen nach innen folgende Sehichten 
der Cuticula beobachtet  (Abb. 13--15, 17): 

1. ein zartes H~utchen m£Biger Dichte, ~ 25 ~ dick: L1 ;  

2. eine ~ 75 A dicke Zwisehenschicht yon extrem geringer Dichte (auch bei 
kontrast ier ten Pr~tparaten): L2  ; 

3. eine Sehieht hoher Diehte, die manehmal  eine hellcre Mittelzone aufweist 
und  insgesamt ~ 85 A miBt: L 3 ; 

4. die restliehe Cuticula, die auch bei dan dickwandigen Haaren  sehr homo- 
gen erscheint und  ctwa die gleiche Diehte aufweist wie die Cuticula der Antennen- 
~ste. Die Grenze der Cuticula zum Sensillenliquor ist h~nfig dutch eine diehte 
Kon tu r  yon  etwa 25--30  A Dicke hervorgehoben. 

Die Schichten L 1 bis L 3 entsprechen in Struktur und Dimension weitgehend dem bisher 
bekannten Bild vom Feinbau der Insektenepicuticula (vgl. z.B. Locke, 1966), fiber ihre stoff- 
liche Zus~mmensetzung kann jedoch wenig ausgesagt werden. Ein etwa 100 A dicker Ober- 
II~chenbelag, der hSchstwahrscheinlich aus den Schichten L1 und L2 besteht, konnte auch 
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a b 

Abb. 11 a u. b. Langes S. tr iehodeum des MS~nnehens: a Oberfl~ehe des Sinnesha~rs (Abdruek 
eines Gefrierbruehs); die Pfeite deuten auf Reste einer diinnen Augensehieht  hin, die beim 
Breehen der Probe grSl3tenteils zusammen mit  dem Umgebungseis abgeplatzt  ist (vgl. Text);  
weiBer Pfeih Besehat tungsr iehtung;  b tangentialer  L~ngssehnitt  dutch die Haarwand zur 
Ermit t lung der Porendiehte (vgl. Text);  die Geraden teilen den Sehni t t  in Z~hlfehler yon 
1 ~ Lgnge; b Breite eines Z~hlfeldes; P Porensysteme in Aufsieht, bzw. Quersehnit t ;  St Ober- 

fl~iehenstufen. - -  a 40000:1 ; b 50000:1 

mit  der Gefrier~tzmethode auf den Sensillen naehgewiesen werden (Abb. 11 a). Der Belag ist 
resistent, gegeniiber J~thanol und  Chloroform-iKethanol (1:1), es kann  sich also nieht  um eine 
Wachsschicht  handeln (Steinbreeht und  Kasang, 1972; vgl. auch Noirot und Noirot-Thimoth6e, 
1969; Filshie, 1979). 

87" 
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Abb. 12. Oberfl/~che des Sinneshaares bei einem groBen S. basiconicum (Abdruck eines Ge- 
frierbruchs). Die Poren (P) liegen sehr dicht und sind auch hier meist mit einem Rest der sonst 
abgeplatzten ~u6ersten Epicuticula bedeckt (vgl. Abb. l la) .  Rechts im Bild ein Teil der 
porenfreien Haaroberfl~che dicht fiber der Haarbasis; weiBer Pfeil: Beschattungsrichtung. - -  

30000:1 

2. Fe ins t ruk tu r  der Porensysteme 

I n  der Reihenfolge von au[~en nach innen  k6nnen  folgende Elemente  unter-  

schieden werden (Abb. 13, 17): 
E in  flacher Porentrichter ffihrt in einen engen Porenlcanal. Dieser erweitert  

sich nach 150--300 A zu dem Poren]cessel, dessen Boden durch die Stirnfl/~chen 
mehrerer eng zusammengelagerter  Porentubuli gebildet wird. Diese Tubul i  ver- 
laufen hi einem weiten Liquorkanal, welcher in das Haa r lumen  mfindet.  Bei 
geeigneter Fixierung k6nnen  die Poren tubul i  ebenfalls bis dor thin  verfolgt wer- 
den, wo sie zum Tell in  K o n t a k t  mi t  der P l a smamembran  der Dendr i ten  endigen 

(Abb. 14, 15). 

Die Wand des Porenkanals, nicht aber die des Liquorkanals, wird yon der dichten Epi- 
euticulaschicht L3 gebildet. Die Schichten L1 und L2 fiberdecken die Poren (Abb. 13-15), 
was aueh aus den Gefrier~tzabdriieken hervorgeht (Abb. l l  a). Die helle Schicht L2 ffillt das 
Lumen der Porenkan~le aus und reicht bis zum Ansatzpunkt der Porentubuli. M6glieherweise 
setzt sie sich im Lumen der Porentubuli fort, da dieses eine ~hnlieh geringe Dichte und keine 
Abgrenzung zum Porenkanal aufweist. Allerdings ist das Erscheinungsbild der Porentubuli 
sehr yon der Fixierung abh~ngig. Eine klare Tubulusstruktur ist in der Regel nur naeh OsOt- 
Fixierung und aueh da nur bis zu einer Entfernung yon ~1000 A vom ~ufleren Ansatzpunkt 
zu beobachten. Nach Glutaraldehyd~ixierung --gelegentlich aber auch nach 0sO4 --erscheinen 
anstelle der Porentubuli relativ diffuse Strange (vgl. aueh- Slifer and Sekhon, 1964: "pore 
filaments", Hawke and Farley, 1971a: "pore strands"). W~hrend die Porentubuli der S. basi- 
conica meist bereits nach Osmiumtetroxyd auf ihrer ganzen L~nge erhalten bleiben (Abb. 15), 
gelingt dies bei den wesentlieh l~ngeren Porentubuli der S. triehodea (Abb. 14) in der Regel nur 
mit der Chromosmiumfixierung nach Dalton (Steinbrecht und Mfiller, 1971). Dies bedeutet 
nicht notwendigerweise, da~ die stoffliche Zusammensetzung tier Porentubuli yon einem 
Sensillentyp zum anderen verschieden ist, sondern kann durch die unterschiedlichen r~umliehen 
Verh~ltnisse bedingt sein. 

Die Weite der Porenkan~le ist bei allen S. tr ichodea gleich (Durchmesser 
der engsten Stelle im Mittel ~ 8 5 A ,  Extremwerte :  60 - - 190A ,  b~ ~ 83%), 
bei den basiconischen Sensillen ist sie gr6~er (Mittel ~ 200 =~, Ext rema:  80 bis 
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Abb. 13 a--d.  Die Porentubulussysteme der S. trichodea und S. basiconica, a Li~ngsschnitt durch 
eine Pore (langes S. triehodeum) ; b Querschnitt dureh den Liquorkanal einer Pore (langes S. 
trichodeum) ; e Lgngssehnitt dutch eine Pore (grol~es S. basieonieum) ; d Querschnitt dureh die 
Porentubuli zweier benachbarter Poren (groges S. basieonicum). Die Lage der Quersehnitte b 
und d ist in a und c dureh Pfeile angedeutet. Bei beiden Sensillentypen kSnnen die Ober- 
flg~ehensehichten L 1, L2, L3 (1, 2, 3) der Epieutieula unterschieden werden. Die Porenkaniile 
(P/c) erweitern sieh innen zu einem Porenkessel (K), dessen Boden dutch die eng zusammen- 
riiekenden Porentubali (Pt) gebildet wird. Bei den S. trichodea verlaufen diese in einem 
Liquorkanal (L/c), wiihrend sie bei den S. basiconica infolge der geringen Wandst~rke der 

Sinneshaare sofort in das Haarlumen eintreten. L Sensillenliquor. - -  200000:1 

600/~;  bp > 82%). Der  L iquorkana l  miBt meis t  500- -1000 /~  im Durchmesser ,  
seine L/inge hiingt ab v o n d e r  Wandst/~rke des Sinneshaars ;  bei den df innwandi-  
gen S. basiconiea verb le ib t  nur  ein kurzer  Liquortrichter (Abb. 17). Bei guter  
E rha l t ung  ist  die L/~nge der  Poren tubu l i  bei den S. basieonica 0,07--0,1 ~, bei  
den ha lb langen  S. t r i ehodea  I und  I I  0 ,1- -0 ,5  ~ und  bei den langen S. t r ichodea  
0,1 bis > 0,5 ~. Auch bei  den bes ten  F ix ie rungen  rag ten  die Poren tubu l i  nie 
wel ter  als 0,15 ~ (im Mit te l  nur  0 ,05--0 ,08 ~x) fiber den inneren R a n d  des Liquor-  
kanals ,  bzw. - t r ichters  in das  H a a r l u m e n  hinein. Ar t e fak te  s ind al lerdings n ieht  
auszuschliegen.  
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Abb. 14. Querschnitt  durch den Spitzenbereich eines langen S. tr ichodeum nach Dalton- 
Fixierung. Nur  mit  dieser Pixierung konnten  die Porentubuli  (Pt) bei diesem Sensillentyp bis 
zur Kontaktstel le  mi t  der Rezeptormembran (R) der Dendri ten verfolgt werden (Pfeilspitzen). 
Andere Porentubuli  endigen aueh hier frei ira Liquor (Pfeile) (vgl. Text). Der groBe Dendri t  DI 
erhglt  in der Regel weir mehr  Tubuluskontakte  als der kleine Dendri t  DI~. Cu Cutieula; 

L Sensillenliquor; P Pore. - -  120000:1 

3. Z a h l  u n d  V e r t e i l u n g  d e r  P o r e n  

Aus Schnittserien perMlel zur Haarlgngsachse wurden Tangentialsehnit te  dutch die 
Haarwand (Abb. 11 b) ausgewS~hlt und quer zur tIaarlgmgsachse in Zgohlabsehnitte yon s = I tx 
Lgnge aufgeteilt. Der Abstgnd a der einzelnen Zghlabschnit te zur H~arb~sis wurde in Uber- 
s ichtsaufnahmen ermittel~. Die Zahl der Poren pro Einhei t  der I-Iaaroberflgehe im Abstand a 
zur t Iaarbasis  wird im folgenden als Porendishte Pa bezeichnet. Sie wird bereehnet  aus der 
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Abb. 15. Poren und Porentubuli bei einem groBen S. basiconieum. Hier k6nnen aueh naeh 
normMer OsO4-Fixierung Kontakte zwisehen Porentubuli (Pt) und der Membmn der Den- 
driteng.ste (D) beobaehtet werden (Pfeilspitzen). Die Porentubuli einer Pore strahlen quasten- 
artig in das Haarlumen ein und k6nnen auf verschiedene Dendritengste treffen. Abkiirzungen 

wie in Abb. 14. - -  120000:1 

Zahl der Poren-, bzw. Liquorkanalschnitte Z~, der Lgnge s und mittleren Breite b~ des Z~hl- 
feldes sowie dem zugehbrigen Hsardurehmesser da naeh der leieht abzuleitenden Formeh 

Z~ 
p~  = [ ~ - ~ ] .  (1) 

Hierbei ist beriieksiehtigt, dag der zu einem Z~hlfeld geh6rende Tell der Haaroberjliiehe 
wegen deren Kriimmung stets gr6Ber als das ZS~hlfeld selbst ist, und zwar bei groBer Wand- 
stirke (S. triehodea!) je naeh Sehnittiefe und Itaardurehmesser bis zu 25 %. 

Bei der Fehlerabsehitzung kann d~von ausgegangen werden, dab die Ermittlung yon Z~ 
bei hoher Vergr6Berung pr~ktiseh fehlerfrei erfolgt und dag der hier besonders hohe Fehler der 
Durehmesserbestimmung (=[=12-25% ; Lgngssehnittserien!) mlr geringfiigig in das Endergeb- 
his eingeht, da in erster Ngherung gilt: 

As Ab~ 
--s wurde zu maximal :~4% abgeseh~tzt (s. Methodik), ~ zu -4-12% (wegen der unregel- 

m~Bigen Kanten der Ansehnittprofile). Der relative :Feh]er der Porendichte 3Pa Pa liegt darm 

zwisehen ± I6 % und -1-27 % ; im Mittel bet r ig t  er :1:20 %. Die Methode ist hinreiehend genau, 
denn die Streuung der Einzelwerte in Abb. 16 ist wesentlich gr6fler als der Mel~fehler. 
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Abb. 16a~f. Verteilung der Poren auf den S. trichodea, a, d Lange S. trichodea des M~nn- 
chens (205 Werte yon 15 Sensillen uad 4= Tieren); b, e lunge S. trichodea des Weibchens 
(176 Werte, 9 Sensillen, 2 Tiere) ; c, f halblange S. trichodea I des M~nnchens (61 Werte, 4 Sen- 
sillen, 2 Tiere). Die Abszisse gibt in allen Diagrammen den Abstand a zur Haarbasis an. Die 
Ordinate ist in a, b, e die Porendiohte (P Poren pro ~ HaaroberflEche), in d, e, f die Zah[ der 
Poren pro Haarl~ngeneinheit (Q Porendichte. Haarumfang). Die Quadrate stellen die Klassen- 
mittel der Einzelwerte (Punkte) dar, die Klassenbreite ist ~nfangs 10 F, spEter 20 F. W~hrend 
P mit steigendem Basisabstand bei allen Typen ansteigt, stellt Q auf weite Strecken einen 

konstanten Wert dar (s. Diskussion, IV) 

a) S. trichodea. Abb.  1 6 a - - c  zeigt  die Abh~ngigkei t  der  Porendich te  yore  
A b s t a n d  a zur  Haarbas i s  ffir die langen S. t r ichodea  beider  Geschlechter  und  
ffir die ha lb langen  S. t r ichodea  I des M~nnchens. S t ichproben  ergaben,  dab  die 
ha lb langen  S. t r ichodea  I des Weibchens  yon  denen des M~nnchens nicht  wesent-  
lich verschieden sind. Auch bei  den langen S. t r ichodea  sind die Unterschiede  
zwischen den Geschlechtern nu t  im ~ul~eren Dr i t t e l  der  Sinneshaare  signJ:fikant. 
Alle un te r such ten  S. t r i chodea  haben  einen porenlosen Basalbereich,  die erste 
Pore  l iegt im Mit te l  10 F yon tier H~arbas is  entfernt .  Wei t e r  d is ta l  s te igt  die 
Porend ich te  erst  schnel], dann  langsamer  an. Bei den ha lb langen  S. t r ichodea  
is t  der  erste Anst ieg  wesent l ich a b r u p t e r  uls bei  den langen und  die Porend ich te  

erre icht  wesentl ich hShere Wer te .  
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Abb. 17a--c. Schema der reizleitenden Systeme bei drei Sensillentypen des Seidenspinner- 
m~trmchens (m~l~stabsgetreu nach Mittelwerten). a Querschnitt duroh die Sinneshaare auf 
halber Haarl/+nge; schwarz: Cuticula; punktiert: Dendriten. b L~ngsschnitte u n d c  Quer- 
schnitte durch die Porentubulussysteme. Die Sehnittebene yon c ist in b durch Pfeile ange- 
geben. Cu Cuticula+; K Porenkessel; L1, L2, L3 Schichten der Epicuticula (s. Text); L Sen- 
sillenliquor; L£+ Liquork~nal; Mt cytoplasm+tische Mikrotubuli der Dendriten; Pk Poren- 

kan+l; Pt Porentubuli; R Rezeptormembran tier Dendriten 

Errechnet  man  aus Porendichte und  zugehSrigem Haarumf~ng die Zahl der 
Poren Q auf einer 1 ~ langen Haarzone (Abb. 16d--f) ,  so zeigt sich, dal3 dieser 
Wert  nach kurzem Anstieg kons tant  bleibt [der Regressionskoeffizient ist dann 
yon Null nicht  signifikant verschieden (2~ :> 10%, Giiltigkeitsbereich s.u.)]. 
Mit anderen Worten:  Die Zun~hme der Porendichte geht  hier nur  auf die Ab- 
nahme des Haardurchmessers  zuriick. Der Mittelwert yon Q im konstanten 
Bereich ist zudem bei allen drei untersuchten Haa r typen  sehr ~hnlich im Vergleich 
zu den hohen Werten  der S. basiconica und des Zwischentyps (s. Abschni t t  3b):  

lange S. tr ichodea (a ~ 35 ~t): Q = 32 Poren/~ 

lange S. tr ichodea (a > 20 ~): Q ~ 25 Poren/~ 

c~ halblange S. tr ichodea I (a > 20 ~): Q = 22 Poren/~ 

Aus Haaroberfl/~che und  Porendichte,  im konstanten Bereich auch aus Ha~r- 

1/+nge und  7 ,  ergibt sich die Zahl der Poren pro Sensillum (Tabelle 3). 
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Tabelle 3. Repr/~sentativwerte fiir die Packungsdichte und Gesamtzahl der reizleitenden 
Strukturen auf den verschiedenen Sensillentypen yon Bombyx mori 

S. trichodea S. basiconica 

l~ng halb- halb- grol~ klein 
lang I lang II 

Li~nge des Sinneshaars (~) 
Oberfl/~che des Haares (~2) 
(soweit mit Poren besetzt) 

Poren/~ 2 
Poren pro Sensillum 

Querschnittsfl~che eines Porenkanals 
Querschnittsflache aller Poren- 
kan~]e in % der Haaroberflache 

Porentubuli pro Pore 
Porentubuli pro Sensillum 

Sinneszellen pro Sensillum 

100 90 50 40 20 I0 
550 400 170 130 60 20 

2--7 2--5 4--9 13 20 20 
2 600 1800 900 1700 1200 400 

6,5 • 10 -5 y2 6,5 • 10 -5 tz 2 30 • 10 -~ tz 2 

0~03 0,03 0,04 0,08 0,6 

5 5 5 7 17 17 
13000 9000 4500 12000 20500 7000 

2 2 2 1--3 3 1 

b) Halblange S. trichodea I I  und S. basiconica. Wegen der geringen H~ufigkeit des Zwi- 
schentyps erhielt ich nut einen tangentialen L~ngsschnitt beim M~nnchen (a: 17-31 ~): Die 
mittlere Porendichte betrug ~13 Poren/~ ~ (Extremwerte 9,8 16,4) und der Wert Q~65 
Poren/~. Derartige hohe Werte werden sonst nur yon S. basiconica erreicht. 

Bei den S. basiconic~ sind tangenti~le L~ngsschnitte infolge der extrem geringen Wand- 
st~rke, der Kleinheit der Sensillen und ihrer gekrfimmten Form nie zustande gekommen. Auf 
Schr~gsehnitten and Oberfl/~chenab&'iicken wurden Porendichtewerte yon 12-30 (Mittelwert 
~20) Poren/~ 2 gefunden. Dies ergibt bei den grol~en S. basiconica ~-dl0 und bei den kleinen 
--~75 Poren pro Haarl~ngeneinheit, also dreb bis viermal so viel wie bei den S. trichodea (s. o.) 
Aueh hier ist stets ein basaler ttaarabsehnitt yon 5-10 ~ Liinge loorenlos. Der lJ~bergang zum 
porenbesetzten Teil der H~aroberfl/~ehe ist ziemlich scharf (Abb. 12). 

4. Zahl der Poren tubul i  und  Tubuluskon tak te  

Bei den S. trichodea (mit Ausnahme des Zwischentyps) werden weitaus am 
h/~ufigsten 5 Poren tubu l i  pro Pore gez/ihlt (in 42- -49% aller F/£11e), unabh/~ngig 
yon der Lage auf dem Sensillum, dem U n t e r t y p  oder dem Gesehlecht. Weniger  
als 4 u n d  mehr als 6 Poren tubul i  pro Pore t re ten  selten auf (z. B. bei den langen 

S. tr iehodea des M/~nnehens in  nur  11% der un te rsueh ten  F~lle). 

Bei den halb langen S. tr ichodea I I  fanden sich fast immer  7 oder 8 Poren tubu l i  
pro Fore. Bei den S. basiconica ist die Variat ionsbrei te  wesentlieh gr6~er; sic 
reicht yon 12--23 Poren tubul i  pro Fore. t t ie r  deutet  sieh eine zweigipflige Ver- 
te i lung an mit  den Maxima bei ~ 13 und  ~ 20 Poren tubul i  pro Fore, die Zahlen 
sind jedoch wegen der geringen L/~nge der Tubul i  und  ihres quastenar t igen Aus- 
strahlens yore Porenkessel auf Di innsehni t t en  nu r  sehr ungenau  zu ermit teln.  

]~epr/isentativwerte ffir die Gesamtzuhl der Poren und  Poren tubul i  auf den 
verschiedenen Typen  der Riechsensi]len yon Bombyx f inden sieh in Tabelle 3. 
Trotz ihrer geringen Oberfl~che haben  die S. basieoniea gleieh viel oder sogar 
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mehr  Porentubul i  als die S. trichodea. Es fi~llt ferner auf, dab die Zahl der Poren- 
t ubuh  bei den groBen S. basieoniea ungefghr dreimal so grog ist wie bei den 
kleinen; das heigt, die mittlere Zahl der Porentubuli  pro Sinneszelle ist etwa 
gleich (c~ ~'~ 7000, ~ ~ 13000). 

Wiehtiger als die Gesamtzahl ist der Antefl der Porentubuli ,  der auf den 
Dendri ten endigt, und  die Verteilung dieser Tubuluslcontalcte innerhalb des Sen- 
sillums. Da  die t~ezeptorforts&tze mit  den Porentubuli  wi~hrend der Ontogenese 
erst sekund/~r in K o n t a k t  t re ten k6nnen (Steinbreeht und  M/iller, 1971; Ernst ,  
1972), sind frei im Liquor endende Tubuli  zu erwarten. Deren Anteil kann  aller- 
dings auf den vorliegenden Aufnahmen durch artefiziell gel6ste Kontak te  s tark 
erh6ht sein und eine quant i ta t ive  Auswertung ist vorerst  nicht  sinnvoll. Sofern 
auf diesen Bildern die Tubuli  nicht  auBerdem artefiziell verkiirzt sind, sondern 
wirklieh nur  eine knrze Strecke in das I-Iaarlumen hineinragen (s.S. 551 und Abb. 
14), kann  man  jedoch voraussagen, dab nur  da viele Tubuluskontakte  auftreten,  
wo die Dendri ten in der N/~he der Haa rwand  liegen. Das ist bei den S. basi- 
eoniea infolge der Dendri tenverzweigung fast fiberall der ]Pall, bei den S. tr iehodea 
abet  nur  im englumigen Haarspitzenbereich;  in basalen I-Iaarabsehnitten liegt 
dagegen nur  selten ein Dendri t  in ,,Reiehweite" der Poren tubuh  (Abb. 2). 

Mit den vorliegenden Daten von Tubuluslgnge, Dendriten- und Ilaarlumendurehmesser 
wurder~ Modellversuche angestellt zur Ermittlung der Wahrscheinlichkeit yon Tubulus- 
kontakten in verschiedenen Haarbereichen. Demnaeh kann bei zufallsverteilter Lage der 
Dendriten in einem langen S. trichodeum 20 ~ fiber der I-Iaarbasis Dendrit I nur mit 7,7 % Mler 
Porentubuti in Kontakt treten, Dendrit I I  sogar nut mit 4,3 %. Im Haarspitzenbereich erreieht 
Dendrit I dagegen 40% und Dendrit I I  13% der Tubuli. 

Die Verteilung der Tubuluskontakte  auf die beiden gezeptorforts/~tze der 
l~ngen S. tr ichodea wurde nach Dalton-]Pixierung quant i ta t iv  ausgewertet, da 
das Verteilungsverhiiltnis sich dutch  artefiziell getrennte Kontak te  nieht not-  
wendigerweise versehieben mug. Von 139 Tubuluskontakten  auf 86 Quersehnit ten 
in vornehmlieh distalen t taarregionen wurden 102 (73%) auf der Membran des 
dickeren Dendri ten I und  nu t  37 (27%) auf Dendri t  I I  beobachtet .  Die Vertei- 
lung der Kontak te  auf die beiden I~ezeptorfortsgtze entsprieht demnach nieht  
deren Oberflgehenverh/~ltnis (--~2:1), sondern begiinstigt in noch st£rkerem 
Mate  den diekeren Dendri~en, was auch die Modellversuehe (s. o.) ergeben batten.  

D. Diskussion 

I. Sensillentypen und Nomendatur 
Obwohl der hier neubeschriebene Zwischentyp sowohl Eigenschaften der S. trichodea wie 

der S. baeiconica hat, sprechen einige Grfinde gegen die Einffihrung einer neuen Typenbe- 
zeichnung. Die S. trichodea und S. basiconic~ weisen ohnehin nut geringffigige Unterschiede 
auf; eine Zusammenlegung in einen gemeinsamen Typ w~re ~ufgrund der Feinstruktur der 
~eizleitungssysteme naheliegender Ms die Einfiihrung eines dritten ~hnlichen Typs. Ferner 
geht die bisherige Klassifizierung der Sensillen im wesentlichen yon der Form der Organe aus 
und dies ist auch bei der elektrophysiologischen Funktionsaufkl~rung yon Vorteil, wo man auf 
lichtmikroskopisch erkennbare, ~uBere MerkmMe angewiesen ist, wie Lage, Bau und GrSBe 
der Sinnesh~are. Die Art der Innervierung kann nur elektronenmikroskopisch eindeutig fest- 
geste]lt werdeu und liefert dann in vielen F~llen ein brauehbares ~flfskriterium. Bereits bei den 
S. trichode~ yon Bombyx zeigt sich jedoch eine Tendenz zu st~rkerer Verzweigung der Dendri- 
ten mit abnehmender Haarl~inge, was mSglicherweise den Zweck einer Angleichung der Kabel- 
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eigenschaften der Dendriten an das kiirzere Sinneshaar hat (Kaissling, 1971). =4mdererseits 
wurden bei S. basiconica der Bettwanze, Cimex lectularius, Sensillen gefunden, die yon 
sehr vie]en Sinneszellen mit unverzweigten Dendriten iImerviert werden (Levinson,)/[filler und 
Steinbrecht, mlverSff.). ~ber die Porendichte liegen noch zu wenig Vergleichsdaten vor, dab 
sie als Einteilungskriterium dienen kSnnte. Ich mSchte deshalb den Zwischentyp unter hSherer 
Wertung der Form und Gr5~e des Sinneshaares (schlanke Haarform, zur Spitze hin sich st~ndig 
verjfingend bei gleichzeitiger Abnahme der Wandstiirke) den S. trichodea znordnen und yon 
den S. basiconica (gedrungen und mehr zylindrische Haarfom mit stumpfer Spitze, Wandst~rke 
iiberall gering) absetzen, trotz der Verzweigung der Dendriten und der relativ hohen I)oren- 
dichte. 

II .  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 Selektivit/~t auf Bombykol, das weibliche Sexualpheromon. 
Priesner (unverSff.) unterschied nach dem l~eaktionsverlauf auf Bombykol 
mehrere ,,Reaktionstypen" mit unterschiedlichem quantitativen Arbeitsbercich. 
Besonders hi~ufig sind ein hochempfindlicher Typ A mit mehr tonischer und ein 
weniger empfindlicher Typ B mit mehr phasischer Reaktionsweise. Typ B h a t -  
unabhiingig yon der Lage der extrazellul~r ableitenden Elektroden - -  gegenfiber 
A stets kfirzere l~eaktionszeiten und wesentlich geringere Amplituden der Ner- 
venimpulse. 

Ursprfinglich wurde ffir T y p A  eine wesentlich grSl~ere Hiiufigkeit (80%) 
angenommen als ffir Typ B (Kaissling und Priesner, 1970). Mehrere Punkte 
sprechen jedoch dafiir, dal~ in jedem langen S. trichodemn des Miinnchens in 
der l~egel je eine Zelle vom Typ A und Typ B vorkommt. Einerseits konnte 
morphologisch gezeigt werden, dal~ diese Sensillen praktisch ausschliel~lich zwei- 
zellig sind. Andererseits lasscn sich elektrophysiologiseh die Zellen yore Typ B 
erfahrungsgem~l~ viel schlechter erfassen, da ihre Impulsamplitude verschwin- 
dend klein sein kann; wenn sic jedoch auftreten, dann fiberwiegend in Kombi- 
nation mit Re~ktionstyp A (Priesner, pers. Mitt.). Die relativ h~ufigen Ablei- 
tungen, bei denen nur ein Typ beobachtet wurde, stammen dcmnach wahrschein- 
lich nicht yon einzelligen Sensillen, sondern yon solchen, bei denen die zweite 
Zelle nicht erfal~t wurde. 

Inwieweit kSnnen nun die beiden Rezeptorfortsiitze 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 ~¥iderstandsverhi~ltnisse der Mem- 
branen, des Cytoplasmas und des Liquors nicht vorausgesagt werden. Die feste 
Beziehung zwischen Impulsamplitude und Funktion der beiden Rezeptorzellen 
(,,Ableitcharakteristik", Waldow, 1970) kSnnte ihr morphologisehes Korrelat 
in der Durchmesserdiffcrcnz der beiden Dendriten, vornehmlich der Innenglieder, 
haben, da die HShe extrazelluli~r abgeleiteter Nervenimpulse nach Bullock und 
Horridge (1965, S. 145) systematisch mit dem Faserdurchmesser variiert (vgl. 
auch Young, 1970). Auch die starke Assymetrie der l~eizzuleitung (s.S. 557) 
spricht dafiir, dal~ Dendrit I zur empfindlichen Zelle A und Dendi'it I I  zur weni- 
ger empfind|ichen Zelle B gehSrt. 
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Wghrend den Weibchen vieler Saturnidenarten die langen S. trichodea mit 
den Lockstoffrezeptoren vSllig fehlen (Boeckh et al., 1960; Schneider et al., 1964), 
ist der Sexualdimorphismus bei Bombyx weniger ausgepr/~gt (Steinbrecht, 1970). 
In der Funktion bestehen jedoeh tiefgreifende Unterschiede: Beim Seidenspinner- 
weibchen reagieren die Rezeptorzellen der langen S. trichodea auf Bombykol nur 
bei unphysiologisch hoher Reizst~rkc und mit geringerer Selektivi~gt (keine 
Unterscheidung der Isomeren). Von einer grogen Zahl getesteter Verbindungen 
wirken Linalool am besten auf Zelle A, Benzoes~ure u.a. auf Zelle B. Die Schwel- 
lenkonzentration liegt jedoch in beiden F/~llen mehrere Gr6genordnungen fiber 
der yon Bombykol bei den Lockstoffrezeptoren des M~nnchens. Die beiden Zell- 
typen kommen meist gemeinsam in einem Sensillum vor; Zelle B hat stets eine 
kleinere Amplitude und eine ffinf- bis zehnmM gr5gere Reaktionszeit der Nerven- 
impulse Ms Zelle A. Dieser Unterschied der I{eaktionszeiten ist wesentlich aus- 
gepr/~gter Ms der gegensinnige beim M/~nnehen (Priesner, in Vorb.). 

Wenn die Ableitcharakteristik der beiden Rezeptorzellen auf dem Dureh- 
messerunterschied der Dendriten beruht (s. o.), darf aueh beim Weibehen Dendrit I 
der Zetle A und Dendrit I I  der Zelle B zugeordnet werden. Sofern das Rezeptor- 
potential der Zelle B eine /~hnlich groBe Reaktionszeit wie die Nervenimpulse 
haben, kSnnte dies mit der besonders ungfinstigen i~eizleitung zu dem knrzen 
Dendriten I I  zusammenhgngen. Ffir die nnterschiedliehe Spezifit/~t m/~nnlieher 
und weiblicher 8. trichodea gibt es erwartungsgemgg kein morphologiseh er- 
kennbares Korrelat. 

In Vorversuehen wurden Reaktionen auf Bombykol aueh bei halblangen S. triehodea des 
Bombyx-M~nnchens registriert, eine Unterscheidung der beiden Untertypen Iund  II bei der 
LokMisation der Elektrodenlage ist allerdings derzeit nieht m6glich. 

I I I .  Porentubuli und epicuticuliire Filamente 

Porentubuli und verwandte Strnkturen beschr~nken sich nicht auf die t~iech- 
organe der Insekten. Tubuli oder Filamente ~hnlichen Dnrchmessers und ~hn- 
]icher Kontrasteigenschaften (((filaments @icuticulaires)), Noirot und Noirot- 
Thimoth6e, 1969; "epieuticular filaments", Filshie, 1970) scheinen in der Insekten- 
epicuticula weir verbreitet zu sein. Sie wurden zun~chst in der Cuticula verscbie- 
dener Drfisenepithelien beobachtet, wo sie meist besonders zahlreich auftreten 
und vermutlich bei der Extrusion yon Waehsen (Locke, 1960, 1961), wachs~hn- 
lichen Pheromonen (Lockstoffdrfise des Seidenspinnerweibchens, Steinbrecht, 
1964), oder Chinonen (Eisner et al., 1964) eine Ro]le spielen. Auch fiir die End- 
darmcuticula von Insekten ist die groge Hgufigkeit epicnticulgrer Filamente 
typiseh (Noirot und Noirot-Thimoth6e, 1969); hier ist an einen Zusammenhang 
mit der Resorption yon Stoffen zu denken. Vereinzelte Filamente linden sich 
sehlieBlich aueh in der Epicuticula der nieht spezialisierten K6rperdecke, wo 
Brfick und Komnick (1971) das Eindringen yon anorganischem Phosphat ent- 
lang dieser Strukturen demonstrieren konnten. 

Zwar ist die Diskussion um die stoffliche Zusammensetzung und die funktio- 
nelle Bedeutung der epieutieulgren Filamente noch nicht abgeschlossen (Noirot 
und Noirot-Thimoth~e, 1969; Filshie, 1970; Locke und Krishnan, 1971), doch 
erscheint es ziemlich naheliegend, dab auch die Porentubuli der Riechsensillen 
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auf solche im allgemeinen Bauplan der Insektencuticula bereits vorgesehenen 
Penetrationsbahnen zuriiekgehen (vgl. Locke, 1965). In diesem Zusammenhang 
muB auf das Vorkommen epicuticul~rer Filamente in nieht 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 jedoeh die Filamente in keinem Fall in 
einer engen raumlichen Beziehung zu den Rezeptorfortsatzen. Das gleiche gilt 
ffir die olfaktorisehen S. coeloconiea, die andersartige Reizleitungsstrukturen 
besitzen (Steinbrecht, 1969b; Meinecke, in Verb.). Bei den meisten olfaktorischen 
Sensillen (S. triehodea, basiconica, placodea) endigen dagegen die Porentubuli in 
der N~he der Rezeptormembran oder beriihren diese sogar, so dab sie friiher 
irrtfimlicherweise als feinste Ausl~ufer der Rezeptoren gedeutet wurden (s. Dis- 
kussion bei Ernst, ]969). Die l%eizleitungsfunktion der Porentubuli wird welter 
gestiitzt durch Traeerversuche, bei denen das Eindringen auBen applizierter 
Substanzen in die Porentubulussysteme demonstriert werden konnte (Ernst, 
1969). Dabei ist offensichtlich nicht nut die Partikelgr6Be, sondern auch die 
stoffliche Natur (Lipidl6slichkeit) der Tracersubstanz yon Bedeutung (Hawke 
und Farley, 1971b). 

IV. Porenverteilung und Morphogenese 
Aus der Ontogenese der basiconisehen Sensil]en des Aask/ffers, Necrophorus 

(Ernst, 1969, 1972), ist bekannt, dag die Porensysteme zusammen mit der Cuti- 
cnla der Sinneshaare yon der trichogenen Ze]le ange]egt werden. Bereits bei der 
Abscheidung der ersten im Elektronenmikroskop erkennbaren Cuticulaschieht, 
der sog. Cuticulinsehicht (Locke, 1966), werden auch Lage, GrSge nnd Form der 
Poren festgelegt. Der porenlose Sockel dieser Sensillen wird dagegen yon der 
tormogenen Zelle gebildet. 

Es liegt nahe, dab die Entwicklung der Riechsinneshaare yon Bombyx im 
wesentlichen analog verl~uft. Die Form der S. trichodea lal~t auf ein apikales 
Waehstum der trichogenen Zelle mit ansehliegender Formstabilisation schlieBen 
(Lees und Picken, 1945; Steinbrecht, 1970). Da diese Formstabilisation wohl 
auch hier auf der Abscheidung der Cuticulinschicht beruht (vgl. Locke, 1966), 
miiBte somit die PoreIlinduktion ebenfa]ls succedan in apikaler Richtung erfol- 
gen. Die Zunahme der Porendichte zur Haarspitze hin zeigt, dag dieser ProzeB 
weitgehend unabh/~ngig yon der GrSge der zu versorgenden Haaroberfliiche ist. 
Es hat vielmehr den Ansehein, als ob primar die Anzahl der Poren pro I-Iaar- 
liingeneinheit festgelegt wird und die Poren sieh dann ohne rege]m~gige Ordnung 
je naeh Oberflache des Abschnitts mehr oder weniger dicht verteilen. Daffir 
sprieht, dab diese Anzahl bei den S. trichodea stets bald einen konstanten End- 
wert erreieht, der selbst bei den halblangen S. trichodea I yon dem der langen 
S. triehodea nicht wesentlich abweieht, trotz der starken GrSBenunterschiede 
(s. S. 555). 

Erst bei Sensillen mit extrem hohen Porendichten bilden die Poren ein regel- 
miigiges Muster auf der Oberfl/~che des Sinneshaars [triagonale Anordnung auf 
den S. basiconiea von Necrophorus, Porendichte: ]00 ~-" (Ernst, 1969)]; /~quidi- 
stante Reihung auf den porentragenden Teilen der S. plaeodea der Honigbiene, 
Porendichte: 125 ~-~ (Steinbrecht, unverSff., zit. bei Kaissling, 1971). Weder bei 
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diesen noeh bei Sensillen mit unregelmi~13iger Porenverteilung wird ein Mindest- 
abstand yon 0,05--0,1 ~ zwischen benaehbarten Poren unterschritten. Die regel- 
m/~gigen Porenmuster dfirften demnach das Ergebnis maximaler Paekungsdiehte 
bei vorgegebenem Mindestabstand der Elemente sein. 

V. Weg, Geschwindigkeit und Mechanismus der Reizleitung 

Der erste Schritt der Reizleitung besteht in der Adsorption der Dnftmolekiile 
auf der Oberfl~che der Sinneshaare. Die langen S. trichodea des Seidenspinners 
sind dabei besonders begfinstigt, denn sie erhalten fiber 80 % des yon der Antenne 
adsorbierten Bombykols (Steinbreeht und Kasang, 1972). Nach Kaissling und 
Priesner (1970) gelangt bei schwachen Reizen die Mehrzahl dieser Molekfile zu 
einer Wirkung auf die Rezeptorzellen. Die Summe aller Porenquerschnitte be- 
tr/~gt jedoch nicht einmal ein Tausendstel der Gesamtoberfl/~che dieser Sensillen 
(Tabelle 3). Daraus folgt eindeutig, dab auch Molekfile, die zwischen den Poren 
aui das Sinneshaar aufgetroffen sind, der Rezeptormembran zugeleitet werden. 

Als Transportmechanismus kann Diffusion angenommen werden, solange die 
Diffusionszeiten kfirzer sind als die experimentell gefnndenen l~eaktionszeiten 
der Rezeptorzellen. Adam und Delbrfiek (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 verkfirzt wh'd, wenn 
start dreidimensionaler eine zwei- oder eindimensionale Diffusion erfolgt. Die 
Feinstruktur der Sensillencuticula kann in diesem Sinne gedeutet werden. Die 
sehr dfinnen/~u6eren Schiehten der Epicuticula bieten sich an als Diffusionsraum 
ffir eine zweidimensionale Diffusion der Reizmolekiile vom Ort ihres Auftreffens 
bis zu einer Pore, die Strukturen der Porentubulussysteme ffir ehle ansch]iegende 
eindimensiona]e Diffusion yon der ~uBeren Porenmfindung zur l~ezeptormem- 
bran. Ffir die Dimensionalit/~t der Diffusion ist es dabei gleichgfiltig, ob diese 
auI einer Oberfl/~ehe oder innerhalb einer dfinnen Schieht (2-D-Diffusion), bzw. 
ob sie bei einem engen Tubulus in dessen Lumen, Wand oder entlang der Grenz- 
II£ehe zwisehen beiden verl~uft (l-D-Diffusion). Schieht L2, die sich ira Lumen 
der Porenkan/~le und vMleicht aueh noch im Lumen der Porentubuli fortsetzt, 
k6nnte als Diffusionsraum ffir beide Absehnitte der Reizleitung in Frage kommen. 

Ffir die mittlere Diifusionszeit z(i) in den beiden Diffusionsteilr~umen b (i) 
mit (i) als Dimensionalit/it und D (i) als Diffusionskoeffizient gilt naeh Adam 
und De]briick (1968) 

(b(2)) 2 1 
~ ( 2 )  D (2) Y~ (3) 

und 
(b (1))~ 1 

z(1) -- D<*) "3"  (4) 

Ffir den Zielfindungsfaktor 1/y 2 der zweidimensionalen Diffusion gilt nach 
den zit. Autoren die Ngherung 

y~ ~ 1,15 l og10  - - 0 , 2 5 ,  (5) 
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sofern die Ausdehnung  a des Ziels (hier Porenradius)  klein is t  gegenfiber b (2). 
Die GrSt3e der  Diffusionsri~ume b (i) e rgibt  sieh aus den morphologischen Daten .  
Aus  der  Porend ich te  P erh/ilt  m a n  

b<2) ~ / p 1  
= . . (6) 

b (~) setzt  sich add i t i v  aus der L~nge yon Porenkana l  und Poren tubu lns  zu- 
sammen.  Wie  im folgenden erli~utert, ges t a t t en  Dif fus ionsexper imente  eine ers~e 
Absch/~tzung des Diffusionskoeffizienten D(i): 

D (i) > 5 . 1 0  -7 [cm 2 sec -1] , 

Ausgehend yon der Beobachtung, dal3 bereits 40 sec nach l~eizende die H~lfte der attf den 
Sinneshaaren adsorbierten, radioaktiven Bombykolmolekiile auf die Antenneni~ste gelangt 
sind, wurde ein eindimensionaler, mitt, lerer Diffusionkoeffizient entlang der Haarl~ngsachse 
erreehnet: 

~1) = 5 • 10 -7 [cmesec -1] . 

Dieser Weft kann als untere Grenze ffir D (2) yon Bombykol auf der Sensillenoberfl~che 
gelten, sofern die Molekiile in dem beschriebenen Versuch entlang tier Haaroberfl~che auf die 
Antenneni~ste diffundiert sind. Fiir diese Annahme sprieht, dal3 Diffusionsversuche mit toten, 
ausgetrockneten Antennen keine wesentlich verschiedenen Ergebnisse brachten. Ferner lagen 
die Reizintensit/~ten (~1011 Molekiile pro Antenne und see) bereits im S~ttigungsbereich der 
Rezeptorantwort (Kaissling, 1972). Es ist vorstellbar, dab ein grol~er Tell der Molekfile nieht 
gewirkt hat und auf der Haaroberfliiche abdiffundiert ist. Zwischen den Porentubuli und den 
~uSeren Epicuticulaschiehten besteht nicht nut eine enge r~umliehe Beziehung, sondern ver- 
mutlich auch eine morphogenetische und stoffliche Verwandtschaft (vgl. Locke, 1965; Locke 
und Krishnan, 1971). Deshalb soll niiherungsweise 

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

Die nach  den oben genannten  Fo rme ln  berechneten  Diffnsionszei ten sind in 
Abb.  ]8 graphisch dargestel l t .  Der  groBe EinfluB yon Porend ieh te  und  W a n d -  
s t~rke eines Sensil lums auf die Reiz le i tungszei t  geht  da raus  anschaul ich hervor .  
Bei anderen  Diffusionskoeffizienten wfirden sich nur  die Absolutzei ten ,  n icht  
aber  der  Kurvenve r l au f  i~ndern. Eine Berechnung der  Gesamtdiffusionszei t  
~(2,1) is t  sehwierig, well an der  Grenze zwischen zwei- und  e indimensionaler  
Diffusion, d.h. im Bereich der  ~u~eren Porenmi indung,  eine zei tabh~ngige Rand-  
bedingung vorli~ge. Aber  selbst  bei Durehreehnung  dieses Fal les  wiirde sich ~(2,1) 
in der  Gr5Benordnung der  Summe yon T (~) nnd  ~(1) ergeben (Adam, pers. Mit- 
teilung).  Un te r  Annahme  eines pass iven Transpor t s  durch Diffusion ist  demnach  
die l~eizleitungszeit  bei den langen S. t r ichodea  des Seidenspinnermiinnchens 
kfirzer als die Reakt ionsze i t  des Rezeptorpoten t ia l s ,  die auch bei s t a rken  Reizen 
n icht  un t e r  10 msec s inkt  (Priesner,  pers. Mitt.) .  

Viele F ragen  im Zusammenhang  mi t  den Re iz le i tungss t ruk tu ren  s tehen 
jedoch noch offen und  bedi i r fen vor  al lem neuer  exper imente l le r  D a t e n  zu ihrer  

Bean twor tung :  

1. Haben die Oberfi~chenstufen der S. trichodea, in deren 5~he die Poren liegen, einen 
kanalisierenden und damit beschleunigenden Effekt auf den ersten Abschnitt der Reizleitung 
durch l~eduktion der zweidimensionalen auf eine eindimensionale Diffusion ? 
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Abb. 18. Diffusionszeiten der Reizleitung bei Riechsensillen des Seidenspinnermiinnchens, be- 
rechnet  aus Porendichte und Porentubuluslgnge miter  Zugrundelegung eines einheitlichen Dif- 
fusionskoeffizienten D (i) = 5 • 10-7/cm%ec -1 (vgl. Text). Abszisse: Abstand yon der lrlaarbasis; 
Kurvenziige: lange S. trichodea, z(2) gibt die mittlere Diffusionszeit veto Auftreffen des Duft- 
molekiils bis zur iiuBeren 0ffnung einer Pore an, z (1) yon dort  bis zur Rezeptermembran.  Bei 
den S. basiconica sind die Werte fiir z(2) (Punkt)  und v (1) (Kreuz) infolge der hohen Porendichte 
und  geringen Wands t i rke  dieser Sensillen wesent]ich niedriger und bleiben relativ kons tant  

2. Liegen die Orte der Reiz-Erregungstransduktion (Acceptoren) in unmit te lbarer  NiChe 
der Tubuluskontakte  oder mfissen die Duftmolekiile noch auf der Rezeptormembran zu den 
Acceptoren diffundieren ? 

3. Was geschieht mit  den Reizmolekeln, die in frei endende Porentubuli  eindringen ? 
1Viiissen diese in den Liquor iibertreten, um die Dendri ten in dreidimensionaler Diffusion zu 
erreichen ? Oder kehren sie an die Oberfl~Lche zurfick, um in einen anderen Tubulus einzu- 
dringen ? Beides wfirde die effektive Reizleitungszeit erheblich verlgngern. M6glicherweise 
gehen diese Molekfile fill' die Rezeptorerregung verloren. 

4. Welche :Folgerungen ergeben sich aus der Zunahme der l~eizleitungszeit von der Haar-  
spitze zur Haarbasis  bei den S. trichodea, welche w~hrscheinlieh durch eine abnehmende 
H~ufigkeit der Tubuluskontakte  noch sehr versti~rkt wird ? Der Zeitverlauf der effektiven 
l~eizintensitiit am Dendri ten muB ]edenfalls in den verschiedenen tIaarregionen ganz unter- 
schiediich sein. Dies k6nnte  eine h6here Empfindiichkeit  der Dendri ten im Haarspitzenbereich 
vortiiuschen. 

5. Worin besteht  die funktionelle Bedeutung der hohen Poren- und Porentubulusdichten 
der S. basiconica ? Kaissling (1971) n immt  an, dab eine best immte Mindestzah] yon Porentubuli  
pro Sinneszelle erforderlich ist, um eine gute Unterschiedsempfindlichkeit  fiir Duftkonzentratio- 
nen  zu garantieren. Damit  wird ein begrenzender Einflug der Reizleitung auf den quanti-  
t a t iven  Arbeitsbereich der Rezeptorzellen impliziert. 

W i e  aus  d e r  D i s k u s s i o n  h e r v o r g e h t ,  s i nd  A n t w o r t e n  au f  d e r a r t i g e  F r a g e n  

n u r  au s  e ine r  e n g e n  V e r k n f i p f u n g  mor l~ho log i sche r  , p h y s i o l o g i s c h e r  u n d  bio-  

c h e m i s c h e r  A r b e i t s m e t h o d e n  zu  e r w a r t e n .  
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