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Abstract

Kaiser, H. 1979. Licht- und elektronenmikroskopische Untersuchung von neuro-
sekretorischen Zellen im Gehirn der Eintagsfliege Ephemera danica Mill.
(Ephemeroptera: Ephemeridae). [Light- and electron microscopic investigation
on neurosecretory cells in the brain of the mayfly Ephemera danica Miill.
(Ephemeroptera: Ephemeridae).] (Zoologisches Institut der Universitat Basel,
Schweiz.) — Acta zool. (Stockh.) 60(2): 93—104.

In the brains of the males the amount of stained secretory material was nearly
constant during the last four instars. In the females a decrease in this neuro-
secretory product in the last nymphal and subimaginal stage could be observed,
followed by an increase in the imagines. In the final nymphal stage four types
of neurosecretory cells (nsc) were found in the medial protocerebral cell
group, showing differences in shape, size, and the contents of the cytoplasm,
especially of the secretory granules, In addition to the medial nsc, some cells in
the frontal part of the brain and in the deutocerebrum are described. They
contain electron-opaque granules and probably have a neurosecretory func-
tion. The secretory product of the medial nsc is transported along the axons
of the nervus corporis cardiaci 1 (nccl), an unpaired nerve tract on the ventral
side of the brain. Leaving the brain the nccl immediately enters the corpus
cardiacum. Connections between secretory granules and neurotubuli point to
an important role for the neurotubuli in the transport of secretory material.

Helmut Kaiser, Zoologisches Institut der Universitdt Basel, Rheinsprung 9,
CH-4051 Basel, Schweiz.

Einleitung

Mediane und laterale neurosekretorische Zellen
(NSZ) im Gehirn von Ephemeriden werden erst-
mals von Hanstrém (1940} erwdhnt. Cazal
(1948) bestitigt Hanstréms Angaben und be-
schreibt ausserdern den Verlauf der von diesen
Zellen ausgehenden Nervenbahnen. Genauere
histophysiologische Untersuchungen fithrten Arvy
und Gabe (1952, 1953 a,b,c) durch. In einer
Arbeit (1953a) wird von diesen Autoren neben
anderen Arten auch Ephemera danica erwihnt,
Elektronenoptische Untersuchungen des Gehirns

einer Ephemeride wurden bislang noch nicht
durchgefiihrt.

Das Ziel der vorliegenden Arbeit ist eine erste
Beschreibung der Ultrastruktur neurosekretori-
scher Gehirnzellen von E. danica. Die von den
medianen NSZ abgehenden Axone werden bis
zu ithrem Austritt aus dem Gehirn licht- und
elektronenmikroskopisch verfolgt. Ausserdem wird
der Zustand der medianen protocerebralen NSZ
wihrend der letzten vier Entwicklungsstadien
(vorletzte Nymphe, letzte Nymphe, Subimago,
Imago) im Lichtmikroskop beobachtet.
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Sekretmenge

Jg'ma J$.J

Abb. 1. Vergleich der Sekretmenge in den medianen
protocerebralen NSZ wihrend der letzten Entwick-
lungsstadien. v{N vorletztes Nymphenstadium, IN
letztes Nymphenstadium, Sub Subimago, Im Imago,
+ —, +, + + geringe, mittlere, grosse Sekretmenge
mit PAF nachweisbar. Die Einteilung in diese drei
Kategorien beruht auf subjektiven Schitzungen.

Material und Methoden

Fiir die lichtmikroskopischen Untersuchungen wur-
den insgesamt 53 Gehirne von minnlichen und
weiblichen Tieren der letzten vier Entwicklungssta-
dien in einem Glutaraldehyd/Formaldehyd/Pikrin-
sdure-Gemisch fixiert (Ito und Karnovsky 1968).
Die Firbung der 7 um dicken Paraplastschnitte er-
folgte mit Paraldehydfuchsin (PAF), Hémalaun
und Pikroindigocarmin (vgl. Kaiser 1977, unpubl.
Diss.).

Die fir die Elektronenmikroskopie priparierten
Gehirne stammen von letzten Nymphen-Stadien.
Die Fixierung erfolgte ebenfalls im oben erwihnten
Gemisch. Damit die Fixierungslosung besser in die
medianen NSZ eindringen konnte, wurden die
lateralen Gehirnteile weitgehend entfernt. Die wei-
tere Priparation fand in der iiblichen Weise statt:
Waschen in Cacodylatpuffer, Nachfixieren und
Kontrastieren in OsOQ, und Uranylacetat, Ent-
wisserung in einer Acetonreihe, Einbetten iiber
Propylenoxid in Epon, Kontrastierung der Schnitte
mit Bleicitrat (vgl. Kaiser 1978).

Bei den Angaben der mittleren Durchmesser der
verschiedenen Sekret-Granula handelt es sich um
die “wahren mittleren Durchmesser”, die nach der
Methode von Froesch (1973) bestimmt wurden.

Ergebnisse
a) Die medianen NSZ
1. Lichtmikroskopie:

Fast bei allen untersuchten Tieren liessen sich
mit Hilfe der PAF-Firbung die medianen proto-

Abb. 2. Golgi-Kérper einer NSZ des Typs 1. Auf
dieser nach einer elektronenmikroskopischen Auf-
nahme angefertigten Zeichnung lasst sich die Ent-

stchung der Sekret-Granula deutlich verfolgen.
RER granulires endoplasmatisches Reticulum, NSG
Neurosekret-Granula, Pfeile Granula kurz vor der
Abschniirung.

cerebralen NSZ auffinden. Vergleicht man die
farbbare Sekretmenge dieser Neurone bei den ver-
schiedenen Entwicklungsstadien, so erhilt man
folgende Ergebnisse:

—- Bei allen (auch sehr frithen) Nymphenstadien
ist in der Regel ohne Schwierigkeiten Neuro-
sekret zu finden.

— Bei den letzten vier Entwicklungsstadien kén-
nen je nach Stadium und Geschlecht ver-
schiedene durchschnittliche Sekretmengen fest-
gestellt werden (Abb. 1). Wiahrend bei den

Abb. 3. Ausschnitt aus einer NSZ des Typs 1.
Neben der stark eingefalteten Kernmembran fallen
vor allem zahlreiche Golgi-Kérper auf, in deren
Cisternen teilweise sekretorisches Material zu er-
kennen ist. G Golgi-Ko6rper, M Mitochondrien, N
Zellkern, RER granulidres endoplasmatisches Reti-
culum, Pfeile Sekret-Granula. X 12,600.

Abb. 4. NSZ des Typs 2. Ausser in einer schmalen
Zone um den Kern ist fast das gesamte Cytoplasma
mit Sekret-Granula angefiillt. An mehreren Stellen
sind die Granula zu grosseren Gebilden ver-
schmolzen. G Golgi-Korper, M Mitochondrien, N
Zellkern, V Verschmelzungskorper, W Wirbelbil-
dung des RER. x8,400.

Abb. 5. Verschmelzungskérper. Im Inneren lassen
sich teilweise noch die Umrisse der Sekret-Granula
erkennen, aus denen dieser Kérper entstanden ist.
An einer Stelle (Pfeil) ist deutlich zu sehen, wie
ein Sekret-Granulum mit dem Verschmelzungskor-
per zusammenhingt. X 19,600.
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Minnchen keine stirkeren Schwankungen auf-
treten, fillt vor allem die deutlich geringere
Menge des neurosekretorischen Materials in
den Gehirnen der weiblichen Subimagines auf.

2. Elektronenmikroskopie:

In den Gehimen des untersuchten Entwicklungs-
stadiums konnten zahlreiche Zellen gefunden wer-
den, die sekretorische Granula enthalten. Die ein-
zelnen Zellen unterscheiden sich teilweise in be-
stimmten Merkmalen voneinander. Aufgrund die-
ser Unterschiede lassen sie sich in vier Gruppen
unterteilen.

Typ 1:

Die Zellen dieses Typs sind kugelfdrmig bis ovoid
mit Durchmessern von 5—12 um. Die Keme ent-
halten wenig, fein verteiltes Chromatin, Thre
Membran ist an einzelnen Stellen tief eingefaltet
(Abb. 3). Vor allem an der Peripherie der Zellen
konnen grossere Bezirke mit Ergastoplasma aus-
gefiillt sein. Im Cytoplasma befinden sich neben
»grauen'’ Granula und wenigen ,leeren® Vesikeln
auch einige elektronendichte Sekret-Granula mit
mittleren Durchmessern von 120 nm (Abb. 3).
Ein besonders auffilliges Merkmal dieser Zellen
ist die grosse Zahl von Golgi-Kérpern (Abb. 3),
von denen hiufig Sekret-Granula abgeschniirt
werden. Abb. 2, die nach einer elektronenmikro-
skopischen Aufnahme angefertigt wurde, lasst den
Weg erkennen, auf dem das sekretorische Material
gebildet wird:

In den Cisternen des granuldren endoplasma-
tischen Reticulums (RER) befindet sich stellen-
weise eine schwach elektronendichte Substanz,
bei der es sich um eine Vorstufe des Sekrets han-
deln diirfte. Die einem Golgi-Kérper am néchsten
gelegenen Cisternen sind nur auf einer Seite mit
Ribosomen besetzt. Auf der ribosomenfreien Seite
bilden sich zahlreiche Ausbuchtungen, in denen
sich die etwas elektronendichtere Substanz an-
sammelt. Von den Ausbuchtungen ldsen sich
kleine Vesikel ab. Sie treten allerdings nur kurz
in Erscheinung, da sie sich zu den langgestreckten
proximalen Cisternen des Golgi-Koérpers vereini-
gen. Die ilteren, weiter distal gelegenen Cisternen
sind schmaler und ihr Inhalt ist an einigen Stellen
vollig elektronenundurchlissig geworden. Dieses
elektronendichte Material wird von den distalen
Golgi-Cisternen in Form von Sekret-Granula ab-
geschniirt.

Typ 2:

Dieser am hiufigsten beobachtete Zelltyp unter-
scheidet sich weder in der Grésse noch in der Ge-
stalt von den Zellen des Typs 1. Insgesamt er-
scheint aber Typ 2 wesentlich dunkler. Dies
héngt damit zusammen, dass vor allem periphere
Bezirke mit einem dichten, stark von Ribosomen
besetzten RER ausgefiillt sind, das oft Wirbel-
strukturen aufweist (Abb. 4). Ausserdem enthilt
der grosste Teil des Cytoplasmas zahlreiche mehr
oder weniger clektronendichte Sekret-Granula mit
mittleren Durchmessern von 120 nm (Abb. 4).
Lediglich eine schmale Zone, die den Zellkern
umgibt, ist nahezu frei von Sekret (Abb. 4). Hier
liegen neben freien Ribosomen die Mitochondrien
und die meisten Golgi-Kérper. Das Chromatin in
den Kernen ist teilweise zu kleineren Klumpen
verdichtet (Abb. 4.).

Zwischen den kugelférmigen Sekret-Granula
befinden sich in der Regel mehrere grossere
elektronendichte Korper von unregelmassiger Ge-
stalt (Abb. 4). Diese von einer Membran um-
gebenen Gebilde treten gelegentlich auch in den
Zellen des Typs 1 auf. Abb. 5 zeigt, dass es sich
bei diesen Kérpern um Verschmelzungsprodukte
aus mehreren Sekret-Granula handelt.

Typ 3:

Die Zellen des Typs 3 sind wesentlich grésser
(grosster Durchmesser 20—25 um) als die Zell-
typen 1 und 2 und zeigen eine bimenférmige Ge-
stalt (Abb. 6). Ihr Inneres ist fast vollstandig mit
sekretorischen Granula gefiillt, deren mittlere
Durchmesser 155 nm betragen. Sie sind also etwas
grosser als die Granula der Zelltypen 1 und 2.
Ausserdem sind sie weniger elektronendicht (Abb.

Abb. 6. NSZ des Typs 3. Die Sekret-Granula dieser
Zellen sind etwas grosser und elektronendurch-
lassiger als bei den Typen 1 und 2. Die Zone um
den Zellkern ist fast vollstindig mit RER gefiillt.
N Zellkern, RER granulires endoplasmatisches
Reticulum, V' Verschmelzungskorper. X 5,100.
Abb. 7. Ausschnitt aus einer NSZ des Typs 3.
G Golgi-Kérper, M Mitochondrien, N Zellkern,
RER granulires endoplasmatisches Reticulum, V'
Verschmelzungskérper. x 14,100.

Abb. 8. Teil einer NSZ des Typs 4. Wegen der
zahlreichen freien Ribosomen erscheint die Zelle
relativ dunkel. Auffallend sind die Sekret-Granula,
deren Durchmesser wesentlich geringer ist als bei
den anderen Zelltypen. G Golgi-Kérper, M Mito-
chondrien, RER granulires endoplasmatisches Reti-
culum, ¥V Verschmelzungskdrper. x18,000.




Neuresehretion von Ephemera 97

7 — Acta Zool. 1979:2



98 Helmut Kaiser

6, 7). Auch bei den Zellen des Typs 3 liegt um
den Kern herum eine sekretarme Zone. Neben
den Golgi-Korpern befindet sich hier der grosste
Teil des RER (Abb. 6, 7). Die Mitochondrien
treten in diesen Zellen auch in den mit Sekret
gefillten Bereichen auf (Abb. 7). Gréssere Kor-
per, die aus der Verschmelzung mehrerer Sekret-
Granula entstanden sind, lassen sich in grosser
Zahl finden (Abb. 6). Wie die Granula sind auch
sie elektronendurchléssiger als in den anderen
Zelltypen.

Typ 4:

Zellen dieses Typs konnten nur in geringer Zahl
beobachtet werden. Sie sind wegen ihrer stark
eingebuchteten Zellmembran (Abb. 8) unregel-
missiger geformt als die anderen NSZ. Ihr Durch-
messer betragt 5—10 um. Wie die Zellen des
Typs 2 erscheinen auch sie ziemlich dunkel
(Abb. 8.). Dies héngt hier aber nicht mit den
Sekret-Granula oder dem RER zusammen, son-
dern mit der uberaus grossen Zahl von freien
Ribosomen. Das Ergastoplasma ist nur schwach
ausgebildet und ist nicht auf bestimmte Zellregio-
nen konzentriert. Ebenso sind auch die Mito-
chondrien und Golgi-Korper frei im Cytoplasma
verteilt. Das auffilligste Merkmal dieser Zellen
bilden Sekret-Granula, die nur in relativ geringer
Zahl auftreten und lediglich einen mittleren
Durchmesser von ca. 70 nm besitzen (Abb. 8).
Verschmelzungskérper — wie sie in den anderen
Zelltypen vorkommen — sind auch hier zu be-
obachten.

b) Die lateralen NSZ

Von den lateralen NSZ liegen noch keine Er-
gebnisse vor, da es bislang nicht méglich war, bei
E. danica eindeutige Hinweise auf die Existenz
dieser Zellen zu finden. In den lichtmikroskopi-
schen Priparaten konnte nur in einem einzigen
Fall eine laterale Zelle beobachtet werden, die
mit PAF schwach reagiert hatte. Auch beim Pra-
parieren der Gehirne, wo die medianen NSZ
durch ihre bliuliche Farbe deutlich auffielen,
liessen sich lateral keine besonderen Zellen er-
kennen.

c) Dic rostralen NSZ

Im rostralen Teil des Gehirns von E. dandica be-
finden sich einige auffillig grosse Zellen (Abb.
16). Sie zeigen keine spezifische Reaktion mit
PAF und fallen auch bei der Priparation nicht
durch eine besondere Fiarbung auf. Im Elektro-
nenmikroskop lassen sich in ihnen geringe Mengen

elektronendichter Granula beobachten ({Abb. 9),
die auf eine gewisse neurosekretorische Aktivitat
hinweisen. Die Durchmesser der meisten Granula
betragen etwa 150 nm, doch kommen auch
wesentlich gréssere Granula vor {Durchmesser bis
300 nm). Wegen der zahlreichen freien Ribo-
somen erscheinen diese Zellen relativ dunkel.
Mitochondrien, eine grossere Zahl von Golgi-
Korpern und kurze Abschnitte des RER sind un-
regelmiassig im Cytoplasma verteilt (Abb. 9).
Ausserdem fallen einige stark clektronendichte,
mitochondriengrosse Kérper auf, in denen hellere
Zonen sichtbar sind (Abb. 9). Es diirfte sich da-
bei um Verschmelzungsprodukte aus mehreren
Sekret-Granula handeln.

Insgesamt erinnert das Aussehen dieser Zellen
— abgesehen vom unterschiedlichen Durchmesser
der Sekret-Granula — an die medianen NSZ des
Typs 4.

d) NSZ im Deutocerebrum

Im Deutocerebrum einiger Tiere liessen sich licht-
mikroskopisch einzelne bis iiber 20 pm grosse
Zellen beobachten, in denen andeutungsweise
paraldehydfuchsinophiles Material erkennbar war.
In einem zu Testzwecken vollstandig priaparierten
Gehirn eines Weibchens im vorletzten Nymphen-
stadium war es moglich, diese Zellen auch im
Elektronenmikroskop aufzufinden (Abb. 14). Ihr
Fixierungszustand ist allerdings schlecht.

Diese Neuronen enthalten neben einem kréftig
ausgebildeten RER zahlreiche elektronendichte
Sekret-Granula, die von den Golgi-Koérpern ab-
geschniirt werden (Abb. 14). Wegen der mangel-
haften Fixierung ist es nicht sinnvoll, die Durch-

Abb. 9. Zelle aus dem rostralen Teil des Gehirns.
Sie erinnert stark an die medianen NSZ des Typs 4.
Der hauptsichliche Unterschied liegt im viel grds-
seren Durchmesser der Sekret-Granula. G Golgi-
Kérper, M Mitochondrien, N Zellkern, RER granu-
lires endoplasmatisches Reticulum, ¥ Verschmel-
zungskérper. X 13,500,

Abb. 10. Teil einer medianen NSZ mit wegfiihren-
dem Axon. Die zahlreichen Sekret-Granula scheinen
im Perikaryon zuriickgehalten zu werden. Nur sehr
wenige Granula befinden sich auf dem Weg zum
Corpus cardiacum. Ax Axon, NSZ neurosekreto-
rische Zelle, Pfeile Neurotubuli. X 12,000.

Abb. 11. Querschnitt durch die Neurosekret fiithren-
den Axone, die die medianen NSZ mit dem Corpus
cardiacum verbinden. Die Nervenbahn (=Nervus
corporis cardiaci 1, NCcl) verlduft direkt an der
Unterseite des Gehirns. 4x Neurosekret fiithrende
Axone (=NCcl), NL Neurallamelle. x4,500.
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messer der Granula niaher auszumessen. Wohin
dieses Material transportiert wird, ist noch un-
bekannt. Es steht lediglich fest, dass es das Ge-
hirn nicht idber die Schlundkonnektive verldsst
(Kaiser 1977, unpubl. Diss.).

e) Die neurosekretorischen Axone

Die Axone der beiden medianen neurosekreto-
rischen Zellgruppen ziehen nach rostral und iiber-
kreuzen sich teilweise an der Vorderseite des Ge-
hirns. Aunschliessend verlaufen sie unter der
Neurallamelle an der Ventralseite in der Median-
linie nach hinten, steigen auf und treten in das
direkt dem Gehirn anliegende Corpus cardiacum
(Cc) ein (Abb. 16,. Von dem Punkt, an dem
die Nervenfasern die Unterseite des Gehirns er-
reichen bis zur Einmiindung ins Cc verlaufen
alle Axone in einer gemeinsamen Nervenbahn
(Abb. 11), die als Nervus corporis cardiaci
1(NCcl) bezeichnet werden kann. Als eigent-
licher, frei verlaufender Nerv tritt der NCcl aller-
dings nicht oder nur iber eine ganz kurze Strecke
in Erscheinung (Abb. 16).

Lichtmikroskopisch ldsst sich beobachten, dass
im NCcl bei allen untersuchten Stadien und bei
beiden Geschlechtern etwa gleich viel neuro-
sekretorisches Material vorhanden ist. Im elektro-
nenmikroskop werden Sekret-Granula mit mitt-
leren Durchmessern zwischen 140 und 150 nm
sichtbar (Abb. 11, 12). Nur selten finden sich
Axone, die kleine Granula mit mittleren Durch-
messern von ctwa 80 nm enthalten (Abb. 12,
13). Sie stammmen vermutlich von den medianen
NSZ des Typs 4.

Auf den Abb. 15 und 17 ldsst sich an zall-
reichen Stellen erkennen, dass die Sekret-Granula
durch feine Verbindungen mit den Neurotubuli
zusammenhédngen. Dies erklirt, warum die
Granula oft kettenartig hintereinander aufgereiht
sind (Abb. 12, 17).

Diskussion

Die in der vorliegenden Untersuchungen festge-
stellte Abnahme PAF-positiven Materials in den
medianen protocerebralen NSZ der Weibchen
von E. danica dirfte auf eine starke Abgabe
neurosekretorischen Materials aus diesen Zellen
zuriickzufiihren sein. Noch nie ist bei den Ephe-
meriden experimentell untersucht worden, welche
Vorginge durch diese Stoffe beeinflusst werden.
Im vorliegenden Fall muss es sich um geschlechts-
spezifische Einfliisse, beispielsweise auf die Eient-
wicklung handeln. Bei anderen Insekten konnte

bereits gezeigt werden, dass die medianen NSZ
die Eientwicklung beeinflussen (z.B. Girardie und
Girardie 1977, Goltzéne und Porte 1978).

Ein Zusammenhang zwischen der Sekretmenge
im Gehirn und den Hiautungsvorgiangen liess sich
bei beiden Geschlechtern nicht feststellen, auch
wenn die einzelnen Stadien noch in drei Alters-
gruppen unterteilt wurden. Dies bedeutet aller-
dings nicht, dass das neurosekretorische Material
keinen Einfluss auf die Hautungen ausiibt, son-
dern weist eher darauf hin, dass auch bei den
Ephemeriden eine grossere Zahl von Vorgingen
von den Gehirn-Hormonen abhingt (Marks et al.
1973, Granger und Borg 1976, Baehr 1976, Girar-
die und Girardie 1977, Cole und Gillett 1978).
Eine andere Moglichkeit, die das Fehlen perio-
discher Vorgiange in den medianen Zellgruppen
erklaren konnte, ware das Vorhandensein eines
Sekretspeichers, dem mehr oder weniger regel-
missig Neurosekret zugefithrt wird. Ein solcher
Speicher wurde von Steel (1977) im Gehirn von
Megoura und von Highnam und West (1971) im
Gehirn von Locusta beschrieben. Ob E. danica
ebenfalls iiber einen Sekretspeicher verfiigt, muss
noch abgeklirt werden.

Seit den ersten elektronenmikroskopischen Un-
tersuchungen protocerebraler NSZ durch Nishiit-
sutsuji-Uwo (1961) und Stiennon und Drochmans
(1961) befasste sich eine grosse Zahl von Autoren

Abb. 12. NCcl sagittal. Auffallend sind die meist
genau hintereinander aufgereihten Granula. Sterne
Axone, die kleine Granula enthalten. % 12,000.
Abb. 13. Ausschnitt aus dem NCcl. Deutlich las-
sen sich Axone unterscheiden, in denen verschie-
den grosse Sekret-Granula transportiert werden.
% 12,000.

Abb. 14. Ausschnitt aus einer Zelle im Deuto-
cerebrum. Sie enthilt Sekret-Granula, die von den
Golgi-Korpern abgeschniirt werden. G Golgi-Kor-
per, M Mitochondrien, N Zellkern, Pfeile Abschnii-
rung von Sekret-Granula. X 15,000.

Abb. 15. NCcl quer. An mehreren Stellen erkennt
man Verbindungen zwischen Neurotubuli und
Sekret-Granula einerseits und zwischen verschiede-
nen Granula andererseits. Nt Neurotubuli, Pfeil-
spitzen Verbindungsstellen. X 40,000.

Abb. 16. Sagittaler Semidiinnschnitt durch ein Ge-
hirn (Firbung mit Toluidinblau). Cc¢ vorderster
Teil des Corpus cardiacum, NC¢l Nervus corporis
cardiaci 1, 7Z rostrale Zellen, Pfeilspitze mediane
NSZ, Pfeil Richtung nach rostral. x400.

Abb. 17. NCcl sagittal. An mehreren Stellen er-
kennt man Verbindungen zwischen den Neurotubuli
und sekretorischen Granula. Nt Neurotubuli, Pfeil-
spitzen Verbindungsstellen. X 34,000.
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bei den verschiedensten Insekten mit diesen Zellen
(fir Lit. z.B. Schooneveld 1974, Borg und Granger
1977, Borg und Bell 1977). Dabei konnte immer
wieder eine unterschiedliche Zahl von Zelltypen
festgestellt werden. Ein recht einheitliches Bild
bieten die sogenannten A-Zellen, zu denen mit
grosser Wahrscheinlichkeit auch die Zelltypen 1
und 2 von E. danica gehdren. Bei diesen Typen
handelt es sich kaum um prinzipiell andersartige
Zellen wie bei den A;- und A,-Zellen von Locusta
(Girardie und Rossi 1978), sondern eher um ver-
schiedene Entwicklungsstadien. Dafiir sprechen
neben den vergleichbaren Zellgrossen auch die
gleichen Durchmesser der Sekret-Granula. Vor
allem wird diese Vermutung aber auch durch die
Tatsache gestiitzt, dass sich zahlreiche Ubergangs-
stadien — also Zellen, die weder eindeutig dem
Typ 1 noch dem Typ 2 zuzuordnen sind — fin-
den lassen.

In den Zellen des Typs 1 wird vermutlich eine
Phase erhohter Sekretproduktion beobachtet. Dar-
auf deuten vor allem die zahlreichen Granula ab-
schniirenden Golgi-Korper hin. In den Zellen des
Typs 2 wire dann diese Phase abgeschlossen. Die
geringe Zahl von neurosekretorischen Granula,
die in mehreren von solchen Zellen wegfithrenden
Axonen beobachtet wurden (Abb. 10), welst
darauf hin, dass das Sekret nicht stindig in gros-
seren Mengen wegtransportiert wird. Wahrschein-
lich verlidsst das sekretorische Material zu einem
bestimmten Zeitpunkt relativ rasch die Peri-
karyen.

Bei den Zellen 3 und 4 duurfte es sich wirklich
um verschiedene Typen handeln, da Ubergangs-
stadien fehlen und unterschiedliche Granula fest-
gestellt werden konnen. Besonders erwdhnenswert
ist der mit ca. 70 nm ungewdéhnlich kleine Durch-
messer der Granula in den Zellen des Typs 4.
Lediglich im Gehirn von Hyphantria wurden bis-
lang vergleichbare Zellen beschrieben (Panov und
Melnikova 1974).

In allen medianen NSZ-Typen konnten bei E.
danica sogenannte Verschmelzungskorper beob-
achtet werden, die es offenbar ermdglichen, be-
sonders grosse Neurosekretmengen in den Perika-
ryen zu speichern. Auf solche Verschmelzungs-
korper weisen bereits Nishiitsutsuji-Uwo (1961,
»giant granule”) bei Philosamia, Geldiay und
Edwards (1973) bei Acheta und Morris und Steel
(1975) bei Rhodnius hin. Auch bei Locusta
(Girardie und Girardie 1967), Leptinotarsa
(Schooneveld 1970) und Sitophilus (Sandifer und
Tombes 1972) scheinen sie vorzukommen, obwohl
sie von den Autoren nicht speziell erwihnt wer-
den.

Wihrend in allen bisher untersuchten Insekten-
gehirnen NSZ mit mehr oder weniger elektroneun-
dichten Granula festgestellt wurden, ist die Zahl
der Arten, die auch Zellen mit ,,leeren‘ Vesikeln
enthalten, deutlich geringer. Es handelt sich um
Calliphora erythrocephala (Bloch et al. 1966),
Bombyx mori (Bassurmanova und Panov 1967,
Park and Seong 1975), Musca domestica (Ra-
made 1970), Monema flavescens (Takeda 1972),
Manduca sexta (Borg und Marks 1973, Borg
und Bell 1977) und Leptinotarsa decemlineata
(Schooneveld 1974). Die Herkunft dieser Vesikel
ist verschieden. Sie kdnnen sich aus dem endo-
plasmatischen Reticulum bilden (Bassurmanova
und Panov 1967) oder méglicherweise durch Ab-
gabe oder Umwandlung sekretorischen Materials
aus elektronendichten Granula entstehen (Takeda
1972, Borg und Marks 1973). Bei den elektronen-
durchlissigen Vesikeln in den NSZ des Typs 1
von E. danica besteht wohl kaum ein Zusammen-
hang zum Neurosekret, da diese Vesikel sonst
auch in den wegfilhrenden Axonen gefunden wer-
den miissten.

Laterale NSZ wiesen Arvy und Gabe (1953a)
bei mehreren Ephemeriden-Arten — darunter
auch E. danica — nach. In der vorliegenden Un-
tersuchung war es nicht méglich, die Angaben
dieser Autoren zu bestdtigen, was wahrscheinlich
mit den unterschiedlichen Farbemethoden zusam-
menhingt. Da das Tiermaterial nur in einem sehr
beschrankten Ausmass zur Verfiigung steht,
konnte noch keine Untersuchung mit einer ande-
ren Farbung durchgefithrt werden.

Neben den medianen und lateralen NSZ wur-
den im Protocerebrum gewisser Insekten auch
andere NSZ beobachtet (Borg und Granger 1977,
Steel 1977, Bessé 1978). Die Entdeckung der
rostralen Zellen bei E. danica kommt deshalb
nicht {iberraschend. Ob es sich dabei um NSZ
handelt, lidsst sich nicht mit Sicherheit sagen.
Die Durchmesser der elektronendichten Granula
sprechen aber eher dafiir, denn sie liegen in der
fiir Neurosekret tiblichen Gréssenordnung. Auch
die geringe Zahl dieser Granula kann nicht als
Hinweis gegen eine neurosekretorische Funktion
dieser Zellen angesehen werden, da nur ein
einziges Entwicklungsstadium untersucht wurde.
Deshalb besteht die Moglichkeit, dass zeitweise
wesentliche grissere Mengen des elektronendich-
ten Materials vorhanden sind. Threr Lage nach
konnten die rostralen Zellen von E. danica den
von Bessé (1978) untersuchten antero-ventralen
Zellen von Leucophaea entsprechen.

Bislang konzentriert sich die Erforschung neuro-
sekretorischer Zellen weitgehend auf das Proto-
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cerebrum. Nur wenige Arbeiten befassen sich mit
anderen Gehirnteilen (z.B. Raabe 1963, Masson
1972, Girardie 1975). Ein Vergleich der im
Deutocerebrum von E. danica gefundenen Zellen
mit entsprechenden Zellen anderer Insekten ist
deshalb noch nicht moglich. Trotz des schlechten
Fixierungszustandes kann man erkennen, dass es
sich mit grosser Wahrscheinlichkeit um NSZ han-
delt. Diese Vermutung wird vor allem dadurch
gestiitzt, dass neben der in Abb. 14 gezeigten
Zelle noch andere Zellen vorhanden sind, deren
Cytoplasma sehr viel mehr elektronendichte
Granula enthilt.

Die aus den medianen protocerebralen NSZ
abgehenden Axone bilden nach Hanstrém (1940)
wie auch nach den Angaben von Cazal (1948)
und Arvy und Gabe (1953 a,b) die bereits im
Gehirn als getrennte Nervenbahnen verlaufenden
Nervi corporis cardiaci 1. Abb. 11 zeigt dagegen,
dass bei E. danica nur ein unpaarer NCcl vor-
handen ist. Wahrscheinlich ist die Situation bei
verschiedenen Arten unterschiedlich.

Auf den elektronenmikroskopischen Aufnahmen
intracerebraler Bereiche des NCcl fallen beson-
ders die hiufig kettenartig hintereinander aufge-
reihten Sekret-Granula auf. Die genauere Unter-
suchung dieses Phinomens lieferte Hinweise auf
den méglichen Transportmechanismus des sekre-
torischen Materials. Danach diirfte die Ursache
des Neurosekret-Transportes in den Neurotubuli
zu suchen sein. Zwischen den Neurotubuli und
einzelnen Granula konnten feine Verbindungen
beobachtet werden, weshalb diese Vermutung
naheliegt. Durch Bewegungsvorginge der Neuro-
tubuli scheinen die Granula durch die Axone
gezogen zu werden. Ein Zusammenhang zwischen
Neurotubuli und Sekret-Granula konnte auch bei
Rhodnius festgestellt werden (Morris und Steel
1977). Ausserdem erkannten bereits Smith et al.
(1975) bei Wirbeltieren, dass Mitochondrien und
synaptische Vesikel oft mit den Neurotubuli ver-
bunden sind.
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