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A. Einleitung und Problemstellung 
Exakte Untersuchungen fiber die Leistungsf~higkeit des Geruchs- 

sinnes bei Wirbeltieren sind bisher nur an Si~ugetieren (Hund, NEUHAVS 
]953, 1954, 1955, 1956, 1957, 1958; und Wanderrat~e, G~ucH 1957) und 

* H e r r n  Prof .  Dr .  H .  K A m ~ A ~  danke  ich ffir die A n r e g m l g  zu  der  Arbei t ,  
t t e r r n  Prof .  Dr .  H .  AoTRu~ fiir  die U b e r l a s s u n g  eines Arbe i t sp la tzes  u n d  sein 
s t e tes  In te resse .  
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Fisehen (Elritze, NEU~ATI~[ 1949; TEICI-IMANN 1959; Aal, TEIO~IMA~ 
1957, 1959; und Regenbogenfore]le, TnlCH~A~N 1959) unternommen 
worden. 

Bei Amphibien wurde bisher bei einer Reihe von Arten nur nach- 
gewiesen, dal3 die Nase als echtes Geruchsorgan arbeitet: Diemyctilus 
viridescens (CoPELAXD 1913), Triturus vulgaris, Tr. cristatus und Tr. al- 
pestris (MATTttES 1924a und b), Siredon (Amblystoma) mexicanum 
(NICHOLAS 1922) und Bu/o americanus (RIssEt~ 1914). Bei Aussehaltung 
der Nase mittels Durchtrennung des Nervus olfactorius blieben die 
l%eaktionen auf Geruchsstoffe aus. 

Mit Hilfe yon Potentialableitungen vom Riechepithel und vom 
Bulbus oifactorins bei Rana temporaria studierte OTTOSO~ (1956, 1959) 
die Antworten der Chemorezeptoren und sekund/~rer Neurone auf eine 
Reizung mit duftstoffhaltiger Luft. EIBL-EIBES~nLDT (1949) beschreibt 
Reaktionen auf Schreckstoff bei ErdkrStenquappen. Die einzige Unter- 
suchung, die sich mit  Schwe]lenbestimmungen be~aBt, ist die yon 
Gm~Tz (]938) an Triturus-Arten; doch ergab die angewandte Methode 
ffir die getesteten paraffinl6slichen Substanzen (Bromstyrol, Butter- 
s~ure/ithy]ester, Amylacetat u. a.) keine genauen Zahlenwerte, sondern 
nur Anhaltspunkte ffir die ,,GrSl3enordnung ffir die Riechsch/Lrfe" der 
Molche, da die I)uftstoffe beim Einbringen ins Wasser ,,eine nicht 
kontrollierbare Verdfinnung erfuhren". Die hierbei ermittelten Werte sind 
kaum geeignet, zum Vergleich herangezogen zu werden. Weitere Unter- 
suchungen fiber Riechschwellen bei Amphibien liegen bisher nicht vor. 

Ffir quantitative Untersuchungen schien der Krallenfrosch ein 
gfinstiges 0bjekt  zu sein. Uber seine Sinnesleistungen ist durch die 
Arbeiten yon K~AMEI~ (1933; allgemeine Sinnesleistungen), DIJKGI~AAF 
(1947, 1956; Seitenlinie), BV~GEXS (1952; Farbensehen) und SC~IIM~LE~ 
(1952; Formensehen) eine Reihe yon Daten bekanntgeworden. KI~A- 
M]~ (1933) bringt auch Ergebnisse yon Versuchen fiber Geruch und 
Geschmack. Er  beschreibt eine erstaunliche l%iechsch/~rfe ffir bio- 
logisch bedeutsame Dfifte, wie z. B. Mehlwurmduft. Es wird gezeigt, 
dab Xenopus in der Lage ist, sich im Konzentrationsfeld eines Nahrungs- 
duftstoffes phobiseh nach dem 1)rinzip yon Versuch und I r r tum zu 
orien~ieren und die Duftquelle aufzufinden. KI~AMEI~ erkennt dem 
Geruchssinn bei Xenopus eine wesentliche Rolle zu, insbesondere bei der 
Nahrungssuche. Nach seiner Darstellung haben mechanische und 
chemische l%eize bei der Orientierung die st~rkste Bedeutung, die op- 
tische Orientierung spielt eine geringere Rolle. 

I tauptaufgabe der vorliegenden Untersuchung war die Bestimmung 
yon Rieehschwellen fiir wasserlSsliehe Duftstoffe mit Dressurversuchen. 
Daneben wurde versucht, durch t)rfifung der Reaktionen auf ein Ge- 
misch zweier Duftstoffe bestimmter Konzentration Aufschlfisse fiber 
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den Rezept ionsmechanismus  zu erhalten.  Quan t i t a t ive  Versuche dieser 
Ar t  s ind bisher nu r  yon  I ~ n ~ A v s  (1956) am t t u n d  u n t e r n o m m e n  
worden. 

KnAMER (1933) weist darauf hin, dad bei Xenopus im Gegensatz zu wasser- 
lebenden Urodelen (Triturus) die lqase dutch Oszillationen der !~asenaul~enwand 
ventiliert werde. Bei Triturus dagegen wird die l?iillung und Entleerung der l~ase 
dureh Heben nnd Senken des Mundbodens erreicht (MATT~IES 1924). WILLn~ 
(1930) beschreibt kurz die Respirationsmechanismen yon Xenopus. Der Ablauf 
dieser Bewegungen wurde genauer nntersucht und die Bedeutung der einzelnen 
lqasenr~ume im Zusammenhang nai~ Luftaufnahme und Chemorezeption zu 
kitten versucht. 

Diese Un te r suchungen  mach ten  es n6tig,  auch der Histologie der 
Nase Aufmerksamkei t  zuzuwenden,  da die eigenen Befunde den An- 
gaben  yon  FSSKn (1934), der Bau  u n d  En twick lung  der l~asenriiume bei 
Xenot)us un te r such t  hat ,  zum Tell widersprachen.  Mit ttflfe der die 
Chemorezeptoren selektiv f~rbenden Trypanblau-Methode  (SEKI 1941; 
M ~ L n ~  1955; I~V.V~AUS 1955) wurden  die Type n  der Rezeptoren u n d  
ihre Verte i lung in  den I~asenr~umen untersucht .  Aul~erdem wurden  
spezielle Schleimfi irbungen durchgeffihrt,  u m  einen l~berblick fiber die 
Leis tungen der verschiedenen Epi the labschni t te  zu gewinnen.  

B. Die L e i s t u n g e n  des Geruchss innes  

I. Bemerkungen zur Dressur 

1. Methodi]c 
Zur Bestimmung yon Riechschwellen bei im Wasser lebenden Wirbeltieren 

wurden bisher zwei Dressurmethoden angewandt; Futter- oder Strafclressuren bei 
in das Versuchsbecken einflie~ender DuftlSsung (NEV~AT~ 1949; GSZ 1941) oder 
Wahlversuche in der die Thigmotaxis der Versuchstiere ausnutzenden RShren- 
anlage yon TEICn~A~ (1957, 1959). Beide Methoden liel]en sich ffir die Dressur 
der KrallenfrSsche nicht verwenden. Bei der Einstromdressur ist es schwierig, 
die Konzentration an I)uftstoff zu berechnen, die wirklich die l%eaktion aus15st. 
So erschien es giinstig, eine Methode zu w~ih]en, bei der auf dem Weg zur l~ase keine 
Verdiinnung der DuftlSsung mehr eintritt. Dies ermSglicht eine Umse~zdressur, 
wie sie K~I~NEn (1935) zur Untersuchung der Geschmacksempfindlichkeit bei 
Elritzen angewandt ha~. 

Die I)ressur besteht darin, die Versuchstiere zun~ichst daran zu gewShnen, dad 
sie yon einem Becken in ein anderes versetzt werden. Von Zeit zu Zeit wird das 
Tier dabei in eine I)uftlSsung gesetzt nnd geffittert, so dal~ im Laufe der An- 
dressuren Suchreaktionen in Erwartung der Ffitterung sofort nach dem Einsetzen 
in die I)u~tlSsung anftreten. Anf die erheblichen Schwierigkeiten dieser Dressur 
bei Elritzen weist schon KRI~E~ (1935) bin. 

I)a die Andressuren Schwierigkeiten machten, wurde auch eine Umsetz- 
dressur mi~ elektrischem Strafreiz (Methode modifizier~ nach SCEIE~E~Z 1924) 
unternommen, die jedoch vS]lig erfoiglos blieb. Nach 400 Andressuren bei zwei 
Versuchstieren war noch keine Spur einer Verknfipfung des Duftreizes mit tier 
Fluchtreaktion, die bei elektrischem Strafreiz deutlich el~olgte, zu beobachten. 
Eine GewShnung der KrMlenfrSsche an bestimmte Schlupfwinkel war ebenfalls 
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n icht  maglieh, so daft eine Dressuranordnung ahnlich der yon TEIOH~IA~S (1957, 
1959) nicht  benn tz t  werden konnte.  

Vor Beginn der Andressuren wurden die Versuchstiere geblendet (Exstirp~tion 
des gesamten Bulbus in Urethannarkose) ,  um eine Starung dutch  optisehe Reize 
auszuschalten. E twa 2 Woehen nach dem Eingriff begann ieh die Tiere an  das Um- 
setzen zu gewahnen. Die Versuchsbeeken waren runde Glasscha]en, die mi t  2 Liter  
Grundwasser gefiillt wurden (Hahe des Wasserspiegels 5 cm). Zum Umsetzen 
benutze ieh ein Netz aus Perlongewebe. Bei spateren Versuchen wurden die Rund- 
sehalen stets vor dem Umsetzen friseh mit  Grundwasser gefiillt, um immer gleieh- 
artige Bedingungen zu bieten. Die Wasser temperatur  schwankte zwischen 12 
und  15 o C. 

Zur  ~ers te l lung  der verwendeten Duftstofflasungen wurden zun~chst  Stamm- 
15sungen mi t  einer Verdiinnung yon einem Teil Duftstoff auf 103, 104 nnd  105 Teile 
destilliertes Wasser angesetzt.  Fiir die Dressuren wurden - -  wie beim Umsetzen - -  
mi t  einem Mel]kolben 2 Liter  Grundwasser abgemessen, denen nach vorheriger 
E n t n a h m e  der entsprechenden Wassermenge die Stammlasung zugesetzt wurde. 
Die Duft lasungen wurden mit  MeSpipetten fibertragen, auf deren peinliche Sauber- 
keit  streng geaehtet  wurde, urn starende Adsorption zu vermeiden. Die Versuehs- 
15sungen wurden zu jedem Dressurversueh neu angesetzt, die Stammlasungen wur- 
den im Schwellenbereich alle 2 - -3  Tage erneuert.  

Die Zahl  der an  einem Tage maglichen Umsetzungen ist begrenzt. Die takt i l  
sear  empfindliehen Krallenfrasche reagieren zun~chst  heftig mit  Flucht  und  
, ,Wassertreten" und  zeigen erst n~ch l~ingerer Zeit unmi t te lbar  nach dem Um- 
setzen ein ungestartes Verhalten. Wghrend  dieser Zei tspanne - -  im allgemeinen 
2 Monate - -  hunger ten  die Tiere. Gefii t tert  wurde erst wieder bei den Andressuren. 
Bei den Andressuren erwies sich die Verwendung zu hoher  Duftkonzentra t ionen Ms 
nngeeignet, da sie yon den Fraschen als unangenehm empfunden werden und  
Schreckre~ktionen auslasen. Geeignet war eine Verdfimlung yon etwa 1 : 105 Teilen 
Duft/Teile Wasser. I~aeh Einsetzen in die Duft]asung wurde das Tier 20 sec in 
Ruhe belassen, dann  durch Berfihrung yon Armen oder Beinen zu den eharakte- 
ristischen Suchreaktionen veranlal]t  und  mit  einigen Stfiek Stricken Tubi]ex, die 
in einer s tarker  konzentr ier ten Duftlasung aufbewahrt  wurden, geffittert. 

Die Suchreaktion, die takt i l  sear leicht ~uslasbar ist, bes teht  aus einem ruck- 
ar t igen Abbiegen des Vorderkarpers naeh un ten  und  lebhaften Armbewegungen zum 
Munde hill, die dazu dienen, das Beuteobjekt  zu greifen (vgl. KRA~E~ 1933). Die 
Reakt ionen werden meist  fiber einige Zeit fortgesetzt. 

Iqach einer Ffi t terung in der Duft lasung wurde das Versuehstier in ein 10 Liter- 
Becken mit  dauerndem Wasserdurchlauf fiir 40--60 min zum Spiilen gebrucht.  
Es war natig, in der Woche mindestens zwei versuchsfre ie  Tage einzusehMten 
(vgl. Kt~INNER 1935 und  T ~ I c ~ A ~  1959) ; au~erdem war es selten maglicb, mehr  
als 5 - -6  Dressuren und  15--25 Umsetzungen am Tage vorzunehmen,  ohne ein 
Absinken der Leistungen befttrchten zu mtissen. Die Zahl  der Umsetzungen in 
wechselndem Abs tand  yon 5- -20  rain zwischen den Dufteinsetzungen wurde eben- 
falls variiert .  Oft wur einc groBe Zahl yon Umsetzungen in reinem Wasser n6tig, 
wenn die Anz~hl der fehlerhaften Suehreaktionen im reinen Wasser zu hoeh ~-drde. 

Die Versuehe beg~nnen stets erst nach 1~ Uhr,  naehdem sieh herausgestellt  
ha t te ,  dab in den Vormit tagss tunden die Arbeitswilligkeit der Frasche nur  sehr 
gering is t  und  keine brauchb~ren Ergebnisse zu erha]ten sind. Weitere Starungen 
ergaben sieh h~ufig dureh Ersehi i t terungen in der Umgebung (Tfirenschlagen usw.), 
die Such- oder Sehreckreaktionen auslasten. K ~ A ~  (1933) beschreibt  ausfiihr- 
]ich die hohe Empfindlichkeit  der KrallevArasche fiir meehanisehe ge izung und  die 
L~unenhMtigkeit  ihrer  Reaktionen,  Voraussetzungen, die das Gelingen yon 
Dressuren sear ersehweren. 
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2. Lernfiihiglceit und Dressurgediichtnis 
Besonders ungiinstig war die Tatsache, dal~ nur  ein kleiner Tell der Tiere in der  

Lage war, die Dressuraufgabe zu erlernen. ~ b e r  die Lernf~higkeit kann  erst nach  
3---4 Monaten mit  Andressuren entschieden werden. Von neun Versuchstieren 
erlernten nur  drei, Nr. 2, 3 und  7, die geforder~e Anfgabe. Die iibrigen zeigten auch 
nach l~ngerer Andressur in der Duftl5sung n icht  mehr  Suchreaktionen, als spont~n 
im Wasser effolgen, oder aber sie an twor te ten  auf jede Versetzung mi t  Schreck- 
reaktionen, deren I-Ieftigkeit meist  mi t  Dauer  der Versuche zunahm, so da~ eine 
Weiterfi ihrung der Versuche sinnlos war. Das Versuchstier Nr. 7 zeigte sich im 
Laufe weiterer Dressuren den Ansprfichen nieht  gewachsen: Die Zahl  der Fehler 
bei den Umsetzungen n a h m  mi t  zunehmender  Verdiinnung der DuftlSsung so 
s tark  zu, dal~ die Versuche bei dem Zehnfachen des fiir Nr. 2 und  3 bes t immten 
Schwellenwertes fiir den gleichen Stoff (fl-Phenyl~thylalkohol) abgebrochen werden 
mul~ten. Die vorliegenden Ergebnisse s tammen yon den Versuchstieren Nr. 2 und  3. 

Die Lernf~higkeit war auch bei diesen sparer gut  arbei tenden FrSschen recht  
schlecht. W~hrend Froseh ~ r .  7 immerhin  schon nach  586 Umsetzungen und  
122 Dufteinsetzungen (15.1. his 13 .5 .60)  die Dressuraufgabe lernte, brauchte  
Nr. 2, bei dem die Zahl  der Versuche wegen seiner Schreckhaftigkeit  anfangs be- 
sonders niedrig gehalten werden muBte, 891 Umsetzungen nnd  147 Dressuren 
(8 .8 .58  bis 30 .6 .59)  bis zum Eint re ten  sicherer Reakt ionen bei der Konzent ra t ion  
der Andressur. Bis zum Erreichen des Schwellenbereiches waren weitere 1159 Um- 
setzungen und  265 Dressuren (1 .7 .59  bis 25 .5 .60)  n6tig. Diese hohe Zahl  an  
Versuchen ist jedoch wohl in erster Linie bedingt  durch das Absinken der Schwellen- 
werte in den Winte rmona ten  (s. S. 285). Die Best immung der ersten Schwelle 
effolgte yore 27.5. bis 18 .7 .60  mi t  336 Umsetzungen und  96 Dressurversuchen. 
Die Zahle der Versuche bis zur Er lernung der Dressuraufgabe bei dem Versuchstier 
Nr. 3, das zur gleichen Zeit andressiert  wurde, war noch etwas hSher, jedoch erwies 
sich dieses Tier sparer als das zuverl~ssigere. 

Bemerkenswert  ist demgegeniiber das ausgezeichnete Dressurgedachtnis der  
KrallenfrSsche. GERTZ (1938) land  bei den yon ihm untersuehten  ~'riturus-Arten, 
dab bereits  naeh 5 Tagen die Dressuraufgabe vergessen ist, weshalb die Tiere beim 
~bergang  vom Wasser zum Land wegen der efforderliehen Umstellung des Riech- 
epithels eine Dressur auf  Geruehsstoffe nieht  behalten.  TEIOm~A~ (1959) stellte 
dagegen bei seinen Aalen fest, dal] auch eine Pause yon 1--2 Monaten der Dressur 
kaum sehadet. 

Die beiden arbeitsf~higen KrallenfrSsche ver t rugen eine Unterbreehung der 
Versuehe bis zu 6 Woehen ohne jede Beeintraehtigung des Dressurerfolges. Tier 
Nr. 3 arbei tete  nach  einer Ruhezei t  (auch ohne Fii t terungen) vom 31.3. bis 2 . 5 . 6 0  
(33 Tage) ohne Unterschied weiter;  Nr. 2 zeigte nach einer Unterbrechung der Ver- 
suehe yon 42 Tagen nach  ffinf Dressuren und  22 Umsetzungen wieder ausgezeich- 
nete Reaktionen.  Vom 12. 10.60 bis 1 .2 .61  mul]ten die Versuehe unterbrochen 
werden. I n  dieser Zeit wurde alle 2 - -3  Woehen unter  Beigabe des Dressurduftes 
ohne Umsetzungen gefiittert. Die Tiere arbei te ten  naeh  diesen 16 Wochen ohne 
StSrung ~ei ter .  

Die Umdressuren auf einen neuen Duftstoff machten  keine Schwierigkeiten. 
Der neue Stoff wurde mi t  der Ausgangskonzentrat ion von ] : l0  s Teile Duftstoff je 
Teile Wasser eingeffihrt und  15ste meist  sehon nach  wenigen Andressuren die 
Reakt ion aus. Bemerkenswert  ist  das Verhal ten yon Frosch Nr. 3, der auf Ter- 
pineol, das ihm offensichtlich unangenehm war, schreckhaft  reagierte. Bei s tarkerer  
Verdiinnung blieben die Reakt ionen aus. Als nach 3 Monaten noeh keine i~mde- 
rung des Verhal tens eintrat ,  wurde auf Citral umdressiert.  Diese Dressuren ha t t en  
sofort positive Ergebnisse. 
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3. Die  untersuchten Du/ts to/ /e  

Ftir die Andressuren und die erste Schwdlenbestimmung wurde in allen Fallen 
/~-Pheny]athylalkohol verwandt. Durch die Benutzung des gleichen Duftstoffes 
fiir alle Versuchstiere wurde es mSglich, individuelle Unterschiede in der Lage des 
Schwellenwertes zu erfassen, fl-Phenylgthylalkohol schien fiir die Anfangsdressur 
besonders geeignet wegen der VergleichsmSglichkeiten mit den Ergebnissen yon 
NEURATH (1949) und TEIC~IA~N (1959). 

Insgesamt wurden fiinf wasserlSsliche Duftstoffe getestet: 
1. fl-Phenylgthylalkohoh 

Molekulargewicht: 122,17 
Dichte: 1,023~ TM 

2. y-Phenylpropy]alkohol: 
Molekulargewicht: 136,20 
Dichte: 1,007 

3. Terpineoh 
Molekulargewicht: 154,27 
Dichte: 0,92620 

4. Citral A, Citr~l B (Gemisch: 
Molekulargewicht : 152,24 
Dichte: 0,89915 

5. fi-Ionon : 
l~loleku]argewicht : 192,30 
Dichte: 0,94620 

~ CH2--CH20H 

~ CH2--CH~--CH20H 

/CH2--CH2. .CHa 
bcoH--cH< 

C H - - C t I 2 /  \ C H a  

CHa 

CHa 
CHa~ I / H C O  

/C = CH--CH2--CH2--C=C( 
CHa / \ H  

CHa~/CHa 

/ C H 2 - - C \  
H2C(. ?C- -CH=CH--CO--CH 3 

\CH2--C.  
\ C H a  

4. Die  A u s w e r t u n g  der Versuchsergebnisse 

Als Ergebnis wurde das Verhalten der Versuchstiere innerhalb yon 60 sec nach 
erfolgter Umsetzung ausgewertet. Bei Suchreaktionen, die innerhalb dieser Zeit 
auftreten, kann angenommen werden, dab sie durch den Duftstoff ausgelSst wurden. 
Innerhalb dieser Kontrollzeit wurde das Verhalten gen~u protokolliert, um auch 
zeitliches Einsetzen und St~rke der l~eaktionen vergleichen zu kSnnen. Die Re- 
aktionen wurden positiv oder negativ bewert0et; unk]are Reaktionen, wie z. ]3. 
ein undeutlicher Ansatz zu Suchbewegungen oder Schreckreaktionen bei StSrungen 
yon aul~en oder bei ,,Dressurneurose" wurden ausgeschieden. Mit zunehmender 
Verdtinnung der TestlSsungen sank der Anteil der positiven Reaktionen, um schliel~- 
lich im Bereich des Suchenanteils bei den Umsetzungen von Wasser zu Wasser zu 
liegen. 

In dem Grenzbereich muBte gepriift werden, ob die beiden gefundenen Hgufig- 
keiten yon Suchre~ktionen verschiedenen Wahrschein]ichkeiten entsprechen. 
Diese Priifung erfolgte nach dem z2-Test in der yon VAX ])~1~ WAERDEI~- (1957) 
angegebenen Form nach der Formeh 

Z~ = (/qn 2 -- k~nl) 2 ( N - -  1) 
K L n ~ n  2 



278 H]~LMUT ALTNER : 

Es bedeuten: N-~nl-~n ~ die Gesamthei~ aller Versuche, K:/cl~-/c 2 die 
Gesamthei~ aller Versuche mit positivem, L---- 11 -~ 12 die Gesamtheit aUer Versuche 
mit negativem Ergebnis. 

Die W~hrscheinlichkeit fiir die Richtigkeit der Hyp0these ist: 

P :  1--2f l= 2r  

bei Annahme einer zugrunde ]iegenden Normalverteflung. 

II. Die Ergebnisse der Schwellenbestimmungen 
1. Besprechung der einzelnen Werte 

a) ~-Phenyl~ithylalkohol. Die I)ressuren wurden mit/~-Phenyl~thyl-  
alkohol als erstem Duftstoff begonnen. ]:)as Versuchstier Nr. 2 zeigte 

2'00 
% 

u k - -  

l09 /( 
Abb.  1. Die Schwel lenbes t immung fiir 
f l-Phenyl~thylalkohol.  A b n a h m e  des 
Anteils  der Suchreakt ionen  m i t  zuneh-  
m e n d e r  Verd i innnng der  DnftlSsnng. 
P u n k t e  : Versuchst ier  Nr.  3 ; Kreise : 
Versuchst ier  Nr.  2 ; gestr ichel te  Linien:  
Antei l  der  Suchreakt ionen  bei den  
]~ontrollen. Ordinate :  Antei l  der  Such- 
r eak t ionen  in P rozen ten ;  Abszisse: 
Konzen t r a t i on ,  Loga r i t hmus  der  Zahl  

der  lVlolekiileicm S (K) 

nach 147 Andressuren und 891 Um- 
setzungen die ersten positiven Re- 
~ktionen. Ab Mitre November  1959 
waren deutliche Reaktionen bei Ver- 
dfinnungen bis 5.1015 Molekfile/cm a 
Wasser ( ~  1 : 106 Teile Duftstoff/Teile 
Wasser) zu verzeiehnen. Die Versuehe 
in der Zeit yon Januar  bis Anf~ng Mai 
1960 zeigten eine Zunahme des An- 
tells der positiven Reak~ionen. Dieser 
Anstieg wurde zuerst als Lernvorg~ng 
angesehen; im Laufe der weiteren Ver- 
suche wurde jedoch deutlieh, dal3 es 
sich hierbei um eine jahreszei~tliehe 
Schwankung der Rieehsch~rfe handelt  
(s. S. 285). In  der Zeit vom 27.5. bis 
18. 7.60 wurden die Da~en ffir den 
Sehwellenwert gewonnen. Die Sehwelle 

yon Versuchstier Nr. 3 wurde in zwei Abschnitten bestimm~, vom 
16. 2. bis 30. 3. und vom 3 . - - 1 9 . 5 .  60. 

Geprfift wurden die folgenden Konzentrat ionen (in MolekfilenlcmS~, 
in Klammern  Teile Duftstoff/Teile Wasser) : 

Tier Nr. 2 : 5 . 1 0 1 5  (1:106); 1015 (1:5.106);  5 " 1 0  la (1:107); 1014 
(1:5 �9 107); 5 �9 1013 (1:10s). 

Tier Nr. 3: 5" 1015 (1:106); 1015 (1:5.106);  2,5" 1014 (1:2.107);  
5" 1013 (1:108); 1013 (1:5" 10s). 

Tabelle 1 gibt einen Uberblick fiber die Versuchsergebnisse mit  
Krallenfroseh Nr. 2; Abb. 1 zeig~ die Ergebrdsse fiir beide Tiere in 
graphisCher Darstellung. Die individuellen Unterschiede zwisehen den 
beiden Tieren sind gering. Sie nehmen eine Konzentrat ion yon 5 �9 1013 
Molekfileniem a Wasser noch w~hr; bei Versuehs~ier Nr. 2 liegt die It~ufig- 
keit  der Suehreaktionen (25%, n ~- 20) sehon in der Ns der H~ufigkei~ 
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Tabelle 1. t)bersicht i~ber die Ergebnisse der Versuche mit fl-Phenylgthylallcohol 

Versuchstier Nr. 2. Bei den Dressuren: + S u c h r e a k t i o n e n ; -  keine Such- 
reak~ionen, Ruhe ;  2 unklare Reakt ionen;  Konzentr~t ionen:  5 .  101~, 101~ und  
5 . 1 0  TM Molekiile/cm 3. 

I) ressm~en Wasserumsetzungen 
Tag 

n R u h e  

27.5. 
28.5.  
30. 5. 

1.6. 
2.6.  

13.6. 
14.6. 
15.6. 
16.6. 
20. 6. 
21.6. 
22.6. 
24. 6. 
27.6. 
28.6. 
29.6.  
30. 6. 

1.7. 
4.7.  
5.7.  
7.7.  
8.7.  

11.7. 
12.7. 
13.7. 
14. 7. 
18.7. 

27.5. 
bis 18.7.60 

5 �9 1 0  TM 1 0  ~a 

+ 

§  

+ 2 2 +  
+ + +  
+ +  
+ 
+ + +  

+ +  
+ + 2  

- +  ~ - -  

+ + - -  

+ 

+ 

+ +  

+ + +  

? - +  
+ 

+ + -- _ + 
+--  
+ + 

+ 

+ --+ 
+ +  
+ 
+ 

5 " 10 ~3 [ 

+ 

- +  

2 

3 
2 
3 
5 
2 
4 

5 
4 
4 
3 
3 
6 
4 
2 
1 
9 
5 
4 
2 
4 

Suchen 1 

3 

1 
6 
4 

2 

1 
I 2 

14 
7 

21 
16 

9 
5 

12 
8 

10 
10 

8 
13 
3 

18 
6 

13 
5 
6 

19 
9 
9 
3 

24 
14 

8 
6 
9 

31 
9 3 , 5 % +  

30 
60% + 25 ~ 

17 
8 

27 
20 
11 

5 
13 

8 
10 
12 

8 
16 

3 
20 

6 
16 

5 
7 

24 
10 

9 
3 

28 
14 

8 
7 

11 

41 285 I 326 
12,6% Suchen 

d e r  S u c h r e a k t i o n e n  in  W ~ s s e r  ( 1 2 , 6 % ,  n = 326).  D ie  s t a t i s t i s e h e  Prf i -  

f u n g  e r g i b t  P- - - -0 ,9312.  E i n e  K o n z e n t r a t i o n  y o n  1013 M o l e k f i l e n / c m  a 

W a s s e r  w i r d  o f f e n s i c h t l i c h  n i e h t  m e h r  w a h r g e n o m m e n ,  wie  die  Ve r -  

s u e h e  m i t  T i e r  N r .  3 e r g a b e n .  D i e  g e r i n g e  H ~ u f i g k e i t  des  S u e h e n s  

( 1 0 , 0 % ,  n = 10) b e i  d i e s e r  K o n z e n t r a t i o n  g e g e n f i b e r  d e n  F e h l e r n  i m  

W a s s e r  ( 26 ,4 %,  n = 163) w i r d  d u r c h  d ie  V e r s u c h s e i n t e i l u n g  b e d i n g t :  

n u t  d a n n  w u r d e n  D r e s s u r v e r s u e h e  u n t e r n o m m e n ,  w e n n  die  K o n t r o l l e n  

e i n w a n d f r e i  k e i n e  T e n d e n z  z u  s p o n t a n e m  S u e h v e r h a l t e n  z e i g t e n .  

Die  W e r t e  f i i r  d ie  b e i d e n  V e r s u c h s t i e r e  l i egen  u m  e i n e n  F a k t o r  y o n  

2 - - 2 , 5  a u s e i n a n d e r .  T~IC~MA~N (1959) f a n d  be i  E l r i t z e n  i~hnliehe in-  

d i v i d u e l l e  S c h w a n k u n g s b e r e i e h e ,  d ie  S c h w e l l e n w e r t e  ] a g e n  i n  d e m  

B e r e i e h  7 ,5  �9 l 0  ~a b is  2,2 �9 1024 Mol ek f i l e / em  ~. 
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Es ist nieht zweckmal~ig, den Schwellenwert zahlenmal3ig zu eng zu 
fassen, da die Beanspruchung der Tiere im Sehwellenbereich zu Dressur- 
neurosen ffihren kann, die die Aussage beeintraehtigen. 

Die Rieehsohwelle des Krallenfrosches ffir/~-Phenylathylalkoho] liegt 
bei 3" l013 Molekfilen/em 3 Wasser; das entsprieht einer Verdiinnung 
yon 1 : 1,7 �9 10 s Teilen I)uftstoff/Teile Wasser. 

b) y-Phenylpropylalkohol. Dem Versuehstier Nr. 2 wurde nach 
Beendigung der I)ressur auf fl-Phenylathylalkohol eine lJt~gige I)ressur- 
pause gelassen. Naeh dieser Unterbreehung wurden die Versuehe mit  
y-Phenylpropylalkohol aufgenommen. Ffir diesen Stoff, der durch einen 
hyazinthenahnlichen I)uf t  gekennzeiehnet ist und der als Zimtsaureester 
in Harz- und Balsamarten in der I~atur vorkommt,  gibt es bisher nur 
eine Sehwellenbestimmung bei der Biene (ScHwA~z 1955). Er  wurde 
ffir die Untersuehungen herangezogen, um an einem weiteren Beispiel 
die Werte ffir Glieder einer homologen Reihe vergleichen zu kSnnen. 

BUDDENm~OCK (1952) gibt noch an, dab innerhalb einer homologen 
Reihe ein Absinken des Schwellenwertes mit  zunehmendem Molekular- 
gewieht des Duftstoffes zu beobaohten sei. Inzwischen ist durch die 
Untersuehungen yon NEUHAUS (1953) und GlzucI~ (1957) festgestellt 
werden, dal~ in einer lZeihe yon Fallen dieser Zusammenhang nieht 
besteht. Die Ergebnisse s tammen yon Versuchen mit  Fettsauren und 
aliphatischen Alkoholen. Bei Hund (NEuHAUS 1953) und Rat te  (G~uc~I 
1957) wurde ein Maximum der l~ieehseharfe bei mittleren Kettenl~tngen 
gefunden; der Sehwellenwert ffir Butters~ture ist der niedrigste. 

Es ist interessant, den Vergleieh auf aromatisehe Alkohole auszu- 
dehnen. Leider konnten nur zwei Glieder der Reihe untersucht werden. 

Der Schwellenwert wurde in der Zeit vom 16.4. bis 15.5.61 ermit- 
telL. Tabelle 2 gibt einen Uberbliek fiber die Ergebnisse bei den vier 
gewahlten Konzentrationen. 

1,1. 1014Molekfile/em 3 Wasser werden offensichtlieh nicht mehr 
wahrgenommen, bei viermal starkerer Konzentrat ion ist das Ergebnis 
noeh eindeutig positiv (X9"=14,3; P=0 ,9998) .  Die Schwelle mul3 
zwisehen diesen beiden Konzentrat ionen bei etwa 3 �9 10 ~4 Molekfilen/em 3 
Wasser festgelegt werden (Verdfinnung 1:1,5" l0 T Teile I)uftstoff/Teile 
Wasser). 

Eine erste Best immung erfolgte bereits in der ZeJt vom 1 . - -9 .8 .60 .  
Zu diesem Zeitpunkt  waren die Reaktionen ein wenig sehlechter; 
2,2 �9 1014 Molekfile/cm 3 wurden nieht mehr wahrgenommen (s. S. 286). 

Ein Vergleieh der Werte ffir die beiden Homologen zeigt, dal~ die 
Sehwelle ifir/~-Phenylathylalkohol etwa um eine Zehnerpotenz fiber dem 
Wert  ffir y-Phenylpropylalkohol liegt. Aueh in diesem Fall sinkt die 
Sehwelle mit  Zunahme des Molekulargewiehtes nioht ab. Zugleich ist 
unter den ffir Xenopus best immten Sehwellenwerten dieser der hSehste. 
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Tabelle 2. ~]bersicht i~ber die Ergebnisse der Versuche mit y-Phenylpropylalkohol 
VersuchstierNr. 2. Bei den Dressuren: -]- Suchreaktionen; - -  keine Such- 

reak~ionen; Konzentrationen 4,5.1015, 1,1,. 101~, 4,5. l014 1,1 - 1014 Molekiile/cm a. 

D r e s s u r e n  "vVa s s e r l l m s e t  z ] lngen  
T a g  

4,5 �9 101G n S u c h c n  

16.4. 
17.4. 
18.4. 
20. 4. 
22.4. 
24.4. 
25. 4. 
26.4. 
28.4. 
29.4. 

1.5. 
3.5. 
4.5. 
5.5. 
9.5. 

13.5. 
14. 5. 
16.4. 

bis 14.5. 

§  

§ 2 4 7 2 4 7  
§ 

12 
91,7%q- 

1,1 �9 1 0  ~ 4 , 5  �9 101~ 

+ +  
+ + + §  

§ - - + +  

§ - - - - 4 -  

§ --+--+ 

+ 
- - + +  - - § 2 4 7  

+ 

+ 
' , §  - - §  

§ 

8o ~ 2o ~ 60 Yo+ 

1 , 1  . 1 0 1 4  

1 

5 
+ 4 

- 8 

+ 4 
- 1 

2 
- 4 

- 5 

- 3 

11 
18,2 % ~- 

R u h e  n 

1 12 13 
2 7 9 
2 8 10 
5 7 12 
3 9 12 
5 10 15 
2 14 16 
2 4 6 
3 15 18 
5 10 15 
2 18 20 
1 11 12 
2 3 5 
2 9 11 
2 8 10 
3 7 10 
1 5 6 

43 157 200 
21,5% Suchen 

e) Terpineol. Naeh AbsehluB der Dressuren auf f i-Ionon (s. S. 282) 
wurde Frosch Nr. 3 auf Terpineol  umdressiert .  I m  Gegensatz zu den 
frfiheren Er fahrungen  erwies sich die Umdressur  als sehwierig. Die 
Zahl  der posi t iven Reak t ionen  auch bei niedrigen Konzen t r a t i onen  blieb 
gering und  wurde immer  wieder yon  Schreekreakt ionen unterbroehen.  
Auch nach 1/ingerer Un te rb rechung  der Versuehe vergnder te  sich dieses 
Verhal ten nicht .  J a n u a r  bis M/s 1961 erreiehten die Unsicherhei t  u n d  
Wechselhaftigkei~ der Reak t ionen  einen t I6hepunkt .  Zeitweise war es 
sogar schwer, das Tier in  der Duft l5sung zum Fressen zu bewegen. Da 
offensichtlieh der Duftstoff  diese Abwehrreakt ionen  ausl6ste, wurde die 
Konzen t r a t i on  zeitweise yon 1 : 4 . 1 0 5  auf 1 :5"  106 Teile Duftstoff/Teile 

Wasser verringert .  Trotzdem war es n ieht  m6glich, Reak t ionen  zu 
erha]ten, aus denen  ein klares Ergebnis  zu gewinnen gewesen w/s 

Ab. 16 .4 .61  wurde Terpineol  durch Ci~ral ersetzt. Schon am 3. Ver- 
suehstag traten regelmi~Big positive ]~eaktionen auf. 

d) Citral. Bei den bisher behandelten Stoffen handelt es sich um 
Alkohole. Mit Citral wurde ein Aldehyd fiir die Untersuehungen heran- 
gezogen. Der Stoff lag in einem Gemiseh yon Citral A und B vor. 

Die Umdressur fiihrte naeh fiinf Dressurversuehen zu positiven Er- 
gebnissen. Giinstig ffir die Zeit der Sehwellenbestimmung war die 
geringe Zahl der Fehler bei den Kontrollversuehen in Wasser. Ihr Anteil 

Z. vergl. Physiol. ]Bd. 45 19 
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betrug bei insgesamt 272 Versuchen nur 4%. W~hrend der gesamten 
Dressurzeit war ein solch gfinstiges Verh/~ltnis aueh nieht anngherungs- 
weise erreieht worden. Die Konzentration der. DuftlSsungen konnte 
sehr bald herabgesetzt werden. Tabelle 3 gibt einen 1Jberbhck fiber die 

Tabelle 3. ~)berblick iiber die Ergebnisse der Versuche 
mit Citral 

Versuchstier Nr. 3 (18.4. bis 31.5.61). Konzen- 
tration: Molekfile/cm 3 ; Verdiinnung: Teile Duftstotf/ 
Teile Wasser; n Zahl der Versuche; + Zahl der 
Suchreaktionen; % + Prozentanteil der Suchreak- 
tionen WU Wasserumsetzungen. 

JKonzentration 
3,6 �9 1014 [ 7,1 - 10~ [ 3,6.  10~3 ] 0,9.  10~3 

W U  
Ver diinnung 

1:107 1 :5 .107 1:10 s 1 1 : 4 . 1 0 s  

/ 
Z 2n 29 28 20 I l i  272 + 22 16 11 

% + 75,9 57,1 35 4,0 
30,5 

Ergebnisse bei den ver- 
sehiedenen Konzentra- 
tionen. 

0,9 Molekfile/cm a wer- 
den nicht mehr wahr- 
genommen; in zehn Ver- 
suchen an ffinf Versuchs- 
tagen wurden keine 
positiven Reaktionen 
mehr beobachtet. In  
einer vierfaeh st/irker 
konzentrierten L5sung 
wurde in 35% der Ver- 
suehe der Duftstoff 
wahrgenommen. Bei 
einem Z 2 yon 30,5 ist 

das Ergebnis als eindeutig positiv anzusehen. Die Sehwelle liegt zwischen 
diesen beiden Werten und kann be i3  �9 10 is Molekiilen/cm 8 angenommen 
werden. Auch dieser Wert liegt in der Gr6genordnung der Werte ffir die 
bisher behandelten Stoffe. 

e) D-Ionon. Die Umdressur auf fi-Ionon wurde naeh 14t~giger 
Dressurpause im Anschlug an die Dressur auf/~-Phenylgthylalkohol mit 
Frosch Nr. 3 vorgenommen. Das Tier reagierte sofort auf den neuen 
Duftstoff. In der Zeit vom 15.6. his 3 .8 .60  wurde mit 100 Dressur- 
versuehen und 356 Kontrollen fiber fiinf Konzentrationsstufen die 
Schwelle bestimmt. In Tabelle 4 sind die Ergebnisse zusammengestellt. 

Eine Konzentration yon 5 ,9 .10  is Molekfilen/cm a wurde einwand- 
frei yon reinem Wasser untersehieden (Z 2 = 48,9). Bereits eine Verdfinnung 
um das Vierfaehe hatte ein starkes Absinken der Leistungen zur Folge; 
in 68 % der Pr/ifungen erkennt das Tier den Duftstoff in der L6sung nicht 
mehr. Bei g 2 =  3,47 (P = 0,9372) kann abet noeh angenommen 
werden, dab es sich bei den 32 % positiven Reaktionen um eine Wahr- 
nehmung des Ionons handelt. Bei noch st/irkerer Verdfinnung - -  wieder 
um das Vierfache - -  war schon nach zehn Versuchen klar, dal~ das Tier 
zwisehen dem Wasser und der DuftlSsung keinen Untersehied maeht. 

Der Schwellenwert dfirfte nur wenig unterhalb der gepriiften Kon- 
zentration yon 1,5" 10 la Molekfilen/em 3 hegen. Damit bleibt er in der 
GrSgenordnung der fibrigen Werte, stellt zugleich aber die beste Leistung 
unter den gewonnenen Werten dar. 
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2. Vergleich tier Werte mit  denen von anderen Wirbeltieren 

Die  R i e c h s e h w e l l e n b e s t i m m u n g e n  a m  Kra l l en f ro sch  h a b e n  W e r t e  
ergeben,  d ie  Xenopus  als wen ig  emp f i n d l i ch  k e n n z e i c h n e n .  W e n n  m a n  
m i t  AVT~C~ (1948) eine E i n t e i l u n g  in  h 6 e h s t e m p f i n d l i c h e  ( B o m b y x ) ,  

Tabelle 4. Uberblick iiber die Ergebnisse der Versuche mit fi-Ionon 
Versuchstier Nr. 3 (13.6. bis 3.8.60).  Konzentration: Molekiile/cm3; Verdfin- 

nung: Teile Duftstoff/Teile Wasser; n Zahl der Versuche; ~- Zahl der Such- 
reaktionen; %-~ Prozentanteil der Suchreaktionen; WU Wasserumsetzungen. 

Konzentration 

3.101~ I 3'1~ I 5'9"1013[ 1'5"1013 I 3'7'10'~ 
~u 

Verdiimxung 

~ 1:5 .107 1:2 .10 s 1:8-108 

n 31 5 10 
[ 8 ] 21 [ 22 8 1 61 

+ 100 I 80,8 I 71,0 32,0 10,0 17,1 
, I /48 ,93  3,74 

hoehempf ind l i che  (Aal, I t u n d )  u n d  i m  Verh~ l tn i s  d a z u  r e l a t i v  u n e m p f i n d -  
l iche F o r m e n  (Elr i tze ,  Mensch)  v o r n i m m t ,  i s t  Xenopus  zu  den  l e t z t e r en  
zu z~hlen.  Dies  t ibc r rasch t  zun/ iehs t ,  da  die  groBe B e d e u t u n g  der  geruch-  
l i chen  O r i e n t i e r u n g  be i  der  N a h r u n g s s u c h e  a n d  die  e rhebl iche  Diffe- 
r e n z i e r u n g  der  N a s e n r ~ u m e  gegeni iber  a n d e r c n  A n u r e n  eine besonder s  
ausgepr~g te  G e r u e h s e m p f i n d l i c h k e i t  e r w a r t e n  lieBen. F i i r  d e n  Aa l  
k o n n t e  TmC~MA~X (1959) zeigen,  d a b  d e m  h o h e n  Di f f e r enz i e rungsg rad  
der  Nase  a u c h  eine e r s t aun l i che  Riechsch~rfe  en t sp r i ch t .  Da  fiir die  
i ib r igen  A n u r e n  ke ine  Verg le iehswer te  vor l iegen,  1/~Bt sieh n i e h t  en t -  
scheiden,  ob sic i n  d e n  L e i s t u n g e n  h i n t e r  Xenopus  zur i i cks tehen .  

Tabelle 5. Extreme Schwellenwerte in Mole~iilen/cm ~ Medium 
Autoren: (a) Tmctr~AN~ 1959; (b) N~vmtvs  1953 ; (c) GRvc~ 1957 ; (d) v. SK~A?~- 

LIK 1948; (e) SCHWArtz 1955; (~) CgOMBIn u. Mitarb. 1947 (nach :BuDDEIgBROCK 
1952). 

Minhnum t 3{aximum 

I-Iochempfindliche 
Aal (a) . . . 1,77.103 (fi-Phenyl~thy]Mkoho]) [ 5,84.10z (~-Ionon) 
Hund (b) . . 1.103 (Diacetyl) ] 1 �9 105 (u-Ionon) 

Wenig empfindliche 
Forelle (a) 5,09. I0 n (fl-Phenyli~thylMkohol) 
Elritze ( a ) . .  7,53.1013 (fi-Phenyl~thylMkohol) 2,29.101~ (Eugenol) 
Xeno_.vus . . 1,5.10 la (fi-Ionon) 3 .10  ~ (y-Phenylpropyl- 

alkohol) 
l~atte (c) . . 2 ,5.10 ~~ (iso-VMerians~ure) 6,4.10 ~ (Propions/~ure) 
Mensch (d) 1,08- 10 v (Trinitrobutyltoluol) 2,1 �9 10 ~ (Isoamylacetat) 
Biene (e) . . 1,9- 10 ~ (Methylanthranilat) 4 ,3 .10 n (Propions~ure) 
Agriotes (f) 2,11 �9 10 ~0 (Stearamid) 1,3 �9 10 n (~'ormamid) 

Z. vergl. Physiol. Bd. 45 19a 
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Wenn man annimmt, daB die einzelne Rezeptorzelle durch ein Mole- 
kill erregt wird, also keine Untersehiede in der EIwegungsausl5sung des 
Einzelrezeptors bei Angeh6rigen des niedrigen und des hohen Sehwellen- 
bereiehes voraussetzt, bleiben insbesondere zwei Faktoren, die die 

Riechseh/irfe beeinflussen kSnnen: die Zahl der 
Rezeptoren und die zentrale Verarbeitung der Er- 
regung. E s  fs auf, dab die Arten mit geringer 
Rieehsehs eine deutlich abgegrenzte Gruppe 

/.A~ .... bi]den, wie Tabelle 5 zu entnehmen ist. 

il l , \  Die Schwellenwerte ffir diese Arten liegen in 
,~ einem Bereieh yon 10 9 bis 101~ Molekfilen/em a Me- 

dium, unabhs davon, ob es sieh um Wasser- 
oder Luftrieeher handelt. Eine l~bergangsstellung 
seheint lediglieh der Menseh einzunehmen. Es ist zu // 

/ fragen, ob diese Gruppierung nieht durch gemein- 
/ 

/ same Unterschiede, z . B .  der zentralnervSsen 
Sehaltung zu erkls ist. 

A B c ~ NV~UHAUS (1953) und G~ucIt (1957) zeigen, dab 
Abb. 2. Vergleieh der die relative tIShe der Schwellenwerte ffir die ein- 
Lage der Schwellen- zelnen Fettsi~uren zueinander bei versehiedenen 
w e r t e  f i i r  f l -Phenyl -  
athylalkohol (A), y- unfersuehten Tieren - -  auch Nichtwirbeltiere wie 
Phenylpropylalkohol Polytoma uvella und die Biene werden zum Vergleieh 
(B),  C i t r a l  (C) und /~ -  
I o n o n b e i A a l ( W E I C I t -  herangezogen - -  sehr s ist. Bei allen diesen 
MANN 1959),  M e n s c h  (v. STmAMU~ 19~S), Arten sinken die Schwellenwerte f/Jr Fettss 
B i e n e  (SCltWAI~z mit zunehmender Kettenlgnge yon Essigsaure bis 
1955) u n 4  K~rallen- 
f roseh .  O r d i n a t e :  Butters/~ure ab, danaeh steigen sie wieder an. 
K o n z e n t r a t i o n , L o g a -  Dieser Kurvenverlauf ist ffir alle Arten gleich; die 
r i t h m u s  de r  Z a h l  de r  

Molekiile/cm a (K). Lage der Kurve im Duftspektrum wird nach G~vcIt 
Aal ( . . . . .  ); durch die biologische Bedeutung der Duftstoffe be- 

5 I e n s e h  ( . . . . .  ) ; 
Biene (------);  dingt. Bei Fleischfressern liegt die Kurve ftir Fett- 

Krallenfroseh ( ) s~uren bei relativ niedrigeren Werten als bei Pflan- 

zenfressern. 
Ein entspreehend~r Vergleich von fl-Phenylgthylalkohol, ?-Phenyl- 

propylalkohol, Citral und tonon bei Xenopus, Aal, Mensch und Biene 
liefert keine entsprechenden Ergebnisse. Eine Zusammenstellung dieser 
Stoffe erseheint berechtigt, da sie sieh in ihrer biologischen Bedeutung 
nahestehen. Die Kurven zeigen in ihrem Verlauf keine Xhnlichkeit 
(Abb. 2). Insbesondere fs die untersehiedliehe relative Lage der 
Schwellenwer~e yon Citral und Ionon auf. 

TEICItMA~N (1959) versucht, den ZeitverlauI der Duftwahrnehmung 
genauer zu erfassen. Er land in der Schwellenregion beim Aal eine 
,,~Jberlegungszeit" yon etwa 10 see bis zum Eintreten der lgeaktion und 
bringt diese Zeit in Zusammenhang mit der Frage nach der GrSBe des 
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zeitlichen Parameters bei der Reizverarbeitung. Wegen des langen Er- 
regungsweges yon der Reizung der Nase bis zur Folgereaktion bleiben 
solche Uberlegungen stets yon geringem Wert. Bei den Dressuren mit 
Xenopus war kein zeitlieh festgelegter VerhMtensablauf zu beobachten. 
Aueh im Sehwellenbereieh reagierten die Tiere in unregelms Ab- 
st~nden von 0--40 see nach Einsetzeu in die DuftlSsung (ira Dureh- 
schni~t ergaben sich z. B. folgende Werte: Nr. 3,/)-Ionon; 5,9 �9 1013 Mo- 
lekfile/em~: 16 see; 1,5 �9 101~ Molekfile/cm3: l l see). 

In  vielen Fallen war vor dem Beginn der eiudeutigen Suehreaktion 
eine deutliehe Unsieherheit der Tiere zu beobaehten. Einzelne kurze 
SchwimmstSl~e mit einzelnen kr~ftigen Armbewegungen zum Herbei- 
fiihren neuen Wassers aus der Umgebung zur geruehliehen Kontrolle 
und mehrfaehe seharfe Wendungen verrieten die besondere Aufmerksam- 
keit des Versuehstieres. Das gleiehe VerhMten geht bei der Reizung mit 
Futterduft  in sehr starker Verdfinnung oft eindeutigen Suehreaktionen 
voraus. Zu gleieher Zeit steigt meist aueh die Frequenz der Nasen- 
pulsationen, was schon K~AM~ (1933) angibt. Dieses VerhMten l~l~t 
sich mit dem anfmerksamen Schniiffeln des Hundes vergleichen. 

3. Die jahreszeitliche Anderung der Riechschwelle 
Eine jahreszeitliche Anderung der Riechsch~rfe land erstmMig TEIC~MA~ 

(1959) beim AM. Die Riechsch~rfe des AMes verschlechtert sich in den Monaten 
Oktober bis Februar um efwa sechs Zehnerpotenzen. Diese Ergebnisse lassen sich 
mit den Wanderungen der AMe in Verbindung bringen. Weitere BMspiele einer 
Anderung der Riechsch~rfe im Jahreslauf sind bisher nicht bekanntgeworden. 

Bei der Dressur von Frosch Nr. 2 mit/~-Phenyl/~thylMkohol im Win- 
ter 1959/60 fiel auf, dM~ nach Eintreten regelms l~eaktionen, also 
naeh Er]ernen der Dressuraufgabe, bei einer Konzentration yon 1,25 �9 l016 
Molekfilen/em ~ w/~hrend der Monate November bis Januar  im Februar 
]960 die Leistungen erheblieh absanken. Im M/~rz besserten sich die 
Leistungeu wieder raseh. Bis Ende MM war bei einer Konzentration 
yon 5 �9 l015 Molekii]en/em 3 eine stete Zunahme des Anteils an positiven 
Reaktionen zu erkennen. Die Schwellenbestimmung erfolgte naeh dieser 
Zeit vom 27.5. bis 18.7.60. 

Im August wurde das Tier auf y-PhenylpropylMkohol umdressiert. 
In der ersten Oktoberh/~]fte lag der Antei] tier Suehreaktionen deutlieh 
unter den im August gewonnenen Werten. Die Versuehe mul~ten bis 
Ende Januar  1961 unterbrochen werden, so dM~ fiber den Verlauf in 
dieser Zeit niehts gesagt werden kann. Anfang Februar wurden die 
Dressuren wieder aufgenommen. Das Tier war in der Zwisehenzeit Mle 
14 Tage unter Duftzugabe gefiittert worden. Die Dressur war roll er- 
hMten geblieben. Entspreehend der ErhShung der Sehwelle im Vorjahr 
sanken in der folgenden Zeit die Leistungen seharf ab. Dieser Leistungs- 
minderung fo]gte wieder ein steiler Anstieg. Der Anstieg begann in der 

Z. vergl. Physiol. ]~d. 45 195 
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zweiten Ms in den beiden ersten M~rzwochen sank die l~iech- 
sch~rfe noch geringfiigig ab. 1961 war also das Minimum zeit]ich enger 

• o O ,  O I - -  I I 
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2~bb. 3. D ie  j a h r e s z e i t l i c h e  V e r ~ n d e r u n g  4 e r  R i e c h -  
sch~r fo  : f l - P h e n y l ~ t h y l a l k o h o l .  V e r s u c h s t i e r  N r .  2 ; 1.12.59 
b i s  1 5 . 7 . 6 0 .  K r e i s e :  D r e s s u r v e r s u c h e ;  P u n k t e :  K o n t r o l -  
len.  D i e  Z a h l e n  a n  d e n / ~ l u ' v e n  f f i r  d ie  D r e s s u r e n  g e b e n  
die  Z a h l  d e r  V e r s u c h e  an.  D e n  eir~zelnen P u n k t e n  t ier  
K o n t r o l l e n k u r v e  l i e g e n  i r a  D u r c h s c l m i t t  j e  108 u  
z u g r u n d e .  G e p r t i f t e  K o n z e n t r a t i o n e n  ( in  M o l e k i i l e n / c m  3) : 
,4 1,25 - 10~6; B 5 .1  0~5; C 10~s; D 5.10~4; E 10~ ;  F 5 . 1 0  ~a. 

O r d i n a t e :  A n t e i l  d c r  S u c h r e a k t i o n e n  in P r o z e n t e n  

~ / 

. ~  

Au~ /#60 5'epL #k~ f85z /8#/ M,~pz A#p// /r 

A b b .  4. D i e  j a h r e s z e i t l i c h e  V e r ~ n d e r u n g  d e r  l~ iechsch~r fe  : 
v - P h e n y l p r o p y l a l k o h o L  V e r s u c h s t i e r  N r .  2; 15. 8. 60 
b i s  15. 5. 61 ( U n t e r b r e c h u n g  do t  V e r s u c h e  N o v e m b e r  
1960 b i s  J a n u a r  1961 ). K r e i s e :  D r e s s l ~ r v e r s u c h e  ; P u n k t e :  
K o n t r o l l e n .  D i e  Z a h l e n  a n  d e n  K ~ r v e n  f i l r  d ie  D r e s s u r e n  
g e b e n  die  Z a h l  d e r  V e r s u c h e  an .  D e n  e i ~ z e l n e n  P u n k t e n  
d e r  K o n t r o l l e n k u r v e  l i e g e n  i m  D ~ r c h s c h n i t t  j e  108 V e r -  
s u c h e  z u g r u n d e .  G e p r f i f t e  K o n ~ e n t r a t i o n e n  ( in  Molekf i -  
l e n / c m  3) : A 2,25 - 10 ~6 ; B 0 , 9 . 1 0  ~ ; C ~,5 - 10 ~ ; D 0,9 - 10 ~5 ; 
D '  1,1 �9 10~5; E 4,5 - 10'4; F 1,1 �9 10 ~.  O r d i n a t e :  A n t e i I  4 e r  

S u c h r e a k t i o n e n  i n  P r o z e n t e n  

begrenzt und lag etwas 
sparer als im Vorjahr. 
Es scheint, als ob schon 
im Herbst  die Leistun- 
gen ]eicht absJnken, 
deutlich ist die starke 
aber kurzfristige Ver- 
minderung der Riech- 
sch/irfe im frfihen Frfih- 
jahr. 

Die Ergebnisse zei- 
gen die Abb. 3 und 4. 
Aus Grfinden der Dres- 
surmethodik war es nicht 
mSglich, den Schwellen- 
wert fiir den ganzen 
Zeitraum zu bestimmen. 
Aus dJesem Grunde sind 
die Reaktionen auf eine 
l~cihe yon Konzentra- 
tionen nebeneinander 
eingetragen. Aus dem 
Absinken der positiven 
Reaktionen auf die ver- 
schiedenen, aufeinander- 
Iolgenden Duftkonzen- 
trationen l~Bt sich je- 
doch die GrSJ~e der Ver- 
s ohne Schwie- 
rigkeit en~nehmen. 

Die Minima gehen 
nicht auf eine allgemeine 
Aktivit~tsverminderung 
und einen Abbau der 
Tendenz zu Suchreak- 
tionen fiberhaupt zu- 
rfick : W~hrend des 

Friihj ahrsminimums 
1961 bleibt der Anteil der 

Suchreaktionen bei den Kontrollen in der gleichen It5he wie vorher(Abb.4). 
Dem steilen Anstieg vom 1 . - -15 .3 .60  bei der Konzentrat ion 1,25. l016 
Molekfile/cm 3 ist ein leichter Abfall des Antefls der Suchreaktione~ im 
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Wasser zugeordnet. Die Leistungsschwankungen in der fibrigen Zeit 
sind im Vergleich zu dem Frtihjahrsverlauf wesentlich geringffigiger, 
wie insbesondere die Daten von November  bis Dezember 1959 und Juni  
bis Juli  1960 erkennen ]assen. 

Bei dem anderen Versuchstier (Nr. 3) liegen ]eider vergleiehbare 
Werte nicht in gleicher Dichte vor, da es 5fter umdressiert wurde. 
Daher ist ein Vergleich nur teilweise mSglich. Ffir die Zeit vom 13.1. 
bis 15. 12.60 ist ebenfalls ein Absinken der positiven Reaktionen bei einer 
Konzentrat ion yon 1,25.1016 Molektilen/em a fi-Phenylgthylalkohol yon 
79,2% (n = 24) auf 56,7% ( n -  30) zu beobachten, wobei die erste 
Februarhi~lfte mit  nur 50% (n = 12) positiven Reaktionen sehlechtere 
Leistungen ergab als der Januar  mit  60,1% (n ~- 18). Es wird deutlieh, 
dab hier in der Zeit yore 1 . - -15.2.  die Leistungen einen Tiefpunkt er- 
reichen. Die Lage und die Sti~rke der Schwankung stimmen recht gut 
mit  denen bei Frosch Nr. 2 tiberein. I m  Frfihjahr 1961 liegen sich die 
Leistungen yon Nr. 3 schlecht beurteilen. Dureh den fehlgeschlagenen 
Versueh, das Tier auf Terpineol zu dressieren, konnten keine Vergleichs- 
daten gewonnen werden. Es wird jedoeh klar, dal3 es sich bei der be- 
schriebenen ~nderung der t~iechsehgrfe nicht um eine individuelle Aus- 
nahme handelt. 

Das Minimum des Jahres 1961 bei Froseh Nr. 2 gestat tet  es, die 
Schwelle um diese Zeit zu bestimmen. In  der Zeit vom 1 . - - ]5 .3 .  wurde 
eine Konzentrat ion yon 2,25.1016 Molekfilen/em a (1:2 .  l05 Teile Duft- 
s~off/Teile Wasser) sieher wahrgenommen. Schon eine Verringerung der 
Konzentrat ion auf 0,9 �9 l016 Molekfile/cm 3 (1:5 �9 105 Teile Duftstoff/Teile 
Wasser) li~Bt die Leistungen auf 33,3 % als Anteil positiver I~eaktionen 
absinken. Der Unterschied zu den Kontrollen ist noch gesiehert (Z e = 5,9 ; 
P ~ 0,985). Der Schwellenwert dfirfte jedoeh nut  wenig unterhalb 
dieser Konzentrat ion liegen, wenn man den Verlauf der Sehwellenwert- 
kurven (Abb. 1) zum Vergleich heranzieht. Ein Vergleich mit  dem im 
Mai best immten Sehwellenwert yon 3-101aMolekfilen/em a ergibt ein 
Absinken der Riechschi~rfe auf 1/20--1/30 des besten Wertes. 

Uber die Biologie des Krallenfrosehes in seinem heimatliehen Lebens- 
raum in Sfidafrika sind keine Angaben vorhanden. Ob Xenopus laevis 
in seiner I-Ieimat definierte Fortpflanzungsperioden hat, ist nicht be- 
kannt ;  unbekannt  ist ebenfalls, ob die geruchliehe Orientierung im 
Fortpflanzungsverha]ten yon Xenopus eine golle spielt. Daher ist es 
nieht m6glich, die Schwankungen der giechscharfe in einen biologischen 
Zusammenhang zu bringen. 

III. u zur Analyse eines Duftgemisches 
NEUI~AUS (1956) hat  beim Hund  dureh Versuehe mit  Du~gemisehen 

zeigen kSnnen, dab sieh nahe verwand~e Duftstoffe bei tier IZeizung 
ergs Je  versehiedener die Komponenten in ihrem Charakter sind, 

Z. vergl. Physiol. :Bd. 45 ] 9 C  
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um so weniger sind sie im Gemisch austauschbar. Diese Befunde lassen 
sich dureh die Annahme mehrerer l~ezeptorklassen, die jeweils dureh 
einen Duftstoff in einem spezifisehen Muster erregt werden, verstehen. 
I-IAINEI~, EMSLIE und JACOBSON (1954) bringen weitere - -  vor allem 
histologische - -  Daten, die die Auffassungen fiber das Zusammenwirken 
der Rezeptorenklassen stfitzen. NEUItAUS (]956) verwandte Ms Einheit 
ffir die Gemische die Olfaktie, die Sehwellenkonzentration. 

I m  Ansehluft an die Schwellenbestimmung mit  CitrM wurde versueht, 
in/~hnlicher Weise bei Xenopus die Reaktionen auf ein Duftgemisch zu 
priifen. Die Dressurmethode lieft es gfinstig erscheinen, night mi t  der 
Sehwellenkonzentration selbst zu arbeiten, sondern eine h5here Kon- 
zentration zu w/ihlen. Als Maft diente der Anteil der Suchreaktionen. 
Beim Ansatz des Gemisches wurde im fibrigen nach der Methode yon 
N~v~Avs (1956) verfahren. Die Konzentra~ionen KI  und K 2 der beiden 
Duf~stoffe (Citral und fl-Ionon) waren festge]egt dutch den gleichen Anteil 
der Suehreaktionen. Aus teehnischen Grfinden konnte nur ein einziges 
Gemisch geprfift werden. Es wurden CitrM bei einer Konzentrat ion yon 
3,6.  101a Molek/ilen/em a mi t  35% positiven Reaktionen (n = 20) und 
/~-Ionen bei K 2 = ],5 �9 l0 is Molekfilen/cm 3 mit  32 % positiven Reaktionen 
(n - -  25) ira Verh/~ltnis 1:1 (Kx/2 + K2/2) gemischt. 

Mit dem Gemiseh gelangen insgesamt 29 Versuehe. Danaeh muftte 
dig Versuchsserie leider abgebrochen werden, da das VGrsuehstier wohl 

infolge yon Uberbelastung 
T a b e l l e  6. Uberblick iiber das Ergebnis der 
Versuche mit einem Gemisch von fl-Ionon 

und Citral 

n Z a h l  d e r  V e r s u c h e ;  ~- S u c h r e a k t i o n e n ;  

- -  k e i n e  S u c h r e a k t i o n e n ;  % A n t e i l  d e r  S u c h -  

r e a k t i o n e n  in  P r o z e n t e n .  

f l - I o n o n  . . 

Ci t rM . . . 
G e m i s c h  . . 
K o n t r o l l e n  . 

25 
20  
29 

272 

+ - -  % 

17 32 
13 35 
24 17,2 

261 4 

schen dem CitrM-Wer~ und dem Wert  

keine ungestSrten t~eaktionen 
mehr zeigte; die Dressur brach 
zusammen. Tabelle 6 zeigt das 
Ergebnis der Versuche. 

Die Zahl der Versuehe ist 
Mlerdings zu gering, Ms daft 
sich die Unterschiede zwischen 
den l~eaktionen auf die Einzel- 
diifte und den An~worten auf 
das Gemisch hinreichend si- 
chern lieften. Der ;~2-Test er- 
gibt fiir den Unterschied z~d- 
fiir das Gemisch Z 2 = 1,98 

und P = 0,8414. Die Tatsache, dab das Gemisch gegeniiber den 
Einzeldiiften in entsprechender Konzentrat ion eine geringere Wirkung 
hat, ist somit nicht sichGrbar. Es besteh~ jedoch ein deutlicher 
Hinweis darauf, dag sich die beiden Duftstoffe nicht vollsts er- 
g~nzen. Dieses Ergebnis liefte sich im Einklang mi t  den Ergebnissen 
yon N~vtIXVS (1956) und der yon H A I ~ ,  EMSLIS~ und JACOBSO~ (1954) 
entwickelten Theorie dadureh erkl~ren, daft die beiden Substanzen Gin 
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sieh nicht vollst/~ndig deekendes Muster yon Rezeptorentypen erregen. 
Es soll noch erwahnt werden, dab Versuche mit der Citral-Komponente 
des Gemisches allein, also einer Citrall6sung der Verdfinnung 1:2" 1@ 
Teile Duftstoff/Teile Wasser (1,8. I018 Molekfile/cmS), begonnenwurden. 
Von acht Versuchen bei dieser Konzentration war nur einer positiv. 
Ein Unterschied gegenfiber den Kontrollen ist bei statistischer Prfifung 
hier nicht mehr feststellbar, allerdings erscheint eine solche Prfifung 
wegen der geringen Zahl der Versuche nicht sehr sinnvoll. Deutlich 
sicherbar jedoch ist der Unterschied zwischen den Reaktionen auf das 
Gemisch und dem Verhalten bei den Kontrollen (g 2 = 9,04; P = 0,9987). 

C. Die Ventilation der ~Nase yon Xenopus leavis 

I. Untersuchung der ~Nasenpulsationen: 
bewegte Teile und ventilierte Kammern 

KRA~E~ (1933) weist auf die typischen Nasenpulsationen des Krallenfrosches 
bin, die offensichtlich dazu dienen, der Nase Duftpartikel zuzuffihren, da ihre Fre- 
quenz bei Anwesenheit eines Duftstoffes zunimmt. WILLE~ (1930) beschreibt die 
Respirationsmechanismen yon Xenopus genauer. Er ~indet eine Ventilation der 
BuccalhShle durch die lNasenS~Inungen, eine Ventilation der Nasenr~ume und eine 
fiir Xenopu8 typische, bei anderen Amphibien in dieser Weise nicht vorkommende 
Luftaufnahme in die Lungen durch die Nase. 

Im Zusammenhang mit der Untersuchung der Riechze]lenverteilung 
in der Nase wurde auch die l~olle der 1XTasenr/~ume bei der l~espiration 
genauer untersucht. Die Ontogenie der !XTase des Krallenfrosches unter- 
suchte FSsuls (1934). Hier so]l nut  ein kurzer Uberblick fiber den Bau der 
Nase beim adulten Tier gegeben werden. Die lgase des Krallenfrosches 
ist komp]izierter als bei andern Anuren. Sie gliedert sich in ttaupthShle, 
NebenhShle und Jacobsonsches Organ. Die medial liegende HaupthShle 
ist yon der IgebenhShle durch die ventrale Grenzfalte (Plica terminalis; 
GAVPP 1904) getrennt; die Verbindung zwischen beiden R/~umen ist 
aul~erordentlich schma]. Die NebenhShle liegt lateral yon der ttaupthShle 
und wird durch Falten- und IIohlraumbildungen in mehrere R/iume 
zer]egt. Man kann einen dorsalen Abschnitt mehreren ventral liegenden 
R/~umen gegenfiberstellen. Der dorsale Abschnitt der NebenhShle ist ein 
ovaler Sack, dessen Lumen dutch eine Falte noch einmal unterteilt wird. 
An diesen dorsalen Abschnitt schliel3t sich ventral der mittlere Blindsack 
der NebenhShle an, der in weitere Blindsiicke aus]/~utt: den ventralen 
Abschnitt der NebenhShle, das unregelm/tl3ig gestaltete ventrale Diver- 
tikel und den caudalen Blindsack. Die Homologie der einzelnen Ab- 
schnitte mit der Nasenr/iumen der phaneroglossen Anuren wird yon 
FSSKE (1934) diskutiert. I)er caudale Blindsack finder bei anderen 
Anuren keine Entsprechung, der ventrale Abschnitt der NebenhShle 
wird nut  bei Pipa beobaehtet. 
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FOs~E (1934) weist ,bereits darauf hin, dab die HaupthShle bei 
Xenol~us viel vollst/indiger yon der Nebenh6hle gesehieden ist als bei 
den Phaneroglossen. Diese Trennung wird einerseits durch die starke 
Ausbildung der ventralen Grenzfalte erreicht, zum anderen dadurch, 
dab die NebenhShle, insbesondere der dorsale Abschnitt, yon einer 
eigenen Knorpell~apsel umgeben ist und zwisehen Haupt-  und Neben- 
h6hle Knorpelelemente liegen. Bei Rana sind Haupth6hle und In- 
fundibulum, das dem dorsMen Abschnitt der Nebenh6hle entspricht, 
yon einer gemeinsamen Knorpelmasse umhfillt. 

AuBerdem weist FOSKE (1934) auf einen ringf6rmigen Wulst um die 
/s NasenSffnung hin. Bei Rana verschwindet eine entspreehende 
Bildung bei der Metamorphose, bei Xenopus wird der Wulst erst naeh 
der Metamorphose endgfiltig ausgebildet. ,,Das ErhMtenbleiben des 
Wulstes bei Xenopus l~Bt vielleicht auf einen kausalen Zusammenhang 
mit dem Wasserleben schlieBen, der Wulst dfirfte beim Verschliel~en der 
NasenSffnung eine Rolle spielen." 

Beim Dekapitieren der Tiere ffir die Trypanblau-Fi~rbung fiel auf, 
dab sich in der HaupthShle stets eine Luftblase befand. Die starke ana- 
tomische Trennung yon I-Iaupt- und Nebenh6hle lie~ vermuten, dab die 
t taupthShle dauernd Luft  enthi~lt und nur als Durchgangsraum bei der 
Luftaufnahme in die Lungen eine Bedeutung hat, dab dagegen die Riech- 
funktion nur auf die NebenhShle beschrankt ist. 

Die •asenpulsationen linden nut  unter Wasser start. Sie werden 
nicht durch einen speziellen Muskelapparat bewirkt, sondern werden 
in der auch ffir Rana charakteristischen Weise durch einen ttebel- 
mechanismus fibertragen. Die Bewegung wird insbesondere durch die 
Kontrakt ion des Musculus submentMis veranlM3t, der apikal zwischen 
den Unterkieferiisten liegt (vg]. G)~uPr 1904). 

Die Ventilationen der Bucealh6hle sind aul~erordentlich se]ten. 
Sie wurden keineswegs so regelmaBig beobachtet, wie es WILLEM (1930) 
angibt. Einem Tier wurde in Urethannarkose hinter dem Musculus 
submentalis die Haut  zwischen den Unterkieferi~sten durchbohrt und 
ein durchsichtiger Plastikschlauch yon 1 mm Weite eingeffihrt und mit 
einer Drahtschlinge verankert.  Der Schlauch wurde mit Wasser geffillt 
und an eine Pipette angeschlossen. Schon bald nach Aufwachen aus der 
Narkose t raten die Nasenpulsationen wieder auf, zunachst noch mit 
verminderter Hs Durch den Schlauch wurde eine Farbstoff- 
15sung vorsichtig in die MundhShle einpipettiert. Unter dem Binokular 
wurden wi~hrenddessen die Nasenpulsationen beobachtet. In sechs Ver- 
suchsreihen war nach 20--45 Nasenpulsationen noch keine Farbstoff- 
16sung durch die Nasen6ffnungen ausgestoBen worden, nur einmal 
wurde nach 25 Pulsationen (5 rain nach Einpipettieren der L6sung) 
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FarbstofflSsung durch die Nase entlassen. In diesem Fall aber war eine 
zusgtzliche leichte Bewegung der Kiefergste zu erkennen. 

Demnach erfassen die Nasenpulsationen im allgemeinen nur den 
Nasenraum selbst, ein Austausch des Inhaltes der Mundh6hle durch die 
Nase finder in der Regel nicht start. In diesem Zusammenhang sind die 
Angaben yon Vos (1936) bemerkenswert, der durch Titration und Kon- 
trolle des 02-Gehaltes bei t~aniden und anderen Amphibien nachwies, 
dab die Bedeutung der Kehloszfllationen ffir die Atmung sehr gering ist. 
Vos (1936) vertr i t t  die Auffassung, da6 die Kehloszillationen prim/tr der 
Geruchsfunktion dienen. Im Fall des Krallenfrosches, der einen be- 
sonderen Mechanismus ffir die Nasenventilation besitzt, verlieren die 
Kehloszillationen ihre funktionelle Bedeutung. Da Haut- und Lungen- 
atmung den Sauerstoffbedarf des Tieres offensichtlich decken, k6nnen 
die Mundbodenbewegungen unterbleiben. 

Bei genauerer Untersuchung ergab sich, dab die Nasenpulsationen 
nur die Nebenh6hlen, die durch die ventrale Grenzfalte yon der Haupt- 
hShle abgegliedert sind, erfassen. Schon bei/iuBerer Beobachtung zeigt 
sich, dab die Pulsationen auf einen engen Bereich begrenzt sind; sie 
betreffen einen kleinen, lateral yon den gugeren Nasen6ffnungen ge- 
legenen Bezirk fiber den Nebenh6hlen. Aul3en fiber den Nebenh6hlen 
liegt die Cartilago alaris, die die Bewegung fibertr~gt. Sehon die mediale 
Lage der Haupth6hle maeht es wahrseheinlieh, dab die Bewegung nieht 
auf sie fibertragen wird. 

Die Beobaehtung der gugeren Nasen6ffnungen des unter Wasser 
befindliehen Tieres unter dem Binokular zeigt, dab nut  der Zugang zu 
den Nebenh6hlen often ist. Die ventrale Grenzfalte ist hoehgezogen und 
sehliegt die tIaupth6hle naeh auBen ab. Abb. 5 und 6 zeigen diese 
Stellung des Naseneinganges und die Lage der Teile, wie sie sieh beim 
Abtragen der/~uBeren t Iaut  ergeben. 

Beim Auftauchen wird die Nasen6ffnung zungehst v611ig versehlossen. 
Bald wird die Luft  stogartig in die Lunge aufgenommen. DaB die Nase 
bei dieser Luftaufnahme anders ge6ffnet wird, zeigen die Elektronen- 
blitzaufnahmen der Abb. 7. Man erkennt, dab bei der Luftaufnahme die 
Stellung der ventralen Grenzfalte vergndert wird. Die Falte wird naeh 
augen gezogen. Dadureh wird die Nebenh6hle versehlossen und der 
Zugang zur I-Iaupth6hle ge6ffnet. W/ihrend der Aufnahme yon Atem- 
luft sind also die Nasenpulsationen unterbroehen, die Nebenh6hlen der 
Nase bleiben wassergeffillt. Der Eingang zu den Nebenh6hlen ist ver- 
sehlossen oder nur ganz gering ge6ffnet (Abb. 7 b). Der Untersehied zu 
der Stellung der Grenzfalte und der Lage der Nasen6ffnung beim unter- 
getauchten Tier (Abb. 7a) ist deutlieh. Bei Untertauehen des Kopfes 
wird die Haupth6hle sofort verschlossen, und die Nase pulsiert wieder. 
Die Luft  wird stogweise in die Lungen aufgenommen. Naeh drei bis 
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vier  St6Ben wird  eine Ruhepause  eingeschoben,  die oft  mehrere  Minuten  
dauern  kafin. Oft  k a n n  m a n  die Kra l lenf r6sche  dabe i  beobaehten ,  wie 
sie lange Zei t  - -  m a n e h m a l  s tunden-  VG 
fang -- fast ohne Bewegung an der H H H H ~ ~  
Wasseroberfli~che,,h~ngen", die Nase 

fiber der Wasseroberfl~che. Von 

NH 

.H// . . . . . . . . .  

DANH II 
Abb.  5 Abb.  6 

Abb. 5. Die linke ~ui3ere NasenSffnung des u n t e r g e t a u c h t e n  Kral lenfrosches  (oben): der 
E ingang  zur  Nebe~aShle ist  frei. Kfinstl iches Vorziehen tier ven t r a l en  Grenzfal te  (unten) 
gibt  den Zngang  z m  �9 HaupthShle  frci. H H  t t a~p thShle ;  H N  NcbenhShle;  V G  vent ra le  

Grenziale 

Abb. 6. Der  E ingang  in die Nasenr~ume und  der Verlauf  der ven t r a l en  Grenzfa]te be im 
Krallenfrosch.  Linke  NasenSffnung.  Verdeut l ich~ng der Lagebeziehungen durch D~rch- 
schnei4ung des Wulstes  l lm die NasenSf fmmg auf  der l inken Seite d~u~ch A~seinander-  
ziehen. Ca Cartil~go alaris;  D . 4 N H  4ors~ler Abschni t t  der NebenhShle;  HTI  Ha~pthShle ;  
M B / C B  Zug~ng zum mi t t l e r en  vnxd caudalen  Blindsack der Nebenhbhle;  _~H E ingang  in 

das NebenhShlensys tem;  V~  vent ra le  Grenzf~Ite 

Abb.  7. a Die l inke ~ul3ere NasenSffnuug des uu t e rge t auch t en  KraIIenfrosches yon  
oben. Die ven t ra l e  Grenzfal te  (VG) ist m e d i a n  verschoben  ~ud  verschliel3t den E ingang  in 
die HaupthShle .  H a ~ t  a n d  Bindegewebe iiber der Haup thSh le  s ind abget ragen.  Man er- 
kenn t  die Luf tblase  (L) in der HaupthShle .  b Die l inke ~uBere NasenSffnnng des Kral len-  
frosches bei L ~ t a u f ~ a h m e  in die Lungen .  Die ven t ra le  Grenzfal te  (VG) ist  la teral  ver-  
schoben l ind verschlieBt den E ingang  in die NebenhShle.  Der Zugang  zur  HaupthShle  (HH)  

ist frei 
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Zeit zu Zeit wird auf die oben besehriebene Weise Luft  aufgenommen. 
W~hrend der Ruheperioden bleibt die Nase gegen die AuBenwelt v611ig 
gesehlossen. 

Aueh bei einem passiven, vorsichtigen Untertauchen stellt sieh die 
Nase solor~ urn. Umgekehrt  kann man KrallenfrSsehe dureh behut- 
sames tIerausheben der Nasenregion fiber die Wasseroberfl/iehe dazu 
bringen, die Nase zu versehliegen und Luft  aufzunehmen. 

II. Die Medien in den 5~asenr~umen 

Dal3 die Haupth6hle eine permanente Luftblase enth~lt, liH~t sich 
leieht zeigen. Das Daeh fiber dieser H6hle ist zum groBen Teil nut  h/iutig; 
die Knorpeldeeke weieht an dieser Stelle weir zurtiek. Wenn die drfisen- 
reiehe Augenhaut und das darunter liegende Bindegewebe in Narkose 
abgetragen werden, ist dutch die verbleibende dfinne, h~Lutige Deeke 
hindurch dureh geflektion die Luftblase zu beiden Seiten der die reehte 
und die linke Nase trennenden Knorpelwand in den I-IaupthShlen gut zu 
erkennen. Das dauernde Vorhandensein der Luftblase l~Bt sieh ein- 
wandfrei beobaehten. 

Die Nase des Krallenfrosehes zerfgllt also in einen luftgeffillten and 
einen wassergeftillten Absehnitt. Die beiden Systeme arbeiten getrennt 
voneinander nnd dienen versehiedenen Aufgaben. Die wassergeffillten, 
kompliziert gebauten Nebenh6hlen dienen der Chemorezeption, die Luft  
enthaltende Haupth6hle erm6glieht die Luftaufnahme dureh die Nasen- 
6ffnungen in die Lunge. 

Es ergab sieh die Notwendigkeit, naehzupr/ifen, ob die bei der Lungen- 
ffillung dutch die Haupth6hle passierende Luft  dutch Chemorezeptoren 
geprfifg wird. Geblendeten Tieren wurden w/~hrend des Luftholens 
mit Tubi/ex-Prel3saft getr&nkte Watteb~usche dieht vor die Nasen- 
5Ifnungen gehalten, so dab der Luftstrom im Vorbeistreiehen Duft- 
partikel aufnehmen konnte. Die Tiere reagierten nieht auf die Futter-  
dfifte. Ebenfalls braehten entsprechende Versuehe mit den dressier~en 
Tieren, denen der Dressurduft geboten wurde, kein positives Ergebnis. 
Ein Luftrieehen li~gt sieh also nieht naehweisen. 

Ftir die Richtigkeit dieses Befundes spricht vor allem aueh das Fehlen 
yon Rezeptoren im Epithel der IIaupth6hle, was die histologisehe Unter- 
suehung ergab. Aueh die Tatsaehe, dab bei Xenopus im Gegensatz zu 
anderen Anuren, die in ihre Nase unter normalen Bedingungen kein 
Wasser aufnehmen (Rana, Bu]o), eine Eminentia olfaetoria mit hohem 
Riechepithel nieht vorhanden ist, entsprieht den Ergebnissen. 

Eine solehe seharfe Gliederung der Nase in einen der Respiration 
und einen der Chemorezeption dienenden Tell mit dauerndem Neben- 
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einander der Medien Luft  und Wasser ist bisher bei keinem Vertreter der 
Amphibien bekanntgeworden. Bau und Funktionsteilung der Krallen- 
frosehnase mfissen in dieser Form als abgeleitet betraehtet  werden. Bei 
allen Amphibien sind in der Haupth6hle des Geruehsorgans Chemo- 
rezeptoren beobaehtet worden. Allerdings bed/irfen diese Angaben zum 
Tell aus methodisehen Griinden (vgl. die Bespreehung der Histologie der 
Nase yon Xenopus laevis) einer Prfifung. Aueh beim Krallenfrosch soll 
nach F6s~:~ (1934) ein groger Tell der Haupth6hle mit Rieehepithel 
ausgekleidet sein, was aber den Ergebnissen eigener Untersuehungen 
widersprieht (s. S. 296). 

III. Der Ein- und Ausstrom des Nasenwassers 

Der Verlauf des Wasserstromes in den Nebenh5hlen lieg sich nicht 
n~her verfolgen. Ein Eingriff in dicsem Bereich st6rt den normaten 
Ablauf der Bewegungen zu stark, so dab kein genaues Bild der Str5- 
mungsverh~ltnisse entworfen werden kann. Doch ist es interessant, die 
Einstrom- und Ausstogrichtung des Wassers unmittelbar an den Nasen- 
5ffnungen zu beobachten. Diese lassen sich unschwer mit einer Farbstoff- 
16sung, die vorsichtig in den Bereich der Nares pipettiert wird, verfolgen. 

Die in den Nasenri~umen enthaltene Wassermenge wird senkrecht 
nach oben ausgestoBen; die H6he der ,,Font~ne" erreicht bei Tieren yon 
8--9 cm K6rperl~nge etwa 2 cm. Dagegen erfolgt der Einstrom vom 
l%and der Nasen6ffnung her, insbesondere yon vorn und yon den Seiten. 
Nur das in der n/~chsten N~he (bis 3 ram) dieser Randgebiete befind- 
liche Wasser wird in die Riechnase eingesogen. Von oben wird trotz der 
dorsalen Lage der Nasen5ffnungen kein W~sser au~genommen. ~b e r  den 
Nasen6ffnungen angebrachte Farbtropfen wurden stets nur durch das 
ausgestoBene Wasser fortgeblasen. Es finder also nur eine Prfifung der 
Wasserschicht start, die sich in gleicher H6he mit den Nasen6ffnungen 
befindet. Die dariiber liegenden Bereiche werden nicht geprfift. Eine 
durch Geruchsstoffe ausgel6ste Suchreaktion veranlagt den Krallen- 
frosch auch immer zu suchendem Umherschwimmen in Bodenn~he. Auf- 
gerichtet stehende Tiere wenden sich in solchem Fall regelm~Big nach 
unten. Die typische ffir die Dressuren verwandte Raffre~ktion erfolgt 
zum Boden bin. Unterstfitzt wird dieses Suchverhalten durch Reize auf 
das Seitenliniensystem. Optische Reize dfirften sich hierbei schon des- 
hMb weniger auswirken, well die Augen nach oben gerichtet sind und 
Reize aus einem Bereich empfangen, der vonder  Nase bei einem ruhenden 
Tier nicht erfagt werden kann. Bemerkenswert ist die grogc Ausstog- 
kraft  gegenfiber der geringen Intensifier der Einsaugung. Dem entspricht 
der zeitliche Ablauf der beiden Vorgs Der Einstrom verli~uft wesent- 
lich langsamer als die Entleerung der Nase. 
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D.  U n t e r s u c h u n g e n  z u r  I I i s t o l o g i e  d e r  N a s e  y o n  Xenopus laevis 
I. Material nnd Methoden 

l~fir die histologischen Untersuchungen wurden kleinere Tiere mit einer K6rper- 
li~nge yon 5--7 cm herangezogen. Zur selektiven Anf/irbung der l%iechzellen wurde 
die Supravitalfiirbung mit Trypanblau nach SE~:I (1941) und Mi2LLI~ (1955) an- 
gewandt. Zur Anfiirbung des Schleimes wurde mit 1Ylucikarmin und Toluidinblau 
gefgrbt. Fiir IJbersichtsbilder fiirbte ich mit Azan und Hiimatoxylin-Eosin- 
Orange. 

Da die Luftblase aus der HaupthShle entfernt werden muBte, wurde zun~chst 
nach den Angaben yon I~[iJLLEtr (1955) im Unterdruck gefgrbt. Da jedoch auch bei 
niedrigem Druck und langsamem 
Einstellen des Druckes das Epithel 
zerriB, entfernte ich mit gutem 
Erfolg die Luft aus der HaulothShle 
durch Piloettieren. Den besten Er- 
folg hatte ich mit einer Farbstoff- 
16sung bei 19,5 ~ C. Die Trypanblau- 
15sung wurde in der gleichen Weise 
wie bei MtiLLER (1955) angesetzt 
(0,8% NaC1, 2,5% Trypanblau). 
Der Kolof des Tieres wurde hinter 
den Augen abgetrennt, 35 min in 
die TrypanblaulSsung eingehi~ngt 
und anschlieBend 24 Std in Susa 
fixiert. Entkalkt  wurde je nach 
Gr6Be des Pr~iparates mindestens 

24 Std in gepufferter Ameisens~ure Abb. 8. Schleimbecherzellen im Epithel des vet- 
(8 n Ameisens~iure mit 1 n Na- bindenden Spaltes zwischen Haupt- und Noben- 
triumformiat). Danach wurden die hShle. Supravitalfgrbung mit Trypanblan 
Pr~parate in Paraffin eingebettet. 

Die auf diese Weise vorgenommene Trypanblaufgrbung ergab im Mlgemeinen 
eine gute Obersieht fiber die Verteilung der Rezeptoren in der Nase. Es fgllt jedoch 
auf, dab sich die einzelnen Epithelabsehnitge nicht gleichmiiBig gut anfi~rben. 
Neben Bereiehen, in denen die t~ezeptoren in groBer Diehte erfaBt sind, stehen solche, 
in denen offensiehtlieh nur ein geringer Teil der Rieehzellen angefgrbt ist. Teilweise 
sind in solehen Absehnitten nur Teile einzelner Rezeptoren angefiirbt, so daB man 
nut den Kern oder nut  einen Teil des loeripheren oder zentrMen Fortsatzes erkennen 
kann. Ffir ein Ausziihlen der Rieehzellen pro Flgeheneinheit erseheinen die Priipa- 
rate daher nieht geeignet. AuBerdem stehen die Riechzellen in den gut angefiirbten 
Ansehnitten so dicht, dM3 sie auch bei 7 # dicken Sehnitten nieht Mar ausgez/ihlt 
werden kSnnen. Jedoeh ermSglichen die Sehnittserien eine Bestimmung der Rieeh- 
feldgrSBe. 

Die Trypanblaufgrbung wird Ms sloezifiseh ffir Rieehzellen angegeben. SgKI 
(1941) beobachtete, daB erst nach lgngerer Zeit der Farbstoff auch in die Stfitz- 
zellen aufgenommen wird. ~ber  die ehemischen Grundlagen dieser Fiirbung sind 
keine Angaben vorhanden. 

In den vorliegenden Schnittserien sind jedoeh auBer den Rezeptoren regelmgBig 
Sehleimbeeherzellen eines bestimmten Typs angefgrbt. Schon ihrer Lage wegen in 
dem sehmMen Durchgang zwischen tIaupt- und NebenhShle, der nut  ein niedriges 
Epithel trggt, war es sehr unwahrseheinlieh, dab es sieh bei diesen bauehigen Zellen 
(Abb. 8) um I%ezeptoren handel,. Klarheit verschafften die Sehleimfiirbungen, die 
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diese Zellen eindeutig Ms Schleimzellen kennzeichneten. Vielleicht ergibt diese 
Unsloezifitgt der Fiirbung eine M6glichkeit, durch genaue Untersuchung der Art 
des Sekretes der Schleimzellen auch zu Aussagen fiber spezffische, in den t~ezeptoren 
enthaltene Stoffe zu kommen. Jedenfalls zeigt die Anf~rbung yon Schleimzellen 
mit Tryloanblau , dag die Ergebnisse, die mit dieser Methode gewonnen werden, 
kritisch betrachtet werden mfissen und der Best~tigung durch andere Methoden 
bediirfen. 

Ffir die Mucikarminf~rbung wurden mit gutem Erfolg die mit Susa fixierten 
Pr~parate verwandt. Osmiumsgurefixierung ergab keine so brauchbaren Ergeb- 
nisse. Ffir die Fgrbung mit Toluidinblau wurde ;nit Formol fixierb. Zum Vergleich 
wurden auch mit Susa fixierte Prgparate mit Toluidinblau gefi~rbt. Bei diesen 
f/~rbten sich auger dem InhMt der Schleimzellen auch Kerne an, doch waren auf 
diesen Pr~paraten die Sekretabschnitte des Haupth6hlenepithels (s. S. 299) an- 
gef/irbt, die bei der Formolfixierung ungefgrbt blieben. 

II. Die Yerteilung der Riechzellen und Riechzellentypen 

Nach den Befunden bei der Untersuchung der Nasenventilation 
(s. S. 289) war es fraglieh, ob die Haupth6hle der Nase yon Xenopus 
der Chemorezeption dient. Gegen eine Beteiligung der tIaupth6hle am 
Riechvorgang sprieht aueh die Tatsaehe, dab die Tiere auf Duftstoffe 
im Luftstrom nieht reagieren (s. S. 293). FOSKE (1934) allerdings gibt 
an, dag ein groger Tell der Haupth6hle mit Rieehepithel ausgekleidet 
sei: ,,Von der Haupth6hle werden die mediale Wand ... sowie die orale 
und eaudale Kuppel vollst/indig mit Sinnesepithel ausgekleidet. Von der 
mediMen Wand grefft das l~ieehepithel allm&hlich aueh auf das Dach und 
den Boden der Haupth6hle yon oral beginnend fiber und dehnt sieh naeh 
Abtrennung der NebenrKume bis dieht an den Eingang zum Isthmus 
&us. :~ 

Allerdings wurden fast alle Aussagen fiber die Verteilung yon Sinnes- 
epithel in der Nase von Amphibien naeh reeht unsieheren Kriterien 
vorgenommen. Nut  bei vielen Urodelen l~gt sieh ohne spezielle F/~rbe- 
methoden dureh die Zusammenfassung der Rieehzellen in Knospen 
(SEYDEL 1895) eine Entseheidung fallen. Bei Anuren wird vielfaeh die 
tt6he des Epithels als Kriterium verwandt. Gerade dieses Argument 
kann zu Fehlsehlfissen Ifihren. Andere Autoren machen keine n/iheren 
Angaben fiber die Voraussetzungen (SEYDEL 1895; F6SKE 1934). 

Die F/~rbung mit Trypanblau zeigt, dab die I-Iaupth6hle keine t~e- 
zetotoren enth/ilt. Lediglieh eine flaehe Mulde yon geringer Ausdehnung 
unweit der/iul3eren Nasen6ffnung l&gt wenige angef~rbte Zellen erkennen. 
Das fibrige Epithel der gesamten Haupth6hle reagiert nieht auf Trypan- 
blau. Es ist augerordentlieh gleiehmggig gebaut; nKhere Angaben 
finden sieh bei der Besprechung der Sehleimf/irbungen. Eine Eminentia 
olfactoria, die bei Rana naehweislieh mit t~ieehepithel besetzt ist (GAuPP 
1904; OTTOSON 1956, 1959), ist bei Xenopus nicht vorhanden; die Haupt- 
h6hle weist keine Sonderbildungen auf. 
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Rieehepi~hel finder sieh in der Nebenh6hle der Nase. Es beginnt 
dicht unter der gul3eren NasenSffnung im dorsalen Absehnitt  der Neben- 
h6hle. Aueh hier st immen die Angaben von F6S~:E (1934) nieht ganz mit  
den Ergebnissen der F~rbun- 
gen iiberein. Zwar enth/ilt 
das ventrale Divertikel der 
Nebenh6hle keine I~ezeptoren, 
wie auch F6sK~ angibt, doch 
ist der eaudale Blindsaek im 
vorderen Tell an der Decke 
und welter caudal auch an 
den Seitenw~nden und am 
Boden mit  giechepithel aus- 
gekleidet. Das Epithel ist bier 
allerdings ziemlich niedrig und 
dtirfte dadureh zu den Aus- 
sagen FOSKES (1934) AnlaB 
gegeben haben. Die Wandun- Abb.  9. Schultzesche I~iechzellen im Epi the l  des 
gen des ventralen Abschnittes dorsalen Abschnittes der Nebenh6hle. 

Sup rav i t a l f i r bung  mi t  Trypanbla] i  
der Nebenh6h]e und des mit t-  
]eren Blindsackes werden eben- 
fails von Sinnesepithel einge- 
nommen. AuBerdem f/~rbten 
sich Zellk6rper und Kerne im 
eaudalen Teil des Jaeobson- 
schen Organs mit  Trypan- 
blau an. 

Die Form der Riechzellen 
bei Rana wurde y o n  I)OGIEL 

(1886, 1887) genau beschrie- 
ben. Naeh Silberimprignie- 
rungen werden drei Typen 
untersehieden (DoGIEL 1886, 
1887; GAUP~ 1904): 1. die 

Abb. 10. l~icchst~bchen i m  Epi thel  des m i t t -  
Sehultzeschen t~iechzellen, ge- leren Blindsackes der NebenhShle.  sul0ravitM- 

kennzeichnet durch spindel- farbung mit Trypanblau 

f6rmigcn ZellkSrper und lan- 
gen, sehr dfinnen peripheren Fortsatz,  2. die Riechstgbchen mit  
ovalem KSrper und gleichm/~gigem, zylindrisehem peripherem Fortsatz,  
dcr wesentlich k/irzer ist als bei den Schultzeschen Riechzellen. Zwischen 
diesen Typen gibt es keine Ubergs Sic werden zusammengcfaBt als 
,,I~ieehstibehen im weiteren Sinne" und den I~iechzapfen, dem dritten 
Typ, gegentibergestellt. Die Riechzapfen unterscheiden sieh yon den 

Z. vergl. Physiol. Bd. 45 20 
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St/~bchen durch ihren rundlichen, zapfenfSrmigen KSrper mi~ nur ganz 
knrzem, nicht besonders abgesetztem peripherem Fortsatz. Der Kern 
der Riechzapfen ist der Epitheloberfl/~ehe sehr gen/~hert. 

DANH 

a 9 

d 
/ l l b l l b  

Abb. 11 a - - d .  Fronta l schni t te  du tch  den rech ten  Tell  der Nase des Krallenfrosches.  Schultze- 
sche Riechzellen grob punk t i e r t ;  Riechst~bchen fein punk t i e r t ;  du tch  Schleimbecher  ge- 
kennzeichnetes  Epi the l  dick schraff ier t ;  alas typische Epi the l  der HaupthShle  dfinn scln'af- 
f ier t ;  indil~crcntcs Epi thc l  dcr  NebenhSh3e weif~; Knorpc l  schwarz.  CB caudaler  Bl indsack 
der Nebenh6hle  ; D A N H  dorsaler Abschni t t  der NebenhShle;  H H  t t aup thShle ;  JO Yacobson- 

sches Organ ( indifferentcr  Abschni t t ) ;  M B  mit t l e re r  Bl indsack tier Nebenh6hle ;  
V A N H  ven t r a l e r  Abschni t t  der NcbenhShle  

Die Trypanblaufgrbung ergab die gleiehen Rezeptorentypen mit Aus- 
nahme der Riechzapfen. Die Schultzeschen Riechzellen und die l~iech- 
st/~bchen farben sich gut an (Abb. 9 und 10). Im Bereich des Durch- 
ganges yon der HaupthShle zur NebenhShle sowie in dem spaltfSrmigen 
Eing~ng zum Jacobsonschen Organ fgrbten sich mit Trypanblau Zellen 
an, die den t~iechzapfen in der Gestalt auBerordentlich ~hnelten (Abb. 8). 
In den meisten F/~llen schien der ZellkSrper mit einem feingranulierten 
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Sekret geffillt zu sein; Kerne waren nicht klar zu erkennen. F/~rbung 
mit  Toluidinblau und Mucikarmin ergab eindeutig, dab es sich bei 
diesen Zellen nm Schleimzellen handeln muB. Auch mit  Azan f~rben 
sich in diesem gereich die Schleimzellen blau an. 

Die beiden l%iechzellentypen sind raumlich scharf voneinander ge- 
trennt. Dies kommt  schon in der Dicke des Epithels zum Ausdruck. 
Das l~iechepithel, das Schultzesche Riechzellen enth~lt, ist 170--205 # 
dick, dagegen hat  das Epithel mit  Riechst/tbchen eine Dicke yon 60--90#.  
Schultzesche Riechzellen linden sich besonders im apikalen Tell des 
Nebenh6hlensystems; der dorsale Abschnitt  der Nebenh6hle ist ganz 
mit  diesem Typ ausgekleidet. I m  ventralen Abschnitt  der Nebenh6hle 
sind sie apikal, im Dach und an der Iateralen Wand zu linden, ebenso 
im mittleren Blindsack der NebenhShle. Riechst/tbchen liegen im cauda- 
len Blindsack der Nebenh6hle, in dem keine Schnltzeschen Zellen 
beobaehtet  wurden. Augerdem kleiden sic den hinteren Tell des ven- 
tralen Absehnittes der Nebenh6hle aus. Die Verteilung der beiden 
Rezeptoren ist aus Abb. 11 zu ersehen. Besonders eindrucksvoll ist die 
Trennung der beiden Typen in der lateralen Wand des ventralen Ab- 
sehnittes der Nebenh6hle, wo die beiden Typen unmit telbar  aneinander- 
stogen, t i ler  verringert sieh mit  dem l)bergang zu den St~behen die 
Dieke des Epithels ~ast stufenartig. 

IlL Das Ergebnis der SchleimNrbungen 
Die Schleimf~rbungen wurden hauptsi~chlich durchgeffihrt, um den 

Charakter der epithelialen Auskleidung der t Iaupth6hle kennenzulernen. 
Auf die Einheitlichkeit des t taupth6hlenepithels wurde bereits hin- 
gewiesen. 

Typisch ffir die Haupth6hle sind die Bowmanschen Drfisen (Abb. 12 b), 
deren Lumen sich in die HaupthShlen 6ffnet. Die Dicke des Epithels 
erreieht mit  180--205/~ die Dieke der mit  Sehultzeschen l~ieehzellen 
ausgekleideten Nebenh6hlenbereiehe. Der distale Teil des Epithels ist 
frei yon Kernen; er enth~lt ausnahmslos ein Schleimsekret, das in den 
mit  Azan gef/~rb~en Sehnitten seharf blau abgesetzt ist. Daranf folgt 
eine Reihe lgnglieh-ovaler Kerne, an die noeh weiter proximal eine 
breite Zone mit  dicht liegenden runden oder doeh rundlichen Kernen 
ansehlieBt (Abb. 12). 

Das Sehleimsekret der Zellen reagiert anders als der Sehleim in den 
sehon erwghnten Beeherzellen in der ventralen Grenzfalte und am Ein- 
gang zum Jaeobsonsehen Organ. In  den mit  Mueikarmin gef/~rbten 
Sehnitten bleiben die distalen Absehnitte des Haupth6hlenepithels 
gleiehm/~gig blagrot. Sie sind deutlieh gegen die Umgebung abgegrenzt. 
Die Becherzellen dagegen fgrben sieh intensiv dunkelrot an. Bei Be- 
handlung mit  Toluidinblau f/~rben sich in den mit  Formol fixierten 

20* 
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Pr/~paraten nur die Becherzellen 
Susa dagegen f~rbt sich aueh 

Abb .  1 2 a u .  b.  Das  Ep i t he l  der  H a ~ p t h 6 h l e .  D i s t a l  
die Schle im e n t h a l t e n d e n  A b s c h n i t t e  (S) 4eu t l i ch  
abgese tz t ,  a F ~ r b u ~ g :  Azan .  b F ~ r b u n g :  To l~ id inb lau ;  

B D  B o w m a n s c h e  Drfise 

blauviolett an. Bei Fixierung mit 
das Sekret der Haupth6hlenzellen, 

Mlerdings wieder deutlieh 
anders - -  mit blM3 blauem 
Farbton - -  als die Beeher- 
zellen. Die hier besehrie- 
benen Zellen mit einem 
distalen, ein Schleimsekret 
enthMtenden Absehnitt fin- 
den sich nur in der tIaupt- 
hShle. Im NebenhShlen- 
system und im Jacobson- 
schen Organ sind keine 
verg]eiehbaren Epithel- 
abschnitte vorhanden. 

Es darf angenommen 
werden, dag die Ausstat- 
tung der gesamten Haupt- 
h6hle mit sehleimffihrenden 
Zellen und das Fehlen yon 
gezeptoren in Zusammen- 
hang mit der dauernden 
Luftffillung stehen. Als 
Hauptaufgabe der Zellen 
kann angesehen werden, 
das Epithel gegen Aus- 
troeknung zu sehfitzen. 

Die Ergebnisse der histo- 
logisehen Untersuchung be- 
st~tigen die scharfe Tren- 
nnng von tIaupth6hle und 
Nebenh6hlensystem : nur 
die NebenhShle enth~lt 
t~iechzellen; die t taupt-  

h6hle ist mit einem spezifischen schleimffihrenden Ze]ltyp ausgeklei- 
det, tier in den ~nderen Nasenr~umen nicht auftritt. 

IV. Das Jacobsonsche Organ 
Die Bedeutung des Jacobsonschen Organs bei den Amphibien ist ungekl~rt. 

MATT~ES (1926) konnte bei Triturus durch Durchschneidung des zum Jacobson- 
schen Organ ffihrenden Nerven naehweisen, dag bei AusfM1 des Organs das l~iech- 
vermSgen an der Luft und im Wasser nich~ beeintr~chtigt wird. Weitere Ang~ben 
liegen nicht vor. S]~u (1895) schliegt auf Grund ~na~omischer Gegebenheiten, 
dM~ das Jacobsonsehe Organ der chemischen Prfifung der in der Mundh6h]e ent- 
hM~enen Luft diene. 
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Das Jacobsonsehe Organ mfindet bei Xenopus nahe der Choane in die 
Itaupth6hle. Von dieser ist es durch einen engen SpMt getrennt, der 
dem gut verschlieGbaren Durchgang zwischen tIaupth6hle und Neben- 
h6hle in seinem histologischen Bau sehr /~hnlich ist. In beiden F~llen 
ist das Epithel durch den Reichtum an schleimffihrenden Becherzellen 
desselben Typs gekennzeichnet. Der Riechzellen ffihrende Tell des 
Jacobsonschen Organs beschr/~nkt sich auf das blinde Ende des caudalen 
Absehnittes der EinfMtung 
liegende vordere Absehnitt des 
Jacobsonsehen Organs reagiert 
nieht auf Trypanblau. 

De r mi t  dem Durchgang in 
der ventralen GrenzfMte fiber- 
einstimmende Ba~ des Ein- 
ganges deutet darauf hin, dag 
das Jaeobsonsehe Organ in 
/ihnlieher Weise gegen die 
l taupthShle versehlossen wer- 
den kann. Da die Miindung 
nahe des Choane liegt, ist es 
durehaus m6glieh, dM3 nnter 
Wasser der Zugang ge6ffnet 
ist nnd das in der Mundh6hle 
enthMtene Wasser entspre- 
ehend den Vorstellungen yon 
SEYD~L (1895) in das Innere 

(Abb. 13). Der unter der Haupth6hle 

Abb .  13. Q u e r s e h n i t t  d ~ r c h  d e n  r e e h t e n  TeiI der  
Nase  des Kra l l en f rosehes  i m  t~ereich des J a c o b s o n -  
s chen  Organs .  R ieehep i the l  p n n k t i e r t ;  d l t rch  
Sch le imbecher  gekennze i chne t e s  :Epithel d i ck  
s ch ra f f i e r t ;  t y p i s c h e s  Ep i t he l  der  H a u p t h S h l e  
d i inn  sch ra f f i e r t ;  i nd i f f e ren tes  ]~pithel der  Neben -  
h6h le  weiB;  J~norDel schwarz .  O2~ c a u d a l e r  
B l i n d s a c k  der  NebenhSh le ;  H H  I t a u p t h 6 h l e ;  
J D  J a e o b s o n s c h e  Drtise ; J O  J a e o b s o n s e h e s  O r g a n  

des Jaeobsonsehen Organs gelangt; der oberhMb liegende Tell der 
tIaupth6hle bleibt luftgefiillt. Eine Verbindung zwisehen Jaeobson- 
sehem Organ und der Nebenh6hle seheidet naeh den Lageverh/~ltnissen 
aus. Von den Pulsationen der Nebenh6hle diirfte es sehon deshalb nicht 
erfagt werden, well es innerhMb der Knorpelspange liegt, die die Neben- 
h6hle yon der tIaupth6hle trennt.  

E. Die biologische Bedeutung des Geruchssinnes 
Die biologische Bedeutung des Geruchssinnes beim KrMlenfrosch hat  

bereits K R A ~  (1933) ausfiihrlieh behandelt. Er  beschreibt l~eaktionen 
anf geringste Spuren yon Fnt terdnf t  (Mehlwurmextrakt) und zeigt, 
dab Xenopus sich in einem Konzentrationsfeld nach Versueh und I r r tum 
zur Duftquelle hin zu orientieren vermag. 

DaG die vorliegenden Untersuehnngen das Geruchsorgan des KrMlen- 
frosches Ms wenig empfindlich kennzeichnen, widersprieht diesen Be- 
funden nieht. Aueh fiir die Elritze, deren Schwellenwerte denen yon 
Xe~opus sehr nahe liegen (Tabelle 5), ist der Gernehssinn biologisch yon 
groBer Bedentung, wie die Reaktionen anf den in der Ran t  enthMtenen 
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Schreckstoff zeigen. Die Kompliziernng des Nasenbaues yon Xenopus 
im Vergleich zu den anderen daraufhin untersuchten Amphibien darf 
jedoch nicht im I-Iinblick auf eine Leistungssteigerung der l~iechsch~rfe 
gesehen werden, sondern als Anpassung an das Wasserleben. Das 
Problem, Luftdurchgang bei der Respiration und dauernden Wasser- 
austausch in der Regio olfactoria nebeneinander zu erm6glichen, ist 
durch die Entwicklung zweier anatomisch scharf abgegrenzter und in 
der Funktion verschiedener Anteile der Nase ~gel6st. Eine ~hnliche 
Funktionsteilung wurde bisher bei keinem Vertreter der Amphibien 
beobachtct. 

Die biologische Bedentung der geruchlichen Orientierung ffir Xeno- 
pus darf nicht fiberschi~tzt werden. Nur bei der Orientierung in einer 
Umgebung, die eine l~eizung des Tastsinnes weitgehend aussehliegt, 
dominiert der Geruch. Unter natfirlichen Verh~ltnissen erkennt man, 
dab der Geruchssinn bei der Nahrungssuche fast ausschlieBlich der 
Fernwahrnehmung dient. Durch Fut terduft  alarmierte Tiere schwimmen 
in den meisten Fi~llen ungerichtet suchend umher nnd sprechen bei die- 
sere Suchschwimmen auf t~eizung des Seitenlinicnsystems an: sie ver- 
beiBen sich in Wasserpflanzen, die taktil wahrgenommen werden, oder 
gar in die Extremit~ten anderer Tiere. In dieser tIinsicht unterscheiden 
sich geblendete und ungeblendete Tiere fast gar nicht, woraus die geringe 
Bedeutung des Gesichtssinnes bei dem Vorgang hervorgeht. K~A~E~ 
(1933) land, dag Xenopus weder an Luft  noch unter Wasser auf Grund 
des ]3aues seiner Augen ein scharfes Bild sehen kann. Die optische 
Orientierung scheint insbesondere der Alarmierung der an der Wasser- 
oberfl~tche befindlichen Tiere durch in gr6gerem Abstand erfolgende 
Bewegungen zu dienen. 

Bcim Hautwechsel, der beim Krallenfrosch in artcharakteristischer 
Weise erfo|gt, wird die nach vorn abgestreifte Haut  mit den Ri~nden 
zusammengedrfickt und sogleich gcfresscn. KI~A~ER (1933) vermutete, 
dab beim ttautweehsel Stoffe frei werden, die bei in der N~he befind- 
lichen Tieren Suchreaktionen ausl6sen. Diese Angabe liel3 sich nicht be- 
sti~tigen. In mehreren Versuchen wurde Wasser, in dem sich kurz zuvor 
ein Tier geh/tutet hatte, in ein Becken mit anderen Tieren eingeleitet. 
In  keinem Fall reagierten die Tiere auf das ,,Hgutungswasser". Dagegen 
16ste wenig spgter einflieBender sehr verdiinnter Prel3saft yon Tubi/ex 
heftige Suehreaktionen aus. 

Das Seitenliniensystcm ist beim Krallenfroseh das wiehtigste Sinnes- 
organ, wie die Untersuehungen yon K~AME~ (1933) und DIJKG~AAF 
(1947, 1956) zeigen. Die geruehliche Orientierung ist im Zusammen- 
wirken mit  der Auswertung taktiler l%eize yon hervorragender Bedeu- 
tung; optische t%eize dagegen diirften nur yon untergeordneter Bedeu- 
tung sein. Da fiber den heimatlichen Lebensraum, natfirliehe Nahrung 
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und Feinde des Krallenfrosches keine Angaben vorhanden sind, kann 
das natfirliche Zusammenwh'ken der Reize nur nnvollkommen beurteil~ 
werden. 

Zusammen~assung 
1. Mit Hilfe von Futterdressuren wurden beim s/idafrikanisehen 

Krallenfroseh Xenopus laevis (DAuDIN) die Wahrnehmungssehwellen ffir 
fl-Phenylgthylalkohol, y-Phenylpropylalkohol, Citral und fl-Ionon be- 
stimmt. Sie liegen in einem Konzentrationsbereieh yon 1,5 �9 1018 Mole- 
kfilen/em 3 Wasser (/~-Ionon) bis 3 �9 101~ Molekiilen/em a Wasser (y-Phenyl- 
propylalkohol). Damit ist der Krallenfrosch zu den Tieren mit wenig 
empfindliehem Geruehsorgan zu stellen. 

2. Bei einem Versuehstier wurde die Rieehseh/~rfe fiber einen Zeit- 
raum yon 18 Monaten kontrolliert. Die Leistungen sinken im tIerbst  
Meht  ab und haben ein dentlieh ausgepr~gtes Minimum im Februar-M/~rz. 
Danaeh verbessern sieh die Leistungen wieder bis zum Mai um das 
20--30faehe. 

3. Versuehe mit einem Gemisch yon Citral und ~-Ionon ergeben einen 
Hinweis darauf, dag die beiden Stoife sieh bei der Reizung nicht voll- 
st/~ndig ergs Das Gemiseh 16st eine geringere Zahl yon Reak~ionen 
aus als die beiden Komponenten allein in entspreehender Konzentration. 

4. Die Untersuehung des Ventilationsmechanismus der Nasenr~ume 
ergibt, dal3 nur die NebenhShle yon den Nasenpulsationen erfal3t wird. 
Die anatomisehe Sonderung yon Haupt-  und NebenhShlensystem in der 
Nase von Xenopus und die Trennung ihrer Aufgaben finder innerhalb 
der Amphibien keine Parallele. 

5. Die NebenhShle enth/~lt dauernd Wasser, das die Duftstoffe an das 
Rieehepithel herantrs Die HaupthShle ist aueh beim unterge~auehten 
Tier mit  Lufg geffillt; sie dient der Luftaufnahme in die Lungen als 
Durehgangsraum. 

6. Der Zugang zu den beiden Kammersystemen wird dureh die Stel- 
lung der ventralen Grenzfalte geregelt. 

7. Dureh supravitale Fgrbung mi~ Trypanblau wurde die Verteilung 
der l~iechzellen untersueht. Die Frage der Spezifit/~t der F/~rbung wird 
behandelt. Rieehzellen linden sieh in den Nebenh6hlen; die ItaupthShle 
ist mit indifferentem Epithel ansgekleidet. Die yon Rana bekannten 
Typen der Rieehstabehen werden aueh bei Xenopus nachgewiesen; ihre 
Verteilung in den l~/iumen der Nebenh6hle wird besehrieben. 

8. Mit tIilfe yon speziellen Sehleimf&rbungen wird die Sonderstellung 
der HaupthShle weiterhin belegt :Sie ist yon einem Epithel ausgekleidet, 
das dureh Sehleimgehalt in den distalen Zellabsehnitten gekennzeiehnet 
ist. 
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9. Das  J a c o b s o n s c h e  O r g a n  e n t h ~ l t  im  c a u d a l e n  Tei l  m i t  T r y p a n b l a u  
a n f ~ r b b a r e  Rezep t o r en .  Der  spMtfSrmige  E i n g a n g  z u m  J a c o b s o n s c h e n  
O r g a n  is t  m i t  Schle imzel len  ausgek le ide t .  
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