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A. Einleitung und Problemstellung
Exakte Untersuchungen tiber die Leistungsfahigkeit des Geruchs-

sinnes bei Wirbeltieren sind bisher nur an Siugetieren (Hund, NEUHAUS
1953, 1954, 1955, 1956, 1957, 1958; und Wanderratte, Gruca 1957) und
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Fischen (Elritze, NEURATH 1949; TrrcaMany 1959; Aal, TEICHMANN
1957, 1959; und Regenbogenforelle, TrrcaMaNN 1959) unternommen
worden.

Bei Amphibien wurde bisher bei einer Reihe von Arten nur nach-
gewiesen, dafl die Nase als echtes Geruchsorgan arbeitet: Diemyctilus
viridescens (COPELAND 1913), Triturus vulgaris, Tr. cristatus und T'r. al-
pestris (MatTHES 19242 und b), Siredon (Amblystoma) mexicanum
(N1omoras 1922) und Bufo americanus (R1ssEr 1914). Bei Ausschaltung
der Nase mittels Durchtrennung des Nervus olfactorius blieben die
Reaktionen auf Geruchsstoffe aus.

Mit Hilfe von Potentialableitungen vom Riechepithel und vom
Bulbus olfactorius bei Rana temporaria studierte Orroson (1956, 1959)
die Antworten der Chemorezeptoren und sekundéirer Neurone auf eine
Reizung mit duftstofthaltiger Luft. Erpr-EiBesFrrpT (1949) beschreibt
Reaktionen auf Schreckstoff bei Erdkrotenquappen. Die einzige Unter-
suchung, die sich mit Schwellenbestimmungen befafit, ist die von
GurTz (1938) an Triturus-Arten; doch ergab die angewandte Methode
fir die getesteten paraffinloslichen Substanzen (Bromstyrol, Butter-
siuredthylester, Amylacetat u. a.) keine genauen Zahlenwerte, sondern
nur Anhaltspunkte fiir die ,,GroBenordnung fiir die Riechscharfe® der
Molche, da die Duftstoffe beim Einbringen ins Wasser ,eine nicht
kontrollierbare Verdinnung erfuhren®. Die hierbei ermittelten Werte sind
kaum geeignet, zum Vergleich herangezogen zu werden. Weitere Unter-
suchungen iiber Riechschwellen bei Amphibien liegen bisher nicht vor.

Fir quantitative Untersuchungen schien der Krallenfrosch ein
giinstiges Objekt zu sein. Uber seine Sinnesleistungen ist durch die
Arbeiten von Kramer (1933; allgemeine Sinnesleistungen), DITKGRAAF
(1947, 1956 ; Seitenlinie), BurgERs (1952; Farbensehen) und SCHIMMLER
(1952; Formensehen) eine Reihe von Daten bekanntgeworden. Kra-
MER (1933) bringt auch Ergebnisse von Versuchen iiber Geruch und
Geschmack. Kr beschreibt eine erstaunliche Riechschirfe fiir bio-
logisch bedeutsame Diifte, wie z. B. Mehlwurmduft. Es wird gezeigt,
daB Xenopus in der Lage ist, sich im Konzentrationsfeld eines Nahrungs-
duftstoffes phobisch nach dem Prinzip von Versuch und Irrtum zu
orientieren und die Duftquelle aufzufinden. KramEer erkennt dem
Geruchssinn bei Xenopus eine wesentliche Rolle zu, insbesondere bei der
Nahrungssuche. Nach seiner Darstellung haben mechanische und
chemische Reize bei der Orientierung die stirkste Bedeutung, die op-
tische Orientierung spielt eine geringere Rolle.

Hauptanfgabe der vorliegenden Untersuchung war die Bestimmung
von Riechschwellen fiir wasserldsliche Duftstoffe mit Dressurversuchen.
Daneben wurde versucht, durch Priifung der Reaktionen auf ein Ge-
misch zweier Duftstoffe bestimmter Konzentration Aufschliisse fiber
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den Rezeptionsmechanismus zu erhalten. Quantitative Versuche dieser
Art sind bisher nur von Nreuvmaus (1956) am Hund unternommen
worden.

Kramer (1933) weist darauf hin, daf bei Xenopus im Gegensatz zu wasser-
lebenden Urodelen (T'riturus) die Nase durch Oszillationen der NasenauBenwand
ventiliert werde. Bei Triturus dagegen wird die Fillung und Entleerung der Nase
durch Heben und Senken des Mundbodens erreicht (MarrrEs 1924). WipEM
(1930) beschreibt kurz die Respirationsmechanismen von Xenopus. Der Ablauf
dieser Bewegungen wurde genauer untersucht und die Bedeutung der einzelnen
Nasenriiume im Zusammenhang mit Luftaufnahme und Chemorezeption zu
kldren versucht.

Diese Untersuchungen machten es nétig, auch der Histologie der
Nase Aufmerksamkeit zuzuwenden, da die eigenen Befunde den An-
gaben von FOskE (1934), der Bau und Entwicklung der Nasenrdume bei
Xenopus untersucht hat, zum Teil widersprachen. Mit Hilfe der die
Chemorezeptoren selektiv farbenden Trypanblau-Methode (SEr1 1941;
MtLrER 1955; NEUHAUS 1955) wurden die Typen der Rezeptoren und
ihre Verteilung in den Nasenrdumen untersucht. Auflerdem wurden
spezielle Schleimfirbungen durchgefiihrt, um einen Uberblick iiber die
Leistungen der verschiedenen Epithelabschnitte zu gewinnen.

B. Die Leistungen des Geruchssinnes

I. Bemerkungen zur Dressur
1. Methodik

Zur Bestimmung von Riechschwellen bei im Wasser lebenden Wirbeltieren
wurden bisher zwei Dressurmethoden angewandt; Futter- oder Strafdressuren bei
in das Versuchsbecken einflieBender Duftlosung (NEURATH 1949; G6z 1941) oder
Wahlversuche in der die Thigmotaxis der Versuchstiere ausnutzenden Rohren-
anlage von TricEMANN (1957, 1959). Beide Methoden liefen sich fiir die Dressur
der Krallenfrosche nicht verwenden. Bei der Einstromdressur ist es schwierig,
die XKonzentration an Duftstoff zu berechnen, die wirklich die Reaktion auslést.
So erschien es giinstig, eine Methode zu wihlen, bei der auf dem Weg zur Nase keine
Verdiinnung der Duftlosung mehr eintritt. Dies ermdglicht eine Umsetzdressur,
wie sie KrinNER (1935) zur Untersuchung der Geschmacksempfindlichkeit bei
Elritzen angewandt hat.

Die Dressur besteht darin, die Versuchstiere zunichst daran zu gewdhnen, da
sie von einem Becken in ein anderes versetzt werden. Von Zeit zu Zeit wird das
Tier dabei in eine Duftlosung gesetzt und gefiittert, so daB im Laufe der An-
dressuren Suchreaktionen in Erwartung der Fitterung sofort nach dem Einsetzen
in die Duftlésung auftreten. Auf die erheblichen Schwierigkeiten dieser Dressur
bei Elritzen weist schon KriNNER (1935) hin. ’

Da die Andressuren Schwierigkeiten machten, wurde auch eine Umsetz-
dressur mit elektrischem Strafreiz (Methode modifiziert nach ScHIEMENZ 1924)
unternommen, die jedoch vollig erfolglos blieb. Nach 400 Andressuren bei zwei
Versuchstieren war noch keine Spur einer Verkniipfung des Duftreizes mit der
Fluchtreaktion, die bei elektrischem Strafreiz deutlich erfolgte, zu beobachten.
Eine Gewdhnung der Krallenfrosche an bestimmte Schlupfwinkel war ebenfalls
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nicht moglich, so dall eine Dressuranordnung dhnlich der von TrrcamMany (1957,
1959) nicht benutzt werden konnte.

Vor Beginn der Andressuren wurden die Versuchstiere geblendet (Exstirpation
des gesamten Bulbus in Urethannarkose), um eine Stérung durch optische Reize
auszuschalten. Etwa 2 Wochen nach dem Eingriff begann ich die Tiere an das Um-
setzen zu gewdhnen. Die Versuchsbecken waren runde (lasschalen, die mit 2 Liter
Grundwasser gefiillt wurden (Hohe des Wasserspiegels 5 cm). Zum Umsetzen
benutze ich ein Netz aus Perlongewebe. Bei spiiteren Versuchen wurden die Rund-
schalen stets vor dem Umsetzen frisch mit Grundwasser gefiillt, um immer gleich-
artige Bedingungen zu bieten. Die Wassertemperatur schwankte zwischen 12
und 15° C.

Zur Herstellung der verwendeten Duftstofflosungen wurden zundchst Stamm-
losungen mit einer Verdiinnung von einem Teil Duftstoff auf 103, 10* und 105 Teile
destilliertes Wasser angesetzt. Fiir die Dressuren wurden — wie beim Umsetzen —
mit einem MeBkolben 2 Liter Grundwasser abgemessen, denen nach vorheriger
Entnahme der entsprechenden Wassermenge die Stammldsung zugesetzt wurde.
Die Duftlosungen wurden mit MeBpipetten {ibertragen, auf deren peinliche Sauber-
keit streng geachtet wurde, um stérende Adsorption zu vermeiden. Die Versuchs-
16sungen wurden zu jedem Dressurversuch neu angesetzt, die Stammlésungen wur-
den im Schwellenbereich alle 2—3 Tage erneuert.

Die Zahl der an einem Tage moglichen Umsetzungen ist begrenzt. Die taktil
sehr empfindlichen Krallenfrosche reagieren zunichst heftig mit Flucht und
,, Wassertreten und zeigen erst nach lingerer Zeit unmittelbar nach dem Um-
setzen ein ungestortes Verhalten. Wéahrend dieser Zeitspanne — im allgemeinen
2 Monate — hungerten die Tiere. Gefiittert wurde erst wieder bei den Andressuren.
Bei den Andressuren erwies sich die Verwendung zu hoher Duftkonzentrationen als
ungeeignet, da sie von den Froschen als unangenehm empfunden werden und
Schreckreaktionen auslésen. Geeignet war eine Verdiinnung von etwa 1:10% Teilen
Duft/Teile Wasser. Nach Einsetzen in die Duftlésung wurde das Tier 20 sec in
Ruhe belassen, dann durch Berithrung von Armen oder Beinen zu den charakte-
ristischen Suchreaktionen veranlaBt und mit einigen Stiick Stiicken T'wbifex, die
in einer stirker konzentrierten Duftlosung aufbewahrt wurden, gefiittert.

Die Suchreaktion, die taktil sehr leicht auslésbar ist, besteht aus einem ruck-
artigen Abbiegen des Vorderkorpers nach unten und lebhaften Armbewegungen zum
Munde hin, die dazu dienen, das Beuteobjekt zu greifen (vgl. KramMer 1933). Die
Reaktionen werden meist iiber einige Zeit fortgesetzt.

Nach einer Fiitterung in der Duftlésung wurde das Versuchstier in ein 10 Liter-
Becken mit dauerndem Wasserdurchlauf fiir 40—60 min zum Spiilen gebracht.
Es war notig, in der Woche mindestens zwei versuchsfreie Tage einzuschalten
(vgl. KrinnEeRr 1935 und TEICHMANN 1959); auBerdem war es selten moglich, mehr
als 5—6 Dressuren und 15—25 Umsetzungen am Tage vorzunehmen, ohne ein
Absinken der Leistungen befiirchten zu miissen. Die Zahl der Umsetzungen in
wechselndem Abstand von 5—20 min zwischen den Dufteinsetzungen wurde eben-
falls variiert. Oft war eine grofle Zahl von Umsetzungen in reinem Wasser ndtig,
wenn die Anzahl der fehlerhaften Suchreaktionen im reinen Wasser zu hoch wurde.

Die Versuche begannen stets erst nach 14 Uhr, nachdem sich herausgestellt
hatte, daBl in den Vormittagsstunden die Arbeitswilligkeit der Frosche nur sehr
gering ist und keine brauchbaren Ergebnisse zu erhalten sind. Weitere Stérungen
ergaben sich hiufig durch Erschiitterungen in der Umgebung (Tiirenschlagen usw.),
die Such- oder Schreckreaktionen ausldsten. Krammr (1933) beschreibt ausfithr-
lich die hohe Empfindlichkeit der Krallenfrésche fiir mechanische Reizung und die
Launenhaftigkeit ihrer Reaktionen, Voraussetzungen, die das Gelingen von
Dressuren sehr erschweren.
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2. Lernfihigkeit und Dressurgediichinis

Besonders ungiinstig war die Tatsache, dafl nur ein kleiner Teil der Tiere in der
Lage war, die Dressuraufgabe zu erlernen. Uber die Lernfihigkeit kann erst nach
3—4 Monaten mit Andressuren entschieden werden. Von neun Versuchstieren
erlernten nur drei, Nr. 2, 3 und 7, die geforderte Aufgabe. Die iibrigen zeigten auch
nach lingerer Andressur in der Duftlosung nicht mehr Suchreaktionen, als spontan.
im Wasser erfolgen, oder aber sie antworteten auf jede Versetzung mit Schreck-
reaktionen, deren Heftigkeit meist mit Dauer der Versuche zunahm, so daB eine
Weiterfiilhrung der Versuche sinnlos war. Das Versuchstier Nr.7 zeigte sich im
Laufe weiterer Dressuren den Anspriichen nicht gewachsen: Die Zahl der Fehler
bei den Umsetzungen nahm mit zunehmender Verdiinnung der Duftlésung so
stark zu, daB die Versuche bei dem Zehnfachen des fiir Nr. 2 und 3 bestimmten
Schwellenwertes fiir den gleichen Stoff (8-Phenyldthylalkohol) abgebrochen werden
muBten. Die vorliegenden Ergebnisse stammen von den Versuchstieren Nr. 2 und 3.

Die Lernfshigkeit war auch bei diesen spiter gut arbeitenden Fréschen recht
schlecht. Wihrend Frosch Nr.7 immerhin schon nach 586 Umsetzungen und
122 Dufteinsetzungen (15.1. bis 13. 5. 60) die Dressuraufgabe lernte, brauchte
Nr. 2, bei dem die Zahl der Versuche wegen seiner Schreckhaftigkeit anfangs be-
sonders niedrig gehalten werden mufBite, 891 Umsetzungen und 147 Dressuren
(8. 8. 58 bis 30. 6. 59) bis zum Eintreten sicherer Reaktionen bei der Konzentration
der Andressur. Bis zum Erreichen des Schwellenbereiches waren weitere 1159 Um-
setzungen und 265 Dressuren (1. 7. 59 bis 25. 5. 60) notig. Diese hohe Zahl an
Versuchen ist jedoch wohl in erster Linie bedingt durch das Absinken der Schwellen-
werte in den Wintermonaten (s. S. 285). Die Bestimmung der ersten Schwelle
erfolgte vom 27. 5. bis 18. 7. 60 mit 336 Umsetzungen und 96 Dressurversuchen.
Die Zahle der Versuche bis zur Erlernung der Dressuraufgabe bei dem Versuchstier
Nr. 3, das zur gleichen Zeit andressiert wurde, war noch etwas hoher, jedoch erwies
sich dieses Tier spéter als das zuverldssigere.

Bemerkenswert ist demgegeniiber das ausgezeichnete Dressurgedichtnis der
Krallenfrosche. Gerrz (1938) fand bei den von ihm untersuchten 7'rifurus-Arten,
daB bereits nach 5 Tagen die Dressuraufgabe vergessen ist, weshalb die Tiere beim
Ubergang vom Wasser zum Land wegen der erforderlichen Umstellung des Riech-
epithels eine Dressur auf Geruchsstoffe nicht behalten. TrrcamMaxwy (1959) stellte
dagegen bei seinen Aalen fest, daB auch eine Pause von 1—2 Monaten der Dressur
kaum schadet.

Die beiden arbeitsfihigen Krallenfrésche vertrugen eine Unterbrechung der
Versuche bis zu 6 Wochen ohne jede Beeintréchtigung des Dressurerfolges. Tier
Nr. 3 arbeitete nach einer Ruhezeit (auch ohne Fiitterungen) vom 31. 3. bis 2. 5. 60
(33 Tage) ohne Unterschied weiter; Nr. 2 zeigte nach einer Unterbrechung der Ver-
suche von 42 Tagen nach fiinf Dressuren und 22 Umsetzungen wieder ausgezeich-
nete Reaktionen. Vom 12.10. 60 bis 1. 2. 61 muliten die Versuche unterbrochen
werden. In dieser Zeit wurde alle 2—3 Wochen unter Beigabe des Dressurduftes
ohne Umsetzungen gefiittert. Die Tiere arbeiteten nach diesen 16 Wochen ohne
Storung weiter.

Die Umdressuren auf einen neuen Duftstoff machten keine Schwierigkeiten.
Der neue Stoff wurde mit der Ausgangskonzentration von 1:10° Teile Duftstoff je
Teile Wasser eingefiihrt und 18ste meist schon nach wenigen Andressuren die
Reaktion aus. Bemerkenswert ist das Verhalten von Frosch Nr. 3, der auf Ter-
pineol, das ihm offensichtlich unangenehm war, schreckhaft reagierte. Bei stirkerer
Verdiinnung blieben die Reaktionen aus. Als nach 3 Monaten noch keine Ande-
rung des Verhaltens eintrat, wurde auf Citral umdressiert. Diese Dressuren hatten
sofort positive Ergebnisse.
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3. Die untersuchten Dufistoffe

Fiir die Andressuren und die erste Schwellenbestimmung wurde in allen Fillen
$-Phenylithylalkohol verwandt, Durch die Benutzung des gleichen Duftstoffes
fiir alle Versuchstiere wurde es moglich, individuelle Unterschiede in der Lage des
Schwellenwertes zu erfassen. g-Phenylidthylalkohol schien fiir die Anfangsdressur
besonders geeignet wegen der Vergleichsméglichkeiten mit den Ergebnissen von
NEvRATH (1949) und TricEMANN (1959).

Insgesamt wurden fiinf wasserlosliche Duftstoffe getestet:

1. B-Phenyldthylalkohol:

Molekulargewicht: 122,17 <}CH2—CH20H
Dichte: 1,023413

2. y-Phenylpropylalkohol :

Molekulargewicht: 136,20 QCHZ—CHﬁCHQOH
Dichte: 1,007
3. Terpineol: /CHszHZ CH,
Molekulargewicht: 154,27 CH,—C< >COH—CH<
Dichte: 0,9262 CH—CH, CH,
CH,

3

CH T om
"™NC—CH—CH,—CH,—C—=¢¢

4. Citral A, Citral B (Gemisch: CH3/ NHCO
Molekulargewicht: 152,24 CH
Dichte: 0,899 oH " 0o
3>C=CH~CH2—CH2—C:C<
CH, H
CH3\ /CH3
5. ﬂ-Ionon': /CHZ—C\
Molekulargewicht: 192,30 H,C 0—CH=CH—CO—CH,
Dichte: 0,946% \0H2-C<
CH,

4. Die Auswertung der Versuchsergebnisse

Als Ergebnis wurde das Verhalten der Versuchstiere innerhalb von 60 sec nach
erfolgter Umsetzung ausgewertet. Bei Suchreaktionen, die innerhalb dieser Zeit
auftreten, kann angenommen werden, daf3 sie durch den Duftstoff ausgelost wurden.
Innerhalb dieser Kontrollzeit wurde das Verhalten genau protokolliert, um auch
zeitliches Einsetzen und Stirke der Reaktionen vergleichen zu kénnen. Die Re-
aktionen wurden positiv oder negativ bewertet; unklare Reaktionen, wie z. B.
ein undeutlicher Ansatz zu Suchbewegungen oder Schreckreaktionen bei Stérungen
von aulBlen oder bei ,,Dressurneurose wurden ausgeschieden. Mit zunehmender
Verdiinnung der Testlosungen sank der Anteil der positiven Reaktionen, um schlieB-
lich im Bereich des Suchenanteils bei den Umsetzungen von Wasser zu Wasser zu
liegen.

In dem Grenzbereich muBte gepriift werden, ob die beiden gefundenen Haufig-
keiten von Suchreaktionen verschiedenen Wahrscheinlichkeiten entsprechen.
Diese Priifung erfolgte nach dem y2-Test in der von vay pER WAERDEN (1957)
angegebenen Form nach der Formel:

2 (bymy — kym)2 (N — 1) .
= K Lngn,
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Es bedeuten: N=mn,+n, die Gesamtheit aller Versuche, K=k +k, die
Gesamtheit aller Versuche mit positivem, L=1, -1, die Gesamtheit aller Versuche

mit negativem Ergebnis.

Die Wahrscheinlichkeit fiir die Richtigkeit der Hypothese ist:
P=1—28=20(y)—1

bei Annahme einer zugrunde liegenden Normalverteilung.

I1. Die Ergebnisse der Schwellenbestimmungen
1. Besprechung der einzelnen Werte

a) B-Phenylithylalkohol. Die Dressuren wurden mit 8-Phenylithyl-
alkohol als erstem Duftstoff begonnen. Das Versuchstier Nr. 2 zeigte

g .
Yo /
//
) / 7
’% # % %
log X

Abb. 1. Die Schwellenbestimmung fiir
B-Phenylathylalkohol. Abnahme des
Anteils der Suchreaktionen mit zuneh-
mender Verdimnung der Duftlésung.
Punkte: Versuchstier Nr. 3; Kreige:
Versuchstier Nr. 2; gestrichelte Linien :
Anteil der Suchreaktionen bei den
Kontrollen. Ordinate : Anteil der Such.-
reaktionen in Prozenten; Abszisse:
Konzentration, Logarithmus der Zahl
der Molekiile/ecm? (K)

nach 147 Andressuren und 891 Um-
setzungen die ersten positiven Re-
aktionen. Ab Mitte November 1959
waren deutliche Reaktionen bei Ver-
dilnnungen bis 5-10'% Molekiile/cm?
Wasser (= 1:10% Teile Duftstoff/Teile
Wasser) zu verzeichnen. Die Versuche
in der Zeit von Januar bis Anfang Mai
1960 zeigten eine Zunahme des An-
teils der positiven Reaktionen. Dieser
Anstieg wurde zuerst als Lernvorgang
angesehen; im Laufe der weiteren Ver-
suche wurde jedoch deutlich, da es
sich hierbei um eine jahreszeitliche
Schwankung der Riechschérfe handelt
(s. 8.285). In der Zeit vom 27. 5. bis
18. 7. 60 wurden die Daten fiir den
Schwellenwert gewonnen. Die Schwelle

von Versuchstier Nr.3 wurde in zwel Abschnitten bestimmt, vom
16. 2. bis 30. 3. und vom 3.—19. 5. 60.

Geprift wurden die folgenden Konzentrationen (in Molekiilen/cm?3,
in Klammern Teile Duftstoff/Teile Wasser):

Tier Nr.2: 5-10% (1:10%); 10 (1:5-10%); 5101 (1:107); 104

(1:5-107); 5 - 10 (1:108).

Tier Nr.3: 5-10% (1:108); 105 (1:5-10%); 2,5-10% (1:2-10%;

5 10 (1:108); 10t (1:5 - 108).

Tabelle 1 gibt einen Uberblick iber die Versuchsergebnisse mit
Krallenfrosch Nr.2; Abb. 1 zeigt die Ergebnisse fiir beide Tiere in
graphischer Darstellung. Die individuellen Unterschiede zwischen den
beiden Tieren sind gering. Sie nehmen eine Konzentration von 5+ 1013
Molekiilen/cm3 Wasser noch wahr; bei Versuchstier Nr. 2 liegt die Haufig-
keit der Suchreaktionen (25%, n = 20) schon in der Néhe der Haufigkeit
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Tabelle 1. Ubersicht diber die Ergebnisse der Versuche mit f-Phenylithylalkohol

Versuchstier Nr.2. Bei den Dressuren: -+ Suchreaktionen; — keine Such-
reaktionen, Ruhe; ? unklare Reaktionen; Konzentrationen: 5 - 10%, 101 und
5 - 10'® Molekiile/cm3.

Dressuren ‘Wasserumsetzungen
Tog 510 101 5 - 10% n Suchen Ruhe n
27. 5. |- 4 3 14 17
28. 5. ++ 2 1 7 8
30. 5. + 72+ 6 6 21 27
1. 6. +4++ 5 4 16 20
2. 6. ++ 2 2 9 11
13. 6. + 1 5 5
14.6 + ++ 3 1 12 13
15.6 ++ 2 8 8
16. 6 + + 7 3 10 10
20. 6 —+ +— 5 2 10 12
21.6 - 2 8 8
22.6 + - 4 3 13 16
24. 6 + 1 3 3
27.6 + +—— 5 2 18 20
28. 6 ++ —— 4 6 6
29. 6 + ++ + 4 3 13 16
30.6 ? —+ 3 5 5
1.7 ) — - 3 1 6 7
4.7 ++ ——+ — 6 5 19 24
5.7 + - —— 4 1 9 10
7.7 + + 2 9 9
8. 7. -+ 1 3 3
11.7. + + -+ ——t 9 4 24 28
12.7 + —+ —+ 5 14 14
13.7 ++ —— 4 8 8
14. 7. + ? 2 1 6 7
18. 7. + 4 4 2 9 11
27. 5. 31 30 20 41 285 326
bis 18.7.60 [93,56% - | 60% -+ 25% - 12,6 % Suchen

der Suchreaktionen in Wasser (12,6%, n = 326). Die statistische Prii-
fung ergibt P=0,9312. Eine Konzentration von 10'® Molekiilen/cm3
Wasser wird offensichtlich nicht mehr wahrgenommen, wie die Ver-
suche mit Tier Nr.3 ergaben. Die geringe Haufigkeit des Suchens
(10,0%, n = 10) bei dieser Konzentration gegeniiber den Fehlern im
Wasser (26,4%, » = 163) wird durch die Versuchseinteilung bedingt:
nur dann wurden Dressurversuche unternommen, wenn die Kontrollen
einwandfrei keine Tendenz zu spontanem Suchverhalten zeigten.

Die Werte fiir die beiden Versuchstiere liegen um einen Faktor von
2—2,5 auseinander. TrrcEMANN (1959) fand bei Elritzen dhnliche in-
dividuelle Schwankungsbereiche, die Schwellenwerte lagen in dem
Bereich 7,5 - 1013 bis 2,2 - 10 Molekiile/em3.
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Es ist nicht zweckmifig, den Schwellenwert zahlenm#fig zu eng zu
fassen, da die Beanspruchung der Tiere im Schwellenbereich zu Dressur-
neurosen fithren kann, die die Aussage beeintrachtigen.

Die Riechschwelle des Krallenfrosches fiir §-Phenyldthylalkohol liegt
bei 3 - 10'® Molekiilen/em® Wasser; das entspricht einer Verdiinnung
von 1:1,7 - 108 Teilen Duftstoff/Teile Wasser.

b) y-Phenylpropylalkohol. Dem Versuchstier Nr.2 wurde nach
Beendigung der Dressur auf 8-Phenyldthylalkohol eine 14tigige Dressur-
pause gelassen. Nach dieser Unterbrechung wurden die Versuche mit
y-Phenylpropylalkohol aufgenommen. Fiir diesen Stoff, der durch einen
hyazinthendhnlichen Duft gekennzeichnet ist und der als Zimtséureester
in Harz- und Balsamarten in der Natur vorkommt, gibt es bisher nur
eine Schwellenbestimmung bei der Biene (ScEwarz 1955). Er wurde
fur die Untersuchungen herangezogen, um an einem weiteren Beispiel
die Werte fiir Glieder einer homologen Reihe vergleichen zu kénnen.

BuppENBROCK (1952) gibt noch an, dafl innerhalb einer homologen
Reihe ein Absinken des Schwellenwertes mit zunehmendem Molekular-
gewicht des Duftstoffes zu beobachten sei. Inzwischen ist durch die
Untersuchungen von NEUHAUS (1953) und GrucH (1957) festgestellt
werden, dafl in einer Reihe von Fillen dieser Zusammenhang nicht
besteht. Die Ergebnisse stammen von Versuchen mit Fettsduren und
aliphatischen Alkoholen. Bei Hund (NrUuHAUS 1953) und Ratte (GrucH
1957) wurde ein Maximum der Riechschérfe bei mittleren Kettenlingen
gefunden; der Schwellenwert fiir Buttersdure ist der niedrigste.

Es ist interessant, den Vergleich auf aromatische 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-
telt. Tabelle 2 gibt einen Uberblick iiber die Ergebnisse bei den vier
gewdhlten Konzentrationen.

1,1 - 10** Molekiile/cm® Wasser werden offensichtlich nicht mehr
wahrgenommen, bei viermal stirkerer Konzentration ist das Ergebnis
noch eindeutig positiv (y2=14,3; P=0,9998). Die Schwelle muB
zwischen diesen beiden Konzentrationen bei etwa 3 - 101 Molekiilen/cm?
Wasser festgelegt werden (Verdinnung 1:1,5 - 107 Teile Duftstoff/Teile
Wasser).

Eine erste Bestimmung erfolgte bereits in der Zeit vom 1.—9. 8. 60.
Zu diesem Zeitpunkt waren die Reaktionen ein wenig schlechter;
2,2 - 101 Molekiile/crn3 wurden nicht mehr wahrgenommen (s. S. 286).

Ein Vergleich der Werte fiir die beiden Homologen zeigt, dafl die
Schwelle fiir 8-Phenylathylalkohol etwa um eine Zehnerpotenz iiber dem
Wert fiir y-Phenylpropylalkohol liegt. Auch in diesem Fall sinkt die
Schwelle mit Zunahme des Molekulargewichtes nicht ab. Zugleich ist
unter den fiir Xenopus bestimmten Schwellenwerten dieser der hdchste.
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Tabelle 2. Ubersicht iiber die Ergebnisse der Versuche mit y-Phenylpropylalkohol
Versuchstier Nr. 2. Bei den Dressuren: -+ Suchreaktionen; — keine Such-
reaktionen ; Konzentrationen 4,5 - 10%%, 1,1, - 10%, 4,5 - 104, 1,1 - 10 Molekiile/cm®,

Dressuren ‘Wasserumsetzungen

Tog 4,5 - 10 1,1 -10% 4,5 - 10" 1,110 7n | Suchen | Ruhe n
16. 4. +—+ 3 1 12 13
17. 4. +++ 3 2 7 9
18. 4. + ++ 3 2 8 10
20. 4. ++++ 4 5 7 12
22. 4. + + - 4 3 9 12
24. 4. + —++ 4 5 10 15
25. 4. + -+ ——+ 5 2 14 16
26. 4. — 1 2 4 6
28. 4. + —+—+ 5 3 15 18
29. 4. + —— 4+ 4 5 10 15
1. 5. + —++ —++ - 8 2 18 20
3. 5. + + + + 4 1 11 12
4. 5. - 1 2 3 5
5. 5. - 2 2 9 11
9.5. + —+ - 4 2 8 10
13. 5. ++ -+ - 5 3 7 10
14. 5. + + — 3 1 5 6
16. 4. 12 20 20 11 43 157 200

bis 14. 5. |91,7%+ | 80% + 60% -+ | 18,2% + 21,5% Suchen

¢) Terpineol. Nach Abschlufl der Dressuren auf §-Tonon (s. S. 282)
wurde Frosch Nr.3 auf Terpineol umdressiert. Im Gegensatz zu den
fritheren Hrfahrungen erwies sich die Umdressur als schwierig. Die
Zahl der positiven Reaktionen auch bei niedrigen Konzentrationen blieb
gering und wurde immer wieder von Schreckreaktionen unterbrochen.
Auch nach ldngerer Unterbrechung der Versuche veridnderte sich dieses
Verhalten nicht. Januar bis Mérz 1961 erreichten die Unsicherheit und
Wechselhaftigkeit der Reaktionen einen Hohepunkt. Zeitweise war es
sogar schwer, das Tier in der Duftlésung zum Fressen zu bewegen. Da
offensichtlich der Duftstoff diese Abwehrreaktionen ausléste, wurde die
Konzentration zeitweise von 1:4 - 105 auf 1:5 - 108 Teile Duftstoff/Teile
Wasser verringert. Trotzdem war es nicht moglich, Reaktionen zu
erhalten, aus denen ein klares Ergebnis zu gewinnen gewesen wiire.

Ab. 16. 4. 61 wurde Terpineol durch Citral ersetzt. Schon am 3. Ver-
suchstag traten regelmaBig positive Reaktionen auf.

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

Die Umdressur fithrte nach fiinf Dressurversuchen zu positiven Fr-
gebnissen. Giinstig fiir die Zeit der Schwellenbestimmung war die
geringe Zahl der Fehler bei den Kontrollversuchen in Wasser. IThr Anteil

7. vergl. Physiol. Bd. 45 19
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betrug bei insgesamt 272 Versuchen nur 4%. Wahrend der gesamten
Dressurzeit war ein solch giinstiges Verhéltnis auch nicht anndherungs-
weise erreicht worden. Die Konzentration der.Duftlosungen konnte
sehr bald herabgesetzt werden. Tabelle 3 gibt einen Uberblick iiber die
Ergebnisse bei den ver-

Tabelle 3. Uberblick iiber die Ergebnisse der Versuche schiedenen Konzentra-

mit Citral .
Versuchstier Nr. 3 (18. 4. bis 31. 5. 61). Konzen-  tlonen.
tration: Molekiile/cm? ; Verdiinnung: Teile Duftstoff/ 0,9 Molekiile/cm? wer-

Teile Wasser; n Zahl der Versuche; 4- Zahl der den nicht mehr wahr-
Suchreaktionen; % -+ Prozentanteil der Suchreak-

. enommen ; in zehn Ver-
tionen; WU Wasserumsetzungen. g ’

suchen anfinf Versuchs-

Konzentration tagen wurden keine

3,610 7,1-10" | 3,610 | 0,9 - 102 WU positiven ~ Reaktionen
Verdinnung mehr beobachtet. In

1:10° [1:5-107 | 1:10% [1:4-10¢ einer vierfach stirker
konzentrierten Losung

N n gg %2 22 18 2;? wurde in 35% der Ver-
%+ 75’9 57’1 35 0 4,0 suche der Duftstoff
z? 30,5 wahrgenommen. Bei

einem %% von 30,5 ist
das Ergebnis als eindeutig positiv anzusehen. Die Schwelle liegt zwischen
diesen beiden Werten und kann bei 3 - 101> Molekiilen/cm?® angenommen
werden. Auch dieser Wert liegt in der GroBenordnung der Werte fiir die
bisher behandelten Stoffe.

e) B-Ionon. Die Umdressur auf f-Ionon wurde nach l4tigiger
Dressurpause im Anschlul} an die Dressur auf §-Phenyldthylalkohol mit
Frosch Nr. 3 vorgenommen. Das Tier reagierte sofort auf den neuen
Duftstoff. In der Zeit vom 15.6. bhis 3. 8. 60 wurde mit 100 Dressur-
versuchen und 356 Kontrollen iiber fiinf Konzentrationsstufen die
Schwelle bestimmt. In Tabelle 4 sind die Ergebnisse zusammengestellt.

Eine Konzentration von 5.9 - 10'® Molekiilen/em® wurde einwand-
frei vonreinem Wasser unterschieden (2 = 48,9). Bereits eine Verdinnung
um das Vierfache hatte ein starkes Absinken der Leistungen zur Folge;
in 68 % der Priifungen erkennt das Tier den Duftstoff in der Losung nicht
mehr. Bei y? =347 (P = 0,9372) kann aber noch angenommen
werden, dafl es sich bei den 32% positiven Reaktionen um eine Wahr-
nehmung des lonons handelt. Bei noch stirkerer Verdiinnung — wieder
um das Vierfache — war schon nach zehn Versuchen klar, dafl das Tier
zwischen dem Wasser und der Duftlosung keinen Unterschied macht.

Der Schwellenwert dirfte nur wenig unterhalb der gepriiften Kon-
zentration von 1,5 - 10'® Molekiilen/em? liegen. Damit bleibt er in der
Gréfenordnung der iibrigen Werte, stellt zugleich aber die beste Leistung
unter den gewonnenen Werten dar.
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2. Vergleich der Werte mit denen von anderen Wirbeliieren

Die Riechschwellenbestimmungen am Krallenfrosch haben Werte
ergeben, die Xenopus als wenig empfindlich kennzeichnen. Wenn man
mit AuTRUM (1948) eine Einteilung in hochstempfindliche (Bombyzx),

Tabelle 4. Uberblick iiber die Ergebnisse der Versuche mit f-Ionon
Versuchstier Nr. 3 (13. 6. bis 3. 8. 60). Konzentration: Molekiile/em?; Verdiin-
nung: Teile Duftstoff/Teile Wasser; n Zahl der Versuche; -+ Zahl der Such-
reaktionen; % -+ Prozentanteil der Suchreaktionen; WU Wasserumsetzungen.

Konzentration
310 ‘ 3101 | 5,9 - 108 I 1,5-10%% | 3,7 - 1012
WU
Verdiinnung
1:10°¢ 1:10" |1:5-107)1:2-10%{1:8-108
” 8 26 31 25 10 356
+ 8 21 22 8 1 61
% + 100 80,8 71,0 32,0 10,0 17,1
22 48,93 | 3,74

hochempfindliche (Aal, Hund) und im Verhéaltnis dazu relativ unempfind-
liche Formen (Elritze, Mensch) vornimmt, ist Xenopus zu den letzteren
zu zihlen. Dies tiberrascht zunachst, da die grofie Bedeutung der geruch-
lichen Orientierung bei der Nahrungssuche und die erhebliche Diffe-
renzierung der Nasenrdume gegeniiber anderen Anuren eine besonders
ausgepragte Geruchsempfindlichkeit erwarten lieBen. Fir den Aal
konnte TEICHMANN (1959) zeigen, dall dem hohen Differenzierungsgrad
der Nase auch eine erstaunliche Riechschirfe entspricht. Da fiir die
iibrigen Anuren keine Vergleichswerte vorliegen, a6t sich nicht ent-
scheiden, ob sie in den Leistungen hinter Xenopus zuriickstehen.

Tabelle 5. Bxtreme Schwellenwerte tn Molekiilenjem? Medium
Autoren: (a) TEICHMANN 1959 ; (b) NevmAUS 1953 ; (¢) GRUCH 1957 ; (d) V. SKRAM-
LIK 1948; (o) Scawarz 1955; (f) CroMBIE u. Mitarb. 1947 (nach BUDDENBROCK
1952).

| Minimum ‘ Maximum
Hochempfindliche
Aal (a) . . .| 1,77-10° (B-Phenylathylalkohol) | 5,84 -10, (x-Ionon)
Hund (b) . . | 1-108 (Diacetyl) 1-10% (o-Jonon)
Wenig empfindliche
Forelle (a) . | 5,09 10 (5-Phenyliathylalkohol)
Elritze (a). . | 7,53 -10% (5-Phenylithylalkohol) | 2,29 - 1014 (Eugenol)
Xenopus . . | 1,5-108 (B-Tonon) 3-101*  (y-Phenylpropyl-
alkohol)
Ratte (¢) . . | 2,510 (iso-Valeriansiure) 6,4 - 10  (Propionsiure)
Mensch (d) . | 1,08-107 (Trinitrobutyltoluol) 2,1-10'7 (Isoamylacetat)
Biene (e) . . | 1,9-10° (Methylanthranilat) 4,3 -101  (Propionsiure)
Agriotes (f) . | 2,11 - 1010 (Stearamid) 1,3 -10%  (Formamid)

7. vergl. Physiol. Bd. 45 19a
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Wenn man annimmt, daB die einzelne Rezeptorzelle durch ein Mole-
kil erregt wird, also keine Unterschiede in der Erregungsauslosung des
Einzelrezeptors bei Angehorigen des niedrigen und des hohen Schwellen-
bereiches voraussetzt, bleiben insbesondere zwei Faktoren, die die

o

AN

A 4 4 g

Abb. 2. Vergleich der
Lage der Schwellen-
werte fiir S-Phenyl-
athylalkohol (4), y-
Phenylpropylalkohol
(B), Citral (C) und 8-
TononbeiAal (TEICH-
MANN 1959), Mensch
(V. SKRAMLIK 1948),

Biene (SCEWARZ
1955) und Krallen-
frosch. Ordinate:

Konzentration,Loga-
rithmus der Zahl der
Molekiile/cm?® (K).

Aal (—-—-—);
Mensch, (—-++—);
Biene (———);

Krallenfrosch (——)

Riechschérfe beeinflussen koénnen: die Zahl der
Rezeptoren und die zentrale Verarbeitung der Er-
regung. Es fallt auf, daB die Arten mit geringer
Riechschirfe eine deutlich abgegrenzte Gruppe
bilden, wie Tabelle 5 zu entnehmen ist.

Die Schwellenwerte fir diese Arten liegen in
einem Bereich von 10° bis 10" Molekiilen/cm? Me-
dium, unabhingig davon, ob es sich um Wasser-
oder Luftriecher handelt. Eine Ubergangsstellung
scheint lediglich der Mensch einzunehmen. Es ist zu
fragen, ob diese Gruppierung nicht durch gemein-
same Unterschiede, z. B. der =zentralnervésen
Schaltung zu erkliren ist.

NEevnavs (1953) und GrucH (1957) zeigen, dal
die relative Hohe der Schwellenwerte fiir die ein-
zelnen Fettsduren zueinander bei verschiedenen
untersuchten Tieren — auch Nichtwirbeltiere wie
Polytoma uvella und die Biene werden zum Vergleich
herangezogen — sehr dhnlich ist. Bei allen diesen
Arten sinken die Schwellenwerte fir Fettsduren
mit zunehmender Kettenlinge von Essigsdure bis
Buttersdure ab, danach steigen sie wieder an.
Dieser Kurvenverlauf ist fiir alle Arten gleich; die
Lage der Kurve im Duftspektrum wird nach Gruon
durch die biologische Bedeutung der Duftstoffe be-
dingt. Bei Fleischfressern liegt die Kurve fiir Fett-
sduren bei relativ niedrigeren Werten als bei Pflan-
zenfressern.

Ein entsprechender Vergleich von $-Phenylithylalkohol, y-Phenyl-
propylalkohol, Citral und Tonon bei Xenopus, Aal, Mensch und Biene
liefert keine entsprechenden Ergebnisse. Eine Zusammenstellung dieser
Stoffe erscheint berechtigt, da sie sich in ihrer biologischen Bedeutung
nahestehen. Die Kurven zeigen in ihrem Verlauf keine Ahnlichkeit
(Abb. 2). Insbesondere fillt die unterschiedliche relative Lage der
Schwellenwerte von Citral und Ionon auf.

TEICHMANN (1959) versucht, den Zeitverlauf der Duftwahrnehmung
genauer zu erfassen. FEr fand in der Schwellenregion beim Aal eine
,,Uberlegungszeit“ von etwa 10 sec bis zum Eintreten der Reaktion und
bringt diese Zeit in Zusammenhang mit der Frage nach der GroSe des
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zeitlichen Parameters bei der Reizverarbeitung. Wegen des langen Er-
regungsweges von der Reizung der Nase bis zur Folgereaktion bleiben
solche Uberlegungen stets von geringem Wert. Bei den Dressuren mit
Xenopus war kein zeitlich festgelegter Verhaltensablauf zu beobachten.
Auch im Schwellenbereich reagierten die Tiere in unregelmaBigen Ab-
standen von 0—40 sec nach Einsetzen in die Duftlésung (im Durch-
schnitt ergaben sich z. B. folgende Werte: Nr. 3, f-Tonon; 5,9 - 1013 Mo-
lekiile/cm?®: 16 sec; 1,5 - 10*® Molekiile/em3: 11 sec).

In vielen Fallen war vor dem Beginn der eindeutigen Suchreaktion
eine deutliche Unsicherheit der Tiere zu beobachten. Einzelne kurze
Schwimmstole mit einzelnen kriftigen Armbewegungen zum Herbei-
fuhren neuen Wassers aus der Umgebung zur geruchlichen Kontrolle
und mehrfache scharfe Wendungen verrieten die besondere Aufmerksam-
keit des Versuchstieres. Das gleiche Verhalten geht bei der Reizung mit
Futterduft in sehr starker Verdinnung oft eindeutigen Suchreaktionen
voraus. Zu gleicher Zeit steigt meist auch die Frequenz der Nasen-
pulsationen, was schon KrRAMER (1933) angibt. Dieses Verhalten 140t
sich mit dem aufmerksamen Schniiffeln des Hundes vergleichen.

3. Die jahreszeitliche Anderung der Riechschwelle

Eine jahreszeitliche Anderung der Riechschirfe fand erstmalig TarcHMan~
(1959) beim Aal. Die Riechschirfe des Aales verschlechtert sich in den Monaten
Oktober bis Februar um etwa sechs Zehnerpotenzen. Diese Ergebnisse lassen sich
mit den Wanderungen der Aale in Verbindung bringen. Weitere Beispiele einer
Anderung der Riechschirfe im Jahreslauf sind bisher nicht bekanntgeworden.

Bei der Dressur von Frosch Nr. 2 mit f-Phenyldthylalkohol im Win-
ter 1959/60 fiel auf, daBl nach Eintreten regelmaBiger Reaktionen, also
nach Erlernen der Dressuraufgabe, bei einer Konzentration von 1,25 - 1018
Molekiilenfem® wéahrend der Monate November bis Januar im Februar
1960 die Leistungen erheblich absanken. Im Mérz besserten sich die
Leistungen wieder rasch. Bis Ende Mai war bei einer Konzentration
von 5 - 10'% Molekiilen/em? eine stete Zunahme des Anteils an positiven
Reaktionen zu erkennen. Die Schwellenbestimmung exrfolgte nach dieser
Zeit vom 27. 5. bis 18. 7. 60.

Im August wurde das Tier auf y-Phenylpropylalkohol umdressiert.
In der ersten Oktoberbilfte lag der Anteil der Suchreaktionen deutlich
unter den im August gewonnenen Werten. Die Versuche muBten bis
Ende Januar 1961 unterbrochen werden, so daB iber den Verlauf in
dieser Zeit nichts gesagt werden kann. Anfang Februar wurden die
Dressuren wieder aufgenommen. Das Tier war in der Zwischenzeit alle
14 Tage unter Duftzugabe gefiittert worden. Die Dressur war voll er-
halten geblieben. Entsprechend der Erhdhung der Schwelle im Vorjahr
sanken in der folgenden Zeit die Leistungen scharf ab. Dieser Leistungs-
minderung folgte wieder ein steiler Anstieg. Der Anstieg begann in der

7. vergl. Physiol. Bd. 45 19b
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zweiten Mérzhilfte; in den beiden ersten Méarzwochen sank die Riech-
schérfe noch geringfiigig ab. 1961 war also das Minimum zeitlich enger
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Abb. 3. Die jahreszeitliche Verdnderung der Riech-
schirfe: g-Phenylathylalkohol. Versuchstier Nr. 2;1.12.59
bis 15. 7. 60. Kreise: Dressurversuche; Punkte: Kontrol-
len. Die Zahlen an den Kurven fiir die Dressuren geben
die Zahl der Versuche an. Den einzelnen Punkten der
Kontrollenkurve liegen im. Durchschnitt je 108 Versuche
zugrunde. Gepriifte Konzentrationen (in Molekiillen/cm?):
A41,25-10'%; B5-10%;, ¢10*; D5-10%; E10"%; F 510,
Ordinate: Anteil der Suchreakiionen in Prozenten
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Abb. 4. Die jahreszeitliche Verdnderung der Riechschirfe:
y-Phenylpropylalkohol. Versuchstier Nr. 2; 15. 8. 60
bis 15. 5. 61 (Unterbrechung der Versuche November
1960 bis Januar 1961). Kreise: Dressurversuche ; Punkte:
Kontrollen. Die Zahlen an den Kurven fir die Dressuren
geben die Zahl der Versuche an. Den einzelnen Punkten
der Kontrollenkurve liegen im Durchschnitt je 108 Ver-
suche zugrunde. Gepriifte Konzentrationen (in Molekii-
lenfem?): 4 2,25 - 10'%; B 0,9 - 10'%; ¢ 4,5-10%; D 0,9-10";
D’1,1 -10%; B 4,5 - 10*; F 1,1 - 10™. Ordinate: Anteil der
Suchreaktionen in Prozenten

begrenzt und lag etwas
spater als im Vorjahr.
Es scheint, als ob schon
im Herbst die Leistun-
gen leicht absinken,
deutlich ist die starke
aber kurzfristige Ver-
minderung der Riech-
schiarfe im frithen Friih-
jahr.

Die FErgebnisse zei-
gen die Abb.3 und 4.
Aus Griinden der Dres-
surmethodik war esnicht
moglich, den Schwellen-
wert fiir den ganzen
Zeitraum zu bestimmen.
Aus diesem Grunde sind
die Reaktionen auf eine
Reihe von Konzentra-
tionen  nebeneinander
eingetragen. Aus dem
Absinken der positiven
Reaktionen auf die ver-
schiedenen, aufeinander-
folgenden Duftkonzen-
trationen 148t sich je-
doch die GroéBe der Ver-
idnderung ohne Schwie-
rigkeit entnehmen.

Die Minima gehen
nicht auf eine allgemeine
Aktivitatsverminderung
und einen Abbau der
Tendenz zu Suchreak-
tionen iberhaupt zu-
riick: Wahrend des

Frihjahrsminimums
1961 bleibt der Anteil der

Suchreaktionen beiden Kontrollen in der gleichen Hohe wie vorher(Abb.4).
Dem steilen Anstieg vom 1.—15. 3. 60 bei der Konzentration 1,25 - 106
Molekiile/em? ist ein leichter Abfall des Anteils der Suchreaktionen im
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Wasser zugeordnet. Die Leistungsschwankungen in der tibrigen Zeit
sind im Vergleich zu dem Friithjahrsverlauf wesentlich geringfiigiger,
wie insbesondere die Daten von November bis Dezember 1959 und Juni
bis Juli 1960 erkennen lassen.

Bei dem anderen Versuchstier (Nr.3) liegen leider vergleichbare
Werte nicht in gleicher Dichte vor, da es ofter umdressiert wurde.
Daher ist ein Vergleich nur teilweise moglich. Fir die Zeit vom 13. 1.
bis 15. 12. 60 ist ebenfalls ein Absinken der positiven Reaktionen bei einer
Konzentration von 1,25 - 1016 Molekiilen/em?® §-Phenylathylalkohol von
79.2% (n = 24) auf 56,7% (n = 30) zu beobachten, wobei die erste
Februarhélfte mit nur 50% (n = 12) positiven Reaktionen schlechtere
Leistungen ergab als der Januar mit 60,1% (r = 18). Es wird deutlich,
daB hier in der Zeit vom 1.~-15. 2. die Leistungen einen Tiefpunkt er-
reichen. Die Lage und die Stirke der Schwankung stimmen recht gut
mit denen bei Frosch Nr. 2 tiberein. Im Frithjahr 1961 lieBen sich die
Leistungen von Nr. 3 schlecht beurteilen. Durch den fehlgeschlagenen
Versuch, das Tier auf Terpineol zu dressieren, konnten keine Vergleichs-
daten gewonnen werden. Es wird jedoch klar, daBl es sich bei der be-
schriebenen Anderung der Riechschirfe nicht um eine individuelle Aus-
nahme handelt.

Das Minimum des Jahres 1961 bei Frosch Nr.2 gestattet es, die
Schwelle um diese Zeit zu bestimmen. In der Zeit vom 1.—15. 3. wurde
eine Konzentration von 2,25 - 10'6 Molekiilen/om? (1:2 - 105 Teile Duft-
stoff/Teile Wasser) sicher wahrgenommen. Schon eine Verringerung der
Konzentration auf 0,9 + 1018 Molekiile/em?3 (1:5 - 10° Teile Duftstoff/Teile
Wasser) 1aBt die Leistungen auf 33,3% als Anteil positiver Reaktionen
absinken. Der Unterschied zu den Kontrollen ist noch gesichert (2 =5,9;
P =0,985). Der Schwellenwert diirfte jedoch nur wenig unterhalb
dieser Konzentration liegen, wenn man den Verlauf der Schwellenwert-
kurven (Abb. 1) zum Vergleich heranzieht. Ein Vergleich mit dem im
Mai bestimmten Schwellenwert von 3 - 10 Molekiilen/em® ergibt ein
Absinken der Riechschérfe auf /,5—/5, des besten Wertes.

Uber die Biologie des Krallenfrosches in seinem heimatlichen Lebens-
raum in Siidafrika sind keine Angaben vorhanden. Ob Xenopus laevis
in seiner Heimat definierte Fortpflanzungsperioden hat, ist nicht be-
kannt; unbekannt ist ebenfalls, ob die geruchliche Orientierung im
Fortpflanzungsverhalten von Xenopus eine Rolle spielt. Daher ist es
nicht moglich, die Schwankungen der Riechschérfe in einen biologischen
Zusammenhang zu bringen.

I1I. Versuche zur Analyse eines Duftgemisches
NEeunAUs (1956) hat beim Hund durch Versuche mit Duftgemischen
zeigen konnen, dall sich nahe verwandte Duftstoffe bei der Reizung
ergdnzen. Je verschiedener die Komponenten in ihrem Charakter sind,
Z. vergl. Physiol. Bd. 45 19¢
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um so weniger sind sie im Gemisch austauschbar. Diese Befunde lassen
sich durch die Annahme mehrerer Rezeptorklassen, die jeweils durch
einen Duftstoff in einem spezifischen Muster erregt werden, verstehen.
Hainer, Emstie und Jacosson (1954) bringen weitere — vor allem
histologische — Daten, die die Auffassungen iiber das Zusammenwirken
der Rezeptorenklassen stiitzen. NEUHAUs (1956) verwandte als Einheit
fiir die Gemische die Olfaktie, die Schwellenkonzentration.

Im Anschluf} an die Schwellenbestimmung mit Citral wurde versucht,
in dhnlicher Weise bei Xenopus die Reaktionen auf ein Duftgemisch zu
priifen. Die Dressurmethode lie es giinstig erscheinen, nicht mit der
Schwellenkonzentration selbst zu arbeiten, sondern eine hoéhere Kon-
zentration zu wihlen. Als Mafl diente der Anteil der Suchreaktionen.
Beim Ansatz des Gemisches wurde im iibrigen nach der Methode von
NErUEAUs (1956) verfahren. Die Konzentrationen K, und K, der beiden
Duftstoffe (Citral und f-Ionon) waren festgelegt durch den gleichen Anteil
der Suchreaktionen. Aus technischen Griinden konnte nur ein einziges
Gemisch gepriift werden. Hs wurden Citral bei einer Konzentration von
3,6 - 10'® Molekiilen/em?® mit 35% positiven Reaktionen (r = 20) und
B-Tonen bei K, = 1,5 - 1013 Molekiilen/em3 mit 32 % positiven Reaktionen
(n = 25) im Verhéltnis 1:1 (K,/2 -+ K,/2) gemischt.

Mit dem Gemisch gelangen insgesamt 29 Versuche. Danach mufite
die Versuchsserie leider abgebrochen werden, da das Versuchstier wohl

infolge von Uberbelastung
Tabelle 6. Uberblick iiber das Ergebnis der keine ungestdrten Reaktionen
Versuche mit einem Gemisch von B-Iomon  mehr zeigte; die Dressur brach

und Citral zusammen. Tabelle 6 zeigt das
n Zahl der Versuche; -+ Suchreaktionen; Frgebnis der Versuche.
— keine Suchreaktionen; % Anteil der Such- Die Zahl der Versuche ist

reaktionen in Prozenten. ) .
allerdings zu gering, als daf

" + - % sich die Unterschiede zwischen
den Reaktionen auf die Einzel-
p-Tonon . . 25 8 17 | 32 .
Citral . . . | 20 " 13 | 35 diifte und den Antworten.auf
Gemisch . . 29 5 24 | 17,2 das Gemisch hinreichend si-
Kontrollen . 272 11 261 4

chern liefen. Der y2-Test er-
gibt fur den Unterschied zwi-
schen dem Citral-Wert und dem Wert fiir das Gemisch »* = 1,98
und P = 0,8414. Die Tatsache, daBl das Gemisch gegeniiber den
Einzeldiiften in entsprechender Konzentration eine geringere Wirkung
hat, ist somit nicht sicherbar. KEs besteht jedoch ein deutlicher
Hinweis darauf, daB sich die beiden Duftstoffe nicht vollstindig er-
ganzen. Dieses Ergebnis liele sich im Einklang mit den Ergebnissen
von NEUHAUS (1956) und der von HATNER, EMSLIE und JacoBsoN (1954)
entwickelten Theorie dadurch erklidren, daf die beiden Substanzen ein
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sich nicht vollstindig deckendes Muster von Rezeptorentypen erregen.
Es soll noch erwihnt werden, dafl Versuche mit der Citral-Komponente
des Gemisches allein, also einer Citrallosung der Verdiinnung 1:2 - 108
Teile Duftstoff/Teile Wasser (1,8 - 1013 Molekiile/cm?), begonnen wurden.
Von acht Versuchen bei dieser Konzentration war nur einer positiv.
Ein Unterschied gegeniiber den Kontrollen ist bei statistischer Priifung
hier nicht mehr feststellbar, allerdings erscheint eine solche Priifung
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 (y2 = 9,04; P = 0,9987).

C. Die Ventilation der Nase von Xenopus leavis

L. Untersuchung der Nasenpulsationen:
bewegte Teile und ventilierte Kammern -

KramEer (1933) weist auf die typischen Nasenpulsationen des Krallenfrosches
hin, die offensichtlich dazu dienen, der Nase Duftpartikel zuzufiihren, da ihre Fre-
quenz bei Anwesenheit eines Duftstoffes zunimmt. Wirrem (1930) beschreibt die
Respirationsmechanismen von Xenopus genauer. Er findet eine Ventilation der
Buccalhohle durch die Nasenéfinungen, eine Ventilation der Nasenrdume und eine
fiir Xenopus typische, bei anderen Amphibien in dieser Weise nicht vorkommende
Luftaufnahme in die Lungen durch die Nase.

Im Zusammenhang mit der Untersuchung der Riechzellenverteilung
in der Nase wurde auch die Rolle der Nasenrdume bei der Respiration
genauer untersucht. Die Ontogenie der Nase des Krallenfrosches unter-
suchte FOskE (1934). Hier soll nur ein kurzer Uberblick iiber den Bau der
Nase beim adulten Tier gegeben werden. Die Nase des Krallenfrosches
ist komplizierter als bei andern Anuren. Sie gliedert sich in Haupthéhle,
Nebenhsohle und Jacobsonsches Organ. Die medial liegende Haupthohle
ist von der Nebenhéhle durch die ventrale Grenzfalte (Plica terminalis;
Gavuprp 1904) getrennt; die Verbindung zwischen beiden Raumen ist
auBerordentlich schmal. Die Nebenhohle liegt lateral von der Haupthohle
und wird durch Falten- und Hohlraumbildungen in mehrere Réume
zerlegt. Man kann einen dorsalen Abschnitt mehreren ventral liegenden
Réumen gegeniiberstellen. Der dorsale Abschnitt der Nebenhohle ist ein
ovaler Sack, dessen Lumen durch eine Falte noch einmal unterteilt wird.
An diesen dorsalen Abschnitt schlieBt sich ventral der mittlere Blindsack
der Nebenhohle an, der in weitere Blindsicke auslduft: den ventralen
Abschnitt der Nebenhéhle, das unregelmiBig gestaltete ventrale Diver-
tikel und den caudalen Blindsack. Die Homologie der einzelnen Ab-
schnitte mit der Nasenrdumen der phaneroglossen Anuren wird von
Foske (1934) diskutiert. Der caudale Blindsack findet bei anderen
Anuren keine Entsprechung, der ventrale Abschnitt der Nebenhdhle
wird nur bei Pipa beobachtet.



290 HeLmur ALTNER:

Fosge (1934) weist bereits darauf hin, dal die Haupthéhle bei
Xenopus viel vollstindiger von der Nebenhohle geschieden ist als bei
den Phaneroglossen. Diese Trennung wird einerseits durch die starke
Ausbildung der ventralen Grenzfalte erreicht, zum anderen dadurch,
dafl die Nebenhohle, insbesondere der dorsale Abschnitt, von einer
eigenen Knorpelkapsel umgeben ist und zwischen Haupt- und Neben-
hohle Knorpelelemente liegen. Bei Rana sind Haupthohle und In-
fundibulum, das dem dorsalen Abschnitt der Nebenhohle entspricht,
von einer gemeinsamen Knorpelmagse umhillt.

AuBerdem weist FOSKE (1934) auf einen ringférmigen Wulst um die
duflere Nasendffnung hin. Bei Rona verschwindet eine entsprechende
Bildung bei der Metamorphose, bei Xenopus wird der Wulst erst nach
der Metamorphose endgiiltig ausgebildet. ,.Das Erhaltenbleiben des
Wulstes bei Xenopus 146t vielleicht auf einen kausalen Zusammenhang
mit dem Wasserleben schlieBen, der Wulst diirfte beim Verschlielen der
Nasenoffnung eine Rolle spielen.*

Beim Dekapitieren der Tiere fiir die Trypanblau-Farbung fiel auf,
daB sich in der Haupthohle stets eine Luftblase befand. Die starke ana-
tomische Trennung von Haupt- und Nebenhohle liel vermuten, dafl die
Haupthohle dauernd Luft enthédlt und nur als Durchgangsraum bei der
Luftaufnahme in die Lungen eine Bedeutung hat, dafl dagegen die Riech-
funktion nur auf die Nebenhohle beschrinkt ist.

Die Nasenpulsationen finden nur unter Wasser statt. Sie werden
nicht durch einen speziellen Muskelapparat bewirkt, sondern werden
in der auch fiir Rana charakteristischen Weise durch einen Hebel-
mechanismus ibertragen. Die Bewegung wird insbesondere durch die
Kontraktion des Musculus submentalis veranlaft, der apikal zwischen
den Unterkieferisten liegt (vgl. GAUPP 1904).

Die Ventilationen der Buccalhohle sind auBlerordentlich selten.
Sie wurden keineswegs so regelmifBig beobachtet, wie es WrLLEM (1930)
angibt. Einem Tier wurde in Urethannarkose hinter dem Musculus
submentalis die Haut zwischen den Unterkieferidsten durchbohrt und
ein durchsichtiger Plastikschlauch von 1 mm Weite eingefiihrt und mit
einer Drahtschlinge verankert. Der Schlauch wurde mit Wasser gefiillt
und an eine Pipette angeschlossen. Schon bald nach Aufwachen aus der
Narkose traten die Nasenpulsationen wieder auf, zundchst noch mit
verminderter Haufigkeit. Durch den Schlauch wurde eine Farbstoff-
I6sung vorsichtig in die Mundhghle einpipettiert. Unter dem Binokular
wurden wahrenddessen die Nasenpulsationen beobachtet. In sechs Ver-
suchsreihen war nach 20—45 Nasenpulsationen noch keine Farbstoff-
Iosung durch die Nasendffnungen ausgestoBen worden, nur einmal
wurde nach 25 Pulsationen (5§ min nach Einpipettieren der Losung)
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Farbstofflosung durch die Nase entlassen. In diesem Fall aber war eine
zusétzliche leichte Bewegung der Kieferdste zu erkennen.

Demnach erfassen die Nasenpulsationen im allgemeinen nur den
Nasenraum selbst, ein Austausch des Inhaltes der Mundhéhle durch die
Nage findet in der Regel nicht statt. In diesem Zusammenhang sind die
Angaben von Vos (1936) bemerkenswert, der durch Titration und Kon-
trolle des O,-Gehaltes bei Raniden und anderen Amphibien nachwies,
daB die Bedeutung der Kehloszillationen fiir die Atmung sehr gering ist.
Vos (1936) vertritt die Auffassung, daf die Kehloszillationen primér der
Geruchsfunktion dienen. Im Fall des Krallenfrosches, der einen be-
sonderen Mechanismus fir die Nasenventilation besitzt, verlieren die
Kehloszillationen ihre funktionelle Bedeutung. Da Haut- und Lungen-
atmung den Sauerstoffbedarf des Tieres offensichtlich decken, kénnen
die Mundbodenbewegungen unterbleiben.

Bei genauerer Untersuchung ergab sich, dafl die Nasenpulsationen
nur die Nebenhohlen, die durch die ventrale Grenzfalte von der Haupt-
héhle abgegliedert sind, erfassen. Schon bei duflerer Beobachtung zeigt
sich, daf} die Pulsationen auf einen engen Bereich begrenzt sind; sie
betreffen einen kleinen, lateral von den dufleren Nasendffnungen ge-
legenen Bezirk itber den Nebenhohlen. AuBen iiber den Nebenhéhlen
liegt die Cartilago alaris, die die Bewegung tibertrigt. Schon die mediale
Lage der Haupthohle macht es wahrscheinlich, daf die Bewegung nicht
auf sie tibertragen wird.

Die Beobachtung der dulleren Nasenoffnungen des unter Wasser
befindlichen Tieres unter dem Binokular zeigt, dafl nur der Zugang zu
den Nebenhohlen offen ist. Die ventrale Grenzfalte ist hochgezogen und
schlieBt die Haupthohle nach auflen ab. Abb.5 und 6 zeigen diese
Stellung des Naseneinganges und die Lage der Teile, wie sie sich beim
Abtragen der dulleren Haut ergeben.

Beim Auftauchen wird die Nasenoffnung zunichst véllig verschlossen.
Bald wird die Luft stoBartig in die Lunge aufgenommen. Daf} die Nase
bei dieser Luftaufnahme anders gedffnet wird, zeigen die Elektronen-
blitzaufnahmen der Abb. 7. Man erkennt, da8 bei der Luftaufnahme die
Stellung der ventralen Grenzfalte verindert wird. Die Falte wird nach
aulen gezogen. Dadurch wird die Nebenhéhle verschlossen und der
Zugang zur Haupthohle geoffnet. Wihrend der Aufnahme von Atem-
luft sind also die Nasenpulsationen unterbrochen, die Nebenhohlen der
Nase bleiben wassergefiillt. Der Eingang zu den Nebenhohlen ist ver-
schlossen oder nur ganz gering gedffnet (Abb. 7b). Der Unterschied zu
der Stellung der Grenzfalte und der Lage der Nasenéffnung beim unter-
getauchten Tier (Abb. 7a) ist deutlich. Bei Untertauchen des Kopfes
wird die Haupthohle sofort verschlossen, und die Nase pulsiert wieder.
Die Luft wird stoBweise in die Lungen aufgenommen. Nach drei bis
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vier St6len wird eine Ruhepause eingeschoben, die oft mehrere Minuten
davern kann. Oft kann man die Krallenfrésche dabei beobachten, wie
sie lange Zeit — manchmal stunden- Ve

lang — fast ohne Bewegung an der ;
Wasseroberflidche, hingen,die Nase
iber der Wasseroberfliche. Von

NH

N DANH
Abb. 5 Abb. 6

Abb. 5. Die linke &uBlere Nasendffnung des untergetauchten Krallenfrosches (oben): der

Eingang zur Nebenhohle ist frei. Kiinstliches Vorziehen der ventralen Grenzfalte (unten)

gibt den Zugang zur Haupthohle frei. HH Haupthéhle; HN Nebenhohle; V& ventrale
Grenzfale

Abb. 6. Der Eingang in die Nasenrdume und der Verlauf der ventralen Grenzfalte beim

Krallenfrosch. Linke Nasenoéffnung. Verdeutlichung der Lagebeziehungen durch Durch-

schneidung des Wulstes um die Nasendéffnung auf der linken Seite durch Awuseinander-

ziehen, Ca Cartilago alaris; DANH dorsaler Abschnitt der Nebenhohle; HH Haupthohle;

M B[CB Zugang zum mittleren und caudalen Blindsack der Nebenhohle; NH Eingang in
das Nebenhohlensystem.; VG ventrale Grenzfalte

a b

Abb. 7. a Die linke #uBere Nasendffnung des untergetauchten Xrallenfrosches von

oben. Die ventrale Grenzfalte (VG) ist median verschoben und verschlieft den Eingang in

die Haupthohle. Haut und Bindegewebe iiber der Haupthohle sind abgetragen. Man er-

kennt die Luftblase (L) in der Haupthéhle. b Die linke #uBere Nasendifnung des Krallen-

frosches bei Luftaufnahme in die Lungen. Die ventrale Grenzfalte (V@) ist lateral ver-

schoben und verschlieBt den Kingang in die Nebenhdhle. Der Zugang zur Haupthdhle (HH)
ist frei
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Zeit zu Zeit wird auf die oben beschriebene Weise Luft aufgenommen.
Wihrend der Ruheperioden bleibt die Nase gegen die AuBenwelt vollig
geschlossen.

Auch bei einem passiven, vorsichtigen Untertauchen stellt sich die
Nase sofort um. Umgekehrt kann man Krallenfrosche durch behut-
sames Herausheben der Nasenregion tiber die Wasseroberfliche dazu
bringen, die Nase zu verschlieBen und Luft aufzunehmen.

II. Die Medien in den Nasenriumen

Daf die Haupthohle eine permanente Luftblase enthilt, 148t sich
leicht zeigen. Das Dach iiber dieser Hohle ist zum groBen Teil nur hdutig;
die Knorpeldecke weicht an dieser Stelle weit zurick. Wenn die driisen-
reiche Auflenhaut und das darunter liegende Bindegewebe in Narkose
abgetragen werden, ist durch die verbleibende diinne, hiutige Decke
hindurch durch Reflektion die Luftblase zu beiden Seiten der die rechte
und die linke Nase trennenden Knorpelwand in den Haupthohlen gut zu
erkennen. Das dauernde Vorhandensein der Luftblase 148t sich ein-
wandfrei beobachten.

Die Nase des Krallenfrosches zerfillt also in einen luftgefiillten und
einen wassergefiillten Abschnitt. Die beiden Systeme arbeiten getrennt
voneinander und dienen verschiedenen Aufgaben. Die wassergefiillten,
kompliziert gebauten Nebenhohlen dienen der Chemorezeption, die Luft
enthaltende Haupthohle ermdglicht die Luftaufnahme durch die Nasen-
offnungen in die Lunge.

Eis ergab sich die Notwendigkeit, nachzupriifen, ob die bei der Lungen-
filllung durch die Haupthohle passierende Luft durch Chemorezeptoren
geprift wird. Geblendeten Tieren wurden wihrend des Luftholens
mit Tubifex-Prefisaft getrinkte Wattebdusche dicht vor die Nasen-
offnungen gehalten, so dafl der Luftstrom im Vorbeistreichen Duft-
partikel aufnehmen konnte. Die Tiere reagierten nicht auf die Futter-
diifte. Ebenfalls brachten entsprechende Versuche mit den dressierten
Tieren, denen der Dressurduft geboten wurde, kein positives Ergebnis.
Ein Luftriechen 146t sich also nicht nachweisen.

Fiir die Richtigkeit dieses Befundes spricht vor allem auch das Fehlen
von Rezeptoren im Epithel der Haupthohle, was die histologische Unter-
suchung ergab. Auch die Tatsache, daB bei Xenopus im Gegensatz zu
anderen Anuren, die in ihre Nase unter normalen Bedingungen kein
Wasser aufnehmen (Rana, Bufo), eine Eminentia olfactoria mit hohem
Riechepithel nicht vorhanden ist, entspricht den Ergebnissen.

Eine solche scharfe Gliederung der Nase in einen der Respiration
und einen der Chemorezeption dienenden Teil 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-
froschnase miissen in dieser Form als abgeleitet betrachtet werden. Bei
allen Amphibien sind in der Haupthohle des Geruchsorgans Chemo-
rezeptoren beobachtet worden. Allerdings bediirfen diese Angaben zum
Teil aus methodischen Grinden (vgl. die Besprechung der Histologie der
Nase von Xenopus laevis) einer Prifung. Auch beim Krallenfrosch soll
nach FOskE (1934) ein groBer Teil der Haupthohle mit Riechepithel
ausgekleidet sein, was aber den Ergebnissen eigener Untersuchungen
widerspricht (s. S. 296).

II1. Der Ein- und Ausstrom des Nasenwassers

Der Verlauf des Wasserstromes in den Nebenhohlen liel sich nicht
niher verfolgen. Ein Eingriff in diesem Bereich stort den normalen
Ablauf der Bewegungen zu stark, so daB kein genaues Bild der Stro-
mungsverhiltnisse entworfen werden kann. Doch ist es interessant, die
Einstrom- und AusstoBrichtung des Wassers unmittelbar an den Nasen-
offnungen zu beobachten. Diese lassen sich unschwer mit einer Farbstoff-
losung, die vorsichtig in den Bereich der Nares pipettiert wird, verfolgen.

Die in den Nasenrdumen enthaltene Wassermenge wird senkrecht
nach oben ausgestolen; die Hohe der ,,Fontdne* erreicht bei Tieren von
8—9 cm Korperlange etwa 2 cm. Dagegen erfolgt der Einstrom vom
Rand der Naseno6ffnung her, insbesondere von vorn und von den Seiten.
Nur das in der ndchsten Nihe (bis 3 mm) dieser Randgebiete befind-
liche Wasser wird in die Riechnase eingesogen. Von oben wird trotz der
dorsalen Lage der Nasenoffnungen kein Wasser aufgenommen. Uber den
Nagenoffnungen angebrachte Farbtropfen wurden stets nur durch das
ausgestoffene Wasser fortgeblasen. Es findet also nur eine Priifung der
Wasserschicht statt, die sich in gleicher Hohe mit den Nasendffnungen
befindet. Die dariiber liegenden Bereiche werden nicht gepriift. Eine
durch Geruchsstoffe ausgeloste Suchreaktion veranlaft den Krallen-
frosch auch immer zu suchendem Umherschwimmen in Bodennahe. Auf-
gerichtet stehende Tiere wenden sich in solchem Fall regelméfig nach
unten. Die typische fiir die Dressuren verwandte Raffreaktion erfolgt
zum Boden hin. Unterstiitzt wird dieses Suchverhalten durch Reize auf
das Seitenliniensystem. Optische Reize diirften sich hierbei schon des-
halb weniger auswirken, weil die Augen nach oben gerichtet sind und
Reize aus einem Bereich empfangen, der von der Nase bei einem ruhenden
Tier nicht erfaBt werden kann. Bemerkenswert ist die groBe AusstoB-
kraft gegeniiber der geringen Intensitit der Einsaugung. Dem entspricht
der zeitliche Ablauf der beiden Vorgénge. Der Einstrom verlduft wesent-
lich langsamer als die Entleerung der Nase.
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D. Untersuchungen zur Histologie der Nase von Xenopus laevis
1. Material und Methoden

Fiir die histologischen Untersuchungen wurden kleinere Tiere mit einer Korper-
linge von 5—7 cm herangezogen. Zur selektiven Anfiarbung der Riechzellen wurde
die Supravitalfirbung mit Trypanblau nach SEkT (1941) und MULLER (1955) an-
gewandt. Zur Anfirbung des Schleimes wurde mit Mucikarmin und Toluidinblau
gefarbt. TFiir Ubersichtsbilder firbte ich mit Azan und Himatoxylin-Fosin-
Orange.

Da die Luftblase aus der Haupthoéhle entfernt werden mufite, wurde zunédchst
nach den Angaben von MULLER (1955) im Unterdruck gefirbt. Da jedoch auch bei
niedrigem Druck und langsamem
Einstellen des Druckes das Epithel
zerril, entfernte ich mit gutem
Erfolg die Luft aus der Haupthohle
durch Pipettieren. Den besten Er-
folg hatte ich mit einer Farbstoff-
16sung beil9,5°C. Die Trypanblau-
16sung wurde in der gleichen Weise
wie bei MULLER (1955) angesetzt
(0,8% NaCl, 2,5% Trypanblau).
Der Kopf des Tieres wurde hinter
den Augen abgetrennt, 35 min in
die Trypanblaulésung eingehingt
und anschlieBend 24 Std in Susa
fixiert. Entkalkt wurde je nach
Grofle des Praparates mindestens Sdo o

24 in gepufferter Ameisensiure
Std i 8ep Abb. 8. Schleimbecherzellen im Epithel des ver-

R . T
(8_ n Ame%sensaure mit 1 n 1\?" bindenden Spaltes zwischen Haupt- und Neben-
triumformiat). Danach wurden die hohle. Supravitalfarbung mit Trypanblau
Priparate in Paraffin eingebettet.

Die auf diese Weise vorgenommene Trypanblaufirbung ergab im allgemeinen
eine gute Ubersicht iiber die Verteilung der Rezeptoren in der Nase. Es fillt jedoch
auf, daB sich die einzelnen Epithelabschnitte nicht gleichmidBig gut anfirben.
Neben Bereichen, in denen die Rezeptoren in groBer Dichte erfal3t sind, stehen solche,
in denen offensichtlich nur ein geringer Teil der Riechzellen angefirbt ist. Teilweise
sind in solchen Abschnitten nur Teile einzelner Rezeptoren angefirbt, so daB man
nur den Kern oder nur einen Teil des peripheren oder zentralen Fortsatzes erkennen
kann. Fiir ein Auszéhlen der Riechzellen pro Flicheneinheit erscheinen die Pripa-
rate daher nicht gecignet. AuBerdem stehen die Riechzellen in den gut angefarbten
Anschnitten so dicht, daB sie auch bei 7 x dicken Schnitten nicht klar ausgezihlt
werden kénnen. Jedoch erméglichen die Schnittserien eine Bestimmung der Riech-
feldgroBe.

Die Trypanblaufirbung wird als spezifisch fiir Riechzellen angegeben. SEET
(1941) beobachtete, dafl erst nach lingerer Zeit der Farbstoff auch in die Stiitz-
zellen aufgenommen wird. Uber die chemischen Grundlagen dieser Firbung sind
keine Angaben vorhanden.

In den vorliegenden Schnittserien sind jedoch auBer den Rezeptoren regelmiBig
Schleimbecherzellen eines bestimmten Typs angefirbt. Schon ihrer Lage wegen in
dem schmalen Durchgang zwischen Haupt- und Nebenhohle, der nur ein niedriges
Epithel trigt, war es sehr unwahrscheinlich, daB es sich bei diesen bauchigen Zellen
(Abb. 8) um Rezeptoren handelt. Klarheit verschafften die Schleimfarbungen, die
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diese Zellen eindeutig als Schleimzellen kennzeichneten. Vielleicht ergibt diese
Unspezifitdt der Farbung eine Méglichkeit, durch genaue Untersuchung der Art
des Sekretes der Schleimzellen auch zu Aussagen iiber spezifische, in den Rezeptoren
enthaltene Stoffe zu kommen. Jedenfalls zeigt die Anfirbung von Schleimzellen
mit Trypanblau, daB die Ergebnisse, die mit dieser Methode gewonnen werden,
kritisch betrachtet werden miissen und der Bestitigung durch andere Methoden
bediirfen.

Fir die Mucikarminfarbung wurden mit gutem Erfolg die mit Susa fixierten
Priparate verwandt. Osmiumsiurefixierung ergab keine so brauchbaren Ergeb-
nisse. Fir die Firbung mit Toluidinblau wurde mit Formol fixiert. Zum Vergleich
wurden auch mit Susa fixierte Priparate mit Toluidinblau gefirbt. Bei diesen
férbten sich auBer dem Inhalt der Schleimzellen auch Kerne an, doch waren auf
diesen Priparaten die Sekretabschnitte des Haupthéhlenepithels (s. S. 299) an-
gefirbt, die bei der Formolfixierung ungefirbt blieben.

II. Die Verteilung der Riechzellen und Riechzellentypen

Nach den Befunden bei der Untersuchung der Nasenventilation
(s. S. 289) war es fraglich, ob die Haupthohle der Nase von Xenopus
der Chemorezeption dient. Gegen eine Beteiligung der Haupthohle am
Riechvorgang spricht auch die Tatsache, dafl die Tiere auf Duftstoffe
im Luftstrom nicht reagieren (s. S. 293). Foskr (1934) allerdings gibt
an, dall ein grofler Teil der Haupthohle mit Riechepithel ausgekieidet
sei: ,,Von der Haupthéhle werden die mediale Wand ... sowie die orale
und caudale Kuppel vollstdndig mit Sinnesepithel ausgekleidet. Von der
medialen Wand greift das Riechepithel allméhlich auch auf das Dach und
den Boden der Haupthohle von oral beginnend iiber und dehnt sich nach
Abtrennung der Nebenrdume bis dicht an den Eingang zum Isthmus
aus.“

Allerdings wurden fast alle Aussagen iiber die Verteilung von Sinnes-
epithel in der Nase von Amphibien nach recht unsicheren Kriterien
vorgenommen. Nur bei vielen Urodelen 4Bt sich ohne spezielle Farbe-
methoden durch die Zusammenfassung der Riechzellen in Knospen
(SEYDEL 1895) eine Entscheidung fillen. Bei Anuren wird vielfach die
Hohe des Epithels als Kriterium verwandt. C(erade dieses Argument
kann zu Fehlschliissen fithren. Andere Autoren machen keine ndheren
Angaben iiber die Voraussetzungen (SEYDEL 1895; F6skE 1934).

Die Farbung mit Trypanblau zeigt, daBl die Haupthohle keine Re-
zeptoren enthilt. Lediglich eine flache Mulde von geringer Ausdehnung
unweit der ueren Nasentffnung 146t wenige angeférbte Zellen erkennen.
Das tibrige Epithel der gesamten Haupthohle reagiert nicht auf Trypan-
blau. Es ist auBerordentlich gleichmaBig gebaut; néhere Angaben
finden sich bei der Besprechung der Schleimfarbungen. Eine Eminentia
olfactoria, die bei Rana nachweislich mit Riechepithel besetzt ist (Gauer
1904 ; Orrosow 1956, 1959), ist bei Xenopus nicht vorhanden; die Haupt-
hohle weist keine Sonderbildungen auf.
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Riechepithel findet sich in der Nebenhohle der Nase. Es beginnt
dicht unter der dulBeren Nasendffnung im dorsalen Abschnitt der Neben-
hohle. Auch hier stimmen die Angaben von FosrE (1934) nicht ganz mit
den Ergebnissen der Farbun-
gen iiberein. Zwar enthilt
das ventrale Divertikel der
Nebenhohle keine Rezeptoren,
wie auch FOsxE angibt, doch
ist der caudale Blindsack im
vorderen Teil an der Decke
und weiter caudal auch an
den Seitenwénden und am
Boden mit Riechepithel aus-
gekleidet. Das Epithel ist hier
allerdings ziemlich niedrig und
dirfte dadurch zu den Aus-
sagen Foskms (1934) AnlaB
gegeben haben. Die Wandun-  Abb. 9. Schultzesche Riechzellen im Epithel des
gen des ventralen Abschnittes do?ﬁ;‘gﬁg;‘;ﬁ%ﬁ";nﬂf Tf;ﬁ;ﬁggﬁe‘
der Nebenhohle und des mitt-
leren Blindsackes werden eben-
falls von Sinnesepithel einge-
nommen. Auflerdem firbten
sich Zellkérper und Kerne im
caudalen Teil des Jacobson-
schen Organs mit Trypan-
blau an.

Die Form der Riechzellen
bei Rana wurde von DoOGIEL
(1886, 1887) genau beschrie-
ben. Nach Silberimpragnie-
rungen werden drei Typen
unterschieden (Docirrn 1886,
1887; Gaurp 1904): 1. die

. Abb. 10. Riechstdbchen im Epithel des mitt-
Schultzeschen Riechzellen, ge-  leren Blindsackes der Nebenhohle. Supravital-

kennzeichnet durch spindel- firbung mit Trypanblau

férmigen Zellkérper und lan-

gen, sehr diinnen peripheren Fortsatz, 2. die Riechstibchen mit
ovalem Kérper und gleichméBigem, zylindrischem peripherem Fortsatz,
der wesentlich kiirzer ist als bei den Schultzeschen Riechzellen. Zwischen
diesen Typen gibt es keine Ubergéinge. Sie werden zusammengefafBt als
,,Riechstdbchen im weiteren Sinne‘ und den Riechzapfen, dem dritten
Typ, gegeniibergestellt. Die Riechzapfen unterscheiden sich von den

Z. vergl. Physiol. Bd. 45 20
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Stébchen durch ihren rundlichen, zapfenférmigen Korper mit nur ganz
kurzem, nicht besonders abgesetztem peripherem Fortsatz. Der Kern
der Riechzapfen ist der Epitheloberfliche sehr genihert.

Abb. 11a—d. Frontalschnitte durch den rechten Teil der Nase des Krallenfrosches. Schultze-
sche Riechzellen grob punktiert; Riechstdbchen fein punktiert; durch Schleimbecher ge-
kennzeichnetes Epithel dick schraffiert; das typische Epithel der Haupthohle diinn schraf-
fiert; indifferentes Bpithel der Nebenhéhle weil; Knorpel schwarz. OB caudaler Blindsack
der Nebenhohle ; DANH dorsaler Abschnitt der Nebenhohle; HH Haupthdhle; JO Jacobson-
sches Organ (indifferenter Abschnitt); M B mittlerer Blindsack der Nebenhéhle;
V ANH ventraler Abschnitt der Nebenhohle

Die Trypanblaufirbung ergab die gleichen Rezeptorentypen mit Aus-
nahme der Riechzapfen. Die Schultzeschen Riechzellen und die Riech-
stdbchen firben sich gut an (Abb.9 und 10). Im Bereich des Durch-
ganges von der Haupthéhle zur Nebenhohle sowie in dem spaltformigen
Eingang zum Jacobsonschen Organ farbten sich mit Trypanblau Zellen
an, die den Riechzapfen in der Gestalt auBerordentlich &hnelten (Abb. 8).
In den meisten Fillen schien der Zellkdrper mit einem feingranulierten
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Sekret gefiillt zu sein; Kerne waren nicht klar zu erkennen. Firbung
mit Toluidinblau und Mueikarmin ergab eindeutig, dal es sich bei
diesen Zellen um Schleimzellen handeln muf3. Auch mit Azan firben
sich in diesern Bereich die Schleimzellen blau an.

Die beiden Riechzellentypen sind rgumlich scharf voneinander ge-
trennt. Dies kommt schon in der Dicke des Epithels zum Ausdruck.
Das Riechepithel, das Schultzesche Riechzellen enthilt, ist 170—205 u
dick, dagegen hat das Epithel mit Riechstébchen eine Dicke von 60—90.
Schultzesche Riechzellen finden sich besonders im apikalen Teil des
Neberhéhlensystems; der dorsale Abschnitt der Nebenhohle ist ganz
mit diesem Typ ausgekleidet. Im ventralen Abschnitt der Nebenhohle
sind sie apikal, im Dach und an der lateralen Wand zu finden, ebenso
im mittleren Blindsack der Nebenhohle. Riechstdbchen liegen im cauda-
len Blindsack der Nebenhohle, in dem keine Schultzeschen Zellen
beobachtet wurden. AuBerdem kleiden sie den hinteren Teil des ven-
tralen Abschnittes der Nebenhohle 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-
schnittes der Nebenhohle, wo die beiden Typen unmittelbar aneinander-
stoBen. Hier verringert sich mit dem Ubergang zu den Stibchen die
Dicke des Epithels fast stufenartig.

II1. Das Ergebnis der Sehleimfiirbungen

Die Schleimfiarbungen wurden hauptséichlich durchgefithrt, um den
Charakter der epithelialen Auskleidung der Haupthohle kennenzulernen.
Auf die Einheitlichkeit des Haupthohlenepithels wurde bereits hin-
gewiesen.

Typisch fiir die Haupthohle sind die Bowmanschen Driisen (Abb.12b),
deren Lumen sich in die Haupthohlen 6ffnet. Die Dicke des Epithels
erreicht mit 180—205 u die Dicke der mit Schultzeschen Riechzellen
ausgekleideten Nebenhohlenbereiche. Der distale Teil des Epithels ist
frei von Kernen; er enthilt ausnahmslos ein Schleimsekret, das in den
mit Azan gefdrbten Schnitten scharf blau abgesetzt ist. Darauf folgt
eine Reihe langlich-ovaler Kerne, an die noch weiter proximal eine
breite Zone mit dicht liegenden runden oder doch rundlichen Kernen
anschlieft (Abb. 12).

Das Schleimsekret der Zellen reagiert anders als der Schleim in den
schon erwihnten Becherzellen in der ventralen Grenzfalte und am Ein-
gang zum Jacobsonschen Organ. In den mit Mucikarmin gefirbten
Schnitten bleiben die distalen Abschnitte des Haupthdhlenepithels
gleichmifig blaBrot. Sie sind deutlich gegen die Umgebung abgegrenzt.
Die Becherzellen dagegen firben sich intensiv dunkelrot an. Bei Be-
handlung mit Toluidinblau firben sich in den mit Formol fixierten

20%
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Praparaten nur die Becherzellen blauviolett an. Bei Fixierung mit
Susa dagegen fiarbt sich auch das Sekret der Haupthohlenzellen,
allerdings wieder deutlich
N0 anders — mit blafl blauem
Farbton — als die Becher-
zellen. Die hier beschrie-
benen Zellen mit einem
distalen, ein Schleimsekret
enthaltenden Abschnitt fin-
den sich nur in der Haupt-
hohle. Im Nebenhodhlen-
system und im Jacobson-
schen Organ sind keine
vergleichbaren Epithel-
abschnitte vorhanden.

Es darf angenommen
werden, dall die Ausstat-
tung der gesamten Haupt-
hohle mit schleimfithrenden
Zellen und das Fehlen von
Rezeptoren in Zusammen-
hang mit der dauernden
Luftfullung stehen. Als
Hauptaufgabe der Zellen
kann angesehen werden,
das Epithel gegen Aus-
trocknung zu schiitzen.

Die Ergebnisse der histo-
logischen Untersuchung be-
statigen die scharfe Tren-
nung von Haupthohle nnd

,\h ik
! ‘ ' J' : .J
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Abb. 12a u. b. Das Epithel der Haupthohle. Distal Nebenhahl " B
die Schleim enthaltenden Abschnitte (§) deutlich ebennohlensystem: nur
abgesetzt. a Farbung: Azan. b Firbung: Toluidinblau; die Nebenhohle enthilt

BD Bowmanscho Drise Riechzellen; die Haupt-
héhle ist mit einem spezifischen schleimfiihrenden Zelltyp ausgeklei-
det, der in den anderen Nasenrdumen nicht auftritt.

IV. Das Jacobsonsche Organ

Die Bedeutung des Jacobsonschen Organs bei den Amphibien ist ungeklért.
MarrrEs (1926) konnte bei Trifurus durch Durchschneidung des zum Jacobson-
schen Organ fithrenden Nerven nachweisen, dal bei Ausfall des Organs das Riech-
vermogen an der Luft und im Wasser nicht beeintrachtigt wird. Weitere Angaben
liegen nicht vor. SEYDEL (1895) schlieBt auf Grund anatomischer Gegebenheiten,
daB das Jacobsonsche Organ der chemischen Priifung der in der Mundhéhle ent-
haltenen Luft diene.
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Das Jacobsonsche Organ miindet bei Xenopus nahe der Choane in die
Haupthohle. Von dieser ist es durch einen engen Spalt getrennt, der
dem gut verschlieBbaren Durchgang zwischen Haupthohle und Neben-
hohle in seinem histologischen Bau sehr &dhnlich ist. In beiden Féllen
ist das Epithel durch den Reichtum an schleimfiithrenden Becherzellen
desselben Typs gekennzeichnet. Der Riechzellen fihrende Teil des
Jacobsonschen Organs beschriankt sich auf das blinde Ende des caudalen
Abschnittes der Einfaltung (Abb. 13). Der unter der Haupthéhle
liegende vordere Abschnitt des
Jacobsonschen Organsreagiert
nicht auf Trypanblau.

Der mit dem Durchgang in
der ventralen Grenzfalte iiber-
einstimmende Bau des Ein-
ganges deutet darauf hin, daB
das Jacobsonsche Organ in
shnlicher Weise gegen die
Haupthohle verschlossen wer-
den kann. Da die Mindung

ADbb. 13. Querschnitt durch den rechten Teil der

nahe der Choane liegt, ist es
durchaus moglich, dafi unter
Wasser der Zugang geoffnet
ist und das in der Mundhohle
enthaltene Wasser entspre-
chend den Vorstellungen von

Nase des Krallenfrosches im Bereich des Jacobson-

schen Organs. Riechepithel punktiert; durch
Schleimbecher gekennzeichnetes REpithel dick
gschratfiert; typisches Epithel der Haupthohle
diinn schraffiert; indifferentes Epithel der Neben-
hoéhle weil; Xmnorpel schwarz. OB caudaler
Blindsack der Nebenhohle; HH Haupthéhle;
JD Jacobsonsche Driise ; JO Jacobsonsches Organ

SEYDEL (1895) in das Innere

des Jacobsonschen Organs gelangt; der oberhalb liegende Teil der
Haupthohle bleibt luftgefiillt. Eine Verbindung zwischen Jacobson-
schem Organ und der Nebenhohle scheidet nach den Lageverhaltnissen
aus. Von den Pulsationen der Nebenhohle diirfte es schon deshalb nicht
erfaflt werden, weil es innerbalb der Knorpelspange liegt, die die Neben-
héhle von der Haupthohle trennt.

E. Die biologische Bedeutung des Geruehssinnes

Die biologische Bedeutung des Geruchssinnes beim Krallenfrosch hat
bereits KramEeR (1933) ausfithrlich behandelt. Er beschreibt Reaktionen
auf geringste Spuren von Futterduft (Mehlwurmextrakt) und zeigt,
daB Xenopus sich in einem Konzentrationsfeld nach Versuch und Trrtum
zur Duftquelle hin zu orientieren vermag.

DaB die vorliegenden Untersuchungen das Geruchsorgan des Krallen-
frosches als wenig empfindlich kennzeichnen, widerspricht diesen Be-
funden nicht. Auch fiir die Elritze, deren Schwellenwerte denen von
Xenopus sehr nahe liegen (Tabelle 5), ist der Geruchssinn biologisch von
grofler Bedeutung, wie die Reaktionen auf den in der Haut enthaltenen

Z. vergl. Physiol. Bd. 45 202,
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Schreckstoff zeigen. Die Komplizierung des Nasenbaues von Xenopus
im Vergleich zu den anderen daraufhin untersuchten Amphibien darf
jedoch nicht im Hinblick auf eine Leistungssteigerung der Riechschirfe
gesehen werden, sondern als Anpassung an das Wasserleben. Das
Problem, Luftdurchgang bei der Respiration und dauernden Wasser-
austausch in der Regio olfactoria nebeneinander zu ermoglichen, ist
durch die Entwicklung zweier anatomisch scharf abgegrenzter und in
der Funktion verschiedener Anteile der Nase gelost. Hine dhnliche
Funktionsteilung wurde bisher bei keinem Vertreter der Amphibien
beobachtet.

Die biologische Bedeutung der geruchlichen Orientierung fiirr Xeno-
pus darf nicht dberschitzt werden. Nur bei der Orientierung in einer
Umgebung, die eine Reizung des Tastsinnes weitgehend ausschlieBt,
dominiert der Geruch. Unter natiirlichen Verhiltnissen erkennt man,
daf der Geruchssinn bei der Nahrungssuche fast ausschlieBlich der
Fernwahrnehmung dient. Durch Futterduft alarmierte Tiere schwimmen
in den meisten Féllen ungerichtet suchend umher und sprechen bei die-
sem Suchschwimmen auf Reizung des Seitenliniensystems an: sie ver-
beilen sich in Wasserpflanzen, die taktil wahrgenommen werden, oder
gar in die Extremitdten anderer Tiere. In dieser Hinsicht unterscheiden
sich geblendete und ungeblendete Tiere fast gar nicht, woraus die geringe
Bedeutung des Gesichtssinnes bei dem Vorgang hervorgeht. KraMER
(1933) fand, daB Xenopus weder an Luft noch unter Wasser auf Grund
des Baues seiner Augen ein scharfes Bild sehen kann. Die optische
Orientierung scheint insbesondere der Alarmierung der an der Wasser-
oberfliche befindlichen Tiere durch in gréBerem Abstand erfolgende
Bewegungen zu dienen.

Beim Hautwechsel, der beim Krallenfrosch in artcharakteristischer
Weise erfolgt, wird die nach vorn abgestreifte Haut mit den Hénden
zusammengedriickt und sogleich gefressen. KraMER (1933) vermutete,
daB beim Hautwechsel Stoffe frei werden, die bei in der Nihe befind-
lichen Tieren Suchreaktionen ausldsen. Diese Angabe lieB3 sich nicht be-
stiatigen. In mehreren Versuchen wurde Wasser, in dem sich kurz zuvor
ein Tier gehdutet hatte, in ein Becken mit anderen Tieren eingeleitet.
In keinem Fall reagierten die Tiere auf das ,,Hiutungswasser*. Dagegen
16ste wenig spiter einflielender sehr verdinnter Prefisaft von Tubifex
heftige Suchreaktionen aus.

Das Seitenliniensystem ist beim Krallenfrosch das wichtigste Sinnes-
organ, wie die Untersuchungen von Kramrr (1933) und DIyRGRAAF
(1947, 1956) zeigen. Die geruchliche Orientierung ist im Zusammen-
wirken mit der Auswertung taktiler Reize von hervorragender Bedeu-
tung; optische Reize dagegen diirften nur von untergeordneter Bedeu-
tung sein. Da fiber den heimatlichen Lebensraum, natiirliche Nahrung
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und Feinde des Krallenfrosches keine Angaben vorhanden sind, kann
das natiirliche Zusammenwirken der Reize nur unvollkommen beurteilt
werden.

Zusammenfassung

1. Mit Hilfe von Futterdressuren wurden beim siidafrikanischen
Krallenfrosch Xenopus laevis (DATDIN) die Wahrnehmungsschwellen fiir
B-Phenyliathylalkohol, y-Phenylpropylalkohol, Citral und f-Ionon be-
stimmt. Sie liegen in einem Konzentrationsbereich von 1,5 - 10'® Mole-
kiillen/cm® Wasser (§-Tonon) bis 3 + 10 Molekiilen/em? Wasser (y-Phenyl-
propylalkohol). Damit ist der Krallenfrosch zu den Tieren mit wenig
empfindlichem Geruchsorgan zu stellen.

2. Bei einem Versuchstier wurde die Riechschédrfe tiber einen Zeit-
raum von 18 Monaten kontrolliert. Die Leistungen sinken im Herbst
leicht ab und haben ein deutlich ausgepréigtes Minimum im Februar-Marz,
Danach verbessern sich die Leistungen wieder bis zum Mai um das
20-—30fache.

3. Versuche mit einem Gemisch von Citral und g-Tonon ergeben einen
Hinweis darauf, daf} die beiden Stoffe sich bei der Reizung nicht voll-
stindig erginzen. Das Gemisch lést eine geringere Zahl von Reaktionen
aus als die beiden Komponenten allein in entsprechender Konzentration.

4. Die Untersuchung des Ventilationsmechanismus der Nasenriume
ergibt, daB nur die Nebenhohle von den Nasenpulsationen erfalt wird.
Die anatomische Sonderung von Haupt- und Nebenhdhlensystem in der
Nase von Xenopus und die Trennung ihrer Aufgaben findet innerhalb
der Amphibien keine Parallele.

5. Die Nebenhohle enthalt dauernd Wasser, das die Duftstoffe an das
Riechepithel herantrigt. Die Haupthshle ist auch beim untergetauchten
Tier mit Luft gefilllt; sie dient der Luftaufnahme in die Lungen als
Durchgangsraum.

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

7. Durch supravitale Farbung mit Trypanblau wurde die Verteilung
der Riechzellen untersucht. Die Frage der Spezifitit der Farbung wird
behandelt. Riechzellen finden sich in den Nebenhohlen; die Haupthahle
ist mit indifferentem Epithel ausgekleidet. Die von Rama bekannten
Typen der Riechstibchen werden auch bei Xenopus nachgewiesen; ihre
Verteilung in den Riumen der Nebenhohle wird beschrieben.

8. Mit Hilfe von speziellen Schleimfarbungen wird die Sonderstellung
der Haupthohle weiterhin belegt: Sie ist von einem Epithel ausgekleidet,
das durch Schleimgehalt in den distalen Zellabschnitten gekennzeichnet
ist.
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9. Das Jacobsonsche Organ enthélt im caudalen Teil mit Trypanblau
anfirbbare Rezeptoren. Der spaltformige Eingang zum Jacobsonschen
Organ ist mit Schleimzellen ausgekleidet.
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