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The Receptors for Meat-Odour and Flower-Odour on the Antenna of the
Blowfly Calliphora vicina

Summary. 1. Three morphologically different types of sensilla are found on the surface
of the funiculus of the blowfly Calliphora wvicina (= C. erythrocephale). In the large antennal
pits there is an identical population of grooved hairs, and in the small antennal pits only
sensilla basiconica are observed. It was proved that sensilla of the large pits have an olfactory
function; likewise, those of the small pits probably perform an olfactory function.

2. Different receptors responded to the odour of decaying meat and volatile compounds of
flowers; we can thus classify them receptors for meat-odour and flower-odour. Their reaction
spectra were determined using pure compounds.

3. Six different types of meat-odour receptors have been identified. They respond with
different states of excitation to the meat-odours, enabling the fly to detect to what degree the
meat is decayed. Three types of flower-odour receptors are known, which respond to stimulation
by different volatile flower compounds.

4. The hexanol receptors (one type of meat-odour receptor) react well to compounds with
a chain-length between 5 and 7 C-atoms (maximum 6 C-atoms) and either an alcohol, alde-
hyde, or keto group.

5. The position of single functional groups is not important; however, the effectiveness of
compounds with two functional groups (e.g. carbonyl group and double bond) increases with
the distance between the functional groups.

6. None of the odoriforous compounds tested that were effective on the hexanol receptors
are identical with the effective fraction from the meat-odor.

Zusammenfassung. Drei morphologisch unterschiedliche Sensillentypen treten auf der
Funiculusoberfliche der SchmeiBfliege Calliphora vicina (= C. erythrocephale) auf, in den
groflen Antennengruben ausschlieBlich identische Rillenhaare und in den kleinen Gruben aus-
schlieBlich Sensilla basiconica. Eine olfaktorische Funktion ist fiir die Sensillen der grofen
Gruben nachgewiesen, fiir die der kleinen Gruben wahrscheinlich gemacht.

2. Mehrere Reaktionstypen reagieren auf den Geruch von faulem Fleisch oder auf fliichtige
Blumeninhaltsstoffe. Sie lassen sich zu zwei Rezeptorgruppen, den Fleischduftrezeptoren und
den Blumenduftrezeptoren zusammenfassen. Ihre Geruchsspektren werden durch Reizung
mit reinen Substanzen bestimmt.

3. Sechs Typen von Fleischduftrezeptoren werden beschrieben, die den Duft verschieden
alter Fleischproben mit unterschiedlicher Erregung beantworten und das Erkennen des
Faulnisgrades des Fleisches ermoglichen. Ferner konnen vorerst drei Typen von Blumen-
duftrezeptoren unterschieden werden, die eine Reizung mit fliichtigen Blumeninhaltsstoffen
mit Erregung beantworten.

4. Der Hexanoltyp, einer der Fleischduftrezeptoren, wird von Verbindungen mit einer
Kettenlinge von 5—7 Kohlenstoffatomen (Maximum bei C-6) erregt, die eine Alkohol-,
Aldehyd- oder Ketogruppe enthalten.

* Dissertation der Naturwissenschaftlichen Fakultét der Universitdt Regensburg. Mit Un-
terstiitzung der Deutschen Forschungsgemeinschaft (Bo 343/2).
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5. Liegt nur eine funktionelle Gruppe vor, so ist deren Stellung nicht von Bedeutung.
Bei zwei funktionellen Gruppen (z.B. Carbonylgruppe und Doppelbindung) wird die Ver-
bindung umso wirksamer, je weiter sie voneinander entfernt stehen.

6. Keine der erregenden Substanzen kommt fir den Hexanoltyp als wirksamste Fraktion
des Fleischgeruches in Betracht.

Fliegen werden bei ihrer Orientierung zur Futterquelle oder zu Eiablagemedien
entscheidend von olfaktorischen Reizen geleitet, die sie mit ihren Riechorganen
auf den Antennen (Liebermann, 1925) erkennen. Die Lebensweise der Schmeil3-
fliege 148t vermuten, dafl diese Insekten eine Reihe von Geruchsrezeptoren be-
sitzen, die die Wahrnehmung und Unterscheidung von Blumen- und Fleisch- oder
Aasgertichen ermoglichen. So wird Calliphora vicing als Blitenbesucher (Kirchner,
1911; Liebermann, 1925) beschrieben und kommt hauptsichlich auf den an
dtherischen Olen reichen Umbelliferen vor. Ferner wird vermutet, daB frisch ge-
schliipfte Weibchen fiir ihre Ovarienentwicklung méglicherweise eine Reihe von
Substanzen aus Dung, Mist oder Aas (Peters, 1957) benotigen, und zur Eiablage
bereite Weibchen suchen frische Tierkadaver (Fleisch) auf, die fiir die Larven
geeignetes Futter bieten.

Geruchsrezeptoren verschiedener Insekten werden seit vielen Jahren elektro-
physiologisch sowohl mittels Summenableitungen als auch mittels Einzelab-
leitungen untersucht (Zusammenfassung bei Kaissling, 1971; Dumpert, 1972;
Sass, 1972; Waldow, 1973). Neben rezeptorphysiologischen Fragestellungen wird
erst in neuerer Zeit das Schwergewicht wieder mehr auf das Interesse der Unter-
scheidung verschiedener Geriiche aufgrund einer nervosen Codierung, der Duft-
qualititen durch Rezeptoren bei Bienen (Vareschi, 1971), bei Ameisen (Dumpert,
1972) und bei Schaben (Sass, 1972) gelegt.

Die hier vorliegende Arbeit fithrt erste orientierende Rinzelableitungen von
Fliegenantennen (Boeckh, 1967b, 1969) fort und greift das Problem der Spezi-
fitit der Geruchsrezeptoren und das Zusammenspiel verschiedenartiger Re-
zeptoren bei der Unterscheidung von Duftqualititen auf. Die Schmeififliege er-
weist sich dafiir aus mehreren Griinden als giinstiges Objekt: Neben der optischen
Orientierung ist sicher die chemische Orientierung von grofer Bedeutung. Ferner
ist aus eigenen Untersuchungen iiber die Feinstruktur der antennalen Sensillen
(in Vorber.) bekannt, daB sie in der Regel nur von 2 Sinneszellen innerviert
werden. Dies vereinfacht im Vergleich mit den Porenplatten der Biene die Aus-
wertung der Impulsableitungen.

Material und Methode

Fiir die morphologischen Untersuchungen wurden Puppen (2—3 Tage vor dem Schlupf)
und Imagines von Colliphora vicina (Rob.-Desvoid) =0. erythrocephala (Meig.) verwendet,
tiir die elektrophysiologischen Untersuchungen 5—8 Tage alte Weibchen. Die Fliegen stam-
men aus Laborzuchten.

A. Histologische Untersuchungen

Fir die Lichtmikroskopie wurden ganze Kopfe den Puppenhiillen entnommen und in
alkoholischem Bouin fixiert. Schnittdicke: 10 p.; Farbung: Azan. Messungen an in Methyl-
methacrylat eingebetteten Imagines ergaben gleiche Befunde. Fiir die Elektronenmikroskopie
wurden Funiculi aufgeschnitten, mit 2% 0s0, in K,Cr,0,-Puffer (Dalton) oder Glutaraldehyd
in Phosphatpuffer (Sabatini) fixiert, in Durcupan eingebettet, nach den iiblichen Verfahren
geschnitten, mit Bleicitrat und Uranylacetat kontrastiert und anschlieBend mikroskopiert.
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Abb. 1. Eichung des Spritzenolfaktometers. Gaschromatographisch bestimmte Zahl der

Duftmolekiile pro ml Gasraum iiber Verdinnungen verschiedener Alkohole und Ketone.

a Pentanon-(2) und Pentanon-(3); b Pentanol-(2) und Pentanol-(3); ¢ Pentanol-(1); d Hexa-
nol-(2) und Hexanol-(3); e Hexanol-(1) (hervorgehobene Kurve); f Heptanol-(1)

B. Physiologische Untersuchungen

Ablestungen. Extrazellulire Ableitungen erfolgten mit elektrolytisch angespitzten Wolf-
ramelektroden, aus den groBlen Gruben mit Kapillarelektroden, die mit KCl oder Insekten-
ringer gefiillt waren. Der Einstichort konnte nur in den groflen Gruben eindeutig identifiziert
werden. Verstirkt und registriert wurden die Impulse nach Standardverfahren.

Retzung. Bei allen Reizen wurde ein Spritzenolfaktometer (vgl. Kafka, 1970) eingesetzt,
dessen hydraulischer Antrieb fir einen ruckfreien Vorschub des Spritzenkolbens mit gleich-
bleibender Geschwindigkeit (Dauer: 1,5 sec) sorgte. So entstand ein laminarer Duftstrom
(6,6 m/sec) von ca. 1,8 mm? Querschnitt. Die Testsubstanzen wurden unverdinnt oder in
mehreren Stufen mit spektroskopisch reinem Paraffinél (Uvasol, Firma Merck) verdimnnt
in offene Schnappdeckelgliser gegeben, die in aufgezogenen Einwegspritzen (Firma Braun,
Melsungen) lagen. Vor und nach den Reizen wurde iiber das Priparat ein schwacher Frisch-
luftstrom geleitet. Eine Absaugvorrichtung hielt die Apparatur wihrend des ganzen Ver-
suches duftfrei.

Fir die Reizung mit Fleischduft wurde verschiedenartiges Fleisch zerkleinert und in
Portionen tiefgefroren. Aufgetaute und bei Zimmertemperatur der Luft ausgesetzte Proben
rochen fir die menschliche Nase nach zwei Tagen leicht faulig, nach drei Tagen verdorben.
Die beiden ,,Faulfleisch“‘-Ansiitze waren mehrere Monate alt. Der eine war stindig der Luft
ausgesetzt und trocknete langsam ein. Der andere wurde in einer feuchten Atmosphire ge-
halten und der Wasserverlust standig erginzt. Dabei verlor das Fleisch seine faserige Struktur
und zerflof.

Eichung des Spritzenolfaktometers. Die Bedingungen des bei allen Reizungen verwendeten
Spritzenolfaktometers entsprechen den von Kafka (1970) beschriebenen. Die Eichung der
Reize und die Priifung der Reinheit der in Tabelle 3 aufgefithrten Testsubstanzen wurde am
Gaschromatographen (Varian Modell 2868, FID. Siaulen: 3% SE-30 auf Varoport 30, 100/
120 mesh. 1/8”, 5’; 2% XE-60 auf Chromosorb G-DMCS, 80/100 mesh. 1/8", 4 m) vorge-
nommen. Wegen des groflen Totvolumens der Reizspritze, das durch das eingelegte Schnapp-
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deckelglas bedingt war, wurde nicht aus ihr direkt in den Gaschromatographen injiziert,
sondern eine Gasprobe mit einer Gasinjektionsspritze aus dem Raum iiber dem Schnapp-
deckelglas entnommen. Um Verluste an Duftsubstanz durch deren Adsorption an der Glas-
wand zu vermeiden, wurden mehrere gleiche Gasproben nacheinander in die Spritze eingezogen
und nach einer Weile die Fiillung direkt vor der Injektion in den Gaschromatographen er-
neuert. In der Abb. 1 sind exemplarisch die Eichkurven fiir die drei unverzweigten Pentanole
und Hexanole, sowie fiir Heptanol-(1) und fiir Pentanon-(2) und Pentanon-(3) aufgetragen.

Die Fehlergrenzen der Reiz- und Eichmethoden sind bei Kafka (1970) ausfithrlich dis-
kutiert.

Ergebnisse

1. Verteilung der Sensillen mit Wandporen auf dem Funiculus

Im folgenden werden nur die fiir das Verstéindnis der physiologischen Befunde
wichtigen histologischen Ergebnisse kurz aufgefiihrt. Uber die Feinstruktur der
antennalen Sensillen mit Wandporen wird an anderer Stelle (in Vorber.) aus-
tihrlich berichtet.

Die keulenférmigen Funiculi der Schmeilifliegenantenne messen in der Lange
ca. 1,6 mm und im Durchmesser ca. 0,35 mm. Die ganze Oberfliche ist pelzartig
von unechten Haaren iiberzogen, zwischen denen verstreut borstenférmige
Sensillen stehen (Abb. 2C, Pfeil), deren Haarwéinde von Poren durchzogen sind.
Mit Ausnahme des distalen Drittels des Funiculus senkt sich an vielen Stellen
die Antennenoberfliche zu unterschiedlich groflen Gruben ein (Abb.2A), deren
Eingange durch nicht innervierte Haare meist reusenartig verschlossen und deren
Boden stets sehr dicht von Semnsillen mit Wandporen besetzt sind. Aufgrund
ihrer Morphologie und ihrer Verteilung kénnen bisher kleine und grofie Gruben
und insgesamt 4 morphologisch verschiedene Sensillentypen unterschieden
werden.

Sieben Paar groBe Gruben liegen aufgereiht entlang der zur Fovea antennalis
hinzeigenden Kante des im Querschnitt leicht dreieckigen Funiculus. Dort senkt
sich die Antennenoberfliche zu gekammerten groBen Gruben ein (Abb.2B),
deren Durchmesser 50 . erreichen kann. Der Grubenboden ist dicht besetzt mit
einem einheitlichen Sensillentyp, der aufgrund der Struktur seiner Haarwand
als Rillenhaar Typ A bezeichnet wird. Er ist stets von 2 Sinneszellen innerviert;
eine von beiden gehort zu den Fleischduftrezeptoren Typ I1 (vgl. Tabelle 1).
Die Rillenhaare Typ A stehen in einem Abstand von 3—35 u nebeneinander, sind
7—38 p lang und messen basal im Durchmesser bis zu 2 y.

Die kleinen Gruben (Abb. 2C) liegen im Gegensatz zu den groBen tiber den
ganzen Funiculus verstreut mit Ausnahme seines distalen Drittels und der Region
der groBen Gruben. GroBe und Sensillenzahl variieren und reichen von 10 u
weiten ungekammerten Gruben mit 3—5 Sensillen bis zu 30 y. weiten gekam-
merten mit 45 Sensillen. In ihnen treten ausschlieflich Sensilla basiconica mit
einem Durchmesser von 1,5 p. und einer Lénge von 10 p auf. Diese Sensillen stehen
mit einem Abstand von 1—3 p ungewohnlich dicht; sie werden nur durch ihre
dritte Hiillzelle (tormogene Zelle) voneinander getrennt. Die Dimensionen der
Haarwand und der Porentubuli entsprechen denen der groBen Sensilla basiconica
von Bombyx mori (Steinbrecht, 1973). Beide Sinneszellen dieser Sensillen haben
mit hoher Wahrscheinlichkeit olfaktorische Funktion (vgl. Diskussion).
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Abb. 2. Sagittalschnitte durch den Funiculus der Fliegenantenne. Fiarbung: Azan, Schnitt-
dicke: 10 . A Die teilweise noch mit Prézipitaten der Exuvialfliissigkeit bedeckte Antennen-
oberfliche senkt sich an vielen Stellen zu kleinen Gruben ein. An der zum Kopf hin gewandten
Seite (rechts) liegt eine Reihe von groflen Gruben. Vergr. 90:1. B Die groBen Gruben, de-
ren Eingénge durch nicht innervierte Haare* reusenformig verschlossen sind, enthalten bis
zu 60 Rillenbaare (R). Vergr. 400:1. C In den kleinen Gruben stehen Sensilla basiconica (),
die mijtunter auch zwischen dem dichten Pelz von nicht innervierten Haaren* auf der An-
tennenoberfliche vorkommen (Pfeil). Vergr. 630:1

Dariiberhinaus stehen auf der Amntennenoberfliche 3 verschiedene Sensillen-
typen mit Wandporen: Sensilla basiconica, die sich von denen der kleinen Gruben
morphologisch nicht unterscheiden, dickwandige Sensilla basiconica mit einer
Linge von 25—30 p. und Rillenhaare vom Typ B, der sich vom Typ A u.a. durch
eine verschiedene Wandstruktur unterscheidet (in Vorber.).
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Abb. 3. Originalregistrierung ciner Ableitung von einem zweizelligen Sensillum. Eine Zelle
(groBer Impulstyp) reagiert auf den Duft von faulem Fleisch und Hexanol-(1) mit Erregung
(verschiedene Konzentrationen ¢; Molekiilkonzentrationen siehe hervorgehobene Kurve in
Abb. 1), die andere (kleiner Impulstyp) auf (-)-Camphen. Mit zunehmender Impulsfrequenz
nimmt aufgrund der Ableitbedingungen die Impulshéhe ab und steigt nach Reizende langsam
wieder auf den urspriinglichen Wert an. Der Abstand zwischen den schwarzen Quadraten an
der Oberkante der Filmstreifen betriigt 200 msec, nach unten folgend Thermistorregistrierung,
Impulszahlauswertung und Impulsregistrierung. Die Reizdauer (1,1 sec) ist mit dem schwarzen
Balken markiert

11. Elekirophysiologie
Die hier untersuchten Geruchsrezeptoren auf dem Funiculus der Fliegen-
antenne lassen sich aufgrund ihrer Spezifitdt in 2 Gruppen gliedern. Zur Gruppe
der Fleischduftrezeptoren gehdren 6 Reaktionstypen, die jeweils auf den Duit
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von Fleisch verschiedener Altersstufen reagieren. Drei weitere beantworten
Blumeninhaltsstoffe mit Erregung. Sie werden zur Gruppe der Blumendufi-
rezeploren zusammengefalt.

Der Begriff Reaktionstyp wird hier fiir alle Rezeptorzellen verwendet, die
jeweils Reaktionsspektren zeigen und auf qualitativ und quantitativ gleiche
Reize mit gleicher Erregung reagieren. Diejenigen Duftsubstanzen, die einen
Zelltyp erregend oder hemmend beeinflussen, werden als dessen Duftspektrum
bezeichnet. Duftspektren einzelner Reaktionstypen kénnen sich iiberschneiden.
Der Einfachheit wegen erhalten die Reaktionstypen ihre Namen nach einer
stark erregenden Duftsubstanz. Bei allen Versuchen wird eine Zellreaktion ge-
messen an der Zahl der Impulse in der ersten Sekunde nach Reizbeginn. Damit
die Latenzzeit nicht in die Auswertung eingeht, wird die Auswertung mit dem
ersten Impuls der Erregung begonnen.,

A. Fleischduftrezeptoren

1. Reaktionstypen. Auf den Duft von faulem Fleisch antworten 4 Reaktions-
typen mit maximaler oder starker Erregung, 2 weitere mit schwacher. Ihre
Duftspektren sind in der Tabelle 1 zusammengefafit,

Am héufigsten gelingen Ableitungen von Zellen eines Reaktionstypes, welcher
durch Alkohole, Aldehyde und Ketone mit einer Kettenlinge von 5—6 Kohlen-
stoffatomen stark erregt und in der vorliegenden Arbeit als Typ I (Hexanoltyp)
bezeichnet wird. Dieser Typ wird vorwiegend behandelt. Findet man in solchen
Ableitungen einen zweiten Impulstyp (vgl. Abb. 3), dann stammt er stets von
einem Pinenrezeptor, der auf verschiedene Terpene (z.B. (--)-Camphen, Pinene)
mit Erregung antwortet (s. Diskussion).

Ein zweiter Fleischduftrezeptor (Typ II) wird in den groBen Antennengruben
gefunden. Dieser unterscheidet sich vom Hexanoltyp dadurch, daB er durch
Pentanole und Hexanole schwicher erregt wird, zusétzlich aber auf Mercaptane
anspricht. :

Typ 111, der Thionaphthentyp, zeigt ein Spektrum, das sich mit dem des
Hexanoltypes zum Teil iiberschneidet. Reizung mit Thionaphthen und Zimtal-
dehyd mit 104—10% Molekiilen pro ml Luft (Verdiinnung im Olfaktometer
1:100) fithrt zu einer Erregung von 50—65 Imp./sec. Somit liegt die Wirksam-
keit dieser beiden Substanzen fiir den Thionaphthentyp in der gleichen GroBen-
ordnung wie die der wirksamsten Testsubstanzen beim Hexanoltyp. Deutlich
verschieden vom Hexanoltyp ist die Reaktion des Thionaphthentypes auf Rei-
zung mit verschiedenen Altersstufen des Fleisches. Frischfleisch verindert die
Zellaktivitdt nicht, eingetrocknetes Faulfleisch erhtht sie nur gering. Mit zu-
nehmender Féulnis des Fleisches hingegen steigt das MaB der Erregung, die bei
zerflieBendem Faulfleisch ihren hochsten Wert erreicht. Die den Hexanoltyp
stark erregenden Alkohole, Aldehyde und Ketone hemmen den Thionaphthentyp.
Alle Fettsduren sind unwirksam.

Typ IV, der Schwefelwasserstotftyp, wird von H,S, Essigsiure und faulem
Fleisch stark erregt. Sein Fettsaurespektrum iiberlappt sich mit denen der beiden
folgenden Typen V und VI, deren Erregungsmaxima allerdings bei hoheren Fett-
sauren liegen. So reagiert der Typ V, der Butbersiuretyp, maximal auf Butter-

8 J. comp. Physiol., Vol. 95
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Tabelle 1. Duftspektren (Ausschnitt) verschiedener Fleischdaft beantwortender Reaktions-

typen. Relative Bewertung der Zellerregung bezogen auf die maximale Impulsfrequenz:

0O keine Antwort, -+ + maximale Erregung der betreffenden Reaktionstypen, — Hemmung,
+ 44, -+, + starke, mittlere, schwache Erregung. Fir Typ I vgl. Tabelle 2

Fleischduftrezeptor Typ

I I It v v VI
Frischfleisch + 0 0 0 0
Fleisch, ++++ 4+ ++ ++ 0
1—3 Wochen alt
Faulfleisch, +++ ++++  FH+++ A+ +
zerflieBend
Faulfleisch, + 4+ 44+ + Ak +
eingetrocknet
HS 0 0 ++++ 0 0
NH,, Amine 0 0 0 0 0
Mercaptane 0 ++ 0 0 0
Aldehyde, Ketone -+ — 0 0 (+4)
(C5—C6)
Alkohole ++++  ++ - 0 0 0
(C5—C6)
6-Methyl-hepten- +4 ++ 0
(5)-on-(2)
Fettsiuren + 0 0 0 - TS
(C5—C6)
Buttersiure 0 0 0 + - R e B
Essigstiure 0 0 0 44++4+ 0 0
Thionaphthen 0 +4++ 0 0 0
Benzol 0 +++ 0 0 0
Zimtaldehyd 0 + 4 0 0 0
Benzaldehyd, 0 + 0 0 0
Benzylalkohol

sdure und noch deutlich auf Valerian- und Capronséure, nicht hingegen auf Essig-
sdure. Er ist durch alten Kise stark erregbar. Fiir den letzten in Tabelle 1 auf-
gefithrten Reaktionstyp (VI) sind Valerianséure und Capronséure die wirksamsten
aller getesteten Substanzen. Dieser Typ wird wegen seines mit anderen Typen
iiberlappenden Spektrums gemeinsam mit den Fleischduftrezeptoren behandelt,
obwohl er nur schwach von zerflieBendem Faulfleisch erregt wird. Sein Duft-
spektrum mull mit Vorbehalt betrachtet werden, da nur wenige Ableitungen ge-
lungen sind. Ferner kann nicht ausgeschlossen werden, dafl als Reize gebotene
Aldebyde zu den entsprechenden hoch wirksamen Fettsduren oxidiert wurden
und die Zellreaktion verursachten.

2. Die abgestufte Wirksamkeit verschiedener Fleischreize am Beispiel des Hexa-
noltypes. Die Rezeptoren des Hexanoltypes zeigen eine fein abgestufte Antwort
auf den Duft verschieden alter Fleischproben. Fleischsorte und Fettgehalt spielen
keine entscheidende Rolle. Da die Zeitspanne zwischen dem Schlachten und dem
Einfrieren der Fleischstiicke unbekannt blieb, bezichen sich die Altersangaben
auf die Zeit nach dem Auftauen.
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Tabelle 2. Reaktion einer Zelle des Hexanoltypes (Tabelle 1, Typ I) auf den Duft verschieden
alter Fleischproben, auf Luft und auf Hexanol-(3) (3 X 10'® Molekiile pro m! Luft)

Duftreiz Imp./sec Bewertung
Luft, H,0 5 0
Hexanol-(3) (e¢=107%) 22 -+

Fleisch, frisch 10 +

Fleisch, 1 Tag alt 19 -+

Fleisch, 2 Tage alt 33 +4
Fleisch, 3 Tage alt 136 +++
Fleisch, 20 Tage alt >200 et S
Faulfleisch, zerflieBend 124 +++
Faulfleisch, eingetrocknet 136 e+

In der Tabelle 2 ist die Reaktion einer typischen Hexanolzelle auf Rindfleisch
(bis zu 3 Tage alt) und Faulfleisch zusammengefafit. Schon frisch aufgetautes
Fleisch fiihrt zu einer Erregung, die mit zunehmendem Alter der Fleischproben
ansteigt und nach 3 Wochen ihr Maximum erreicht. Eine exakte Auswertung so
starker Erregungen ist hier nicht mehr moglich, da bei hohen Impulsfrequenzen
die registrierte Impulsamplitude sehr klein wird und sich nicht mehr eindeutig
vom elektrischen Rauschen unterscheiden 1iBt (vgl. Abb. 3). Das trifft auch auf
den Tabellenwert fiir 20 Tage altes Fleisch zu.

3. Die chemische Spezifitit des Hexanolrezeptors. Fir eine erste Untersuchung
der Sperzifitit eines unbekannten Duftrezeptors bietet sich ein ,,Abtasten‘‘ mit
homologen Reihen verschiedener Stoffklassen an. Beim Hexanoltyp eignet sich be-
sonders die Alkoholreihe. Reizt man mit aliphatischen, unverzweigten, gesittigten,
priméren Alkoholen gleicher Verdiinnung (1:100), so erhilt man eine Reaktions-
kurve (Abb. 4, gestrichelte Linie), die jedoch wegen des abnehmenden Dampf-
druckes der Alkohole mit zunehmendem Molekulargewicht keine quantitative
Aussage iiber die Erregung zulat. Erst eine Umrechnung der Erregung auf gleiche
Molekiilkonzentrationen des Reizes ermdglicht eine quantitative Aussage iiber die
Erregungswirksamkeit der verschiedenen Alkohole (Abb. 4, durchgezogene Linie).

Diese Umrechnung der Erregung bei Reizen mit gleichen Verdiinnungen auf
die bei Reizung mit gleichen Molekiilkonzentrationen wird an Hand der gemessenen
Kennlinien des Rezeptors fir verschiedene Alkohole (Abb. 5) méglich. Daraus
ergibt sich, daf} die Wirksamkeit des Hexanol-(1) am starksten ist und iber die
beiden etwa gleich wirksamen Alkohole Pentanol-(1) und Heptanol-(1) zum
Butanol-(1) und Octanol-(1) hin stufenweise abnimmt.

Die Kennlinien (Reiz-Erregungs-Beziehungen) der Hexanolzellen zeigen im
unteren Teil den fiir die meisten Exterorezeptoren typischen Verlauf (Abb. 5a).
Uber 2—3 Zehnerpotenzen steigen sie bei halblogarithmischer Auftragung zu-
néchst im Schwellenbereich flach an und gehen in einen steilen, geraden Mittelteil
tiber. FaB$t man die Kennlinien eines Rezeptors fiir mehrere Substanzen zu einem
Kennlinienfeld zusammen, so ergibt sich aus dem Abstand zwischen den einzelnen
Kurven die relative Empfindlichkeit des Rezeptors fiir die entsprechenden Test-
substanzen. In Abb. 5b sind die Kennlinien einer besonders empfindlichen Zelle

Q%
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Abb. 5. Erregung des Hexanolrezeptors in Abhingigkeit von der Reizstiirke (Kennlinie).

a Die MeBwerte bei Reizung mit Hexanol-(1) sind normiert auf die Antwort auf 1:100 ver-

diinnte Reize. Die Reproduzierbarkeit ist angegeben als der mittlere Fehler des Mittelwertes

der Kennlinien von 10 Zellen. b Die Erregungskurven einer einzelnen Hexanolzelle. Rube-
aktivitit: 3 Imp./sec (horizontale, unterbrochene Linie)

fiir Hexanol-(1), Pentanol-(1) und Heptanol-(1) aufgetragen. Als die Folge der
Empfindlichkeitsunterschiede einzelner Rezeptoren streuen die Kennlinien in
Richtung hoherer oder niederer Reizkonzentrationen bis zu einer Zehnerpotenz
um einen Mittelwert (Abb. 5a). Haufig verindern sich zusatzlich die Abstinde
zwischen den Kennlinien fiir verschiedene Substanzen geringfiigig. Dabei kann sich



Fleisch- und Blumenduftrezeptoren der SchmeiBfliege 115

17}
T s W
OH /)QH o OH
N
S
OoH
10!6} \;VOHY\‘
— oH
w OH
2 co
E VWAL,
~ AR
w10l Aou WA
-
b ) []
ﬁ oH  OH\AAA N\(l;‘o /B}l\ SN
- OH "
S x /I\\Ag’/' W W i
OH W o
o
1014 - Mou '
o
Y Na%4 i}
/\=/\IOH oH /V\"/ (WN)
1013

Abb. 6. Die Reizwirksamkeit verschiedener Testverbindungen auf den Hexanoltyp (Tabelle 1
Typ I). Vergl. Tabelle 3. Es ist jeweils die Zahl der Molekiile pro ml Luft aufgetragen, die
erregungsgleiche Reize (25 - 3 Imp./sec) darstellt

die Reihenfolge sehr dicht nebeneinander liegender Kennlinien fiir verschiedene
Reizsubstanzen vertauschen. Daraus folgt, dall die relative Spezifitat der Zellen
eines Reaktionstypes schwankt.

In der Abb. 6 und der Tabelle 3 ist die Wirkung der Testverbindungen als
Mittelwert der Reaktion aller ausgewerteten Zellreaktionen angegeben. Die
Angabegenauigkeit betragt bei Beriicksichtigung des Eichfehlers und der Varia-
bilitét der Antwort einer Zelle eine halbe Zehnerpotenz. So kann der Abb. 6
und der Tabelle 3 fiir verschiedene erregende Substanzen jene Zahl der Molekiile
pro ml Luft entnommen werden, die gleiche Zellerregung von 25--3 Imp./see
auslost. Nicht eingetragen ist Hexen-(1)-0l-(3), dessen Isomerengemisch in einer
Konzentration von 10'* Molekiilen pro ml Luft zur gleichen Erregung fiihrt.

Den héchsten Grad der Wirksamkeit zeigen Substanzen mit einer Ketten-
linge von 6 Kohlenstoffatomen, die als funktionelle Gruppe mindestens eine
Alkohol-, eine Aldehyd- oder eine Ketogruppe enthalten. Als Beispiele kénnen
Hexanol-(1), Hexen-(5)-0l-(2), Hexanal oder Hexandion-(2,5) gelten.

Verbindungen mit anderen funktionellen Gruppen als Alkohol-, Aldehyd-
oder Ketogruppen (z.B. Séuren, Amine, Mercaptane) sind ebenso unwirksam wie
Kohlenwasserstoffe und cyclische oder aromatische Verbindungen oder fihren nur
in sehr hohen Reizkonzentrationen (mehr als 10" Molekiile pro ml Luft) zu einer
schwachen Erregung.
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Tabelle 3. Die Reizwirksamkeit verschiedener Testverbindungen auf den Hexanoltyp (Ta-
belle 1, Typ I). Tabellarische Aufstellung der in Abb. 6 anfgetragenen Ergebnisse. Die Angabe-
genauigkeit betrigt eine halbe Zehnerpotenz

Butanol-(2) 5106 Hexzansgure 51016
Butanon-(2) 3x101 Hexansidurenitril 2x101
Buten-(2)-ol-(1) 1x 101 Hexen-(2)-al 1x 1015
Cyclohexanol 4 x 1015 cis, trans-Hexen-(1)-ol-(3) 2x 1014
Cyclopentanol 5x 1015 cis-Hexen-(3)-ol-(1) 2x 1013
Didthylither 5x10% Hexen-(5)-0l-(2) 3x10
Essigséure-propen-(2)- Hexen-(5)-on-(2) 8 x 102

ylester 2 x 101 2-Methylbutanol-(1) 8x 10
Heptanal 2x 1018 2-Methylbutanol-(2) 4 x 10
Heptanol-(1) 3x 101 3-Methylbutanol-(1) 1x10
Hexanal 3x 101 2-Methyleyclohexanon 1x 101
Hexandion-(2,5) 3x 1018 Pentanal 7x 101
Hexanol-(1) 1x 101 Pentanol-(1) 2x 101
Hexanol-(2) 3101 Pentanol-(2) 2x 1014
Hexanol-(3) 2x 101 Pentanol-(3) 2x 101
Hexanon-(2) 2x 101 Pentanon-(2) 51014
Hexanon-(3) 2x 1014 Pentanon-(3) 3x 101

Hexanssurenitril gehort allerdings zu den wirksamsten Substanzen. Da es
aber bislang als der einzige Vertreter dieser Verbindungsklasse getestet wurde,
erscheint eine verallgemeinernde Aussage iiber die Bedeutung der Cyanid-Gruppe
fiir die Wirksamkeit noch nicht méglich.

Die Stellung der funktionellen Gruppe innerhalb des Molekiils hat keinen
entscheidenden EinfluB. So sind Hexanol-(1), Hexanol-(2) und Hexanol-(3)
oder Hexen-(3)-o0l-(1) und Hexen-(5)-ol-(2) praktisch gleich wirksam.

B. Blumenduftrezeptoren

Auf der Antenne von Calliphora werden mehrere verschiedene Sensillen ge-
funden, deren Rezeptoren (Tabelle 4) eine Reihe flicchtiger Blumeninhaltsstoffe
mit Erregung beantworten. Aufgrund ihrer Duftspektren wird im folgenden ein Teil
von ihnen zu 3 Reaktionstypen zusammengefaBt. Die Rezeptoren des Anethol-
Octanoltypes zeigen ihre maximale Erregung nach Reizung mit Anethol oder
Octanol-(1), die des Decanoltypes nach Reizung mit Decanol-(1). Fiir den dritten
Typ sind verschiedene Terpene (besonders Pinen und Camphen) stark wirksam.
Thre Duftspektren iiberschneiden sich im Bereich der Blumeninhaltsstoffe, die
von verschiedenen Umbelliferen bekannt sind.

Einige weitere Zellen, die keinem der drei oben beschriebenen Reaktionstypen
zugeordnet werden konnen, reagieren ebenfalls auf flichtige Blumeninhaltsstoffe.
Fir sie sind die experimentellen Daten bislang noch zu gering, um sie endgiltig
einordnen zu konnen.

Diskussion
A. Die Zuordnung der Geruchsrezeptoren zu bestimmten Sensillentypen

In vielen Ableitungen wurden gleichzeitig Impulse von 2 Sinneszellen re-
gistriert. Erwies sich, was meistens der Fall war, die eine als eine Hexanol-(Fleisch-
duft-)Zelle, dann war die andere stets eine Pinenzelle. Da dieses Sensillum ver-
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Tabelle 4. Ausschnitte von Spektren verschiedener Blumenduftrezeptoren, die auf fliichtige
Pflanzeninhaltsstoffe reagieren. Symbole vgl. Tabelle 1

Blamenduftrezeptor Typ

Pinentyp Octanol- Decanoltyp
Anetholtyp

Hexanol 0 + 0
Heptanol 0 ++ 4+t
Octanol 0 S 4+
Nonanol 0 ++ 4+
Decanol 0 0 e
Undecanol (fest) 0 0 4+
Anethol 0 A + -+
Citronellol 4 0 +
Cuminaldehyd -+ +++ 0
«-, f-Pinen ++++ 0
Camphen ++++ 0
Limonen At 0 4+
Linalool - 0 + L
Zimtaldehyd 4 4 0
Fenchon 4+
4-Phenylbutanon-(2) 0 + - A

mutlich in den kleinen Gruben steht (s. unten) und dort immer morphologisch
gleiche Sensillen vorkommen, die von 2 Sinneszellen innerviert sind, liegt der
SchluB nahe, daB jeweils eine Sinneszelle der Gruppe der Fleischduftrezeptoren
angehort, die andere der Gruppe der Blumenduftrezeptoren. Damit wéren in
einem Sensillum, dem Hexanol-Pinen-Sensillum, Rezeptoren zusammengefaBt,
die an der Codierung der Duftqualititen Fleisch und Blumen in nervose Erregung
beteiligt sind.

Einige Griinde sprechen dafiir, dafl die Hexanol-Pinen-Sensillen mit den
Sensilla basiconica der kleinen Gruben identisch sind, obwohl wegen der groflen
Haardichte auf der Funiculusoberfliche eine optische Lokalisierung der kleinen
Gruben nicht méglich ist. So stammmen z.B. die meisten Impulsableitungen vom
Hexanol-Pinen-Sensillum aus einer bestimmten Region nahe des Pedicellus.
Funiculus-Gelenkes, in der die kleinen Antennengruben &uBlerst dicht neben-
einander liegen, und keine einzige aus dem grubenfreien Funiculusabschnitt.

Die Fleischduftrezeptoren der groBen Gruben (TypII) lassen sich dem Rillen-
haar Typ A (vgl. Abb. 2) zuordnen, da in den groBen Gruben nur solche Sensillen
vorkommen und die Ableitelektrode gezielt in die groBen Gruben eingestochen
werden kann.

Eine Zuordnung der iibrigen beschriebenen Reaktionstypen zu bestimmten
Sensillen ist nicht moglich.

B. Das Zusammenspiel der Fleischduftrezeptoren beim Erkennen
der Fleischqualitdt
Im Gegensatz zu anderen Calliphoriden, deren Larven sich in stark zersetztem
Aas entwickeln, suchen Weibchen von Calliphora vicina fir die Eiablage frische
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Tabelle 5. Zuordnung der Reaktionstypen zu bestimmten Sensillentypen und deren Standort
auf dem Funiculus

Reaktionstyp Standort der Sensillentyp Zahl der
Sensillen Sinneszellen

Fleischrezeptor Grofie Gruben Rillenhaare

Typ IT Typ A

Riechrezeptor un- 2

bekannter Funktion

Fleischrezeptor Kleine Gruben Sensilla 2

Typ I (Hexanoltyp) (wahrscheinlich) basiconica

Pinentyp

Fleischrezeptor Funiculus- unklar, entw. 2

Typ III—VI oberfliche Sensilla basiconica oder

Octanolrezeptor dickwandige S. basiconica 2—4

Decanolrezeptor oder Rillenhaare Typ B 2

Tierkadaver auf. Fir eine Beurteilung des Faulnisgrades des Fleisches und damit
der Eignung als Kiablagesubstrat kénnen die in Tabelle I zusammengefaBten
Fleischduftrezeptoren in Frage kommen. Vergleicht man die Typen I und TI,
deren Erregungsmaxima bei Reizung mit 1—3 Wochen altem Fleisch liegen, mit
den Typen III und V, die auf viele Wochen altes Faulfleisch (Aas) reagieren, so
zeigen die Rezeptoren unterschiedliche FKrregungsmuster bei verschiedenem
Faulnisgrad des Fleisches.

Bei Cualliphora 1406t sich die Gruppe der Fleischduftrezeptoren in 6 Reaktions-
typen aufteilen, die eine Differenzierung der Geruchsqualititen Fleisch und Aas
erméglichen. Ahnliche Méglichkeiten zur feineren Differenzierung von Frucht-
oder Blumengeriichen werden sichtbar aus den Arbeiten an Bienen (Vareschi,
1971), Ameisen (Dumpert, 1972) und Schaben (Sass, 1972) und aus den Befunden
iiber die Blumenduftrezeptoren von Calliphora.

Bei einigen anderen Insekten, wie bei dem Totengriber (Boeckh, 1962, 1967a;
Waldow, 1973) und der Schabe (Sass, 1972), wurden ebenfalls Rezeptoren ge-
funden, die auf Aasgeruch antworten. Auch hier reagieren jeweils verschiedene
Reaktionstypen sowohl auf Fleisch- oder Aasgeruch als auch Reaktionstyp-spe-
zifisch auf jeweils unterschiedliche Reihen von Duftstoffen. Uberschneidungen der
Duftspektren finden sich hiufig bei Alkoholen und Aldehyden mit Kettenlingen
von 5—6 C-Atomen.

C. Die auf die Zellen des Hexanoltypes wirksamen Fraktionen
des Fleischgeruches

Nur vereinzelt finden sich Angaben iber fliichtige Verbindungen, die bei der
Zersetzung des Fleisches auftreten und im Reaktionsspektrum der Hexanolzellen
enthalten sind. Die meisten Literaturhinweise beziehen sich auf Geschmacksstoffe
(Aminoséduren etc.) oder auf den Gehalt von Aminen, die fiir die geruchliche Be-
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urteilung durch Priifpersonen wichtig erscheinen, oder Auskunft iiber charakte-
ristische Aromastoffe verschiedener Fleischsorten (z.B. Gefliigel und Lamm) geben
(Zusammenfassungen bei Herz and Chang, 1970; Wilson and Katz, 1972a, 1972b).
Allein Hornstein and Crowe (1960) beschreiben Hexanal als den Hauptbestand-
teil des Geruches von fettem Schweine- und Rindfleisch und Cross and Ziegler
(1965) bestitigen diesen Befund auch fiir ungerduchertes Schweinefleisch. Sie
geben den Hexanalanteil mit1/,—!/, des Gesamtgewichtes aller isolierten Carbonyl-
verbindungen an, deren Konzentrationen im Laufe des oxidativen Fettverderbes
{Grosch, 1970) zunehmen. Neben Hexanal treten eine Reihe von weiteren fliich-
tigen Verbindungen im Wasserdampfdestillat von Rindfleisch auf oder werden
aufgrund von Infrarot- oder Massenspektren angenommen (aus Herz and Chang,
1970), die auf die Hexanolzellen in geringerer Konzentration wirken: Pentanal
und Heptanal, verschiedene gesattigte und ungeséattigte Pentanole und Hexanole,
Heptanol und einige Ketone.

Trotz dieser guten Ubereinstimmung muB die Frage nach der wirksamen
Fraktion des Fleisch- oder Aasgeruches vorerst noch unbeantwortet bleiben.
Keine der genannten Verbindungen kommt als die wirksamste Substanz fiir die
Zellreaktion auf das Duftgemisch von Fleisch in Frage. Wird im Gaschromato-
graphen die Gesamtzahl der Molekiile aller kohlenstoffhaltizen Verbindungen
(auch der moglicherweise unwirksamen) fiir die Fleischreize verschiedener Alters-
stufen bestimmt, so liegt sie um mindestens 2—3 Zehnerpotenzen unter der
Konzentration, die von einem der wirksamsten getesteten Duftstoffe alleine nétig
wire, um gleiche Erregung der Zellen auszuldsen.

D. Die chemische Spezifitit der Zellen des Hexanoltypes

Die Antwortspezifitit eines Geruchsrezeptors kann theoretisch sowohl von
der (physikalisch-chemisch bestimmten) Spezifitdt der Wechselwirkung zwischen
Reizmolekiil und Dendritenmembran als auch von einer reizselektiven Leitung
im Wandkanalsystem der olfaktorischen Sensillen abhingen. Eine solche Filter-
wirkung scheint bei den hier diskutierten Ergebnissen iiber den Hexanolrezeptor
nicht vorzuliegen, da eine gute oder schlechte Wasser- oder Fettloslichkeit der
Duftmolekiile mit den Reizwirksamkeitsunterschieden nicht korrelierbar ist. So
sind zum Beispiel Pentanol-(1), Pentanol-(2) und Pentanol-(3) trotz ihrer deut-
lichen Unterschiede in der Wasser- oder Fettloslichkeit gleich wirksam.

Fiir die Analyse der chemischen Spezifitdt der Akzeptoren des Hexanoltypes
bleiben Ester unberticksichtigt, da in der wéssrigen Phase innerhalb des Sen-
sillenlymphraumes als Hydrolysationsprodukte die entsprechenden Alkohole und
Séuren entstehen konnen. Gerade die Alkohole der Hexyl- und Pentylester sind
sehr gut wirksam; es 148t sich daher nicht entscheiden, ob die Erregung des
Rezeptors durch die untersuchten Kster selbst oder deren Hydrolysate ausgelost
wird. Die einzige Ausnahme stellt Essigsdureallylester dar, dessen Wirksamkeit
sich nicht durch das sehr schlecht wirksame Sekundirprodukt Propen-(2)-ol-(1)
erkldren 1a6t.

Die Erregung der Hexanolzellen zeigt ihren hochsten Wert bei Reizung durch

eine Reihe von aliphatischen Substanzen mit einer Keitenlinge von 5—6 Kohlen-
stoffatomen (vgl. Abb. 6 und Tabelle 3). Mit zu- oder abnehmender Kettenlange



120 M. Kaib

verringert sich die Wirksamkeit; sie bleibt auch dann gering, wenn die Zahl der
Kohlenstoffatome in kurzen Ketten durch die Addition einer Methylgruppe
(Verzweigung) wieder erhoht wird. Dies verdeutlicht die im Vergleich mit den
Pentanolen geringe Wirksamkeit der 3 untersuchten Methylbutanole. Aromati-
sche Verbindungen erregen die Hexanolrezeptoren nicht, cyclische nur in hohen
Konzentrationen.

Neben der Kettenlinge spielen die funkiionellen Gruppen eine entscheidende
Rolle. Disithyldther und Verbindungen mit mindestens einer Alkohol-, Aldehyd-
oder Ketogruppe erregen die Hexanolzellen stark, wobei die Aldehydgruppe
nur geringfiigig schwiicher wirksam ist als die Alkohol- oder Ketogruppe. Fiir die
Wirksamkeit der Cyanide gilt die in den Ergebnissen erwéhnte Einschrankung.

Die Wirksamkeit verschiedener Ketone und primérer und sekundérer Alkohole
verdeutlicht, daB die Stellung der funktionellen Gruppe im Molekill keinen oder
nur einen geringen EinfluB hat. Beispielsweise wirken die asymmetrisch gebauten
Molekiile Pentanol-(1) und Pentanon-(2) gleich erregend wie ihre symmetrischen
Isomere Pentanol-(3) und Pentanon-(3). Liegt in der Verbindung eine zweite
funktionelle Gruppe (z.B. eine Doppelbindung) vor, so nimmt die Wirksamkeit
der Verbindung nur dann zu, wenn die Doppelbindungen nicht benachbart stehen.
So ist zwischen Hexanal und Hexen-(2)-al oder zwischen Hexanol-(2) und Hexen-
(1)-01-(2) kein Unterschied festzustellen, wohl aber zwischen Hexanol-(1) und
Hexen-(3)-0l-(1) und zwischen Hexanon-(2), Hexen-(5)-on-(2) und Hexandion-
(2.,5).

Zum Primérproze8 an Duftrezeptoren sind von einer ganzen Reihe von Au-
toren Untersuchungen angestellt worden (Zusammenfassung bei Beets, 1971;
Davies, 1971). Sie haben aber bislang noch nicht zu einer Hypothese gefithrt, die
die Spezifitit eines Duftrezeptors befriedigend erklédren konnte. Die Aussagekraft
dieser Untersuchungen muf} auch insbesondere deswegen eingeschrinkt werden,
weil sie von der Reaktion eines ganzen Tieres oder von Geruchsempfindungen
des Menschen ausgehen. Dabei wird von der Gesamtheit der nervés verarbeiteten
Rezeptormeldungen auf die molekulare Wechselwirkung einzelner Akzeptoren
mit den Duftmolekiilen geschlossen. Gegeniiber diesen Daten der Psychophysik
sind die an Einzelzellen gewonnenen von héherer Aussagekraft.

Die von Kafka (1970) beschriebene Spezifitit des Futterrezeptors der Wander-
heuschrecke weist verglichen mit dem Hexanolrezeptor der Schmeilifliege auf
andere Kombinationen molekularer Rigenschaften hin, die fiir den Primér-
prozeB verantwortlich erscheinen. Diese Feststellung kann schon jetzt getroffen
werden, obwohl bei der vorliegenden Untersuchung am Hexanolrezeptor der
SchmeiBfliege die wirksamste Substanz bislang noch nicht identifiziert worden
ist. So liegt anders als bei der Fliege bei der Heuschrecke die grofite Wirksamkeit
bei aliphatischen Verbindungen mit einer Kettenlinge von 6 Kohlenstotfatomen,
die, wenn sie nicht ungesittigt oder halogeniert sind, mindestens eine Hydroxi-
oder Carbonylgruppe enthalten miissen. Mindestens eine der funktionellen Grup-
pen muB sterisch asymmetrisch zur Kettenmitte liegen. Ist nur eine sauerstofi-
haltige Gruppe vorhanden, so muf sie endstédndig sein.

Trotz der Unterschiede in den chemischen Eigenschaften der auf die Hexanol-
und Futterrezeptoren wirksamen Molekiile lassen sich die an der Fliege gewonnenen
Ergebnisse in eine allgemeinere Fassung der Hypothese von Kafka (1970) ein-
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ordnen; allerdings reichen die Daten fir eine Klirung der Prinzipien der mole-
kularen Wechselwirkung an den Akzeptoren nicht aus.
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