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A. Einleitung 
Das Geruchsorgan der Knochenfische liegt in Gestalt paariger Gruben 

in der Ethmoidalregion. Es unterscheidet sich yon der Nase der h6heren 
Wirbeltiere dureh das Fehlen yon Choanen. Bei den moisten Arten 
kommt es auf frfiher Entwicldungsstufe zum Auswaehsen einer Haut- 
brficke fiber den Gruben, so dab jeweils eine vordere und eine hintere 
()ffnung entstehen. Die vordere 0ffnung client dem EinstrSmen, die 
hintere dem AusstrSmen des Duftwassers. Nut  wenige Arten weisen 
eine einzige 0ffnung zu jeder l~iechgrube auf. Vom Boden der Gruben 
erheben sich Hautfalten in einer ffir die versehiedenen Arten charak- 
teristischen Anordnung, Zah] und Form. Diese ,,Rieehfalten" tragen ge- 
wShnlich das olfaktorisehe Sinnesepithel. 

Ffir eine grSl~ere Zahl yon Arten ist der morphologische und ana- 
tomische Bau des Geruehsorgans bekannt. Bisher fehlen jedoeh in 
weiterem lgahmen vergleichende Un~ersuchungen zur Histo]ogie des 
Rieehepithels. In  der vorliegenden Arbeit sollen daher der Feinbau 
des Rieehepithels und dessen Verteilung auf don Riechfalten eine genaue, 
vergleichende Darstellung erfahren. Gleichzeitig war es wfinschenswert, 
die bisherigen Befunde fiber die Existenz yon Rezeptorentypen zu priifen. 
Da keine Angaben fiber das Ableitungssystem der olfaktorisehen Nerven- 
fasern bei Fischen vorliegen, wurden entsprechende Untersuehungen 
durehgeffihrt. 

Wie ffir versehiedene Arten mit abweichend gebautem Geruchsorgan 
nachgewiesen wurde, ist die Anlage der zuerst entstehenden Riechfal~en 
gleichartig. Diese Tatsache veranlal~te mich, die ontogenetisehe Diffe- 
renzierung der Faltensysteme vergleichend zu betraeh~en. 

Bei einigen Arten war es gerechtfertigt, die bisherigen Angaben zum 
morphologisehen Bau dos Geruchsorgans zu erghnzen, teilweise aueh 
riehtigzustellen und fehlende Besehreibungen zu geben. 

Meinem verehrten Lehrer, Herrn Privatdozent Dr. I~I. TEICHlVIANN danke ich 
ffir die Anregung zum Thema und sein reges Interesse am For~gang der vorlie- 
genden Untersuchungen. 

Herin Prof. Dr. W. E. ANKEL gilt mein besonderer Dank ffir die l)berlassung 
eines Arbeitsplatzes am Zoologischen Institut der Justus Liebig-Universit~b Giel~en 
sowie fiir die Anteilnahme an den Problemen der Arbeit. 
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B. Literaturbesprechung 
Nach Ansicht yon BLAu]~ (1882, 1884) sell das Riechcpithel der 

Fische ira Laufe der Ontogenese aus sog. l%iechknospen - -  ttomologa der 
Gcschmacksknospen und Endknospen der Haut  - -  entstehen. Bei den 
von BLARE untersuchten Artcn (Trigla, Esox, Belone, Exocoetus) handelt 
es sigh jedoch um extreme Typen, deren Rieehepithel in viele kleinc 
Bezirke oder Inseln aufgeteilt ist. Von MAD~ID-MO~NO (1887) und 
R]~TzIUS (1892) wurde diese Ansicht widerlegt. Es lieB sich n£mlieh 
naehweisen, dab junge Tiere in jedem Falle ein kontinuierliches Epithel 
haben, welches dann im Laufe der Postembryonalentwicklung sekundgr 
durch Einbau yon indiffercntem Epithel einc regelm~Bige Aufteilung 
erf~hrt. Die so entstandcnen Inseln haben nur eine gewisse gesta]tliche 
~hnlichkeit mit den Endknospen der Haut  (Fisehe) oder mit Geschmacks- 
knospen. Beim l~iechcpithcl der erwghnten Arten handelt es sich wahr- 
scheinlich um eine abgeleitete Differenzierung. 

Bereits yon BLARE (1882), MAD~ID-Mo~O (1887), DOGI~L (1887) 
und l%~TzIus (1892) wurde erkannt, dab die Riechfalten nicht fiberall 
yon Riechepithel bedeckt sind. Es fehlcn jedoch verg]eichende, spezielle 
Untersuchungen fiber die genaue Vertcilung des Riechepithels. 

An Saline salar konnte GAW~IL]~KO (1910) nachweisen, dab das 
Auswaehsen der erstcn Riechfalten (bei Jnngticrcn) anniihcrnd parallel 
zur KSrperli~ngsachse erfolgt, wghrend in spi~teren Stadicn die folgenden 
Falten mehr und mehr mediad bzw. laterad abgelenkt werden. Weitere 
Untersuchnngen fiber die Entwicklung der Riechfalten bei einer Reihe 
anderer Fischarten liegcn yon S]~ww~Tzo]~F (1931), L I ] ~ m A ~  (]933), 
LAI]~AC~ (1937) und R~n~K]~ (1937) vor, welche die Befunde yon GAw~I- 
~ ] ~ : o  best~tigten. 

B v ~ v ,  (1909) nnterzog das Geruchsorgan yon 51 Knoehenfischarten 
einer vergleichend anatomisehen Bearbeitung. Er  unterscheidet vier 
morphologische Typen, ohne dabei auf einc Interpretation der gestalt- 
lichen Untersehiede einzugehen. 

Rekonstrnktionsmodelle veto Geruchsorgan mehrer Fischarten fer- 
tigte L ~ A ~  (1933) an. Bisher wurden diese Modelle leider nicht 
f~r eine exakte Festlegung und Ausmessung des Rieehepithelanteils ver- 
wendet. T E I C ~ A ~  (1954) ffihrte an 11 Fischartcn des SfiBwassers 
genaue Vermessungen der I~iechfaitenoberfli~che dureh. Die ffir die ein- 
zelnen Arten ermittelten, sehr unterschiedlichen F1/~chenwertc setzte er 
tinter anderem in Bcziehung zur Gesta]tung des Faltensystems. 

Untersuchungen fiber den histologisehen Aufbau des Rieehepithels 
wurden yon SCHUL~Z]~ (1856), Do~%]~L (1886, 1887), R]~Tz~vs (1892), 
A~CHEL (1897), JAGODOWSKI (1901) und KOLMEt¢ (1905) durchgefiihrt. 
Eine Zusammcnfassung der wiehtigsten Einzelheiten fiber den Bau des 

46* 
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,,olfaktorisehen Systems" der Wirbeltiere und weitere Literatur geben 
KOLMER (1927) und ALLISOn (1952). 

Die olfaktorisehen l~ezeptoren sind prim/ire (bipolare) Sinneszellen. 
Es 1/~gt sieh ein peripherer und ein zentraler Fortsatz naehweisen. Der 
periphere Fortsatz endet an der Epitheloberfl/~ehe als ldeine Verdiekung 
(Vesicula oliaetoria), die mit Rieehh/~rehen besetzt ist. Er  gilt als sen- 
sibler Teil des l~ezeptors. Dementspreehend kann der zentrale Fortsatz, 
der ohne Sehaltung bis zum Bulbus olfaet.orius verlauft, als afferenter 
Teil bezeiehnet werden. Kern und Perikaryon liegen dazwisehen. Noeh 
innerhalb des Epithels - -  genaue Angaben gibt es nieht - -  vereinigen 
sieh die zentralen Forts£tze zu kleinen B/indeln, den Fila olfaetoria, 
die wiederum yon Zweigen des Traetus olfaetorius gesammelt werden. 

Die Besehreibung yon 3 Typen der oliaktorisehen Sinneszellen geht 
allein auf I)OGIEL (1887) zurtiek, der b e i j e  einem Vertreter der St6re 
(Acipenser), Knoeheniisehe (Esox) und Amphibien (Rana) spindeli6r- 
mige, stgbehenf6rmige und zapfenf6rmige Rezeptoren land. AL'rN~g 
(1962) best/~tigt nut  2 Rezeptorentypen fiir Xenopus und bemerkt, dab 
dieselben in r/tumlieh getrennten I~ieehepithelregionen lokalisiert sind. 

F fir Fisehe gibt es bislang keine speziell quantitativen Untersuehungen 
zur Ermitt lung der Gesamtzahl der Rezeptoren. Ebenso fehlen siehere 
Angaben fiber die Rezeptorendiehte. Es liegen nut  I~bersehlagswerte 
yon TEICEHA~N (1954, 1959) ffir 10 Arten vor. Beim IInnd konnte 
M~LLE~ (1954) die Rezeptoren im Rieehepithel dutch supravitale 
Trypanblauf/~rbung elektiv darstellen und wahrseheinlieh (?) annahernd 
quantitativ angeben. ALT~Eg (1962) gelang es, ebenfalls mit Typanblau 
(supravital), die l~ezeptoren bei Xenopus elektiv zu t~rben, jedoeh stellt 
der Autor lest, dab eine quantitative Ermittlung auf diese Weise un- 
wahrseheinlieh ist. Immerhin war es ALT~E~ m6glieh, indifferentes 
Epithel yon Sinnesepithel zu unterseheiden und 2 Rezeptorentypen zu 
identiiizieren. 

Die ersten Naehweise des Geruehssinnes der Fisehe gelangen v. FgIscI~ 
(1924, 1926, 1931), STRI~CK (1924) und PIVPI~G (1926, 1927). In  einer 
umfassenden Arbeit diskutiert yon  FgIscJ~ (1941) die besondere Bedeu- 
tung des Geruehssinns der Knoehenfisehe flit den Nahrungserwerb und 
die Orientierung. Spezielle Prfifungen fiber qualitatives und quantita- 
t ires Geruehsverm6gen der Elritze liegen yon NF, U~ASH (1949) vor. 
Sie wurden yon T~IcHMA~ (1959) erg/~nzt und auf die Regenbogen- 
forelle and den AM ausgedehnt. 

Vergleiehende Untersuehungen yon T~ICH~AN~ (1954) an einer Reihe 
yon Fiseharten des S/igwassers ergaben, dag zwisehen der Oberflgehe 
der l~ieehfalten und der Netzhautfl/~ehe eine grSBenm/igig abh/ingige 
Beziehung existiert. Bei Arten mit gut ausgebildetem Geruehssinn bleibt 
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das Wachs tum des Auges hinter  dem des Geruchsorgans zurfick und  

umgekehrt .  

Mit Hilfe des Elektronenmikroskops konn t e n  BLooM (1954 - -  Frosch, 
KrSte) und  BI~ETTSCttNEIDEI~ (1958 - -  weil~e Maus) feststellen, dab die 
Riechh~rchen in  ihrem Fe inbau  (9 periphere, 2 zentr~le L£ngsfibrillen) 
grunds£tzl ich keine Unterschiede zu den Flimmerhi~rchen von Epithel-  
zellen (Metazoen) und  Kinocflien (Protozoen) aufweisen. Durch TnvJIL- 
Lo-C]~Sz (1961) wurden diese Befunde ffir Fische (Cnesterodon, Fitz-  
royia) bestiitigt. 

¢. Material und Methodik 
Fiir die Untersuchungen wurden folgende 18 Fischarten aus 13 Familien 

herangezogen: 
Si~flwasser/ormcn. Phoxinus phoxinus L., Cyprinus carpio L., Carassius caras- 

sius L., Tinca tinca L. (Cyprinidae), Salmo gairdnerii RIc~., Salmo trutta ]orma 
/ario L. (Salmonidae), Anguilla anguillaL. (Angui]lidae), Ictalurus nebulosus 
r.]~ SuEvR (Amiuridae), Perca ]luviatilis L. (Percidae), Esox lucius L. (Esocidae), 
Cottus gobio L. (Cottidae). 

Marine Formen. Myoxocephalus scorpius L. (Cottidae), Scomber scombrus L. 
(Scombridae), Ctenolabrus rupestris L. (Labridae) ,Solea solea L. (Soleidae), Pleuro- 
nectes platessa L. (Pleuronectidae), TrigIa corax B o ~ .  (Triglidae), Ammodytes 
Iancea (Ammodytidae). Nomenklatur nach W. LADmES (aUS: Dt~CK]~, Fische 
der Nordmark, 1960). 

Die SiiBwasserfische stammen aus der Lahn, mehreren zufiihrenden B~chen und 
aus Teichen (N~he Giel~en und Limburg), sowie aus einem regulierten Bach (Niihe 
Schlitz, Oberhessen) ~. Zwergwelse wurden fiber den Aquarienhandel bezogen. 
W~hrend eines 14t~gigen Aufenthaltes an der Biologischen Anstalt IIelgo]and auf 
Helgoland konnten die marinen Formen besorgt werden ~. 

Ffir die histologischen Untersuchungen warden nur lebend-frisch fixierte Tiere 
verarbeitet. Die Fixierungsdauer, die an Probeobjekten verschiedener GrSi~e er- 
mittelt wurde, mui~te mSglichst kurz gehalten werden. Es stellte sich n~mlich 
heraus, dal~ fiber Ningere Zeit aufbewahrtes Alkohol-, Formol-, Bouin- und Sublimat- 
Material sehr unterschiedliche f~rberische Qualitiiten aufwies, deren Beurteilung 
zu keinen fibereinstimmenden Resultaten ~fihrte. So gelang beispielsweise die 
Darste]lung yon ScMeimsubstanzen, Flimmer- und Sinnesh~rchen sowie der Re- 
zeptoren bei fiber 2 Monate altem Material nur unvo]]st~ndig. 

Gro~e Schwierigkeiten bereitete die Priiparation yon Riechorganen an lebenden 
(narkotisierten) Tieren, was darauf zurfickzuffihren ist, dai] die einze]nen ]~alten 
sehr zart und hinf~llig sind. AuBerdem ffihrt bereits die geringste Berfihrung der- 
selben mit den Pr~parationsinstrumenten zu erhShter Schleimabsonderung, die 
auch nicht durch Pilocarpininjektionen zu reduzieren war. Bei einigen Fischarten 
(Schleie, Karausche) gelang es nicht, das Geruchsorgan in toto, also den gesamten 
Faltenkomplex zusammenh~ngend, in vitalem Zustand zu pr~parieren. 

Weniger problematisch war die Preparation der Objekte nach der Fixierung. 
Besondere Sorgfalt und Vorsicht mul~te allerdings aufgewandt werden, um ein 
Zerreil3en oder Abreil]en der Fa]ten zu vermeiden. 

1 Herrn Dr. K. MffLLE~, ~¢[ax Planck-Institut ~fir Hydrobiologie, Schlitz, und 
tterrn I t o n ~ A ~ ,  Bio]ogische Anstalt I-Ielgoland, Helgoland, bin ich zu Dank 
verpflichtet ffir die Beschaffung yon Tiermaterial. 
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Von den getesteten Fixierungsflfissigkeiten - -  Formol (in verschiedener Kon- 
zentration yon 2--15%),  ,,Susa '°, neck CAR~or, ZENKER, PETRVNK]~WITSC~, 
Born% BOUIN-ALnE~, PFVm~ (Supiformeis), ROMEIS - -  erwiesen sick vor allem 
Bovn% aber auch PFUm~, ,,Susa" und ,,I~oM]~IS" als gut geeignot. Zur Fixierung 
yon Embryonen und Jungtieren konnten mit ,,PFv~m" die besten Ergebnisse 
erzielt werden. 

Die l~achbehandlung wurde in iiblicher Weise unter Verwendung yon Atkanol, 
Isopropanol und in besonderen Fgllen yon Dioxan (Vitalfiirbung) durchgeffihrt. 

Die Einbettung erfo]gte fiber Methylbenzoat, Benzol, Benzolparaffin in Paraffin, 
bisweflen auch in Celloidin. Dabei war es yon Vorteil, den Aufenthalt der Objekte 

~-bb. i. Typisches Riechfalten- 
system eines Teleosteers (schema- 
tisch). Schnittrichtungen 3-dimen- 

sionale Figur rechts oben 

in Benzol und Paraffin m6glichst kurz zu halten. 
Zu lange Einwirkungsdauer yon Benzol fiihrte 
zu ungfinstigem Hartwerden der Objekte. Ver- 
schiedentlich wurde fiberhaupt auf die Ein- 
schaltung yon reinem Benzol verzichtet. Eine 
zu ausgedehnte Paraffinbehand]ung hatte oft 
eine Abl6sung der Epithelien veto Bindegewebe 
zur Folge. Ebenfalls negative Effekte kamen 
zustande, wenn die Schmelztemperatur des 
Paraffins w~hrend der Einbettung um mehr als 
5 0 C fiberschritten wurde. Die Folge war eine 
Deformierung der Kerne sowie Zerst6rung der 
Flimmer- und Sinneshi~rchen. 

Gew6tmlich wurden zusammenh~ngende 
Schnittserien yon dem gesamten Geruchsorgan 
mit  einem Tell des Tractus olfactorius und 

Bulbus olfactorius angefex~igt und zwar ffir eine Art  jeweils in den Richtungen der 
3 Dimensionen (Abb. 1). Erst  dadurch war es m6glich, eine gut~ Vorstellung fiber 
die genaue Verteilung des Riechepithels auf den Falten zu gewinnen bzw. seinen 
Anteil exakt  abzugrenzen. 

Bei sehr kleinen Tieren (L~inge unter 5 cm) mu•te der Kopf total geschnitten 
werden, da die gewfinschte Orientierung der isolierten Geruchsorgane im Paraffin, 
oder aber das Ansetzen einer bestimmten Schnittrichtung am Paraffinb16ckchen, 
S chwierigkeiten bereitete. 

Der gr61~te Tell der Objekte wurde 5 und 7 # dick geschnitten. Ffir besondere 
Zwecke liel]en sick jedoch auck ohne Schwierigkeiten 3 #-Schnitte herstellen. 

Zur elektiven Darstellung der Geruchsrezeptoren kamen bisher 2 verschiedene 
Methoden zur Anwendung: 

1. Die Silberimpr~ignation. 
2. Die Vitalfiirbung (mit Trypanblau oder )/[ethylenblau). 
Beide Methoden ffihrten bei den yon mir untersuchten Fisckarten nicht zum 

gewfinschten Erfolg. 
Die Silberimpr~gnationsmetkoden mit  den verschiedensten Modifikationen er- 

gaben keine sonderlichen Verbesserungen in der Darste]lung der Rezeptoren und 
ihrer zentralen Forts~tze. Immer  kam es nur vereinzelt zur Sckw~rzung von 
Rezeptoren, so dal~ niemals eine ann~hernd sichere Feststellung fiber deren Anzahl 
und Verteilung getroffen werden konnten. Im fibrigen ffihrt die gleichzeitige 
Sckw~rzung yon froien Nervenendigungen des N. Trigeminus leicht zu Irrtfimern. 

Folgende Methoden wurden durchgeffihrt: 

BODIAN und verbesserte Metkode nach ZIESMER, I:~OGERS, ~OWDR¥, GOLGI, 
BUBENAITE, O. SC]~ULTZE. 
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Vitalf~rbungen erwiesen sich als ungeeignet, da die Geruchsrezeptoren der 
Fisehe Vitalfarbstoffe nicht in charakteristischer Weise speichern oder, wie im 
Falle yon Trypanb]au, keine Affinit~t zu diesem Farbstoff zeigen. Meine dies- 
bezfigliehen Ergebnisse sind im Absehnitt II  zusammerffassend wiedergegeben. 

Dagegen brachte die Anwendung klassischer Fi~rbemethoden (aueh kombiniert 
mit Silberimpr~gnationen) gute Ergebnisse. Ffir alle Schnittserien wurden jeweils 
mindestens 4 l~rbemethoden durehgeffihrt. 

Folgende Farbstoffe bzw. F~rbemethoden erwiesen sieh als vorteilhaft: 
Fi~r t)bersichtszwecke. Azan, S~urealizarinblau-Anilinblau-Orange G, Kernecht- 

rot-Anilinblau-Orange G, Safranin-Anilinblau-Orange G, M~sso~sche Trichromf~r- 
bung, H~malaun-Eosin, Hi~matoxylin nach WmGE~T-Pikrothiazinrot. 

Fi~r spezielleZwecke. HV, LDsehes Molybd~nh~matoxylin - -  Darstellung der peri- 
pheren Rezeptorenforts/itze, sowie der Flimmer- und Sinnesh~rchen und der intra- 
ep thelialen Nervenbfindel. 

S~urealizarinblau in geringer Konzentration (25 und 50% der Stamml6sung-- 
scharfe Darste]]ung der Kerne (besser als mit Azokarmin, abgesehen davon, dub 
die DurcbAfihrung dieser F~rbemethode wesentlich weniger Zeit in Anspruch nimmt 
als die Azanmethode), Kittleistensubst~nz der Stfitzze]lene~den, Endverdickungen 
der l~ezeptoren (Vesiculae olfaetoriae) und Flimmerhiirchen, sowie deren Basal- 
~anula. 

H~matoxylin nach H]~II)]~I~II~- Darstellung der peripheren Forts~tze von 
Rezeptoren, die sich n~ch kurzer Beizung (1--3 Std) und ansehlieBender progres- 
siver Farbung scharfer und intensiver tingieren a]s die Stfitzzellenfortsatze. Das 
Protoplasma fiirbt sich dabei fast ebenso stark wie der Kern. Bisweilen sind auch 
einzelne zentrale 1%eceptorenfortsatze dargestellt. 

Anilinblau-Orange G } 

Toluidinblau Sehleim und Sehleimbeeherzellen 
Mucicarmin 
Ga]loeyanin 

In ausgezeiehneter Weise lieB sieh die Gestalt der versehiedenen Epithe]ze]len 
nach Hacerationsbehandlung erkennen. Die Epithelien wurden entweder in 0,1%ige 
Osmiums~ure oder in 30--50%igen Alkohol eingelegt. Es genfigte jeweils eine 
Zeit yon 5--8 Std. 

Zum Zweeke einer exakten Ausz~hlung der Rieehepithelinseln f fir Arten mit 
aufgeteiltem Sinnesepithe] wurde nach einer eigenen Sehnellmethode verf~hren: 

Dutch vorsiehtige Operation konnte das Epithel in Bouin fixierter und in 
70%igem Alkohol liegender Riechfa]ten in gr5Beren Tei]en abgel5st werden. Nach 
Entfernung des Alkohols dureh mehrmaliges Auswaschen in aqua dest. (1 Std) 
wurden die Epithelstficke mit stark verdfinnter Farbl6sung yon Si~urea]izarin- 
b]au (1 : 10 bis 1:20, der Stamml6sung, Romeis § 748) progressiv gef~rbt (7--15 rain). 
Dabei kommen in deutlieher Weise die runden 1%iechepithelinseln zur Darste]lung, 
die sich als sehaff begrenzte Kreisfl~ehen vom umgebenden, indifferenten Epithel 
abheben. Gleiehzeitig sind die K6pfchen der t~ezeptoren (Vesiculae olfaetoriae) 
als regelm~Big fiber die Kreisfl~ehen verteilte, stark liehtbrechende Piinktehen 
gut siehtbar. 

Die Ausz~hlung yon Rieehinseln derart behande]ter und auf einem Objekt- 
tr~ger ausgebreiteter Epithelstfieke ffihrt zu einer exakteren Erfassung als am 
Sohnittpr~parut. 

Die Anfertigung yon Dauerpr~paraten maeht eine FErbung mit der Stamm- 
16sung und anseMieBende Differenzierung in 3 %iger PhosphorwolframsEure oder 
Phosphormolybd~nsEure notwendig. 
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D. Eigene Untersuchungen 

I. Allgemeine Bemerkungen 
Bei der  speziel len B e t r a c h t u n g  der  verschiedenen A r t e n  werden  je- 

wefts zuni~chst der  morphologische  Ban  des Geruchsorgans  (Absehni t t  a) 
und anschl ieBend der  his tologisehe F e i n b a u  des Riechepi the ls  und  in- 
d i f ferenten  Epi the ls ,  ihre versehiedenen Zel lar ten,  die Ver te i lung der  
Ep i the l i en  au~ den  Fa l t en ,  sowie das  Sys tem der  o l faktor ischen Nerven-  
zweige, behande l t  (Absehni t t  b). 

Ff i r  die Bes t immung  des Riechepi the lan tef l s  erwies es sich Ms vor-  
te i lhaf t ,  die Oberfl~che einer FalSe in 5 Bezb'ke e inzutei len:  

,.:':.." kl 

Abb. 2. Profil zweier gegeniiberliegender Riech- 
falten. Links: Falte total, reehts: die 

verschiedenen Faltenbezirke 

1. Region  des Fa l t enan -  
satzes  an  der  Mit te l le is te  
- -  med ianer  Bezirk.  

2. Region  des v e n t r a l e n  
Fal tenansa~zes  (Fal tenbas is )  
- -  ven t r a l e r  Bezirk.  

3. I~egion des Fa l t enan -  
satzes an der  Riechgruben-  
w a n d - -  l a te ra le r  Bezirk  (nieht  
bei  al len A r t e n  vorhanden) .  

4. Region  der  freien Fa l t en r i i eken  - -  dorsa]er  Bezirk.  
5. Reg ion  der  freien Fa l tense i tenf l~chen  - -  Fal tensei~en (Abb. 2). 
Die wieht igs ten  q u a n t i t a t i v e n  Befunde  sind zusammenfassend  ffir 

die einzelnen A r t e n  in Tabe]le  2 angegeben (ira AnschluB an  den spe- 
ziellen Teil). 

Untersuchungen fiber Wanderze]len im Riechepithel wurden nicht durchgeffihrf. 
Bei zuf~lligen Beob~chtungen an Tieren, die yon einzelligen 1)arasiten (Iehthyo. 
lohthirius beispie]sweise) befallen waren, konnte fes~gestellf werden, dab die Pars- 
siren auch d~s Riechepithel nieht verschonen und dort naeh ihrem Eindringen 
Zellwucherungen auslbsen. In diesen Epi~helwucherungen wurden in groBer Zahl 
vertre~ene Wanderzellen registriert. AuBerdem ~reten auch in den noch parasiten- 
freien giechepifhelregionen hgufiger Wanderzellen auf als bei gesunden Tieren. 

Von besonderem In~eresse dfirfte noch die Beobaeh~ung sein, dab bei einigen 
der untersuehten Argen (Phoxinus, Cyprinus, Tinca) das Epithel im Bereieh der 
Offnungen des Geruehsorgans Geschmaeksknospen enth~lf. Ihre DiehSe an diesen 
Stellen ist teilweise gr6Ber als in anderen /iuBeren K6rperregionen, in denen 
Geschmacksknospen naehweisbar sind. 

II. Versuche mit Vitalfarbstoffen zur Darstellung der Rezeptoren 
Sn~:I (1933, 1941 --weiBe NIaus), NIiiLLER ( 1 9 5 4 -  Hund) und ALT~ER ( 1 9 6 2 -  

afrikaniseher Krallenfrosch) gelang es mi~ Trypanblau dureh vitale bzw. supra- 
vitMe Behandlung die I~ezeptoren des Riechepithels darzustellen (naeh der Meinung 
yon SEKI und Mi2Lnn~ elektiv). )/[i)LLEI¢ verband diese Darstellung sogar mit 
einer quantitativen Auswer~ung. In Anbetracht jener Resu]ta~e lag die Vermutung 
n~he, dab sich auch die Geruchsrezeptoren der Fische - -  zumindes~ elekfiv - -  
bei vitMer bzw. supravitaler Behandlung mit Trypanblau anf~rben. 
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Es wurden  da raufh in  versehiedene F i scha r t en  ffir einen Tes t  heran-  
gezogen:  

P h o x i n u s  . . . 30 Tiere, 1/2--3j~hrig 
C a r a s s i u s  . . . 5 Tiere, 4j~hrig 
T i n c a  . . . .  7 Tiere, 1--6j~hrig 
Gobio . . . . .  5 Tiere, 2--3j~hrig 
L e u c i s c u s  . . . 1 Tier, 3j~hrig 
C y p r i n u s  . . . 3 Tiere, 4j~hrig 
A n g u i l l a  . . . 2 Tiere, 5j~ihrig 
H e m i g r a m m u s  . 2 Tiere, 2j~hrig. 

I)ie Anwendung der yon SEKI und IV[ULL~IR benutzten Farbkonzentrationen 
(mit entsprechenden Bedingungen) ergab nut negative Resultate. Deshalb wurden 
1Kodifikationen in grSl3erem l~ahmen durchgefiihrt: Farbkonzentrationen yon 0,2 
bis 2,5 %, mit und ohne Zusatz yon physio]ogischer KochsalzlSsung, Einwirkungs- 
dauer 10--100 min, Temperaturen der FarblSsung yon + 10 bis +35  o C. Dabei 
wurden die Tiere lebend in die FarblSsung eingesetzt, wenn es sich um niedrige 
Konzentra%ionen handelte. (Trypanblau in Konzentrationen bis zu etwa 0,5% 
wirk~ kaum toxisch.) Bei hohen Konzentrationen wurde den narkotisierten Tieren 
die FarblSsung entweder in die vordere NasenSffnung einpipettiert, oder aber 
subcu~an in unmittelbarer 1N~ihe der Riechgrube und bei 3 Exemplaren ins IIerz 
injizie~, l~iir supravitale F£rbungen wurden abgeschnittene KSl0fe oder heraus- 
pr£parierte Geruchsorgane in die FarblSsung eingelegt. Fixiert wurde nach RoMEIs 
und in ,,Susa". 

Auch  un te r  diesen Bedingungen  war  in ke inem Fa l le  eine bevorzugte  
Anf£rbung  yon Zellen des l%iechepithels im Sinne der  Resu l t a t e  yon  
SEKI und  M~)LLEI% festzustel len.  Bei  kurzer  F£rbeze i t  und  ger inger  
K o n z e n t r a t i o n  d rangen  nu t  Spuren  des Farbs tof fes  in die per ipheren  
Absehn i t t e  des l~iechepithels.  L£ngere  F£rbeze i t en  und  s t£rkere  F a r b -  
s to f fkonzen t ra t ionen  e rgaben  - -  insbesondere  bei  Kochsa lzzugaben  bis 
zu 2 % - -  ein bedeu tend  besseres E indr ingen  des Farbs toffes .  E r  wird  
dann  jedoch vornehmlich  in den  Sehleimzellen; im Bindegewebe,  in der  
Musku la tu r  und  aueh in den grSBeren ~Nerven gespeichert .  I nne rha lb  
des Ep i the l s  k o m m t  nur  eine diffuse Ver te i lung zus tande.  I n  verein-  
ze l ten  F£11en sind Zellkerne und  per iphere  For ts i i tze  t ier  t ingier t .  J edoch  
konn te  n ieht  e indeut ig  fes tgeste l l t  werden,  ob es sich dabe i  u m  Sti i tz-  
zellen oder  Rezep to ren  hande l t .  

Die Grfinde ffir die nega t iven  Ergebnisse  der  T rypanb lau f£ rbungen  
sind n ich t  k la r  ersichtl ich.  Ber t icks icht ig t  man,  dab  der  Fa rbs to f f  in 
alle Gewebekategor ien ,  mi t  Ausnahme  des Riechepi thels ,  gu t  einge- 
d rungen  war,  so l iegt  es nahe  anzunehmen,  dab  en tweder  die loeriphere 
Orenzmembran  (Ki t t le i s tensubs tanz)  oder  aber  der  dicke und  sich s te t ig  
e rneuernde  Schleimfflm (auf der  Epi theloberf l£che)  - -  viel le icht  sogar  
beides zusammen  - -  das Eindi f fundieren  der  F a r b e  s t a rk  hemmen.  
Andererse i t s  dfiffte es sicher sein, dab  die Aff in i t£ t  der  Riecheloithelzellen 
(bei Fischen)  zu T r y p a n b l a u  gering ist.  Selbst  bei  Objekten ,  in denen 
der  Fa rbs to f f  durch  das  Bindegewebe der  I~iechgrube yon  basa l  in das  



716 ARTKUR HOLL: 

Epithel eingedrungen war, kommt es zu keiner Kernf/trbung in Stiitz- 
zellen und Rezeptoren. 

Im Anschlug an die Trypanblauf~rbungen wurden weitere Vitalfarb- 
stoffe auf ihre Brauchbarkeit zur Darstellung yon Rezeptoren getestet: 
Neutralrot, Nilblausulfat, Janusgriin und Methylenblau. Dabei konnte 
festgestellt werden, dab Neutralrot, Nilblausulfat und Methylenblau in 
wesentlich st/~rkerem MgBe in das l%iechepithel eindringen als Trypan- 
blau. Im Gegensatz zum Trypanblau f/trben diese Stoffe definitive Ele- 
mente des Riechepithels, also Kerne und Protoplasma der verschiedenen 
Zellarten. Jedoch liel3 sich nicht feststellen, daG die Rezeptoren die 
Farbstoffe in anderer Weise speichern sis Stfitzzellen und Basalzellen. 

III. Spezielle Untersuchungen 
1. Elritze (Phoxinus phoxinus L.) 

Es wurden insgesamt 20 Tiere Mler Altersgruppen untersucht. 
a) Die morphologischen Verh/~ltnisse des Geruchsorgans der Elritze 

sind bereits im Detail beschrieben (vo~ F~Iscg, 1924; Ts I Cg ~ A~  1954). 
Es liegt ein FMtensystem vor wie es f/Jr alle einheimischen Cypriniden 
typisch ist: eine Doppelreihe yon Lamellen oder Falten, die yon einer 
langgestreckten Mittelraphe ausgehcn. Dabei sind die caudalen (/tltesten) 
Falten radi/ir angeordnet. Ihre dorsalen, freien Teile sind gekrfimmt 
fingerf6rmig verli~ngert und werden schon /~uBerlich durch die hintere 
0ffnung, in die sie hineinragen, sichtbar (Abb. 50 a). Maximal sind 15 
bis 16 Falten ausgebfldet (3.--4. Lebensjahr). Ausnahmsweise konnten 
in einem Fall 20 Falten gez£hlt werden. 

b) Auf den Falten sind 2 Epithe]sorten vertreten: Indifferentes Epi- 
thel, das aus Basalzellen und Fllmmerzellen aufgebaut ist und olfakto- 
risches Sinnesepithel. Beide Epithelien sind scharf gegeneinander ab- 
gesetzt. Grunds/ttzllch mug dazu bemerkt werden, dab das Flimmer- 
epithel ein zusammenh/ingendes Gewebe darstellt, in das Sinnesepithel- 
bezirke als rundllche ][nseln eingestreut sind (Abb. 3, 4, 6). Die Mittel- 
raphe ist nur mit indifferentem Epithel bekleidet. 

Die ffir das indifferente Epithel typischen Flimmerzellen sind yon 
zylindrischer bis umgekehrt kege]f6rmiger Gestalt (Abb. 5). Ihre li~ng- 
lichen Kerne liegen auf verschiedener H6he. Nur ein Teil dieser Zellen 
weist einen basalen Fortsatz auf, der zwischen den BasMzellen hindurch 
zur Basalmembran zieht und dort mit einer trompetenf6rmigen Ver- 
breiterung aufsitzt. Die L£nge der Flimmerh/~rchen (7 #) i s tkons tant  
im gesamten Bereich des Faltensystems. Sie ragen durch eine dfinne, 
aus Kittleistensubstanz bestehende Abschlul~membran (Dicke bis 0,5/~), 
die sich, wie such bei verschiedenen anderen untersuchten Arten, f/~rbe- 
risch gut darstellen li~Bt. 
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Sehleimbeeherzellen treten nur im indifferenten Epithel auf. Hier 
s~ehen sie oft in Gruppen zu ]0--30 dieht zusammen. AuBerdem finden 
sieh ira indifferenten Epithel kolbenfSrmige Ze]len yon der GrSBe der 
Sehleimbeeherzellen. Ihr  runder Kern liegt im basalen Absehnift des 
Zellk6rpers. Das Protoplasma des apikalen Zelltefls enthglt l~ngliehe, 
in I~ichtung der Zelli~ngsaehse zu Reihen angeordne~e Einsehlfisse, die 
sieh mit Anilinblau-Orange tiefblau anf£rben. 

Die Dicke des indifferenten Epi~hels schwankt in den einzelnen 
Faltenregionen zwischen 35 und 60/z. 8ie isf am grSBben im ~3ereieh 
der Faltenseiten. 

Das l%ieehepithel ist 
- -  wie vorher sehon 
e r w / i h n t -  in Form 
kleiner, vollkommen ge- 
trennter Bezirke (Inseln) 

z 2 

Abb.  3 Abb. 
Abb.  3. Phoxinus .  Verte i lung der  Riechinseln auf  etner  1%ieohfalte, 1 Riechinseln;  

2 indifferentes Epi the l ;  3 l~{ittelraphe 

Abb.  8. Phoxinus .  Tell einer Riechfal te  im  Schnit t .  S~urealizarinblau.  1 l~iechinseln; 
2 indif£erentes Epi the l ;  3 ]3indegewebe 

in das indifferente Epithel eingestreut. Gruppen yon dieht stehenden 
l~ezeptoren, zwischen denen nur Stfitzzellen eingebaut sind, bilden 
tSnnehenfSrmige B/indel (Abb. 5 u. 6). Da die Rieehinseln ]eieht einge- 
senkf sind, erseheint hier die Epitheloberflache ira 8chnitt gewell~ 
(Abb. 4). Die Rezeptoreninseln sind auf folgende Faltenbezirke be- 
schr~nkt: Faltenseiten, medianer Teil der Faltent~ler, mediane Falten- 
ansgtze (Abb. 3). 

Bei jtingeren Tieren varfiert die GrSBe der Inseln (bzw. die Zahl 
der gezeptoren pro Insel) nur wenig. Dagegen sind auf den caudalen 
Falten adulter Tiere, neben Riechinseln normaler GrSBe, vereinzelt 
wesentlich breitere Inseln vorhanden. Diese groBen Inseln entstehen 
vermut]ieh dutch Vereinigung yon 2 oder mehr kleineren Inseln. Das 
bedeutet, dab bei glteren Falten die Neigung besteht, ein kontinuier- 
liches Riechepithel zu erzeugen. 
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Die Bildungsstellen ffir neue Rezeptoreninseln liegen im Bereieh der 
ventralen und medianen Faltenans~tze. Hier wurden bei allen Falten 
auffallend kleine t~ezeptorengruppen festgestellt, die durch wenige, dicht 
stehende, indifferente Epithelzellen getrennt sind. 

Die l~ezeptoren haben ausnahmslos spindelf6rmige Gestalt (Abb. 5). 
Verschiedene Typen konnten nicht nachgewiesen werden. Die schlanken, 
nach der Peripherie an Dicke abnehmenden apikalen Forts~tze sind je 
nach der Lage des Kerns verschieden lang. Nahe der Peripherie des 

Epithels verdicken sie sich 
3 keulenf6rmig und ragen 3 

; ~ ~ 7 ~m" mit einem Endbl~sehen 
(vo,iou,,o,,  or  > Uor 
die Oberfl ehe hinaus 

5 < ~ - ~ ) , Q 7 / ~ \ ~ ' , ~  \\/// (Abb. 5). Jedes Endblfis- 

Xbb. 5 Akb.  6 
Abb.  5. Phox inus .  Einzelne Riechir~sei, Fe inbau.  1 l~iechepithel;  2 indifferentes Epi the l ;  
3 Rezep toren ;  4 Stiitzzellen; 5 F l immerze l len ;  6 BasMzellen; 7 Vesiculac olf~ctoriae m i t  

Sinneshfirchen 

Abb.  6. Phox£nus. l~iechinsel i m  FI~chenschni t t  (schematisch) .  Zahlen s. Abb.  5 

chen trggt mehrere kurze, meist gespreizt stehende Sinneshgrchen 
(Lgnge 2,5--3 #). Eine durch Anfgrbung darstellbare AbschluBmem- 
bran konnte nicht naehgewiesen werden. Die Zellk6rper der auBen in 
den Inseln sitzenden l~ezeptoren erstrecken sich bogenfSrmig yon der 
Basalmembran bis zur Peripherie (Abb. 5). Die seitliche Abrundung 
der Inseln (Abb. 4) kommt durch Einbau ,,neuer" Rezeptoren zustande. 
Von einem bestimmten Zeitpunkt an gndert sich die Zahl der Basal- 
zellen einer Insel vermutlich nicht mehr. Die Zahl der I~ezeptoren 
nimmt jedoch zu, wobei dieselben streng konzentriert in dem vorbe- 
stimmten Bezirk bleiben. Junge Inseln, die nur wenige l~ezeptoren ent- 
halten, sind seitlich nicht oder nur wenig abgerundet. 

Die Aufteilung des Riechepithels (Abb. 3, 4) in isolierte, fast regel- 
mgBig angeordnete Bezirke (Inseln) erm6glicht bei Phoxinus eine quart- 
titative Erfassung der Rezeptoren. Da fiir Fische bisher keine Angaben 
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fiber die Gesamtzah l  der  Geruehsrezeptoren  eines I n d i v i d u u m s  vorl iegen,  
wurden  Auszi~hlungen durchgeff ihrt .  Zu diesem Zweeke muBten  die 
Zahl  der  Inse ln  pro  Geruehsorgan,  sowie die Zahl  der  Rezep to ren  pro 
Inse l  erfaBt werden.  Durch  vergle ichende Z/~hlungen an Sehni t tp r~pa-  
r a t e n  und  To t a lp r~pa ra t en  (s. Mater ia l  und  Methodik)  konn te  die Summe 
der  auf den Rieeh:ialten vo rhandenen  Riechinseln e rmi t t e l t  werden.  Die 
Ausziihlung,  sowohl der  Rezep to renkerne  als auch der  Vesieulae o]fac- 
tor iae,  l ieferte ann~hernd  f ibere ins t immende Ergebnisse,  so dab  eine 
quan t i t a t i ve  E d a s s u n g  der  Rezep to ren  gew&hrleistet war.  

Die meis ten  Inse ln  (ca. 90%) sind yon  mi t t l e r e r  GrSite. Bei  den 
fibrigen hande l t  es sieh u m  die kle inen Inse ln  des Neubi ldungsbere ichs  
und  um die groBen Inse ln  der  £1teren Fa l t en .  

F i i r  die q u a n t i t a t i v e n  Unte r suchungen  wurden  2 verschieden a l te  
Tiere herangezogen:  

Nr. 1 - -  mit 13 Fa]ten im linken - -  und 14 im rechten Organ. 
Nr. 2 - -  mit 16 Falten im linken - -  und 16 im rechten Organ. 

I m  folgenden sind die Ergebnisse  ffir das  Tier  Nr.  2 zusammen-  
fassend wiedergegeben : 

Zahl der Inseln au] den einzelnen Falten: 

l~ostral 20 
33 
55 

125 
258 
297 
304 

Caudal 326 
1418 

Gesamtzahl der Inse]n fiir 

Linkes Organ 

18 29 
49 46 
72 59 
96 117 

189 195 
257 238 
341 345 
305 372 

1327 1401 

beide Organe: 5376 

Rechtes Organ 

16 
25 
49 

102 
207 
191 
312 
328 

1230 

Zahl der Rezeptoren pro InseI: 

Kleine Inseln Inseln mittlerer GrS~e GroBe Insehl 

Als Summe der  Geruehsrezeptoren  ffir das  Tier  Nr.  2 ergibt~ sieh 
da raus  rund  1 Million. 

Ff i r  das  Tier  Nr .  1 wurde,  en t spreehend  der  ger ingeren Fa l t enzah l ,  
eine niedr igere  Summe der  Rezep to ren  e rmi t t e l t :  f und  900000. 

I n  den /~ieehinseln s ind dig Basalzel len einreihig angeordnet .  Sie 
s tehen jedoeh d ieh te r  als dig 2 - -3 re ih lg  angeordne ten  Basalzel len des 
indi f ferenten  Epi thels .  
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Die erste Sgmmlung der afferenten Rezeptorenfasern zu Fila olfae- 
toria erfolgt bereits im Epithel unmittelbar fiber oder in der Basal- 
zellenzone. Von einer l~ieehinsel treten 1--3 Fila olfaetoria (Nerven- 
zweige 4. Ordnung) ins Bindegewebe aus. Diese linden nach kurzem 
schr/igem Verlauf ,,AnsehluB" an Zweige 3. Ordnung. Von jeder Falten- 
seite werden die Zweige 3. Ordnung zu je einem Zweig 2. Ordnung ge- 
sammelt. Im Bindegewebe des basalmedianen Faltenansatzes vereinigen 
sieh die beiden Zweige 2. Ordnung zu einem Zweig 1. Ordnung (Abb. 7). 

Die einzelnen Zweige 1. Ordnung der 
linken l%ltenreihe bilden zusammen, 
ebenso wie die entspreehenden Zweige 
der rechten Faltenreihe, einen der beiden 
St~mme des Traetus olfactorins (Abb. 8). 

Bei glteren Falten ziehen die Zweige 
2. und 3. Ordnung aus dem Bereich der 

1 

A b b .  '7 

t 
"5 

./ 

Abb.  8 

Abb.  7. Phoxinus .  Able i tungssys tem tier Geruchsnerven  einer Fal te  (schematisch).  1 St/ira- 
m e  des Trac tus  olfactorius;  2 Olfactorinszweige 1. Ordnung ;  3 Zweige 2. Ordnnng ;  4 Zweige 

3. Ordnung ;  5 Ffla olfactoria;  6 J~iechinseln 

Abb.  8. Pho~inus .  Able i tungssys tem der  Geruchsnerven  eines Organs.  1 Olfactoriuszweige 
1, Ordnung;  2 die beiden S t a m m e  des Trac tus  olfactorius;  3 Bulbus  olfactorius;  g Riech- 

fa l tenepi thel ;  5 Faltenbindegewebe 

medianen Faltenans/~tze unmittelbar zu einen Olfaktoriusstamm. Die 
zun/ichst parallel naeh caudal verlaufenden Sti~mme treffen erst hinter 
dem Geruchsorgan zusammen, um unmittelbar danach in den Bulbus 
olfaetorius einzutreten (Abb. 8). Bei Phoxinus ist der Bulbus relativ 
grSger als bei anderen Cypriniden, wie Carazsius, Cyprinus, Tinca, 
Leueiseus und Gobio; 

Naeh mehlen Untersuehungen ist der rostrale Zuwaehsabsehnitt ffir 
,,neue" t~ieehfalten aueh bei /~lteren Tieren in T/~tigkeit. Das noeh 
nieht aufgeteilte Riechepithel enth~lt nur wenige Rezeptoren. Die 
Epitheloberflache ist nieht gewellt, so wie es ffir bestimmte Bereiehe 
der gr61?eren Falten typiseh ist. 
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Der bindegewebige Anteil der Falten hat eine geringe Breite im 
Vergleieh zur Epitheldieke (Abb. 4). Die eingelagerten Nerven, Gef/~i~e, 
Capillaren und Pigmentzellen sind jeweils nur yon wenigen Bindegewebs- 
iasern umgeben. 

Die Blutversorgung des Organs wird durch ein grSl~eres Gef~l~ ge- 
w/~hrleistet, das basal ira Bindegewebe der Mittelraphe nach rostrM 
zieht und sieh regelm/iBig verzweigt. Zahlreiehe Kapillaren liegen der 
BasMmembran des Epithels dieht an. MSglicherweise erfolgt die Er- 
n/~hrung des Epithels fiber die Stfitzzellen, die mit ihren Forts/itzen 
der BasMmembran aufsitzen. Oft befinden 
sich mehrere, dieht stehende Stfitzzellen einer 
Kapillare direkt gegenfiber. Dabei sind 
Stfitzzel]enffil~ehen und Kapillare lediglich 
durch die dfinne BasMmembran getrennt. 

2. Karp/en (Cyprinus carpio L.) 

a) Der morphologische Bau des Geruchs- 
organs dieser Art ist i~hnlich wie bei 
Phoxinus. 

b) Bei der Untersuchung des Riech- 
epithelfeinbaus yon Cyprinus stellte sich 
heraus, dab das Sinnesepithel, wie auch bei 
Phoxinus, in Form kleiner Inseln in das Abb. 9. Cyprinus. Riechinseln 
indifferente Epithel eingestreut ist. Die Ver- im Schnitt. Si~urealizaxhlblau. 

1 Riechinseln;  2 indifferentes 
teilung der Inseln auf den Falten entspricht Epithel; 3 Rezeptorenkerne; 
den Verhgltnissen bei Phoxinus. Die Dicke ~ St i i tzzel lenkerne  

des Riechcpithels ist jedoch wesentlieh grSf~er 
(70--90/~, gegeniiber 35--55/~ bei Phoxinus). Die l~ezeptorenkerne sind 
meist in Riehtung auf den peripheren Fortsatz zu einer kurzen Spitze 
ausgezogen. Sie lassen sieh deshMb leicht yon den Kernen der Stfitz- 
zellen und Flimmerzellen unterseheiden. Anders als bei Phoxinus sind 
sie locker und auf breiterer (mittlerer) Epithelzone angeordnet, was woh] 
mit der gr61~eren Epitheldicke zusammenh~ngen dfirfte. Nur wenige, 
~uBerst schlanke Flimmerzellen isolieren die Riechepithe]inseln (Abb. 9). 
Die liinglichen Kerne der Stfitzzellen bflden eine ffir beide Epithelien 
durchgehende, regelmi~l~ige Reihe, die dicht fiber der Basalzellenzone 
liegt (Abb. 9). 

In FMtenregionen, die Riechepithelinseln tragen, (Faltenseiten, me- 
diane Faltenans~tze) sind nttr wenige Schleimbecherzellen vorhanden. 
Sie sitzen hier oft an der Grenze zwischen l~iechepithelinseln und Flim- 
merepithel. 
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Der intraepitheliale Verlauf der afferenten Rezeptorenforts/~tze, der 
Austri t t  der Fila olfactoria aus dem Epithel, ihr Verlauf im Bindegewebe 
der Falten und ihre Sammlung zu grSgeren Nervenzweigen ist £hnlich 
wie bei Phoxinus. 

3. Karausche (Carassius carassius L.) 

4. Schleie (Tinca tinca L.) 
Als weitere Vertre~er der Familie Cyprinidae wurden Tinca tinca und Carassius 

carassius untersucht. Es konnte festgeste]lt werden, dal~ die Geruchsorgane auch 
dieser beiden Arten in Morphologie 
und I-Iisto]ogie gegeniiber Phoxinus 
keine bedeutsamen Abweichungen 
aufweisen. 

Das Riechepithel ist ebenfalls 
aufgeteilt und in Gestalt kleiner 
Inseln in das indifferente Epithel 
der Riechfalten eingestreut. 
Die indifferenten Epithelbezirke, 
welehe die einzelnen Rieehepithel- 
inseln isolieren, sind bei Tinca 
st/~rker erhoben als bei Carassius. 

Abb.  10. Tinca.  Zwei Riechinseln im  Schni t t .  I m  Schnitt /~ul3ert sich dies als 
Molybdanh~matoxy l in  nach  HELD. Zahlen 

siehe Abb. 9 ausgepr~tgtere Wellung der Epi- 
theloberfl~tche (Abb. 10). 

Naeh diesen Befunden an den 4 Cyprinidenarten wgre eine gewisse 
Einheitlichkeit im histologisehen Aufbau des i%iechepithels der Cypri- 
nidae zu erwarten. 

5. Regenbogen/orelle ( Salmo gairdnerii RICH) 

6. Bach/orelle (Salmo trutta /orma /ario L.) 
Diese beiden Forellenarten lieBen keinerlei erwi~hnenswerte morphologische 

und mikroanatomische Unterschiede im Bau des Geruchsorgans erkennen, so dag 
sie zusammen behandelt werden kSnnen. Von allen Altersgruppen wurden jeweils 
mehrere Tiere untersucht. 

a) Die Entwicklung des Organs erfolgt relativ schnell. Bereits im 
Alter yon 1--11/2 Jahren sind 1 4 - 1 6  Falten deutlich ausgebildet (T~icI~- 
~ n ~  1954). W~hrend des 1. Jahres waehsen die mittleren Falten fast 
gleiehzeitig aus, nachdem allerdings die hinteren (i~ltesten) Falten bereits 
eine best immte GrSBe haben. Die Bfldung weiterer Falten verl/~uft nur 
langsam. Bis zum 4. Lebensjahr werden h6ehstens noch 2- -4  zus~tz- 
liche Falten ,angebaut". Die Vergr613erung der Faltenoberfl~che ge- 
schieht vor a]lem durch I t6henwaehstum der caudalen und mittleren 
Falten. Dabei nehmen die caudalen Falten eine gekriimmt fingerf6rmige 
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Gestalt an und ragen schlieBlieh in die hintere 0ffnung hinein (vgl. 
Phoxinus). Die rostral lokalisierten Falten wachsen zwar auch in die 
t{She, doch erreichen sie nieht die Gr5Be der caudalen und mittleren 
Falten. W/~hrend des 2. und 3. Jahres bildet sieh eine zum Tefl regel- 
mgBige sekund/ire F/~ltelung, vornehmlich auf den altesten Falten. ~hn- 
fiche Verh/~ltnisse wurden yon DOGEL (]887) ffir Acipenser sowie yon 
PFEIFFEl~ (1963) ffir Oncorhynchus besehrieben. 

b) Das Riechepithel ist 
kontinuierlich (Abb. 11), 
im Gegensatz zum aufge- 
teilten Riechepithel der 
4 Cyprinidenarten. Wgh- 
rend bei Jungtieren (etwa 
bis zum Alter yon 3 Mo- 
naten) l%ieehepithel und 
indifferentes Epithel eine 
Ubergangszone aufweisen, 
sind die beiden Epithelien 
bei/ilteren Tieren deutlich 
gegeneinander abgesetzt 
(Abb. l l ) .  

Das giechepithel ist 
besehrankt auI die Falten- 
seiten, die medianen Fal- 
tenansi~tze (Abb. 11) und 
die medianen Teile der 
Faltent/~ler. Bei den oben 
erw/~hnten jiingeren Tieren 
ist der Riechepithelanteil 
im Verh/~ltnis zur Gesamt- 
faltenoberfl/iehe wesent- 
lich grSBer als bei/~]teren 
Tieren. Dies h/~ngt damit zusammen, da~ sich mit zunehmendem Alter 
der Anteil des indifferenten Epithels in st~rkerem MaBe vergrSBert als 
der Anteil des Rieehepithels. Hinzu kommt noeh eine sekund/ire Falten- 
bildung auf den einzelnen ,,primaren" Falten, insbesondere auf den cau- 
dalen, also/iltesten Falten (TE~cHMA~ 1954). Diese zus/itzliehe Falten- 
bildung setzt dann ein, wenn alle ,,prim~ren" Falten ausgewaehsen sind. 
Durch die sekund/~re F/iltelung wird kaum eine RieehfeldvergrSBerung 
erzielt, da die Rficken der sekund/iren Falten ausnahmslos yon indif- 
ferentem Epithel bekleidet sind (Abb. 12). Hingegen erfolgt eine weitere 
relative Zunahme des indifferenten Epithels. PFEIFFEI~ (1963) stellte 
lest, dab es sieh bei dem AbschluBgewebe der sekundaren Falten yon 

Z. l~orph. (Jkol. Tiere, Bd. 54 47 

Abb.  11. Salmo. Einzelne :Riechfalte im  Schnit t .  
Eisenhtim~toxw]in nach  WEIGEI%T. An der  bre i tes ten  
Stelle der  Fal te  die Grenze (angedeute t )  zwischen d em 
kontinuierlichen Riechepithel und indifferentem Epi- 

thel. 1 Riechepithel; 2 indifferentes Epithel ; 
3 Faltenbindegewebe 

2 2 2 

= irqm'  i r # b W ,  - 

3 
Abb.  12. Salmo. Sekund~re  Fa l ten  auf  einer  Riech- 
fal te  (schemat ischer  Querschnit t) .  Zahlen wie in 

Abb.  11 



724 .~.~T~V~ HOLL: 

Oncorhynchus night um lgieehepithel, sondern auGh um indifferentes 
Sehleimepithel handelt. 

Am Aufbau des mehrsehiehtigen indifferenten Epithels sind aul~er 
Basalzellen zwei weitere Zellarten beteiligt: gedrungene Flimmerzellen 
mit rundem Kern, welche die £ul~ere Sehieht bilden und verschieden- 
artig gestaltete Zellen (mit basalem Fortsatz), dig 2--3sehichtig zwisehen 
der Basalzellensehicht und Flimmerzellensehieht angeordnet sind. Im 
Bereich zwisehen Basalzellen and den iibrigen Sehichten befinden sigh 
bei/Llteren Tieren an vielen Stellen grSBere vakuolenartige Interzellularen. 
Sehleimzellen sind im indifferenten Epithel aller Faltenbezirke vorhan- 
den. Teilweise stehen sie im reifen Zustand in grSBeren Gruppen (bis 
zu 20 und mehr). 

Das einsehiehtige Rieehepithel zeigt beim Verg]eich jiingerer mit 
/glteren Tieren bemerkenswerte Untersehiede, auf die n/~her eingegangen 
werden soll: 

Bei jtingeren Tieren (Alter bis zu 11/2 Jahre) wurden zwei deutlieh 
getrennte Kernzonen festgeste]lt. Eine apikale Zone enth~tlt in fast 
regelm/~13ig einreitfiger Anordnung die lgngliehen Kerne nut  yon Rezep- 
toren (Abb. 13a). Diese haben sehr viel Xhnliehkeit mit den von DOGIEL 
beim Heeht  und StSr naehgewiesenen stgbehenfSrmigen Sinneszellen. 
Ihr  peripherer Fortsatz zieht vSllig gerade bis zur Epitheloberfl/tehe. 
Er  f~rbt sigh mit Sgurealizarinblau, Molybd/tnh~matoxylin naeh HELD 
und Eisenh/~matoxylin nach I-Is, IDSSltAIN ebenso intensiv an, wie die 
1/~ngliehen Kerne. Die Forts£tze enden mit einer kleinen Verdiekung 
(Vesieula olfaetoria), dig fiber die Epitheloberflgche hinausragt und mit 
mehreren Sinnesh/trchen versehen ist (Abb. 13 a). Mit einigem Abstand 
folgt naeh basal eine zweite Zone, die in diehter mehrreihiger Anordnung 
1/~ngliehe Kerne yon Stfitzzellen und Flimmerzellen, sowie ovule Kerne 
yon t~ezeptoren gemischt enth£1t. Den grSBten Anteil der 2. Kernzone 
bflden ]edoeh die Kerne yon Flimmerzellen und Stiitzzellen. Flimmer- 
zellenkerne linden sigh vornehmlich im/~uBeren Teil dieser 2. Zone, Stiitz- 
zellenkerne im inneren Tell, w/~hrend die Kerne der Rezeptoren da- 
zwischen liegen. Die Rezeptoren der 2. Kernzone haben einen wesent]ieh 
dfinneren, aber aueh langeren peripheren Fortsatz als die st£bchen- 
fSrmigen Rezeptoren der 1. Zone. Die Forts/~tze ziehen in leieht ge- 
wundenem Verlauf bis znr Epitheloberflgehe (Abb. 13a), wobei sie sieh 
der Gestalt der/ ibr igen Zellen anpassen. Sie enden in/~hnliGher Weise 
wie die Rieehstgbehen. Ihrer schlankeren Gestalt zufolge kSnnen diese 
l~ezeptoren als spindelfSrmige Riechsinneszellen bezeiehnet werden. Im 
Gegensatz zu den Riechst/Lbehen treten an den Forts/ttzen der spindel- 
fSrmigen t~ezeptoren varikSse Ansehwellungen auf. 

Im Rieehepithel glterer Tiere greifen die bei jiingeren Tieren ge- 
t rennten Kernzonen ineinander und bflden eine fast einheitlicbe, breitere 
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Zone (Abb. 13b). Kerne yon Rieehst/~bchen liegen teilweise tiefer im 
Epithel als bei j~ngeren Tieren. Andererseits liegen Kerne yon spindel- 
f6rmigen l~ezeptoren hSher als Kerne von Riechst~bchen. AuBerdem 
sind in dem bei jfingeren Tieren ursprfinglich kernfreien, apik~len Epithel- 
bereich Kerne yon Flimmerzellen vertreten. 

Vergleicht man den zahlenm/~Bigen Anteil yon 1%iechsti~bchen und 
Riechspindeln, so ergibt sich bei jfingeren Tieren ein Verhiiltnis yon 
etwa 3 : 1, bei i~lteren Tieren ein Verh/~ltnis yon 1 : 2 bis 1 : 3. Dies wfirde 
bedeuten, dab mit zunehmendem Alter (ira Zus~mmenhang mit der 

 '/tt/O/t !t 
b 

2~bb. 13a  u. b. Salmo. Riechepi thelfe inbau.  a Einj~hriges Tier ;  b dreij/~hriges Tier .  
I 1%ieehst/~behen; 2 l%ieehspindeln; 3 Stfitzstellen; 4 Fl immerzel len;  5 Basalzellen;  6 in t ra-  

epitheliale Nervenbf indel  (quer);  7 Vesicuiae olfactori~e m i t  Sinnesh~rchen 

1%iechfeldvergrSBerung) vornehmlich Riechspindeln gebfldet und ein- 
gcbaut werden, da die Gesamtdichte der Rezeptoren ann~hernd kon- 
stant bleibt. 

Neben dem gestaltlichen Unterschied der beiden Rezeptorentypen 
ist ihr abweichendes Verhalten zu den erwi~hnten Farbstoffen bemerkens- 
weft. Gegenfiber der gleichm/~Big intensiven Totalf~rbung der Rieeh- 
sti~bchen (Kern, Peric~ryon, peripherer und sogar zentraler Fortsatz), 
beschr/~nkt sich die F/~rbung der Rieehspindeln auf das Perikaryon und 
Teile des peripheren Fortsatzes. 

Die zentralen Forts/i~ze der Rezeptoren biegen unmittelbar fiber der 
Basalze]lenzone rechtwinklig um und bilden lockere, intraepitheliale 
Nervenbfindel yon unterschiedlicher L&nge und Dicke. Meist vereinigen 
sich mehrere kleine Bfindel, noch innerhalb des Epithels, zu einem kom- 
p~kteren Nervensb/~mmchen (Filum olfaetorium), das ins Bindegewebe 
zieht. Teilweise sind Fila olf~ctoria die Fortsetzungen einzelner, dickerer 
Bfindel. ])as Ableitungssys~em der grSBeren olfaktorischen Nerven in 
den Falten is~ ~hnlich wie bei Phoxinus. 

47* 
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Aueh das Riechepithel enthglt Sehleimbecherzellen, allerdings in 
geringerer Dichte als das indifferente Epithel. GrSBere Abschnitte der 
Faltenseiten sind sogar vSllig frei yon Schleimzellen. Auf den caudalen 
Falten bilden sic ofg weir auseinanderstehende Gruppen. Vergleichende 
Untersuehungen an glteren Tieren erwiesen, dab es offenbar im Bereich 
dieser Schleimzelleninseln zur sekund~ren Faltenbildung kommt.  

7. Aal (Ang~illa anguilla L.) 

Folgendes Material wurde untersucht: 
Eine grSBere Anzahl yon Pigment~len, L~nge - -  ca. l0 tin, 3 noch nicht 

udulte Titre yon 35--45 cm L~nge, 1 wal~rstheinlich adultes Tier, L~nge - -  92 cm. 
Glasaale standen leider nicht zur VeI~iigung. 

Die ontogenetische Entwicklung des Geruchsorgans yon Anguilla ist bertits 
yon LAI]3Ac~[ (1937) beh~ndelt worden. Bis ~uf verschiedene Einzelheiten stimmen 
die Ergebnisse mit den eigenen iiberein. Die ~bweichenden, sowie zus~tzlithen 
Befunde zur ~orphologie werden u.a. kurz d~rgelegt. Zum Zwecke tints Ver- 
gleichs mit anderen Arten war es notwendig, die histologischen Ergebnisse yon 
LAI~Ae~ zu erg~nzen. 

a) Entgegen dem Befund yon LAIBACH konnte festgestellt werden, 
da~ beim adulten Flul~aal nicht alle Falten eines Organs der I~aphe 
oder Medianleiste gegensti~ndig ansitzen. Nur  die ersten 14--16 caudalen 
Falten sind gegenst~ndig. Die nach rostrM folgenden Falten inserieren 
alternierend an der Medianleiste bis zum Vorderende der Faltendoppel- 
reihe. Bei Glasaalen und jfingeren 1)igmentaalen zeigen die 12--16 vor- 
handenen Falten alle einen paarweisen Ansatz. Offenbar erfolgt yon 
einem best immten Zeitpunkt  an das Auswachsen junger Falten an ihren 
rostralen Bildungsstellen nicht mehr gleichzeitig und paarweise. 

Die Falten des caudalen Drit~els der doppelten Faltenreihe sind 
schri~g nach hinten geneigt. Dagegen erheben sich die Falten des rest- 
lichen Teils senkrecht yore Grubenboden. Aui~erdem zeigen diese ge- 
neigten Fal ten eine starke Krf immung oder WSlbung, die besonders 
bei den radi~r abgelenkten caudalen Falten zum Ausdruck kommt.  
~hnlich wie bei Ictalurus, sind die caudalen Falten des linken Organs in 
l~echtsdrehung, die des rechten Organs in Linksdrehung abgebogen. 

b) Die l~iechfalten yon Anguilla sind nicht total  yon dem kontinuier- 
lichen Riechepithel bedeekt. Sein relativer Anteil an der Gesamtober- 
fl~che der Falten ist jedoeh gr6Ber als bei den fihrigen untersuchten 
Arten (s. auch TEICH~ANN 1954). Riechepithel befindet sich auf den 
Faltenseiten, den medianen Faltenansgtzen, sowie Teilen der Falten- 
tiller und -rficken (Abb. 14). Alle fibrigen l~egionen tragen indifferentes 
Epithe]. Bei Jungtieren (his 5 Jahre) sind auch die Faltenrticken grSBten- 
tefls mit  Riechepithel bedeckt. Die beiden Epithelien gehen kontinuier- 
lich ineinander fiber (Abb. 16). 
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Das mehrschichtige, indifferente Epithel weist bei konstant gleichem 
Bau eine sehr unterschiedliche Dicke auf (15--35/~). Seine periphere 
Zellschicht wird aus gedrungenen Flimmerzellen mit rundlichen Kernen 
gebildet. Nach basal folgen 2--3 Schichten abgeflachter Zellen init 
1/~nglichen Kernen. Ein Teil dieser Zellen hat schlanke basale Forts/ttze, 

Abb.  14. Angui l la .  Zwei gegentiberl iegende t t ieehfa t ten  im Profil.  Links:  Die verschie-  
denen Fal tenbezi rke  (siehe Abb.  2), rechts :  Rieehepi the lverbre i tung .  1 Riechepi thel ;  

2 indifferentes Epi the l ;  3 Mit te l raphe  

tc~¢ I 

5 [ / /  

Abb.  15. Angui l la .  Rieehepi thelfeinbau.  1 l~ezeptoren; 2 Stiitzzellen; 3 Fl lmmerzel len;  
g Basalzellen; 5 Sehleimbecherzelle;  6 kolbenfOrmige Sekretzelle;  7 Vesieulae olfaetoriae 

m i t  Sinnesh~rehen. I Zone der  F l immerze l lenkerne ;  I I  Zone der l~eeeptorenkerne;  
I I I  Zone der  Stfi tzzellenkerne; I V  Zone der  Basalzellen 

die der Basalmembran aufsitzen. Die Basalzellen sind mehrreihig ange- 
ordnet. Beim (~bergang zum Riechepithel wird die Basalzellenzone ein- 
reihig. Zwischen den Flimmerzellen stehen in unregelm/~$iger Verteilung 
Schleimbecherzellen. 

Das Riechepithel ist einschichtig. Folgende Zellarten sind an seinem 
Aufbau beteiligt: Rezeptoren, Stfitzzellen, Flimmerzellen, Basalzellen, 
Schleimbecherzellen und kolbenf5rmige Sekretzellen (Abb. 15). 

Die schlanken Flimmerzellen liegen in dichter Anordnung apikal im 
Epithel. Ihre ovalen Kerne bilden eine auffallend regelm/~$ige, /~ui~ere 
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Reihe (Kernzone I,  Abb. 15). Nut  ein Teil der Flimmerzellen hat basale 
Forts/~tze, die der Basalmembran aufsitzen (vgl. indifferentes Epithel). 
Im Bereieh des Ubergangs der beiden Epithelien nimmt in Richtung auf 
das Riechepithel die L/~nge der Flimmerzellen bei konstantem Dureh- 
messer bis zu einem bestimmten Ma•e stetig zu (Abb. 16). 

An die Flimmerzellenschieht sehHeSt sich naeh basal eine Zone ( / / )  
meist mehrreihig und dieht stehender Kerne an, die oval bis ]~nglieh 
geformt sind. Hierbei handelt es sich um die Rezeptorenkerne. Ganz 

vereinzelt sind in diese Zone 
Stfitzze]lenkerne eingestreut 
(Abb. 15). Die Rezeptoren haben 
ausnahmsweise spindel~Srmige 
Gestalt. Ihre peripheren Fort- 
satze, die zwischen den F]immer- 
zellen bis zur Peripherie ziehen, 
zeigen oft einen leicht gewun- 
denen Verlaaf. Ihre Dieke vari- 
iert zwisehen 0,3 und 0,5 #. Ffir 

Abb. 16. zinguilla. ~bergang l~iechepithel eine Einteilung in verschiedene 
(links) zum indifferenten Epi thel  (rechts). 

S~urea]izarinblau Typen sind ]edoeh keine weiteren 
Anhaltspunkte gegeben. An- 

sehwellungen an den Forts£tzen sind ohne Beziehung zur L£nge und 
Dieke der Fortsatze. Ihre untersehiedHehen Dimensionen sind wohl ab- 
h£ngig yon der Lage der betreffenden Kerne innerhalb der Kernzone. 
Nach LAIBACH, der ebenfalls keine versehiedenen l%ezeptorentypen fest- 
stellen konnte, handelt es sieh bei den Rieehsinneszellen des Aals am 
eine ,,Zwisehenform zu den l~ieehstabchen". Dieser Versueh einer Ein- 
ordnung der l~ezeptoren des Aals kann nicht diskutiert werden, solange 
vergleichende Untersuchungen fiber l~ezeptorentypen bei einer grS~eren 
Zahl yon Arten fehlen. 

Die peripheren Fortsatze der Rezeptoren enden mit einer kleinen 
Verdiekung, die etwas fiber die Epitheloberfl£che hinausragt. Jede Ver- 
diekung tragt  naeh LAIBACH 4 Sinnesharchen. An einzelnen l~ezeptoren 
wurden yon mir aber aueh 3 oder 5 Sinnesh~rchen festgestellt. Erst  
elektronenmikroskopisehe Untersuehungen diirften bier sichere An- 
gaben ermSgliehen. Die Sinnesharehen sind wesentlieh kfirzer als die 
Fiimmerh£rehen. Sie zeigen vie]faeh eine gespreizte, starre Stellung. 

Im Gegensatz zu anderen Arten mit kontinuierHchem Rieehepithel, 
(Perca, Ictalurus, Salmo, Pleuronectes, Solea, Scomber) ist bei Anguilla 
die Diehte der l~ezeptoren in den versehiedenen Faltenregionen keines- 
wegs gleieh. Die grSBte Diehte ist im Bereieh der zentralen Falten- 
ans£tze festzustellen. Sie nimmt dann st~ndig in l%iehtung auf die 
lateralen Faltenans£tze bis etwa zur Faltenmitte ab. Von dort his zum 
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~bergang l~iechepithel - -  indifferentes Epithel sind die t~ezeptoren in 
versehiedener Dichte vertreten. In der ~bergangsregion zum indiffe- 
renten Epithel linden sich I~ezeptoren nur noch vereinzelt. 

Auf die Zone I I  der Rezeptorenkerne folgt naeh basal eine einreihige 
Zone mit den ovalen Kernen yon Stfitzzellen (Zone I I I  - -  Abb. 15). 
Ihre schlanken, apikalen Fortsatze erreiehen nieh~ alle die Oberfl~tehe 
des Epithels. Die basalen Fortsgtze ziehen meist bis zur Basalmembran 
und enden hier mit einer trompetenfSrmigen Verbreiterung. Bei ein- 
zelnen Stiitzzellen stehen ihre 
basalen Forts~tze mit Basalzellen 
in Verbindung (Abb. 15). An ver- 
schiedenen Stellen der Falten im 
Bereich des Riechepithels ist die 
sonst durehgehende und dichte 
(kontinuierliehe) t~eihe der Stfitz- 
zellenkerne nnterbrochen. Dashei~t, 
bier sind Stfitzzellen nur vereinzelt 
eingebaut. Es handel~ sich um 
Epithelbezirke, die eine geringere 
Dicke aufweisen und insbesondere 
bei den jfingeren Falten festzustellen 

Abb. 17. Anguilla. l~iechepithelansschnitt 
sind. In  diesen I~egionen ist auch mit kolbenfSrmiger Sekretzelle (Pfeil). 
die Dichte der Rezeptoren gering, Saurealizar'mblau-Anilinblan/Orange G 

gegenfiber etwa der auf den medianen 
Faltenans~tzen. Anscheinend besteht ein bestimrater Zusammenhang 
im gleichzeitigen Anftreten yon l~ezeptoren und Stfitzzellen. 

Den Abschlni3 des t~ieehepithels zum Bindegewebe bildet elne 1- bis 
2schiehtige Basalzellenzone ( I V  - -  Abb. 15). In Bereichen mi~ sehr 
dicht stehenden ]gezeptoren ist sie nur einschichtig. 

Schleimzellen sind im Epithel der zentralen Faltenans~tze, sowie in 
grS~eren Bezirken der tPaltenseiten nut  ~ul3erst sp~rlich vorhanden oder 
fehlen ganz. In den fibrigen Bezirken stehen sie auch keineswegs dicht 
gedr~ngt, sondern zeigen eine liickenhaft weitr~umige Anordnung. Im 
Verhiiltnis zur Epitheldicke weisen die Schleimzellen eine beachtliche 
Gr6f3e auf. Ihr  ZellkSrper, der in einzelnen Fgllen eine schlanke Gestalt 
annehmen kann, erstreckt sich fast yon der Zone der Stiitzzellenkerne 
bis znr Peripherie. Die Kerne liegen in H5he der l%ezeptorenkerne 
(Abb. 15). 

Die vorher erw~hnten kolbenfSrmigen Sekretzellen sind nur ver- 
einzelt im Riechepithel enth~lten (Abb. 15, 17). Sie sind auf die Epithel- 
anteile der zentralen Faltenans~tze besehriinkt. Ihre Gestalt ist wesent- 
lich schlanker als die der Schleimbecherzel]en. Im Unterschied zu den 
Kemen der Schleimbecherzellen, sind die Kerne der kolbenf6rmigen 
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Sekre~zellen rund und grSl~er als jene. Sie liegen im mittleren Abschnitt 
des ZellkSrpers, der nach basal als schmaler Fortsatz auslguft und fast 
die Basalmembran erreicht. Im unreifen Zustand ist das apikale Ende 
der Zellen stumpf abgerundet. Dagegen ist in der Sekretionsphase ein 
schlai/ker t tals ausgebildet, der die Epitheloberfl/~che erreicht und sich 
dort 5finer (Abb. 15, 17). Das austretende Sekret zeigt mit den ver- 
schiedensten Schleimf/~rbemethoden nur eine sehr schwaehe Anfi~rbung. 
Es hat  offenbar keinen muk5sen Charakter. Nahere Untersuehungen 

2 wurden noah nicht angestellt. Bei jungen 
Tieren (3--Sjghrig) liel3en sich die kolben- 
fSrmigen Sekretzellen nieht nachweisen. 

:!::'" 

f 7 

3 
Abb.  18 Abb. 19 

Abb.  18. Anguilla. Able i tungssys tem der Geruehsnerven  eines Organs  (sehematiseh).  
1 ~ ieehfa l t en  ( ~ g e d e u t e t ) ;  2 Mi t te l raphe;  3 0 l i a k t o r i u s z w e i g e  1. Ordnunff; 4 med iane r  

Ol fak to r ius s t amm;  5 die be iden la te ra len  S t~mme 
Abb. 19. Anguillct. Able i t lmgssys tem tier Geruchsnerven  y o n  3 F a l t e n p a a r e n  (sohematisch).  

1 l~iectffMten; 2 Riechepi thel ;  3, 4, 5 wie in Abb.  18 

Zwischen der Kernzone der Stfitzzellen und den Basalzellen verlaufen 
die Bfindel der zentra]en Rezeptorenfortsgtze parallel zur Basa]zellen- 
zone (Abb. 15). Als intraepitheHale Nervenbfindel ziehen sic oft fiber 
eine grSl~ere Streeke, bevor sie zu mehreren vereinigt, als Ffla olfaetoria 
(Zweige 3. Ordnung) dutch die Basalzellenzone sehr~g oder senkrecht 
ins Bindegewebe der Falten austreten. Dort werden sie naeh kurzem 
Verlauf zu Zweigen 2. Ordnung zusammengeleitet. Diese vereinigen sieh 
zu gr51~eren Zweigen 1. Ordnung. Ffir jede Falte (ausgenommen die 
jfingsten) existieren zwei Zweige 1. Ordnung, ein zentra]er und ein late- 
raler Zweig. Der Verlauf der Zweige 1. Ordnung ist vertikal. Im Binde- 
gewebe der ventralen Faltenans~tze treffen die Zweige 1. Ordnnng auf 
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einen der Olfaktoriusst~mme (Abb. 18, 19), welche dann das Geruehs- 
organ verlassen. In diesem Punkt  unterscheidet sieh das Ableitungs- 
system der Rezeptorenfasern bei Anguilla yon dem aller itbrigen unter- 
suchten Teleosteer-Arten. Es sind ngmlieh nicht wie dort 2, sondern 
30lfaktoriusst~mme vorhanden (ftir jeden Anteil des paarigen Geruchs- 
organs). Der mittlere Stamm sammelt yon jeder Falte der linken und 
rechten Reihe die aus folgenden Bezirken stammenden olfaktorischen 
Fasern: medianer Faltenansatz, medianer Teil des Faltentals und me- 
dianer Tell der Faltenseiten. Ffir die restliehen Faltenbezirke aller links 
stehenden Falten erfolgt die Ableitung in einem eigenen Stamm. Das 
gleiehe gilt fiir die Falten der rechten Faltenreihe (Abb. 18, 19). In 
dieser Beschreibmlg, wie aueh in den betreffenden Abbildungen, ist nur 
die prinzipielle anatomisehe Beziehung zwischen rezeptorisehem und 
afferentem Antefl des olfaktorischen Systems dargestellt. 

Der bindegewebige Mittelteil ist bei den caudalen Falten starker 
entwiekelt als bei den iibrigen Falten. Er  enth~lt in dichter Verteilung 
GefgBe und Kapillaren. Pigmentzellen finden sieh vornehmlieh im Binde- 
gewebe der mittleren und caudalen Falten. Hier sind sie besehrgnkt 
auf die lateralen Teile der Faltenriicken (fingerfSrmige Forts~tze). Eine 
Membrana limitans olfactoria, als membran6se Auflage der I%ieehepithel- 
oberfl~che, fehlt (vgl. LAIBACtI 1937). Die apikalen Enden der ver- 
schiedenen Zellarten sind lediglieh durch geringe Portionen Kittsubstanz 
isoliert. 

8. Zwergwels (Ictalurus nebulosus y,E Sunup) 

Ffir die Untersuchung s~anden nur Jungtiere im Alter yon 1--2 Jahren zur 
Verffigung. 

a) Auffallend am Geruchsorgan dieser Art ist der grol~e Abstand 
zwischen vorderer und hinterer 0ffnung. Die vordere 0ffnung ist welt 
nach frontal gerfiekt und sitzt auf einer kurzen R6hre (vgl. Anguilla). 
Die Queraehse (lateral-mediane Aehse) des Geruehsorgans ist im Gegen- 
satz zu den entsprechenden Verh~ltnissen etwa bei den Cypriniden, 
Salmoniden und l°erciden kaum geneigt. Offenbar h~ngt dies mit der 
Anatomie des Sch~dels yon Ictalurus zusammen: Der Kopf ist dorso- 
ventral abgeplattet. 

In ihrer Gesamtheit weisen die l%iechfalten die ffir die meisten 
Knoehenfisehe typische Anordnung auf. Von einer schmalen, 1/inglichen 
Medianleiste (Mittelraphe) ziehen beiderseits bl~ttchenartige Falten des 
Grubenbodens zu den Wi~nden der l~iechh6hle. Die gr6~ten Falten 
liegen ira candalen Teil der Grube. Iqach rostral nimmt die Gr6Be der 
Falten stetig ab bis zum Vorderende. t t ier  sind die kleinsten lokalisiert 
(Abb. 50 c). Das Auswachsen neuer Falten erfolgt demnaeh im rostralen 
Abschnitt des Grubenbodens. Nur im Bereich seiner rostralen Hi~lfte 
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isf das Faltensystem nach Zahl und Anordnung der Falten symmetrisch, 
indem diese senkreeht zur Medianleiste und parallel zueinander orientiert 
sind. Die radii~r angeordneten Falten im eaudalen Absehnitt des Gruben- 
bodens sind fingerfSrmig verli~ngert. Zugleieh zeigen sie eine starke 
Ablenkung in l~ichtung auf die hintere 0ffnung des Organs (Abb 50 c). 

b) Das Riechepithel ist kontinuierlich. Seine Verbreitung beschri~nkt 
sich aui einen medianen Teil der Faltenseiten, sowie Teile der medianen 

2 romf~/ 

 i!ii!  I I : : :  

Abb.  20 Abb.  21 

Abb.  20 a - - c .  Ictalurus. Drei  l~iechfaltenDaare ira Profil ,  rechts  m i t  e inge t r agenem Riech- 
feld. a Rostrales,  b mi t t le res ,  c caudales  Fa l t enpaa r .  1 Riechepi thel ;  2 in4ifferentes  Epithel  ; 

3 ~ i i t te l raphe  

Abb.  21. Ictalurus. Gesamtes  F a l t e n s y s t e m  i m  L~ngsschni f t  (schernatisch). Riechepithe]-  
ve rb re i tung .  Zah]en wie in Abb.  20 

und basalen Faltenansgtze (Abb. 20). Alle iibrigen Bezirke der Falten 
tragen indifferentes Flimmerepithel. 

Der relative Anteil des Rieehepithels an der Oberilgche der einzelnen 
Falten ist verschieden. Am grSSten ist dieser Anteil auf den jiingeren 
(rostralen) Falten, am kleinsten auf den £lteren (eaudalen). Daraus 
folgt, dab beim Waohstum der Falten das indifferente Epithel einen 
stgrkeren Zuwaohs erfghrt als das l~ieehepithel (Abb. 20, 21). 

Zwisehen beiden Epithelien besteht eine scharfe Grenze (Abb. 22). 
Hier endet der periphere Flimmerhgrchenbesatz des indifferenten Epi- 
thels. Seine Basalzellenzone verliert ihre Mehrsehiohtigkeit. ])as sieh 
unmittelbar ansehliel~ende Rieehepithel ist gekennzeichnet dureh Besatz 
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mit kurzen Sinnesharchen und die einreihige Anordnung der Basalzellen 
(Abb. 22). Eine Gegeniiberstellung der charakteristischen Untersehiede 
zwischen l~iechepithel und indifferentem Epithel zeigt Tabelle 1. 

Tabelle 1 

EpithelabsehluB und Be- 
ziehung der Zellenden 
zur Peripherie 

H~rchenbesatz 

Zellarten und Form der 
K e r n e  

Basalzellen 
]ntraepithe]iale Nerven- 

bfindel 

lgiechepithel Indifferentes Epithel 

Keine periphere AbsehluB- 
membran. Vesieul~e elf. 
ragen fiber die Oberfl~- 
ehe 

Sinnesh~rehen 
L~nge 3--4 # 

Rezeptoren--ovale Kerne 
Stfitzzellen -- l~ngliche 
Kerne 

Basalzellen--runde Xerne 
einreihig 

vorhanden 

Periphere AbsohluBmem- 
bran vorhanden, welehe 
die Zellenden immer be- 
deokt 

Flimmerh~rohen 
Li~nge 16 # 

Flimmerzellen--l~ngliehe 
Kerne 

B~salzellen--rm~de Kerne 

mehrreihig, angeordnet 

fehlen 

Das indifferente Epithel (Dicke 35--55 #) ist allein aus Flimmer- 
zellen und Basalzellen aufgebaut. Nur ein Tefl der Flimmerzel]en erreieht 
mit  seinen basalen Forts/~tzen die Basalmembran (Abb. 22). Vereinzelte 
Flimmerze]len weisen eine protoplasmatische Verbindung mit  Basal- 
zellen auf. Die Protoplasmabriicken deuten darauf hin, dab die Flimmer- 
zellen durch Teilung aus Basalzellen entstehen. Xhnliche Beobachtungen 
wurden an Stfitzzel]en des l%ieehepithels gemaeht. Den peripheren Ab- 
schluB des indifferenten Epithels bildet eine dfinne kontinuierliche Mem- 
bran, die yon den Flimmerh/irchen durchbrochen wird. Diese AbschluB- 
membran  l~Bt sich f~rberisch (mit S/£urealizarinblau leuchtend rotviolett) 
gut darste]len. 

Schleimze]len wurden weder im indifferenten Epithel noch im Rieeh- 
epithel festgestellt. Nur vereinzelt sind sie im Epithel der Grubenw/£nde 
und des Grubendaches vorhanden. Eine photographische Abbildung aus 
einer Publikation yon ADRIACV und LvDWlO (]938) zeigt Sch]eimbecher- 
zellen im l%ieehepithel yon Ictalurus. Vermntlich treten sie erst bei 
/~lteren Tieren auf. 

I m  einschichtigen l%iechepithel weisen die Kerne yon Rieehsinnes- 
zelIen und Stfitzzellen, /~hnlich wie bei Anguilla, eine getrennte Anord- 
nung auf. Eine apikale Epithelzone ist fast  kernfrei. Die ovalen Re- 
zeptorenkerne liegen mehrreihig in einer breiten, mittleren Epithelzone 
(Abb. 22). Nach basal folgt eine einzelne Reihe von l£ngliehen Stiitz- 
zellenkernen. Mit kleinem Abstand sehlieBt sieh dann die Basalzellen- 
zone an (Abb. 22). Eine periphere Grenzmembran wurde beim Riech- 
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epithel nieht festgestellt. Zwischen den apikalen Zellenden finden sieh 
nut  geringe Portionen yon Kittsubstanz. 

Versehiedene morphologische l~ezeptorentypen existieren nicht. Die 
ZellkSrper der t~ezeptoren sind ausnahmslos yon spindelfSrmiger Gestalt. 
Je nach der Position der Kerne im Epithel sind die peripheren Forts/~tze 
li~nger oder kfirzer. Sie enden mit einer Vesieula olfactoria, die fiber 
die Epitheloberflgche hinausragt und mehrere Sinnesh/~rchen (yon 4 # 
Li~nge) tr~gt (Abb. 22). 

~7- . 

Abb.  22. I c ta lu rus .  Rieehepi the l fe inbau;  Grenze z u m  indi f ferenten  Epi the l  (siehe Pfeil)  
1 I~ezeptoren;  2 Stiitzzellen; 3 F l immerze l len ;  4 B asalzellen; 5 int raepi thel ia les  Nerven-  
bfindel; 6 Vesieulae olfaetoriae.  I Zone der  l~ezeptorenkerne;  I I  Zone tier StiitzzelIen- 

kerne ;  I I 1  Zone der Basalzellen 

Wie bei allen anderen untersuchten Arten mit kontinuierliehem Riech- 
epithel samme]n sich die zentralen Forts/~tze der Rezeptoren an der 
~ul~eren Basalzellengrenze zu lockeren Bfindeln, die einen parallelen 
Verl~uf zur Basalmembran nehmen (Abb. 22). In den meisten F£11en 
entspricht ein einziges Bfindel einem Filum olfactorium. Es kSnnen 
sich aber aueh mehrere Bfindel zu einem solchen vereinigen. Die Fila 
olfaetori~ treten meist sehr/~g ins Bindegewebe aus. Das System der 
olfaktorischen Nervenzweige in den Falten gleieht dem von Phoxinus. 

9. Flufibarsch (Perca /luviatilis L.) 
U n t e r s u c h t  w u r d e n  n u r  e i n s S m m r i g e  u n d  a d u l t e  T i e r e .  

~) Zur Morphologie und Anatomie des Geruchsorgans dieser Art 
finden sieh bereits hi, here Angaben yon B u I ~  (1909) und TEICg~AN~ 
(1954). 

Die Riectffalten sind im hinteren Teil des Grubenbodens radi~I' ange- 
ordnet, im vorderen Tefl inserieren sie fast gegenst/indig entlang einer 
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wulstar~igen Mittelraphe. Die breiten Faltenr/icken sind leicht einge- 
kerbt. Dadureh besteht eher eine Ahnliehkeit mit den Rieehfalten yon 
Myoxocephalus und Cottus, als mit denen der untersuehten Cypriniden 
und SMmoniden. Maximal werden (bei/~]teren Tieren) bis zu 22 Falten 
in jeder Rieehgrube ausgebildet. 

b) Das kontinuierliehe Riechepithel ist gegen das indifferente Epithel 
ohne Ubergang seharf abgesetzt (Abb. 25 und vgl. Ictalurus, Abb. 22). 
Seine Verbreitung be- 
schr~nkt sieh auf die medi- 
anen Faltenans~tze und 

jeweils einen bestimmten ~l z f 1 
Tell der Faltenseiten und 
-taler. Alle iibrigen Be- x 
zirke tragen indifferentes 3 
Epithel. ~: 

Der relative Anteil des 50 
Rieehepithels, bezogen auf 
die gesamte FMtenober- 
fl/~che des Organs, ist bei 
jtingeren Tieren grSBer als 
bei/~lteren. Ffir Jungtiere 
(L~nge 9--10 em) wurde 
ein Wert yon etwa 60% 
ermittelt, f/it ein adultes 
Tier (L~nge 27 cm) ein 
Wert yon nur 45%. 

Abb. 23. Perca .  Rieehepithelfeinbau.  Zahlen 1 - - 6  wie 
Augerdem ist get rela- in ± b b .  22. I Zone tier F l immerze l lenkerne ;  I I  Zone 

tire nieehepithelanteil auf der Rezeptorenkerne ;  111  Zone tier Sti i tzzellenkerne; 
I V  Zone der Basalzellen 

den einzelnen Falten eines 
Organs verschieden. Bei den caudalen (alteren) Falten betragt dieser 
Anteil (je nach dem Alter) 30--50% ihrer jeweiligen Oberf]~ehe, bei 
den Falten aus dem mitt]eren Bereieh des Faltensystems 50--70% 
und bei den rostrMen (j/ingeren) Falten 70--90 %. Offenbar nimmt mit 
steigendem Alter einer Falte der relative Antei] des giechepithels ab, 
w£hrend der relative Anteil des indifferenten Epithels in entspreehendem 
MaBe zunimmt (vgl. Anguilla, Ictalurus). 

Das indifferente Epithel ist mehrsehichtig aufgebaut. Die auBerste 
Zellsehicht setzt sieh fast l/iekenlos aus schlanken zy]indrisehen Flimmer- 
zellen zusammen, denen basale Forts~tze fehlen. Dazwisehen stehen in 
unregelmgSiger Verteilung Sehleimbeeherzellen. Es fo]gen naeh basal 
I--2 Sehiehten versehiedenartig gestalteter Zellen (z.T. sehlank, z.T. 
polygonal). Ihre basalen Forts£tze ziehen in die auffallend dicke Basal- 
zellenschieht hinein, ohne jedoeh die I~asalmembran zu erreiehen. Apikale 
Forts~tze sind nieht ansgebildet. 
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Der Bau des Riechepithels zeigt groSe Xhnlichkeit mit dem von 
Anguilla und Myoxocephalus. Au$er der Basalzellen-Kernzone treten 
n/~mlich 3 weitere deutlich getrennte Kernzonen auf (Abb. 23, 24). 
Flimmerzellen, die in kontinuierlicher Folge und geringen Abst/~nden 
stehen, bilden die ~uBere Zellreihe des Riechepithels. Sie ist die Fort- 
setzung der FHramerzellenschicht des indifferenten Epithels (vgl. An- 
guilla). Die auffallend 1/~nglichen Kerne der Flimmerzellen sind zu einer 
regelm/£$igen Einzelreihe angeordnet (Zone I). Dabei ist die ,,groSe" 

Abb .  24. Perca. R i e c h e p i t h e l a u s s c h n l t t .  1VIolybdhnhgmatoxyl in  n a c h  HELD, k o m b i n i e r t  
m i t  S i lbe r imprggn~ t ion .  Pfei le :  P e r i p h e r e  R e z e p t o r e n f o r t s g t z e  m i t  Vesicnlae  ol£actoriae.  

I - - I I I  siehe A b b .  23 

Achse jedes Kerns senkrecht zur Epitheloberfl/~che ausgerichtet (Abb. 23, 
24). Alle Flimmerzellen weisen, im Gegensatz zu denen des indifferenten 
Epithels, einen schlanken, basalen Fortsatz auf. Diese Forts/~tze er- 
reichen teilweise die Basalmembran. 

Auf die Kernreihe der Flimmerzellen folgt mit geringem Abstand 
eine breitere Epithelzone (II), welche die ovalen Kerne der l~ezeptoren 
enth/~lt (Abb. 23). In speziell behandelten Pr/~paraten (Farbung, kom- 
biniert mit Silberimpr~gn~tion) erscheinen diese Kerne deformiert. Da- 
durch kommt ihre elektive Darste]lung besonders gut zum Ausdruck 
(Abb. 24). Charakteristische, gestaltliche Unterschiede lieSen sich an 
den schlank spindelfSrmigen Rezeptoren nicht registrieren. Ihre dfinnen 
Forts/~tze zeigen vielfach einen leicht gewundenen Verlauf (Abb. 23, 24). 
Dadurch sind sie gut zu identifizieren. Die mit mehreren Sinnesh/irchen 
besetzten Vesiculae olfactoriae iiberr~gen ein kleines Stack die Epithel- 
oberfl~che (Abb. 23, 24). Schwierigkeiten bereitet die Unterscheidung 
der Sinnesh~rchen yon den l~ngeren Flimmerh~trchen, da sie oft mit- 
einander dutch Fixierungseffekte (Schleimfilm auf der Riechepithelober- 
fl~che) verklebt sind. 
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Als Zone I I I  folgt, dicht auf Zone I [ ,  ein Epithelbereich, in dem 
die ovalen Kerne der Stfitzzellen in fast regelmagigen Abstanden 1--2- 
reihig angeordnet sind (Abb. 23, 25). In vereinzelten Bezirken des Riech- 
epithels stehen die Kerne in weiteren Abst~nden. Offenbar besteht eine 
Beziehung znr bier entspreehend geringeren Dichte der l%ezeptoren. Die 
Zellk6rper der Stiitzzellen sind yon bekannter Gestalt. Ihre basalen 
Forts~tze erreichen framer die Basalmembran und sitzen ihr mit einem 
Fiil~chen auf. Dagegen dringt nur ein Tell der apikalen Stiitzzellenfort- 
satze bis zur Epitheloberfl/~ehe. 
Die Basalzellen sind meist 2 bis 
3reflaig, vereinzelt aueh bis zu 
4reihig, angeordnet. 

Da in den Rieehepithelzonen 
I - - I I 1  jeweils allein die Kerne 
einer bestimmten Zellart ver- 
treten sind, besteht die M6glieh- 
keit einer exakten qnantitativen 

2 
Erfassung der Rezeptoren. Ihre Abb. '25. Perea.  Grenze Rieehepithel/ indiffe- 
Kerne sind, wie erw~hnt, streng rentes Epithel (sehematiseh). 1 intraepi- 

theliMe Nervenbt indel ;  2 F i lum olfaetorinm. 
besehr/~nkt auf die Zone ] I  I--IV wie in Abb. 23 
(Abb. 23, 25). 

Quantitative Untersuchungen wurden an mehreren Tieren unter- 
sehiedliehen Alters durchgeftflart. Die Ergebnisse sind folgende: 

1. Die gezeptorendiehte ist bei j/ingeren (1/~--lj/ihrigen) und/~lteren 
(4j~hrigen) Tieren kanm versehieden. 

2. Die Rezeptorendiehte schwankt in den versehiedenen gieehepithel- 
tragenden l%ltenbezirken nich~ wesentlieh. Nur an vereinzeiten Epithel- 
stellen ist sie geringer. 

3. Die durehschnittliehe Rezeptorendichte betr/tgt 80000/ram ~. 
Das Produkt  aus l~ieehepithelfl/tche (total) und Rezeptorendichte 

ergibt die Summe der Rezeptoren eines Individuums. Unter Verwendung 
der yon TEICI~ANN (1954) angegebenen Werte ffir die Gesamtoberfl~che 
der Rieehfalten bei mehreren Tieren versehiedener Lgnge, kann somit 
die l~ezeptorensumme, jeweils eine8 bestimmten Individuums ermittelt 
werden. Da der Anteil des Rieehepithels, je naeh Alter eines Tieres 
zwisehen 45--60% der gesamten Faltenoberfl/~ehe betrggt (vgl. S. 735), 
m/issen die entspreehenden Flgehenwerte (yon T~IC~MA~N) ftir die Be- 
rechnung um 55--40% reduziert werden. Danaeh betr/tgt bei einem 
Tier yon 10,5 em L/~nge die Summe der olfaktorisehen Rezeptoren unge- 
f~hr 2 500 000. 

Der Verlauf der zentralen l~ezeptorenforts/itze und flare Bfindelung 
zu kleinen intraepithelialen Nerven ist ghnlich, wie bei Anguilla, Saline 
und Ictalurus. 
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10. Hecht (Esox lucius L.) 
Untersucht wurden 3 Jungtiere (1/2--lj~hrig) und 4 ~dulte Tiere (3~j~hrig). 
a) Die den Augen in geringem Abstand vorgelagerten Riechgruben 

sind nur f]ach eingesenkt. Eine schmale, mit einem niedrigen Stausege] 
versehene (bei ~Iteren Tieren knorpelige) Hautbriicke t rennt  die zwei 
ann~hernd gleich groBen 0ffnungen eines Organs. 

Das Faltensystem des Grubenbodens ist durch radii~re Anordnung, 
geringe Zahl, sowie niedrige HShe der Falten gekennzeichnet (TEIcIt- 
MA~ 1954). D~ eine exakte Beschreibung des sehr abweichenden 
Baues bisher fehlt, wird im 
folgenden n~her darauf einge- 
gangen, zumal die Aufteflung 
des l~iechepithels damit in 
Zusammenhang steht. 2 

t ~ ' q m B !  ] a J b 
A_bb. 26a  u. b. E s o x .  Fa l t ensys t em des Geruehsorgans.  a Einj~hrig'es, b vier j~hriges Tier. 
1 Mi t t e lpunk t ;  2 Riechfelder;  3 T rac tns  olfactorius. I I - Iauptfal ten;  I I  Nebenfa l ten  1. Ord- 

hung ;  l I I  Nebenfa l ten  2. Ordnung ;  I V  Querf~ltchen 

Abb.  27. E s o x .  D i a g r a m m  des Fa l t ensys t ems  (schematisch).  I - - I V  wie in Abb.  26 

Die unterschiedlich ,,grol~en", radi~r angeordneten F~lten ziehen yon 
einem kleinen, ungefalteten Bezirk, der in der rostralen H~lfte des 
Grubenbodens liegt, bis zum Ansutz des Grubendaches. HShere, l~ngere 
und niedrigere, kfirzere Falten stehen dabei in regelm~l~ig wechselnder 
Folge. Sie kSnnen als t-I~upt- und ~qebenfalten bezeichnet werden 
(Abb. 26, 27). Weiterhin ]assen sich bei ~]teren Tieren (3 4j£hrig) in 
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der eaudalen Hglfte des Grubenbodens Nebenfalten 1. und 2. Ordnung 
unterseheiden (Abb. 26, 27). 

Die Nebenfalten 2. Ordnung beginnen in einem bes$immten Abstand 
vom Zen~ralbezirk. Sie sind daher kiirzer, als die Nebenfalten 1. Ord- 
nung. Zwisehen einer Haupt- und einer Nebenfalte 1. Ordnung finder 
sich (im erw/~hnten Bereieh) jewefls eine Nebenfalte 2. Ordnung (Abb. 26). 

Alle benaehbarten Haupt- und Nebenfalten shad dutch sehmale, nur 
wenig erhobene Querf/~ltehen ,,verbunden" (Abb. 26, 27). Die Abst/£nde 
zwisehen den Querf/~ltehen variieren leieht. 

Zwisehen dem fast regelm/~l~igen radi/~ren System der Haupt- und 
Nebenfalten liegt also ein zweites, weniger regelm/£1~iges, konzentrisches 
System yon Seitenf/~ltehen. Beide Systeme bildeu ein Muster, das an 
ein Radnetz erinnert. 

Die yon BLAUE, DOGIEL, RETZIUS und verschiedenen anderen 
Autoren beschriebenen ,,schlitzf6rmigen Vertiefungen" oder ,, Gr/ibchen" 
des Grubenbodens entspreehen den Feldern zwisehen den Falten und 
F/~ltehen (Abb. 26, 27). 

Die vergleichende Untersuehung des Organs bei verschieden alten 
Tieren ergab, dal~ zunaehst die Hauptfalten entstehen. Offenbar w/~ehst 
als erste eine L/~ngsfalte aus, der sieh beiderseits weitere Falten in caudal- 
rostraler, sukzessiver Entstehungsfolge ,,ansehlief3en" (vgl. GAWl~IL~SXO 
1910 - -  Salmo salar). Jede ,,folgende" tPalte zeigt eine, yon der ,,vor- 
hergehenden" abweiehende Ausriehtung. Der Winkelbetrag dieser Ab- 
weichung ist fiir alle Falten etwa gleich. Die Falten erfahren auf diese 
Weise eine geschlossene radi/~re Auordnung um einen gemeinsamen 
,,Mittelpunkt" (gesehlossene Rosette). Da die naeh der Entstehungs- 
folge ~lteren Falten eine grSSere L/inge erreiehen, als die jiingeren Falten, 
liegt der gemeinsame ,,Mittelpunkt" exzentriseh. 

Gleiehzeitig mit den jtingsten Hauptfalten entstehen bereits zwischen 
den ~ltesten Hauptfalten, Nebenfalten 1. Ordnung. Die weitere Bildung 
yon Nebenfalten 1. Ordnung zwisehen den jiingeren Hauptfalten erfolgt 
ebenfalls sukzessiv in eaudal-rostraler Reiherffolge. 

AuSerdem treten jetzt aueh an den ttauptfalten die ersten Quer- 
f/~ltchen auf (Abb. 26a). Diese wachseu nicht vom Grubenboden, son- 
dern als kleine Vorsprfinge yon den Falten her aus (Abb. 26a). Danach 
erst erfo]gt an diesen Stellen das weitere Auswaehsen vom Grubenboden 
her und die Verbindung mit der benachbarten Iqebenfalte. 

Bei/~lteren Tieren (2--4j/~hrig) kSunen nun noeh zwisehen den Haupt- 
falten und Nebenfalten 1. Ordnung, Iqebenfalten 2. Ordnung entstehen 
(Abb. 26b). Vermutlich is~ erst bei 5- und mehrj/~hrigen Tieren das 
System der Nebenfalteu vollst~ndig. 

b) Nm" die Felder des Grubenbodens zwisehen Haupt-, Neben- und 
Querfalten tragen Rieehepithel. Die Falten selbst sind ausnahmslos 

Z. ~Yforph. 0kol. Tiere, Bd. 54t 48 
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yon indifferentem Epithel bedeekt. Sie k6nnen daher im strengen Sinne 
nicht Ms I~ieehfMten bezeiehnet werden. 

Das indifferente Epithel gliedert sich in 3 deutlieh unterseheidbare 
Sehichten: 

1. Eine periphere, die aus untersehiedlich grogen Flimmerzellen be- 
steht, 

2. eine mittlere, die aus mehreren l~eihen flacher Zellen zusammen- 
gesetzt ist und 

3. eine 4--6reihige BasMzellensehieht. 
Zwisehen den Flimmerzellen stehen in unregelm/igiger Verteilung 

Schleimbecherzellen. Augerdem finden sich in dieser Epithelregion rund- 
liche Zellen, die einen groBen ,,Einschlul3k6rper" enthMten. In der ver- 
ffigbaren Literatur  liegen keine Angaben fiber diese Zellart vor, so dab 
eine kurze Beschreibung angebracht ist: 

Die Zellen sind nut  wenig kleiner Ms die Sehleimbeeherzellen. Ihr  
gekrtimmt, l~nglieher Kern liegt im basalen Tell der Zelle. Fast  der 
gesamte fibrige Zellraum ist yon einem runden K6rper angeffillt, der 
sowohl im ungef£rbten, als aueh im gef/~rbten Pri~parat dunkel erscheint. 
Offensiehtlieh ist ein z~hfltissiges Sekret darin enthalten. Vielfaeh konnte 
der Austrit t  eines Sekrettr6pfchens, an einer wohl prgformierten, apikMen 
Stelle des K6rpers und die Abseheidung dureh eine apikale 0ffnung der 
Zellwand beobaehtet werden (Abb. 30). Das Sekret hat keinen muk6sen 
Charakter. Es zeigt eine sehwache Protoplasmaf~Lrbung. 

Die Dicke des Rieehepithels (95--110/,) ist gr6ger, als bei allen 
anderen untersuchten Arten. Trotzdem ist der Epithelbau einsehiehtig 
(Abb. 28 a). 

In der peripheren Epithelzone (I) sind die Meinen, runden Kerne 
yon vereinzelt stehenden, gedrungenen Zellen enthalten. Vermutlich 
handelt es sieh dabei um die yon DOGIEL als ,,Rieehzapfen" besehrie- 
benen Zellen. Nach meinen Untersuchungen endet ihr basaler Fortsatz 
sehon naeh kurzem Verlauf innerhalb des Epithels (Abb. 28, 29). Den 
Zellen fehlen Sinnesh/~rehen. Versehiedentlich wurde am apikalen Zell- 
ende (in tI6he der Peripherie) eine kleine 0ffnung festgestellt. 

Auf Epithelzone I folgt eine fast kernfreie Zone. In  diesem Bereieh 
sind die sehlanken, peripheren Forts/~tze der Rezeptoren sehr deutlich 
zu erkennen (Abb. 28, 29). Die runden Kerne der Rezeptoren liegen 
in der sieh ansehliegenden mittleren Epithelzone (II). Dabei ist die 
Kerndiehte im inneren Bereieh dieser Zone gr6Ber als im £ugeren. 

In der ngehsten Epithelzone (II1) sind in dichter, fast regelm/~giger 
Einzelreihe die 1/~ngliehen Stfitzzellenkerne angeordnet. Nur ganz ver- 
einzelt liegen Stfitzze]lenkerne in Zone II .  Die abschliel3ende Epithe]- 
zone wird yon einer Einzelreihe der Basalze]len (IV)eingenommen 
(Abb. 28). 
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Alle naehweisbaren Rezeptoren sind von schlanker Gestalt. Es wur- 
den zwei Rezeptorentypen festgestellt: SpindelfSrmige und st/~bchen- 
fSrmige (nach DOGIEL). Das Zahlenverh~ltnis yon Rieehspindeln zu 

8 

Abb.  28. Esox.  Rieehepithelfeinbau.  a Anordnung  der verschiedenen Zel lar ten;  b ~e r -  
lauf  der  zent ra len  Rezeptorenfasern.  1 Rieehspindeln;  2 Riechst~behen;  3 Sttitzzellen; 
4 Basalzellen; 5 zentra le  Rezeptorenfasern ;  6 intra~pithel iale Nervenbfinde] ;  7 F i lnm 
olfactor ium;  8 Vesieulae ol£aetoriae m i t  Sinnesh~rehen; 9 varic6se Anschwel lungen an  den 
per ipheren  For ts~tzen  der  Riechspindeln.  I Zone ,,kleiner ZeHen";  I I  Zone der  Rezeptoren-  

kerne ;  I I I  Zone der  Sti i tzzellenkerne;  I V  Zone der Basalzellen 

Riechst~bchen ist ungefi~hr 4 : 1. Die 
Kerne der Riechsti~bchen liegen 
vorzugsweise im i~ul3eren Bereich 
der Zone I I ,  die Kerne der Riech- 
spindeln im inneren Bereich 
(Abb. 28a). Ein charakteristischer 
Unterschied bes~eht in der ab- 
weichenden Dicke des peripheren 
Fortsatzes. Dieser n immt bei den 
Riechspindeln yon der KernhShe 
aus an Dicke zun~chst s tark ab 
und zieht dann als dfinner , ,Faden" 
in leicht gewundenem Verlauf bis 
zur Epithelobeffl£ehe (Abb. 28). Bei 
einem Tei] der Riechspindein weist Abb. 29. Esox. Riechepithelausschnitt. 

Molybdfi~ah~matoxylin naeh  HELD, 
der For~satz in unregelm/tl3igen I - - I v  wie in Abb. 28 
Abst/inden varikSse Anschwellungen 
auf (Abb, 28). Der diekere periphere Fortsatz der Rieehst~behen zieht 
bei nur leieht abnehmendem Durchmesser in geradem Verlauf bis zur 
Epitheloberfl/~che. 

48* 
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Sowohl bei t~iechspindeln als auch bei Riechstabchen endet der 
periphere Fortsatz mit einer kleinen Verdickung, welche die Epithel- 
oberfl~che fiberragt. Sie tr~gt mehrere aufrecht stehende Harchen. ~qach 
DOGI~L und BLAUE soll es sich bei den Verdickungen um Fixierungs- 
artefakte handeln, die den Stfitzzellen zugeordnet werden. Alle diese 
Bli~schen sind jedoch in ihrer Gestalt vSllig gleich und tragen ausnahms- 
los H£rchen yon konstanter Liinge (3 #). Bei keinem der verschiedenen 
Fixierungsgemische (s. Material und Methodik) konnten abweichende 

Effekte festgestellt werden. Wir 
wissen heute, da~ es sich dabei 
um die Vesiculae olfactoriae 
der Riechsinneszellen handelt 
(Abb. 28, 29, 30).  Das nach 
DOGI~L fiir jede Riechsinneszelle 
in Einzahl vorhandene Riech- 
stiftchen ,,entsteht" durch Ver- 
klebung der verschiedenen auf- 
recht und dicht stehenden 
Sinneshgrchen einer Vesicula. 
Die einzelnen Vesiculae bilden, 
noch deutlicher als bei Ictalurus 
(vgl. auch Anguilla, Salmo, 

Abb.  30. E s o x .  Grenze (angedeute t )  Riech- Perca, Phoxinus), einen regel- 
epithelf indifferentes Epi thel ,  pe r iphere r  Aus- m~l~igen, kontinuierlichen KSpf- 
schni t t .  Molybdanh~matoxy l in  naoh HELD. 
1 Per iphere  Rezeptorenfor t sh tze ;  2 Vesiculae chensaum (Abb. 28--30). Ihre 
olfactoriae m i t  Sinnesh~rchen;  3 FJ immer-  ]eichte Ausziihlung ermSglicht 
zelle; d Sekretzelle m i t  a u s t r e t e n d e m  Sekret  

die quantitative Erfassung der 
zugehSrigen Rezeptoren. 

Die auf diese Weise ermittelten Werte stimmen weitgehend mit denen 
der Kernzi~hlungen (Rezeptoren) fiberein. D~nach betr~gt die Dichte 
der Rezeptoren 40000--50000/ram 2 l~iechepithelfl~che. 

Olfaktorische Nerven wurden fin Bindegewebe der Falten und F/~lt- 
chen nicht festgestellt. Alle •ervenzweige des Tractus olfactorins liegen 
fin Bindegewebe des Grubenbodens dicht unter den Feldern. 

Von jedem der in Reihen angeordneten Riechepithelfelder treten 
mehrere Fila olfactoria aus. Sie sind die Fortsetzung yon meist mehreren 
intraepithelialen, lockeren Nervenbiindeln (Abb. 28b). Die Fil~ o]fac- 
toria (Zweige 3. Ordnung) werden yon kleinen Olfaktorinszweigen (2. Ord- 
nung) gesammelt und diese wiederum yon grSl~eren, wesentlich ]~ngeren 
Olfaktoriuszweigen (1. Ordnung). Ffir jedes ,,prim/£re" Faltental ist ein 
Zweig 1. Ordnung ausgebildet. 

Die einzelnen Zweige 1. Ordnung ziehen zunachst in Richtung der 
Faltentaler mediad, um anschliegend caudad das eigentliche Geruehs- 
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organ zu ,,verlassen". Dabei verlaufen sie getrennt nebeneinander, aber 
auf zwei fgeherfSrmige Gruppen verteflt (Abb. 31). Die Ableitung der 
olfaktorisehen Fasern erfolgt also, trotz des geschlossenen, radi~ren 
Systems der Felderreihen, zweiseitig wie aueh bei Arten mit doppel- 
reihigem Faltensystem. Sie steht in Zusammenhang mit der zweiseitigen 
Faltenneubfldung (vgl. Esox, Absehnitt a). 

Im Untersehied zu Phoxinus (Abb. 8) werden die Nervenzweige 
1. Ordnung nicht zu St/~mmen vereinigt. Erst augerhalb des Geruehs- 
organs bflden die beiden Gruppen (mit / 
den getrennt verlaufenden Zweigen) den 
einheitlichen Tractus olfaetorius. 

11. Seeslcorpion 
(Myoxocephalus scorpius L. 

Ffir die Untersuchungen standen insgesamt 
7 Tiere verschiedener Gr613e zur Verfiigung: 
Lgnge 15--23 cm. 

a) In der verffigbaren Literatnr fehlen, 
bis auf wenige Angaben yon M. PIPrING 
(1927), n/~here Ausffihrungen fiber den 
Bau des Geruchsorgans dieser Art. Eine 
Beschreibung der morphologisehen und 
anatomisehen Verhgltnisse ist daher an- 
gebraeht. Allerdings soil nur auf die wieh- 
tigsten Einzelheiten eingegangen werden. 

Das paarige Organ liegt den Augen 
ngher, als dem Vorderrand des Kopfes 

Abb .  31. Esox.  A b l e i t u n g s s y s t e m  
tier O l f a k t o r i u s n e r v e n  (schema-  
t isch) .  1 Ol fak to r iuszweige  1. Oral- 
h u n g ;  2 Doppe]b t inde l  g e t r e n n t e r  

Nerven.zweige;  3 F a l t e n  
( angedeu te t )  

(Oberlippe): Es sind jewefls 2 0ffnungen ansgebildet, die durch eine 
bei ~lteren Tieren knorpelige Brfieke getrennt sind. Der Abstand zwi- 
schen den beiden 0ffnungen ist wesentlieh gr613er als bei allen unter- 
suchten Cypriniden gMeher Kopfl/~nge. Die hintere 0ffnnng liegt welter 
median Ms die vordere. 

Die l~ngliehe Riechh6hle entspricht in ihrem Verlauf der Verbindungs- 
linie der beiden 0ffnungen. Ihr Boden nimmt an Breite naeh caudal 
ab und 1/iuft Ms sehmale Rinne in die hintere 0ffnung aus. 

Im vorderen Drittel des Riechh6hlenbodens erheben sieh bis zu 11 
radi/ir angeordnete Falten (Abb. 50 d). Ein kleiner Zentralabsehnitt liegt 
als gemeinsamer Mittelpunkt der Falten, senkreeht unter der vorderen 
0ffnung. Er 1/~uft nach rostral als knrze Falte aus, die jedoeh nur in- 
differentes Epithel tr/~gt. Diese Falte entsprieht dem rostralen Absehnitt 
der Mittelraphe bei Arten mit gestreektem l%ltensystem. Demzufolge 
liegt bei Myoxocephalus ein nieht gesehlossenes, radi/ires Faltensystem 
v o r .  
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Lateral sind die einzelnen Falten nicht mit den Grubenw/tnden ver- 
waehsen (Abb. 50d). Demnach existieren nicht die yon den Cypriniden 
und Salmoniden bekannten, lateralen Faltenans/~tze (vgl. auch Trigla, 
(Abb. 50f). Die flachen Faltenrficken zeigen yon median naeh lateral 
eine starke Verbreiterung, welche bei den rostralen Falten nur als Ein- 
kerbung angedeutet ist (Abb. 50d). 

Die gr61~ten Falten stehen in der caudalen tI/£1fte der Rosette. Die 
hinterste, in l%iehtung der KSrperl/~ngsachse ausgeriehtete Falte ist die 
1/~ngste. Naeh rostral nimmt die GrSBe der iibrigen Falten stetig ab 
(Tafel ], d). 

Aueh bei jiingeren Tieren (1--11/2j~hrig) sind bereits 11 Falten ausge- 
bildet. Die Faltenzahl/~ndert sieh dann nieht mehr. Daraus geht hervor, 
dab die Faltenneubildung zu einem relativ frfihen Zeitpunkt beendet ist. 
AnsehlieSend nehmen die vorhandenen Falten welter an GrSBe zu. 

Offenbar entstehen aueh bei dieser Art die Rieehfalten nacheinander 
in eaudal-rostraler Folge. Dabei erreichen die ,,folgenden" Falten nieht 
die GrS$e der ,,vorhergehenden". 

b) Die Verteilung yon Riechepithel und indifferentem Epithel ist 
auf den einzelnen Falten konstant. Beide Epithelsorten sind, wie aueh 
bei Perca und Ictalurus, scharf gegeneinander abgesetzt. Das Riech- 
epithel bekleidet die Faltenseiten (total), sowie den grSSten Teil der 
medianen (zentralen) Faltenans/£tze und Faltent/£1er. 

Im Gegensatz zu Ictalurus und Perca, ist der relative l%iechepithel- 
anteil auf ~tlteren und jiingeren l~alten kaum versehieden. MSglieher- 
weise h/£ngt die geringe Dffferenz der relativen Rieehepithelantefle mit 
der niedrigen Faltenzahl (s. Absehnitt a), bzw. mit dem geringen Alters- 
untersehied zwisehen/~ltesten und jiingsten Falten zusammen. 

Das mehrsehiehtige, indifferente Epithel zeigt in variierenden Ab- 
stKnden zottenfSrmige Vorsprfinge, die aus nur wenigen AbsehluI~ze]len 
aufgebaut sind. Zwischen der/£uBeren Zellsehicht und der 2--3reihigen 
Basalzellensehieht liegt eine breite, mittlere Sehicht, die sich aus meh- 
reren Lagen flaeher Zellen zusammensetzt. Ein Teil dieser Zellen steht 
durch sehlanke Forts/~tze mit der Basalmembran in Verbindung. Sehleim- 
beeherzellen treten nur ganz vereinzelt im indifferenten Epithel auf. 
Flimmerzellen fehlen iiberhaupt. 

Der Rieehepithelbau entsprieht dem yon Anguilla und Perca (vgh 
Abb. 15 und 23). Die Kerne yon Flimmerzellen, Rezeptoren und St/itz- 
zellen sind auf jewefls eine bestimmte Epithelzone verteilt (Abb. 32). Da- 
bei liegt die Zone der Rezeptorenkerne (II) zwisehen der apikalen Zone 
der Flimmerzellenkerne (I) und der ,,basalen" Zone der Stfitzzellen- 
kerne ( I / / ) .  Die ovalen Rezeptorenkerne lassen sieh leieht yon den 
stark 1/~nglichen Kernen der Flimmerzellen und Stfitzzellen untersehei- 
den. Gegeniiber Anguilla und Perca sind die Flimmerzellenkerne hier 
mehrreihig angeordnet. Die auffallend kleinen Basalzellen bilden eine 
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einzige, dicht gef(igte Reihe, die nur an den Austrittsstellen der Fila 
olfactoria unterbrochen ist. 

Die Dieke des Rieehepithels sehwankt zwisehen 80 und 95 #. Sie 
lieg~ also nur wenig unter der Riechepithe]dicke bei Esox (95--110/~). 

Verschiedene Rezeptorentypen wurden nieht festgestellt. A]le Rieeh- 
sinneszellen sind yon aul~erst schlanker, spindelfSrmiger Gestalt. Die 
L~tnge ihres peripheren Fortsatzes ist 
abhangig yon der Lage des betreffen- 
den Zellkerns innerhalb der Epithel- 
zone I I  und variiert zwisehen etwa 
30 und 60 #. Die peripheren Fortsatze 
ziehen in schwach gewundenem Ver- 
laui (vgl. Esox, Abb. 28) bis zur 
Epitheloberflache. Hier enden sie in 
Gestalt einer Vesieula, welehe kleiner 
ist, als die der Rezeptoren yon Esox 
(vgl. aueh Perca). Die Vesieula ist mit 
mehreren, aufreeht stehenden tt~rehen 
besetzt. 

Die fiir Anguilla besehriebenen, 
kolbenfSrmigen Sekretzellen (Abb. 15) Abb. 32. Myoxocephalus. Rieehepithel- 
linden sich aueh im Rieehepithel yon ~ussehnitt. Saurealizarinblau. /Zone 

der F l immerze l lenkerne ;  I [  Zone der 
Myoxocephalus. t i ler treten sie jedoeh Rezeptorenkerne; [/1"Zone der Stfitz- 

zel lenkerne;  I V  Zone der Basalzellen. 
in wesentlich gr61~erer Zahl und in Pfoil: Intraepitheliales Nervenbfindel 
allen l%ieehepithelbezirken auf. Das 
homogene Protoplasma des apikalen Zellteils zeigt eine sehwaehe, aber 
eharakteristisehe Reaktion auf Sehleimfarbstoffe. 

AuBerdem wurden vereinzelt kleine, gedrungene Zellen (runder Kern) 
in der apikalen Region des Rieehepithels festgestellt. Sie £hneln den 
,kleinen" Zellen hn Rieehepithel des tteehtes (Abb. 28), welehe def t  
ebenfalls apikal liegen. 

Im Bereieh zwisehen den Basalzellen und der Epithelzone H I  bilden 
die sich sammelnden, zentralen Rezeptorenforts£tze auI~erordentliehe 
dieke, intraepitheliale Nervenbfindel (Abb. 32). Jewefls einzeln treten diese 
Bfindel als Fila olfactoria ins Bindegewebe aus. Gegenfiber Phoxinus 
sind nur 2 Sammelstellen der olfaktorisehen Fasern im Bereich des Falten- 
bindegewebes vorhanden. Die n~chste und letzte Sammelstelle liegt 
aul~erhalb des eigentliehen Geruchsorgans. 

12. Groppe (Cottus gobio L.) 
Es wurden mehrere Tiere zwisehen 6 und 10 em KSrper]Enge untersuchb. 
a) Die ffir Myoxocephalus gemachten Angaben zur Morphologie des 

Geruehsorgans und seiner ontogenetisehen Differenzierung gelten auch 
ffir Cottus gobio. 
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b) Nur geringe Unterschiede zu Myoxocephalus zeigt der histolo- 
gisehe Aufbau des Riechepithels: Die Kerne yon Flimmerzellen, Rezep- 
toren und Stiitzzellen sind in ihrer Verteilung auf die bestimmten Epi- 
thelzonen nieht scharf gesondert. Alle 3 , ,Kernzonen" greifen im Bereich 
ihrer Grenzen ineinander. Oaher ist die genaue Feststellung der Re- 
zeptorenkerne mit Schwierigkeiten verbunden. Kolbeaf6rmige Sekret- 
zellen sind in gro~er ])ichte ha Rieehepithel vertreten. Die intraepi- 
theliMen Nervenbfindel weisen eine geringere Dicke auf als bei Myoxo- 
cephalus. 

13. Makrele (Scomber scombrus L.) 
Es wurden 2 Tiere nntersucht (L~nge: 30 und 35 era). 
a) Bei dieser marinen Art  karm auf eine Beschreibung der anatomi- 

schen und morphologischen Verh~ltnisse verzichtet werden, da die An- 
gaben yon B u ~  (1909) ausffihrlich sind. 

Die Falten sincl radi~r angeordnet. Es liegt eine offene Rosette vor 
(Abb. 50e). Offenbar erfolgt auch noch bei adulten Tieren ein Falten- 
zuwachs. 

Tier Nr. 1 - -  Faltenzahl: Linkes Organ 32, rechtes Organ 35. 
Tier Nr. 2 - -  Faltenzahh Linkes Organ 38, rechtes Organ 37. 

b) Der histologische Aufbau des 
l%ieehepithels (Abb. 33) und seine Ver- 
teilung auf den Falten ist ~hnlich, 
wie bei Salmo gairdnerii (£ltere 
Tiere). Verschiedene Rezeptorentypen 
konnten allerdings nicht festgestellt 
werden. Die fibrigen Zellarten sind 
dieselben wie bei Salmo. Flimmer- 
zellen fehlen in manchen Riechepithel- 
bezirken. Die Verteilung der Sehleim- 

&bb. 33. Scomber. ~iechep i the l aus -  
sc tmit t .  Saurea l izar inb lau .  P fe i l :  I n t r a -  becherzellen ist au~erordentlich dicht. 

epitheliales Nervenbtindel Kolbenf6rmige Sekretze]len wurden 
nicht festgestellt. 

Erw~hnenswert ist das vereinzelte Auftreten yon Riechepithelinseln 
im Grenzbereich zwischen indifferentem Epithel und dem sonst kon- 
tinuierliehen Rieehepithel. Dabei sind die Inseln dutch kleine Portionen 
mehrschichtigen indifferenten Epithels getrennt. Bei dieser Art linden 
sich also gleichzeitig 2 Riechepitheltypen. 

Bisweilen kommt es im Bereich des kontinuierlichen l%iechepithels 
zum Auswachsen yon Kuppen aus indifferentem Epithel. Eine echte 
sekund~re Faltenbildung liegt jedoch nicht vor, da diese Kuppen ledig- 
lich Epithelwueherungen darstellen (kein Auswachsen yon Bindege- 
webe I). 
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14. Klippenbarsch ( Ctenolabrus rupestris L.) 
Ffir die Untersuchungen stand nur ein Tier zur Verffigung (L/~nge 14 cm, 

Alter etwa 2 gahre). 
In der verffigbaren Literatur fehlen jedliche Angaben fiber das Geruchsorgan 

yon Ctenolabrus. 
a) Der Abstand zwischen den jeweils zwei 0ffnungcn eines Organs 

ist wesentlich grSl~er als vergleichsweise bei den untcrsuchten Cypriniden 
und Salmoniden (bezogen auf die relative Kopfl~nge). Die etwa in der 
Mitre zwischen Sehnauzenspitze und Auge liegende vordere 0ffnung ist 
als kurze, senkrechte t~Shre umgestaltet. Die hintere 0ffnung ist schlitz- 
fSrmig und befindet sich nahe dem Vorderrand des Auges (Abb. 34, 35). 

Abb.  34 Abb.  35 
Abb.  3~. Ctenolabrus. l~opf yon  lateral ,  Posi t ion des Geruehsorgans.  1 vordere  0 f fnung ;  

2 h in tere  0 f fnung ;  3 l~ieehfal tensystem; 4 akzessorischer Ventf la t ionssack 

2kbb. 35. Ctenolabrus. Kopf  yon  dorsal m i t  Geruchsorgan.  Zahlen s. Abb.  38 

Die langgestreckte RiechhShle ffihrt caudal in einen ger/iumigen 
Blindsack (Abb. 34, 35). RiechhShle (dorsal) und Blindsack (ventral) 
sind rostral durch den Riechh5hlenboden getrennt. Dieser Boden ist 
nur rostra1 und lateral mat den W/~nden der Riechgrube verbunden. 
Eine knScherne oder knorpelige Abstiitzung, die bei allen anderen Arten 
vorhanden ist, fehlt fiberhaupt. Demnach stellt der scheibenfSrmige 
Boden eine frciliegende t tautduplikatur der RiechhShlenwand dar. Eine 
Untersuchung der Friihentwicklung des Organs im Zusammenhang mit 
tier Anatomic tier Ethmoidalregion ist angebracht. 

Die Ausdehnung des sehr abweichend gestalteten Faltensystems 
(Abb. 50i) beschr/~nkt sich auf den vordercn Tell der Bodenscheibe. 
ZwSlf Hauptfalten sind radiar um cinen rostrad exzentrischen Mittel- 
punkt angeordnet und bilden eine geschlossene Rosette (Abb. 36). Von 
diesen Hauptfalten zweigen, nahe dem Mittelpunkt, ebenfalls radi/~r ver- 
laufende Nebenfalten ab. Ihre grSSte ttShe erreichen die einzelnen Falten 
fin Bereich des Zentralansatzes. Auf den peripheren Abschnitten sind 
die t taupt- und Nebenfalten schliel31ich noch durch unregelm~$ig aus- 
gerichtete Querfalten verbunden (Abb. 36). Dieses System yon ttaupt-, 
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Neben- und Querfalten erinnert einigermaBen an die Verh~ltnisse bei 
Esox. Im Untersehied dazu fehlt jedoeh die regelm/~gige Anordnung 
der Nebenfalten. 

Die abweiehende Faltenl/~nge in der eaudalen (1/~nger) und rostralen 
Rosettenh/ilfte (kfirzer) sowie das zahlreiehere Auftreten yon Quer- 
f~ltehen im Bereieh der eaudalen Rosettenh/~lfge (Abb. 36) lassen ver- 
tauten, dag die Falten naeheinander entstehen (vgl. Esox). 

1 

2 

A b b .  36. Ctenolabrus. t l i e e h f a l t e n -  
s y s t e m .  I R i e c h f a l t e n ;  2 T a l e r  zwi -  

s e h e n  d e n  F a l t e n ;  3 T r a e t u s  
o l f a e t o r i u s  

Im fibrigen sind such auf der 
freien Unterseite des scheibenf6rmigen 
Bodens kurze, niedrige Falten aus- 
gebildet, die jedoch keine besondere 
Anordnung verraten. 

b) l%ieehepithel und indifferentes 
Epithel sind scharf gegeneinander ab- 
gesetzt, was sehr deutlieh im Bereieh 
des darunterliegenden Bindegewebes 
zum Ausdruek kommt. An der Grenze 
der beiden Epithelien erheben sich 
ngmlieh kleine, senkreehte Binde- 
gewebs]amellen. 

Die Vertei]ung des I~iechepithels 
auf den Falten ist /~hnlich wie bei 
Myoxocephalus seorpius und Cottus 

gobio, l%iechepithel finder sich im Gegensatz zu Esox also auch auf 
den Faltenseiten. Nur ein sehmaler l%iickenstreifen der I taupt-  und 
Nebenfalten sowie die Querfalten (total) sind mit indifferentem Epithel 
bekleidet. 

Das mehrsehichtige, indifferente Epithel ist yon wesentlich geringerer 
Dieke als das Rieehepithel. Die in mehreren Lagen angeordneten Zel]en 
sind yon basal naeh apikal zunehmend abgeplattet (Kerne rund bis 
oval). Nur vereinzelt sind Flimmerzellen und Schleimbeeherzellen vor- 
handen. 

Die im l%ieehepithel yon Ctenolabrus festgestellte Kernzonierung ent- 
spricht den Verh/~ltnissen bei Cottus gobio (vg]. Myoxocephalus scorpius). 

Versehiedene Rezeptorentypen konnten nicht festgestellt werden. Alle 
Rezeptoren sind schlank-spindelf6rmig. Ihre in leicht gewundenem Ver- 
lauf bis zur Epitheloberfl~ehe ziehenden, sehlanken peripheren Fortsgtze 
ragen deutlich fiber die Peripherie hinaus. Die mit mehreren Sinnes- 
h~rehen besetzt Vesieula ist jedoeh kaum gegenfiber dem Fortsatz ver- 
diekt. Insgesamt bilden die Vesiculae ~hnlich deutlieh wie bei Esox 
einen regelm~gigen KSpfehensaum an der Epithelperipherie. 

Neben Schleimbecherzellen treten im t~iechepithel yon Ctenolabrus 
- -  wie bei verschiedenen anderen A r t e n - -  kolbenf5rmige Sekretzellen auf. 
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Die charakteristischen Unterschiede waren hier besonders deutlich 
zu erkennen und werden im folgenden zusammenfassend gegenfiber- 
gestellt: 

Gestalt 

Kern 

Sel~'et 

Schleimbeeb erzellen E:olbenf6rmige Sekretzellen 

Gestreekt-k.u.gelig; kein basaler 
FoI4satz; Offnung durch ReiSen 
der apikalen Zellwand 

Flach, deformiert; dicht an die ba- 
sale Zellwand gedriickt; keine 
Einschliisse erkennbar; intensive 
Totalanf~rbung 

Sehleim; eharakteristisehe l~eak- 
tion auf Schleimfarbstoffe; typi- 
sehes Sehleimgeriist; Austritt 
des Sehleims in groSen Portionen 

Kolbenf6rmig; meist mit Basalfort- 
satz; wghrend der Sekretions- 
phase apikales ttalsstiick ausge- 
bfldet 

Rund; nicht deformiert; liegt frei 
im Zellumen; grSBere periphere 
und kleinere zentrale Einsch]iisse 

Unbekanntes Sekret; schwache Re- 
aktion auf Sehleimfarbstoffe; ho- 
mogen und offenbar z~Lhfliissig; 
Austritt in kleinen Portionen 

Ungekl/~rt bleibt die Frage, ob diese Zellen naeh einmaliger Sekret- 
aussehfittung abgebaut  werden oder aber zu erneuter Sekretproduktion 
f~hig sind. 

Der Verlauf der intraepithelialen Nervenbtindel sovie der Austri t t  
der Fila olfaetoria aus dem Epithel ins Bindegewebe und ihre Sammlung 
zu Olfaktoriuszweigen ist/~hnlich vie  bei Cottus gobio bzw. Myoxocephalus 
scorpius. 

15. Seezunge (Solea soIea L.) 
Es wurden 3 Tiere untersueht: 

linkes - -  rechtes Organ 
Nr. 1 KOrperlange: 20 em F.Z.: 13/13 (26) 15/16 (31) 
Nr. 2 KSrperlgnge: 22 cm F.Z.: 14/15 (29) 17/18 (35) 
Nr. 3 KOrperlange: 25 cm F.Z. : 18/17 (35) 20/22 (42). 

Eine morphologiseh-anatomisehe Beschreibung des Geruchsorgans 
liegt yon Bvl~Cn vor. Es fehlen jedoch nahere Angaben zum System 
der l%ieehfalten. 

a) Die L/~ngsaehse beider Organe ist naeh reehts gedreht. Beim 
linken Organ betr~gt die Drehung nur 30 40 °, rechts dagegen fast 90 °. 
Wie auch bei Pleuronectes ist die linke Riechgrube (Blindseite) kleiner 
als die rechte und weist eine geringere Faltenzahl auf (s. oben). Diese 
untersehiedliche Ausbildung der beiden Organe steht wohl in Zusammen- 
hang mit  der Augendrehung (Heterosomaten). 

Die lamellenartigen Rieehfalten sind zu beiden Seiten einer langge- 
streckten Medianleis~e rechtwinklig gegenst/~ndig angeordnet (Abb. 50g). 
Nur die ersten eaudalen Falten zeigen eine leieht ,,abgelenkte" Aus- 
riehtung. Eine endstiindige, caudale L/£ngsfalte fehlt. Vermutlich geht 
die auch hier zwei-seitig sukzessive Faltenbildung yon einem 2-Falten- 
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stadium aus, bei dem die Achsen der beiden Falten einen Winkel yon 
120--1500 bilden. Ira Gegensatz dazu ist bei Cypriniden, Salraoniden 
und Pereiden - -  ura nut  einige Beispiele zu nennen - -  die Doppelreihe 
der Riechfalten caudal iraraer ,,gesehlossen", da die eaudalen l~iech- 
falten durchgehend radi/~r angeordnet sind. 

Vora caudalen Anfang bis zur Mitre der Doppelreihe nehraen L~nge 
und I-I6he der Falten zu. Zura rostralen Ende hin sind die Falten wieder 
stetig kleiner. Alle Falten sind yon gleieher trapezf6rraiger Gestalt 
(Abb. 37). Der geradlinige Oberrand ist lateral und median fast eekig 
abgesetzt. Lateral sind die Falten auf einera kurzen Absehnitt rait der 
RieehhShlenwand verwachsen. Die medianen Faltenkanten verlaufen 
sehrgg bis zur Medianleiste. Dadurch entsteht zwisehen Grubendach 

]J,? 7 2 

Abb.  37. Solea. Zwei gegenfiberl iegende Riechf~]ten ira ~Profil. I~echts: Riechepi thel-  
verbre i tung .  1 Riechepi thel ;  2 indifferentes  Epi the l ;  3 Mi t te l raphe;  d L~ngsr inne  

und Medianleiste eine Rinne, die im L£ngssehnitt lanzettf6rmig, im 
Querschnitt dreieckig ist (Abb. 37). 

b) Die Verbreitung yon Riechepithel und indifferentem Epithel ist 
auf den einzelnen Falten konstant. Das kontinuierliche Riechepithel 
bekleidet den gr613ten Tefl der Faltenseiten, einen kleineren raedianen 
Tell der Faltent~ler und die raedianen Faltenans~tze (Abb. 37). A]le 
/ibrigen Faltenbezirke tragen indifferentes Epithel. Der relative t~iech- 
epithelanteil ist auf den raittleren, 1Angsten Falten am kleinsten. 

Die Grenze zwisehen den beiden, etwa gleich dieken Epithelien (40 
bis 50/~) ist seharf. Ein Ubergangsepithel fehlt (s. Salmo und Ictalurus). 

Das mehrschichtige, indifferente Epithel ist ghnlich aufgebaut wie 
bei Myoxocephalus: Gedrungene, zylindrische Zellen bilden die einfaehe 
oder doppelte/iul3ere Abschlul3sehicht. Flimraerzellen fehlen. Zwischen 
den Abschlul~zellen finden sich, teils vereinzelt, tells in Gruppen, Sehleira- 
beeherze]len. Eine raittlere Schieht ist aus untersehiediieh gestalteten 
Zellen aufgebaut. Vereinzelt stehen diese Zel]en durch einen sehlanken, 
basalen Fortsatz rait der Basalmembran in Verbindung. Die Basalzellen 
sind 2--3reihig angeordnet. 

Die Zellarten des Riechepithels sind: Rezeptoren, Stiitzzellen, Basal- 
zellen, Sehleimbeeherzellen und kolbenf6rmige Sekretzellen. Flimraer- 
zellen sind aueh hier nicht vorhanden. Eine ausgepr/~gte Kernzonierung, 
wie bei Salmo, Anguilla, Ictalurus, Perca und Myoxocephalus, fehlt. 
Die I~ezeptorenkerne liegen in einera mittleren Epithelbereich yon ca. 
10- -15#  ]3reite gleichm/~Big verteilt. Dieser Epithelbereich enth/~lt 
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auilerdem den grSl~ten Teil der Stfitzzellenkerne. Ihre Unterscheidung 
yon den gleiehgestalteten Rezeptorenkernen ist wegen der dichten Kern- 
lagerung mit Schwierigkeiten verbunden. Die fibrigen Stfitzzellenkerne 
liegen unregelmaBig verteilt apikal oder basal yon dieser mittleren 
Epithelzone. Die Basalzellen sind einreihig angeordnet. J~hniieh wie 
bei Anguilla treten die kolbeniSrmigen Sekretzellen nur ganz vereinzelt 
auf. 

Verschiedene Rezeptorentypen wurden nicht festgestellt. Die unter- 
schiedliehe Lange der peripheren Fortsi~tze kann nicht als besondere 
Differenzierung betrachtet  werden. Die Vesiculae olfactoriae ragen nur 
wenig fiber die Epitheloberflache hinaus. Trotzdem ist ein regelmaBiger 
KSpfehensaum zu erkennen. Jede Vesieula tri~gt mehrere Sinneshiirchen, 
deren genaue Anzahl allerdings nieht ermittelt werden konnte. 

Die Ausz~hlung der deutlieh erkennbaren Vesiculae li~Bt sieh auch 
bei Solea ffir die Bestimmung der Rezeptorendichte verwenden. Eine 
Kontrolle dureh Kernz~thlung war wegen der gemischten Anordnung 
yon Stfitzzellenkernen und Rezeptorenkernen nieht m6glich. Daher kann 
die Rezeptorendichte nur mit Vorbehalt angegeben werden. Sie betr~gt 
ungefiihr 60000 Rezeptoren/mm Riechepithelfliiche. 

Bemerkenswert ist die oft betriichtliehe Lange der zahlreichen intra- 
epithelialen Iqervenbfindel, welche dieht fiber der Basalzellenzone ver- 
laufen. Meist werden die Bfindel einzeln abgeleitet. Das System der 
im Faltenbindegewebe liegenden grSi~eren olfaktorisehen Nerven ent- 
sprieht etwa dem yon Phoxinus. 

16. Scholle (Pleuronectes platessa L.) 
Zwei Tiere wurden untersucht: 

linkes - -  rechtes Organ 
Nr. 1 KSrperl~nge 24 cm Faltenzahl 18 23 
Nr. 2 KSrperl~nge 27 cm Faltenzahl 22 26. 
Eine kurze Beschreibung des Geruchsorgans yon Pleuronectes gibt BvR~ 

(1909). N~here Untersuchungen zur Ontogenie und An~tomie liegen yon Rv, INK]~ 
(1937) vor. Babel steht die Betrachtung der unterschiedlichen Ausbildung yon 
linkem und rechtem Organ im Vordergrund. Ffir den Vergleich mit anderen 
Arten ist eine erg~nzende Beschreibung des Faltensystems erforderlich. 

a) Die Faltenreihen beider Organe erstrecken sich quer zur KSrper- 
1/ingsaehse. W/~hrend bei Solea die L~ngsachse des Geruchsorgans ge- 
dreht ist (s. Solea), bleibt bei Pleuronectes die entsprechende Achsen- 
richtung erhalten (bis auf die geringf/igige Drehung des linken Organs). 
I~olge  Queranordnung der Falten (Abb. 50h) erfahren jecloch die l%iech- 
gruben eine starke Verbreiterung (Verl~ngerung der Querachse). 

Bei den meisten anderen untersuehten Arten weisen die Auffaltungen 
des Riechgrubenbodens eine doppelreihige oder rosettenf6rmige Anord- 
nung auf. Die l%iechfalten yon Pleuroneetes dagegen liegen ann~hernd 
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parallel zueinander in einer Einzelreihe (Abb. 40 und 50). Alle Falten 
sind gleichgestaltet. Ihr  Profil zeigt eine regelm~Bige Abrundung des 
R/iokens (Abb. 38 und 50h). 

Die in der Mitre der Reiho stehende Falte w/~ohst zuersf aus 
(RXI~KE). Sic erreioht daher auoh die gr513te HShe und L~nge. Die 
Faltenneubildung erfolgt, wio boi Arten mit doppelreihigem odor radi£- 
rein Faltensystom, zweiseitig sukzossiv. Links und rochts yon der 
,Prim~rfal te"  erheben sich also die weiteren Falton jewefls nacheinander. 
Dabei ist die Aohsenriohtung ihrer Auswuohszonen identisch mit der 
Riohtung der , ,Primi~rfalte". Es entsteht so ein einreihigos Faltensystem 
(Abb. 48). Auch bei ~lteren Tieren werden noch neue Falten gebildet, 
jedooh in wesentlioh langsamerer Folge als bei Jungtieren. 

Aus Abb. 50h ist zu erkennen, dab 
7 2 

die einzelnen Falten leioht gespreizt 
stehen (an der oaudalen RieohhShlon- 
wand sind die Faltenabst~nde grSBer als 
an der rostralen RiechhShlenwand). Ob 

/ diese ,,Spreizung" als Tendenz zu st/~rkerer 
Abb. 38. Pleuronectes. Riechfalte Ablenkung aufzufassen ist odor aber 

mit  Riechepithelverbreitung. 0iS Restmorkmal einer urspr/inglioh 
I IZiechepithel; 2 indifferentes 

Epithel st~rkeren Ablenkung, kann nicht entsckie- 
den werden. 

b) Das Eieohepithol ist kontinuierlich. Es bekleidet den grSl~ten 
Toil der Faltenseiten und rostralen Faltenans~tze (Abb. 38). Alle iibrigen 
Faltenbezirke tragen indifferentes Epithel. 

Wie auch bei Arten mit doppelreihiger odor radi/~rer Faltenanordnung 
ist der relative Riechepithelanteil auf don jfingeren Falton grSBer als 
auf don £1teren. 

Riechepithel und indifferentes Epithel sind nicht gegeneinander ~b- 
gesetzt, sondern weisen oinen allm/~hlichen Ubergang auf. Das Uber- 
gangsepithel enth/ilt sowohl Rezeptoren und St/itzzellon in einschichtiger 
Anordnung als auch mehrschichtig zwisohengelagerte, flaohe AbschluB- 
zellen. 

Im zweisohichtigen, indifferenten Epithel (Dicke 35--50/~) fehlen 
Flimmerzellen. Die ~uBere Zellsohicht setzt sioh aus einreihig angeord- 
neten, zylindrischen Zellen zusammen. Ein Toil dieser Zellen hat  basale 
Forts~tze, die jodoch die Basalmembran nioht erreiohen. Die zweite 
Sohicht wird yon den 3--4reihig angeordneten Basalzellen gebildet. 
Zwisohen den zylindrischen AbschluBzellen stehen in unregelm£ftiger 
Verteflung Schleimbecherzellen. 

Das einschichtige Riechopithel (Abb. 39) ist ~thnlich aufgebaut wie 
das yon Solea. Es treten jedoch Flimmerzellen auf, deren Kerne moist 
~pikal im Epithel liegen. Ihr  basaler Fortsatz erreicht nur in seltenen 
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Fiillen die BasMmembran. Die Kerne yon l%ezeptoren und Stfitzzellen 
sind auf einer breiten, mittleren Epithelzone gemischt verteilt. Ver- 
einzelt linden sich bier aber auch Flimmerzellenkerne. Die unterschied- 
lich grogen BasMzellen liegen in dichter 
Einzelreihe. 

Schleimbecherzellen sind im I~iechepithel 
zahlreicher vertreten Ms im inclifferenten 
Epithcl. An manchen Ste]len bilden sie 
gr51~ere Gruppen. Aul~erdem finden sich in 
unterschiedlicher Verteilung kolbenfSrmige 
Sekretzellen (vgl. Anguilla, M yoxocephalus, 
Cottus, Ctenolabrus, Solea). 

Es konnten zwei Rezeptorentypen fest- 
gestellt werden: Riechspindeln und Riech- 
stgbchen. Die ovMen Kerne der Riech- 
spindeln liegen meist welter basal als die 
lgnglichen Kerne der Riechstgbchen. ])as 
Zahlenverhgltnis der beiden Typen lgl~t sich 

_4bb. 39. Pleuronectes. Riech-  
nicht angeben, da ihre jewei]ige Dichte in epithelausschnitt. Eisenhama- 
den verschiedenen l~iechepithelbezirken stark toxylin nach ]3[EIDENE&I~. 

l°fcil :  F i l u m  o l fac tor ium 

schwankt,. Die Kernauszghlung gr6gerer 
Riechepithelstrecken ergab eine iJberzahl an Riechspindeln. Durch ihre 
intensivere Aniiirbung (Sgurealizarinblau, Hi~matoxy]in nach HEID]~N- 
HAIN) ]assen sich die giechstgbchen yon den l~iechspindeln relativ gut 
unterscheiden. 

Das Ableitungssystem der o]faktorischen Nerven ist in den Abb. 40 
und 41 dargeste]lt. 

, '", l 3 

B 
1.1-1 l I I I I I I"] 'J[ 11111~ 

a b s 
Abb. 40 &bb. 41 

Abb.  40a  u. b. a Ver lauf  der  01 fak to r i u s s t amme  bei  e inem doppe]re ih igen F a l t e n s y s t e m ;  
b be i  e inem e inre ih igen  F a l t en sys t em.  1 R iech fa l t en ;  2 0 l f a k t o r i u s s t g m m e ;  3 vorclere 

0 f fn l lng ;  d hintere Offnung; 5 Medianle is te  

Abb.  41. Pleuronectes. A b l e i t u n g s s y s t e m  der Geruchsne rven  m e h r e r e r  F a l t e n  (schematisch) .  
1 l%iechepithe]; 2 F i la  ol factor ia ;  3 Olfaktor iuszweige  2. Ordnung ;  4 Ol fak tor iuszweige  

1. O r d n u n g ;  5 die be iden  S t g m m e  des Tra~tus  olf~ctorius 
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17. Roter Knurrhahn ( Trigla corax Bo~A~.) 

Es wurden 3 Tiere yon verschiedener K6rperl~nge untersucht: 
linkes - -  rechtes Organ 

Nr. 1 K6rperl~nge 17 cm FMtenzuhl 28 27 
Nr. 2 KSrperl~nge 20 cm FMtenzaM 39 40 
Nr. 3 K6rperl~nge 27 cm Faltenzahl 45 46. 
Eine kurze Beschreibung des Geruchsorg~ns liegt yon BURKE (1909) vor. 

a) Die beiden l~icchgruben sind dcm 0berlippenrand nigher gelegen 
als den Augen. Eine bei ~lteren Tieren knorpelige Hautbr/icke (yon 
3--5 mm Breite) t rennt  die jeweils 2 0ffnungen tines Organs. 

Von dcm flachen l~iechgrubenbodcn crhebcn sich die l~iechfMtcn 
um einc kurze, breite Mittelraphe in radii~rer Anordnung (Abb. 50f). 
Ein kleiner rostrMer Abschnitt des Bodens ist faltenfrei. Hier ist die 
Mittelraphe mit dem l~iechhShlendach verwachsen. Das radiate Falten- 
system ist also rostral nicht geschlossen. 

Die einzelnen, untcreinander ann~hcrnd gleichgestaltcten Falten sind 
nicht wie bei Anguilla, Perca, Salmo und Phoxinus mit den W/~nden 
dcr RiechhShle verwachsen. Der FMtenrficken ist jewcils bogenfSrmig 
yon der Mittelraphe bis zum basalen Ansatz abgerundet (Abb. 50f). 
Vercinzelt weisen 2 benachbarte Falten einen gemeinsamcn basMen 
Faltenansatz atff. 

Die yon caudal nach rostral abnehmende GrSl3e der Falten sowie 
das Auswachsen junger Falten im rostrMen Bereich des Grubenbodens 
bciderscits der Mittelraphe zeigt, da~ eine zweiseitig sukzessive Falten- 
ncubildung crfolgt. Dabei erhebt sich jcde ,,folgcndc" Falte in abge- 
lenkter Richtung zur ,,vorhergehenden" (vgl. Myoxocephalus, Esox). 
Da ira rostrMen Abschnitt des Grubenbodens die Mittelraphe mit dem 
Grubendach verwachsen ist, blciben linke und rechtc FMtenreihe ge- 
trennt.  

Bei/~Iteren Tieren entstehen noch weitere Falten zwischen den bereits 
gcbildeten. Diese wenigen zusi~tzlichen Falten sind gewShnlich mit eincr 
der benachbarten, ~lteren Falten basal verwachsen (s. oben). Dadurch 
kommt die gedr£ngte Anordnung der Falten zustande (Abb. 50f). 

Jede Riechh6hle steht mit  cinem akzessorischen Blindsack in Ver- 
bindung. Die anatomischen Verh~ltnisse sind yon B u ~ w  beschrieben. 

b) Das l~iechepithel ist aufgeteilt und in Form kleiner Inseln auf 
bestimmten Faltenbczirken verteilt (vgl. Phoxinua, Cyprinus, Carassius, 
Tinca). Die Verbreitung der Inseln (die ffir Mlc Falten konstant is~) 
beschr£nkt sich auf die Faltenseiten und Teile der Faltenti~ler sowie 
der medianen Faltenansiitze. 

Die Oberfl~che dieser Faltcnpartien stcllt ein regelm&Biges System 
zahlrcicher Kuppen und Mulden dar. Im Schnitt verlauft die Ober- 
fli~chenlinie wellenf6rmig (Abb. 42). Es zeigt sich, dab die Kuppen immer 
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aus indifferentem Epithel bestehen. Zwischen den Kuppen liegt die 
tiefere, freie Oberflache der Rieehinseln (Abb. 42, 43). Ihr  rundlieher 
Umrii3 wird an Flaehsehnitten durch das Epithel ersiehtlieh (vgl. 
Phoxinus, Abb. 6). 

Sowohl ira Riechepi~hel als aueh im indifferenten Epithel fehlen 
Schleimbeeherzellen und Flimmerzellen. 

Das die Riechinseln isolie- 
rende indiiferente Epithel unter- 
seheidet sich im Bau wesentlieh 
yore indifferenten Epithel der 
Faltenrfieken. Ersteres enthiilt 
neben flaehen, mehrreihig an- 
geordneten Zellen, sehlanke 
s£ulenfSrmige Zellen, die sieh 
fast fiber die gesamte Epithel- 
dicke erstreeken. Sic ~hneln 
den Stfitzzellen des Riech- 
epithels. In der zweiten Epithel- 
art fehlen diese Zellen. Itier 
]iegen jedoeh zwisehen den 
flachen, mehrreihig gelagerten Abb.  42. Trlgla. Ausschni t t  zweier  Riech- 
Zellen, rundliche Zellen unbe- falten. S~urealizarinblau. Charakteristisch ist 

die gewell te  Epi theloberf lache.  1 Epi the l ;  
kannter  I~atur. Ihr  Plasma z Bindegewebe. Pfeile: l~iechinseln 
fi~rbt sich sehr intensiv an. 
Es enthi~lt kleine, stark licht- 
brechende Einsehlfisse. In der 
verffigbaren Literatur finden 
sich keine Angaben fiber diese 
Zellen. In beiden Epithelarten 
sind die Basalzellen mehrreihig 
angeordnet. Abb.  4:3. Tr~gla. ~Peripherer Ansschni t t  einer  

Riechinsel.  S~ureal izar inblau.  A n  der  Ober- 
Der Feinbau der Riech- flaohe (ira Bereich zwischen den Pfei len) zahl- 

epithelinseln ist /~hnlich wie reiche Vesiculae olfactoriae m i t  S innesh~ 'chen  

bei Phoxinus. Die schlanken, 
dicht stehenden 1%ezeptoren und Stfitzzellen bilden ein t6nnchenf6rmiges 
Bfindel (Abb. 42). Die Basalzellen sind einreihig angeordne~. 

Bei den Rezeptoren lassen sieh l%iechspindeln und lgiechst/~bchen 
unterscheiden. Ffir ihre Kennzeichnung gelten die bei Salmo und 
Pleuronectes gemachten Angaben. Ein bestimmtes Verteilungsmuster 
der beiden Typen konnte nicht festgestellt werden. Zahlenm/~l~ig iiber- 
wiegen die lgiechspindeln. 

Je nach F/~rbezeit erscheinen die Vesiculae olfactoriae (Abb. 43) als 
helle, stark lichtbrechende Bl/~schen oder als tiefgef~rbte lichtundurch- 

Z. Morph. 0kol. Tiere, Bd. 54 49  
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l£ssige KnStehen. Jede Vesicula ist mit Sinneshi~rchen besetzt. Ihre 
Zahl liel~ sich nicht ermitteln. 

Die zentralen Forts£tze der in einer Insel vorhandenen Rezeptoren 
vereinigen sich unmittelbar fiber der Basalzellenreihe zu einem Filum 
olfaetorinm, das meist senkreeht ins Bindegewebe zieht. Bei einzelnen 
Riechinseln konnten 2 oder 3 Fila gez~hlt werden. Das Ableitungssystem 
der Fila ist £hnlich wie bei Phoxinus. 

Im Untersehied zu Phoxinus ,,verlassen" die Hauptnervenzweige 
getrennt das Geruehsorgan (vgl. Esox). Sie bflden ffir jedes Organ zwei 
fibereinanderliegende Gruppen, die sieh erst weir aul~erha]b des Organs 
zum einheitliehen Traetus olfaetorius vereinigen. Die Ableitung in zwei 
57ervengruppen entspricht der zweiseitigen Faltenbildung. 

Die Aufteilung des Riechepithels in viele kleine Inseln bietet wie bei 
Phoxinus die MSglichkeit einer quantitativen Erfassung der t~ezeptoren. 
Untersueht wurde das rechte Organ yon Tier 5~r. 2. Im Durehsehnitt 
enth~lt eine Riechepithelinsel rund 200 l%ezeptoren. Die Extremwerte 
liegen zwischen 30 und 400. Die Gesamtzahl der Inseln aller Falten 
betr~gt etwa 10500. 

Danach ergibt sich ffir die Summe der Geruehsrezeptoren im rechten 
Organ ein Wert yon 2 × ]06. Ffir das linke Organ kann als l~ezeptoren- 
summe ebenfalls eine Zahl um 2 Millionen angenommen werden. Die 
Gesamtzahl der Geruchsrezeptoren yon Tier Nr. 2 liegt demnaeh bei 
4 × 106. 

18. Kleiner T obias/isch ( A mmod ytes lancea YA~. )  
Es wurden 4 Tiere zwischen 15 und 17 cm K5rperl~nge untersucht. Von 

L I n ~ A ~  (1933) liegt eine kurze Beschreibung des Geruchsorg~ns vor. Auch 
ein Mode]l des Organs wurde yon dem Autor angefertigt. Erg~nzende Angaben 
sind notwendig. 

a) Die paarigen lgiechgruben liegen etwa in der Mitre zwischen 0ber- 
lippenrand und Augen. Sie sind yon geringer Breite und Lange, weisen 
jedoch eine betraehtliehe Tiefe auf. Die beiden 0ffnungen jedes Organs 
sind durch eine breite Brficke getrennt. Der t t interrand der vorderen 
0ffnung ist zu einem niedrigen Segel umgebildet. 

Das eigentliche Geruehsorgan ist sehr abweichend gestaltet. Gegen- 
fiber allen anderen untersuehten Arten fehlen Falten! Nur eine einzelne 
nierenfSrmige Auftreibung des Grubenbodens ragt frei in die l%ieehh6hle 
(Abb. 44, 45). Die Auftreibung wird yon einer paramedian verlaufenden 
Hautduplikatur  getragen, mit der sie ventral verwachsen ist (Abb. 44, 
45). Dabei erstreckt sieh die IIautlamelle yon der eaudalen bis zur 
rostralen RiechhShlenwand. Sie teilt die l%ieehgrube in zwei sehmale 
l%gume, die dorsal kommunizieren. Da die Auftreibung vom Gruben- 
boden vSllig abgehoben ist, verlaufen die beiden Olfaktoriusstamme 
innerhalb der Hautduplikatur  (Abb. 44 a). 
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Makroskopiseh erscheint die Oberfl~ehe des nierenfSrmigen Organs 
unprofiliert. Sehon bei LupenvergrSBerung zeigt sich jedoeh, dag win- 
zige, rundliche Vertiefungen regelm~gig fiber die Auftreibung verteilt 
sind (Abb. 45). 

b) Ammodytes  ist ein weiterer Vertreter mit aufgeteiltem Rieeh- 
epithel. Wie aueh bei den 4 Cypriniden und Trigla sind kteine l~ieeh- 
inseln in regelmggiger Verteilung dem indifferenten Epithel eingestreut 
(Abb. 45, 46). Die Verbreitung der Inseln erstreekt sieh auf alle Bezirke 
der nierenf6rmigen Auftreibung. Die Stfitzlamelle ist]dagegen']frei'von 
Rieehepithel. 

7 
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Abb. 44a u. b. Ammodytes. Geruchsorgan (schematisch). a Von lateral, b yon dorsal. 
1 nierenfSrmige A~ftreibung; 2 Tractus olfactorius ; 3 Hautduplikatur; 4 ~ordere 0finung; 

5 hintere 0ffnung; 6 Briicke zwischen den beiden 0ffnungen 
Abb. 45. Ammodytes. Nierenf5rmige Auftreibung, Verbreitung der Riechinseln. 1 Riech- 

inseln; 2 indifferentes Epithel; 3 Hautduplikatur 

Zwischen den im Flachschnitt rundlichen Riechinseln liegen immer 
nut wenige Zellen des zusammenh~,ngenden indifferenten Epithels 
(Abb. 47). An keiner Stelle konnte jedoeh beobaehtet werden, dab zwei 
oder mehr Inseln miteinander in Verbindung stehen. 

Der apikale Teil des indifferenten Epithels wird yon flaehen, mehr- 
reihig gelagerten Zellen aufgebaut. Da diese Zellen die Oberfli~ehe der 
I~iechinseln fiberragen, kommt es zu einer regelmi~Bigen Oberf]~ehen- 
profilierung (Abb. 46, 47, vgl. Phoxinus,  Trigla). Im mittleren Epithel- 
anteil, der als sehlanker Abschnitt ausgebildet ist, treten nur l~ngliche 
Zellen auf. Ihr sehlanker, distaler Fortsatz endet an der apikalen Zell- 
schicht. Der basale Fortsatz zieht zwischen den Basalzellen hindureh 
bis zur Basalmembran. Flimmerzellen fehlen im indifferenten Epithel. 
Nut  vereinzelt treten Sehleimbeeherzellen auf. 

Auch in den Riechepithe]inse]n fehlen Flimmerzellen, wie bei den 
fibrigen Arten mit aufgeteiltem Riechepithel. Neben Basalzellen sind 
lediglich Rezeptoren und Stfitzzellen vorhanden. Die beiden letztge- 
nannten Zellarten sind yon i~uBerst schlanker Gestalt. Sie bflden als 

49* 
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straffes Bfindel die einzelne Riechepithe]insel (Abb. 47, vgl. Phoxinus, 
Trigla). Die Stfitzzellen erstrecken sich yon der Basalmembran bis zur 
Peripherie. Zwischen ihren verbreiterten Basalfiii~chen liegen die Basal- 
zellen. 

Abb.  46. Ammodytes. Querschni t t  durch  (tie nierenfSrmige Auf t re ibung.  Molybd~nh~- 
m a t oxy l i n  nach  HELD. 1 Riechinseln (leicht e ingesenkt) ;  2 indifferentes Epi the l ;  3 Binde- 

gewebe;  4 die be i4en Ol fak tor iuss t~mme;  5 einzelliger Pa ras i t  

Abb.  ~7. Ammodytes. Mehrere t~ iech inse lnmi~zwischengescha l t e temin4 i f fe ren tem Epi thel  
i m  Schni t t .  S~urealizaxbablau. I l~iechinseln; 2 in4ifferentes EIdthel ;  3 Bindegewebe 

Stfitzzellenkerne und Rezeptorenkerne sind nach ihrem Verhalten 
zu den verwendeten Farbstoffen kaum zu unterscheiden. Auch die Kern- 
form ist nicht charakteristisch. I~ur im apikalen, kernffeien Epithel- 
bereich ist einc Bestimmung der Rezeptoren und Stfitzze]lcn mSglich. 
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Die st/~rker angef/~rbten, per ipheren  Forts/~tze der  Rezep to ren  sind n/~m- 
]ieh wesent l ieh dfinner als die apikMen For ts / t tze  der  Stfitzzellen. AuBer- 
dem is t  ersiehtl ieh,  dab  die t~ezeptorenforts/~tze fiber die Ep i the lober -  
fl~che h inaus ragen  (Vesiculae olfaetoriae) ,  w/~hrend die E n d e n  der  Stfitz- 
zellen yon  einer dfinnen K i t t l e i s t e n m e m b r a n  bedeck t  sind. 

J ede  Vesicula t r / igt  mehrere  Sinnesh/irehen, die oft  m i t e inande r  ver- 
k leb t  sind. Die Fes ts te l ]ung ihrer  Anzahl  war  daher  n icht  mSglich.  
Dagegen  lassen sieh die Vesieulae einer Insel  le ieht  ausz/ihlen. 

D a  aueh die Z/~hlung der  I~ieehinseln des verh/~ltnism/igig k le inen  
Organs le icht  durchff ihrbar  is t  (s. Mater ia l  und  Methodik) ,  konn te  die 
Gesamtzah l  der  Rezep to ren  e rmi t t e l t  werden.  Die qua n t i t a t i ve  Best im-  
mung  wurde  an  e inem Tier  yon  15 cm K6rper lgnge  vorgenommen.  

J ede  g ieeh inse l  enth/~lt im  Durchschn i t t  100--120 t~ezeptoren.  Beide  
Organe zusammen  weisen e twa 2100 l~iechinseln auf. Daraus  er rechnet  
sich die Summe der  Geruchsrezeptoren  des erw/thnten Tieres zu rund  
200000. 

Die zen t ra len  For ts / i tze  der  in einer Rieehepi thel insel  en tha l t enen  
g e z e p t o r e n  vereinigen sieh an  der /£uBeren BasMzellengrenze zu einem 
F i l u m  olfactor ium.  I n  einzelnen Inse ln  s ind 2 - - 3  F i l a  o l faetor ia  vor-  
handen.  E ine  in t raepi the t ia le  Vereinigung der  zen t ra len  Forts/~tze meh-  
refer  l~iechepi thel inseln wurde  n ieh t  beobach te t .  

2~cte]a 

P h o x i n u 8  . . 

C y p r i n u s  . . 

C a r a s s i u 8  . . 

T i n c a  . . . .  

S a l m o  g.  . . 

S a l m o  / . . . .  

A n g u i l l a  . . 

I c t a l u r u 8  . . 

P e r c a  . . . .  

E s o x  . . . .  

M y o x o c e p h a l u s  

C o t t u s  . . . .  

S c o m b e r  . . . 

C t e n o l a b r u s  

Solec~ . . . .  

P l e u r o n e c t e s  . 

T r i g l a  . . . 

A m m o d y t e s  

Tabelle 2. Q u a n t i t a t i v e  A n g a b e n .  D i c k e n ,  B r e i t e n  u n d  L S n g e n  i n  # 

~ , ~  ~ ,  ~ ~ 

30--55 35--60 
70--90 75--95 
30--70 30--75 
35--55 40--60 
45--60 30--80 
45--60 30--80 
35--50 15--35 
35--50 35--55 
60--70 50--10q 
95--110 40--70 
90--100 30--50 
70--80 40--60 
35--40 20--30 
60--70 20--30 
40--50 15--40 
50--55 30--40 
30--45 30--50 
45--55 20--60 

25--6N 3 
15--90[ 3 
20--80[ 2--3 
30--60[ 3 

4 
4 
4 
4 
4 
3 
4 
4 
3 
4 
2 
3 

25 5N 3 
2o-3ol2--3 

h)¢) 

7 
12 
9 
7 
8 
8 

14 
16 
10 
10 
10 
7 
7 
8 

='~ 

N "~ 

6000 
15000 

11000  
2000 

10 6 

5 10 ¢ 
5 10 ~ 
6 104 
5 104 
8 104 ,)--3'106 
5 104 
5 104 
5 104 
4 104 
5 10 4 
6 104 
5 10 4 

4.10 6 
2--3" 105 
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An den Austrittsstellen der Fila olfactoria ist die Basalmembran 
ausgebuehtet und perforiert (Abb. 47). Bei allen anderen Arten mit  
aufgeteiltem Riechepithel verl~uft die Basalmembran (als Grenze zwi- 
schen Riechepithel und Bindegewebe) v611ig gerade. 

Die Fila olfactoria dringen senkrecht in das Bindegewebe und werden 
in kleineren Zweigen des Traetus olfactorius ,,abgeleitet". I m  Gegensatz 
zu Fischarten mit  einem aus wenigen (5--10) bis vielen (fiber 100) Falten 
zusammengesetzten Geruehsorgan, bei denen die olfaktorisehen Nerven 
ein geordnetes System bilden, liegt bei Ammodytes ein ungeordnetes 
Ableitungssystem vor. Es sind jedoeh ebenfMls zwei St~mme des Traetus 
olfaetorius ausgebfldet (Abb. 46). 

E. Auswer tung  und Besprechung der Ergebnisse 

I. Das Wachstum des fieruchsorgans 
und seine morphologische Differenzierung 

Der £u~ere Bau des Geruchsorgans ist bei den verschiedenen, bisher 
Untersuchten Knochenfischarten mannigfaltig abgewandelt. Die Unter- 
S,chiede betreffen - -  wie eingangs schon erw~hnt - -  Anordnung, Zahl 
und Gestalt der Riechfalten. 

Bei Salmo salar sind die zuerst entstehenden Riechfalten anniihernd 
parallel zur KSrperli~ngsachse ausgerichtet (GAw~IL~KO 1910). Die 
spi~ter auswaehsenden Falten weisen eine yon dieser Richtung ,,abge- 
lenkte" Anordnung auf. Letzteres trifft nicht ffir das Geruchsorgan 
aller yon mir untersuchten Arten zu. 

Nach REI~K~, (1937) lassen sich 70rgantypen unterscheiden. Diese Typen 
werden in eine Reihe gestellt, die mi~ dem Syphonostomum-Typ (1) beginnt. Die 
RiechhShlen yon Syphonostomum sind v611ig faltenfrei. ~ber den Ammodytes- 
Typ (2) und Belone-Typ (3) - -  bier besteht das Organ jeweils aus einer einzigen 
Erhebung des Riechgrubenbodens, die bei Ammodytes yon einer Hautbriicke fiber- 
dacht ist, bei Belone abet frei aus der RiechhSh]e ragt - -  wird die Reihe mi~ dem 
ParMleltyp (4): Pleuronectes, Gasterosteus, Umbra - -  fortgesetzt. Es folgen der 
Radi~rtyp (5): Oncorhynchus, der straMige Typ (6): Cypriniden und der rosetten- 
artige Typ (7) (Beispiele werden nicht genannt). 

Diese Reihe ist offensichtlich nach der Kompliziertheit  der ,,fertigen" 
Organgestalt geordnet. Die £hnliche oder abweichende ontogenetische 
Differenzierung der FMtensysteme yon Typ 4- -7  ist dabei nicht beriick- 
sichtigt. I)er Bau der verschieden gestalteten Faltensysteme li~l~t sieh 
im Zusammenhang aber. nur unter  Beachtung des Organwaehstums er- 
kl£ren und verstehen. 

Das Geruchsorgan erf~hrt seine ,,Vergr6Berung ''1 dadurch, da6 his 
zu einem best immten Zeitpunkt  oder sogar w~hrend des gesamten Lebens 

1 Die l%ieckfe]dvergr56erung steht zwar mit dem Wachstum in Zusammenhang, 
jedoch ist sie fiir diese rcin morphologische Betrachtung nicht yon unmi~telbarem 
Interesse. 
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,,neue" Falten auswachsen (Ausnahmen sind Syphonostomum, Ammo- 
dytes, Belone; s. morphologische Reihe nach R~I~t~E). 

Die Neubildung yon I~iechfMten konnte bei Phoxinus, Cyprinus, Carassius, 
Tinca, Nalmo gairdnerii, Perca, Esox und Ictalurus (Jungtiere) beobachtet werden. 
Von den marinen Arden war kein entsprechendes Material verfiigbar. Doch liegen 
hier offenbar ghnliche Wachstumsverh~Itnisse zugrunde. So zeigen ldeinere (jfin- 
gere) Tiere regelmgBig eine geringere Faltenzahl als gr613ere (gltere) Tiere: Myoxo- 
cephalus, Scomber, Trigla, Solea und Pleuronectes. AuBerdem sind die rostralen 
Fa]ten des Geruchsorgans der vier erstgenannten Arten immer ldeiner als die 
caudalen. Bei Pleuronectes sind die lateralen Falten kleiner als die medianen. 

a~ b C 

2 

_ = ;  

z z~  
Abb. ~8a - -c .  Schematische Darsteilunff der Beziehung zwischen zweiseitig sukzessiver 
Faltenentstehung und charakteristischer Faltenstellung. a Typ I (Paralleltyp); b Typ II 
(90~-Typ); c Typ III (180+-Typ). 1 Primiirfalte; 2 jiingste Falten. l~leine Pfeile: Verlauf 
des Faltenzuwachses i~ Zusammenhang mit der Faltenstellung, groI~e Pfeile: Die in jedem 

Falle gleiche R ich tung  tier Prim~rfal te  

Nach meinen Untersuchungen verli~uft ffir alle gepriiften Arten die 
Faltenbildung gleiehartig. Lediglieh die Faltenstellung ist in best immter  
Weise abgewandelt:  

Dureh zwei getrermte Bildungszonen erfolgb der Faltenzuwaehs im- 
mer zwei-seitig. Naeh Anlegnng der ersten Falte erheben sieh in den 
ihren Parallelseiten benaehbarten Gebieten des Rieehgrubenbodens je- 
wefts ,,neue" Falten in sukzessiver Entstehungsfolge. Dabei waehsen 
die beiderseits ,,folgenden" Falten mehr oder weniger gleiehzeitig aus. 
Es lassen sieh also 1-, 3-, 5- usw. Faltenstadien unterseheiden. Die 
Anordnung der Falten eines ,,fertigen" Organs h~ngg yon der Aehsen- 
riehtung der angereihten Falten bzw. ihrer Bildungszonen ab: 

Bleibt die Aehsenriehtung der ,,neuen" Falten konstant  (gleich der 
der ersten), so entsteh$ ein einreihiges Faltensystem. Alle Falten sind 
parallel zueinander angeordnet - -  Typ I (Abb. 48 a). 

Xndert  sich die Aehsenriehtung aui jeder Seite um 90 °, so entsteht 
ein Fal tensystem bei dem nur die eaudalen Falten radi/~r abgelenkt 
sind, w/~hrend die rostralen Falten eine parallele Anordnnng aufweisen. 
Die Aehsenriehtnng der jfingeren, rostralen Falten/~ndert sieh yon einer 
best immten Stelle an nieh~ mehr - -  Typ I I  (Abb. 48 b). 



762 ARTHUR HOLL: 

Erf~hrt die Achsenrichtung beiderseits eine Drehung um 180 °, so 
entsteh~ ein radi~res Faltensystem oder eine Faltenrosette - -  Typ H I  
(Abb. 48 c). 

Die Trennung der zwei Bfldungszonen bzw. der Faltenreihen wird 
bei Typ I I  durch eine dazwischen auswachsende Mittelleiste oder Mittel- 
raphe aufrechterhalten (Abb. 48b). Dagegen laufen die beiden Bil- 
dungszonen bei Typ I I I  in~olge der jeweiligen Drehung um 180 o rostral 
zusammen. Hier bleibt nut  ein kleiner zentraler Bezirk des Riechgruben- 
bodens faltenfrei. Das entstandene Faltensystem ist geschlossen 
(Abb. 48 c). 

Nach Typ I sind die Riechfalten yon Ophiocephalus, Hippoglossus 
(Bu~Nw) und Pleuronectes (R]~r~KE) angeordne~. Die einfache Reihe 
paralleler Falten liegt quer zur KSrperlgngsachse (vgl. spezieller Tell, 
Pleuronectes). 

Zum Typ I I  sind die Riechfaltensysteme yon Phoxinus, Cyprinus, 
Carassius, Tinca, Salmo, Anguilla, ]ctalurus und Perca sowie einer 
grSBeren Zahl der yon Bu~N]~ behandelten Arten zu rechnen. Often- 
sicht]ich ist dieser Typ am meisten verbreitet. Das Auswachsen neuer 
Falten kann bier am besten vonstatten gehen. 

Ob das doppelreihige Faltensystem yon Solea nach Typ I I  entsteh~, 
konnte nich~ entschieden werden, da keine Jungtiere fiir die Unber- 
suchungen zur Verffigung standen. Die ersten caudalen Falten sind 
zwar beiderseits radii~r abgelenk$, doch bleibt ein caudaler Riechgruben- 
abschnitt faltelffrei. MSglicherweise entstehen zuerst zwei bereits radi~r 
abgelenkte Falten gleichzeitig. Jedenfalls werden bier nach Typ I I  
ros~ral neue Fa]ten gebildet. 

Nach Typ I I I  sind die Falten des Geruchsorgans yon Esox und 
Ctenolabrus angeordnet. Es wechseln l~ngere, h6here mit kurzen, nied- 
rigen Falten ab, die bei Esox in regelmiiSiger Folge um einen etwas 
exzenbr~sch gelegenen Mittelteil stehen. Die gr58eren Falten bilden sich 
zuerst. Sparer wachsen zwischen diesen Hauptfal ten niedrigere Neben- 
falten in derselben Reihenfolge aus (vgl. spezielle Untersuchungen, Esox). 
Offenbar kann nach einer solchen Anordnungsweise zun£chs~ nur eine 
begrenzte Zahl yon Falten entstehen. Erst  das l~l~chenwachstum des 
Riechgrubenbodens zwischen den Hauptfal ten bietet Raum fiir die Bfl- 
dung weiterer Falten. 

Groge Ahnlichkei~ mit dem oben erw~hnten 3-Faltenstadium zeigt 
das ,,fertige" Geruchsorgan yon Umbra. Hier entstehen iiberhaupt nur 
3 Riechfalten, die vSllig parallel zueinander vom Boden der Riechgrube 
auswachsen [Abb. 49 (2)]. Sie erreichen in ihrer Endausbildung nur 
eine geringe H6he und erinnern dami~ an den unfertigen Zus~and eines 
Geruchsorgans, das ausgewachsen eine gr6$ere Zahl yon Riechfalten 
aufweis~. Vermu~lich sind bei dieser Ar~ die Bauverh~l~nisse des Organs 
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recht ursprfinglich. Im morphologischen Sinn liegg eine Ausgangsform 
ftir den Typ I vor (Abb. 49). 

Bei Galaxias und Centronotus entstehen ebenfMls nur 3 FMten, yon 
denen die beiden laterMen leicht radi/~r abgelenkt sind. Entsprechend 
der abgelenkten Stellung der beiden Lateralfalten w/~re das Geruchsorgan 
von Galaxia8 und Centronotus als morphologische Ausgangsform f/Jr die 
Typen II  und III  aufzufassen [Abb. 49 (4)]. Eine Weiterentwicklung 
ist bei Zoarces angedeutet. In seiner fertigen Ausbfldung weist das 
Geruchsorgan 5 Falten auf, yon denen die jewefls zwei lateralen radi/~r 
abgelenkt sind [Abb. 49 (5)]. 

(8) (7) (~) 

Abb. 4 9 a - - d .  ~¢~orphologisches Ordntmgs-  
schema,, das die ahnl iche  oder abweichende  / l ~  
Faltenanordnung verschiedener Fal ten-  
sys t eme  der  Teleosteer  zeigt ,  a Typ I ;  
b Typ I I / I I I ;  c Typ I I I ;  d Typ I I .  An t t a n d  (q) 
der Pfei le  kann zugle ich der  Fa l t enzuwachs  
(mi t  en t sp rechende rFa l t ens t e l lung)  r o m A n s -  I 
g a n g s s t a d i u m  (Einzelfa l te  = Pr im~rfa l te )  bis  I 
zum fe r t igen  F a l t e n s y s t e m  verfo lg t  werden.  ( l )  
1 P r im~r fa l t e ;  2 Umbra; 3 Pleuronectes; 

(10) 

 lllllllllll 

d Galaxias; Centronotus; 5 Zoarces; 6 Salmoni4en;  Cypr in iden ;  7 Sil~riden,  Gadiden;  
8 Anguil la,  Conger, Muraena;  9 TrigIa, Myoxocephalus,  Coitus, Scomber; 10 Esox ,  Ctenolabru8 

Bei Trigla, Scomber, Myoxocephalus und Cottus (vgl. spezieller Tell) 
betri~gt die ,Drehung" der Faltenachsen zwischen 90 und 180 °. Alle 
FMten sind radi~r angeordnet. Doch bleibt ein rostraler Bereich des 
l%iechgrubenbodens immer faltenfrei, tiler l~uft die sich verbreiternde 
Mittelraphe aus. Dieses FMtensystem ist im Unterschied zu den Ver- 
hiiltnissen bei Typ III  nicht geschlossen (offene Rosette). Es kann daher 
zwischen den Typen II  und III  eingereiht werden [Abb. 49 (9)]. 

In Form eines 0rdnungsschemas wird versucht, die verschieden ge- 
stalteten FMtensysteme mit der Typenghederung in Zusammenhang zu 
bringen (Abb. 49). Dabei soll das gemeinsame 1-Faltenst~dium als Aus- 
gangsform der morphologischen Reihe an ihren Anf~ng gestetlt werden 
[Abb. 49 (1)]. Die Beziehungen der verschiedenen Typen und ,,l~ber- 
gangsformen" im Sinne ihrer i~hnlichen oder abweichenden Faltenzah], 
Entstehungsweise und Gesamtgestal~ ]assen phylogenetische Zus~mmen- 
h~nge vermuten. Abb. 50 zeigt mehrere charakteristische l%iechfalten- 
systeme als Beispiele fiir die verschiedenen Typen. 
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In  kaum verst~ndlicher Weise faint I~EINKE aUS der Tatsache, da~ 
bei den meisten Teleosteern das Geruchsorgan eine ,,ziemlich grol]e An- 
zahl yon Fal ten" aufweist, derartige Typen Ms ,,die urspr/inglicheren" 

Abb .  5 0 ~ - - i .  l~ iechfa l t ensys teme  ve r sch i edene r  Teleosteer .  a Phox inus ;  b Tinca; c Icta- 
Iurus (Typ  I I ) ;  4 ]~lyoxocephalus; e Scomber; f Trigla (Typ  I I / I I I ) ;  g Solea (n ich t  e inge-  

o r d n e t ) ;  h Pleuronectes (Typ I ) ;  i Clenolabrus (Typ  I I I )  

auf. Nach meiner Ansieht kann bereits die Existenz von FMten als ab- 
geleitetes Merkmal angesehen werden. Die Zunahme der FMtengrSge 
und Faltenzahl sind zweifellos weitere Entwicklungsschritte. Das Ge- 
ruchsorgan yon Anguilla isg ein Beispiel daf/ir. 
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Als vSllig abweichende Bildung mni~ das Geruchsorgan yon Ammo- 
dytes angesehen werden. Es sind keine Falten vorhanden. Vielmehr 
erhebt sich in der Mitre des Rieehgrubenbodens eine einfaehe nieren- 
fSrmige Auftreibung, die dnrch eine paramedian verlaufende Hautlamelle 
mit  der caudalen und rostralen RieehhShlenwand verbunden ist. t I ier  
stimme ich mit  ]:~EINKE/iberein, der in der einfaehen Gestalt des Organs 
eine sp~tere Abwandlung sieht. Nach meinen Untersuchungen kann die 
Ansehwellung nieht einer einzigen Falte, etwa der ,,Prim£rfalte" eines 
Faltensystems, homolog sein. Das Organ is~ ni~mlich total  mit  Rieeh- 
epithelinse]n besetzt, ttingegen tr/igt der Rticken einer Falte immer 
indifferentes Epithel. AuBerdem sind in der Auftreibung 20lfaktor ius-  
st~mme entwickelt, wie bei einem Geruchsorgan, das aus mehreren 
Falten besteht. Vermutlich ist also die Anschwellung aus einer doppelten 
Anlage entstanden. Eine sichere Klgrung dieser Frage dutch Prfifung 
der ontogenetisehen Friihentwicldung des Organs erseheint wiinschens- 
wert. 

Eine nach anderen Gesiehtspunkten aufgestellte Reihe verschiedener 
Riechfaltensysteme (TEICHMAI~N 1954) beginnt mit  Gasterosteus und 
endet mit  Anguilla. Kriterinm ist hierbei neben der Faltenzahl und 
-anordnung die Gesamtoberfliiche der Fa]ten. In  dieser l~eihe hat  
Phoxinus eine zentrale Stellung inne, was durch die Gestalt des Falten- 
systems und die mittlere Anzahl yon Fa]ten verst~ndlich wJrd. Bei den 
in der Reihe rechts yon Phoxinus stehenden Vertretern dominiert mor- 
phologisch das Geruchsorgan, bei den links stehenden Formen spielt 
das Auge die bevorzugte Rolle, gemessen an der relativen GrSl~e der 
Netzhautfl~che. Ein Verg]eich mit  der eigenen Gliederung zeigt, da ]  
alle Typen, bis auf die Obergangsformen in der Reihe vertreten sind. 
AuI~erdem bietet danach offensichtlich ein nach Typ I I  gebautes Geruchs- 
organ die besten Voraussetzungen ffir Leistungsf~higkeit. 

II. Zellarten und Bau des Riechepithels 
Die Grundelemente des Riechepithels der Teleosteer sind ]~asalzellen, Stfitz- 

zellen und Riechsinneszellen. Stiitzzellen und Sinneszellen sind yon schlanker 
Gestalt. Ihre ZellkOrper bilden einen dichten Verband yon parallel ausgerich- 
teten ,,S~iulchen °'. 

Das l~iechepithel kann als ein-schichtig bezeichnet werden, wenn man davon 
absieh$, dab die ]~asalzellen teflweise mehrschichtig angeordnet sind. Allerdings 
liegen die Kerne yon S~iitzzellen und Rezeptoren nicht au~ dem gleichen Niveau. 
Sie sind vielmehr in einem breitcn, mittleren Epithelbereich mehrreihig verteilt. 
Dabei zeigen sie eine getrennte, fas$ schematische oder aber gemischte, scheinbar 
regellose Anordnung. 

Eine charakteristisehe, in allen Riechepithelregionen gleichartige 
Kernzonierung wurde bei Salmo (beide Arten), Anguilla, Ictalurus, Perca, 
Esox und Myoxocephalus festgestellt (Tabelle 3). Mit Ausnahme yon 
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Ictalurus und Esox handelt es sich um Arten, deren Rieehepithel auch 
Flimmerzellen enthi~lt. Die Flimmerzellenkerne liegen ausschliel~lieh in 
der apikalen, die Stfitzzellenkerne in einer basalen Epithelzone. Sie 
sind jewefls regelm~13ig ein- bis zweireihig angeordnet. Die Rezeptoren- 
kerne sind a~ff die mittlere Epithelzone beschr~nkt und weisen eine 
dichte mehrreihige Lagerung auf. W~hrend bei Ictalurus eine breite 
apikale Epithelzone kernfrei ist, finden sich dort bei Esox die Kerne 
yon kleinen gedrungenen Zellen, deren Funktion nieht bekannt ist (vgl. 
spezieller Teil). Bei jfingeren Tieren yon Salmo liegen die Flimmer- 
zellenkerne tiefer im Epithel als bestimmte Rezeptorenkerne (Riech- 
st~behen). Erst  spi~ter kommt es zur Apikallage der Flimmerzellen- 
kerne (vgl. spezieller Tefl). 

Weiterhin linden sich Flimmerzellen im Riechepithel yon Cottus, 
Ctenolabrus, Scomber und Pleuronectes (Tabelle 3). Auch bei diesen Arten 
lassen sieh 3 Epithelzonen unterscheiden, denen in der oben besehrie- 
benen Verteilung die Kerne yon Flimmerzellen, 1%ezeptoren und Stfitz- 
zellen ,,zugeordnet" sind. Die Trennung der Zonen ist jedoeh unseharf. 
Eine ebenfalls ineinandergreffende Kernanordnung zeigt das Rieehepithel 
yon Solea, in dem allerdings Flimmerzellen fehlen. Sehleimbecherzellen 
treten nur im Riechepithel yon Salmo (beide Arten), Anguilla, Scomber, 
Ctenolabrus und Solea auf. 

Alle diese Arten mit mehr oder weniger deutlicher Kernzonierung 
weisen ein kontinuierliches Riechepithel auf. 

Demgegenfiber ist im Rieehepithel yon Phoxinus, Cyprinus, Caras- 
sius, Tinca, Trigla und Ammodytes die Anordnung der Kerne fast regel- 
los. Es handelt  sich ausnahmslos urn Arten mit aufgeteiltem Riech- 
epithel. Die t6nnchenf6rmigen Riechinseln sind allein aus Basalzellen, 
Stfitzzellen und Rezeptoren aufgebau~. Immerhin wird auch bier er- 
sicht]ich, dab die Dichte der Rezeptorenkerne in der mittleren Epithel- 
zone am gr6i~ten ist. Die Stfitzzellenkerne liegen meist weiter basal. 
Der apikale Epithelbereich ist fast kernfrei. 

Ober eine weitere Zellart, die mit einer Ausnahme nut  im Riech- 
epithe] mariner Formen gefunden wurde, existieren in der Literatur 
keinerlei Angaben. Es handelt sich dabei um die bei Myoxocephalus, 
Cottus, Ctenolabrus, Solea, Pleuronectes und Anguilla festgestellten fast 
becherzellengrol~en, kolbenf6rmigen Sekretzellen (s. spezieller Tell). Nur 
bei Cottus gobio sind sie in grSl~erer Anzahl vertreten, bei den anderen 
Arten dagegen nu t  vereinzelt (Tabelle 3). 

Nach B~,AvE, Doox]~L und LAIBACH sollen die ~pik~len Forts~tze der Stiitz- 
zellen immer die Epitheloberfl~che erreichen. Dies trifft nach meinen TJnter- 
suchungen nur d~nn zu, wenn Flimmerze]len feMen (s. spezieller Tell, Ictalurus, 
Esox, Solea). ]~eim Vorhandensein yon Flimmerzellen erreichen die S/0iitzzellen- 
forts~tze nicht ulle die Epitheloberfl~che (vgl. Anguilla. Perca). Sie enden bereits 
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Tabelle 3. E l e m e n t e ,  S t r u l c t u r  u n d  V e r t e i l u n g  d e s  R i eche ,  ) i the ls  

Zel lar ten  des ~ e r n -  Grenze Ver te i lung des 
Riechepi thels  zonen R.-E/i .  E. Riechepi thels  

A r t en  

P h o x i n u s  . . 

C y p r i n u s  . . 

C a r a s s i u s  . . 

T i n c a  . . . .  

S a l m o  g. . . 

S a l m o  / . . . .  

A n q u i l l a  . . 

I c t a l u r u s  . . 

P e r c a  . . . .  

E s o x  . . . .  

M y o x o c e p h a ~ u s  

Co t tu s  . . . .  

S c o m b e r  . . . 

C t e n d a b r u s  

S o l e a  . . . .  

P l e u r o n e c t e s  . 

T r i g l a  . . . 

A m m o d y t e s  . 

¢D 

G 

2~ ~ ~ 

S 

S 

S 

S 

S 

S 

S F 

© o  

z 

z 

z 

z 

Z 

Z 

Z 

Z 

Z 

Z 

Z 

z 

z 

z 

z 

z 

z 

z 

.~ ~ ~ ~.~ 

z2 

k 

k 

k 

k 

k 

k 

k 

I 
I 
I 
I 

F 

I 
I 

innerh~lb des Epithels auf verschiedener ttShe. Ebensowenig stehen alle basalen 
For~sgtze der Flimmerzellen mit der Basa]membran in Verbindung. Nut ein Tell 
der Flimmerzellen hat 1/~ngere basale Fortsgtze, die ~hnlich wie die der Stfitz- 
zellen mit einer ffiBchenfSrmigen Verbreiterung der Basalmembran aufsitzen. 
GrSg~entefls enden sie bereits vor der BasMzellenzone, sofern sie nicht iiberhaupt 
feMen (s. spezielle Untersuchungen). 

Die apikalen l%rtsgtze der Flimmerzellen sind dicker als die der Stiibzzellen. 
Dabei nimmt der Durchmesser der Zellk6rper (bzw. der apikalen For~s~tze) nach 
apikal zu. Wiihrend die Stfitzzellen Eindellungen und Auswfichse aufweisen, und 
zwar sowohl an den apikalen als auch an den basMen Fortsiitzen, sind die Ze]l- 
kSrper der Flimmerzellen meist glatt. 

I I I .  5!eubildung und W a e h s t u m  des Riechepi thels  

Die Bfldung der  Stfitzzellen, Riechsinneszellen,  Schleimbecherzel len,  
F l immerze l len  u n d  Sekretzel len erfolgt  offenbar  durch  Tei lung der  Basal-  
zellen und  n ich t  durch  eigene Teilung. Verschiedent l ich  konn t e n  an 
der  /~ul3eren Basalzel lengrenze Mitosen festgeste]l~ werden,  n ich t  aber  
im Bereich der  Stfi tzzellen- und  Rezeptorenkerne .  

Nach  meinen Unte r suchungen  sind be im Auswachsen der  einzelnen 
Fal~en (auch der  ers~en) die Fa l tenr f icken  berei ts  mi t  e inem schmalen  
Streifen indi f ferenten  Epi the l s  bekleidet .  Die Se i tenpar t i en  der  zun&ehs~ 
niedr igen E rhebungen  sowie die Ver t iefungen ~ragen das  noch n ich t  
differenzierte  konginuierl iche Sinnesepithel .  Al lerdings wurden  n u t  yon  
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wenigen Arten Jungtiere untersucht: Phoxinus, Rutilus (nicht speziell 
bearbeitet), Tinca (als Vertreter mit spi~ter geteiltem Riechepithel) und 
Salmo gairdnerii (mit kontinnierlichem Epithel). 

W~hrend des folgenden H6hen- und L~ngenwachstums der Falten 
wird anfangs der Anteil des Sinnesepithels (bei den 3 Cypriniden die 
Region, welche die Riechinseln trigS) in sti~rkerem MaBe vermehrt als 
der Anteil des indifferenten Epithels. Gegen Ende des zweiten Jahres, 
wenn der Zuwachs neuer Falten nur noch sehr langsam erfolgt, bleibt 
das Fli~chenwachstum des Riechepithels hinter dem des indifferenten 
Epithels zuriick. Bei Anguilla und anderen Arten mit verli~ngerten 
Faltensystemen werden im Laufe des gesamten Lebens neue Falten 
ausgebildet (Cypriniden, Salmoniden, Amiuriden, Cottiden, Perciden). 
Ffir diejenigen Arden, yon denen keine Jungtiere untersucht wurden, 
mul3 dasselbe angenommen werden, da bei den ~lteren Falten ihres 
Geruchsorgans der Anteil des indifferenten Epithels immer grSl~er ist 
als bei den jiingeren Falten. Daraufhin kontrolliert wurden Scomber, 
Trigla, Cottus, Pleuronectes, Solea, Perca und Ictalurus. 

Ffir die drei erw~hnten Cypriniden liel3 sich die Umwandlung des 
primer kontinuierlichen Riechepithels nicht nnr beim Auswachsen der 
ersten (~ltesten) FalLen beobaehten, sondern aueh bei der Entstehung 
der spi~teren (jfingeren) Falten. Dabei erfolgt die Bildung der Riech- 
epithelinseln in der Weise, dal~ an bestimmten Stellen in fast regel- 
m~13igen Abst~nden nur Flimmerzellen bzw. indifferente Epithelzellen 
entstehen. Dazwischen werden zu den bereits vorhandenen Riechsinnes- 
zellen weitere eingebaut. Vergleichende Ausz~hlnngen ergaben, dal3 so- 
wohl w~hrend des Auswachsens der ersten (~ltesten) Falten, als auch 
der sp~teren (jfingeren) Falten, die Zahl der Rezeptoren in den don 
vorhandenen Inseln geringer ist als auf den fertig ausgebildeten Falten. 

Im einzelnen erfolgt nun die Neubildung weiterer Riechepithelinseln 
nur selten im Bereich der Faltenseiten, sondern vielmehr im l~bergangs- 
bereich der Faltent~ler in die AuffMtungen. ttier ist das Riechepithel 
scheinbar kontinuierlieh. Genaue Untersuehungen ergaben jedoch, daG 
bereits eine Differenzierung vorliegt: Kleine, dicht stehende Gruppen 
yon Rezeptoren wechseln ab mit Gruppen dicht stehender, indifferenter 
Epithelzellen. Die neugebildeten Rezeptoreninseln wandern entspre- 
chend dem tt6henwachstum der Falten aus dem Bildungsbereich der 
X_rfimmung ant die Seitenpartien der Falten. Eine Umwandlung yon 
indifferentem Epithel in Riechepithel erfolgt also nicht. 

Erwghnenswert ist die gelegentliche Verschmelzung yon zwei be- 
nachbarten Rezeptoreninseln, die zur Bfldung eines ,,gr613eren" Riech- 
epithelverbandes fiihr~. Dieser Vorgang wurde nur bei den i~lteren 
Falten beobachtet. Auf den ~lteren Riechfalten yon Cyprinus und 
Carassius kommt diese ,,Verschmelzung" (bisweilen sind dabei auch 
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wohl mehr als 2 Inseln beteiligt) h~ufiger zustande als bei Phoxinus 
und Tinca. Dabei handelt es sieh ebenfalls nieh~ um eine Umwandlung 
yon indifferentem Epithel in Rieehepithel, denn die vorher zwisehen- 
geschalteten indifferenten Flimmerzellen werden lediglich yon Rezep- 
toren verdr/~ngt. 

W/~hrend des Faltenwaehstums dfirfte die Neubildung von Rezep- 
toren und Stiitzzellen bei Arten mit einheitliehem Riechepithel an den- 
selben Stellen vonstatten gehen, wie bei Arten mit zerteiltem Riech- 
epithel. So konnte festgestell~ werden, dab im Bereich der ventralen 
Faltenkrfimmung (Ubergang zum Faltental) die Dichte yon l~ezeptoren 
und StfiSzzellen am grSBten ist. AuBerdem ist trier die Zone der Basal- 
zellen oft zweisehichtig, im Gegensatz zu der einsehiehtigen, bisweilen 
sogar unterbrochenen Basalze]lenzone im Bereieh der Faltenseiten. Das 
bedeutet nun keinesfalls, dab im Epithel der Faltenseiten fiberhaupt 
keine weiteren Rezep~oren und Stfitzzellen gebildet werden. 

Inwieweit die regelm/~Big auftretende, sekund&re Faltenbildung der 
beiden untersuchten Salmo-Arten als/~hnlieher Vorgang aufzufassen ist, 
wie die fr/ihzeitige Aufteilung des Riechepithels in kleine Inseln, etwa 
bet den Cypriniden, kann nicht entsehieden werden. Keineswegs werden 
dabei zus/~tzliehe Felder gebildet oder Tefle des Rieehepithels isoliert. 
Vielmehr kommt es zu einer Spa]tung des Rieehepithels durch Einbau 
yon indifferenten Epithelstreifen (auf den sekund~ren Falten). Dabei 
bleibt das Riechepithel - -  jedenfalls im Bereieh einer Fa]te - -  zusammen- 
h/£ngend. Bemerkenswert ist bei Scomber das vereinzelte Auftreten yon 
kleinen l~ieehinsetn neben dem sonst kontinuierlichen t~iechepithe]. 

I¥. Die Rieehepithelverbreitung 
Ein Hauptanliegen der vorliegenden Arbeit war die Bestimmung des 

Riechepi~helanteils der Fallen bzw. die Feststellung der Verbreitung 
des Riechepithels auf den Falten (s. spezieller Tell). Zu diesem Zweck 
muBte zun/~chst eine klare Unterscheidung zwisehen I~iechepi~hel und 
indifferentem Epithel getroffen werden und zum anderen Ver]auf der 
Grenze ermittelt werden. 

Ftir den grSBten Tell der 18 untersuchten Arden (Phoxinus, Cyprinus, 
Carassius, Tinca, Esox, Trigla, Ammodytes - -  mit aufgetefltem Riech- 
epithel; Ictalurus, Myoxocephalus scorpius, Cottus gobio, Ctenolabrus - -  
mit kontinuierliehem t~ieehepibhel) konnte zwischen Riechepithel und 
indifferentem Epithel eine sehr scharfe Grenze nachgewiesen werden. 
Dabei wurde festgestellt, dab das indifferente Epithel zwischen den 
Rezeptoreninseln der 4 Cypriniden einschichtig ist. Das indi~ferente 
Epithel der anderen Arten ist dagegen immer mehrschiehtig (auch bei 
Trigla und Ammodyte~'). Weniger seharf, jedoch noch deutlich, erweist 
sieh diese Grenze bei Salmo gairdnerii, Salmo trutta ]orma ]ario, Perca 
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und Scomber. Keine Grenze, sondern ein langsamer Ubergang zwisehen 
Riechepithel und ~ndifferentem Epithel, finder sich bei Anguilta und 
Pleuronectes. 

Es lassen sich 3 Verteilungstypen des Riechepithels (Tabelle 3) unter- 
scheiden : 

1. Das Riechepithel ist im Bereich der benachbarten Seitenpartien 
zweier nebeneinanderstehender Falten und im dazwisehenliegenden Tal 
kontinuierlich (Anguilla, Perca, Ictalurus, Salmo gairdnerii und Salmo 
/ario, Myoxocephalus scorpius und Cottus gobio, Scomber, Ctenolabrus, 
Solea, Pleuronectes). 

2. Das Riechepithel ist in kleine, ann~hernd gleich groi~e, regelm~l~ig 
angeordnete Inseln aufgeteilt, die durch indifferentes Epithel isoliert 
sind (Phoxinus, Cyprinus, Carassius, Tinca, Trigla, Ammodytes). 

3. ])as l%iechepithel ist in gr61]ere Folder aufgeteilt, die auf den 
Grubenboden beschri~nkt sind. Die Begrenzung kommt  durch niedrige 
Auffaltungen zustande, die indifferentes Epithel tragen (Esox). 

V. RiechfeldgriiJle und Rezeptorendichte 
Gen~ue Vermessungen der 1%iechf~ltenoberfl~che bei einer ]%eihe yon Fisch- 

arten durch T ~ I c ~  (1954) tiihrten zu dem Ergebnis, dab bei Vorhandensein 
einer grSl]eren Zahl yon l%iechf~lten (adulte Tiere) auch ihre Gesamtoberfl~che 
einen rel~tiv hohen Wert aufweist. Bei Existenz yon nur wenigen Riechf~lten 
(die gew5hnlich nur eine geringe II5he haben) ist der Fl~chenwert relativ niedrig. 
Im ersten Falle handelt es sich um Arten, denen ein gut ausgebildeter Geruchssinn 
zugeschrieben wird (z. B. Anguilla), im zweiten Falle um Arten, deren Geruchs- 
vermSgen schwach ist (Gasterosteus). 

Wie meine Untersuchungen ergaben, sind die Auffaltungen des Riech- 
grubenbodens bei keiner der bearbeiteten Arten - -  mit  Ausnahme yon 
Ammodytes - -  total  mit  Rieehepithel bekleidet. Faltenrficken und late- 
rale Faltenans/~tze tragen immer indffferentes Epithel. Die Verbreitung 
dos Riechepithels ist also besehri~nkt auf die Faltenseiten, Faltent~ler 
und medianen Faltenans~tze. Dabei ist dieser Antefl, bezogen auf die 
GesamtoberE/~che einer Falte, bei den einzelnen Arten durehaus ver- 
sehieden (vgl. spezieller Tell): W~hrend sich bei Anguilla vereinzelt 
schmale Streifen yon l%iechepithel aueh auf den Faltenr/icken linden, 
sind die Falten yon Esox sogar v6llig riechepithelfrei. 

SchlieBlich konnte naehgewiesen werden, dab der ira Laufe des 
Faltenwachstums erfolgende Zuwachs an Riechepithel gegen/iber dem 
des indifferenten Epithels zurfiekbleibt (vgl. Kapitel  I I I ) .  Der relative 
Rieehepithe]antefl ist demnaeh bei i~lteren Falten kleiner a]s bei jfin- 
geren (Abb. 20). 

Aus diesen Befunden geht hervor, dab die n/~here Beurteilung des 
Geruchsorgans eine genaue Vermessung des eigentlichen Riechfeldes er- 
fordert. Eine exakte Erfassung der 1%iechepithelfl~ehe ist jedoeh nur 
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fiber eine Flachenprojektion der 1%ieehepithelbezirke mSghch, welche 
wiederum die Anfertigung eines naturgetreuen Organmodells zur Vor- 
aussetzung h/~tte. Hier sei an die yon L~MANN (1933) hergestellten 
Modelle erinnert, die sich f/it derartige Vermessungen verwenden lieSen. 
Erst die genaue GrSSe der l~ieehepithelfl/~che, das Riechfeld, kann mit 
der quantitativen oder auch qualitativen Empfindliehkeit eines Tieres 
in Verbindung gebraeht werden. 

Bei Arten, deren 1%iechepithe1 in lnseln aufgeteilt ist, dfirfte die 
exakte Bestimmung des Riechieldes kaum m6glieh sein. Bestenfalls 
kSnnen die Faltenbezirke, in denen Inseln verbreitet sind, vermessen 
werden. Vorteilhafter erseheint es jedoch die Zahl der Inseln festzu- 
stellen, was in der vorliegenden Arbeit ffir Phoxinus, Trigla und Ammo- 
dytes durehgeffihrt wurde. 

In diesem Zusammenhang sei erw/~hnt, dab T E I c ~ A ~  (1954, vgl. 
Literaturbespreehung) die totalen F1/~chenwerte der Rieehfalten nur ffir 
relative Vergleiehe heranziehen konnte, da sich das Rieehepithel der 
Faltent/~ler und medianen Faltenans~tze aus teehnischen Grfinden nicht 
berfieksichtigen lieS. 

Die yon T~ICHMA~ (1954) ermittelten Durchschnittswerte ffir die 
Rezeptorendichte versehiedener Fiseharten stimmen weitgehend mit den 
yon mir naehgewiesenen Werten fiberein. Allerdings kSnnen nur die 
Werte yon 4 Arten, die auch von mir untersucht wurden, verglichen 
werden: Anguilla, Perca, Esox und Salmo. Auf die Angabe der Rezep- 
torendichte yon Phoxinus wurde verzichtet, da das Riechepithel dieser 
Art nieht kontinuierlieh ist. 

Wie TEICHMA~ erwahnt, sind die yon ihm angegebenen Werte zu 
hoeh, da die Sehrumpfung des Epithels nieht berfieksichtigt wurde. Zum 
Zweeke einer genaueren zahlenmiiSigen Erfassung der Rezeptoren wurde 
der Schrumpfungseffekt einer Prfifung unterzogen. Dabei lies sieh naeh- 
weisen, daS das Bindegewebe in stiirkerem MaSe sehrumpft, als das 
Epithel und daS die Schrumpfung des Epithels in der Dieke gw5$er ist 
Ms in der Flaehe. Der Schrumpfungswert in der F1/~che (Epithel) liegt 
ungef/£hr bei 10--15% (ffir Bouin). Werden nun die Zahlenwerte auf 
die vitale Fl/~che bezogen, so ergeben sich ffir die Rezeptorendiehte nied- 
rigere Werte, Ms sie T ~ I C ~ A ~  angibt. 

Vergleieht man die Dichtewerte untereinander (Tabelle 2), so ergibt 
sich zun/iehst, dab sie zwisehen 40000 und 80000 l~ezeptoren pro mm ~ 
liegen. Die Art mit dem grSSten Wert (Perca) weist also ,,nur" etwa 
doppelt soviel Rezeptoren auf, wie die Art mit der geringsten Rezep- 
torendiehte (Scomber). Auffa]lend ist dabei, daf3 bei Perca (kein Makros- 
ma~) die l%ezeptoren am diehtesten stehen (80 000), wi~hrend bei Anguilla, 
einem extremen Makrosmaten, nut  eine ,mittlere" Rezeptorendichte 

Z. ~¢Iorph. (}kol. Tiere, ~d.  5~ 50  
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vorliegt (60000). Andererseits ist die Rezeptorendichte von Esox, der 
ein typiseher M/krosma~ ist, kaum geringer, als die yon Anguilla. 

Demnach ist die l%ezeptorendiehte ira weiteren Sinne kaum aus- 
schlaggebend ffir die Leistungsf/ihigkeit des Geruehsorgans. (Selbstver- 
st~nd]ieh existiert eine Mindestdiehte.) Vermutlich ist die Qualit~it oder 
Sensibilit/it der lgezeptoren bei Arten mit gutem oder fiberragendem 
GeruchsvermSgen besser als bei weniger geruchsempfindlichen Arten. 
Der Schwellenwert des einzelnen I~ezeptors dfirfte also bei Arten mit  
unterschiedlieher Empfindliehkeit verschieden sein. Auch die Leistungs- 
f/ihigkeit des lgieehhirns spielt wohl eine wichtige Rolle. 

Inwieweit das Geruchsorgan yon extremen Mikrosmaten (Esox) zu 
einer bestimmten oder fiberhaupt zu einer Leistung bef~higt ist, kann 
in diesem Zusammenhang nieht entschieden werden. Es ist jedenfalls 
kaum denkbar, dab ein Geruehsorgan nieht funktionsf/~hig ist, welches 
Rezeptoren ausbildet, die einen afferenten Kontakt  zum Gehirn auf- 
weisen und bei dem auch die technisehen Voraussetzungen (z. B. aktive 
oder passive Durchstr6mung mit Duftwasser) bestehen. 

VI. Das Ableitungssystem der afierenten Rezeptorenfasern 
Innerhalb des Epithels erfolgt bei Arten mit kontinuierlichem t~ieeh- 

epithel bereits unmittelbar fiber der ~uBeren Basalzellengrenze eine erste 
loekere Bfindelung der zentralen l%ezeptorenforts/~tze. Meist vereinigen 
sieh im Bereich der Basalzellen mehrere soleher Bfindel zu einem Filum 
olfactorium. In den Fila olfactoria sind die zentralen Nervenfasern 
wesentlich diehter gepaekt, als in den Btindeln. Dasselbe gilt Ifir die 
Ableitung der afferenten Fasern aus den Riechepithelfeldern yon Esox. 
Dagegen finder bei Arten, deren Riechepithel in kleine Inseln aufgeteilt 
ist, im l%iechepithel eine unmittelbare V, ereinigung der zentralen Re- 
zeptorenforts~tze zu einem Filum oKactorium start. Allerdings kSnnen 
in einzelnen F/illen - -  es handelt sieh dann gew6hnlich um grSgere 
Inseln, die dutch Vereinigung kleiner entstanden sind - -  zwei bis drei 
Fila olfactoria vorhanden sein. Eine intraepitheliale Vereinigung der 
afferenten gezeptorerdorts/~tze mehrerer Inseln konnte nieht beobachtet 
w e r d e n .  

Bei Arten mit kontinuierlichem l%ieehepithel nimmt die Dicke der 
intraepithelialen Nervenbiindel und auch der Fila olfaetoria mit dem 
Alter zu. Hingegen ist Ifir Arten mit aufgeteiltem Rieehepithel nur 
eine geringe oder fiberhaupt keine Dickenzunahme zu verzeiehnen, Dar- 
aus 1/igt sich schliegen, dab im Falle der kontinuierliehen giechepithelien, 
nicht nur im Wachstumsbereieh der Falten, sondern auch auf den bereits 
ausgebildeten Epithelregionen neue l%ezeptoren entstehen. Ffir die zu 
kleinen Inseln aufgeteilten Rieehepithelien mug angenommen werden, 
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dab nur noch wenige weitere l~ezeptoren in die schon vorhandenen 
Inseln eingebaut werden. Ausgenommen sind die wenigen ,,weiterwach- 
senden" Inseln auf den ~lteren Falten. 

Als sehr aufsehlugreieh erwies sieh bei den einzelnen Arten mit kon- 
tinuierliehem t~ieehepithel die vergleichende Betrachtung des intraepi- 
thelialen Bezirks, tier die lockeren Biindel der zentralen Rezeptoren- 
forts/~tze aufnimmt. Sehr diinne Biindel konnten beispielsweise bei 
Scomber, Perca und auch Esox festgestellt werden. Die dicksten und 
langsten intraepithelialen Biindel (und entspreehend dieke Fila olfac- 
toria) wnrden bei Myoxocephalus scorpius gefunden. Am diehtesten sind 
die Bfindel ira l~iechepithel yon Anguilla und Solea angeordnet. 

Das Ableitungs- bzw. Sammlungssystem der olfaktorisehen Nerven 
innerhalb der l~iechfalten wurde bei der speziellen Behandlung der ein- 
zelnen Arten n~her beschrieben. Bemerkenswert ist, da$ bei Anguilla 
3 anstat t  20lfaktoriusst/~mme yon jedem Organ die zentralen Rezep- 
torenfasern jeweils aus ganz bestimmten Faltenteilen sammeln. Bei 
jtingeren Tieren sind die beiden lateralen St/~mme st/irker ausgebildet, 
als der mediane Stature. Dagegen ist bei alteren Tieren die Dicke tier 
St/~mme etwa gleieh. Dies deutet darauf hin, dab bei /ilteren Tieren, 
bevorzugt im Bereich tier medianen Faltenpartien ein l~iechepithel- 
zuwachs erfolgt. In diesem Bereieh werden n/~mlieh die zentralen Re- 
zeptorenforts/~tze zum medianen Olfaktoriusstamm geleitet. Bei allen 
anderen Arten sind entweder nur 20lfaktor iusstamme fiir jedes Organ 
vorhanden, oder abet die grol~en Nervenzweige werden in zwei getrennten 
Biindeln abgeleitet, wie im Falle yon Esox und Trigla. 

Die Gesgmtheit tier Riechfatt-en stelIt, morphologisch betrachtet, bei 
allen untersuehten Arten ein gesehlossenes System dar. Berfieksiehtigt 
man jedoeh die zweiseitig aufeinanderfotgende Entstehung der einzelnen 
Falten auf Grund der T/~tigkeit zweier getrennter Bildungszonen, die 
dureh eine mediane Mittelraphe getrennt sind, so ist jeder Organteil 
(also linkes und rechtes Organ) als Doppelbildung aufzufassen. Daraus 
ergibt sieh, dal~ die Ausbildung yon 2 Faltenreihen in Beziehung steht 
zu der zweitefligen Inervierung jedes Organs. Gerade die Existenz von 
20lfaktoriusst i immen aueh bei Ammodytes und Belone (BLAUE 1884) 
spricht daffir, da$ das kleine, aus einer einzigen Erhebung bestehende 
Geruehsorgan dieser beiden Arten urspriinglieh zweiteilig war. Dem- 
zufolge diirfte dieses Organ im Laufe seiner (phylogenetisehen) Rfiek- 
bildung dureh Verschmelzung yon prim/£r mindestens 2 Erhebungen 
entstanden sein. 

In  besonderer Weise ist das Ableitungssystem der olfaktorisehen 
Fasern fiir quantitative Untersuehungen yon Interesse. Nach den bis- 
herigen Erkenntnissen gilt es als sieher, da6 die zentralen Fasern der 
l~ezeptoren - -  wenngleich gebfindelt - -  so doeh getrennt bis zum Bulbus 

50~ 
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olfactorius verlaufen. Hier erfolgt die erste Schaltung ihrer Glomeruli- 
forts£tze mit denen der Mitralzellen. Die Summe der in den St/~mmen 
des Traetus olfactorins enthaltenen, parallel verlaufenden afferenten 
l%ezeptorenfasern df r f te  also identiseh sein mit  tier Gesamtzahl der 
Geruehsrezeptoren eines Tieres. Auf Quersehnitten durch die olfaktori- 
schen St~mme mfssen demnaeh die Eezeptorenfasern ausz~hlbar sein. 
Meine diesbezfgliehen Untersuchungen seheiterten daran, alas es nicht 
gelang, eine scharfe Darstellung (impr/~gnativ oder f£rberisch) der quer- 
getroffenen Fasern zu erzielen. Immerhin konnte festgestellt werden, 
da$ die Dichte der Fasern in den St£mmen, in denen sie als kleinere 
Bfndel  - -  dutch Bindegewebe isoliert - -  liegen, anscheinend fberall  
sehr gleiehm~$ig ist. 

VII. ttezeptorentypen 

Von DoGI~L (1886, 1887) wurden im Rieehepithel yon Acipenser, 
Esox und Rana drei Rezeptorentypen gefunden: spindel-, st/~bchen- 
und zapfenfSrmige Rieehsinneszellen. Bisher sind diese Typen jedoeh 
nut  dutch GA~Pr (1904) fiir Rana best/~tigt. KoLM~I~ (1927) geht in 
seiner umfassenden Bearbeitung des Geruehsorgans der Vertebraten 
nieht n/~her auf alas Vorkommen versehiedener Eezeptorenformen ein. 

Nach meinen Untersuehungen sind bei Knochenfischen nur zwei 
gestaltlich verschiedene l%ezeptorentypen nachweisbar. Diese beiden 
Typen finden sieh im Eieehepithel yon Salmo gairdnerii, Salmo /ario, 
Esox, Pleuronectes und Trigla. Bei allen anderen Arten wurden nur 
spindelfSrmige Rezeptoren festgestellt (vgl. spezieller Teil). 

Rieehst/~behen und Rieehspindeln gleiehen sich darin, da$ ihr peri- 
pherer Fortsatz die Epitheloberfl/~ehe mit einer Vesicula olfaetoria fiber- 
rag~. Diese tr/igt mehrere feine Sinnesh~rchen, die /~hnlieh wie die 
wesentlieh l£ngeren Flimmerh/~rchen der F]immerzellen yon Basal- 
kSrnern ausgehen. Gegenfber den FlimmerhKrehen, die gewShnlich 
naeh der Fixierung sogar reihenweise in ihrer Bewegungsphase erhalten 
bleiben, zeigen die Sinnesh/~rehen oft eine gespreizt starre Ausrichtung. 
Voraussetzung ist, da$ sie die pr/iparative Behandlung fbers tanden 
haben. (Sie brechen n£mlich leicht ab.) Die £uSerst dfnnen zentralen 
Forts/itze der Rieehsti~behen und Rieehspindeln ziehen zun£ehst getrennt 
in meist gewundenem Verlauf bis zur Basalzellenzone. Hier erfolgt dann 
ihre erste Sammlung (vgl. Kapitel VI). 

Die Untersehiede zwisehen den beiden Typen betreffen Gestalt und 
L/inge des eigentlichen ZellkSrpers, sowie Form und Lage des Kerns: 
Der periphere For t sa tz  der Riechspindeln ist um mehr als die H/~lfte 
d fnner  als der der Rieehst/~bchen. Er  nimmt vom Perikaryon bis zu 
einer bestimmten I-IShe zun£ehst an Dicke ab, um alsdann einen fast 
konstanten I)urchmesser bis zur Epitheloberfl/~ehe zu behalten. Der 
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periphere Fortsatz der Riechst~bchen dagegen ist zwischen Perikaryon 
und Epitheloberfl£che fast gleich dick. Mit diesen unterschiedlichen 
Dickendimensionen h~ngt es wohl zusammen, dal~ einerseits die peri- 
pheren Forts~tze der Riechspindeln vielfach einen leicht gewundenen 
Verlauf zeigen, w~hrcnd andererseits die peripheren Forts~tze der l%iech- 
st~bchen in geradem Verlauf bis zur Epitheloberflache ziehen. 

Die Kerne der Riechspindeln sind meist rundlich und liegen mehr- 
reihig angeordnet in einem basalen his mittleren Epithelbereich (vgl. 
spezieller Tell). Die Kerne der Riechst~bchen dagegen haben eine ovale 
bis l£ngliehe Form. Sie sind gewShnlich weiter apikal im Epithel ange- 
ordnet, Ms die Kerne der l%iechspindeln. Dabei bilden sie eine lockere, 
fast regelmi~Bigc Einzelreihe. Insbesondere ist dies bei Salmo gairdnerii 
und Salmo ]ario (vgl. spezieller Teil) ersichtlich. 

Weitere Unterschiede konnten im Verhalten zu Farbstoffen festge- 
stellt werden. So f£rben sich sowohl Kerne Ms auch peripherer Fortsatz 
der Riechsti~bchen sehr intensiv mit verschiedenen Farbstoffen (vgl. 
Material und Methodik). Bei den l~iechspindeln f~rben sich dagegen 
Teile des Perikaryons und der apikale Abschnitt des peripheren Fort- 
satzes kr~ftiger als der Kern. 

A L T ~  (1962) konnte im Riechepithel yon Xenopus ebenfalls nur 
spindelfSrmige und sti~bchenfSrmige Rezeptoren feststellen. Allerdings 
land er, dal~ die beiden Rezeptorentypen in riiumlich getrennten Riech- 
epithelregionen vorkommen. Dabei ist die Dicke der Epithelien anch 
deutlich verschieden. 

Zwar sprieht die verschiedene Lage der Kerne, sowie die unterschied- 
liche Liinge und Dicke der peripheren Forts£tze ffir eine Trennung der 
Rezeptoren in zwei Typen. Doch diese besonderen Differenzierungen 
wi~ren auch aufzufassen Ms die Folge einer vom Alter der Zelle abh£ngigen 
Wanderung ihres Kerns nach apikal. Das Zahlenverh~ltnis der beiden 
l%ezeptorenformen i~ndert sich n~mlich bei Salmo gairdnerii mit zu- 
nehmendem Alter zugunsten der Riechspindeln. Niihere Untersuchungen 
fiber Bfldung und Abbau yon Geruchsrezeptoren fehlen allerdings. 

Der yon DoGI~L als Riechzapfen beschriebene Typ konnte yon mir 
bei keiner der untersuchten Arten festgestellt werden. ~hnlich gestal- 
teten Zellen des l%iechepithels fehlt der zentra]e (afferente) Fortsatz. 
Ebensowenig gelang es ALT~]~, diese Rezeptorenform bei Xenopus aus- 
findig zu machen. Der Autor beschreibt dort bauchige, gedrungene 
Zellen, welche etwa die Gestalt der DoG~nschen l%iechzapfen aufweisen. 
Sie werden i~hnlich wie die l%ezeptoren yon Trypanblau elektiv gefi~rbt. 
Mit Sicherheit h~ndelt es sich jedoeh um Sch]eimzellen, wie die charak- 
teristische Darstellung mit Sehleimfarbstoffen erkennen liel~ (ALT~ER). 

In diesem Zusammenhang sei an die bei 6 Arten (vgl. Kapitel II) 
im l%iechepithel nachgewiesenen, kolbenf6rmigen Sekretzellen erinnert. 
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So erwi~hnt DoGIwL ffir die l%iechzapfen einen im apik~len Absehnitt 
des Ze]lkSrpers liegenden, groI~en, rundlichen KSrper yon homogener 
Struktur, weiterhin eine deutliche Verengung des apikalen Zellendes, 
aus dem ,,oft" ein ,,Eiweil~trSpfehen" ~ustritt und schlieSlieh die peri- 
phere Lage der Einsehlfisse in dem runden Kern. Diese Merkmale 
stimmen weitgehend fiberein mit meinen Beobachtungen an den kolben- 
fSrmigen Sekretzellen: homogene Struktur des ~pikalen, gespeicherten 
Sekrets, halsfSrmig verengtes ~pikales Zellende (nur in der Entleerungs- 
phase der Zellen ausgebildet und dann ge6ffnet) sowie die periphere 
Anordnung der Kerneinschliisse. Die Zellen h~ben einen sehl~nken 
basalen Fortsatz, der jedoeh innerhalb des Epithels endet. 

Nicht zuletzt die Befunde yon A L T ~  lassen annehmen, daI~ die 
]%iechzapfen nueh DOGIEL Sekretzellen sind. 

Absehlie~end d~rf bemerkt werden, da~ eine Beziehung habitueller 
Differenzen der l~ezeptoren zur Perzeption untersehiedlieher Duft- 
qualitgten k~um w~hrseheinlieh ist. Vermutlieh existieren verschiedene 
physiologische Typen. 

VIII.  Zur Funkt ion yon Stiitzzellen und Fl immerzel len  

Neben Rezeptoren und B~salzellen sind die Stfitzzellen Grundele- 
mente des Rieehepithels (vgl. Kapitel II  : Der Feinbau des l~iechepithels 
usw.). Ihr ZellkSrper weist zahlreiche Eindellungen und Auswiichse auf, 
die offenbar zur Verfestigung des dichten, einschichtigen Zellverbandes 
beitragen. 

DoGI~L (1886, 1887) und BLARE (1884) schreiben den Stfitzzellen 
sezernierende Eigensehaften zu. Diese Auffassung finder in der jfingeren 
Literatur keine Best~tigung. Ebensowenig ergaben meine Untersuchun- 
gen daffir Anhaltspunkte. Folgende Befunde erseheinen mir jedoch be- 
merkenswert: 

1. Stiitzze]len, deren ZellkSrper die gesamte Epitheldieke einnimmt, 
wurden nur ira Riechepithel festgestellt. •hn]ich gestaltete Zellen des 
indifferenten Epithels sind meist mehrschichtig verteflt. 

2. Die Stfitzzellenkerne sind bei versehiedenen Arten zu einer regel- 
m~igen Einzelreihe angeordnet (vgl. Kapitel II). Dabei wird ersicht- 
lich, dal~ die Zahl der Stfitzzellen mit der l~ezeptorendichte zunimmt. 

3. Die peripheren Forts~tze der Rezeptoren sind immer dutch apikale 
Stiitzzellenfortsi~tze vonein~nder getrennt. Die Rezeptorenforts~tze ver- 
l~ufen in L~ngsrillen der Stiitzzellenforts~tze. 

4. An Ep]thelste]len, denen Kapillaren eng anliegen, stehen die Stfitz- 
zellen meist dichter, Ms an Kapillaren-freien Stellen. ~qur die dfinne 
Basalmembran ist der Kapfll~renwandung und den Stfitzzellenfiil~ehen 
zwischengelagert. 
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Danach labt sich vermuten, dab die Stiitzzellen unter anderem der 
Rezeptorenisolierung dienen. Weiterhin scheinen sic von Bedeutung ffir 
den Stoffaustauseh zwisehen Riechepithel und Blut zu sein. 

Flimmerzellen fehlen im Rieehepithel yon Ictalurus und Solea, sowie 
bei allen Arten, deren l%iechepithel aufgeteilt ist (vgl. Kapitel II). 

5~aeh PreP~NG (1926, 1927) wird die Duftwasserventilation in der 
l~ieehhShle durch den Schlag der Flimmerharchen unterstiitzt. Dabei 
handelt es sieh wohl vorwiegend um Flimmerzellen des indi~ferenten 
Epithels der Faltenriicken. Die Flimmerzellen des Rieehepithels, das 
auf die Faltenseiten und Faltentaler beschrankt ist, dfirften dagegen 
ffir die Duftwasserzirkulation zwisehen den Falten sorgen. 

Aueh ffir die Ausbreitung des Sehleims auf der Oberflache des Rieeh- 
epithels scheinen die Flimmerzellen eine Rolle zu spielen. So konnte 
festgestellt werden (Arten mit  kontinuierlichem Riechepithel), dal~ bei 
Vorhandensein von Sehleimzellen im Riechepithel oder indi/ferenten 
Epithel zugleich aueh Flimmerzellen auftreten. Auffallend ist die diehte 
Anordnung yon Flimmerzellen in der Umgebung yon Schleimzellen- 
gruppen. 

Auberdem ist anzunehmen, dab die Bewegung der Flimmerharehen 
eine schnellere tteranffihrung der Duftmolekfile an die Sinnesharehen 
ermSgllcht. Wahrend niimlieh die Flimmerharchen den Schleimfilm 
iiberragen, sind die Sinnesharchen total darin eingebettet. 

IX. Der Bau des Geruchsorgans bei verwandten Arten 

Kleine Abweichungen, sowohl im auberen Bau des Geruchsorgans, 
als auch im histologischen Feinbau des Riechepithels, sind bei den 
4 Cypriniden-Arten Phoxinus phoxinus, Cyprinus carpio, Carassius ca- 
rassius und Tinca tinca zu verzeichnen. So sind Form, Zahl und An- 
ordnung der Riechfalten, Dicke und Breite der Riechepithelinseln, sowie 
Verteilung und Dichte yon l~ezeptoren- und Stiitzzellenkernen im l~iech- 
epithel in geringem Mabe verschieden. Die charakteristische sekundare 
Aufteilung des Riechepithels in kleine, regelmabig verteflte Inseln llegt 
jedoch bei allen 4 Arten gleicherweise vor. Eine derartige Au~teilung 
des Riechepithels in Portionen kann vielleieht als typisches Merkmal 
ffir das Geruehsorgan der meisten Cypriniden angesehen werden. Das 
indifferente Epithel, das die Insel trennt,  ist immer ein einschiehtiges 
Flimmerepithel mit Schleimbeeherzellen. Andere Arten der Cypriniden, 
wie Gobio /luviatilis, Leuciscus leuciscus, Leuciscus rutilis, Alburnus bi- 
punctatus, an denen ebenfalls histologisehe Untersuchungen durehgefiihrt 
wurden, zeigen ganz ahnliche Verhaltnisse. 

Das Rieehepithel versehiedener Arten, die nicht zu den Cypriuiden 
gehSren (Trigla, Ammodytes, Belone, Exocoetus), ist ebenfalls in Felder 



778 A~THUR HOLL: 

oder Inseln aufgeteilt. Hier ist aber das zwischengeschaltete indifferente 
Epithel mehrschichtig and enth/il~ keine Flimmerzellen. 

Aueh bei den nahe verwandten Arten, Myoxocephalus scorpius und 
Cottus gobio ist der morphologische und histologisehe Bau ihres 
Geruehsorgans auffMlead gleich. Die geringfiigigea Unterschiede be- 
treffen lediglich die Dieke des I~ieehepithels und die Anordnung der 
Kerne. 

Die beidea Forellenarten Salmo gairdnerii und Salmo /ario lassen 
keine bemerkenswerten Untersehiede erkennen. 

Betr/ichtliche gestaltliehe Abweichungen zeigen jedoch die Geruchs- 
organe der Heterosomaten-formen Pleuronectes platessa uad Solea solea. 
Ebenso konnten histologische Differenzen festgestellt werdea. 

Bei Pleuronectes sind alle I~ieehfalten ausnahmslos parallel orieatiert 
und bflden eine einzige Reihe. (Es handelt sich wahrscheinlieh urn ein 
ursprfingliches Merkmal.) Die t~ieehfalten yon Solea dagegen weisen 
eine zweireihige Anordnung auf. Sic sind zum Tell - -  dies trifft ffir die 
/iltesten Falten zu - -  etwas radi/ir abgelenkt. Die histologischen Unter- 
sehiede betreffen die Existenz yon Flimmerzellen im Riechepithel, sowie 
die Ausbildung der Grenze zwisehen iadifferentem Epithel und Riech- 
epithel. W/ihrend bei Pleuronectes Flimmerzellen im Riechepithel Vor- 
handen sind, fehlen sic bei Solea (such im indifferenten Epithel). Rieeh- 
epithel und indiffereates Epithel lassen bei Pleuronectes einen allm/ih- 
lichen Ubergang erkennen. Demgegenfiber sind bei Solea Riechepithel 
und indifferentes Epithel deutlich abgegrenzt. 

Sicher ist aicht alleia in der  relativ geringen verwandtschaftliehen 
Beziehung dieser beiden Arten eine Erkl/irung fiir die erw/ihnten extremen 
Untersehiede zu suehen. Eine bessere Beurteilung ist erst dana m6g- 
lieh, wenn das Geruehsorgan weiterer Vertreter der Heterosomaten 
einer morphologischen und histologischen Betrachtung unterzogen wor- 
den ist. In  diesem Zusammeahang w/ire es notwendig, die Frfihent- 
wieklung des Organs vergleiehend zu untersuchen. Bisher ist nur 
Pleuronectes bearbeitet (I~]~INK]~ 1937). 

Zusammenfassung 
I. Untersucht wurden 18 Knochenlischarten aus 13 Familien. 

2. Die ontogenetische Entwicldung eines Geruchsorgans, das aus 
mehreren Falten besteht, geht bei den daraufhin geprfiften Arten yon 
einem ~hnlichen Anfangsstadium aus (eine einzelne in l~ichtung der 
KSrperli~ngsachse orientierte Falte). 

3. Im Laufe der folgenden Entwicklung werden beiderseits der ersten 
Falte nacheinander ,,neue" Falten gebildet, die in gleicher oder ver- 
anderter l~ichtung orientiert sind. 
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4. Die Art des Anbaus der jiingeren Falten (konstante oder ver- 
~nderte Richtung der Anlegungsachse) li~Bt 3 Bildungstypen der Falten- 
systeme unterscheiden: 1. den Paralleltyp (wahrscheinlich ursprfingtich), 
2. den 90°-Typ, 3. den 180°-Typ. Zwischen allen 3 Typen existieren 
Ubergangsformen. Arten, die als Makrosm~ten angesehen werden, 
neigen zum 90°-Typ. 

5. D~s morphologische System der verschiedenen Typen (Abb. 49) 
li~$t phylogenetisehe Zusammenh~nge vermuten. 

6. Abweichend ist das Geruchsorgan yon Ammodytes gebaut. (Wahr- 
scheinlich stellt es einen reduzierten Zustand dar.) 

7. Zur ex~kten Unterseheidung zwischen Riechepithel und indiffe- 
rentem Epithel wurden ~fir alle Arten beide Epithelien eingehend be- 
schrieben. 

8. D~s Riechepithel ist immer einschichtig. Die Einschichtigkeit 
bezieht sieh im strengen Sinne auf die I~ezeptoren, Stiitzzellen und 

- -  falls vorhanden - -  auf die Flimmerzellen. Die Basalzellen kSnnen 
auch mehrschichtig angeordnet sein. Die Dicke des Riechepithe]s ist 
yon Art zu Art verschieden (35--105 #). 

9. Die Neubildung aller Zellarten des Rieehepithels erfolgt offenbar 
durch Teilung der Basalzellen. 

10. Bei einigen Arten (Salmo, Anguilla, Ictalurus, Perca, Esox, 
Myoxocephalus) konnte im Rieehepithel eine strenge Kernzonierung 
festgestellt werden. Dabei sind die Kerne yon Flimmerzellen - -  sofern 
vorhanden - -  Rezeptoren und Stfitzzellen getrennt angeordnet. 

11. Das l~iechepithel einer Reihe yon Arten enth/ilt (aul3er den 
Gru,ndelementen) Flimmerzellen and Sch]eimbeeherzellen, die meist zu- 
sammen atfftreten (Anguilla, Salmo, Scomber, Ctenolabrus, Pleuronectes). 
Die Flimmerzellen stehen unter anderem wahrscheinlieh ira Dienste der 
Duftwasserzirkul~tion zwischen den l~iechf~lten und der Ausbreitung 
yon Schleimsubstanzen. 

12. Im Riechepithel yon 6 Arten (Anguilla, Myoxocephalus, Cottus, 
Ctenolabrus, Solea, Pleuronectes) wurden grSSere, kolber~Srmige Zellen 
gefunden, die wahrscheinlich Sekret produzieren. 

13. Bei 5 Arten (Salmo gairdnerii, Salmo ]ario, Esox, Pleuronectes, 
Trigla) wurden zwei gestalt]ich verschiedene l~ezeptorentypen festge- 
stellt: spindelfSrmige und sti~bchenfSrmige. 

14. Die Dichte der Rezeptoren ist bei Arten mit kontinuierlichem 
Rieehepithel nicht in allen Faltenregionen gleich. Fiir die einzelnen 
Arten konnten Durchschnittswerte zwischen 4 × 10 ~ und 8 × 10 a Rezep- 
toren pro mm 2 ermittelt werden. 

15. Die GrSl3enordnung, in der diese Werte ]iegen, ist re]ativ eng. 
Dies deutet darauf hin, dal3 die Rezeptorendichte (innerhalb dieser 
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Gr6Genordnung) nieht aussehlaggebend ist ffir die Leistungsf/~higkeit 
des Geruehsorgans. 

16. Bei 4 Arten wnrde ffir jeweils ein Tier yon ganz bestimmter 
K6rperl/~nge die ann/ihernde Gesamtzahl der Geruehsrezeptoren fest- 
gestellt (Tabelle 2). 

17. Die erste Sammlung der afferenten Rezeptorenfasern finder bei 
allen Arten bereits innerhalb des Epithels start. Bei Arten mit kon- 
tinuierliehem l~ieehepithel und aueh bei Esox biegen die Rezeptoren- 
fasern an der gugeren BasMzellengrenze reehtwinklig um und bflden 
intraepitheliale Bfindel. Zu mehreren vereinigt und straffer zusammen- 
gefal3t treten diese Bfindel als ldeine Nervenst/~mmehen (Fila olfaetoria) 
ins Bindegewebe aus. Bei Arten, deren Rieehepithel in kleine Inseln 
aufgeteilt ist, erfolgt eine direkte Vereinigung der Rezeptorenfasern zu 
Nervenst/immehen. 

18. Das weitere Ableitungssystem setzt sieh aus kleineren und gr6- 
Geren Olfaktoriuszweigen zusammen, welehe die Fila olfaetoria sammeln. 
In der Regel ist ffir jede l~ieehfalte ein Hauptzweig ausgebildet. Die 
tIanptzweige ziehen zu einem der beiden Olfaktoriusst/~mme, die sieh 
erst aul3erhalb des Geruehsorgans zum einheitliehen Traetus olfactorius 
vereinigen. 

19. BeiAnguilla sind 30lfaktorinsstgmme ausgebildet. Die afferenten- 
Fasern der medianen Faltenbezirke werden fiber den mittleren Stamm 
abgeleitet, die der lateralen Faltenbezirke zu den zwei seitliehen 
St/tmmen. 

20. Bei keiner der untersuehten Arten ist das Rieehepithel fiber die 
Faltenrtieken hinaus kontinuierlieh. Nut  bei Anguilla sind kleine Teile 
der Faltenrfieken mit Rieehepithel bekleidet. Gew6hnlieh ~ragen die 
Faltenrtieken indifferentes Epithel. 

21. Naeh dem Ausmag seiner Kontinuit/tt  kann das Rieehepithel in 
3 Typen gegliedert werden: 

a) Kontinuierlieh (Ictalurus, Anguilla, Perca, Salmo, Myoxocephalus, 
Cottus, Scomb@r, Ctenolabrus, Solea, Pleuronectes). 

b) Aufgeteilt in grSBere Felder (Esox). 
c) Aufgeteilt in kleine Inseln (Phoxinus, Cyprinus, Carassius, Tinca, 

Trigla, Ammodytes). 
22. Ffir Esox konnte eine yon allen anderen untersuchten Arten 

verschiedene Bildnngsweise der Riechepithetfelder nachgewiesen werden, 
die in Beziehung steht zum ,,Einbau" yon Neben- und Querfalten. 

23. Bei Arten mit aufgeteiltem Riechepithel erfolgt die Neubildung 
yon Riechepithelinsel n vornehmlieh im Bereich der basalen und media- 
nen Faltenans/~tze. In die schon vorhandenen Inseln werden nur noeh 
in geringer Zahl weitere Rezeptoren eingebaut. 

24. Eine Umwandlung yon indifferentem Epithel in I~iechepithel 
und umgekehrt finder nicht start. 
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