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A. Einleitung

Das Geruchsorgan der Knochenfische liegt in Gestalt paariger Gruben
in der Ethmoidalregion. Es unterscheidet sich von der Nase der héheren
Wirbeltiere durch das Fehlen von Choanen. Bei den meisten Arten
kommt es auf frither Entwicklungsstufe zum Auswachsen einer Haut-
briicke iiber den Gruben, so dafl jeweils eine vordere und eine hintere
Offnung entstehen. Die vordere Offnung dient dem REinstromen, die
hintere dem Ausstrémen des Duftwassers. Nur wenige Arten weisen
eine einzige Offnung zu jeder Riechgrube auf. Vom Boden der Gruben
erheben sich Hautfalten in einer fiir die verschiedenen Arten charak-
teristischen Anordnung, Zahl und Form. Diese ,,Riechfalten‘ tragen ge-
wohnlich das olfaktorische Sinnesepithel.

Fir eine gréfere Zahl von Arten ist der morphologische und ana-
tomische Bau des Geruchsorgans bekannt. Bisher fehlen jedoch in
weiterem Rahmen vergleichende Untersuchungen zur Histologie des
Riechepithels. In der vorliegenden Arbeit sollen daher der Feinbau
des Riechepithels und dessen Verteilung auf den Riechfalten eine genaue,
vergleichende Darstellung erfahren. Gleichzeitig war es wiinschenswert,
die bisherigen Befunde iiber die Existenz von Rezeptorentypen zu priifen.
Da keine Angaben tiber das Ableitungssystem der olfaktorischen Nerven-
fasern bei Fischen vorliegen, wurden entsprechende Untersuchungen
durchgefithrt.

Wie fiir verschiedene Arten mit abweichend gebautem Geruchsorgan
nachgewiesen wurde, ist die Anlage der zuerst entstehenden Riechfalten
gleichartig. Diese Tatsache veranlalite mich, die ontogenetische Ditfe-
renzierung der Faltensysteme vergleichend zu betrachten.

Bei einigen Arten war es gerechtfertigt, die bisherigen Angaben zum
morphologischen Bau des Geruchsorgans zu erginzen, teilweise auch
richtigzustellen und fehlende Beschreibungen zu geben.

Meinem verehrten Lehrer, Herrn Privatdozent Dr. H. Tercamany danke ich
fir die Anregung zum Thema und sein reges Interesse am Fortgang der vorlie-
genden Untersuchungen.

Herrn Prof. Dr. W. E. AvkEL gilt mein besonderer Dank fiir die Uberlassung

eines Arbeitsplatzes am Zoologischen Institut der Justus Liebig-Universitdt GieBen
sowie fiir die Anteilnahme an den Problemen der Arbeit.
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B. Literaturbesprechung

Nach Ansicht von Braum (1882, 1884) soll das Riechepithel der
Fische im Laufe der Ontogenese aus sog. Riechknospen — Homologa der
Geschmacksknospen und Endknospen der Haut — entstehen. Bei den
von BLAUE untersuchten Arten (7'rigla, Hsox, Belone, Exocoetus) handelt
es sich jedoch um extreme Typen, deren Riechepithel in viele kleine
Bezirke oder Inseln aufgeteilt ist. Von Maprip-Moreno (1887) und
REerzivs (1892) wurde diese Ansicht widerlegt. Es lieB sich n#mlich
nachweigen, daB junge Tiere in jedem Falle ein kontinuierliches Epithel
haben, welches dann im Laufe der Postembryonalentwicklung sekundér
durch Einbau von indifferentem Epithel eine regelméBige Aufteilung
erfahrt. Die so entstandenen Inseln haben nur eine gewisse gestaltliche
Ahnlichkeit mit den Endknospen der Haut (Fische) oder mit Geschmacks-
knospen. Beim Riechepithel der erwihnten Arten handelt es sich wahr-
scheinlich um eine abgeleitete Differenzierung.

Bereits von Braur (1882), Maprip-MorEeNo (1887), Doarer (1887)
und REerzivs (1892) wurde erkannt, daB die Riechfalten nicht iberall
von Riechepithel bedeckt sind. Es fehlen jedoch vergleichende, spezielle
Untersuchungen tiber die genaue Verteilung des Riechepithels.

An Salmo salar konnte GAWRILENEO (1910) nachweisen, dafl das
Auswachsen der ersten Riechfalten (bei Jungtieren) anndhernd parallel
zur Kérperldngsachse erfolgt, wihrend in spateren Stadien die folgenden
Falten mehr und mehr mediad bzw. laterad abgelenkt werden. Weitere
Untersuchungen iiber die Entwicklung der Riechfalten bei einer Reihe
anderer Fischarten liegen von Srwrrrzo¥r (1931), LierMaNN (1933),
LateacH (1937) und REwkE (1937) vor, welche die Befunde von GAwRI-
LENKO bestéatigten.

Burnz (1909) unterzog das Geruchsorgan von 51 Knochenfischarten
einer vergleichend anatomischen Bearbeitung. Er unterscheidet vier
morphologische Typen, ohne dabei auf eine Interpretation der gestalt-
lichen Unterschiede einzugehen.

Rekonstruktionsmodelle vom Geruchsorgan mehrer Fischarten fer-
tigte LierRMANN (1933) an. Bisher wurden diese Modelle leider nicht
fiir eine exakte Festlegung und Ausmessung des Riechepithelanteils ver-
wendet. TrIoHMANN (1954) fithrte an 11 Fischarten des SiiBbwassers
genaue Vermessungen der Riechfaltenoberfliche durch. Die firr die ein-
zelnen Arten ermittelten, sehr unterschiedlichen Flichenwerte setzte er
unter anderem in Beziehung zur Gestaltung des Faltensystems.

Untersuchungen wber den histologischen Aufbau des Riechepithels
wurden von ScHULIZE (1856), DocrzL (1886, 1887), RErzrus (1892),
A1rcHEL (1897), Jagopowskr (1901) und Korver (1905) durchgefiihrt.
EFine Zusammenfassung der wichtigsten Einzelheiten iiber den Bau des

46%
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»olfaktorischen Systems® der Wirbeltiere und weitere Literatur geben
Kormer (1927) und Arrison (1952).

Die olfaktorischen Rezeptoren sind primére (bipolare) Sinneszellen.
Es 148t sich ein peripherer und ein zentraler Fortsatz nachweisen. Der
periphere Fortsatz endet an der Epitheloberfldche als kleine Verdickung
(Vesicula olfactoria), die mit Riechhérchen besetzt ist. Er gilt als sen-
sibler Teil des Rezeptors. Dementsprechend kann der zentrale Fortsatz,
der ohne Schaltung bis zum Bulbus olfactorius verlduft, als afferenter
Teil bezeichnet werden. Kern und Perikaryon liegen dazwischen. Noch
innerhalb des Epithels — genaue Angaben gibt es nicht — vereinigen
sich die zentralen Fortsidtze zu kleinen Biindeln, den Fila olfactoria,
die wiederum von Zweigen des Tractus olfactorius gesammelt werden.

Die Beschreibung von 3 Typen der olfaktorischen Sinneszellen geht
allein auf Docarern (1887) zuriick, der bei je einem Vertreter der Store
(Acipenser), Knochenfische (Esox) und Amphibien (Rana) spindelfor-
mige, stdbchenformige und zapfenformige Rezeptoren fand. ALTNER
(1962) bestétigt nur 2 Rezeptorentypen fir Xenopus und bemerkt, da
dieselben in rdumlich getrennten Riechepithelregionen lokalisiert sind.

Fir Fische gibt es bislang keine speziell quantitativen Untersuchungen
zur Ermittlung der Gesamtzahl der Rezeptoren. Ebenso fehlen sichere
Angaben iiber die Rezeptorendichte. Hs liegen nur Uberschlagswerte
von TEicEMANN (1954, 1959) fiir 10 Arten vor. Beim Hund konnte
Mtrrer (1954) die Rezeptoren im Riechepithel durch supravitale
Trypanblaufirbung elektiv darstellen und wahrscheinlich ( ¢) annédhernd
quantitativ angeben. AvTNER (1962) gelang es, ebenfalls mit Typanblau
(supravital), die Rezeptoren bei Xenopus elektiv zu farben, jedoch stellt
der Autor fest, dall eine quantitative Ermittlung auf diese Weise un-
wahrscheinlich ist. Immerhin war es AUTNER moglich, indifferentes
Epithel von Sinnesepithel zu unterscheiden und 2 Rezeptorentypen zu
identifizieren.

Die ersten Nachweise des Geruchssinnes der Fische gelangen v. FrIscH
(1924, 1926, 1931), StriECK (1924) und Preeing (1926, 1927). In einer
umfassenden Arbeit diskutiert vox Friscu (1941) die besondere Bedeu-
tung des Geruchssinns der Knochenfische fiir den Nahrungserwerb und
die Orientierung. Spezielle Priifungen iiber qualitatives und quantita-
tives Geruchsvermogen der Elritze liegen von Nruratm (1949) vor.
Sie wurden von TurcEMANN (1959) erginzt und auf die Regenbogen-
forelle und den Aal ausgedehnt.

Vergleichende Untersuchungen von TricEMANN (1954) an einer Reihe
von. Fischarten des SiBwassers ergaben, daBl zwischen der Oberflache
der Riechfalten und der Netzhautfliche eine groBenmiaBig abhingige
Beziehung existiert. Bei Arten mit gut ausgebildetem Geruchssinn bleibt
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das Wachstum des Auges hinter dem des Geruchsorgans zurtick und
umgekehrt.

Mit Hilfe des Elektronenmikroskops konnten Broom (1954 — Frosch,
Krote) und BRETTSCENEIDER (1958 — weille Maus) feststellen, dafl die
Riechhérchen in ihrem Feinbau (9 periphere, 2 zentrale Langsfibrillen)
grundsatzlich keine Unterschiede zu den Flimmerhérchen von Epithel-
zellen (Metazoen) und Kinocilien (Protozoen) aufweisen. Durch TRUJIL-
1.0-CENGz (1961) wurden diese Befunde fir Fische (Cnesterodon, Fitz-
royta) bestatigt.

C. Material und Methodik

Fir die Untersuchungen wurden folgende 18 Fischarten aus 13 Familien
herangezogen:

Sipwasserformen. Phowxinus phoxinus L., Cyprinus carpio L., Carassius caras-
stus L., Tinca tinca L. (Cyprinidae), Salmo gairdnerii RicH., Salmo trutta forma
fario L. (Salmonidae), Anguilla anguille L. (Anguillidae), Ictalurus nebulosus
LE SUEUR (Amiuridae), Perca fluviatilis L. (Percidae), Esox lucius L. (Esocidae),
Cottus gobio L. (Cottidae).

Marine Formen. Myoxocephalus scorpius L. (Cottidae), Scomber scombrus L.
(Scombridae), Ctenolabrus rupesiris L. (Labridae) ,Solea solea L. (Soleidae), Pleuro-
nectes platessa L. (Pleuronectidae), T'rigla corax Bowar. (Triglidae), Ammodytes
lancea (Ammodytidae). Nomenklatur nach W. Lapices (aus: DuxckEer, Fische
der Nordmark, 1960).

Die SiiBwasserfische stammen aus der Lahn, mehreren zufithrenden Béchen und
aus Teichen (Nihe GieBen und Limburg), sowie aus einem regulierten Bach (Nahe
Schlitz, Oberhessen)!. Zwergwelse wurden iber den Agquarienhandel bezogen.
Wihrend eines 14tdgigen Aufenthaltes an der Biologischen Anstalt Helgoland auf
Helgoland konnten die marinen Formen besorgt werden .

Fiir die histologischen Untersuchungen wurden nur lebend-frisch fixierte Tiere
verarbeitet. Die Fixierungsdauer, die an Probeobjekten verschiedener GroBe er-
mittelt wurde, muBte moglichst kurz gehalten werden. Es stellte sich nimlich
heraus, daB iiber lingere Zeit aufbewahrtes Alkohol-, Formol-, Bouin- und Sublimat-
Material sehr unterschiedliche farberische Qualititen aufwies, deren Beurteilung
zu keinen tbereinstimmenden Resultaten fithrte. So gelang beispielsweise die
Darstellung von Schleimsubstanzen, Flimmer- und Sinneshdrchen sowie der Re-
zeptoren bei iiber 2 Monate altem Material nur unvollstindig.

GroBe Schwierigkeiten bereitete die Priparation von Riechorganen an lebenden
(narkotisierten) Tieren, was darauf zurtickzufithren ist, daB die einzelnen Falten
sehr zart und hinfillig sind. AuBerdem fithrt bereits die geringste Berithrung der-
selben mit den Préparationsinstrumenten zu erhohter 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 zusammenhéngend, in vitalem Zustand zu priparieren.

Weniger problematisch war die Praparation der Objekte nach der Fixierung.
Besondere Sorgfalt und Vorsicht mufite allerdings aufgewandt werden, um ein
Zerreiflen oder Abreifien der Falten zu vermeiden.

1 Herrn Dr. K. MtLLER, Max Planck-Institut fiir Hydrobiologie, Schlitz, und
Herrn Horrmawnw, Biologische Anstalt Helgoland, Helgoland, bin ich zu Dank
verpflichtet fiir die Beschaffung von Tiermaterial.
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Von den getesteten Fixierungsfliissigkeiten — Formol (in verschiedener Kon-
zentration von 2—15%), ,,Susa, nach CARNOY, ZENKER, PETRUNKEWITSCH,
Bovrn, Boumn-ALLEN, PrusL (Supiformeis), ROMEIS — erwiesen sich vor allem
Boumy, aber auch PrusL, ,,Susa‘‘ und ,,RoMurs‘ als gut geeignet. Zur Fixierung
von Embryonen und Jungtieren konnten mit ,,PruEr‘‘ die besten Ergebnisse
erzielt werden.

Die Nachbehandlung wurde in iiblicher Weise unter Verwendung von Athanol,
Tsopropanol und in besonderen Fillen von Dioxan (Vitalfirbung) durchgefiihrt.

Die Einbettung erfolgte iiber Methylbenzoat, Benzol, Benzolparaffin in Paraffin,
bisweilen auch in Celloidin. Dabei war es von Vorteil, den Aufenthalt der Objekte

in Benzol und Paraffin moglichst kurz zu halten.
? < Zu lange Einwirkungsdauer von Benzol fithrte
zu ungiinstisem Hartwerden der Objekte. Ver-
rasiral schiedentlich wurde tberhaupt auf die Ein-
schaltung von reinem Benzol verzichtet. Eine
. zu ausgedehnte Paraffinbehandlung hatte oft
< é eine Ablosung der Epithelien vom Bindegewebe
. S zur Folge. Ebenfalls negative Effekte kamen
o - A
/ )K\/ zustande, wenn die Schmelztemperatur des
Paraffins wihrend der Einbettung um mehr als
5% C uberschritten wurde. Die Folge war eine
. , Deformierung der Kerne sowie Zerstérung der
Abb. 1. -Typ1sehes Riechfalten- Flimmer- und Sinneshirchen.
system eines Teleosteers (schema-
tisch).. Schnittrichtungen 3-dimen- Gewohnlich wurden zusammenhingende
sionale Figur rechts oben Schnittserien von dem gesamten Geruchsorgan
mit einem Teil des Tractus olfactorius und
Bulbus olfactorius angefertigt und zwar fiir eine Art jeweils in den Richtungen der
3 Dimensionen (Abb. 1). Erst dadurch war es moglich, eine gute Vorstellung tiber
die genaue Verteilung des Riechepithels auf den Falten zu gewinnen bzw. seinen
Anteil exakt abzugrenzen.

Bei sehr kleinen Tieren (Ldnge unter 5 cm) mufite der Kopf total geschnitten
werden, da die gewiinschte Orientierung der isolierten Geruchsorgane im Paraffin,
oder aber das Ansetzen einer bestimmten Schuittrichtung am Paraffinblockchen,
Schwierigkeiten bereitete.

Der grofite Teil der Objekte wurde 5 und 7 u dick geschnitten. Fiir besondere
Zwecke lieBen sich jedoch auch ohne Schwierigkeiten 3 u-Schnitte herstellen.

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

1. Die Silberimprégnation.

2. Die Vitalfirbung (mit Trypanblan oder Methylenblau).

Beide Methoden fithrten bei den von mir untersuchten Fischarten nicht zum
gewiinschten Erfolg.

Die Silberimprégnationsmethoden mit den verschiedensten Modifikationen er-
gaben keine sonderlichen Verbesserungen in der Darstellung der Rezeptoren und
ihrer zentralen Fortsitze. Immer kam es nur vereinzelt zur Schwirzung von
Rezeptoren, so daf niemals eine annihernd sichere Feststellung iitber deren Anzahl
und Verteilung getroffen werden konnten. Im iibrigen fihrt die gleichzeitige
Schwirzung von freien Nervenendigungen des N. Trigeminus leicht zu Irrtiimern.

ouide!

Folgende Methoden wurden durchgefithrt:

Boprax und verbesserte Methode nach Ziesmzr, Roaers, Cowpry, GoLei,
BuseNarre, O. SCHULTZE.
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Vitalfdrbungen erwiesen sich als ungeeignet, da die Geruchsrezeptoren der
Fische Vitalfarbstoffe nicht in charakteristischer Weise speichern oder, wie im
Falle von Trypanblau, keine Affinitéit zu diesem Farbstoff zeigen. Meine dies-
beziglichen Ergebnisse sind im Abschnitt IT zusammenfassend wiedergegeben.

Dagegen brachte die Anwendung klassischer Féarbemethoden (auch kombiniert
mit Silberimprégnationen) gute Ergebnisse. Fir alle Schnittserien wurden jeweils
mindestens 4 Féarbemethoden durchgefiihrt.

Folgende Farbstoffe bzw. Firbemethoden erwiesen sich als vorteilhaft:

Fiir Ubersichtszwecke. Azan, Saurealizarinblau-Anilinblau-Orange G, Kernecht-
rot-Anilinblau-Orange G, Safranin-Anilinblau-Orange G, MassoNsche Trichromfér-
bung, Himalaun-Eosin, Hématoxylin nach WEIeERT-Pikrothiazinrot.

Friir spezielle Zwecke. HELDsches Molybdénhématoxylin — Darstellung der peri-
pheren Rezeptorenfortsitze, sowie der Flimmer- und Sinneshérchen und der intra-
ep thelialen Nervenbiindel.

Sdurealizarinblan in geringer Konzentration (25 und 50% der Stammlésung—
scharfe Darstellung der Kerne (besser als mit Azokarmin, abgesehen davon, da
die Durchfithrung dieser Farbemethode wesentlich weniger Zeit in Anspruch nimmt
als die Azanmethode), Kittleistensubstanz der Stitzzellenenden, Endverdickungen
der Rezeptoren (Vesiculae olfactoriae) und Flimmerhdrchen, sowie deren Basal-
granula.

Hématoxylin nach HeErpENHAIN — Darstellung der peripheren Fortsitze von
Rezeptoren, die sich nach kurzer Beizung (1-—3 Std) und anschlieBender progres-
siver Farbung schirfer und intensiver tingieren als die Stiitzzellenfortsitze. Das
Protoplasma firbt sich dabei fast ebenso stark wie der Kern. Bisweilen sind auch
einzelne zentrale Receptorenfortsitze dargestellt.

Anilinblau-Orange G
Toluidinblau
Mucicarmin
Gallocyanin

Schleim und Schleimbecherzellen

In ausgezeichneter Weise lie3 sich die Gestalt der verschiedenen Epithelzellen
nach Macerationsbehandlung erkennen. Die Epithelien wurden entweder in 0,1 %ige
Osmiumsdure oder in 30—50%igen Alkohol eingelegt. HEs geniigte jeweils eine
Zeit von 5—8 Std.

Zum Zwecke einer exakten Auszdhlung der Riechepithelinseln fiir Arten mit
aufgeteiltem Sinnesepithel wurde nach einer eigenen Schnellmethode verfahren:

Durch vorsichtige Operation konnte das Epithel in Bouin fixierter und in
70%igem Alkohol liegender Riechfalten in groBeren Teilen abgelost werden. Nach
Entfernung des Alkohols durch mehrmaliges Auswaschen in aqua dest. (1 Std)
wurden die Epithelstiicke mit stark verdiinnter Farblosung von Siurealizarin-
blau (1:10 bis 1:20, der Stammlosung, Romeis § 748) progressiv gefirbt (7—15 min).
Dabei kommen in deutlicher Weise die runden Riechepithelinseln zur Darstellung,
die sich als scharf begrenzte Kreisflaichen vom umgebenden, indifferenten Epithel
abheben. Gleichzeitig sind die Kopfchen der Rezeptoren (Vesiculae olfactoriae)
als regelmiafiig iiber die Kreisflichen verteilte, stark lichtbrechende Punktchen
gut sichtbar.

Die Auszéhlung von Riechinseln derart behandelter und auf einem Objekt-
trager ausgebreiteter Epithelstiicke fithrt zu einer exakteren Erfassung als am
Schnittpriparat.

Die Anfertigung von Dauerpriparaten macht eine Firbung mit der Stamm-
losung und anschlieBende Differenzierung in 3 %iger Phosphorwolframsiure oder
Phosphormolybdénsidure notwendig.
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D. Eigene Untersuchungen

I. Allgemeine Bemerkungen

Bei der speziellen Betrachtung der verschiedenen Arten werden je-
weils zundchst der morphologische Bau des Geruchsorgans (Abschnitt a)
und anschlieBend der histologische Feinbau des Riechepithels und in-
differenten Epithels, ihre verschiedenen Zellarten, die Verteilung der
Epithelien auf den Falten, sowie das System der olfaktorischen Nerven-
zweige, behandelt (Abschnitt b).

Fir die Bestimmung des Riechepithelanteils erwies es sich als vor-
teilhaft, die Oberfliche einer Falte in 5 Bezirke einzuteilen :

1. Region des Taltenan-
satzes an der Mittelleiste
—- medianer Bezirk.

2. Region des ventralen
Faltenansatzes (Faltenbasis)
— ventraler Bezirk.

Abb. 2. Profil zweier gegeniiberliegender Riech- 3. Region des Faltenan-
falten. Links: Falte total, rechts: die satzes an der Riechgruben-
verschiedenen Faltenbezirke wand — Iateraler Bezirk (nicht

bei allen Arten vorhanden).

4. Region der freien Faltenriicken — dorsaler Bezirk.

5. Region der freien Faltenseitenflichen — Faltenseiten (Abb. 2).

Die wichtigsten quantitativen Befunde sind zusammenfassend fiir
die einzelnen Arten in Tabelle 2 angegeben (im AnschluB an den spe-
ziellen Teil).

Untersuchungen iiber Wanderzellen im Riechepithel wurden nicht durchgefiihrt.
Bei zufilligen Beobachtungen an Tieren, die von einzelligen Parasiten (Ichthyo-
phthirius beispielsweise) befallen waren, konnte festgestellt werden, dafi die Para-
siten auch das Riechepithel nicht verschonen und dort mach ihrem Eindringen
Zellwucherungen auslsen. In diesen Epithelwucherungen wurden in grofler Zahl
vertretene Wanderzellen registriert. AuBerdem treten auch in den noch parasiten-
freien Riechepithelregionen hiufiger Wanderzellen auf als bei gesunden Tieren.

Von besonderem Interesse diirfte noch die Beobachtung sein, daf3 bei einigen
der untersuchten Arten (Phoxinus, Cyprinus, Tinca) das Epithel im Bereich der
Offnungen des Geruchsorgans Geschmacksknospen enthélt. IThre Dichte an diesen

Stellen ist teilweise groBer als in anderen duBeren Korperregionen, in denen
Geschmacksknospen nachweisbar sind.

II. Versuche mit Vitalfarbstoffen zur Darstellung der Rezeptoren

SEKT (1933, 1941 — weiBe Maus), MULLER (1954 — Hund) und ALTNER (1962 —
afrikanischer Krallenfrosch) gelang es mit Trypanblau durch vitale bzw. supra-
vitale Behandlung die Rezeptoren des Riechepithels darzustellen (nach der Meinung
von SEkrI und MULLER elektiv). MULLER verband diese Darstellung sogar mit
einer quantitativen Auswertung. In Anbetracht jener Resultate lag die Vermutung
nahe, daB sich auch die Geruchsrezeptoren der Fische — zumindest elektiv —
bei vitaler bzw. supravitaler Behandlung mit Trypanblau anfirben.
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Es wurden daraufhin verschiedene Fischarten fiir einen Test heran-
gezogen:

Phoxinus . . . 30 Tiere, 1/,—3jéhrig
Carassius . . . b5 Tiere, 4jahrig
Tince . . . . 'TTiere, 1—6jihrig
Gobio . . . . . 5 Tjere, 2—3jihrig
Leuciscus . . . 1 Tier, 3jahrig
Cyprinus . . . 3 Tiere, 4jahrig
Anguilla . . . 2 Tiers, 5jahrig
Hemigrammus . 2 Tiere, 2jahrig.

Die Anwendung der von SEkT und MOLLER benutzten Farbkonzentrationen
(mit entsprechenden Bedingungen) ergab nur negative Resultate. Deshalb wurden
Modifikationen in groBerem Rahmen durchgefiihrt: Farbkonzentrationen von 0,2
bis 2,5 %, mit und ohne Zusatz von physiologischer Kochsalzlosung, Einwirkungs-
dauer 10—100 min, Temperaturen der Farblosung von 10 bis +35°C. Dabei
wurden die Tiere lebend in die Farblosung eingesetzt, wenn es sich um niedrige
Konzentrationen handelte. (Trypanblau in Konzentrationen bis zu etwa 0,5%
wirkt kaum toxisch.) Bei hohen Konzentrationen wurde den narkotisierten Tieren
die Farblosung entweder in die vordere Nasentffnung einpipettiert, oder aber
subcutan in unmittelbarer Nahe der Riechgrube und bei 3 Exemplaren ins Herz
injiziert. Fir supravitale Firbungen wurden abgeschnittene Képfe oder heraus-
praparierte Geruchsorgane in die Farblosung eingelegt. Fixiert wurde nach RomEIrs
und in ,,Susa‘’.

Auch unter diesen Bedingungen war in keinem Falle eine bevorzugte
Anfarbung von Zellen des Riechepithels im Sinne der Resultate von
SEk1 und MULLER festzustellen. Bei kurzer Férbezeit und geringer
Konzentration drangen nur Spuren des Farbstoffes in die peripheren
Abschnitte des Riechepithels. Léngere Farbezeiten und stérkere Farb-
stoffkonzentrationen ergaben — insbesondere bei Kochsalzzugaben bis
zu 2% — ein bedeutend besseres Eindringen des Farbstoffes. Er wird
dann jedoch vornehmlich in den Schleimzellen, im Bindegewebe, in der
Muskulatur und auch in den groBleren Nerven gespeichert. Innerhalb
des Epithels kommt nur eine diffuse Verteilung zustande. In verein-
zelten Fallen sind Zellkerne und periphere Fortsétze tief tingiert. Jedoch
konnte nicht eindeutig festgestellt werden, ob es sich dabei um Stiitz-
zellen oder Rezeptoren handelt.

Die Griinde fiir die negativen Ergebnisse der Trypanblaufirbungen
sind nicht klar ersichtlich. Beriicksichtigt man, dafl der Farbstoff in
alle Gewebekategorien, mit Ausnahme des Riechepithels, gut einge-
drungen war, so liegt es nahe anzunehmen, daB entweder die periphere
Grenzmembran (Kittleistensubstanz) oder aber der dicke und sich stetig
erneuernde Schleimfilm (auf der Epitheloberfliche) — vielleicht sogar
beides zusammen — das Eindiffundieren der Farbe stark hemmen.
Andererseits diirfte es sicher sein, daB die Affinitdt der Riechepithelzellen
(bei Fischen) zu Trypanblau gering ist. Selbst bei Objekten, in denen
der Farbstoff durch das Bindegewebe der Riechgrube von basal in das



716 AgrrEUR HOLL:

Epithel eingedrungen war, kommt es zu keiner Kernfirbung in Stiitz-
zellen und Rezeptoren.

I'm Anschlufl an die Trypanblaufirbungen wurden weitere Vitalfarb-
stoffe auf ihre Brauchbarkeit zur Darstellung von Rezeptoren getestet:
Neutralrot, Nilblausulfat, Janusgriin und Methylenblau. Dabei konnte
festgestellt werden, dal Neutralrot, Nilblausulfat und Methylenblau in
wesentlich stdrkerem Mafle in das Riechepithel eindringen als Trypan-
blau. Im Gegensatz zum Trypanblau firben diese Stoffe definitive Ele-
mente des Riechepithels, also Kerne und Protoplasma der verschiedenen
Zellarten. Jedoch liel sich nicht feststellen, dal die Rezeptoren die
Farbstoffe in anderer Weise speichern als Stiitzzellen und Basalzellen.

III1. Spezielle Untersuchungen
1. Elritze ( Phoxinus phoxinus L.)

Es wurden insgesamt 20 Tiere aller Altersgruppen untersucht.

a) Die morphologischen Verhéltnisse des Geruchsorgans der Elritze
sind bereits im Detail beschrieben (vox FriscH, 1924 ; TEICHMANN 1954).
Es liegt ein Faltensystem vor wie es fiir alle einheimischen Cypriniden
typisch ist: eine Doppelreihe von Lamellen oder Falten, die von einer
langgestreckten Mittelraphe ausgehen. Dabei sind die caudalen (dltesten)
Falten radidr angeordnet. Thre dorsalen, freien Teile sind gekriimm®
fingerformig verldngert und werden schon #dubBerlich durch die hintere
Offnung, in die sie hineinragen, sichtbar (Abb. 50 a). Maximal sind 15
bis 16 Falten ausgebildet (3.—4. Lebensjahr). Ausnahmsweise konnten
in einem Fall 20 Falten gezdhlt werden.

b) Auf den Falten sind 2 Epithelsorten vertreten: Indifferentes Epi-
thel, das aus Basalzellen und Flimmerzellen aufgebaut ist und olfakto-
risches Sinnesepithel. Beide Epithelien sind scharf gegeneinander ab-
gesetzt. Grundsitzlich mull dazu bemerkt werden, dafl das Flimmer-
epithel ein zusammenhingendes Gewebe darstellt, in das Sinnesepithel-
bezirke als rundliche Inseln eingestreut sind (Abb. 3, 4, 6). Die Mittel-
raphe ist nur mit indifferentem Epithel bekleidet.

Die fiir das indifferente Epithel typischen Flimmerzellen sind von
zylindrischer bis umgekehrt kegelférmiger Gestalt (Abb. 5). Ihre ling-
lichen Kerne liegen auf verschiedener Hohe. Nur ein Teil dieser Zellen
weist einen basalen Fortsatz auf, der zwischen den Basalzellen hindurch
zur Basalmembran zieht und dort mit einer trompetenférmigen Ver-
breiterung aufsitzt. Die Lénge der Flimmerhdrchen (7 u) ist konstant
im gesamten Bereich des Faltensystems. Sie ragen durch eine diinne,
aus Kittleistensubstanz bestehende AbschluBmembran (Dicke bis 0,6 p),
die sich, wie auch bei verschiedenen anderen untersuchten Arten, firbe-
risch gut darstellen lagGt. ‘
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Schleimbecherzellen treten nur im indifferenten Epithel auf. Hier
stehen sie oft in Gruppen zu 10-—30 dicht zusammen. AuBerdem finden
sich im indifferenten HEpithel kolbenférmige Zellen von der GroBe der
Schleimbecherzellen. lhr runder Kern liegt im basalen Abschnitt des
Zellkorpers. Das Protoplasma des apikalen Zellteils enthélt langliche,
in Richtung der Zellingsachse zu Reihen angeordnete Einschliisse, die
sich mit Anilinblau-Orange tiefblau anfirben.

Die Dicke des indifferenten Epithels schwankt in den einzelnen
Faltenregionen zwischen 35 und 60 y. Sie ist am gréfiten im Bereich
der Faltenseiten.

Das Riechepithel ist
— wie vorher schon
erwihnt — in Form
kleiner, vollkommen ge-
trennter Bezirke (Inseln)

Abb. 4

Abb. 3. Phozinus. Verteilung der Riechinseln auf einer Riechfalte. I Riechinseln;
2 indifferentes Epithel; 3 Mittelraphe

Abb. 4. Phoxinus. Teil einer Riechfalte im Schnitt. Saurealizarinblau. I Riechinseln;
2 indifferentes Epithel; 3 Bindegewebe

in das indifferente Epithel eingestreut. Gruppen von dicht stehenden
Rezeptoren, zwischen denen nur Stitzzellen eingebaut sind, bilden
tonnchenférmige Biindel (Abb. 5 u. 6). Da die Riechinseln leicht einge-
senkt sind, erscheint hier die Epitheloberfliche im Schnitt gewellt
(Abb. 4). Die Rezeptoreninseln sind auf folgende Faltenbezirke be-
schriankt: Faltenseiten, medianer Teil der Faltentiler, mediane Falten-
ansitze (Abb. 3).

Bei jiingeren Tieren variiert die Grofle der Inseln (bzw. die Zahl
der Rezeptoren pro Insel) nur wenig. Dagegen sind auf den caudalen
Falten adulter Tiere, neben Riechinseln normaler GréBe, vereinzelt
wesentlich breitere Inseln vorhanden. Diese groBen Inseln entstehen
vermutlich durch Vereinigung von 2 oder mehr kleineren Inseln. Das
bedeutet, dafl bei &lteren Falten die Neigung besteht, ein kontinuier-
liches Riechepithel zu erzeugen.
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Die Bildungsstellen fiir neue Rezeptoreninseln liegen im Bereich der
ventralen und medianen Faltenansitze. Hier wurden bei allen Falten
auffallend kleine Rezeptorengruppen festgestellt, die durch wenige, dicht
stehende, indifferente Epithelzellen getrennt sind.

Die Rezeptoren haben ausnahmslos spindelformige Gestalt (Abb. 5).
Verschiedene Typen konnten nicht nachgewiesen werden. Die schlanken,
nach der Peripherie an Dicke abnehmenden apikalen Fortsitze sind je
nach der Lage des Kerns verschieden lang. Nahe der Peripherie des
Epithels verdicken sie sich
keulenformig und ragen
mit einem KEndbléschen
(Vesicula olfactoria) iiber
die  Oberfliche  hinaus
(Abb. 5). Jedes Endblis-

Abb. 5. Phoxinus. Einzelne Riechinsel, Feinbau. I Riechepithel; 2 indifferentes Epithel;
3 Rezeptoren; 4 Stiitzzellen; 5 Flimmerzellen; 6 Basalzellen; 7 Vesiculac olfactoriae mit
Sinneshdrchen

Abb. 6. Phoxinus. Riechinsel im Flichenschnitt (schematisch). Zahlen s. Abb. 5

chen trigt mehrere kurze, meist gespreizt stehende Sinneshérchen
(Linge 2,5—3 u). Eine durch Anfirbung darstellbare Abschlufmem-
bran konnte nicht nachgewiesen werden. Die Zellkérper der auBen in
den Inseln sitzenden Rezeptoren erstrecken sich bogenformig von 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 &indert sich die Zahl der Basal-
zellen einer Insel vermutlich nicht mehr. Die Zahl der Rezeptoren
nimmt jedoch zu, wobei dieselben streng konzentriert in dem vorbe-
stimmten Bezirk bleiben. Junge Inseln, die nur wenige Rezeptoren ent-
halten, sind seitlich nicht oder nur wenig abgerundet.

Die Aufteilung des Riechepithels (Abb. 3, 4) in isolierte, fast regel-
miBig angeordnete Bezirke (Inseln) ermoglicht bei Phoxinus eine quan-
titative Erfassung der Rezeptoren. Da fiir Fische bisher keine Angaben
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tiber die Geesamtzahl der Geruchsrezeptoren eines Individuums vorliegen,
wurden Auszdhlungen durchgefithrt. Zu diesem Zwecke muBten die
Zahl der Inseln pro Geruchsorgan, sowie die Zahl der Rezeptoren pro
Insel erfalt werden. Durch vergleichende Zahlungen an Schnittpripa-
raten und Totalpréaparaten (s. Material und Methodik) konnte die Summe
der auf den Riechfalten vorhandenen Riechinseln ermittelt werden. Die
Auszahlung, sowohl der Rezeptorenkerne als auch der Vesiculae olfac-
toriae, lieferte anndhernd tbereinstimmende Ergebnisse, so daBl eine
quantitative Erfassung der Rezeptoren gewahrleistet war.

Die meisten Inseln (ca.90%) sind von mittlerer GroBe. Bei den
iibrigen handelt es sich um die kleinen Inseln des Neubildungsbereichs
und um die groBen Inseln der dlteren Falten.

Fiir die quantitativen Untersuchungen wurden 2 verschieden alte
Tiere herangezogen:

Nr.1 — mit 13 Falten im linken — und 14 im rechten Organ.

Nr.2 — mit 16 Falten im linken — und 16 im rechten Organ.

Im folgenden sind die Ergebnisse fiir das Tier Nr.2 zusammen-
fassend wiedergegeben:

Ziahl der Inseln auf den einzelnen Falten:

Linkes Organ Rechtes Organ

Rostral 20 18 29 18
33 49 46 25

55 72 59 49

125 96 117 102

258 189 195 207

297 257 238 191

304 341 345 312

Caudal 326 305 372 328
1418 | 1327 | 1401 1230

Gesamtzahl der Inseln fiir beide Organe: 5376

Zahl der Rezeptoren pro Insel:

Kleine Inseln Insehé;ngll;tglerer GroBe Ingeln
Mittlerer Wert . . 10—20 200 500

Als Summe der Geruchsrezeptoren fiir das Tier Nr.2 ergibt sich
daraus rund 1 Million.

Fiir das Tier Nr. 1 wurde, entsprechend der geringeren Faltenzahl,
eine niedrigere Summe der Rezeptoren ermittelt: rund 900000.

In den Riechinseln sind die Basalzellen einreihig angeordnet. Sie
stehen jedoch dichter als die 2—3reihig angeordneten Basalzellen des
indifferenten Epithels.
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Die erste Sammlung der afferenten Rezeptorenfasern zu Fila olfac-
toria erfolgt bereits im Epithel unmittelbar iiber oder in der Basal-
zellenzone. Von einer Riechinsel treten 1—3 Fila olfactoria (Nerven-
zweige 4. Ordnung) ins Bindegewebe aus. Diese finden nach kurzem
schrigem Verlauf ,,Anschlufl* 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
sich die beiden Zweige 2. Ordnung zu einem Zweig 1. Ordnung (Abb. 7).

Die einzelnen Zweige 1. Ordnung der
linken Faltenreihe bilden zusammen,
ebenso wie die entsprechenden Zweige
der rechten Faltenreihe, einen der beiden
Stamme des Tractus olfactorius (Abb. 8).

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

G/
ey

g8 ,
§m§,151@1®1gx@x@1@1@

Abb. 7 Abb. 8

Abb. 7. Phoxinus. Ableitungssystem der Geruchsnerven einer Falte (schematisch). I Stam-
me des Tractus olfactorius; 2 Olfactoriuszweige 1. Ordnung; 3 Zweige 2. Ordnung; 4 Zweige
3. Ordnung; 5 Fila olfactoria; 6 Riechinseln

Abb. 8. Phoxinus. Ableitungssystem der Geruchsnerven eines Organs. I Olfactoriuszweige
1. Ordnung; 2 die beiden Stdmme des Tractus olfactorius; 8 Bulbus olfactorius; 4 Riech-
faltenepithel; 5 Faltenbindegewebe

medianen Faltenansitze unmittelbar zu einen Olfaktoriusstamm. Die
zundchst parallel nach caudal verlaufenden Stdmme treffen erst hinter
dem Geruchsorgan zusammen, um unmittelbar danach in den Bulbus
olfactorius einzutreten (Abb. 8). Bei Phoxinus ist der Bulbus relativ
gréfer als bei anderen Cypriniden, wie Carassius, Cyprinus, Tinca,
Leuciscus und Gobio.

Nach meinen Untersuchungen ist der rostrale Zuwachsabschnitt fiir
,,neue‘ Riechfalten auch bei dlteren Tieren in Tétigkeit. Das noch
nicht aufgeteilte Riechepithel enthdlt nur wenige Rezeptoren. Die
Epitheloberfliche ist nicht gewellt, so wie es fiir bestimmte Bereiche
der groferen Falten typisch ist.
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Der bindegewebige Anteil der Falten hat eine geringe Breite im
Vergleich zur Epitheldicke (Abb. 4). Die eingelagerten Nerven, Gefife,
Capillaren und Pigmentzellen sind jeweils nur von wenigen Bindegewebs-
fasern umgeben.

Die Blutversorgung des Organs wird durch ein gréBeres GefiBi ge-
wihrleistet, das basal im Bindegewebe der Mittelraphe nach rostral
zieht und sich regelmiBig verzweigt. Zahlreiche Kapillaren liegen der
Basalmembran des Epithels dicht an. Méglicherweise erfolgt die Er-
ndhrung des Epithels iiber die Stiitzzellen, die mit ihren Fortsitzen
der Basalmembran aufsitzen. Oft befinden
sich mehrere, dicht stehende Stiitzzellen einer
Kapillare direkt gegeniiber. Dabei sind
StiitzzellenfiilBchen und Kapillare lediglich
durch die dinne Basalmembran getrennt.

2. Karpfen (Cyprinus carpio L.)

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

b) Bei der Untersuchung des Riech-
epithelfeinbaus von Cyprinus stellte sich
heraus, daB das Sinnesepithel, wie auch bei
Phoxinus, in Form kleiner Inseln in das up 9. cyprinus. Riechinseln
indifferente Epithel eingestreut ist. Die Ver- szizgﬁfigeli&u;eﬁﬁggigs
teilung der Inseln auf den Falten entspricht  Epithel; s Rezeptorenkerne;
den Verhiltnissen bei Phozinus. Die Dicke 4 Stitzzellenkerne
des Riechepithels ist jedoch wesentlich grofer
(70—90 u, gegentiber 35—55 u bei Phoxinus). Die Rezeptorenkerne sind
meist in Richtung auf den peripheren Fortsatz zu einer kurzen Spitze
ausgezogen. Sie lassen sich deshalb leicht von den Kernen der Stiitz-
zellen und Flimmerzellen unterscheiden. Anders als bei Phoxinus sind
sie locker und auf breiterer (mittlerer) Epithelzone angeordnet, was wohl
mit der groBeren Epitheldicke zusammenhingen dirfte. Nur wenige,
dulerst schlanke Flimmerzellen isolieren die Riechepithelinseln (Abb. 9).
Die langlichen Kerne der Stiitzzellen bilden eine fiir beide Epithelien
durchgehende, regelmiBige Reihe, die dicht iiber der Basalzellenzone
liegt (Abb. 9).

In Faltenregionen, die Riechepithelinseln tragen, (Faltenseiten, me-
diane Faltenanséitze) sind nur wenige Schleimbecherzellen vorhanden.
Sie sitzen hier oft an der Grenze zwischen Riechepithelinseln und Flim-
merepithel.
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Der intraepitheliale Verlauf der afferenten Rezeptorenfortsitze, der
Austritt der Fila olfactoria aus dem Epithel, ihr Verlauf im Bindegewebe
der Falten und ihre Sammlung zu groBeren Nervenzweigen ist dhnlich
wie bei Phoxinus.

3. Karausche (Carassius carassius 1.)
4. Schleie (Tinca tinca L.)

Als weitere Vertreter der Familie Cyprinidae wurden 7"inca tinca und Carassius
carassius untersucht. Es konnte festgestellt werden, daB die Geruchsorgane auch
dieser beiden Arten in Morphologie
und Histologie 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,
welche die einzelnen Riechepithel-
T inseln isolieren, sind bei Tinca
stérker erhoben als bei Carassius.

s, e, 7l Riochnscn fm St Ty Schitt sufort sich dies als
siche Abb. 9 ausgeprigtere Wellung der Epi-

theloberfliche (Abb. 10).
Nach diesen Befunden an den 4 Cyprinidenarten wire eine gewisse
Einheitlichkeit im histologischen Aufbau des Riechepithels der Cypri-

nidae zu erwarten.

L T R P

4. Regenbogenforelle (Salmo gairdneritc RicH)

6. Bachforelle (Salmo trutta forma fario L.)

Diese beiden Forellenarten lieBen keinerlei erwidhnenswerte morphologische
und mikroanatomische Unterschiede im Bau des Geruchsorgans erkennen, so daf3
sie zusammen behandelt werden kénnen. Von allen Altersgruppen wurden jeweils
mehrere Tiere untersucht.

a) Die Entwicklung des Organs erfolgt relativ schnell. Bereits im
Alter von 1—1%/, Jahren sind 14-—16 Falten deutlich ausgebildet (TE1cH-
MANN 1954). Wihrend des 1. Jahres wachsen die mittleren Falten fast
gleichzeitig aus, nachdem allerdings die hinteren (altesten) Falten bereits
eine bestimmte Grofie haben. Die Bildung weiterer Falten verlduft nur
langsam. Bis zum 4. Lebensjahr werden héchstens noch 2—4 zusitz-
liche Falten ,,angebaut®. Die VergroBerung der Faltenoberfliche ge-
schieht vor allem durch Héhenwachstum der caudalen und mittleren
Falten. Dabei nehmen die caudalen Falten eine gekriimmt fingerférmige



Untersuchungen am Geruchsorgan der Knochenfische 723

(estalt an und ragen schlieflich in die hintere Offnung hinein (vgl.
Phoxinus). Die rostral lokalisierten Falten wachsen zwar auch in die
Hohe, doch erreichen sie nicht die GroBe der caudalen und mittleren
Falten. Wihrend des 2. und 3. Jahres bildet sich eine zum Teil regel-
méBige sekundire Faltelung, vornehmlich auf den dltesten Falten. Ahn-
liche Verhéltnisse wurden von Docier (1887) fiir Acipenser sowie von
PrerrFER (1963) fiir Oncorhynchus beschrieben.

b) Das Riechepithel ist
kontinuierlich (Abb. 11),
im Gegensatz zum aufge-
teilten Riechepithel der
4 Cyprinidenarten. Wéh-
rend bei Jungtieren (etwa
bis zum Alter von 3 Mo-
naten) Riechepithel und
indifferentes Kpithel eine
Ubergangszone aufweisen,

sind die beiden Epithelien app. 11. Satmo. Einzelne Riechfalte im Schnitt.
bei dlteren Tieren deutlich Eisenhdmatoxylin nach WEIGERT. An der breitesten

A Stelle der Falte die Grenze (angedeutet) zwischen dem
gegencinander abgesetzt kontinuierlichen Riechepithel und indifferentem Epi-
( Abb 11) thel. I Riechepithel; 2 indifferentes Epithel;

3 Faltenbindegewebe
Das Riechepithel ist

beschriankt auf die Falten-
seiten, die medianen Fal-
tenansdtze (Abb. 11) und
die medianen Teile der
Faltentéiler. Bei den oben
erwahnten jingeren Tieren

ist der Riechepithelanteil

im Verhéltnis zur Gesamt- Abb.12. Salmo. Sekundére Falten auf einer Riech-
. G falte (schematischer Querschnitt). Zahlen wie in
faltenoberfliche wesent- Abb. 11

lich gréBer als bei dlteren

Tieren. Dies hingt damit zusammen, dafl sich mit zunehmendem Alter
der Anteil des indifferenten Epithels in stirkerem MafBe vergroBert als
der Anteil des Riechepithels. Hinzu kommt noch eine sekundére Falten-
bildung auf den einzelnen ,,primiren Falten, insbesondere auf den cau-
dalen, also dltesten Falten (TErcamany 1954). Diese zusétzliche Falten-
bildung setzt dann ein, wenn alle ,,priméren‘ Falten ausgewachsen sind.
Durch die sekundére Faltelung wird kaum eine RiechfeldvergréBerung
erzielt, da die Riicken der sekundidren Falten ausnahmslos von indif-
ferentem Epithel bekleidet sind (Abb. 12). Hingegen erfolgt eine weitere
relative Zunahme des indifferenten Epithels. Prererer (1963) stellte
fest, daB es sich bei dem AbschluBgewebe der sekundiren Falten von
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Oncorhynchus nicht um Riechepithel, sondern auch um indifferentes
Schleimepithel handelt.

Am Aufbau des mehrschichtigen indifferenten Epithels sind auBer
Basalzellen zwei weitere Zellarten beteiligh: gedrungene Flimmerzellen
mit rundem Kern, welche die duBere Schicht bilden und verschieden-
artig gestaltete Zellen (mit basalem Fortsatz), die 2—3schichtig zwischen
der Basalzellenschicht und Flimmerzellenschicht angeordnet sind. Im
Bereich zwischen Basalzellen und den iibrigen Schichten befinden sich
bei dlteren Tieren an vielen Stellen groBere vakuolenartige Interzellularen.
Schleimzellen sind im indifferenten Epithel aller Faltenbezirke vorhan-
den. Teilweise stehen sie im reifen Zustand in groBeren Gruppen (bis
zu 20 und mehr).

Das einschichtige Riechepithel zeigt beim Vergleich jiingerer mit
alteren Tieren bemerkenswerte Unterschiede, auf die naher eingegangen
werden soll:

Bei jingeren Tieren (Alter bis zu 1!/, Jahre) wurden zwei deutlich
getrennte Kernzonen festgestellt. Eine apikale Zone enthilt in fast
regelméBig einreihiger Anordnung die linglichen Kerne nur von Rezep-
toren (Abb. 13a). Diese haben sehr viel Ahnlichkeit mit den von DocIrL
beim Hecht und Stér nachgewiesenen stibchenformigen Sinneszellen.
Ihr peripherer Fortsatz zieht vollig gerade bis zur Epitheloberfliche.
Er firbt sich mit Siurealizarinblau, Molybdinhidmatoxylin nach Herp
und Eisenhématoxylin nach HEIDENHAIN ebenso intensiv an, wie die
linglichen Kerne. Die Fortsitze enden mit einer kleinen Verdickung
(Vesicula olfactoria), die iber die Epitheloberfliche hinausragt und mit
mehreren Sinneshirchen versehen ist (Abb. 13a). Mit einigem Abstand
folgt nach basal eine zweite Zone, die in dichter mehrreihiger Anordnung
langliche Kerne von Stiitzzellen und Flimmerzellen, sowie ovale Kerne
von Rezeptoren gemischt enthdlt. Den groBiten Anteil der 2. Kernzone
bilden jedoch die Xerne von Flimmerzellen und Stiitzzellen. Flimmer-
zellenkerne finden sich vornehmlich im duBeren Teil dieser 2. Zone, Stiitz-
zellenkerne im inneren Teil, wahrend die Kerne der Rezeptoren da-
zwischen liegen. Die Rezeptoren der 2. Kernzone haben einen wesentlich
diinneren, aber auch ldngeren peripheren Fortsatz als die stdbchen-
formigen Rezeptoren der 1. Zone. Die Fortsiitze ziehen in leicht ge-
wundenem Verlauf bis zur Epitheloberfliche (Abb. 13a), wobei sie sich
der Gestalt der tbrigen Zellen anpassen. Sie enden in dhnlicher Weise
wie die Riechstdbchen. Threr schlankeren Gestalt zufolge kénnen diese
Rezeptoren als spindelférmige Riechsinneszellen bezeichnet werden. Im
Gegensatz zu den Riechstibchen treten an den Fortsitzen der spindel-
formigen Rezeptoren varikése Anschwellungen auf.

Im Riechepithel dlterer Tiere greifen die bei jiingeren Tieren ge-
trennten Kernzonen ineinander und bilden eine fast einheitliche, breitere
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Zone (Abb. 13b). Kerne von Riechstdbchen liegen teilweise tiefer im
Epithel als bei jiingeren Tieren. Andererseits liegen Kerne von spindel-
formigen Rezeptoren hoher als Kerne von Riechstdbchen. AuBerdem
sind in dem bei jiingeren Tieren urspriinglich kernfreien, apikalen Epithel-
bereich Kerne von Flimmerzellen vertreten.

Vergleicht man den zahlenméfBigen Anteil von Riechstibchen und
Riechspindeln, so ergibt sich bei jiingeren Tieren ein Verhiltnis von
etwa 3:1, bei dlteren Tieren ein Verhiltnis von 1:2 bis 1:3. Dies wiirde
bedeuten, dal mit zunehmendem Alter (im Zusammenbhang mit der

Abb.13a u. b, Salmo. Riechepithelfeinbau. ¢ Rinjdhriges Tier; b dreijébriges Tier.
1 Riechstdbchen; 2 Riechspindeln; 3 Stiitzstellen; 4 Flimmerzellen; 5§ Basalzellen; 6 intra-
epitheliale Nervenbiindel (quer); 7 Vesiculae olfactoriae mit Sinneshérchen

RiechfeldvergroBerung) vornehmlich Riechspindeln gebildet und ein-
gebaut werden, da die Gesamtdichte der Rezeptoren annihernd kon-
stant bleibt.

Neben dem gestaltlichen Unterschied der beiden Rezeptorentypen
ist ihr abweichendes Verhalten zu den erwiahnten Farbstoffen bemerkens-
wert. Gegeniiber der gleichmiBig intensiven Totalfirbung der Riech-
stdbchen (Kern, Pericaryon, peripherer und sogar zentraler Fortsatz),
beschrinkt sich die Farbung der Riechspindeln auf das Perikaryon und
Teile des peripheren Fortsatzes.

Die zentralen Fortsitze der Rezeptoren biegen unmittelbar iber der
Basalzellenzone rechtwinklig um und bilden lockere, intraepitheliale
Nervenbiindel von unterschiedlicher Linge und Dicke. Meist vereinigen
sich mehrere kleine Biindel, noch innerhalb des Epithels, zu einem kom-
pakteren Nervenstdmmechen (Filum olfactorium), das ins Bindegewebe
zieht. Teilweise sind Fila olfactoria die Fortsetzungen einzelner, dickerer
Biindel. Das Ableitungssystem der groBeren olfaktorischen Nerven in
den Falten ist dhnlich wie bei Phoxinus.

47*
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Auch das Riechepithel enthilt Schleimbecherzellen, allerdings in
geringerer Dichte als das indifferente Epithel. GroBere Abschnitte der
Faltenseiten sind sogar vollig frei von Schleimzellen. Auf den caudalen
Falten bilden sie oft weit auseinanderstehende Gruppen. Vergleichende
Untersuchungen an élteren Tieren erwiesen, dafl es offenbar im Bereich
dieser Schleimzelleninseln zur sekundiren Faltenbildung kommt.

7. Aal (Anguilla anguille 1.)

Folgendes Material wurde untersucht:

Eine groBere Anzahl von Pigmentaalen, Linge — ca. 10 ecm, 3 noch nicht
adulte Tiere von 35—45 cm Lénge, 1 wahrscheinlich adultes Tier, Léinge — 92 cm.
Glasaale standen leider nicht zur Verfiigung.

Die ontogenetische Entwicklung des Geruchsorgans von Anguille ist bereits
von LatBacH (1937) behandelt worden. Bis auf verschiedene Einzelheiten stimmen
die Ergebnisse mit den eigenen itberein. Die abweichenden, sowie zusitzlichen
Befunde zur Morphologie werden u.a. kurz dargelegt. Zum Zwecke eines Ver-
gleichs mit anderen Arten war es notwendig, die histologischen Ergebnisse von
LATBACH zUu ergéinzen.

a) Entgegen dem Befund von Larsacm konnte festgestellt werden,
daB beim adulten FluBaal nicht alle Falten eines Organs der Raphe
oder Medianleiste gegensténdig ansitzen. Nur die ersten 14—16 caudalen
Falten sind gegensténdig. Die nach rostral folgenden Falten inserieren
alternierend an der Medianleiste bis zum Vorderende der Faltendoppel-
reihe. Bei Glasaalen und jingeren Pigmentaalen zeigen die 12—16 vor-
handenen Falten alle einen paarweisen Ansatz. Offenbar erfolgt von
einem bestimmten Zeitpunkt an das Auswachsen junger Falten an ihren
rostralen Bildungsstellen nicht mehr gleichzeitig und paarweise.

Die Falten des caudalen Drittels der doppelten Faltenreihe sind
schriag nach hinten geneigt. Dagegen erheben sich die Falten des rest-
lichen Teils senkrecht vom Grubenboden. Aullerdem zeigen diese ge-
neigten Falten eine starke Kriimmung oder Wolbung, die besonders
bei den radidr abgelenkten caudalen Falten zum Ausdruck kommt.
Ahnlich wie bei Ictalurus, sind die caudalen Falten des linken Organs in
Rechtsdrehung, die des rechten Organs in Linksdrehung abgebogen.

b) Die Riechfalten von Anrguilla sind nicht total von dem kontinuier-
lichen Riechepithel bedeckt. Sein relativer Anteil an der Gesamtober-
fliche der Falten ist jedoch groBer als bei den iibrigen untersuchten
Arten (s. auch TercaMaxy 1954). Riechepithel befindet sich auf den
Faltenseiten, den medianen Faltenansitzen, sowie Teilen der Falten-
téler und -riicken (Abb. 14). Alle iibrigen Regionen tragen indifferentes
Epithel. Bei Jungtieren (bis 5 Jahre) sind auch die Faltenriicken grofiten-
teils mit Riechepithel bedeckt. Die beiden Epithelien gehen kontinuier-
lich ineinander iitber (Abb. 16).
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Das mehrschichtige, indifferente Epithel weist bei konstant gleichem
Bau eine sehr unterschiedliche Dicke auf (15—35 u). Seine periphere
Zellschicht wird aus gedrungenen Flimmerzellen mit rundlichen Kernen
gebildet. Nach basal folgen 2—3 Schichten abgeflachter Zellen mit
langlichen Kernen. Ein Teil dieser Zellen hat schlanke basale Fortsétze,

Abb. 14. Anguilla. Zwei gegeniiberliegende Rlechfalten im Profil. Links: Die verschie-
denen Faltenbezirke (siehe Abb. 2), rechts: Riechepithelverbreitung. I Riechepithel;
2 indifferentes Epithel; 3 Mittelraphe

5‘

Abb. 15. dnguilla. Riechepithelfeinbau. I Rezeptoren; 2 Stiitzzellen; 3 Flimmerzellen;
4 Basalzellen; 5§ Schleimbecherzelle; 6 kolbenférmige Sekretzelle; 7 Vesiculae olfactoriae
mit Sinneshérchen. I Zone der Flimmerzellenkerne; II Zone der Receptorenkerne;
IIT Zone der Stiitzzellenkerne; IV Zone der Basalzellen

die der Basalmembran aufsitzen. Die Basalzellen sind mehrreihig ange-
ordnet. Beim Ubergang zum Riechepithel wird die Basalzellenzone ein-
reihig. Zwischen den Flimmerzellen stehen in unregelmiBiger Verteilung
Schleimbecherzellen.

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

Die schlanken Flimmerzellen liegen in dichter Anordnung apikal im
Epithel. Thre ovalen Kerne bilden eine auffallend regelmiBige, duBere
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Reihe (Kernzone I, Abb. 15). Nur ein Teil der Flimmerzellen hat basale
Fortsitze, die der Basalmembran aufsitzen (vgl. indifferentes Epithel).
Im Bereich des Ubergangs der beiden Epithelien nimmt in Richtung auf
das Riechepithel die Lénge der Flimmerzellen bei konstantem Durch-
messer bis zu einem bestimmten Mafle stetig zu (Abb. 16).

An die Flimmerzellenschicht schlieBt sich nach basal eine Zone (1)
meist mehrreihig und dicht stehender Kerne an, die oval bis linglich
geformt sind. Hierbei handelt es sich um die Rezeptorenkerne. Ganz

vereinzelt sind in diese Zone
TN Stitzzellenkerne eingestreut
: (Abb. 15). Die Rezeptoren haben
ausnahmsweise  spindelférmige
Gestalt. Thre peripheren Fort-
sidtze, die zwischen den Flimmmer-
zellen bis zur Peripherie ziehen,
zeigen oft einen leicht gewun-
denen Verlauf. Thre Dicke vari-
iert zwischen 0,3 und 0,5 . Tir
Ao 10, dnpul, Oveeing Siedupinl cine Tintelung in vorschiedons
Sturealizarinblau Typen sind jedoch keine weiteren
Anhaltspunkte gegeben. An-
schwellungen an den Fortsitzen sind ohne Beziehung zur Linge und
Dicke der Fortsitze. Ihre unterschiedlichen Dimensionen sind wohl ab-
hingig von der Lage der betreffenden Kerne innerhalb der Kernzone.
Nach LaieacH, der ebenfalls keine verschiedenen Rezeptorentypen fest-
stellen konnte, handelt es sich bei den Riechsinneszellen des Aals um
eine ,,Zwischenform zu den Riechstiabchen®. Dieser Versuch einer Ein-
ordnung der Rezeptoren des Aals kann nicht diskutiert werden, solange
vergleichende Untersuchungen itber Rezeptorentypen bei einer groBeren
Zahl von Arten fehlen.

Die peripheren Fortsitze der Rezeptoren enden mit einer kleinen
Verdickung, die etwas iiber die Epitheloberfliche hinausragt. Jede Ver-
dickung trigt nach LatBacH 4 Sinneshérchen. An einzelnen Rezeptoren
wurden von mir aber auch 3 oder 5 Sinneshdrchen festgestellt. Erst
elektronenmikroskopische Untersuchungen diirften hier sichere An-
gaben ermoglichen. Die Sinneshirchen sind wesentlich kiirzer als die
Flimmerhdrchen. Sie zeigen vielfach eine gespreizte, starre Stellung.

Im Gegensatz zu anderen Arten mit kontinuierlichem Riechepithel,
(Perca, Ictalurus, Salmo, Pleuronectes, Solea, Scomber) ist bei Anguilla
die Dichte der Rezeptoren in den verschiedenen Faltenregionen keines-
wegs gleich. Die groBte Dichte ist im Bereich der zentralen Falten-
ansitze festzustellen. Sie nimmt dann sténdig in Richtung auf die
lateralen Faltenansitze bis etwa zur Faltenmitte ab. Von dort bis zum
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Ubergang Riechepithel — indifferentes Epithel sind die Rezeptoren in
verschiedener Dichte vertreten. In der Ubergangsregion zum indiffe-
renten Epithel finden sich Rezeptoren nur noch vereinzelt.

Auf die Zone I der Rezeptorenkerne folgt nach basal eine einreihige
Zone mit den ovalen Kernen von Stiitzzellen (Zone 111 — Abb. 15).
Ihre schlanken, apikalen Fortsitze erreichen nicht alle die Oberfliche
des Epithels. Die basalen Fortséitze ziehen meist bis zur Basalmembran
und enden hier mit einer trompetenférmigen Verbreiterung. Bei ein-
zelnen Stiitzzellen stehen ihre
basalen Fortsitze mit Basalzellen =
in Verbindung (Abb. 15). An ver- -
schiedenen Stellen der Falten im F t L

e

> -

Bereich des Riechepithels ist die
sonst durchgehende wund dichte
(kontinuierliche) Reihe der Stiitz-
zellenkerne unterbrochen. Das heilt,
hier sind Stiitzzellen nur vereinzelt
eingebaut. Ks handelt sich um
Epithelbezirke, die eine geringere
Dicke aufweisen und insbesondere
b_el den ]ﬁngeren Falt_en festzustellen Abb. 17. Anguilla. Riechepithelausschnitt
sind. In diesen Regionen ist auch mit kolbenfsrmiger Sekretzelle (Pteil).
die Dichte der Rezeptoren ger]-_ng, Séurealizarinblau-Anilinblau/Orange G
gegeniiber etwa der auf den medianen

Faltenansitzen. Anscheinend besteht ein bestimmter Zusammenhang
im gleichzeitigen Auftreten von Rezeptoren und Stiitzzellen.

Den Abschlufl des Riechepithels zum Bindegewebe bildet eine 1- bis
2schichtige Basalzellenzone (IV — Abb. 15). In Bereichen mit sehr
dicht stehenden Rezeptoren ist sie nur einschichtig.

Schleimzellen sind im Epithel der zentralen Faltenansitze, sowie in
groBeren Bezirken der Faltenseiten nur duBerst spirlich vorhanden oder
fehlen ganz. In den iibrigen Bezirken stehen sie auch keineswegs dicht
gedringt, sondern zeigen eine liickenhaft weitrdumige Anordnung. Im
Verhiltnis zur Epitheldicke weisen die Schleimzellen eine beachtliche
GroBe auf. Thr Zellkorper, der in einzelnen Fiéllen eine schlanke Gestalt
annehmen kann, erstreckt sich fast von der Zone der Stiitzzellenkerne
bis zur Peripherie. Die Kerne liegen in Hohe der Rezeptorenkerne
(Abb. 15).

Die vorher erwihnten kolbenférmigen Sekretzellen sind nur ver-
einzelt im Riechepithel enthalten (Abb. 15, 17). Sie sind auf die Epithel-
anteile der zentralen Faltenansdtze beschrankt. Thre Gestalt ist wesent-
lich schlanker als die der Schieimbecherzellen. Im Unterschied zu den
Kernen der Schleimbecherzellen, gind die Kerne der kolbenférmigen
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Sekretrzellen rund und gréfer als jene. Sie liegen im mittleren Abschnitt
des Zellkorpers, der nach basal als schmaler Fortsatz ausliuft und fast
die Basalmembran erreicht. Im unreifen Zustand ist das apikale Ende
der Zellen stumpf abgerundet. Dagegen ist in der Sekretionsphase ein
schlanker Hals ausgebildet, der die Epitheloberfliche erreicht und sich
dort offnet (Abb. 15, 17). Das austretende Sekret zeigt mit den ver-
schiedensten Schleimfirbemethoden nur eine sehr schwache Anfirbung.
Es hat offenbar keinen mukosen Charakter. Nihere Untersuchungen
wurden noch nicht angestellt. Bei jungen
Tieren (3—>5jahrig) lieBen sich die kolben-
formigen Sekretzellen nicht nachweisen.
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Abb. 18 Abb. 19

AbD. 18. Arguilla. Ableitungssystem der Geruchsnerven eines Organs (schematisch).
1 Riechfalten (angedeutet); 2 Mittelraphe; 3 Olfaktoriuszweige 1. Ordnung; 4 medianer
Olfaktoriusstamm ; 5 die beiden lateralen Stimme

Abb. 19. dnguilla. Ableitungssystem der Geruchsnerven von 3 Faltenpaaren (schematisch)-
1 Riechfalten; 2 Riechepithel; 3, 4, 5§ wie in Abb. 18

Zwischen der Kernzone der Stiitzzellen und den Basalzellen verlaufen
die Biindel der zentralen Rezeptorenfortsitze parallel zur Basalzellen-
zone (Abb. 15). Als intraepitheliale Nervenbiindel ziehen sie oft iiber
eine grofere Strecke, bevor sie zu mehreren vereinigt, als Fila olfactoria
(Zweige 3. Ordnung) durch die Basalzellenzone schrig oder senkrecht
ins Bindegewebe der Falten austreten. Dort werden sie nach kurzem
Verlauf zu Zweigen 2. Ordnung zusammengeleitet. Diese vereinigen sich
zu grofleren Zweigen 1. Ordnung. Fir jede Falte (ausgenommen die
jlngsten) existieren zwei Zweige 1. Ordnung, ein zentraler und ein late-
raler Zweig. Der Verlauf der Zweige 1. Ordnung ist vertikal. Im Binde-
gewebe der ventralen Faltenanséitze treffen die Zweige 1. Ordnung auf
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einen der Olfaktoriusstamme (Abb. 18, 19), welche dann das Geruchs-
organ verlassen. In diesem Punkt unterscheidet sich das Ableitungs-
system der Rezeptorenfasern bei Anguilla von dem aller iibrigen unter-
suchten Teleosteer-Arten. Es sind ndmlich nicht wie dort 2, sondern
3 Olfaktoriusstdmme vorhanden (fiir jeden Anteil des paarigen Geruchs-
organs). Der mittlere Stamm sammelt von jeder Falte der linken und
rechten Reihe die aus folgenden Bezirken stammenden olfaktorischen
Fasern: medianer Faltenansatz, medianer Teil des Faltentals und me-
dianer Teil der Faltenseiten. Fir die restlichen Faltenbezirke aller links
stehenden Falten erfolgt die Ableitung in einem eigenen Stamm. Das
gleiche gilt fiir die Falten der rechten Faltenreihe (Abb. 18, 19). In
dieser Beschreibung, wie auch in den betreffenden Abbildungen, ist nur
die prinzipielle anatomische Beziehung zwischen rezeptorischem und
afferentem Anteil des olfaktorischen Systems dargestellt.

Der bindegewebige Mittelteil ist bei den caudalen Falten stérker
entwickelt als bei den iibrigen Falten. Er enthilt in dichter Verteilung
GefdBe und Kapillaren. Pigmentzellen finden gich vornehmlich im Binde-
gewebe der mittleren und caudalen Falten. Hier sind sie beschrinkt
auf die lateralen Teile der Faltenriicken (fingerférmige Fortsitze). Eine
Membrana limitans olfactoria, als membrandse Auflage der Riechepithel-
oberflache, fehlt (vgl. Lameacu 1937). Die apikalen Enden der ver-
schiedenen Zellarten sind lediglich durch geringe Portionen Kittsubstanz
isoliert.

8. Znvergwels (Ictalurus nebulosus 18 SUEUR)

Fiir die Untersuchung standen nur Jungtiere im Alter von 1—2 Jahren zur
Verfiigung.

a) Auffallend am Geruchsorgan dieser Art ist der groBle Abstand
zwischen vorderer und hinterer Offnung. Die vordere Offnung ist weit
nach frontal geriickt und sitzt auf einer kurzen Roéhre (vgl. Anguilla).
Die Querachse (lateral-mediane Achse) des Geruchsorgans ist im Gegen-
satz zu den entsprechenden Verhéiltnissen etwa bei den Cypriniden,
Salmoniden und Perciden kaum geneigt. Offenbar hingt dies mit der
Anatomie des Schidels von Icialurus zusammen: Der Kopf ist dorso-
ventral abgeplattet.

In ihrer Gesamtheit weisen die Riechfalten die fiir die meisten
Knochenfische typische Anordnung auf. Von einer schmalen, langlichen
Medianleiste (Mittelraphe) ziehen beiderseits blattchenartige Falten des
Grubenbodens zu den Wanden der Riechhdhle. Die gréfiten Falten
liegen im caudalen Teil der Grube. Nach rostral nimmt die GréBe der
Falten stetig ab bis zum Vorderende. Hier sind die kleinsten lokalisiert
(Abb. 50 ¢). Das Auswachsen neuer Falten erfolgt demnach im rostralen
Abschnitt des Grubenbodens. Nur im Bereich seiner rostralen Hilfte
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ist das Faltensystem nach Zahl und Anordnung der Falten symmetrisch,
indem diese senkrecht zur Medianleiste und parallel zueinander orientiert
sind. Die radiéir angeordneten Falten im caudalen Abschnitt des Gruben-
bodens sind fingerférmig verlingert. Zugleich zeigen sie eine starke
Ablenkung in Richtung auf die hintere Offnung des Organs (Abb 50 c).

b) Das Riechepithel ist kontinuierlich. Seine Verbreitung beschrinkt
sich auf einen medianen Teil der Faltenseiten, sowie Teile der medianen

rosira/

el
Abb. 20 AbDb. 21

Abb. 20a——c. Ictalurus. Drei Riechfaltenpaare im Profil, rechts mit eingetragenem Riech-
feld. a Rostrales, b mittleres, ¢ candales Faltenpaar. I Riechepithel; 2 indifferentes Epithel;
3 Mittelraphe

Abb. 21. Ictalurus. Gesamtes Faltensystem im Lingsschnitt (schematisch). Riechepithel-
verbreitung. Zahlen wie in Abb. 20

und basalen Faltenansitze (Abb. 20). Alle tbrigen Bezirke der Falten
tragen indifferentes Flimmerepithel.

Der relative Anteil des Riechepithels an der Oberfliche der einzelnen
Falten ist verschieden. Am groBten ist dieser Anteil auf den jingeren
(rostralen) Falten, am kleinsten auf den édlteren (caudalen). Daraus
folgt, daB beim Wachstum der Falten das indifferente Epithel einen
stirkeren Zuwachs erfihrt als das Riechepithel (Abb. 20, 21).

Zwischen beiden Epithelien besteht eine scharfe Grenze (Abb. 22).
Hier endet der periphere Flimmerhérchenbesatz des indifferenten Epi-
thels. Seine Basalzellenzone verliert ihre Mehrschichtigkeit. Das sich
unmittelbar anschlieBende Riechepithel ist gekennzeichnet durch Besatz
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mit kurzen Sinneshérchen und die einreihige Anordnung der Basalzellen
(Abb. 22). Eine Gegeniiberstellung der charakteristischen Unterschiede
zwischen Riechepithel und indifferentem Epithel zeigt Tabelle 1.

Tabelle 1

Riechepithel

Indifferentes Epithel

Epithelabschlufl und Be-
ziehung der Zellenden
zur Peripherie

Hérchenbesatz

Zellarten und Form der
Kerne

Basalzellen

Keine periphere Abschlufi-
membran. Vesiculae olf.
ragen iiber die Oberfla-
che

Sinneshiirchen
Lange 3—4 p

Rezeptoren—ovale Kerne

Stutzzellen—langliche
Kerne

Basalzellen —runde Kerne

einreihig

vorhanden

Periphere AbschluBmem-
bran vorhanden, welche
die Zellenden immer be-
deckt

Flimmerhsrchen
Linge 16 u

Flimmerzellen—Idngliche
Kerne
Basalzellen—runde Xerne

mehrreihig, angeordnet
fehlen

Intraepitheliale Nerven-
biindel

Das indifferente Epithel (Dicke 35—55 u) ist allein aus Flimmer-
zellen und Basalzellen aufgebaut. Nur ein Teil der Flimmerzellen erreicht
mit seinen basalen Fortsitzen die Basalmembran (Abb. 22). Vereinzelte
Flimmerzellen weisen eine protoplasmatische Verbindung mit Basal-
zellen auf. Die Protoplasmabriicken deuten darauf hin, daf die Flimmer-
zellen durch Teilung aus Basalzellen entstehen. Ahnliche Beobachtungen
wurden an Stiitzzellen des Riechepithels gemacht. Den peripheren Ab-
schluB} des indifferenten Epithels bildet eine diinne kontinuierliche Mem-
bran, die von den Flimmerhirchen durchbrochen wird. Diese AbschluB3-
membran laBt sich firberisch (mit Sdurealizarinblau leuchtend rotviolett)
gut darstellen.

Schleimzellen wurden weder im indifferenten Epithel noch im Riech-
epithel festgestellt. Nur vereinzelt sind sie im Epithel der Grubenwinde
und des Grubendaches vorhanden. Eine photographische Abbildung aus
einer Publikation von ADRIAN und Lupwra (1938) zeigt Schleimbecher-
zellen im Riechepithel von Ictalurus. Vermutlich treten sie erst bei
alteren Tieren auf.

Im einschichtigen Riechepithel weisen die Kerne von Riechsinnes-
zellen und Stiitzzellen, dhnlich 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 linglichen Stiitz-
zellenkernen. Mit kleinem Abstand schlieSt sich dann die Basalzellen-
zone an (Abb. 22). Eine periphere Grenzmembran wurde beim Riech-
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epithel nicht festgestellt. Zwischen den apikalen Zellenden finden sich
nur geringe Portionen von Kittsubstanz.

Verschiedene morphologische Rezeptorentypen existieren nicht. Die
Zellkoérper der Rezeptoren sind ausnahmslos von spindelférmiger Gestalt.
Je nach der Position der Kerne im Epithel sind die peripheren Fortsitze
linger oder kiirzer. Sie enden mit einer Vesicula olfactoria, die dber
die Epitheloberfliche hinausragt und mehrere Sinneshérchen (von 4 u
Lénge) tragt (Abb. 22).

2, (((1(1},1,,..
i %

4:3/ @

{w@@ i @ S0\

Abb. 22, Ictalurus. Riechepithelfeinbau; Grenze zum indifferenten Epithel (siehe Pfeil)

1 Rezeptoren; 2 Stiitzzellen; 3 Flimmerzellen; 4 Basalzellen; 5 intraepitheliales Nerven-

blindel; 6 Vesiculae olfactoriae. I Zone der Rezeptorenkerne; II Zone der Stiitzzellen-
kerne; ITI Zone der Basalzellen

&
@)

Wie bei allen anderen untersuchten Arten mit kontinuierlichem Riech-
epithel sammeln sich die zentralen Fortsitze der Rezeptoren an der
duBeren Basalzellengrenze zu lockeren Biindeln, die einen parallelen
Verlauf zur Basalmembran nehmen (Abb. 22). In den meisten Fillen
entspricht ein einziges Biindel einem Filum olfactorium. Es kénnen
sich aber auch mehrere Biindel zu einem solchen vereinigen. Die Fila
olfactoria treten meist schrig ins Bindegewebe aus. Das System der
olfaktorischen Nervenzweige in den Falten gleicht dem von Phoxinus.

9. Flufbarsch (Perca fluviatilis 1..)

Untersucht wurden nur einsémmrige und adulte Tiere.

a) Zur Morphologie und Anatomie des Geruchsorgans dieser Art
finden sich bereits ndhere Angaben von BurRNE (1909) und TEICHMANN
(1954).

Die Riechfalten sind im hinteren Teil des Grubenbodens radisr ange-
ordnet, im vorderen Teil inserieren sie fast gegenstindig entlang einer
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wulstartigen Mittelraphe. Die breiten Faltenriicken sind leicht einge-
kerbt. Dadurch besteht eher eine Ahnlichkeit mit den Riechfalten von
Myozocephalus und Cotius, als mit denen der untersuchten Cypriniden
und Salmoniden. Maximal werden (bei dlteren Tieren) bis zu 22 Falten
in jeder Riechgrube ausgebildet.

b) Das kontinuierliche Riechepithel ist gegen das indifferente Epithel
ohne Ubergang scharf abgesetzt (Abb. 25 und vgl. Ictalurus, Abb. 22).
Seine  Verbreitung be- P
schrankt sich auf die medi-
anen Faltenansitze und
jeweils einen bestimmten
Teil der Faltenseiten und
-tdler. Alle dbrigen Be-
zirke tragen indifferentes
Epithel.

Der relative Anteil des
Riechepithels, bezogen auf
die gesamte Faltenober-
fliche des Organs, ist bei
jungeren Tieren groBer als
bei dlteren. Fur Jungtiere
(Linge 9—I10 cm) wurde
ein Wert von etwa 60%
ermittelt, fiir ein adultes
Tier (Lénge 27 cm) ein
Wert von nur 45%. Abb. 23. Perca. Riechepithelfeinbau. Zahlen I-—6 wie

AuBerdem ist der rela- in Abb.22. I Zone der Flimmerzellenkerne; IT Zone
tive Riechepithelanteﬂ auf der Rezep1;01-131111{;1-;&:&1 eIIé{e f(gl:s glzxéliﬁitzzellenkerne;
den einzelnen Falten eines
Organs verschieden. Bei den caudalen (dlteren) Falten betrigt dieser
Anteil (je nach dem Alter) 30—50% ihrer jeweiligen Oberfliche, bei
den Falten aus dem mittleren Bereich des Faltensystems 50—70%
und bei den rostralen (jiingeren) Falten 70—90%. Offenbar nimmt mit
steigendem Alter einer Falte der relative Anteil des Riechepithels ab,
wihrend der relative Anteil des indifferenten Epithels in entsprechendem
MaBe zunimmt (vgl. Anguilla, Ictalurus).

Das indifferente Epithel ist mehrschichtig aufgebaut. Die duBerste
Zellschicht setzt sich fast liickenlos aus sehlanken zylindrischen Flimmer-
zellen zusammen, denen basale Fortsitze fehlen. Dazwischen stehen in
unregelmifiger Verteilung Schleimbecherzellen. Es folgen nach basal
1—2 Schichten verschiedenartig gestalteter Zellen (z.T. schlank, z.T.
polygonal). Thre basalen Fortsitze ziehen in die auffallend dicke Basal-
zellenschicht hinein, ohne jedoch die Basalmembran zu erreichen. Apikale
Fortsitze sind nicht ausgebildet.

v
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Der Bau des Riechepithels zeigt groBe Ahnlichkeit mit dem von
Anguilla und Myoxocephalus. AuBer der Basalzellen-Kernzone treten
namlich 3 weitere deutlich getrennte Kernzonen auf (Abb. 23, 24).
Flimmerzellen, die in kontinuierlicher Folge und geringen Abstinden
stehen, bilden die dublere Zellreihe des Riechepithels., Sie ist die Fort-
setzung der Flimmerzellenschicht des indifferenten Epithels (vgl. An-
guilla). Die auffallend ldnglichen Kerne der ¥limmerzellen sind zu einer
regelmafBigen Einzelreihe angeordnet (Zone I). Dabei ist die ,,grofie*

S B IR T ) R
% “\’ LNy N J
Abb. 24. Perca. Riechepithelausschnitt. Molybdinhimatoxylin nach HELD, kombiniert

mit Silberimprignation. Pfeile: Periphere Rezeptorenfortsitze mit Vesiculae olfactoriae.
I—III siehe Abb. 23

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

Auf die Kernreihe der Flimmerzellen folgt mit geringem Abstand
eine breitere Epithelzone (II), welche die ovalen Kerne der Rezeptoren
enthilt (Abb. 23). In speziell behandelten Priparaten (Farbung, kom-
biniert mit Silberimpragnation) erscheinen diese Kerne deformiert. Da-
durch kommt ihre elektive Darstellung besonders gut zum Ausdruck
(Abb. 24). Charakteristische, gestaltliche Unterschiede lieflen sich an
den schlank spindelférmigen Rezeptoren nicht registrieren. Thre diinnen
Fortsitze zeigen vielfach einen leicht gewundenen Verlauf (Abb. 23, 24).
Dadurch sind sie gut zu identifizieren. Die mit mehreren Sinneshérchen
besetzten Vesiculae olfactoriae tiberragen ein kleines Stiick die Epithel-
oberfliche (Abb. 23, 24). Schwierigkeiten bereitet die Unterscheidung
der Sinneshéirchen von den lingeren Flimmerhérchen, da sie oft mit-
einander durch Fixierungseffekte (Schleimfilm auf der Riechepithelober-
fliche) verklebt sind.
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Als Zone I folgt, dicht auf Zone II, ein Epithelbereich, in dem
die ovalen Kerne der Stiitzzellen in fast regelmafigen Abstéinden 1—2-
reihig angeordnet sind (Abb. 23, 25). In vereinzelten Bezirken des Riech-
epithels stehen die Kerne in weiteren Abstinden. Offenbar besteht eine
Beziehung zur hier entsprechend geringeren Dichte der Rezeptoren. Die
Zellkorper der Stitzzellen sind von bekannter Gestalt. Ihre basalen
Fortsétze erreichen immer die Basalmembran und sitzen ihr mit einem
Filchen auf. Dagegen dringt nur ein Teil der apikalen Stiitzzellenfort-
sitze bis zur Epitheloberfliche.
Die Basalzellen sind meist 2 bis
3reihig, vereinzelt auch bis zu
4reihig, angeordnet.

Da in den Riechepithelzonen
I—III jeweils allein die Kerne
einer bestimmten Zellart ver-
treten sind, besteht die Mdglich-
keit einer exakten quantitativen

Erfassung der Rezeptoren. Ihre 1 95 peros. Grense Riechepithel/inditte-
Kerne Sind, wie erwidhnt, Streng rentes Epithel (schematisch). 1 intraepi-

b_eschrénk t auf die Zone IT theliale N ;i(}nrl)iivlliieilli zbgﬂggn olfactorium.
(Abb. 23, 25).

Quantitative Untersuchungen wurden an mehreren Tieren unter-
schiedlichen Alters durchgefithrt. Die Ergebnisse sind folgende:

1. Die Rezeptorendichte ist bei jingeren (/,—ljdhrigen) und &lteren
(4jdhrigen) Tieren kaum verschieden.

2. Die Rezeptorendichte schwankt in den verschiedenen Riechepithel-
tragenden Faltenbezirken nicht wesentlich. Nur an vereinzelten Epithel-
stellen ist sie geringer.

3. Die durchschnittliche Rezeptorendichte betrigt 80000/mm?.

Das Produkt aus Riechepithelfliche (total) und Rezeptorendichte
ergibt die Summe der Rezeptoren eines Individuums. Unter Verwendung
der von TEToEMANN (1954) angegebenen Werte fiir die Gesamtoberfliche
der Riechfalten bei mehreren Tieren verschiedener Linge, kann somit
die Rezeptorensumme, jeweils eines bestimmten Individuums ermittelt
werden. Da der Anteil des Riechepithels, je nach Alter eines Tieres
zwischen 45—60% der gesamten Faltenoberflache betragt (vgl. S. 735),
mijssen die entsprechenden Flichenwerte (von TErcaMANN) fiir die Be-
rechnung um 55—40% reduziert werden. Danach betrigt bei einem
Tier von 10,5 cm Linge die Summe der olfaktorischen Rezeptoren unge-
fahr 2500 000.

Der Verlauf der zentralen Rezeptorenfortsitze und ihre Biindelung
zu kleinen intraepithelialen Nerven ist dhnlich, wie bei Anguilla, Salmo
und Ictalurus.
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10. Hecht (Dsox lucius L.)

Untersucht wurden 3 Jungtiere (Y/,—1jahrig) und 4 adulte Tiere (3—4jahrig).

a) Die den Augen in geringem Abstand vorgelagerten Riechgruben
sind nur flach eingesenkt. Eine schmale, mit einem niedrigen Stausegel
versehene (bei dlteren Tieren knorpelige) Hautbriicke trennt die zwei
annihernd gleich groBen Offnungen eines Organs.

Das Faltensystem des Grubenbodens ist durch radiire Anordnung,
geringe Zahl, sowie niedrige Hohe der Falten gekennzeichnet (TEIicH-
MANN 1954). Da eine exakte Beschreibung des sehr abweichenden
Baues bisher fehlt, wird im
folgenden naher darauf einge-
gangen, zumal die Aufteilung
des Riechepithels damit in
Zusammenhang steht.

el (@

Abb. 26a u. b, Esox. Faltensystem des Geruchsorgans. a Einjdhriges, b vierjahriges Tier.
1 Mittelpunkt; 2 Riechfelder; 3 Tractus olfactorins. I Hauptfalten; IT Nebenfalten 1. Ord-
nung; III Nebenfalten 2. Ordnung; IV Querfiltchen

Abb. 27. Esox. Diagramm des Faltensystems (schematisch), I—IV wie in Abb. 26

Die unterschiedlich ,,groBen’, radidr angeordneten Falten ziehen von
einem kleinen, ungefalteten Bezirk, der in der rostralen Halfte des
Grubenbodens liegt, bis zum Ansatz des Grubendaches. Hdohere, lingere
und niedrigere, kiirzere Falten stehen dabei in regelméBig wechselnder
Folge. Sie kénnen als Haupt- und Nebenfalten bezeichnet werden
(Abb. 26, 27). Weiterhin lassen sich bei &dlteren Tieren (3—4jdhrig) in
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der caudalen Hilfte des Grubenbodens Nebenfalten 1. und 2. Ordnung
unterscheiden (Abb. 26, 27).

Die Nebenfalten 2. Ordnung beginnen in einem bestimmten Abstand
vom Zentralbezirk. Sie sind daher kiirzer, als die Nebenfalten 1. Ord-
nung. Zwischen einer Haupt- und einer Nebenfalte 1. Ordnung findet
sich (im erwahnten Bereich) jeweils eine Nebenfalte 2. Ordnung (Abb. 26).

Alle benachbarten Haupt- und Nebenfalten sind durch schmale, nur
wenig erhobene Querfiltchen ,,verbunden‘ (Abb. 26, 27). Die Abstinde
zwischen den Querfiltchen variieren leicht.

Zwischen dem fast regelmifBigen radisren System der Haupt- und
Nebenfalten liegt also ein zweites, weniger regelméBiges, konzentrisches
System von Seitenfiltchen. Beide Systeme bilden ein Muster, das an
ein Radnetz erinnert.

Die von Bravm, Dogerer, RErzivs und verschiedenen anderen
Autoren beschriebenen ,,schlitzférmigen Vertiefungen‘* oder ,,Griibchen*
des Grubenbodens entsprechen den Feldern zwischen den Falten und
Faltchen (Abb. 26, 27).

Die vergleichende Untersuchung des Organs bei verschieden alten
Tieren ergab, dafl zundichst die Hauptfalten entstehen. Offenbar wichst
als erste eine Lingsfalte aus, der sich beiderseits weitere Falten in caudal-
rostraler, sukzessiver Entstehungsfolge ,,anschlieBen (vgl. GawriLENKO
1910 — Salmo salar). Jede ,folgende” Falte zeigt eine, von der ,,vor-
hergehenden® abweichende Ausrichtung. Der Winkelbetrag dieser Ab-
weichung ist fiir alle Falten etwa gleich. Die Falten erfahren auf diese
Weise eine geschlossene radifire Anordnung um einen gemeinsamen
,»Mittelpunkt® (geschlossene Rosette). Da die nach der Entstehungs-
folge lteren Falten eine groBere Linge erreichen, als die jiingeren Falten,
liegt der gemeinsame ,,Mittelpunkt* exzentrisch.

Gleichzeitig mit den jingsten Hauptfalten entstehen bereits zwischen
den éltesten Hauptfalten, Nebenfalten 1. Ordnung. Die weitere Bildung
von Nebenfalten 1. Ordnung zwischen den jingeren Hauptfalten erfolgt
ebenfalls sukzessiv in caudal-rostraler Reihenfolge.

AuBerdem treten jetzt auch an den Hauptfalten die ersten Quer-
filtchen auf (Abb. 26a). Diese wachsen nicht vom Grubenboden, son-
dern als kleine Vorspriinge von den Falten her aus (Abb. 26a). Danach
erst erfolgt an diesen Stellen das weitere Auswachsen vom Grubenboden
ber und die Verbindung mit der benachbarten Nebenfalte.

Bei dlteren Tieren (2—4jihrig) kénnen nun noch zwischen den Haupt-
falten und Nebenfalten 1. Ordnung, Nebenfalten 2. Ordnung entstehen
(Abb. 26b). Vermutlich ist erst bei 5- und mehrjihrigen Tieren das
System der Nebenfalten vollstindig.

b) Nur die Felder des Grubenbodens zwischen Haupt-, Neben- und
Querfalten tragen Riechepithel. Die Falten selbst sind ausnahmslos

Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 54 48
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von indifferentem Epithel bedeckt. Sie kénnen daher im strengen Sinne
nicht als Riechfalten bezeichnet werden.

Das indifferente Epithel gliedert sich in 3 deutlich unterscheidbare
Schichten:

1. Eine periphere, die aus unterschiedlich groBen Flimmerzellen be-
steht,

2. eine mittlere, die aus mehreren Reihen flacher Zellen zusammen-
gesetzt ist und

3. eine 4—6reihige Basalzellenschicht.

Zwischen den Flimmerzellen stehen in unregelméBiger Verteilung
Schleimbecherzellen. Aufierdem finden sich in dieser Epithelregion rund-
liche Zellen, die einen groBen ,,EinschluBkérper enthalten. In der ver-
fiigbaren Literatur liegen keine Angaben iiber diese Zellart vor, so dall
eine kurze Beschreibung angebracht ist:

Die Zellen sind nur wenig kleiner als die Schleimbecherzellen. Ihr
gekriimmt, linglicher Kern liegt im basalen Teil der Zelle. Fast der
gesamte iibrige Zellraum ist von einem runden Korper angefiillt, der
sowohl im ungefdrbten, als auch im gefdrbten Priparat dunkel erscheint.
Offensichtlich ist ein zéhflissiges Sekret darin enthalten. Vielfach konnte
der Austritt eines Sekrettropfchens, an einer wohl praformierten, apikalen
Stelle des Kérpers und die Abscheidung durch eine apikale Offnung der
Zellwand beobachtet werden (Abb. 30). Das Sekret hat keinen mukésen
Charakter. Es zeigt eine schwache Protoplasmafirbung..

Die Dicke des Riechepithels (95—110 y) ist gréBer, als bei allen
anderen untersuchten Arten. Trotzdem ist der Epithelbau einschichtig
(Abb. 28 a).

In der peripheren Epithelzone (I) sind die kleinen, runden Kerne
von vereinzelt stehenden, gedrungenen Zellen enthalten. Vermutlich
handelt es sich dabei um die von DocrEL als ,,Riechzapfen® beschrie-
benen Zellen. Nach meinen Untersuchungen endet ihr basaler Fortsatz
schon nach kurzem Verlauf innerhalb des Epithels (Abb. 28, 29). Den
Zellen fehlen Sinneshirchen. Verschiedentlich wurde am apikalen Zell-
ende (in Hohe der Peripherie) eine kleine Offnung festgestellt.

Auf Epithelzone I folgt eine fast kernfreie Zone. In diesem Bereich
sind die schlanken, peripheren Fortsitze der Rezeptoren sehr deutlich
zu erkennen (Abb. 28, 29). Die runden Kerne der Rezeptoren liegen
in der sich anschlieBenden mittleren Epithelzone (II). Dabei ist die
Kerndichte im inneren Bereich dieser Zone grofler als im &uBeren.

In der nichsten Epithelzone (I71) sind in dichter, fast regelmaBiger
Einzelreihe die linglichen Stiitzzellenkerne angeordnet. Nur ganz ver-
eingzelt liegen Stiitzzellenkerne in Zone I7. Die abschlieBende Epithel-
zone wird von einer Einzelreihe der Basalzellen (IV) eingenommen
(Abb. 28).
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Alle nachweisbaren Rezeptoren sind von schlanker Gestalt. Hs wur-
den zwei Rezeptorentypen festgestellt: Spindelférmige und stdbchen-
formige (nach Docier). Das Zahlenverhdltnis von Riechspindeln zu

Abb. 28, ZEsox. Riechepithelfeinbau. a Anordnung der verschiedenen Zellarten; b Ver-

lauf der zentralen Rezeptorenfasern. I Riechspindeln; 2 Riechstdbehen; 3 Stiitzzellen;

4 Basalzellen; § zentrale Rezeptorenfasern; 6 intraepitheliale Nervenbiindel; 7 Filum

olfactorium; 8 Vesiculae olfactoriae mit Sinneshirchen; 9 varictse Anschwellungen an den

peripheren Fortsitzen der Riechspindeln. I Zone ,Kleiner Zellen‘; IT Zone der Rezeptoren-
kerne; I1I Zone der Stiitzzellenkerne; IV Zone der Basalzellen

Riechstidbchen ist ungefdhr 4:1. Die
Kerne der Riechstdbchen liegen
vorzugsweise im &ulleren Bereich
der Zone II, die Kerne der Riech-
spindeln im  inneren  Bereich
(Abb. 28a). Kin charakteristischer
Unterschied besteht in der ab-
weichenden Dicke des peripheren
Fortsatzes. Dieser nimmt bei den
Riechspindeln von der Kernhohe
aus an Dicke zundchst stark ab
und zieht dann als dinner ,,Faden*
in leicht gewundenem Verlauf bis
zur Epitheloberflache (Abb. 28). Bei
einem Teil der Riechspindeln weist
der Fortsatz in unregelmiBigen
Absténden varikdse Anschwellungen

ADbb. 29. FEsox. Riechepithelausschnitt.
Molybdinhimatoxylin nach HELD.
I—IV wie in Abb. 28

auf (Abb. 28). Der dickere periphere Fortsatz der Riechstibchen zieht
bei nur leicht abnehmendem Durchmesser in geradem Verlauf bis zur

Epitheloberfliache.

48*



742 ArtaUR Hori:

Sowohl bei Riechspindeln als auch bei Riechstibchen endet der
periphere Fortsatz mit einer kleinen Verdickung, welche die Epithel-
oberfliache iiberragt. Sie tragt mehrere aufrecht stehende Héarchen. Nach
Docrern und Brave soll es sich bei den Verdickungen um Fixierungs-
artefakte handeln, die den Stitzzellen zugeordnet werden. Alle diese
Blischen sind jedoch in ihrer Gestalt vollig gleich und tragen ausnahms-
los Hérchen von konstanter Lange (3 u). Bei keinem der verschiedenen
Fixierungsgemische (s. Material und Methodik) konnten abweichende

Effekte festgestellt werden. Wir

wissen heute, dal} es sich dabei

um die Vesiculae olfactoriae
¢ der Riechsinneszellen handelt
~ (Abb. 28, 29, 30). Das nach

DogrzL fiir jede Riechsinneszelle

in Kinzahl vorhandene Riech-

~_ stiftchen ,,entsteht’ durch Ver-
. . Rp klebung der werschiedenen auf-
‘ recht und dicht stehenden

p o N _f Sinneshdrchen einer Vesicula.
5 . Die einzelnen Vesiculae bilden,
r:‘. =7 noch deutlicher als bei Ictalurus

|
: \ (vgl. auch Anguilla, Salmo,
ADb. 30. Hsox. Grenze (angedeutet) Riech- Perca, Phominus), einen regel-
epaatentes Spl peipiorr 355 mBigon, Kontimiertihon Kopt.
1 Periphere Rezeptorenfortsitze; 2 Vesiculae chensaum (Abb. 28—30). Thre
slctorine mit Sneshixohen; S Flmmer Joichto Ausziblung ermoglicht
die quantitative Erfassung der
zugehoérigen Rezeptoren.

Die auf diese Weise ermittelten Werte stimmen weitgehend mit denen
der Kernzidhlungen (Rezeptoren) iiberein. Danach betrigt die Dichte
der Rezeptoren 40000—50000/mm? Riechepithelfliche.

Olfaktorische Nerven wurden im Bindegewebe der Falten und Falt-
chen nicht festgestellt. Alle Nervenzweige des Tractus olfactorius liegen
im Bindegewebe des Grubenbodens dicht unter den Feldern.

Von jedem der in Reihen angeordneten Riechepithelfelder treten
mehrere Fila olfactoria aus. Sie sind die Fortsetzung von meist mehreren
intraepithelialen, lockeren Nervenbiindeln (Abb. 28b). Die Fila olfac-
toria (Zweige 3. Ordnung) werden von kleinen Olfaktorinszweigen (2. Ord-
nung) gesammelt und diese wiederum von gréBeren, wesentlich lingeren
Olfaktoriuszweigen (1. Ordnung). Fir jedes ,,primire’ Faltental ist ein
Zweig 1. Ordnung ausgebildet.

Die einzelnen Zweige 1. Ordnung ziehen zunichst in Richtung der
Faltentiler mediad, um anschlieBend caudad das eigentliche Geruchs-
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organ zu ,,verlassen®. Dabei verlaufen sie getrennt nebeneinander, aber
auf zwei facherformige Gruppen verteilt (Abb. 31). Die Ableitung der
olfaktorischen Fasern erfolgt also, trotz des geschlossenen, radiiren
Systems der Felderreihen, zweiseitiz wie auch bei Arten mit doppel-
reihigem Faltensystem. Sie steht in Zusammenhang mit der zweiseitigen
Faltenneubildung (vgl. Esox, Abschnitt a).

Im Unterschied zu Phoxinus (Abb. 8) werden die Nervenzweige
1. Ordnung nicht zu Stdmmen vereinigt. Erst auflerhalb des Geruchs-
organs bilden die beiden Gruppen (mit
den getrennt verlaufenden Zweigen) den
einheitlichen Tractus olfactorius.

11. Seeskorpion
(M yoxocephalus scorpius L.

Fir die Untersuchungen standen insgesamt
7 Tiere verschiedener GroBle zur Verfigung:
Linge 15—23 cm.

a) In der verfiigharen Literatur fehlen,
bis auf wenige Angaben von M. Prepivg
(1927), ndhere Ausfiihrungen iiber den
Bau des Geruchsorgans dieser Art. Eine
Beschreibung der morphologischen und
anatomischen Verhéltnisse ist daher an- g;’;b' gtakfggfﬁsig?;“n%:g:ﬁz
gebracht. Allerdings soll nur auf die wich-  tisch). 1 Olfaktoriuszweige 1. Ord-
tigsten Kinzelheiten eingegangen werden. nungﬁ;gﬁg&ﬁgg??léﬁgimmr

Das paarige Organ liegt den Augen (angedeutet)
niher, als dem Vorderrand des Kopfes
(Oberlippe). Es sind jeweils 2 Offnungen ausgebildet, die durch eine
bei dlteren Tieren knorpelige Briicke getrennt sind. Der Abstand zwi-
schen den beiden Offnungen ist wesentlich groBer als bei allen unter-
suchten Cypriniden gleicher Kopflinge. Die hintere Offnung liegt weiter
median als die vordere.

Die lingliche Riechhdhle entspricht in ihrem Verlauf der Verbindungs-
linie der beiden Offnungen. Thr Boden nimmt an Breite nach caudal
ab und lduft als schmale Rinne in die hintere Offnung aus.

Im vorderen Drittel des Riechhéhlenbodens erheben sich bis zu 11
radisr angeordnete Falten (Abb. 50 d). Ein kleiner Zentralabschnitt liegt
als gemeinsamer Mittelpunkt der Falten, senkrecht unter der vorderen
Offnung. Er lauft nach rostral als kurze Falte aus, die jedoch nur in-
differentes Epithel tréigt. Diese Falte entspricht dem rostralen Abschnitt
der Mittelraphe bei Arten mit gestrecktem Faltensystem. Demzufolge
Liegt bei Myoxocephalus ein nicht geschlossenes, radisres Faltensystem
vor.
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Lateral sind die einzelnen Falten nicht mit den Grubenwéinden ver-
wachsen (Abb. 50d). Demnach existieren nicht die von den Cypriniden
und Salmoniden bekannten, lateralen Faltenanséitze (vgl. auch Trigla,
(Abb. 50f). Die flachen Faltenriicken zeigen von median nach lateral
eine starke Verbreiterung, welche bei den rostralen Falten nur als Ein-
kerbung angedeutet ist (Abb. 50d).

Die grofiten Falten stehen in der caudalen Hélfte der Rosette. Die
hinterste, in Richtung der Kérperlingsachse ausgerichtete Falte ist die
langste. Nach rostral nimmt die GrdéBe der ibrigen Falten stetig ab
(Tafel 1, d).

Auch bei jingeren Tieren (1—11/,jdhrig) sind bereits 11 Falten ausge-
bildet. Die Faltenzahl dndert sich dann nicht mehr. Daraus geht hervor,
daB die Faltenneubildung zu einem relativ frithen Zeitpunkt beendet ist.
Anschliefend nehmen die vorhandenen Falten weiter an GréBe zu.

Offenbar entstehen auch bei dieser Art die Riechfalten nacheinander
in caudal-rostraler Folge. Dabei erreichen die , folgenden‘ Falten nicht
die GroBe der ,,vorhergehenden®.

b) Die Verteilung von Riechepithel und indifferentem Xpithel ist
auf den einzelnen Falten konstant. Beide Epithelsorten sind, wie auch
bei Perca und Ictalurus, scharf gegeneinander abgesetzt. Das Riech-
epithel bekleidet die Faltenseiten (total), sowie den groBten Teil der
medianen (zentralen) Faltenansitze und Faltentiler.

Im Gegensatz zu Ictalurus und Perce, ist der relative Riechepithel-
anteil auf dlteren und jiingeren Falten kaum verschieden. Moglicher-
weise hingt die geringe Differenz der relativen Riechepithelanteile mit
der niedrigen Faltenzahl (s. Abschnitt a), bzw. mit dem geringen Alters-
unterschied zwischen dltesten und jingsten Falten zusammen.

Das mehrschichtige, indifferente Epithel zeigt in variierenden Ab-
stinden zottenférmige Vorspriinge, die aus nur wenigen AbschluBzellen
aufgebaut sind. Zwischen der duBeren Zellschicht und der 2—3reihigen
Basalzellenschicht liegt eine breite, mittlere Schicht, die sich aus meh-
reren Lagen flacher Zellen zusammensetzt. Ein Teil dieser Zellen steht
durch schlanke Fortsitze mit der Basalmembran in Verbindung. Schleim-
becherzellen treten nur ganz vereinzelt im indifferenten Epithel auf.
Flimmerzellen fehlen tiberhaupt.

Der Riechepithelbau entspricht dem von Anguille und Perca (vgl.
Abb. 15 und 23). Die Kerne von Flimmerzellen, Rezeptoren und Stiitz-
zellen sind auf jeweils eine bestimmte Epithelzone verteilt (Abb. 32). Da-
bei liegt die Zone der Rezeptorenkerne (II) zwischen der apikalen Zone
der Flimmerzellenkerne (I) und der ,,basalen Zone der Stiitzzellen-
kerne (III). Die ovalen Rezeptorenkerne lassen sich leicht von den
stark ldnglichen Kernen der Flimmerzellen und Stiitzzellen unterschei-
den. Gegeniiber Anguilla und Perca sind die Flimmerzellenkerne hier
mehrreihig angeordnet. Die auffallend kleinen Basalzellen bilden eine
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einzige, dicht gefiigte Reihe, die nur an den Austrittsstellen der Fila
olfactoria unterbrochen ist.

Die Dicke des Riechepithels schwankt zwischen 80 und 95 u. Sie
liegt also nur wenig unter der Riechepitheldicke bei Esox (95—110 u).

Verschiedene Rezeptorentypen wurden nicht festgestellt. Alle Riech-
sinneszellen sind von &uBerst schlanker, spindelférmiger Gestalt. Die
Linge ihres peripheren Fortsatzes ist
abhingig von der Lage des betreffen-
den Zellkerns innerhalb der Epithel-
zone Il und variiert zwischen etwa
30 und 60 x. Die peripheren Fortsitze
ziehen in schwach gewundenem Ver-
lauf (vgl. Esox, Abb. 28) bis zur
Epitheloberfliche. Hier enden sie in
Gestalt einer Vesicula, welche kleiner
ist, als die der Rezeptoren von Hsox
(vel. auch Perca). Die Vesicula ist mit
mehreren, aufrecht stehenden Harchen
besetzt.

Die fiir Adnguilla beschriebenen, :
kolbenférmigen Sekretzellen (Abb.15)  Abb.32. Myoxocephalus. Riechepithel-
finden sich auch im Riechepithel von 3‘;;??%&32‘;‘111ﬁaif$;n]§?uzOIn f‘(’i’;‘;
Myoxocephalus. Hier treten sie jedoch  Rezeptorenkerne; 777 Zone der Stiitz-
. . .. . zellenkerne; IV Zone der Basalzellen.
in wesentlich groBerer Zahl und in Pfeil: Intraepitheliales Nervenbiindel
allen Riechepithelbezirken auf. Das
homogene Protoplasma des apikalen Zellteils zeigt eine schwache, aber
charakteristische Reaktion auf Schleimfarbstoffe.

AuBerdem wurden vereinzelt kleine, gedrungene Zellen (runder Kern)
in der apikalen Region des Riechepithels festgestellt. Sie dhneln den
»Kleinen Zellen im Riechepithel des Hechtes (Abb. 28), welche dort
ebenfalls apikal liegen.

Im Bereich zwischen den Basalzellen und der Epithelzone I1] bilden
die sich sammelnden, zentralen Rezeptorenfortsitze aullerordentliche
dicke, intraepitheliale Nervenbtindel (Abb. 32). Jeweils einzeln treten diese
Biindel als Fila olfactoria ins Bindegewebe aus. Gegeniiber Phoxinus
sind nur 2 Sammelstellen der olfaktorischen Fasern im Bereich des Falten-
bindegewebes vorhanden. Die néchste und letzte Sammelstelle liegt
auBlerhalb des eigentlichen Geruchsorgans.

12. Groppe (Cottus gobio L.)
Es wurden mehrere Tiere zwischen 6 und 10 cm Korperlinge untersucht.
a) Die fiir Myoxocephalus gemachten Angaben zur Morphologie des
Geruchsorgans und seiner ontogenetischen Differenzierung gelten auch
fir Cottus gobio.
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b) Nur geringe Unterschiede zu Myoxocephalus zeigt der histolo-
gische Aufbau des Riechepithels: Die Kerne von Flimmerzellen, Rezep-
toren und Stiitzzellen sind in ihrer Verteilung auf die bestimmten Epi-
thelzonen nicht scharf gesondert. Alle 3 ,,Kernzonen‘ greifen im Bereich
ihrer Grenzen ineinander. Daher ist die genaue Feststellung der Re-
zeptorenkerne mit Schwierigkeiten verbunden. Kolbenformige Sekret-
zellen sind in grofer Dichte im Riechepithel vertreten. Die intraepi-
thelialen Nervenbiindel weisen eine geringere Dicke auf als bei Myoxo-
cephalus.

13. Makrele (Scomber scombrus L.)

Es wurden 2 Tiere untersucht (Linge: 30 und 35 cm).

a) Bei dieser marinen Art kann auf eine Beschreibung der anatomi-
schen und morphologischen Verhéltnisse verzichtet werden, da die An-
gaben von Burxe (1909) ausfithrlich sind.

Die Falten sind radisr 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 — Faltenzahl: Linkes Organ 38, rechtes Organ 37.

b) Der histologische Aufban des
Riechepithels (Abb. 33) und seine Ver-
teilung auf den Falten ist dhnlich,
wie bei Salmo gairdnerii (dltere
Tiere). Verschiedene Rezeptorentypen
konnten allerdings nicht festgestellt
werden. Die iibrigen Zellarten sind
w3 dieselben wie bei Salmo. Flimmer-

T zellen fehlen in manchen Riechepithel-
Abb. 33, Scomber. Ricchepitholaus- bezirken. Die Verteilung der Schleim-
sohnitt, Séurealizarinblaw. Pfeil: Tntra-  Pecherzellen ist auBerordentlich dicht.

epitheliales Nervenbiindel Kolbenformige Sekretzellen wurden
nicht festgestellt.

Erwihnenswert ist das vereinzelte Auftreten von Riechepithelinseln
im Grenzbereich zwischen indifferentem Epithel und dem sonst kon-
tinuierlichen Riechepithel. Dabei sind die Inseln durch kleine Portionen
mehrschichtigen indifferenten Epithels getrennt. Bei dieser Art finden
sich also gleichzeitig 2 Riechepitheltypen.

Bisweilen kommt es im Bereich des kontinuierlichen Riechepithels
zum Auswachsen von Kuppen aus indifferentem Epithel. Eine echte
sekundire Faltenbildung liegt jedoch nicht vor, da diese Kuppen ledig-
lich Epithelwucherungen darstellen (kein Auswachsen von Bindege-
webe!).
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14. Klippenbarsch (Clenolabrus rupestris L.)

Fir die Untersuchungen stand nur ein Tier zur Verfiigung (Linge 14 cm,
Alter etwa 2 Jahre).

In der verfiigbaren Literatur fehlen jedliche Angaben iiber das Geruchsorgan
von Clenolabrus.

a) Der Abstand zwischen den jeweils zwei Offnungen eines Organs
ist wesentlich groBer als vergleichsweise bei den untersuchten Cypriniden
und Salmoniden (bezogen auf die relative Kopflinge). Die etwa in der
Mitte zwischen Schnauzenspitze und Auge liegende vordere Offnung ist
als kurze, senkrechte Réhre umgestaltet. Die hintere Offnung ist schlitz-
formig und befindet sich nahe dem Vorderrand des Auges (Abb. 34, 35).

Abb. 34 Abb. 35

Abb. 34, Ctenolabrus. Kopf von lateral, Position des Geruchsorgans. I vordere Offnung;
2 hintere Offnung; 3 Riechfaltensystem; ¢ akzessorischer Ventilationssack

Abb. 35. Clenolabrus. Kopf von dorsal mit Geruchsorgan. Zahlen s. Abb. 34

Die langgestreckte Riechhoéhle fihrt caudal in einen gerdumigen
Blindsack (Abb. 34, 35). Riechhéhle (dorsal) und Blindsack (ventral)
sind rostral durch den Riechhohlenboden getrennt. Dieser Boden ist
nur rostral und lateral mit den Winden der Riechgrube verbunden.
Eine knécherne oder knorpelige Abstutzung, die bei allen anderen Arten
vorhanden ist, fehlt iiberhaupt. Demnach stellt der scheibenférmige
Boden eine freiliegende Hautduplikatur der Riechhéhlenwand dar. Eine
Untersuchung der Friithentwicklung des Organs im Zusammenhang mit
der Anatomie der Ethmoidalregion ist angebracht.

Die Ausdehnung des sehr abweichend gestalteten Faltensystems
(Abb. 50i) beschrankt sich auf den vorderen Teil der Bodenscheibe.
Zwolf Hauptfalten sind radir um einen rostrad exzentrischen Mittel-
punkt angeordnet und bilden eine geschlossene Rosette (Abb. 36). Von
diesen Hauptfalten zweigen, nahe dem Mittelpunkt, ebenfalls radiir ver-
laufende Nebenfalten ab. Thre grofite Hohe erreichen die einzelnen Falten
im Bereich des Zentralansatzes. Auf den peripheren Abschnitten sind
die Haupt- und Nebenfalten schlieBlich noch durch unregelmaBig aus-
gerichtete Querfalten verbunden (Abb. 36). Dieses System von Haupt-,
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Neben- und Querfalten erinnert einigermafien an die Verhaltnisse bei
Esox. Im Unterschied dazu fehlt jedoch die regelmiBige Anordnung
der Nebenfalten. .

Die abweichende Faltenlinge in der caudalen (linger) und rostralen
Rosettenhilfte (kiirzer) sowie das zahlreichere Auftreten von Quer-
faltchen im Bereich der caudalen Rosettenhélite (Abb. 36) lassen ver-
muten, daff die Falten nacheinander entstehen (vgl. Esox).

Im iibrigen sind auch auf der
freien Unterseite des scheibenférmigen
Bodens kurze, niedrige Falten aus-
gebildet, die jedoch keine besondere
Anordnung verraten.

b) Riechepithel und indifferentes
Epithel sind scharf gegeneinander ab-
gesetzt, was sehr deutlich im Bereich
des darunterliegenden Bindegewebes
zum Ausdruck kommt. An der Grenze
der beiden Epithelien erheben sich
nimlich kleine, senkrechte Binde-

Abb. 36. Ctenolabrus. Riechfalten- geWebslamellen.

system. I Riechfalten; ? Téler zwi- Die Verteilung des Riechepithels
schen den Falten; 3 Tractus . v . . .
olfactorius auf den Falten ist dhnlich wie bei

Myoxocephalus  scorpius und Cottus
gobio. Riechepithel findet sich im Gegensatz zu Esox also auch auf
den Faltenseiten. Nur ein schmaler Riickenstreifen der Haupt- und
Nebenfalten sowie die Querfalten (total) sind mit indifferentem Epithel
bekleidet.

Das mehrschichtige, indifferente Epithel ist von wesentlich geringerer
Dicke als das Riechepithel. Die in mehreren Lagen angeordneten Zellen
sind von basal nach apikal zunehmend abgeplattet (Kerne rund bis
oval). Nur vereinzelt sind Flimmerzellen und Schleimbecherzellen vor-
handen.

Die im Riechepithel von Ctenolabrus festgestellte Kernzonierung ent-
spricht den Verhiltnissen bei Cottus gobio (vgl. Myoxocephalus scorpius).

Verschiedene Rezeptorentypen konnten nicht festgestellt werden. Alle
Rezeptoren sind schlank-spindelférmig. Thre in leicht gewundenem Ver-
lauf bis zur Epitheloberfliche ziehenden, schlanken peripheren Fortséitze
ragen deutlich tber die Peripherie hinaus. Die mit mehreren Sinnes-
birchen besetzt Vesicula ist jedoch kaum gegeniiber dem Fortsatz ver-
dickt. Insgesamt bilden die Vesiculae dhnlich deutlich wie bei Esox
einen regelméBigen Kopfchensaum an der Epithelperipherie.

Neben Schleimbecherzellen treten im Riechepithel von Ctenolabrus
— wie bei verschiedenen anderen Arten — kolbenformige Sekretzellen auf.
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Die charakteristischen Unterschiede waren hier besonders deutlich
zu erkennen und werden im folgenden zusammenfassend gegeniiber-
gestellt:

Schleimbecherzellen Kolbenférmige Sekretzellen

Gestalt | Gestreckt-kugelig; kein basaler | Kolbenférmig; meist mit Basalfort-
Fortsatz; Offnung durch Reifien satz; wihrend der Sekretions-
der aplkalen Zellwand phase apikales Halsstiick ausge-

bildet

Kern Flach, deformiert; dicht an die ba- | Rund; nicht deformiert; liegt frei
sale Zellwand gedriickt; keine im Zellumen; groflere periphere
Einschliisse erkennbar; intensive und kleinere zentrale Eingchliisse
Totalanfirbung

Sekret. | Schleim; charakteristische Reak- | Unbekanntes Sekret; schwache Re-
tion auf Schleimfarbstoffe; typi- aktion auf Schleimfarbstoffe; ho-
sches Schleimgeriist; Austritt mogen und offenbar zihflissig;
des Schleims in groBen Portionen Austritt in kleinen Portionen

Ungeklirt bleibt die Frage, ob diese Zellen nach einmaliger Sekret-
ausschiittung abgebaut werden oder aber zu erneuter Sekretproduktion
fahig sind.

Der Verlauf der intraepithelialen Nervenbiindel sowie der Austritt
der Fila olfactoria aus dem Epithel ins Bindegewebe und ihre Sammlung
Zu O]faktormszwelgen ist dhnlich wie bei Cottus gobio bzw. Myoxocephalus
scorpius.

15. Seezunge (Solea solea 1..)

Es wurden 3 Tiere untersucht:
linkes — rechtes Organ

Nr. 1 Korperlinge: 20 cm F.Z.: 13/13 (26)  15/16 (31)
Nr. 2 Korperlinge: 22 om F.Z.: 14/15 (29)  17/18 (35)
Nr. 3 Korperlinge: 25 em F.Z.: 18/17 (35)  20/22 (42).

Eine morphologisch-anatomische Beschreibung des Geruchsorgans
liegt von BURNE vor. Es fehlen jedoch ndhere Angaben zum System
der Riechfalten.

a) Die Léngsachse beider Organe ist nach rechts gedreht. Beim
linken Organ betrigt 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
unterschiedliche Ausbildung der beiden Organe steht wohl in Zusammen-
hang mit der Augendrehung (Heterosomaten).

Die lamellenartigen Riechfalten sind zu beiden Seiten einer langge-
streckten Medianleiste rechtwinklig gegenstindig angeordnet (Abb. 50g).
Nur die ersten caudalen Falten zeigen eine leicht ,,abgelenkte Aus-
richtung. Eine endstdndige, caudale Lingsfalte fehlt. Vermutlich geht
die auch hier zwei-seitig sukzessive Faltenbildung von einem 2-Falten-
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stadium aus, bei dem die Achsen der beiden Falten einen Winkel von
120-—150° bilden. Im Gegensatz dazu ist bei Cypriniden, Salmoniden
und Perciden — um nur einige Beispiele zu nennen — die Doppelreihe
der Riechfalten caudal immer ,,geschlossen®, da die caudalen Riech-
falten durchgehend radidr angeordnet sind.

Vom caudalen Anfang bis zur Mitte der Doppelreihe nehmen Lénge
und Hohe der Falten zu. Zum rostralen Ende hin sind die Falten wieder
stetig kleiner. Alle Falten sind von gleicher trapezférmiger Gestalt
(Abb. 37). Der geradlinige Oberrand ist lateral und median fast eckig
abgesetzt. Lateral sind die Falten auf einem kurzen Abschnitt mit der
Riechhohlenwand verwachsen. Die medianen Faltenkanten verlaufen
schriag bis zur Medianleiste. Dadurch entsteht zwischen Grubendach

437 72

Abb. 37. Solea. Zwei gegeniiberliegende Riechfalten im Profil. Rechts: Riechepithel-
verbreitung. I Riechepithel; 2 indifferentes Epithel; 3 Mittelraphe; 4 Lingsrinne

und Medianleiste eine Rinne, die im Léngsschnitt lanzettférmig, im
Querschnitt dreieckig ist (Abb. 37).

b) Die Verbreitung von Riechepithel und indifferentem Epithel ist
auf den einzelnen Falten konstant. Das kontinuierliche Riechepithel
bekleidet den grofiten Teil der Faltenseiten, einen kleineren medianen
Teil der Faltentiler und die medianen Faltenansitze (Abb.37). Alle
ibrigen Faltenbezirke tragen indifferentes Epithel. Der relative Riech-
epithelanteil ist auf den mittleren, lingsten Falten am kleinsten.

Die Grenze zwischen den beiden, etwa gleich dicken Epithelien (40
bis 50 u) ist scharf. Ein Ubergangsepithel fehlt (s. Salmo und Ictalurus).

Das mehrschichtige, indifferente Epithel ist dhnlich aufgebaut wie
bei Myoxocephalus: Gedrungene, zylindrische Zellen bilden die einfache
oder doppelte duBere AbschluBschicht. Flimmerzellen fehlen. Zwischen
den Abschlufizellen finden sich, teils vereinzelt, teils in Gruppen, Schleim-
becherzellen. Eine mittlere Schicht ist aus unterschiedlich gestalteten
Zellen aufgebaut. Vereinzelt stehen diese Zellen durch einen schlanken,
basalen Fortsatz mit der Basalmembran in Verbindung. Die Basalzellen
sind 2-—3reihig angeordnet.

Die Zellarten des Riechepithels sind : Rezeptoren, Stiitzzellen, Basal-
zellen, Schleimbecherzellen und kolbenférmige Sekretzellen. Flimmer-
zellen sind auch hier nicht vorhanden. Eine ausgeprégte Kernzonierung,
wie bei Salmo, Anguilla, Ictalurus, Perca und Myoxocephalus, fehlt.
Die Rezeptorenkerne liegen in einem mittleren Epithelbereich von ca.
10—15 i Breite gleichméfBig verteilt. Dieser Epithelbereich enthélt
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auBerdem den groften Teil der Stitzzellenkerne. Ihre Unterscheidung
von den gleichgestalteten Rezeptorenkernen ist wegen der dichten Kern-
lagerung mit Schwierigkeiten verbunden. Die iibrigen Stiitzzellenkerne
liegen unregelméfBig verteilt apikal oder basal von dieser mittleren
Epithelzone. Die Basalzellen sind einreihig angeordnet. Ahnlich wie
bei Anguille treten die kolbenférmigen Sekretzellen nur ganz vereinzelt
auf.

Verschiedene Rezeptorentypen wurden nicht festgestellt. Die unter-
schiedliche Lénge der peripheren Fortséitze kann nicht als besondere
Differenzierung betrachtet werden. Die Vesiculae olfactoriae ragen nur
wenig iiber die Epitheloberfliche hinaus. Trotzdem ist ein regelméBiger
Képfchensaum zu erkennen. Jede Vesicula tragt mehrere Sinneshérchen,
deren genaue Anzahl allerdings nicht ermittelt werden konnte.

Die Auszdhlung der deutlich erkennbaren Vesiculae 146t sich auch
bei Solea fiir die Bestimmung der Rezeptorendichte verwenden. Eine
Kontrolle durch Kernzdhlung war wegen der gemischten Anordnung
von Stiitzzellenkernen und Rezeptorenkernen nicht méglich. Daher kann
die Rezeptorendichte nur mit Vorbehalt angegeben werden. Sie betrigt
ungefihr 60000 Rezeptoren/mm Riechepithelfliche.

Bemerkenswert ist die oft betrachtliche Linge der zahlreichen intra-
epithelialen Nervenbiindel, welche dicht iiber der Basalzellenzone ver-
laufen. Meist werden die Biindel einzeln abgeleitet. Das System der
im Faltenbindegewebe liegenden gréBeren olfaktorischen Nerven ent-
spricht etwa dem von Phozinus.

16. Scholle (Pleuronectes platessa L.)

Zwei Tiere wurden untersucht:

linkes — rechtes Organ
Nr. 1 Kérperlinge 24 cm Faltenzahl 18 23
Nr. 2 Korperlinge 27 cm Faltenzahl 22 26.

Eine kurze Beschreibung des Geruchsorgans von Pleuronectes gibt BurNE
(1909). Nahere Untersuchungen zur Ontogenie und Anatomie liegen von REINKE
(1937) vor. Dabei steht die Betrachtung der unterschiedlichen Ausbildung von
linkem und rechtem Organ im Vordergrund. Fiir den Vergleich mit anderen
Arten ist eine erginzende Beschreibung des Faltensystems erforderlich.

a) Die Faltenreihen beider Organe erstrecken sich quer zur Kérper-
lingsachse. Wihrend bei Solea die Léngsachse des Geruchsorgans ge-
dreht ist (s. Solea), bleibt bei Pleuronectes die entsprechende Achsen-
richtung erhalten (bis auf die geringfiigige Drehung des linken Organs).
Infolge Queranordnung der Falten (Abb. 50h) erfahren jedoch die Riech-
gruben eine starke Verbreiterung (Verlingerung der Querachse).

Bei den meisten anderen untersuchten Arten weisen die Auffaltungen
des Riechgrubenbodens eine doppelreihige oder rosettenférmige Anord-
nung auf. Die Riechfalten von Pleuronectes dagegen liegen annihernd
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parallel zueinander in einer Einzelreihe (Abb.40 und 50). Alle Falten
sind gleichgestaltet. Thr Profil zeigt eine regelméBige Abrundung des
Riickens (Abb. 38 und 50h).

Die in der Mitte der Reihe stehende Falte wichst zuerst aus
(REINkE). Sie erreicht daher auch die grofite Hohe und Lénge. Die
Faltenneubildung erfolgt, wie bei Arten mit doppelreihigem oder radii-
rem Faltensystem, zweiseitig sukzessiv. Links und rechts von der
,,Primérfalte’ erheben sich also die weiteren Falten jeweils nacheinander.
Dabei ist die Achsenrichtung ihrer Auswuchszonen identisch mit der
Richtung der ,,Primérfalte®. Es entsteht so ein einreihiges Faltensystem
(Abb. 48). Auch bei dlteren Tieren werden noch neue Falten gebildet,
jedoch in wesentlich langsamerer Folge als bei Jungtieren.

Aus Abb. 50h ist zu erkennen, daB
die einzelnen Falten leicht gespreizt
e stehen (an der caudalen Riechhéhlen-
) wand sind die Faltenabstéinde grofier als

an der rostralen Riechhdhlenwand). Ob
resa/ “touds/  diese ,,Spreizung®* als Tendenz zu stérkerer
Abb. 38. Pleuronectes. Riechfalte Ablenkung aufzufassen ist oder aber
mlﬂiﬁecﬁ;‘ﬁ‘ﬁgﬁ%ﬁ‘gﬁ?ﬁgﬂi als Restmerkmal einer urspriinglich
Epithel starkeren Ablenkung, kann nicht entschie-

den werden.

b) Das Riechepithel ist kontinuierlich. Es bekleidet den groBten
Teil der Faltenseiten und rostralen Faltenansétze (Abb. 38). Alle tibrigen
Faltenbezirke tragen indifferentes Epithel.

Wie auch bei Arten mit doppelreihiger oder radiérer Faltenanordnung
ist der relative Riechepithelanteil auf den jingeren Falten grofier als
auf den alteren.

Riechepithel und indifferentes Epithel sind nicht gegeneinander ab-
gesetzt, sondern weisen einen allmihlichen Ubergang auf. Das Uber-
gangsepithel enthilt sowohl Rezeptoren und Stiitzzellen in einschichtiger
Anordnung als auch mehrschichtig zwischengelagerte, flache AbschlufB-
zellen.

Im zweischichtigen, indifferenten KEpithel (Dicke 35—50 u) fehlen
Flimmerzellen. Die dullere Zellschicht setzt sich aus einreihig angeord-
neten, zylindrischen Zellen zusammen. Ein Teil dieser Zellen hat basale
Fortsitze, die jedoch die Basalmembran nicht erreichen. Die zweite
Schicht wird von den 3—4reihig angeordneten Basalzellen gebildet.
Zwischen den zylindrischen AbschluBzellen stehen in unregelméBiger
Verteilung Schleimbecherzellen.

Das einschichtige Riechepithel (Abb. 39) ist dhnlich aufgebaut wie
das von Solea. Es treten jedoch Flimmerzellen auf, deren Kerne meist
apikal im Epithel liegen. Ihr basaler Fortsatz erreicht nur in seltenen
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Fillen die Basalmembran. Die Kerne von Rezeptoren und Stitzzellen
sind auf einer breiten, mittleren Epithelzone gemischt verteilt. Ver-
einzelt finden sich hier aber auch Flimmerzellenkerne. Die unterschied-
lich groBen Basalzellen liegen in dichter
Kinzelreihe.

Schleimbecherzellen sind im Riechepithel
zahlreicher vertreten als im indifferenten
Epithel. An manchen Stellen bilden sie
groBere Gruppen. AubBerdem finden sich in
unterschiedlicher Verteilung kolbenférmige
Sekretzellen (vgl. Anguilla, Myoxocephalus,
Cottus, Ctenolabrus, Solea).

Bs konnten zwei Rezeptorentypen fest-
gestellt werden: Riechspindeln und Riech-
stdbchen. Die ovalen Kerne der Riech- — —
gpindeln liegen meist weiter basal als die . s
langlichen Kerne der Riechstdbchen. Das ¥y T
Zahlenverhaltnis der beiden Typen laft sich - .0 o @ @ iech
nicht angeben, da ihre jeweilige Dichte in epithelausschnitt. Eisenhama-
den verschiedenen Riechepithelbezirken stark tﬁ:ﬁ“ ﬁ?ﬁ;%ﬁﬁf;?ﬁg ’
schwankt. Die Kernauszihlung groBerer
Riechepithelstrecken ergab eine Uberzahl an Riechspindeln. Durch ihre
intensivere Anfirbung (S#durealizarinblau, Hématoxylin nach HEIDEN-
HAIN) lassen sich die Riechstdbchen von den Riechspindeln relativ gut
unterscheiden.

Das Ableitungssystem der olfaktorischen Nerven ist in den Abb. 40
und 41 dargestellt.

‘
=t

/.f
AL

Abb. 40 Abb. 41

ADbDb. 40a u. b. a Verlauf der Olfaktoriusstdimme bei einem doppelreihigen Faltensystem ;
b bei einem einreihigen Faltensystem. I Riechfalten; 2 Olfaktoriusstdmme; 3 vordere
Offnung; 4 hintere Offnung; 5 Medianleiste
Abb. 41. Pleuronectes. Ableitungssystem der Geruchsnerven mehrerer Falten (schematisch).
1 Riechepithel; 2 Fila olfactoria; 3 Olfaktoriuszweige 2. Ordnung; 4 Olfaktoriuszweige
1. Ordnung; & die beiden Stéimme des Tractus olfactorius
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17. Roter Knurrhahn (Trigla corax Boxar.)

Es wurden 3 Tiere von verschiedener Kérperlinge untersucht:
linkes — rechtes Organ

Nr. 1 Korperlinge 17 em Faltenzahl 28 27
Nr. 2 Korperlinge 20 om Faltenzahl 89 40
Nr. 3 Korperlinge 27 em Faltenzahl 45 46.

Eine kurze Beschreibung des Geruchsorgans liegt von Burng (1909) vor.

a) Die beiden Riechgruben sind dem Oberlippenrand niher gelegen
als den Augen. Eine bei élteren Tieren knorpelige Hautbriicke (von
3—5 mm Breite) trennt die jeweils 2 Offnungen eines Organs.

Von dem flachen Riechgrubenboden erheben sich die Riechfalten
um eine kurze, breite Mittelraphe in radidrer Anordnung (Abb. 50f).
Ein kleiner rostraler Abschnitt des Bodens ist faltenfrei. Hier ist die
Mittelraphe mit dem Riechhohlendach verwachsen. Das radisre Falten-
system ist also rostral nicht geschlossen.

Die einzelnen, untereinander anndhernd gleichgestalteten Falten sind
nicht wie bei Anguilla, Perca, Salmo und Phoxinus mit den Winden
der Riechhohle verwachsen. Der Faltenriicken ist jeweils bogenférmig
von der Mittelraphe bis zum basalen Ansatz abgerundet (Abb. 50f).
Vereinzelt weisen 2 benachbarte Falten einen gemeinsamen basalen
Faltenansatz auf.

Die von caudal nach rostral abnehmende GroSe der Falten sowie
das Auswachsen junger Falten im rostralen Bereich des Grubenbodens
beiderseits der Mittelraphe zeigt, dali eine zweiseitig sukzessive Falten-
neubildung erfolgt. Dabei erhebt sich jede ,,folgende* Falte in abge-
lenkter Richtung zur ,,vorhergehenden (vgl. Myoxocephalus, Esox).
Da im rostralen Abschnitt des Grubenbodens die Mittelraphe mit dem
Grubendach verwachsen ist, bleiben linke und rechte Faltenreihe ge-
trennt.

Bei dlteren Tieren entstehen noch weitere Falten zwischen den bereits
gebildeten. Diese wenigen zusétzlichen Falten sind gewdhnlich mit einer
der benachbarten, dlteren Falten basal verwachsen (s. oben). Dadurch
kommt die gedringte Anordnung der Falten zustande (Abb. 50f).

Jede Riechhohle steht mit einem akzessorischen Blindsack in Ver-
bindung. Die anatomischen Verhéltnisse sind von BurNE beschrieben.

b) Das Riechepithel ist aufgeteilt und in Form kleiner Inseln auf
bestimmten Faltenbezirken verteilt (vgl. Phoxinus, Cyprinus, Carassius,
Tinca). Die Verbreitung der Inseln (die fiir alle Falten konstant ist)
beschrinkt sich auf die Faltenseiten und Teile der Faltentiler sowie
der medianen Faltenansitze.

Die Oberfliche dieser Faltenpartien stellt ein regelmifiges System
zahlreicher Kuppen und Mulden dar. Im Schnitt verlduft die Ober-
flichenlinie wellenférmig (Abb. 42). Es zeigt sich, dal die Kuppen immer
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aus indifferentem Epithel bestehen. Zwischen den Kuppen liegt die
tiefere, freie Oberfliche der Riechinseln (Abb. 42, 43). Ihr rundlicher
Umrif wird an Flachschnitten durch das Epithel ersichtlich (vgl.
Phoxinus, Abb. 6).

Sowohl im Riechepithel als auch im indifferenten Kpithel fehlen
Schleimbecherzellen und Flimmerzellen.

Das die Riechinseln isolie-
rende indifferente Epithel unter-
scheidet sich im Bau wesentlich
vom indifferenten Epithel der
Faltenriicken. Ersteres enthélt
neben flachen, mehrreihig an-
geordneten Zellen, schlanke
sdulenférmige Zellen, die sich
fast iber die gesamte Epithel-
dicke erstrecken. Sie &hneln
den Stiitzzellen des Riech-
epithels. In der zweiten Epithel-
art fehlen diese Zellen. Hier
liegen jedoch zwischen den

flachen, mehrreihig gelagerten Abb. 42. 7Trigla. Ausschnitt zweier Riech-
Zllen, rundliche Zollen wmbe-  aian, Stz Chariioritns
kannter Natur. Thr Plasma 2 Bindegewebe. Pfeile: Riechinseln

farbt sich sehr intensiv an.
Es enthilt kleine, stark licht-
brechende Hinschlisse. In der
verfiigbaren Literatur finden
sich keine Angaben iiber diese
Zellen. In beiden Epithelarten
sind die Basalzellen mehrreihig

angeordnet, Abb. 43. Trigla. Peripherer Ausschnitt einer
D Feinb d Riech Riechinsel. Sdurealizarinblau. An der Ober-

er JHembau der =IieCh-  gache (im Bereich zwischen den Pfeilen) zahl-
epitheli_nseln ist ahnlich wie reiche Vesiculae olfactoriae mit Sinneshérchen

bei Phoxinus. Die schlanken,
dicht stehenden Rezeptoren und Stiitzzellen bilden ein ténnchenférmiges
Biindel (Abb. 42). Die Basalzellen sind einreihig angeordnet.

Bei den Rezeptoren lassen sich Riechspindeln und Riechstdbchen
unterscheiden. Fiir ihre Kennzeichnung gelten die bei Salmo und
Pleuronectes gemachten Angaben. Ein bestimmtes Verteilungsmuster
der beiden Typen konnte nicht festgestellt werden. ZahlenmiBig tiber-
wiegen die Riechspindeln.

Je nach Firbezeit erscheinen die Vesiculae olfactoriae (Abb. 43) als
helle, stark lichtbrechende Blischen oder als tiefgefdrbte lichtundurch-

%. Morph. Okol. Tiere, Bd. 54 49
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lassige Knotchen. Jede Vesicula ist mit Sinneshirchen besetzt. Ihre
Zahl lieB sich nicht ermitteln.

Die zentralen Fortsdtze der in einer Insel vorbandenen Rezeptoren
vereinigen sich unmittelbar iber der Basalzellenreihe zu einem Filum
olfactorium, das meist senkrecht ins Bindegewebe zieht. Bei einzelnen
Riechinseln konnten 2 oder 3 Fila gezéhlt werden. Das Ableitungssystem
der Fila ist dhnlich wie bei Phoxinus.

Im Unterschied zu Phowxinus ,verlassen die Hauptnervenzweige
getrennt das Geruchsorgan (vgl. Esox). Sie bilden fiir jedes Organ zwei
iibereinanderliegende Gruppen, die sich erst weit aulerhalb des Organs
zum einheitlichen Tractus olfactorius vereinigen. Die Ableitung in zwei
Nervengruppen entspricht der zweiseitigen Faltenbildung.

Die Aufteilung des Riechepithels in viele kleine Inseln bietet wie bei
Phozinus die Moglichkeit einer quantitativen Erfassung der Rezeptoren.
Untersucht wurde das rechte Organ von Tier Nr. 2. Im Durchschnitt
enthdlt eine Riechepithelinsel rund 200 Rezeptoren. Die Extremwerte
liegen zwischen 30 und 400. Die Gesamtzahl der Inseln aller Falten
betragt etwa 10500.

Danach ergibt sich fiir die Summe der Geruchsrezeptoren im rechten
Organ ein Wert von 2 x 10%. Fiir das linke Organ kann als Rezeptoren-
summe ecbenfalls eine Zahl um 2 Millionen angenommen werden. Die
Gesamtzahl der Geruchsrezeptoren von Tier Nr.2 liegt demnach bei
4 % 108

18. Kleiner Tobiasfisch (Ammodytes lancea Y ARR.)

Es wurden 4 Tiere zwischen 15 und 17 em Kérperlinge untersucht. Von
Liermany (1933) liegt eine kurze Beschreibung des Geruchsorgans vor. Auch
ein Modell des Organs wurde von dem Autor angefertigh. Ergiinzende Angaben
sind notwendig.

a) Die paarigen Riechgruben liegen etwa in der Mitte zwischen Ober-
lippenrand und Augen. Sie sind von geringer Breite und Liinge, weisen
jedoch eine betrichtliche Tiefe auf. Die beiden Offnungen jedes Organs
sind durch eine breite Briicke getrennt. Der Hinterrand der vorderen
Offnung ist zu einem niedrigen Segel umgebildet.

Das eigentliche Geruchsorgan ist sehr abweichend gestaltet. Gegen-
iber allen anderen untersuchten Arten fehlen Falten! Nur eine einzelne
nierenférmige Auftreibung des Grubenbodens ragt frei in die Riechhéhle
(Abb. 44, 45). Die Auftreibung wird von einer paramedian verlaufenden
Hautduplikatur getragen, mit der sie ventral verwachsen ist (Abb. 44,
45). Dabei erstreckt sich die Hautlamelle von der caudalen bis zur
rostralen Riechhohlenwand. Sie teilt die Riechgrube in zwei schmale
Réume, die dorsal kommunizieren. Da die Auftreibung vom Gruben-
boden vollig abgehoben ist, verlaufen die beiden Olfaktoriusstimme
innerhalb der Hautduplikatur (Abb. 44 a).
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Makroskopisch erscheint die Oberfliche des nierenférmigen Organs
unprofiliert. Schon bei LupenvergroBerung zeigt sich jedoch, daBl win-
zige, rundliche Vertiefungen regelmaBig iiber die Auftreibung verteilt
sind (Abb. 45).

b) Ammodyles ist ein weiterer Vertreter mit aufgeteiltem Riech-
epithel. Wie auch bei den 4 Cypriniden und T'rigle sind kleine Riech-
inseln in regelmifBiger Verteilung dem indifferenten Epithel eingestreut
(Abb. 45, 46). Die Verbreitung der Inseln erstreckt sich auf alle Bezirke
der nierenférmigen Auftreibung. Die Stiitzlamelle istj‘dagegenjfrei_‘von
Riechepithel. :

[ —————
wop

b

Abb. 44 Abb. 45

Abb. 44a u. b. Ammodytes. Geruchsorgan (schematisch). a Von lateral, b von dorsal.
1 nierenférmige Aufireibung; 2 Tractus olfactorius; 3 Hautduplika{cur; 4 vordere Offnung;
5 hintere Offnung; 6 Briicke zwischen den beiden Offnungen

Abb. 45. Ammodytes. Nierenformige Auttreibung, Verbreitung der Riechinseln. I Riech-
ingeln; 2 indifferentes Epithel; 3 Hautduplikatur

- Zwischen den im Flachschnitt rundlichen Riechinseln liegen immer
nur wenige Zellen des zusammenhingenden indifferenten KEpithels
(Abb. 47). An keiner Stelle konnte jedoch beobachtet werden, dal zwei
oder mehr Inseln miteinander in Verbindung stehen.

Der apikale Teil des indifferenten Epithels wird von flachen, mehr-
reihig gelagerten Zellen aufgebaut. Da diese Zellen die Oberfliche der
Riechinseln iiberragen, kommt es zu einer regelmifBigen Oberflachen-
profilierung (Abb. 46, 47, vgl. Phoxinus, Trigla). Im mittleren Epithel-
anteil, der als schlanker Abschnitt ausgebildet ist, treten nur ldngliche
Zellen auf. Ihr schlanker, distaler Fortsatz endet an der apikalen Zell-
schicht. Der basale Fortsatz zieht zwischen den Basalzellen hindurch
bis zur Basalmembran. Flimmerzellen fehlen im indifferenten Epithel.
Nur vereinzelt treten Schleimbecherzellen auf.

Auch in den Riechepithelinseln fehlen Flimmerzellen, wie bei den
ibrigen Arten mit aufgeteiltem Riechepithel. Neben Basalzellen sind
lediglich Rezeptoren und Stiitzzellen vorhanden. Die beiden letztge-
nannten Zellarten sind von &ullerst schlanker Gestalt. Sie bilden als

49%*
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straffes Biindel die einzelne Riechepithelinsel (Abb. 47, vgl. Phozinus,
Trigla). Die Stitzzellen erstrecken sich von der Basalmembran bis zur
Peripherie. Zwischen ihren verbreiterten BasalfiiBchen liegen die Basal-
zellen.

Abb. 46. Ammodytes. Querschnitt durch die nierenférmige Auftreibung. Molybdédnhi-
matoxylin nach HeLD. I Riechinseln (leicht eingesenkt); 2 indifferentes Epithel; 3 Binde-
gewebe; 4 die beiden Olfaktoriusstédmme; § einzelliger Parasit

Abb. 47. .Ammodytes. Mehrere Riechinseln mit zwischengeschaltetem indifferentem Epithel
im Schnitt. Saurealizarinblau. I Riechinseln; 2 indifferentes Epithel; 3 Bindegewebe

Stitzzellenkerne und Rezeptorenkerne sind nach ihrem Verhalten
zu den verwendeten Farbstoffen kaum zu unterscheiden. Auch die Kern-
form ist nicht charakteristisch. Nur im apikalen, kernfreien Epithel-
bereich ist eine Bestimmung der Rezeptoren und Stutzzellen moglich.
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Die stiarker angefarbten, peripheren Fortsitze der Rezeptoren sind nim-
lich wesentlich diinner als die apikalen Fortsitze der Stiitzzellen. AuBer-
dem ist ersichtlich, da die Rezeptorenfortsitze iiber die Epithelober-
fliche hinausragen (Vesiculae olfactoriae), wihrend die Enden der Stiitz-
zellen von einer diinnen Kittleistenmembran bedeckt sind.

Jede Vesicula trégt mehrere Sinneshérchen, die oft miteinander ver-
klebt sind. Die Feststellung ihrer Anzahl war daher nicht moglich.
Dagegen lassen sich die Vesiculae einer Insel leicht auszéhlen.

Da auch die Zdhlung der Riechinseln des verhaltnisméaBig kleinen
Organs leicht durchfithrbar ist (s. Material und Methodik), konnte die
Gesamtzahl der Rezeptoren ermittelt werden. Die quantitative Bestim-
mung wurde an einem Tier von 15 cm Korperldnge vorgenommen.

Jede Riechinsel enthélt im Durchschnitt 100—120 Rezeptoren. Beide
Organe zusammen weisen etwa 2100 Riechinseln auf. Daraus errechnet
sich die Summe der Geruchsrezeptoren des erwéhnten Tieres zu rund
200000.

Die zentralen Fortsitze der in einer Riechepithelinsel enthaltenen
Rezeptoren vereinigen sich an der dulleren Basalzellengrenze zu einem
Filum olfactorium. In einzelnen Inseln sind 2—3 Fila olfactoria vor-
handen. Eine intraepitheliale Vereinigung der zentralen Fortsitze meh-
rerer Riechepithelinseln wurde nicht beobachtet.

Tabelle 2. Quantitative Angaben. Dicken, Bresten und Lingen in p

. IR
Sx2 |Spe% g s |2E|R2| 2258 §§3’§ g
Arten 09S | oHSE | 2ET |28 35| S 5 8%
SEE |2EEE |4 |EY |G| 55 | &%z | 5%
5] 5 ol
Phoxinus . . |30—55 | 35—60 [25—65| 3 7 6000 108
Cyprinus . . [70—90 |75—95 [15—90| 3 |12 | 15000
Carassius . . |30—70 {30—75 [20—80[2—3| 9
Tinca . . . . |35—b55 | 40—60 [30—60; 3 7
Salmog. . . |45—60 | 30—80 4 8 5-10¢
Salmof.. . . |45—60 | 30—80 4 8 510
Anguille . . |35—50 | 15—35 4 |14 6104
Ictalurus . . |35—50 | 35—55 4 |16 5104
Perca . . . . |60—70 | 50—100 4 |10 8- 10* [2—3-10¢
Bsox . . . . |95—110| 40—70 3 |10 5-10
Myoxocephalus | 90—100| 30—50 4 |10 5-10%
Cottus . . . . |70—80 | 40—860 4 7 4—5-10*
Scomber . . . |35—40 | 20—30 3 7 4104
Ctenolabrus . | 60—70 | 20—30 4 8 4—5 - 10*
Solea . . . . |40—50 | 15—40 2 6-10*
Pleuronectes . | 50—b5 | 30—40 3 7 5-104
Trigle . . . |30—45 | 30—50 [25—55] 3 11000 4108
Ammodytes . |45—55 [ 20—60 |20—30|2—3 2000 2—3-105
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An den Austrittsstellen der Fila olfactoria ist die Basalmembran
ausgebuchtet und perforiert (Abb.47). Bei allen anderen Arten mit
aufgeteiltem Riechepithel verlauft die Basalmembran (als Grenze zwi-
schen Riechepithel und Bindegewebe) vollig gerade.

Die Fila olfactoria dringen senkrecht in das Bindegewebe und werden
in kleineren Zweigen des Tractus olfactorius ,,abgeleitet”. Im Gegensatz
zu Fischarten mit einem aus wenigen (5—10) bis vielen (iiber 100) Falten
zusammengesetzten Geruchsorgan, bei denen die olfaktorischen Nerven
¢in geordnetes System bilden, liegt bei Ammodytes ein ungeordnetes
Ableitungssystem vor. Es sind jedoch ebenfalls zwei Stdmme des Tractus
olfactorius ausgebildet (Abb. 46).

E. Auswertung und Besprechung der Ergebnisse

I. Das Wachstum des Geruchsorgans
und seine morphologische Differenzierung

Der duBere Bau des Geruchsorgans ist bei den verschiedenen, bisher
untersuchten Knochenfischarten mannigfaltig abgewandelt. Die Unter-
schiede betreffen — wie eingangs schon erwdhnt — Anordnung, Zahl
und Gestalt der Riechfalten.

Bei Salmo salar sind die zuerst entstehenden Riechfalten annidhernd
parallel zur Korperldngsachse ausgerichtet (GawriLenko 1910). Die
spater auswachsenden Falten weisen eine von dieser Richtung ,,abge-
lenkte“ Anordnung auf. Letzteres trifft nicht fiir das Geruchsorgan
aller von mir untersuchten Arten zu.

Nach Rernke (1937) lassen sich 7 Organtypen unterscheiden. Diese Typen
werden in eine Reihe gestellt, die mit dem Syphonostomum-Typ (1) beginnt. Die
Riechhohlen von Syphonostomum sind vollig faltenfrei. Uber den Ammodytes-
Typ (2) und Belone-Typ (3) — hier besteht das Organ jeweils aus einer einzigen
Erhebung des Riechgrubenbodens, die bei dmmodytes von einer Hautbriicke tiber-
dacht ist, bei Belone aber frei aus der Riechhoéhle ragt — wird die Reihe mit dem
Paralleltyp (4): Pleuronectes, Gasterosteus, Umbra — fortgesetzt. Hs folgen der
Radidirtyp (5): Oncorhynchus, der strahlige 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 dhnliche oder abweichende ontogenetische
Differenzierung der Faltensysteme von Typ 4—7 ist dabei nicht beriick-
sichtigt. Der Bau der verschieden gestalteten Faltensysteme 148t sich
im Zusammenhang aber.nur unter Beachtung des Organwachstums er-
kliren und verstehen.

Das Geruchsorgan erféhrt seine ,,VergréBerung‘‘!-dadurch, daB bis
zu einem bestimmten Zeitpunkt oder sogar wihrend des gesamten Lebens

1 Die RiechfeldvergroBerung steht zwar mit dem Wachstum in Zusammenhang,

jedoch ist sie fiir diese rein morphologische Betrachtung nicht von unmittelbarem
Interesse.
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,heue’ Falten auswachsen (Ausnahmen sind Syphonostomum, Ammo-
dytes, Belone; s. morphologische Reihe nach REINKE).

Die Neubildung von Riechfalten konnte bei Phozinus, Cyprinus, Carassius,
Tinca, Salmo gairdnerii, Perca, Esox und Ictalurus (Jungtiere) beobachtet werden.
Von den marinen Arten war kein entsprechendes Material verfiighar. Doch liegen
hier offenbar #hnliche Wachstumsverhiltnisse zugrunde. So zeigen kleinere (jiin-
gere) Tiere regelmiifBig eine geringere Faltenzahl als groBere (dltere) Tiere: M yozxo-
cephalus, Scomber, Trigla, Solea und Pleuronectes. AuBlerdem sind die rostralen
Falten des Geruchsorgans der vier erstgenannten Arten immer kleiner als die
caudalen. Bei Pleuronectes sind die lateralen Falten kleiner als die medianen.
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ADbb. 48a—c. Schematische Darstellung der Beziehung zwischen zweiseitiz sukzessiver
Faltenentstehung und charakteristischer Faltenstellung. a Typ I (Paralleltyp); b Typ II
(90°-Typ); ¢ Typ III (180°-Typ). I Primérfalte; 2 jingste Falten. Kleine Pfeile: Verlauf
des Faltenzuwachses in Zusammenhang mit der Faltenstellung, grofe Pfeile: Die in jedem
Falle gleiche Richtung der Primérfalte
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Nach meinen Untersuchungen verlduft fiir alle gepriften Arten die
Faltenbildung gleichartig. Lediglich die Faltenstellung ist in bestimmter
Weise abgewandelt:

Durch zwei getrennte Bildungszonen erfolgt der Faltenzuwachs im-
mer zwei-seitig. Nach Anlegung der ersten Falte erheben sich in den
ihren Parallelseiten benachbarten Gebieten des Riechgrubenbodens je-
weils ,,neue” Falten in sukzessiver Entstehungsfolge. Dabei wachsen
die beiderseits , folgenden Falten mehr oder weniger gleichzeitig aus.
Es lassen sich also 1-, 3-, 5- usw. Faltenstadien unterscheiden. Die
Anordnung der Falten eines , fertigen Organs héngt von der Achsen-
richtung der angereihten Falten bzw. ihrer Bildungszonen ab:

Bleibt die Achsenrichtung der ,,neuen® Falten konstant (gleich der
der ersten), so entsteht ein einreihiges Faltensystem. Alle Falten sind
parallel zueinander angeordnet — Typ I (Abb. 48a).

Andert sich die Achsenrichtung auf jeder Seite um 909, so entsteht
ein Taltensystem bei dem nur die caudalen Falten radidr abgelenkt
sind, wahrend die rostralen Falten eine parallele Anordnung aufweisen.
Die Achsenrichtung der jiingeren, rostralen Falten &ndert sich von einer
bestimmten Stelle an nicht mehr — Typ IT (Abb. 48Db).
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Erfahrt die Achsenrichtung beiderseits eine Drehung um 180°, so
entsteht ein radidres Faltensystem oder eine Faltenrosette — Typ I1I
(Abb. 48¢).

Die Trennung der zwei Bildungszonen bzw. der Faltenreihen wird
bei Typ II durch eine dazwischen auswachsende Mittelleiste oder Mittel-
raphe aufrechterhalten (Abb.48b). Dagegen laufen die beiden Bil-
dungszonen bei Typ III infolge der jeweiligen Drehung um 1800 rostral
zusammen. Hier bleibt nur ein kleiner zentraler Bezirk des Riechgruben-
bodens faltenfrei. Das entstandene Faltensystem ist geschlossen
(Abb. 48¢).

Nach TypI sind die Riechfalten von Ophiocephalus, Hippoglossus
(Buryg) und Pleuronectes (REINKE) angeordnet. Die einfache Reihe
paralleler Falten liegt quer zur Kérperlingsachse (vgl. spezieller Teil,
Pleuronectes).

Zum Typ II sind die Riechfaltensysteme von Phoxinus, Cyprinus,
Carassius, Tinca, Salmo, Anguilla, Ictalurus und Perca sowie einer
groferen Zahl der von BURNE behandelten Arten zu rechnen. Offen-
sichtlich ist dieser Typ am meisten verbreitet. Das Auswachsen neuer
Falten kann hier am besten vonstatten gehen.

Ob das doppelreihige Faltensystem von Solea nach Typ II entsteht,
konnte nicht entschieden werden, da keine Jungtiere fiir die Unter-
suchungen zur Verfiigung standen. Die ersten caudalen Falten sind
zwar beiderseits radidr abgelenkt, doch bleibt ein caudaler Riechgruben-
abschnitt faltenfrei. Moglicherweise entstehen zuerst zwei bereits radidr
abgelenkte Falten gleichzeitig. Jedenfalls werden hier nach Typ II
rostral neue Falten gebildet.

Nach Typ ITT sind die Falten des Geruchsorgans von Hsox und
Ctenolabrus angeordnet. Es wechseln lingere, hohere mit kurzen, nied-
rigen Falten ab, die bei Hsox in regelmiBiger Folge um einen etwas
exzentrisch gelegenen Mittelteil stehen. Die grofleren Falten bilden sich
zuerst. Spéter wachsen zwischen diesen Hauptfalten niedrigere Neben-
falten in derselben Reihenfolge aus (vgl. spezielle Untersuchungen, Hsozx).
Offenbar kann nach einer solchen Anordnungsweise zundchst nur eine
begrenzte Zahl von Falten entstehen. Erst das Flachenwachstum des
Riechgrubenbodens zwischen den Hauptfalten bietet Raum fir die Bil-
dung weiterer Falten.

GroBe Ahnlichkeit mit dem: oben erwihnten 3-Faltenstadium zeigt
das , fertige* Geruchsorgan von Umbra. Hier entstehen tiberhaupt nur
3 Riechfalten, die véllig parallel zueinander vom Boden der Riechgrube
auswachsen [Abb. 49 (2)]. Sie erreichen in ihrer Endausbildung nur
eine geringe Hobe und erinnern damit an den unfertigen Zustand eines
Geruchsorgans, das ausgewachsen eine groflere Zahl von Riechfalten
aufweist. Vermutlich sind bei dieser Art die Bauverhiltnisse des Organs
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recht urspriinglich. Tm morphologischen Sinn liegh eine Ausgangsform
fiir den Typ I vor (Abb. 49).

Bei Qalaxias und Centronotus entstehen ebenfalls nur 3 Falten, von
denen die beiden lateralen leicht radidr abgelenkt sind. Entsprechend
der abgelenkten Stellung der beiden Lateralfalten ware das Geruchsorgan
von Galaxias und Cenironotus als morphologische Ausgangsform fiir die
Typen IT und IIT aufzufassen [Abb. 49 (4)]. Eine Weiterentwicklung
ist bei Zoarces angedeutet. In seiner fertigen Ausbildung weist das
Geruchsorgan 5 Falten auf, von denen die jeweils zwei lateralen radiér
abgelenkt sind [Abb. 49 (5)].

= ~

— D70\ e S
—=.=. ="Ml
1 — —
7N/ NN ZIN
(&) (7) (6)
a (5)
Abb. 49a—d. Morphologisches Ordnungs- T
schema, das die dhmliche oder abweichende /I\
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c
Faltenanordnung  verschiedener Falten-
gsysteme der Teleosteer zeigt. a Typ I; ”HH HI l“
b Typ II/IIL; ¢ Typ III; d Typ IT. An Hand (%) 4
der Pfeile kann zugleich der Faltenzuwachs I | | (3
(mit entsprechender Faltenstellung) vom Aus- el
gangsstadium (Einzelfalte = Primérfalte) bis I 2)
zum fertigen Faltensystem verfolgt werden. (7) d
1 Primérfalte; 2 Umbra; 3 Pleuronectes;
4 Qoloxias; Centronotus; § Zoarces; 6 Salmoniden; Cypriniden; 7 Siluriden, Gadiden;
8 Anguilla, Conger, Muraena; 9 Trigla, Myoxocephalus, Cottus, Scomber; 10 Esox, Ctenolabrus

Bei T'rigla, Scomber, Myoxocephalus und Cotius (vgl. spezieller Teil)
betragt die ,,Drehung® der Faltenachsen zwischen 90 und 180°. Alle
Falten sind radidr angeordnet. Doch bleibt ein rostraler Bereich des
Riechgrubenbodens immer faltenfrei. Hier lduft die sich verbreiternde
Mittelraphe aus. Dieses Faltensystem ist im Unterschied zu den Ver-
haltnissen bei Typ III nicht geschlossen (offene Rosette). Es kann daher
zwischen den Typen IT und ITT eingereiht werden [Abb. 49 (9)].

In Form eines Ordnungsschemas wird versucht, die verschieden ge-
stalteten Faltensysteme mit der Typengliederung in Zusammenhang zu
bringen (Abb. 49). Dabei soll das gemeinsame 1-Faltenstadium als Aus-
gangsform der morphologischen Reihe an ihren Anfang gestellt werden
[Abb. 49 (1)]. Die Beziehungen der verschiedenen Typen und ,,Uber-
gangsformen® im Sinne ibhrer dhnlichen oder abweichenden Faltenzahl,
Entstehungsweise und Gesamtgestalt lassen phylogenetische Zusammen-
hiénge vermuten. Abb. 50 zeigt mehrere charakteristische Riechfalten-
systeme als Beispiele fiir die verschiedenen Typen.
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In kaum verstindlicher Weise faBt REINKE aus der Tatsache, daB
bei den meisten Teleosteern das Geruchsorgan eine , ziemlich groBe An-
zahl von Falten' aufweist, derartige Typen als ,,die urspriinglicheren*‘

e h

Abh. 50a—i. Riechfaltensysteme verschiedener Teleosteer. a Phoxinus; b Tinca; ¢ Icta-
lurus (Typ I1); A Myoxocephalus; e Scomber; £ Trigla (Typ II/II1); g Solea (nicht einge-
ordnet); h Pleuronectes (Typ I); i Clenolabrus (Typ III)

auf. Nach meiner Ansicht kann bereits die Existenz von Falten als ab-
geleitetes Merkmal angesehen werden. Die Zunahme der Faltengrofe
und Faltenzahl sind zweifellos weitere Entwicklungsschritte. Das Ge-
ruchsorgan von Anguilla ist ein Beispiel dafiir.
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Als vollig abweichende Bildung muB3 das Geruchsorgan von Ammo-
dytes angesehen werden. Es sind keine Falten vorhanden. Vielmehr
erhebt sich in der Mitte des Riechgrubenbodens eine einfache nieren-
formige Auftreibung, die durch eine paramedian verlaufende Hautlamelle
mit der caudalen und rostralen Riechhohlenwand verbunden ist. Hier
stimme ich mit REINKE iiberein, der in der einfachen Gestalt des Organs
eine spitere Abwandlung sieht. Nach meinen Untersuchungen kann die
Anschwellung nicht einer einzigen Falte, etwa der ,,Primérfalte eines
Faltensystems, homolog sein. Das Organ ist némlich total mit Riech-
epithelinseln besetzt. Hingegen tragt der Riicken einer Falte immer
indifferentes Epithel. AuBerdem sind in der Auftreibung 2 Olfaktorius-
stdmme entwickelt, wie bei einem QG(eruchsorgan, das aus mehreren
Falten besteht. Vermutlich ist also die Anschwellung aus einer doppelten
Anlage entstanden. Eine sichere Klirung dieser Frage durch Priifung
der ontogenetischen Frithentwicklung des Organs erscheint wiinschens-
wert.

Eine nach anderen Gesichtspunkten aufgestellte Reihe verschiedener
Riechfaltensysteme (TEICHMANN 1954) beginnt mit Gasterosteus und
endet mit Anguilla. Kriterium ist hierbei neben der Faltenzahl und
-anordnung die CGesamtoberfliche der Falten. In dieser Reihe hat
Phoxinus eine zentrale Stellung inne, was durch die Gestalt des Falten-
systems und die mittlere Anzahl von Falten verstindlich wird. Bei den
in der Reihe rechts von Phoxinus stehenden Vertretern dominiert mor-
phologisch das Geruchsorgan, bei den links stehenden Formen spielt
das Auge die bevorzugte Rolle, gemessen an der relativen Grole der
Netzhautfliche. Ein Vergleich mit der eigenen Gliederung zeigt, daB
alle Typen, bis auf die Ubergangsformen in der Reihe vertreten sind.
Aullerdem bietet danach offensichtlich ein nach Typ IT gebautes Geruchs-
organ die besten Voraussetzungen fiir Leistungsfahigkeit.

I1. Zellarten und Bau des Riechepithels

Die Grundelemente des Riechepithels der Teleosteer sind Basalzellen, Stiitz-
zellen und Riechsinneszellen. Stiitzzellen und Sinneszellen sind von schlanker
Gestalt. Ihre Zellkorper bilden einen dichten Verband von parallel ausgerich-
teten ,,Sdulchen®’.

Das Riechepithel kann als ein-schichtig bezeichnet werden, wenn man davon
absieht, daf die Basalzellen teilweise mehrschichtig angeordnet sind. Allerdings
liegen die Kerne von Stiitzzellen und Rezeptoren nicht auf dem gleichen Niveau.
Sie sind vielmehr in einem breiten, mittleren Epithelbereich mehrreihig verteilt.
Dabei zeigen sie ejne getrennte, fast schematische oder aber gemischte, scheinbar
regellose Anordnung.

Eine charakteristische, in allen Riechepithelregionen gleichartige
Kernzonierung wurde bei Salmo (beide Arten), Anguilla, Ictalurus, Perca,
Esox und Myoxocephalus festgestellt (Tabelle 3). Mit Ausnahme von
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Ictalurus und Esox handelt es sich um Arten, deren Riechepithel auch
Flimmerzellen enthilt. Die Flimmerzellenkerne liegen ausschlieBlich in
der apikalen, die Stiitzzellenkerne in einer basalen Epithelzone. Sie
sind jeweils regelméBig ein- bis zweireihig angeordnet. Die Rezeptoren-
kerne sind auf die mittlere Epithelzone beschrinkt und weisen eine
dichte mehrreihige Lagerung auf. Wahrend bei Ictalurus eine breite
apikale Epithelzone kernfrei ist, finden sich dort bei Esox die Kerne
von kleinen gedrungenen Zellen, deren Funktion nicht bekannt ist (vgl.
spezieller Teil). Bei jlingeren Tieren von Salmo liegen die Flimmer-
zellenkerne tiefer im Epithel als bestimmte Rezeptorenkerne (Riech-
stdbchen). Erst spater kommt es zur Apikallage der Flimmerzellen-
kerne (vgl. spezieller Teil).

Weiterhin finden sich Flimmerzellen im Riechepithel von Cottus,
Ctenolabrus, Scomber und Pleuronectes (Tabelle 3). Auch bei diesen Arten
lagsen sich 3 Epithelzonen unterscheiden, denen in der oben beschrie-
benen Verteilung die Kerne von Flimmerzellen, Rezeptoren und Stiitz-
zellen ,,zugeordnet’* sind. Die Trennung der Zonen ist jedoch unscharf.
Eine ebenfalls ineinandergreifende Kernanordnung zeigt das Riechepithel
von Solea, in dem allerdings Flimmerzellen fehlen. Schleimbecherzellen
treten nur im Riechepithel von Salmo (beide Arten), Anguilla, Scomber,
Ctenolabrus und Solea auf.

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

Demgegeniiber ist im Riechepithel von Phozinus, Cyprinus, Caras-
stus, Tinca, Trigla und Ammodytes die Anordnung der Kerne fast regel-
los. Es handelt sich ausnahmslos um Arten mit aufgeteiltem Riech-
epithel. Die ténnchenférmigen Riechinseln sind allein aus Basalzellen,
Stiitzzellen und Rezeptoren aufgebaut. Immerhin wird auch hier er-
sichtlich, daf} die Dichte der Rezeptorenkerne in der mittleren Epithel-
zone am groBten ist. Die Stiitzzellenkerne liegen meist weiter basal.
Der apikale Epithelbereich ist fast kernfrei.

Uber eine weitere Zellart, die mit einer Ausnahme nur im Riech-
epithel mariner Formen gefunden wurde, existieren in der Literatur
keinerlei Angaben. Es handelt sich dabei um die bei Myozocephalus,
Cottus, Ctenolabrus, Solea, Pleuronectes und Anguilla festgestellten fast
becherzellengrofien, kolbenférmigen Sekretzellen (s. spezieller Teil). Nur
bei Cottus gobio sind sie in groBerer Anzahl vertreten, bei den anderen
Arten dagegen nur vereinzelt (Tabelle 3).

Nach Bravs, Docrer und Lareack sollen die apikalen Fortsitze der Stiitz-
zellen immer die Epitheloberfliche erreichen. Dies trifft nach meinen Unter-
suchungen nur dann zu, wenn Flimmerzellen fehlen (s. spezieller Teil, Ictalurus,

Esox, Solea). Beim Vorhandensein von Flimmerzellen erreichen die Stiitzzellen-
fortsitze nicht alle die Epitheloberfliche (vgl. Anguilla. Perca). Sie enden bereits
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Tabelle 3. Elemente, Struktur und Verteilung des Riechepithels

Zellarten des Kern- Grenze Verteilung des
Riechepithels zZonen R.-E/i.E. Riechepithels
© ' ! . & =
EE |25 |5 <3| 2 |58 |85 2|7 | 2| A&
o | &Y 2 Ni;mN ]| 3 B3 @ ga :5 5 = =
Phoxinus . . | G Z ! I
Cyprinus . . | G z ! I
Carasstus . . | G 7 ! I
Tinca. . . .| G 7 ! I
Salmog. . .| G | S | F Z / k
Salmof.. . .| G | S| F Z / k
Anguilla G S F | x Z — | k
Ictalurus G Z ! k
Perca . . . .| G F Z / k
Esox . . . .| G ? Z ! F
Myoxocephalus| G F | x Z ! k
Cottus. . . .| G F | x Z ! k
Scomber . . . | G S| F ? z / k
Ctenolabrus G S| F | x Z ! k
Solea . . . .| G S X 2 / k
Pleuronectes . | G S| F | x 3 — 1 k
Trigla N e Z ! I
Ammodytes G Z ! I

innerhalb des Epithels auf verschiedener Hohe. Ebensowenig stehen alle basalen
Fortsitze der Flimmerzellen mit der Basalmembran in Verbindung. Nur ein Teil
der Flimmerzellen hat lingere basale Fortsdtze, die dhnlich wie die der Stiitz-
zellen mit einer fiilBchenformigen Verbreiterung der Basalmembran aufsitzen.
GroBitenteils enden sie bereits vor der Basalzellenzone, sofern sie nicht iiberhaupt
fehlen (s. spezielle Untersuchungen).

Die apikalen Fortsitze der Flimmerzellen sind dicker als die der Stiitzzellen.
Dabei nimmt der Durchmesser der Zellkérper (bzw. der apikalen Fortsitze) nach
apikal zu. Wihrend die Stiitzzellen Eindellungen und Auswiichse aufweisen, und
zwar sowohl an den apikalen als auch an den basalen Fortsitzen, sind die Zell-
korper der Flimmerzellen meist glatt.

III. Neubildung und Wachstum des Riechepithels

Die Bildung der Stiitzzellen, Riechsinneszellen, Schleimbecherzellen,
Flimmerzellen und Sekretzellen erfolgt offenbar durch Teilung der Basal-
zellen und nicht durch eigene Teilung. Verschiedentlich konnten an
der duBeren Basalzellengrenze Mitosen festgestellt werden, nicht aber
im Bereich der Stiitzzellen- und Rezeptorenkerne.

Nach meinen Untersuchungen sind beim Auswachsen der einzelnen
Falten (auch der ersten) die Faltenriicken bereits mit einem schmalen
Streifen indifferenten Epithels bekleidet. Die Seitenpartien der zundchst
niedrigen Erhebungen sowie die Vertiefungen tragen das noch nicht
differenzierte kontinuierliche Sinnesepithel. Allerdings wurden nur von
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wenigen Arten Jungtiere untersucht: Phoxinus, Rutilus (nicht speziell
bearbeitet), Tinca (als Vertreter mit spéiter geteiltem Riechepithel) und
Salmo gairdneris (mit kontinuierlichem Epithel).

Wahrend des folgenden Héhen- und Lingenwachstums der Falten
wird anfangs der Anteil des Sinnesepithels (bei den 3 Cypriniden die
Region, welche die Riechinseln trédgt) in stirkerem 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 Flichenwachstum des Riechepithels hinter dem des indifferenten
Epithels zuriick. Bei Anguille und anderen Arten mit verlingerten
Faltensystemen werden im Laufe des gesamten Lebens neue Falten
ausgebildet (Cypriniden, Salmoniden, Amiuriden, Cottiden, Perciden).
Fiir diejenigen Arten, von denen keine Jungtiere untersucht wurden,
mubBl dasselbe angenommen werden, da bei den &lteren Falten ihres
Geruchsorgans der Anteil des indifferenten Epithels immer groBer ist
als bei den jiingeren Falten. Daraufhin kontrolliert wurden Scomber,
Trigla, Cottus, Pleuronectes, Solea, Perca und Ictalurus.

Fiir die drei erwahnten Cypriniden lieff sich die Umwandlung des
primér kontinuierlichen Riechepithels nicht nur beim Auswachsen der
ersten (iltesten) Ialten beobachten, sondern auch bei der Entstehung
der spiteren (jingeren) Falten. Dabei erfolgt die Bildung der Riech-
epithelinseln in der Weise, daB an bestimmten Stellen in fast regel-
mifigen Abstinden nur Flimmerzellen bzw. indifferente Epithelzellen
entstehen. Dazwischen werden zu den bereits vorhandenen Riechsinnes-
zellen weitere eingebaut. Vergleichende Auszahlungen ergaben, da8 so-
wohl wahrend des Auswachsens der ersten (dltesten) Falten, als auch
der spiteren (jiingeren) Falten, die Zahl der Rezeptoren in den dort
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 Ubergangs-
bereich der Faltentiler in die Auffaltungen. Hier ist das Riechepithel
scheinbar kontinuierlich. Genaue Untersuchungen ergaben jedoch, daB
bereits eine Differenzierung vorliegt: Kleine, dicht stehende Gruppen
von Rezeptoren wechseln ab mit Gruppen dicht stehender, indifferenter
Epithelzellen. Die neugebildeten Rezeptoreninseln wandern entspre-
chend dem Hohenwachstum der Falten aus dem Bildungsbereich der
Kriimmung auf die Seitenpartien der Falten. Eine Umwandlung von
indifferentem Epithel in Riechepithel erfolgt also nicht.

Erwahnenswert ist die gelegentliche Verschmelzung von zwei be-
nachbarten Rezeptoreninseln, die zur Bildung eines ,,groferen® Riech-
epithelverbandes fihrt. Dieser Vorgang wurde nur bei den &lteren
Falten beobachtet. Auf den édlteren Riechfalten von Cyprinus und
Carassius kommt diese ,,Verschmelzung® (bisweilen sind dabei auch
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wohl mehr als 2 Inseln beteiligt) héufiger zustande als bei Phoxinus
und Z%nca. Dabei handelt es sich ebenfalls nicht um eine Umwandlung
von indifferentem Epithel in Riechepithel, denn die vorher zwischen-
geschalteten indifferenten ¥limmerzellen werden lediglich von Rezep-
toren verdrangt.

Wihrend des Faltenwachstums diirfte die Neubildung von Rezep-
toren und Stiitzzellen bei Arten mit einheitlichem Riechepithel an den-
selben Stellen vonstatten gehen, wie bei Arten mit zerteiltem Riech-
epithel. So konnte festgestellt werden, dafl im Bereich der ventralen
Faltenkriimmung (Ubergang zum Faltental) die Dichte von Rezeptoren
und Stitzzellen am grofiten ist. Auflerdem ist hier die Zone der Basal-
zellen oft zweischichtig, im Gegensatz zu der einschichtigen, bisweilen
sogar unterbrochenen Basalzellenzone im Bereich der Faltenseiten. Das
bedeutet nun keinesfalls, daB im Epithel der Faltenseiten iiberhaupt
keine weiteren Rezeptoren und Stiitzzellen gebildet werden.

Inwieweit die regelmaBig auftretende, sekundire Faltenbildung der
beiden untersuchten Salmo-Arten als dhnlicher Vorgang aufzufassen ist,
wie die frithzeitige Aufteilung des Riechepithels in kleine Inseln, etwa
bei den Cypriniden, kann nicht entschieden werden. Keineswegs werden
dabei zusdtzliche Felder gebildet oder Teile des Riechepithels isoliert.
Vielmehr kommt es zu einer Spaltung des Riechepithels durch Einbau
von indifferenten Epithelstreifen (auf den sekundédren Falten). Dabei
bleibt das Riechepithel — jedenfalls im Bereich einer Falte — zusammen-
hingend. Bemerkenswert ist bei Scomber das vereinzelte Auftreten von
kleinen Riechinseln neben dem sonst kontinuierlichen Riechepithel.

IV. Die Riechepithelverbreitung

Ein Hauptanliegen der vorliegenden Arbeit war die Bestimmung des
Riechepithelanteils der Falten bzw. die Feststellung der Verbreitung
des Riechepithels auf den Falten (s. spezieller Teil). Zu diesem Zweck
mufite zundchst eine klare Unterscheidung zwischen Riechepithel und
indifferentem Epithel getroffen werden und zum anderen Verlauf der
Grenze ermittelt werden.

Fiir den grofiten Teil der 18 untersuchten Arten (Phoxinus, Cyprinus,
Carassius, Tinca, Esox, Trigla, Ammodyles — mit aufgeteiltem Riech-
epithel; Ictalurus, Myoxocephalus scorpius, Cottus gobio, Clenolabrus —
mit kontinuierlichem Riechepithel) konnte zwischen Riechepithel und
indifferentem Epithel eine sehr scharfe Grenze nachgewiesen werden.
Dabei wurde festgestellt, daf das indifferente Epithel zwischen den
Rezeptoreninseln der 4 Cypriniden einschichtig ist. Das indifferente
Epithel der anderen Arten ist dagegen immer mehrschichtig (auch bei
Trigla und Ammodytes). Weniger scharf, jedoch noch deutlich, erweist
sich diese Grenze bei Salmo gairdnerii, Salmo trutta forma fario, Perca
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und Scomber. Keine Grenze, sondern ein langsamer Ubergang zwischen
Riechepithel und indifferentem Epithel, findet sich bei Anguille und
Pleuronectes.

Bs lagsen sich 3 Verteilungstypen des Riechepithels (Tabelle 3) unter-
scheiden:

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

2. Das Riechepithel ist in kleine, annédhernd gleich grofie, regelmifBig
angeordnete Inseln aufgeteilt, die durch indifferentes Epithel isoliert
sind (Phoxinus, Cyprinus, Carassius, Tinca, Trigla, Ammodytes).

3. Das Riechepithel ist in grofiere Felder aufgeteilt, die auf den
Grubenboden beschrinkt sind. Die Begrenzung kommt durch niedrige
Auffaltungen zustande, die indifferentes Epithel tragen (Hsozx).

Y. Riechfeldgrofie nnd Rezeptorendichte

Genaue Vermessungen der Riechfaltenoberfliche bei einer Reihe von Fisch-
arten durch TrIcHMANN (1954) fithrten zu dem Ergebnis, dafl bei Vorhandensein
einer grofleren Zahl von Riechfalten (adulte Tiere) auch ihre Gesamtoberfliche
einen relativ hohen Wert aufweist. Bei Existenz von nur wenigen Riechfalten
(die gewdhnlich nur eine geringe Hohe haben) ist der Flichenwert 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-
vermdgen schwach ist (Gusterosteus).

Wie meine Untersuchungen ergaben, sind die Auffaltungen des Riech-
grubenbodens bei keiner der bearbeiteten Arten — mit Ausnahme von
Ammodytes — total mit Riechepithel bekleidet. Faltenriicken und late-
rale Faltenansiitze fragen immer indifferentes Epithel. Die Verbreitung
des Riechepithels ist also beschrankt auf die Faltenseiten, Faltentiler
und medianen Faltenansitze. Dabei ist dieser Anteil, bezogen auf die
Gesamtoberfliche einer Falte, bei den einzelnen Arten durchaus ver-
schieden (vgl. spezieller Teil): Wibrend sich bei Anguilla vereinzelt
schmale Streifen von Riechepithel auch auf den Faltenriicken finden,
sind die Falten von Hsox sogar vollig riechepithelfrei.

SchlieBlich konnte nachgewiesen werden, dall der im Laufe des
Faltenwachstums erfolgende Zuwachs an Riechepithel gegeniiber dem
des indifferenten Epithels zurtickbleibt (vgl. Kapitel ITT). Der relative
Riechepithelanteil ist demnach bei dlteren Falten kleiner als bei jiin-
geren. (Abb. 20).

Aus diesen Befunden geht hervor, dafl die nahere Beurteilung des
Geruchsorgans eine genauie Vermessung des eigentlichen Riechfeldes er-
fordert. Fine exakte Erfassung der Riechepithelfliche ist jedoch nur
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iiber eine Flichenprojektion der Riechepithelbezirke moglich, welche
wiederum die Anfertigung eines naturgetreuen Organmodells zur Vor-
aussetzung hitte. Hier sei an die von LrerMaNN (1933) hergestellten
Modelle erinnert, die sich fiir derartige Vermessungen verwenden lielen.
Erst die genaue Grofie der Riechepithelfliche, das Riechfeld, kann mit
der quantitativen oder auch qualitativen Empfindlichkeit eines Tieres
in Verbindung gebracht werden.

Bei Arten, deren Riechepithel in Inseln aufgeteilt ist, diirfte die
exakte Bestimmung des Riechfeldes kaum moglich sein. Bestenfalls
konnen die Faltenbezirke, in denen Inseln verbreitet sind, vermessen
werden. Vorteilhafter erscheint es jedoch die Zahl der Inseln festzu-
stellen, was in der vorliegenden Arbeit fiir Phoxinus, T'rigla und Ammo-
dytes durchgefithrt wurde.

In diesem Zusammenhang sei erwihnt, dall TEroaMany (1954, vgl.
Literaturbesprechung) die totalen Flichenwerte der Riechfalten nur fir
relative Vergleiche heranziehen konnte, da sich das Riechepithel der
Faltentéler und medianen Faltenanséitze aus technischen Griinden nicht
beriicksichtigen lieB.

Die von TricEMANN (1954) ermittelten Durchschnittswerte fiir die
Rezeptorendichte verschiedener Fischarten stimmen weitgehend mit den
von mir nachgewiesenen Werten iberein. Allerdings kénnen nur die
Werte von 4 Arten, die auch von mir untersucht wurden, verglichen
werden: Anguilla, Perca, Esox und Salmo. Auf die Angabe der Rezep-
torendichte von Phoxinus wurde verzichtet, da das Riechepithel dieser
Art nicht kontinuierlich ist.

Wie TricEMANN erwihnt, sind die von ihm angegebenen Werte zu
hoch, da die Schrumpfung des Epithels nicht beriicksichtigt wurde. Zum
Ziwecke einer genaueren zahlenmifiigen Erfassung der Rezeptoren wurde
der Schrumpfungseffekt einer Priifung unterzogen. Dabei lieB sich nach-
weisen, dall das Bindegewebe in stirkerem MafBle schrumpft, als das
Epithel und dafl die Schrumpfung des Epithels in der Dicke gréBer ist
als in der Flache. Der Schrumpfungswert in der Fliche (Epithel) liegt
ungeféabr bei 10—15% (fiir Bouin). Werden nun die Zahlenwerte auf
die vitale Flache bezogen, so ergeben sich fiir die Rezeptorendichte nied-
rigere Werte, als sie TEICHMANN angibt.

Vergleicht man die Dichtewerte untereinander (Tabelle 2), so ergibt
sich zunéchst, dal sie zwischen 40000 und 80000 Rezeptoren pro mm?2
liegen. Die Art mit dem groBten Wert (Perca) weist also ,,nur etwa
doppelt soviel Rezeptoren auf, wie die Art mit der geringsten Rezep-
torendichte (Scomber). Auffallend ist dabei, daf bei Perca (kein Makros-
mat) die Rezeptoren am dichtesten stehen (80000), wihrend bei dnguilla,
einem extremen Makrosmaten, nur eine ,.mittlere® Rezeptorendichte

Z. Morph, Okol. Tiere, Bd. 54 50
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vorliegt (60000). Andererseits ist die Rezeptorendichte von Esox, der
ein typischer Mikrosmat ist, kaum geringer, als die von Anguilla.

Demnach ist die Rezeptorendichte im weiteren Sinne kaum aus-
schlaggebend fiir die Leistungsfahigkeit des Geruchsorgans. (Selbstver-
stindlich existiert eine Mindestdichte.) Vermutlich ist die Qualitit oder
Sensibilitdt der Rezeptoren bei Arten mit gutem oder itberragendem
Geruchsvermogen besser als bei weniger geruchsempfindlichen Arten.
Der Schwellenwert des einzelnen Rezeptors diirfte also bei Arten mit
unterschiedlicher Empfindlichkeit verschieden sein. Auch die Leistungs-
fahigkeit des Riechhirns spielt wohl eine wichtige Rolle.

Inwieweit das Geruchsorgan von extremen Mikrosmaten (Esox) zu
einer bestimmten oder iliberhaupt zu einer Leistung befdhigt ist, kann
in diesem Zusammenhang nicht entschieden werden. Es ist jedenfalls
kaum denkbar, daB ein Geruchsorgan nicht funktionsfahig ist, welches
Rezeptoren ausbildet, die einen afferenten Kontakt zum Gehirn auf-
weisen und bei dem auch die technischen Voraussetzungen (z.B. aktive
oder passive Durchstrémung mit Duftwasser) bestehen.

VI. Das Ableitungssystem der afferenten Rezeptorenfasern

Innerhalb des Epithels erfolgt bei Arten mit kontinuierlichem Riech-
epithel bereits unmittelbar iiber der duBeren Basalzellengrenze eine erste
lockere Biindelung der zentralen Rezeptorenfortsitze. Meist vereinigen
sich im Bereich der Basalzellen mehrere solcher Biindel zu einem Filum
olfactorium. In den Fila olfactoria sind die zentralen Nervenfasern
wesentlich dichter gepackt, als in den Biindeln. Dasselbe gilt fiir die
Ableitung der afferenten Fasern aus den Riechepithelfeldern von Esox.
Dagegen findet bei Arten, deren Riechepithel in kleine Inseln aufgeteilt
ist, im Riechepithel eine unmittelbare Vereinigung der zentralen Re-
zoptorenfortsitze zu einem Filum olfactorium statt. Allerdings konnen
in einzelnen Fillen — es handelt sich dann gewohnlich um gréBere
Inseln, die durch Vereinigung kleiner entstanden sind — zwei bis drei
Fila olfactoria vorhanden sein. Eine intraepitheliale Vereinigung der
afferenten Rezeptorenfortsitze mehrerer Inseln konnte nicht beobachtet
werden.

Bei Arten mit kontinuierlichem Riechepithel nimmt die Dicke der
intraepithelialen Nervenbiindel und auch der Fila olfactoria mit dem
Alter zu. Hingegen ist fiir Arten mit aufgeteiltem Riechepithel nur
eine geringe oder tiberhaupt keine Dickenzunahme zu verzeichnen. Dar-
aus 148t sich schlieBen, daB im Falle der kontinuierlichen Riechepithelien,
nicht nur im Wachstumsbereich der Falten, sondern auch auf den bereits
ausgebildeten Epithelregionen neue Rezeptoren entstehen. Fiir die zu
kleinen Inseln aufgeteilten Riechepithelien mufl angenommen werden,
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daB nur noch wenige weitere Rezeptoren in die schon vorhandenen
Inseln eingebaut werden. Ausgenommen sind die wenigen ,,weiterwach-
senden’ Inseln auf den &lteren Falten.

Als sehr aufschluBreich erwies sich bei den einzelnen Arten mit kon-
tinuierlichem Riechepithel die vergleichende Betrachtung des intraepi-
thelialen Bezirks, der die lockeren Biindel der zentralen Rezeptoren-
fortsitze aufnimmt. Sehr diinne Biindel konnten beispielsweise bei
Scomber, Perca und auch Hsox festgestellt werden. Die dicksten und
lingsten intraepithelialen Biindel (und entsprechend dicke Fila olfac-
toria) wurden bei Myoxocephalus scorpius gefunden. Am dichtesten sind
die Biindel im Riechepithel von Anguille und Solea angeordnet.

Das Ableitungs- bzw. Sammlungssystem der olfaktorischen Nerven
innerhalb der Riechfalten wurde bei der speziellen Behandlung der ein-
zelnen Arten ndher beschrieben. Bemerkenswert ist, dal bei Anguilla
3 anstatt 2 Olfaktoriusstdémme von jedem Organ die zentralen Rezep-
torenfasern jeweils aus ganz bestimmten Faltenteilen sammeln. Bei
jingeren Tieren sind die beiden lateralen Stdmme stérker ausgebildet,
als der mediane Stamm. Dagegen ist bei dlteren Tieren die Dicke der
Stimme etwa gleich. Dies deutet darauf hin, dal bei dlteren Tieren,
bevorzugt im Bereich der medianen Faltenpartien ein Riechepithel-
zuwachs erfolgt. In diesem Bereich werden nédmlich die zentralen Re-
zeptorenfortsitze zum medianen Olfaktoriusstamm geleitet. Bei allen
anderen Arten sind entweder nur 2 Olfaktoriusstdmme fiir jedes Organ
vorhanden, oder aber die gro3en Nervenzweige werden in zwei getrennten
Biindeln abgeleitet, wie im Falle von Esox und Trigla.

Die Gesamtheit der Riechfalten stellt, morphologisch betrachtet, bei
allen untersuchten Arten ein geschlossenes System dar. Beriicksichtigt
man jedoch die zweiseitig aufeinanderfolgende Entstehung der einzelnen
Falten auf Grund der Tatigkeit zweier getrennter Bildungszonen, die
durch eine mediane Mittelraphe getrennt sind, so ist jeder Organteil
(also linkes und rechtes Organ) als Doppelbildung aufzufassen. Daraus
ergibt sich, daf} die Ausbildung von 2 Faltenreihen in Beziehung steht
zu der zweiteiligen Inervierung jedes Organs. Gerade die Existenz von
2 Olfaktoriusstémmen auch bei Ammodyles und Belone (BLaur 1884)
spricht dafiir, daB das kleine, aus einer einzigen Erhebung bestehende
Geruchsorgan dieser beiden Arten urspriinglich zweiteilig war. Dem-
zufolge diirfte dieses Organ im Laufe seiner (phylogenetischen) Riick-
bildung durch Verschmelzung von primér mindestens 2 Erhebungen
entstanden sein.

In besonderer Weise ist das Ableitungssystem der olfaktorischen
Fagern fiir quantitative Untersuchungen von Interesse. Nach den bis-
herigen Erkenntnissen gilt es als sicher, daf die zentralen Fasern der
Rezeptoren — wenngleich gebiindelt — so doch getrennt bis zum Bulbus

50a
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olfactorius verlaufen. Hier erfolgt die erste Schaltung ihrer Glomeruli-
fortsitze mit denen der Mitralzellen. Die Summe der in den Stimmen
des Tractus olfactorius enthaltenen, parallel verlaufenden afferenten
Rezeptorenfasern diirfte also identisch sein mit der Gesamtzahl der
Geruchsrezeptoren eines Tieres. Auf Querschnitten durch die olfaktori-
schen Stdmme miissen demnach die Rezeptorenfasern auszihlbar sein.
Meine diesbeziiglichen Untersuchungen scheiterten daran, da3 es nicht
gelang, eine scharfe Darstellung (imprégnativ oder firberisch) der quer-
getroffenen Fasern zu erzielen. Immerhin konnte festgestellt werden,
daB die Dichte der Fasern in den Stdmmen, in denen sie als kleinere
Biindel — durch Bindegewebe isoliert — liegen, anscheinend iiberall
sehr gleichmiBig ist.

VII. Rezeptorentypen

Von DocreL (1886, 1887) wurden im Riechepithel von Acipenser,
Esox und Rana drei Rezeptorentypen gefunden: spindel-, stdbchen-
und zapfenférmige Riechsinneszellen. Bisher sind diese Typen jedoch
nur durch Gauvrp (1904) fir Rana bestitigt. Kormer (1927) geht in
seiner umfassenden Bearbeitung des Geruchsorgans der Vertebraten
nicht néher auf das Vorkommen verschiedener Rezeptorenformen ein.

Nach meinen Untersuchungen sind bei Knochenfischen nur zwei
gestaltlich verschiedene Rezeptorentypen nachweisbar. Diese beiden
Typen finden sich im Riechepithel von Salmo gairdnerii, Salmo fario,
Esox, Pleuronectes und Trigla. Bei allen anderen Arten wurden nur
spindelférmige Rezeptoren festgestellt (vgl. spezieller Teil).

Riechstdbchen und Riechspindeln gleichen sich darin, da8 ihr peri-
pherer Fortsatz die Epitheloberfliche mit einer Vesicula olfactoria iiber-
ragt. Diese trigt mehrere feine Sinneshirchen, die &hnlich wie die
wesentlich lingeren Flimmerhdrchen der Flimmerzellen von Basal-
kornern ausgehen. Cegeniiber den Flimmerhidrchen, die gewohnlich
nach der Fixierung sogar reihenweise in ihrer Bewegungsphase erhalten
bleiben, zeigen die Sinneshérchen oft eine gespreizt starre Ausrichtung.
Voraussetzung ist, daf sie die pridparative Behandlung iiberstanden
haben. (Sie brechen ndmlich leicht ab.) Die duBerst diinnen zentralen
Fortsétze der Riechstdbchen und Riechspindeln ziehen zunéchst getrennt,
in meist gewundenem Verlauf bis zur Basalzellenzone. Hier erfolgt dann
ihre erste Sammlung (vgl. Kapitel VI).

Die Unterschiede zwischen den beiden Typen betreffen Gestalt und
Lange des eigentlichen Zellkdrpers, sowie Form und Lage des Kerns:
Der periphere Fortsatz der Riechspindeln ist um mehr als die Hilfte
dimnner als der der Riechstdbchen. Er nimmt vom Perikaryon bis zu
einer bestimmten Hoéhe zunichst an Dicke ab, um alsdann einen fast
konstanten Durchmesser bis zur Epitheloberfliche zu behalten. Der
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periphere Fortsatz der Riechstdbchen dagegen ist zwischen Perikaryon
und Epitheloberfliche fast gleich dick. Mit diesen unterschiedlichen
Dickendimensionen hingt es wohl zusammen, dal einerseits die peri-
pheren Fortsdtze der Riechspindeln vielfach einen leicht gewundenen
- Verlauf zeigen, withrend andererseits die peripheren Fortsiitze der Riech-
stibchen in geradem Verlauf bis zur Epitheloberfliche ziehen.

Die Kerne der Riechspindeln sind meist rundlich und liegen mehr-
reihig angeordnet in einem basalen bis mittleren Epithelbereich (vgl.
spezieller Teil). Die Kerne der Riechstdbchen dagegen haben eine ovale
bis langliche Form. Sie sind gewohnlich weiter apikal im Epithel ange-
ordnet, als die Kerne der Riechspindeln. Dabei bilden sie eine lockere,
fast regelméaBige Einzelreihe. Insbesondere ist dies bei Salmo gairdnerii
und Salmo fario (vgl. spezieller Teil) ersichtlich.

Weitere Unterschiede konnten im Verhalten zu Farbstoffen festge-
stellt werden. So firben sich sowohl Kerne als auch peripherer Fortsatz
der Riechstdbchen sehr intensiv mit verschiedenen Farbstoffen (vgl.
Material und Methodik). Bei den Riechspindeln férben sich dagegen
Teile des Perikaryons und der apikale Abschnitt des peripheren Fort-
satzes kriftiger als der Kern.

Avrner (1962) konnte im Riechepithel von Xenopus ebenfalls nur
spindelformige und stdbchenformige Rezeptoren feststellen. Allerdings
fand er, dal die beiden Rezeptorentypen in rdumlich getrennten Riech-
epithelregionen vorkommen. Dabei ist die Dicke der Epithelien auch
deutlich verschieden.

Zwar spricht die verschiedene Lage der Kerne, sowie die unterschied-
liche Linge und Dicke der peripheren Fortsitze fiir eine Trennung der
Rezeptoren in zwei Typen. Doch diese besonderen Differenzierungen
wiren auch aufzufassen als die Folge einer vom Alter der Zelle abhingigen
Wanderung ihres Kerns nach apikal. Das Zahlenverhiltnis der beiden
Rezeptorenformen &ndert sich nimlich bei Salmo gairdnerii mit zu-
nehmendem Alter zugunsten der Riechspindeln. Nihere Untersuchungen
tiber Bildung und Abbau von Geruchsrezeptoren fehlen allerdings.

Der von Doerrrn als Riechzapfen beschriebene Typ konnte von mir
bei keiner der untersuchten Arten festgestellt werden. Ahnlich gestal-
teten Zellen des Riechepithels fehlt der zentrale (afferente) Fortsatz.
Ebensowenig gelang es AuTNER, diese Rezeptorenform bei Xenopus aus-
findig zu machen. Der Autor beschreibt dort bauchige, gedrungene
Zellen, welche etwa die Gestalt der Doarerschen Riechzapfen aufweisen.
Sie werden dhnlich wie die Rezeptoren von Trypanblau elektiv geférbt.
Mit Sicherheit handelt es sich jedoch um Schleimzellen, wie die charak-
teristische Darstellung mit Schleimfarbstoffen erkennen lie (ALTNER).

In diesem Zusammenhang sei an die bei 6 Arten (vgl. Kapitel IT)
im Riechepithel nachgewiesenen, kolbenférmigen Sekretzellen erinnert.
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So erwahnt Dociern fir die Riechzapfen einen im apikalen Abschnitt
des Zellkorpers liegenden, grofien, rundlichen Koérper von homogener
Struktur, weiterhin eine deutliche Verengung des apikalen Zellendes,
aus dem ,,0ft” ein ,,Eiweiltropfchen’ austritt und schlieBlich die peri-
phere Lage der Einschliisse in dem' runden Kern. Diese Merkmale
stimmen weitgehend tiberein mit meinen Beobachtungen an den kolben-
formigen. Sekretzellen: homogene Struktur des apikalen, gespeicherten
Sekrets, halsformig verengtes apikales Zellende (nur in der Entleerungs-
phase der Zellen ausgebildet und dann gedffnet) sowie die periphere
Anordnung der Kerneinschlisse. Die Zellen haben einen schlanken
basalen Fortsatz, der jedoch innerhalb des Epithels endet.

Nicht zuletzt die Befunde von ALTNER lassen annehmen, dafB3 die
Riechzapfen nach Dogrer Sekretzellen sind.

Abschlieflend darf bemerkt werden, daf eine Beziehung habitueller
Differenzen der Rezeptoren zur Perzeption unterschiedlicher Duft-
qualitdten kaum wahrscheinlich ist. Vermutlich existieren verschiedene
physiologische Typen.

VIII. Zur Funktion von Stiitzzellen und Flimmerzellen

Neben Rezeptoren und Basalzellen sind die Stiitzzellen Grundele-
mente des Riechepithels (vgl. Kapitel I1: Der Feinbau des Riechepithels
usw.). Thr Zellkérper weist zahlreiche Eindellungen und Auswiichse auf,
die offenbar zur Verfestigung des dichten, einschichtigen Zellverbandes
beitragen.

Dogcrer (1886, 1887) und Bravs (1884) schreiben den Stiitzzellen
sezernierende Eigenschaften zu. Diese Auffassung findet in der jiingeren
Literatur keine Bestétigung. Ebensowenig ergaben meine Untersuchun-
gen dafiir Anhaltspunkte. Folgende Befunde erscheinen mir jedoch be-
merkenswert: '

1. Stiitzzellen, deren Zellkorper die gesamte Epitheldicke einnimmt,
wurden nur im Riechepithel festgestellt. Ahnlich gestaltete Zellen des
indifferenten Epithels sind meist mehrschichtig verteilt.

2. Die Stiitzzellenkerne sind bei verschiedenen Arten zu einer regel-
miBigen Einzelreihe angeordnet (vgl. Kapitel IT). Dabei wird ersicht-
lich, daf8 die Zahl der Stiitzzellen mit der Rezeptorendichte zunimmt.

3. Die peripheren Fortsitze der Rezeptoren sind immer durch apikale
Stiitzzellenfortsitze voneinander getrennt. Die Rezeptorenfortsitze ver-
laufen in Lingsrillen der Stiitzzellenfortsitze.

4. AnEpithelstellen, denen Kapillaren eng anliegen,stehen die Stiitz-
zellen meist dichter, als an Kapillaren-freien Stellen. Nur die diinne
Basalmembran ist der Kapillarenwandung und den StiitzzellenfiiBchen
zwischengelagert.
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Danach 148t sich vermuten, dafl die Stiutzzellen unter anderem der
Rezeptorenisolierung dienen. Weiterhin scheinen sie von Bedeutung fiir
den RBtoffaustausch zwischen Riechepithel und Blut zu sein.

Flimmerzellen fehlen im Riechepithel von Ictalurus und Solea, sowie
bei allen Arten, deren Riechepithel aufgeteilt ist (vgl. Kapitel IT).

Nach Preping (1926, 1927) wird die Duftwasserventilation in der
Riechhohle durch den Schlag der Flimmerhédrchen unterstitzt. Dabei
handelt es sich wohl vorwiegend um Flimmerzellen des indifferenten
Epithels der Faltenriicken. Die Flimmerzellen des Riechepithels, das
auf die Faltenseiten und Faltentéler beschrankt ist, diirften dagegen
fir die Duftwasserzirkulation zwischen den Falten sorgen.

Auch fir die Ausbreitung des Schleims auf der Oberfliche des Riech-
epithels scheinen die Flimmerzellen eine Rolle zu spielen. So konnte
festgestellt werden (Arten mit kontinuierlichem Riechepithel), daB bei
Vorhandensein von Schleimzellen im Riechepithel oder indifferenten
Epithel zugleich auch Flimmerzellen auftreten. Auffallend ist die dichte
Anordnung von Flimmerzellen in der Umgebung von Schleimzellen-
gruppen.

AuBerdem ist anzunehmen, daBl die Bewegung der Flimmerharchen
eine schnellere Heranfiihrung der Duftmolekiile an die Sinneshédrchen
ermdglicht. Wéhrend nimlich die Flimmerhdrchen den Schleimfilm
iberragen, sind die Sinneshérchen total darin eingebettet.

IX. Der Bau des Geruchsorgans bei verwandten Arten

Kleine AbWeichungen, sowohl im duBeren 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 von Rezeptoren- und Stiitzzellenkernen im Riech-
epithel in geringem MaBe verschieden. Die charakteristische sekundire
Aufteilung des Riechepithels in kleine, regelmifig verteilte Inseln liegt
jedoch bei allen 4 Arten gleicherweise vor. Eine derartige Aufteilung
des Riechepithels in Portionen kann vielleicht als typisches Merkmal
fiir das Geruchsorgan der meisten Cypriniden angesehen werden. Das
indifferente Epithel, das die Insel trennt, ist immer ein eingchichtiges
Flimmerepithel mit Schleimbecherzellen. Andere Arten der Cypriniden,
wie Qobio fluviatilis, Leuciscus leuciscus, Leuciscus rutilis, Alburnus bi-
punctatus, an denen ebenfalls histologische Untersuchungen durchgefiihrt
wurden, zeigen ganz dhnliche Verhiltnisse.

Das Riechepithel verschiedener Arten, die nicht zu den Cypriniden
gehoren (T'rigla, Ammodytes, Belone, Exocoetus), ist ebenfalls in Felder
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oder Inseln aufgeteilt. Hier ist aber das zwischengeschaltete indifferente
Epithel mehrschichtig und enthilt keine Flimmerzellen.

Auch bei den nahe verwandten Arten, Myoxocephalus scorpius und
Cottus gobio ist der morphologische und histologische Bau ihres
Geruchsorgans auffallend gleich. Die geringfiigigen Unterschiede be-
treffen lediglich die Dicke des Riechepithels und die Anordnung der
Kerne.

Die beiden Forellenarten Salmo gairdneris und Salmo fario lassen
keine bemerkenswerten Unterschiede erkennen.

Betrichtliche gestaltliche Abweichungen zeigen jedoch die Geruchs-
organe der Heterosomaten-formen Pleuronectes platessa und Solea solea.
Ebenso konnten histologische Differenzen festgestellt werden.

Bei Pleuronectes sind alle Riechfalten ausnahmslos parallel orientiert
und bilden eine einzige Reihe. (Es handelt sich wahrscheinlich um ein
urspriingliches Merkmal.) Die Riechfalten von Solea dagegen weisen
eine zweireihige Anordnung auf. Sie sind zum Teil — dies trifft fiir die
dltesten Falten zu — etwas radiéir abgelenkt. Die histologischen Unter-
schiede betreffen die Existenz von Flimmerzellen im Riechepithel, sowie
die Ausbildung der Grenze zwischen indifferentem Epithel und Riech-
epithel. Wahrend bei Pleuronectes Flimmerzellen im Riechepithel vor-
handen sind, fehlen sie bei Solea (auch im indifferenten Epithel). Riech-
epithel und indifferentes Epithel lassen bei Pleuronectes einen allméh-
lichen Ubergang erkennen. Demgegeniiber sind bei Solea Riechepithel
und indifferentes Epithel deutlich abgegrenzt.

Sicher ist nicht allein in .der relativ geringen verwandtschaftlichen
Beziehung dieser beiden Arten eine Erklarung fiir die erwédhnten extremen
Unterschiede zu suchen. Eine bessere Beurteilung ist erst dann mog-
lich, wenn das Geruchsorgan weiterer Vertreter der Heterosomaten
einer morphologischen und histologischen Betrachtung unterzogen wor-
den ist. In diesem Zusammenhang wére es notwendig, die Frithent-
wicklung des Organs vergleichend zu untersuchen. Bisher ist nur
Pleuronectes bearbeitet (REINKE 1937).

Zusammenfassung

1. Untersucht wurden 18 Knochenfischarten aus 13 Familien.

2. Die ontogenetische Entwicklung eines Geruchsorgans, das aus
mehreren Falten besteht, geht bei den daraufhin gepriiften Arten von
einem #hnlichen Anfangsstadium aus (eine einzelne in Richtung der
Korperlingsachse orientierte Falte).

3. Im Laufe der folgenden Entwicklung werden beiderseits der ersten
Falte nacheinander ,,neue Falten gebildet, die in gleicher oder ver-
anderter Richtung orientiert sind. )
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4. Die Art des Anbaus der jingeren Falten (konstante oder ver-
dnderte Richtung der Anlegungsachse) 148t 3 Bildungstypen der Falten-
systeme unterscheiden: 1. den Paralleltyp (wahrscheinlich urspringlich),
2. den 90°-Typ, 3. den 180°-Typ. Zwischen allen 3 Typen existieren
Ubergangsformen. Arten, die als Makrosmaten angesehen werden,
neigen zum 90°-Typ.

5. Das morphologische System der verschiedenen Typen (Abb. 49)
148t phylogenetische Zusammenhinge vermuten.

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

7. Zur exakten Unterscheidung zwischen Riechepithel und indiffe-
rentem Epithel wurden fiir alle Arten beide Epithelien eingehend be-
schrieben.

8. Das Riechepithel ist immer einschichtig. Die Einschichtigkeit
bezieht sich im strengen Sinne auf die Rezeptoren, Stiitzzellen und
— falls vorhanden — auf die Flimmerzellen. Die Basalzellen kénnen
auch mebrschichtig angeordnet sein. Die Dicke des Riechepithels ist
von Art zu Art verschieden (35—105 u).

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

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

11. Das Riechepithel einer Reihe von Arten enthdlt (auBler den
Grundelementen) Flimmerzellen und Schleimbecherzellen, die meist zu-
sammen auftreten (Adnguilla, Salmo, Scomber, Ctenolabrus, Plewronectes).
Die Flimmerzellen stehen unter anderem wahrscheinlich im Dienste der
Duftwasserzirkulation zwischen den Riechfalten und der Ausbreitung
von Schleimsubstanzen.

12. Im Riechepithel von 6 Arten (Anguilla, Myoxocephalus, Cottus,
Ctenolabrus, Solea, Pleuronectes) wurden gréBere, kolbenformige Zellen
gefunden, die wahrscheinlich Sekret produzieren.

13. Bei 5 Arten (Salmo gairdnerii, Salmo fario, Esox, Pleuronectes,
Trigla) wurden zwei gestaltlich verschiedene Rezeptorentypen festge-
stellt: spindelférmige und stébchenformige.

14. Die Dichte der Rezeptoren ist bei Arten mit kontinuierlichem
Riechepithel nicht in allen Faltenregionen gleich. Fiir die einzelnen
Arten konnten Durchschnittswerte zwischen 4 x10* und 8 x10* Rezep-
toren pro mm? ermittelt werden.

15. Die GroBenordnung, in der diese Werte liegen, ist relativeng.
Dies deutet darauf hin, dafi die Rezeptorendichte (innerhalb dieser



780 ArtaUR HoLL:

GroBenordnung) nicht ausschlaggebend ist fiir die Leistungsfahigkeit
des Geruchsorgans.

16. Bei 4 Arten wurde fir jeweils ein Tier von ganz bestimmter
Korperlinge die annshernde Gesamtzahl der Geruchsrezeptoren fest-
gestellt (Tabelle 2).

17. Die erste Sammlung der afferenten Rezeptorenfasern findet bei
allen Arten bereits innerhalb des Epithels statt. Bei Arten mit kon-
tinuierlichem Riechepithel und auch bei Esox biegen die Rezeptoren-
fasern an der #uBeren Basalzellengrenze rechtwinklig um und bilden
intraepitheliale Biindel. Zu mehreren vereinigt und straffer zusammen-
gefalit treten diese Biindel als kleine Nervenstimmechen (Fila olfactoria)
ins Bindegewebe aus. Bei Arten, deren Riechepithel in kleine Inseln
aufgeteilt ist, erfolgt eine direkte Vereinigung der Rezeptorenfasern zu
Nervenstdmmchen.

18. Das weitere Ableitungssystem setzt sich aus kleineren und gré-
Beren Olfaktoriuszweigen zusammen, welche die Fila olfactoria sammeln.
In der Regel ist fiir jede Riechfalte ein Hauptzweig ausgebildet. Die
Hauptzweige ziehen zu einem der beiden Olfaktoriusstdmme, die sich
erst aullerhalb des Geruchsorgans zum einheitlichen Tractus olfactorius
vereinigen.

19. Bei Anguilla sind 3 Olfaktoriusstdmme ausgebildet. Die afferenten-
Fasern der medianen Faltenbezirke werden iitber den mittleren Stamm
abgeleitet, die der lateralen Faltenbezirke zu den zwei seitlichen
Stdmmen.

20. Bei keiner der untersuchten Arten ist das Riechepithel iiber die
Faltenriicken hinaus kontinuierlich. Nur bei Anguilla sind kleine Teile
der Faltenriicken mit Riechepithel bekleidet. Gewohnlich tragen die
Faltenriicken indifferentes Epithel.

21. Nach dem AusmaB seiner Kontinuitdt kann das Riechepithel in
3 Typen gegliedert werden:

a) Kontinuierlich (Ictalurus, Anguilla, Perca, Salmo, Myoxocephalus,
Cottus, Scombér, Ctenolabrus, Solea, Pleuronectes).

b) Aufgeteilt in groBere Felder (Hsoz).

c¢) Aufgeteilt in kleine Inseln (Phoxinus, Cyprinus, Carassius, Tinca,
Trigla, Ammodytes).

22. Fir Esox konnte eine von allen anderen untersuchten Arten
verschiedene Bildungsweise der Riechepithelfelder nachgewiesen werden,
die in Beziehung steht zum ,,Einbau‘ von Neben- und Querfalten.

23. Bei Arten mit aufgeteiltem Riechepithel erfolgt die Neubildung
von Riechepithelinseln vornehmlich im Bereich der basalen und media-
nen Faltenansitze. In die schon vorhandenen Inseln werden nur noch
in geringer Zahl weitere Rezeptoren eingebaut.

24. Eine Umwandlung von indifferentem Epl‘chel in Riechepithel
und umgekehrt findet nichi statt.
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