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A Comparative Electrophysiological Study of Sensory Epithelia in the
Nose and Vomeronasal Organ of Amphibians (Rana), Reptiles (Lacerta)
and Mammals (Mus)

Summary. 1. The problem of whether or not the electro-olfactogram (EOG) is a
physiological response of the receptor to a given olfactory stimulus was investigated.
Tt turned out that EOGs recorded with KCl-electrodes are biological potentials
when their polarity is negative. Potentials with positive polarity are electrode poten-
tials. Their polarity depends on the position of the electrodes in the confact series.

2. EOGs were successfully recorded from the sensory epithelia of the vomeronasal
organ in amphibians (Ranae) and mammals (Mus). They show the typical charac-
teristics of the EOGs from the nasal mucosa of these animals.

3. The nose and the vomeronasal organ in lizards (Lacerfa) manifest different
olfactory spectra. Only 71% of those substances eliciting EOGs in the nose also
caused a reaction in the vomeronasal organ. Lower members of homologous series of
alcohols, aldehydes and fatty acids were especially effective.

4. The vomeronasal organs of two different orders of vertebrates differ in their
reaction spectra.

5. Significant differences in relative EOG amplitudes were found between the
nose and vomeronasal organ in lizards and between the vomeronasal organs of
lizards and mice.

Zusammenfassung. 1. Es wurde geprift, ob das Elektroolfaktogramm als phy-
siologische Antwort der Rezeptoren auf einen Duftreiz hin gelten kann: Es ergab sich,
daB mit KCl-Elektroden abgeleitete negative Elektroolfaktogramme biologische
Potentiale sind. Positive Potentiale sind Elektrodenpotentiale, da ihre Polaritit
vom Elektrodenmaterial entsprechend der elektrochemischen Spannungsreihe
abhingt.

2. Von den Sinnesepithelien der Jacobsonschen Organe der Amphibien (Rana)
und Siugetiere (Mus) lassen sich Elektroolfaktogramme ableiten. Sie stimmen mit
denen vom Riechepithel der Nase im wesentlichen tiberein.

* Herrn Prof. Dr. H. Altner danke ich fur das Thema und sein stindiges
Interesse am Fortgang der Arbeit; Herrn Prof. Dr. Dr. h.c. H. Autrum danke ich fiir
den Arbeitsplatz im Zoologischen Institut der Universitit Miinchen.
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3. Nase und Jacobsonsches Organ von Eidechsen (Lacerta) unterscheiden sich
in ihrem Reaktionsspektrum. Im Jacobsonschen Organ wurden nur 71% der Stoffe
beantwortet, die in der Nase Elektroolfaktogramme hervorriefen. Besonders wirk-
sam sind in den J.0.s die niederen Glieder homologer Reihen (Alkohole, Aldehyde,
Fettsduren).

4. Die Jacobsonschen Organe von Tieren zweier verschiedener Ordnungen
(Lacerta, Mus) unterscheiden sich in ihren Reaktionsspektren.

5. Die Vergleiche zwischen Nase und Jacobsonschem Organ von Eidechsen und
zwischen den Jacobsonschen Organen von Eidechsen und Mausen ergaben signifi-
kante Unterschiede in der Grofe relativer Amplituden.

Einleitung und Problemstellung

Das Vomeronasal- oder Jacobsonsche-Organ (J.0.) ist bei Amphi-
bien, Reptilien und Saugetieren bekannt (Cuvier, 1811; Zuckerkandl,
1910). Bisher wurde eine olfaktorische Funktion nur bei Reptilien nach-
gewiesen. Kahmann (1932, 1934, 1939) und Abel (1951) konnten bei
Schlangen und Eidechsen in Verhaltensexperimenten wahrscheinlich
machen, daf das J.O. ein Geruchsorgan ist. Tucker (1963) registrierte
Aktionspotentiale im Nervus vomeronasalis bei der Riesenschildkrote
Gopherus polyphemus. Er fand reizabhingige Nervenentladungen fir
niedere Glieder von homologen Reihen der Alkohole, Fettsduren und
Acetatestern. 1968 beschrieben Altner und Miiller Elektroolfaktogramme
(EOGs) vom J.0. der Eidechsen Lacerta agilis und sicula.

Allerdings ist es noch problematisch, ob EOGs fiir den Nachweis einer
olfaktorischen Funktion verwendet werden kénnen, da aus der Literatur
bisher nicht eindeutig hervorgeht, ob das EOG als physiologische Ant-
wort der Riechzellen auf einen gegebenen Duftreiz gelten kann (vgl.
zusammenfagsende Diskussion Takagi, 1967, 1969). Es werden im wesent-
lichen zwei Meinungen tiber die Herkunft der EOGs vertreten: Eine Reihe
von Autoren hilt die negativen EOGs fiir summierte Generatorpotentiale
und Aktionspotentiale, und die positiven EOGs fiir eine Folge von
Hemmung in den Rezeptoren (Hosoya und Yoshida, 1937; Ottoson,
1954; 1956, 1959; Gesteland, 1964, 1965; Takagi und Shibuya, 1960;
Shibuya und Takagi, 1962; Takagi und Yajima, 1964, 1965).

Andere Autoren jedoch vertreten die Ansicht, dafi es sich bei den
EOGs um Potentialdnderungen handle, die unabhingig von der Reaktion
der Sinneszellen auf der Oberfliche der Riechschleimhaut bei Uberblasen
mit Duftstoff entstehen (Mozell, 1962; Shibuya, 1964). In diesem Fall
sollten bei gleichen Versuchsbedingungen auch an Epithelien ohne Che-
morezeptoren, jedoch mit gleicher oder ahnlicher Schleimoberfliche,
dhnliche Potentialinderungen auftreten.

Ziel der vorliegenden Arbeit war daher, die Frage zu beantworten, ob
1. das EOG eine Rezeptorantwort darstellt, um damit 2. auch einen
Nachweis fiir die olfaktorische Funktion der J.0.s von Amphibien und



372 W. Miiller:

Séugetieren zu erbringen. Dariiber hinaus sollte erstmals entschieden
werden, ob sich Nase und J. O. einer Art und die J.O.s zweier Arten ver-
schiedener Ordnungen hinsichtlich ihrer Reaktionsspektrenunterscheiden.

Material und Methode

Die Untersuchungen zum ,,EOG-Problem‘* wurden an adulten 33 und 29 von
Rang esculenta L., temporaria L. und ridibunda Pallas durchgefithrt. Fir den Nach-
weis der olfaktorischen Funktion des J.0.s bei Amphibien und Séugetieren dienten
adulte 33 und 2% von Rana esculenta L. und weillen Méusen. Der Vergleich zwi-
schen den Reaktionsspektren von Nase und J.O., sowie der J.0.s von Tieren aus
zwei Ordnungen wurde an adulten 33 und @9 von Lacerta agilis L., muralis Laur.
und sicule Rafin., bzw. zwischen diesen Eidechsen und den weilen Mausen durch-
gefiihrt. Die Tiere stammten bis auf wenige eigene Wildfange aus dem Handel. Nach
Immobilisieren der Frosche und Eidechsen durch Ausbohren des Riickenmarks und
der Mause durch eine Gabe von 0,2 g Nembutal pro 10 g Kérpergewicht intraperi-
toneal wurden die Sinnesepithelien der Nase bzw. des J.O. freipripariert. Zur
Reizung wurden 5 mm?® Duftsubstanz auf einen Filterpapierstreifen (4X 18 mm) in
einer Glaskartusche aufpipettiert und mit einem auf das Préparat gerichteten Luft-
strom (1,6—2 cm?/sec) iiberblasen (Kartuschenmethode: Schneider, Lacher und
Kaissling, 1964). Die durchschnittliche Reizdauer betrug 1 Sekunde. Wahrend des
Reizes war die Kartusche etwa 2 cm von der Riechschleimhautoberfliche entfernt.
Die EOGs wurden mit Agar/KCl/AgCl/Ag-Elektroden (KCl 3-molar) mit einem
Spitzendurchmesser von 5—10 pm und einem Widerstand von ca. 500 k Ohm abge-
leitet. Die Elektroden waren mit einem Eingang eines Oscillographen vom Typ
Tectronix 565 mit Verstirkereinschub 3A9 direkt gekoppelt. Die Referenzelektrode
(Ag/AgCl) wurde bei Froschen und Eidechsen in der Riickenmarkswunde, bei Méu-
sen im Hautgewebe am Hinterbein eingestochen.

Als Duftstoffe dienten die homologen Reihen der einwertigen, priméren, ge-
sittigten Alkohole von Methanol (C,) bis Decanol (Cy,), die der Aldehyde von Form-
aldehyd (C,) bis Decanal (C,o) auBer Acetaldehyd (C,) und die der einfachen ge-
sittigten Fettsiuren von Propionsiure (Cj) bis Decansdure (Cyy). Darither hinaus
warden noch Capron-, Capryl-, Pelargon- und Caprinsiuredthylester, Pyrrol,
Anethol, Nitrobenzol, Benzylacetat und Amylacetat getestet, sowie in einigen Pri-
paraten PreBsaft von Futtertieren und Urin von Méusen.

Ergebnisse
1. Ist das EOG eine Rezeptorantwort ?

Die als Antworten auf dieselben Reizstoffe an der Eminentia olfac-
toria des Frosches abgeleiteten Potentiale sind nicht einheitlich; sie
unterscheiden sich in ihrer Form. Auf Reize mit Amylacetat (n=248)
und Heptanal (n =73) lieBen sich 61% bzw. 95% diphasische und 39%
bzw. 5% monophasische negative Potentiale registrieren. Reize mit
Pyrrol (n =81) ergaben 86% diphasische und 14% monophasische ne-
gative Potentiale. Auf Reize mit Methanol (» =160) schiieBen, waren
alle Uberginge von monophasischen positiven (30 %) iiber 53 % diphasi-
schen zu 17% monophasischen negativen Potentialen zu beobachten
(Abb. 1a).
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Abb. 1 a u. b. EOGs von der Riechschleimhaut von Fréschen (a) und mit gleicher

Ableittechnik gewonnene Potentiale von Priparaten ohne Chemorezeptoren von

Froschen (b) (isolierter Nasenschleim; auBler Antwort auf Heptanal: Ableitung vom

Munddach) auf Reize mit Amylacetat, Heptanal, Pyrrol und Methanol. Positiv

polarisierte Potentiale sind nach oben, negativ polarisierte nach unten aufgetragen.

Unter den Potentialen ist die Reizdauer angegeben (emtsprechendes gilt fir die
Abb. 2—5)
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Abb. 2 a u. b. Potentiale von der Riechschleimhaut des Frosches auf Reizserien mit
Amylacetat (oben) und Methanol (unten), registriert mit Agar-KCl-Elektroden (a)
und Ag-Elektroden (b)

Gibt man mehrere Reize mit demselben Duftstoff im Abstand von
wenigen Sekunden, so wird der negative Potentialanteil kleiner, bis er
schlieilich ganz verschwindet. Der positive Anteil jedoch wird zunéchst
um weniges grofer und bleibt dann iiber beliebig viele Reize hin konstant
(Abb. 2a).

Bei einigen Froschnasenpriparaten war die Schleimsekretion stark
angeregt, so daB} sich im Extremfall die ganze Nasenhohle mit Schleim
fullte (s. S. 374). Von dessen Oberfliche konnten nur positive Potentiale
abgeleitet werden. Wurde der Schleimiiberschufl abgesaugt und die Elek-
trode erneut aufgesetzt, so traten wieder typische negative Potentiale
auf.

Diese Befunde legen die Vermutung nahe, daf neben den biologischen
Entstehungsmechanismen fiir die EOGs auch nicht biologische denkbar
sind. Trifft dies zu, so sollten unter gleichen Versuchsbedingungen auch
an Praparaten ohne Chemorezeptoren #hnliche Potentiale entstehen
(s. 8. 371). Deshalb wurden Ableitversuche am Munddach, an der Innen-
seite der dorsalen Lymphsackhaut und an isoliertem Nasenschleim von
Froschen durchgefiihrt. Sie ergaben nur positive Potentiale (Abb. 1b
und 3a), deren Amplituden etwa in derselben GréBenordnung von
0,1—0,5 mV lagen, wie die positiven EOGs und EOG-Anteile (vgl.
Altner und Muller, 1968). Diese Ergebnisse deuten darauf hin, dafl die
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Abb. 3a u. b. Potentiale von der Oberfliche isolierten Nasenschleims des Frosches
auf ,,Reize* mit Amylacetat und Methanol, registriert mit Agar-KCl-Elektroden (a)
und Ag-Elektroden (b)

positiven Potentiale aus diesen Versuchen und die positiven EOGs bzw.
EOG-Anteile moéglicherweise Elektrodenpotentiale sind. Sollten es Elek-
trodenpotentiale sein, so ist zu fordern, daf ihre Polaritiat von der Polari-
tét der Elektroden gegentiber Wasserstoff abhidngt. Aus diesem Grund
wurden unter sonst gleichen Bedingungen Versuche mit Silber- und
Wolfram-Elektroden sowohl an Praparaten ohne Chemorezeptoren als
auch an der intakten Riechschleimhaut durchgefithrt. Anstelle der posi-
tiven Potentiale treten bei Ableitungen mit Ag-Elektroden an Praparaten
ohne Chemorezeptoren negative Potentiale auf, die wiederum in derselben
GroBenordnung von 0,1—0,5 mV liegen (Abb. 3b). Entsprechend ist bei
der Ableitung von EOGs von der Riechschleimhaut kein positiver Po-
tentialanteil zu beobachten. Das negative Potential stimmt mit dem der
EOGs, die mit KCl-Elektroden abgeleitet wurden, iiberein. Serienreize,
deren Reizabstinde wie in dem auf S. 374 beschriebenen Versuchen zu
einem Verschwinden des negativen EOG-Anteiles gefiihrt haben, ergaben
in diesem Fall eine Verminderung des negativen Potentials. Es blicben
kleine Restpotentiale iibrig, deren Amplituden in dem fiir die positiven

25 Z. vergl. Physiologie, Bd. 72
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Potentiale gefundenen durchschnittlichen GroBenbereich liegen (Abb. 2b
und 3 b). Bei Wolframelektroden ergaben sich &hnliche Potentialver-
ldufe wie bei KCl-Elektroden. Dieser Versuch zeigt also, daf nur die
Polaritit der unter Standardbedingungen positiven EOGs bzw. EOQG-
Anteile von der Elektrodenart abhéngt. Zugleich wird deutlich, daff mit
KCl-Elektroden negative Potentiale nur bei Anwesenheit von Geruchs-
rezeptoren zu beobachten sind.

11. EOGs aus dem J.0. der Amphibien, Reptilien und Sdugetiere

Uber EOGs vom J.0. der Reptilien wurde in einer fritheren Arbeit
berichtet (Altner und Miller, 1968). Im Rahmen dieser Untersuchungen
wurden erstmals auch von den Sinnesepithelien des J.0. von Rana
esculente und von weilen Méusen auf Reize mit verschiedenen Duft-
stoffen EOGs abgeleitet. Sie stimmen mit den EOGs von den Sinnes-
epithelien der Nasen dieser Tiere und auch denen der Reptilien im wesent-
lichen tberein. Abb. 4 zeigt EOGs auf Reize mit Amylacetat von diesen
entsprechenden Organen. In Abb. 5 sind EOGs vom J.0. des Frosches
und der Maus fir die Duftstoffe Propional, Propionsdure und Heptanal
dargestellt. Dariiber hinaus wurden biologisch interessante Duftstoffe
getestet : bei Reptilien Difte von zerquetschten Futtertieren, bei Mausen
Urin. In beiden Fallen wurden nur EOGs mit geringer Amplitude re-
gistriert.

II1. Unterschiede im Reaktionsspektrum zwischen Nase und J.0.
ber Bidechsen sowie zwischen den J.0.s von Eidechsen und Mdausen

Um die Antworten von J.0. und Nase bzw. von den J. 0.8 verschie-
dener Tierarten vergleichen zu kénnen, wurden die Ableitungen von den
drei Organen unter gleichen Versuchsbedingungen durchgefiihrt. Fir alle
Reize wurden 5 cm?® unverdiinnte Testsubstanz auf das Filterpapier in
der Kartusche aufpipettiert. Unterschiede in der Reizkonzentration, die
durch unterschiedliche physikalisch-chemische Eigenschaften der Stoffe
zustande kommen, konnen im Folgenden unberiicksichtigt bleiben (siche
S. 382).

Insgesamt wurden 36 Duftsubstanzen getestet. Von diesen konnten
vom Nasensinnesepithel der Eidechsen auf Reize mit 35 Duftsubstanzen
EOGs abgeleitet werden. Nur Methanol rief ausschlieBlich positive Po-
tentiale, aber keine EOGs hervor (s. Diskussion). Im J. 0. der Eidechsen
hingegen konnten auf Reize mit Methanol EOGs registriert werden,
wihrend 10 der Testsubstanzen immer unbeantwortet bleiben. Weitere
8 Testsubstanzen wurden nur gelegentlich beantwortet. Die Amplituden
dieser Antworten waren wesentlich kleiner als die der Stoffe, die immer
eine Antwort auslosten. Mit Ausnahme von Anethol und Benzylacetat
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Abb. 4. EOGs von den Sinnesepithelien der Nase (links) und des J. O. (rechts) des
Frosches (oben), der Eidechse (mitte) und der Maus (unten) auf Reize mit Amylacetat

Propionsiure Propanat Heptanal

—— e~ —————

Frosch

02mv

1sec
iLolh

1sec
=

]D,Am‘/

Abb. 5. EOGs von den Sinnesepithelien des J. O. von Fréschen (oben) und Mausen
(unten) auf Reize mit Propionsdure, Propanal und Heptanal

handelt es sich dabei durchweg um die hoheren Glieder der homologen
Reihen. Allerdings fallt auf, dafl innerhalb der homologen Reihe der
Ubergang von Substanzen, die ein EOG hervorrufen und solchen, die
unbeantwortet bleiben, immer an anderer Stelle erfolgt: Bei Alkoholen
zwischen Cg und Cy, bei Aldehyden zwischen C, und C;, und bei Siuren

25%
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Abb. 6a—c. Reaktionsspektren aus der Nase (a) und dem J. O. (b) von Eidechsen,

sowie dem J. O. der Maus (c). Ausgefilllte Quadrate bedeuten, daf auf Reize mit

den entsprechenden Duftstoffen immer, halb ausgefiillte Quadrate, daf gelegent-

lich, und leere Quadrate, daB nie ein negativ polarisiertes EOG abgeleitet werden
konnte (s. Text)

zwischen C; und C; {vgl. Higashino, Takagi, Yajima, 1961). Nur bei den
Aldehyden vollzieht sich dieser Ubergang abrupt: C, verursacht immer,
C,, nie eine Reaktion. Bei Alkoholen, Siuren und Athylestern konnten
fir die letzten beantworteten Glieder der homologen Reihen nicht auf
jeden Reiz EOGs registriert werden. Von den 35 Duftsubstanzen, die in
der Nase EOQGs hervorriefen, waren im J.O. nur 25, das sind 71 % wirk-
sam (Abb. 6a, b).

Fir das J.0. von Miusen ergab sich im Vergleich zum J.0. der Ei-
dechsen ein noch engeres Spektrum. Von den 36 getesteten Substanzen
wurden nur 20 beantwortet. Von diesen wiederum waren 7 Substanzen
nicht bei jedem Priparat wirksam (s.0.): die 3 Alkohole Athanol,
Propanol und Butanol, die Aldehyde Formaldehyd und Nonanal, sowie
Hexansiure und Anethol. Wihrend das Spektrum fiir die Aldehyde im
J.0. von Eidechsen und Méusen nahezu gleich ist, unterscheiden sich die
Spektren fiir Alkohole, Sduren und Athylester. Im J.0. von Eidechsen
konnten auf Reize mit 8 Alkoholen (C,—C;) und 3 Sauren (C;—C;) und
allen Athylestern EOGs registriert werden; im J.0. der Maus auf
4 Sauren (C;—C,) aber nur auf 3 Alkohole (C,—C,) und 3 Athylester
(Capron-, Capryl- und Pelargonsiduredthylester). Die Antworten auf die

Abb. 7a—¢ Relative Amplituden von EOGs aus der Nase (a) und dem J. O. von

Eidechsen (b), sowie dem J. O. der Maus (c), bezogen auf die Antworten auf Amy-

lacetat (ganz rechts). Diese wurden gleich 1 gesetzt (s. Text). An den SHulen ist
bei n> 5 der mittlere Fehler des Mittelwertes angegeben
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Substanzen Pyrrol, Nitrobenzol und Anethol waren in beiden Organen
umgekehrt: Auf Reize mit Pyrrol und Nitrobenzol konnten EOGs im
J.0. der Eidechsen, auf Anethol im J.0O. der Maus registriert werden
(Abb. 6D, c).

EOGs, die an einem Priparat bei gleicher Elektrodenlage, gleicher
Duftsubstanz und gleicher Substanzmenge als Antworten auf zeitlich, in
einem Abstand von nicht weniger als 5 sec (s. S. 374) aufeinanderfolgende
Reize registriert wurden, sind in ihrer Amplitude nahezu gleich.
Reize mit verschiedenen Duftsubstanzen bei gleichen Versuchsbedingun-
gen ergaben unterschiedliche Amplituden. Vergleicht man die EOGs von
verschiedenen Praparaten, so kénnen die Amplituden fiir einen Duftstoff
sehr variieren, jedoch bleibt das Amplitudenverhéltnis fiir verschiedene
Substanzen weitgehend konstant (vgl. Takagi et al., 1969). Setzt man
nun die Amplitude der EOGs fiir einen Duftstoff gleich 1 und bezieht alle
anderen im selben Priparat gewonnenen auf diese Basis, so erhilt man
ein Verteilungsmuster relativer Amplituden. Als derartige BezugsgroBe
wurde jeweils die mittlere Antwort auf Reize mit Amylacetat gewéahlt,
da diese Substanz in den untersuchten Organen immer ein Potential ver-
ursacht, dessen Amplitude mittelgroB war, so daf sich groBe und kleine
Potentiale zusammen in einem einheitlichen Sdulendiagramm (Abb. 7a
bis ¢) darstellen lassen. Die statistischen Sicherungswerte, die bei den
nachstehenden Vergleichen angegeben sind, wurden nach dem #-Test
errechnet. Es wurden jeweils fiir Nase und J.0.s die Amplituden von
entsprechenden Duftstoffpaaren verglichen. Mit sehr guter statistischer
Sicherung unterscheiden sich die Antworten auf Glieder der homologen
Reihe der Alkohole in Nase und J.0O. der Eidechsen: In der Eidechsen-
nase riefen Pentanol und Oktanol die héchsten Antworten hervor. Sie
sind beide gegen die sehr kleinen Antworten auf Athanol mit p < 0,001
gesichert. Dergegeniiber ergaben sich im J.0. der Eidechsen die hoch-
sten Antworten auf Methanol und Athanol, wihrend alle Antworten auf
die Alkohole C;—Cq mit p << 0,001 wesentlich niedriger lagen. Offensicht-
lich werden also im J.0. der Eidechsen niedrige Alkohole mit gréferen
EOG-Amplituden beantwortet als hohere, wahrend in der Eidechsennase
die Verhiltnisse umgekehrt sind.

In gleicher Weise lassen sich die Reizantworten auf verschiedene
Aldehyde und Sduren im J.O. von Eidechsen und Mausen vergleichen:
Im J.0. der Eidechsen ist die Antwort auf Oktanol am hochsten und
mit p < 0,001 gegen die wesentlich niedrigere von Propanal gesichert.
Im J.0. der Maus liegen fiir diese beiden Stoffe mit derselben Sicherheit
umgekehrte Verhiltnisse vor. Ein Vergleich der Ergebnisse, die mit Séu-
ren gewonnen wurden, kann nicht durchgefiihrt werden, da sich im Ei-
dechsen-J. 0. keine signifikanten Unterschiede zwischen den einzelnen
Homologen ergaben. Auffallend ist jedoch, dal im J.O. der Eidechsen
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die Antworten auf Amylacetat viel grofier als die auf Sduren sind (p <
0,001), wihrend im J.O. der Maus auf Amylacetat eine signifikant kleinere
Reaktion als auf die Sdurenhomologen auftritt (p<<0,001).

Diskussion

I. ,,BOG-Problem‘

Die in der vorliegenden Arbeit beschriebenen Versuche und Ergeb-
nisse, die das ,,EOG-Problem® (Takagi 1969) betreffen, beziehen sich
nur auf den elektronegativen und elektropositiven ,,on” Typ nach der
Klassifizierung der EOGs von Takagi (1969). Die Befunde tiber die
negativen EOGs bestitigen die Interpretation dieser Potentiale durch
Hosoya und Yoshida (1937), Ottoson (1954, 1956, 1959), Gesteland (1964,
1965), Takagi und Shibuya (1960), Shibuya und Takagi (1962), Takagi
und Yajima (1964, 1965): Negative EOGs sind unter den beschriebenen
Versuchsbedingungen physiologische Antworten des Sinnesepithels.

Die Moglichkeit, daBl andere Entstehungsmechanismen (z. B. Diffu-
sionspotentiale, Stromungspotentiale, KElektrodenpotentiale etc.) zu-
grunde liegen, 146t sich durch die dargestellten Versuchsergebnisse aus-
schlieBen: Bei Serienreizen verkleinert sich nur der negative Potential-
anteil (s. S. 374). Wenn es sich bei den EOGs um nicht biologische Poten-
tiale handeln wiirde, wire zu erwarten, dal3 sich beide Potentialanteile
gleichsinnig dndern. Es la8t sich ausschliefen, daff die Reduktion des
negativen Potentials als Abnahme der Reizkonzentration oder als Sen-
sibilisierung der Oberfliche angesehen werden kann, da die positiven
Potentiale unabhingig von den Reizintervallen konstant blieben. Ferner
wurde gezeigt, dall sich an Praparaten ohne Chemorezeptoren unter
gleichen Versuchsbedingungen mit KCl-Elektroden keine negativen Po-
tentiale ableiten lassen. Das miiBte aber der Fall sein, wenn diese Po-
tentiale und die EOGs auf die gleiche Weise entstiinden. Die Ergebnisse
iber die positiven EOGs widersprechen der Interpretation dieser Po-
tentiale durch Gesteland (1964), Gesteland, Lettvin und Pitts (1965),
Takagi und Shibuya (1960), Shibuya und Takagi (1962), Takagi und
Yajima (1964, 1965), Takagi, Aoki, Tino und Yajima (1969): Positive
EOGs sind Elektrodenpotentiale.

Bei Ableitungen mit KCl-, Wolfram- und Ag-Elektroden hat sich
gezeigt, dafl nur die Polaritit des ,,positiven’ Potentialanteils von der
Polaritdt der Elektrode gegeniiber Wasserstoff abhéngt: Wiren die
negativen HOGs Elektrodenpotentiale, so mifite sich ihre Polaritdt bei
der Ableitung mit Ag-Elektroden umkehren, und wiéren hingegen die
positiven EOGs physiologische Antworten, so diirfte sich ibre Polaritat
nicht indern. Ahnliche Elektrodenpotentiale fand Kafka (1970) bei Ab-
leitungen von der Antenne von Heuschrecken. Die Interpretation, dafl
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positive EOGs nichtbiologische Potentiale darstellen, wird weiter da-
durch unterstiitzt, daBl sich der positive Potentialanteil vergroBerte,
wenn die Schleimmenge itber die Normalverbiltnisse hinaus vergrofert
war (s. S. 374). Entsprechende Beobachtungen machte H. Mustaparta bei
Ableitungen von EOGs an der Reichschleimhaut von Grasfroschen,
Rana temporaria (personl. Mitteilung).

11. Nachweis der olfaktorischen Funktion der J.0O.s

Negative EOGs sind also physiologische Antworten des Sinnes-
epithels. Damit kénnen die in den J.O. s gefundenen negativen EOGs als
Beweis fiir eine olfaktorische Funktion der Organe gewertet werden. Dies
ist besonders interessant, da die Sinneszellen in den J.0O.s der Eidechsen
und Mause keine Cilien, sondern nur Microvilli tragen (Altner und Miiller,
1968; Kolnberger in Vorbereitung). Es stellt sich somit die Frage, ob die
Cilien der Riechrezeptoren aus der Nase fiir die Erregungsbildung un-
bedingt notwendig sind. Tucker hat bereits (1967) Befunde veréffentlicht,
die die Bedeutung der Cilien in Frage stellen. Er konnte vom olfaktorischen
Sinnesepithel nach Deciliierung EOGs ableiten.

I11. Unterschiede der Reaktionsspektren

Die Ergebnisse (Abb. 6) aus den Versuchen, Reaktionsspektren nahe
verwandter Arten (Lacerta siculo und muralis) zu ermitteln, zeigen, da3
Nase und J.0. sowie die J.0O.s von verschiedenen Arten (Eidechse und
Maus) deutlich unterschiedliche Reaktionsspektren auf gleiche Reihen
von Duftreizen aufweisen. Dariiber hinaus ergab die Betrachtung der
Amplituden der Reizantworten weitere interessante Abweichungen der
Organe voneinander. In diesem Zusammenhang ist es interessant, daf3
Tucker (1963) bei Ableitungen vom Nervus vomeronasalis bei der Riesen-
schildkrote Gopherus polyphemus in Ubereinstimmung mit den hier
beschriebenen Spektren der J.O.s eine besondere Wirksamkeit niederer
Glieder von homologen Reihen fand.

Man kann nun fragen, ob die Unterschiede der Reaktionsspektren
sowie der relativen Amplituden, auf physikalisch-chemische Eigenschaf-
ten der Stoffe, wie z. B. Dampfdruck, Diffusionsgeschwindigkeit und
Loslichkeit beruhen. Sicher spielen diese Parameter eine Rolle, jedoch
treten sie in jedem Versuch als ,,systematische Fehler” auf. Beim Ver-
gleich zwischen 2 Organen fallen sie deshalb nicht ins Gewicht. Aus die-
sem Grund kann als sicher angenommen werden, dall die gefundenen
Unterschiede Organeigenschaften widerspiegeln. Diese kénnen entweder
in unterschiedlicher Reaktion der Rezeptoren auf Duftstoffe, also ver-
schiedenen Rezeptortypen, oder in verschiedener Verteilung von gleich
spezialisierten Rezeptortypen gesucht werden. Daneben ist an verschie-
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dene Eigenschaften des Schleims als Losungsmittel zu denken. Es ist
zwar nicht sehr wahrscheinlich, daB ein solcher Mechanismus vorliegt;
es wiirde aber bedeuten, daB der Schleim einen Filter darstellt. Es bleibt
offen, ob nur eine dieser Interpretationen zutrifft, oder ob mehrere
Méoglichkeiten zur Erklirung der Phinomene herangezogen werden
miissen.

Die bisher gewonnenen Ergebnisse an Einzelrezeptoren von Wirbel-
tieren weisen daraufhin, dafl verschiedene Rezeptortypen angenommen
werden kénnen. Die Befunde weichen stark voneinander ab, wie aus den
folgenden Zitaten hervorgeht; jedoch zeigen sie deutlich, dall in einem
olfaktorischen Sinnesepithel verschiedene Rezeptortypen erwartet wer-
den diirfen: Takagi und Omura (1963) berichteten aufgrund ihrer Unter-
suchungen an der Kréte Bufo vulgaris japonicus: ... it was shown that
there are at least seven or eight types of discharges in the olfactory
epithelium.” Mozell (1964) schreibt als Ergebnis der Ableitungen von
zwei entfernt liegenden Asten des Nervus olfactorius bei Froschen:
‘... these data strongly suggest that the input to the central nervous
system from the olfactory peripheral system differs in temporal and
spatial discharge pattern for different chemicals.” Lettvin und Gesteland
(1965) stellen fiir Frosche fest: *“... that every receptor differs in its
ordering of odors from each other.” Altner und Boeckh (1967) fanden in
der Eminentia olfactoria von Wasserfroschen Rezeptoren mit konstan-
tem Grund- und variablem Beispektrum.

Hinsichtlich einer verschiedenen Verteilung von Rezeptortypen kén-
nen aufgrund der vorliegenden Befunde nur begrenzte Aussagen ge-
macht werden, da die Elektrodenlage nicht systematisch variiert wurde.
Derartige Versuche wurden von Mustaparta durchgefiihrt. Thre Ablei-
tungen von EOGs von der Riechschleimhaut des Frosches mit zwei
Elektroden machen wahrscheinlich, dafl verschiedene Rezeptortypen
inhomogen verteilt vorliegen (personl. Mitteilung). Somit liegt es nahe,
die hier beschricbenen Unterschiede in den Reaktionsspektren sowie im
Verteilungsmuster der relativen Amplituden dahingehend zu deuten, dafl
in der Nase und in den J.O.s verschiedene Rezeptortypen mit unter-
schiedlicher Haufigkeit vorkommen. Zumindest kénnte die Beobachtung,
daB einige Duftsubstanzen gelegentlich unbeantwortet bleiben, dadurch
erkldrt werden, dafl die Rezeptortypen innerhalb des Sinnesepithels nicht
homogen verteilt sind.

Das, im Vergleich zur Nase, enge Spektrum des J.O.s bei Eidechsen
und das der Méause weisen darauf hin, daBl es fiir bestimmte Orientie-
rungsleistungen spezialisiert ist. Kahmann (1932, 1934, 1939) und Abel
(1951) konnten in Verhaltensexperimenten bei ausgeschalteter Nase
wabrscheinlich machen, dafl Schlangen und Eidechsen allein mit dem
J.0. Beute finden. Neben diesen Eigenschaften als Fernwitterungsorgan
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soll es noch als ,,Mundgeruchsorgan‘ (Kahmann, 1939) zur geruchlichen
Priifung der Beute beim Fressen dienen. Deshalb wére zu erwarten, da3
der Duft von Beutetieren als Reiz sehr wirksam wére. Hs zeigte sich je-
doch, daf die hier getesteten biologischen Dufte nur sehr niedere EOGs
hervorrufen (s. S. 376). Allerdings kann nicht ausgeschlossen werden, daB
die Konzentration wesentlich geringer war, als die der anderen Test-
substanzen, die hohere EOG-Amplituden verursachten. Somit bleibt
unklar, welche biologischen Diifte fiir das J.O. relevant sind. Das gleiche
kann tber die Ergebnisse mit biologischen Diiften beim J.0. der Méuse
gesagt werden.
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