Riechschwellenbestimmungen bei neotropischen Chiropteren 269

MisonnEg, X. (1959): Analyse zoogeographique des mammiféres de I'Iran. Inst. R. Sc. nat.
de Belgique Mémoires 59, 158 p.

Orrov, V. N. (1969): The chromosome complements of some species of Meriones from
Armenia. The Mammals (Evolution, Karyology, Taxonomy, Fauna), 121—122 (russ.).

SMIRIN, W. M. (1960): Uber die Vcrbreltung einiger Siugetiere in dem Syr-Darja-Delta.
Bull. Soc. Natur de Moscou 65, 136—137 (russ.).

Torstov, S. P.; Kes, A. S. (1960): Unterlauf der Amur-Darja, Ssary-Kamysch, Usboj.
Materialien der Choresm-Expedition. Ethnogr. Inst. Geogr. Inst. der Akad. Wiss. UdSSR,
Moscau, 346 S. (russ.).

VoronTtsov, N. N.; Korosrrsina, K. V. (1969): The comparative karyology of the highest
gerbills (Genera Meriones and Rhombomys; Gerbillinae, Rodentia). The Mammals
(Evolution, Karyology, Taxonomy, Fauna), 111—116 (russ.).

Wihrend der Drucklegung dieses Beitrages ist Herr Professor Dr. W. G. HEPTNER verstorben.
Anfragen nach Sonderdrucken sollten an seine ehemalige Adresse, Zoologisches Museum,
U 1 Gerzena 6, Moskau K — 9, UdSSR, gerichtet werden.

Vergleichende Riechschwellenbestimmungen
bei neotropischen Chiropteren
( Desmodus rotundus, Artibeus lituratus, Phyllostomus discolor)

Von U. ScHMIDT

Aus dem Zoologischen Institut der Universitit Bonn

Eingang des Ms. 20. 2. 1975

I. Einfithrung

Wegen ihres einzigartigen Orientierungssystems, der Echoortung, sind die Fledermiuse
zum bevorzugten Forschungsobjekt vieler Sinnesphysiologen geworden. Wihrend die
Kenntnis des akustischen Systems recht umfangreich ist, befassen sich nur wenige
Untersuchungen mit den anderen Sinnesorganen (NEUWEILER 1966). Diesen Arbeiten
it sich jedoch entnehmen, daff dem Gesichts- und Geruchssinn in vielen Lebens-
bereichen eine bedeutende Rolle zukommt (SutHErs 1970). Da die Chiropteren eine
sehr heterogene Ordnung sind, kénnen allerdings keine generellen Aussagen gemacht
werden. Die beiden Unterordnungen Megachiroptera und Microchiroptera unter-
scheiden sich durch ihre Orientierungsweise: Die Flughunde (Megachiroptera) besitzen,
bis auf eine Ausnahme (KurLzer 1960), keine Ultraschallortung, sie orientieren sich
hauptsichlich optisch (NeuweiLER 1962); bei den Microchiropteren stellt die Echo-
peilung das Hauptorientierungssystem dar. Allerdings bilden die Microchiropteren
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keine einheitliche Gruppe, sie haben sich in eine Vielzahl verschiedener Ernihrungs-
typen aufgespalten: Einige erbeuten Insekten ausschlief8lich im Fluge, andere nehmen
diese auch vom Boden auf (Roer 1969). In den Tropen findet man Fledermausarten,
die sich von Friichten oder von Nektar und Pollen ernihren, solche, die Fische oder
kleine Landwirbeltiere fangen, und andere, die nur vom Blut von Végeln und Siu-
gern leben. Bei vielen Arten ist es wahrscheinlich, dafl das Auffinden und die Aus-
wahl der Nahrung olfaktorisch erfolgt.

In Verhaltensversuchen mit Nilflughunden (Rowusettus aegyptiacus) konnten
Monres und Kurzer (1956) eine olfaktorische Orientierung zur Nahrungsquelle fest-
stellen. Diese Tiere waren in der Lage, im Flug noch 100 mg Bananenmus zu lokali-
sieren. Auch konnten sie kiinstlichen Bananendther vom Geruch der Bananen unter-
scheiden. Bei fruchtfressenden Microchiropteren liegen Beobachtungen von MANN
(1951) vor. Er beschreibt, wie Phyllostomus hastatus unter dem Laub des Urwald-
bodens verborgene Bananenstiicke auffand. Kors (1961) hat die Bedeutung des Ge-
ruchsorgans bei insektenfressenden Fledermiusen nachgewiesen. Verschiedene euro-
piische Fledermausarten (Myotis myotis, Eptesicus serotinus, Nyctalus noctula, Ple-
cotus auritus und Pipistrellus nathusii) waren imstande, lebende und abgetétete In-
sekten geruchlich aufzuspiiren. Die grofite Entfernung, in der Plecotus Insekten noch
wahrnehmen konnte, betrug 20 cm. Es war diesen Tieren auch méglich, eine Auswahl
zwischen genieflbaren und ungenieflbaren Insekten zu treffen. Nach Kors (1973) soll
Myotis myotis spezielle Laute (Riechlaute) besitzen, die Geruchsmolekiile von der
Beute ablosen, um deren Konzentration in der Umgebung zu erhohen.

Noch vollig ungeklart ist die Rolle des Geruchssinnes im Sozialverhalten der
Chiropteren. Zwar lassen eine Vielzahl von Driisen, die an den unterschiedlichsten
Korperstellen vorkommen (EiseNTRAUT 1957), eine olfaktorische Beeinflussung des
Verhaltens vermuten, doch fehlen jegliche experimentellen Hinweise. Fiir das Sekret
der Nackendriisen von Pteropus nimmt NELsoN (1965) an, dafl es zur Markierung
des Territoriums dient. NEUWEILER (1969) konnte diese Angaben fiir die indischen
Flughunde allerdings nicht bestitigen. Er diskutiert, daff der Duft dieses Sekretes die
Synchronisation der Fortpflanzungsstimmung bewirkt. Wie Kurzer (1958) bei der
Aufzucht von Rousettus feststellen konnte, ist auch ein individuelles geruchliches Er-
kennen moglich. Wurden zwei Jungtiere von ihren Mittern getrennt und in ein
Gazesickchen gehillt, so flogen die Weibchen jedes rufende Junge an: ,Das Siackchen
mit dem fremden Jungen wurde nur kurz beschnuppert und dann nicht mehr be-
achtet, das Sidkchen mit dem eigenen Jungen dagegen intensiv bearbeitet. Auch die
beiden Jungen erkennen die Muttertiere an ihrem Duft“ (cit. KuLzer 1958). Letz-
teres fand KurLzer (1962) auch bei Tadarida condylura.

Die wenigen anatomischen und histologischen Untersuchungen des olfaktorischen
Systems der Chiropteren zeigen, dafl Nase und Riechhirn bei den einzelnen Spezies
sehr unterschiedlich ausgebildet sind. Aus volumetrischen Messungen an Fledermaus-
gehirnen (STeEpHAN und PirLoT 1970; BaroN 1973) geht hervor, dafl nur bei den
Megachiropteren der Bulbus olfactorius die gleiche Ausprigung besitzt wie bei den
,basalen Insektivoren® (STerHAN 1967). Bei allen Microchiropteren ist das Riechhirn
eine regressive Struktur, auch finden sich grofle Differenzen zwischen den Arten.
Wiahrend insektivore Fledermiuse sehr kleine Bulbi olfactorii besitzen, sind diese
bei nektar-, frucht- und blutfressenden Arten etwa doppelt so grofl. Aber selbst bei
den ecuropdischen, insektenfressenden Fledermiusen zeigen sich Unterschiede. Schon
GRrosser (1902) stellte bei Rbinolophus eine geringere Entwicklung der Nasen-
muscheln als bei Myotis fest. Vergleichende histologische Untersuchungen des Riech-
epithels haben ergeben, dafl sich beide Gattungen auch hinsichtlich der Riechzellen-
dichte und der Gesamtzahl der Rezeptoren unterscheiden (Kore und PIsker 1964;
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Kovs 1971). Rhinolophus ferrumequinum besitzt ca. 27,4 Rezeptoren/mm? und
Myotis myotis ca. 31,6 Rezeptoren/mm?; die Gesamtzahl der Riechzellen wird bei
Rhinolophus mit 1963000 und bei Myotis mit 5949000 angegeben.

In diesem kurzen Literaturiiberblick wurden Arbeiten iiber die Vampirfledermiuse
(Desmodus rotundus) ausgespart. — Es gibt keine Angaben in der Literatur, die sich
auf das Riechvermdgen der beiden anderen von mir untersuchten Arten, Artibeus
lituratus und Phyllostomus discolor bezichen. Der morphologische Aufbau der Nase
liflt jedoch bei ithnen einen scharfen Geruchssinn erwarten (KAmPER und ScHMIDT,
in Vorb.).

Desmodus ist eine der am besten untetsuchten tropischen Fledermiuse. Als erster
hat ManN (1960) bei volumetrischen Gehirnvergleichen festgestellt, dafl die Bulbi
olfactorii bei Desmodus besser entwickelt sind, als bei der insektenfressenden
Histiotus montanus und der nektarsaugenden Glossophaga soricina. Nur die omnivore
Phyllostomus hastatus besitzt ein grofieres Riechhirn. ManN  diskutiert auch
die Bedeutung des olfaktorischen Sinnes fiir die Beutesuche: "y sobre todo su notable
capacidad de encontrar a las gallinas encerradas en jaulas con paredes de bambu
en la selva amazdnica. En estos casos no existen ni siquiera posibilidades visuales
que pueden guiarlo. Solamente estimulos olfactorios parecen reunir bajo tales con-
diciones los requisitos que pueden conducir a la deteccién de las victimas.“ Einen
Hinweis darauf, daf} bei der Auswahl der Beutetiere geruchliche Faktoren eine Rolle
spielen, geben Beobachtungen von GrEENHALL (1963, 1965). Er berichtet, dafl Nacht
fir Nacht dieselben Rinder von Vampirfledermiusen angefallen wurden, wihrend
andere Tiere der gleichen Herde verschont blieben. Auch die Selektion bestimmter
Menschen als Beute lif3t sich nur durch olfaktorische Orientierung erkliren (GoopwiN
und GREENHALL 1961: "It seems that certain humans being singled out and bitten,
while others that have slept unprotected in the same room at the same time are not
molested). Auf die gleiche Weise liefe sich deuten, dafl Vampire in gemischten Rin-
derherden einige Rassen (z. B. Schweizer Rinder) stark bevorzugen, wihrend andere
(Cebu) fast nie gebissen werden (ScHMIDT et al. 1970, 1971). Liflt man Vampirfleder-
maiuse im Labor an Meerschweinchen fressen, so kann man beobachten, dafl sie zuerst
minutenlang an verschiedenen Korperregionen der Beute schniffeln, ehe sie eine ge-
eignete Bifistelle auswihlen (ScumipT und GREENHALL 1972; GREENHALL 1972). Es ist
moglich, dafl bei dieser Auswahl neben thermischen und taktilen auch olfaktorische
Eindriicke verarbeitet werden.

Die Funktion des Geruchssinnes im Sozialverhalten von Desmodus lafit sich noch
nicht tbersehen. Bei jeder Kontaktaufnahme zwischen zwei Tieren findet ein kurzes
Beschnuppern statt (ScuMipT und Manske 1973). Dies deutet darauf hin, daf sich
die Tiere individuell am Geruch erkennen, das Geschlecht des Partners bestimmen,
oder feststellen, ob es ein Mitglied der eigenen Kolonie ist.

Nur wenige physiologische Experimente liegen iiber das Riechvermdgen der Vam-
pirfledermiuse vor. In Voruntersuchungen zu dieser Arbeit wurden zwei Desmodus
auf Buttersiure dressiert. Es zeigte sich, daff sie noch in der Lage waren, eine Kon-
zentration von 7,810 3 Vol.?/o wahrzunehmen; bei Menschen in einer ihnlichen Ver-
suchssituation lag die Riechschwelle zwischen 1,5-102 und 3,1-10 2 Vol.%/ (ScHMIDT
und GreenHALL 1971). Die Vampirfledermiuse konnten auch verschiedene Stoffe
(Milchsaure, Essigsaure, Brenztraubensaure, Propionsaure, Buttersiure, Ameisensaure)
geruchlich voneinander unterscheiden (ScumipT 1973).

Aus den beschriebenen Untersuchungen lifit sich entnehmen, dafl der Geruchssinn
im Leben der Vampirfledermiuse eine vielfiltige Bedeutung besitzt. Um jedoch einen
Eindruck von der Leistungsfahigkeit des olfaktorischen Systems zu gewinnen, ist es
notig, exakte Schwellenbestimmungen durchzufiihren.
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II. Methode

1. Prinzip der Versuchsanlage

Da ber diesen Untersuchungen der vergleichende Aspekt im Vordergrund steht, mufite eine
Versuchsanlage entwickelt werden, mit der es moglich ist, Geruchsschwellen bei den verschie-
densten Arten von Fledermdusen zu bestimmen. Wegen ihrer guten Lernfihigkeit und der
agilen Fortbewegung auf dem Boden, ist es relativ einfach, Vampirfledermiuse auf einen
Geruchsstoff zu dressieren (ScHmipT und GREENHALL 1971), bei anderen Fledermausarten ist
die klassische Dressurmethode (Laufdressur) nur schwer oder iiberhaupt nicht anwendbar.
(Uber die Schwierigkeiten von Geruchsdressuren s. BRETTING 1972.)

Um festzustellcn ob ein Tier Geruchsstoffe wahrnimmt, kann die Anderung der Atmung
als Indikator hcrangezogen werden. Mit dieser Methode hat z. B. Fink (1965) nachgew1esen,
dafl Ginse ein Riechvermdgen besitzen. Allerdings gewdhnen sich die Tiere sehr schnell an
die Geriiche und schon nach wenigen Versuchen ist keine Ateminderung mehr festzustellen.
Diesem Umstand ist es wohl zuzuschreiben, dafl zur Schwellenbestimmung die Atemreaktion
nie herangezogen wurde. Um die Gewshnung an den Stimulus zu verhindern, wurde bei den
hier beschriebenen Versuchen der Geruchsreiz mit einem elekrrischen Schock gekoppelt.

Dadurch erhilt das olfaktorische Signal fiir das Tier eine negative Bedeutung und wird
regelmiaflig mit einer Atembeschleunigung beantwortet.

2. Olfaktometer

Optische und akustische Reize sind durch Linsen, Filter und elektronische Einrichtungen exakt
darstellbar und ebenso genau registrierbar; olfaktorische Reize dagegen lassen sich nur mit
einer relativ groflen Fehlerbreite herstellen, und es gibt bisher kein Mefgerit, das die
geringen Molekiilmengen anzeigt, die unter Schwellenbedingungen auftreten. Dazu kommt,
daf die menschliche Nase, z. T. bedingt durch die starke Adaprationsfihigkeit des Geruchs-
organes, nur ein sehr grobcs Instrument zur Beurteilung von Geriichen ist. Diesen Schwierig-
keiten mufl bei der Entwicklung des wichtigsten Teils der Versuchsapparatur, dem Olfakto-
meter, Rechnung getragen werden.
Drei Variablen konnen im Olfaktometer verindert werden:

1. Die Qualitdc des Reizes ist durch die Geruchssubstanz gegeben. Da im Chemikalienhandel
hochgereinigte Substanzen erhiltlich sind, bietet diese Variable wenig Schwierigkeiten.
Es muf} jedoch beriicksichtigt werden, daff Spuren anderer fliichtiger Stoffe, 2. T. bedingt
durch den Zerfall der Substanzen (z. B. Aldehyde — Siduren) in der Grundsubstanz vor-
handen sind, und daff immer aus der Umgebung fremde Duftreize auftreten, die sich
besonders im Schwellenbereich stérend bemerkbar machen kéonnen.

2. Die Quantitit des Reizes wird durch die Anzahl der Molekiile der Geruchssubstanz / ¢m?
Luft ausgedriickt. Es kann dabei nur Bezug auf die Molekilmenge in der zugefiihrten
Atemluft genommen werden, wihrend iiber die Anzahl der Molekiile, die auf die Riech-
schleimhaut treffen, keine Aussage moglich ist.

3. Als dritte Variable spielt die zeitliche Darbietung des Reizes eine Rolle. Es kann zu
unterschiedlichen Ergebnissen fiihren, ob eine Geruchsquelle kontinuierlich Molekiile ab-
gibt, oder ob der Reiz nur kurzzeitig auftritt, wober die Steilheit des Reizes von Be-
deutung ist.

Bei den fiir Untersuchungen an Menschen und fiir Dressurversuche bei Tieren entwickelten
Olfaktometertypen (NEuHAUS 1953; GOLDENBERG 1967; RaNDEBROCK 1970; BRETTING 1972)
wird die mit Geruchsstoff gesittigte Luft iiber der konzentrierten Geruchssubstanz mit reiner
Luft verdiinnt. Mit dieser Methode ist die Erzeugung eines kontinuierlichen Luftstromes mit
ciner bekannten Menge an Geruchsmolekiilen moglich, wie es fiir Geruchsdressuren ben&tigt
wird. In Vorversuchen mit Desmodus wurde mit einem Olfaktometer dieses Typs experimen-
tiert. Um Ateminderungen hervorzurufen, mufl der Geruchsreiz das Tier plotzlich erreichen.
Dafir ist ein Umschalten von einem geruchsfreien Luftstrom zu dufthaltiger Luft notig. Jedes
Umschalten ruft im System eine Druckinderung hervor, die sich am Ausstromstutzen als
Anderung des Ausstromgerdusches (im Ultraschallbereich) bemerkbar macht. Die Fledermiuse
wurden auf dieses akustische Signal konditioniert und reagierten mit starken Ateminderungen
bei jedem Umschalten. Durch Verstopfen und Verkleben der Gehorginge lief sich diese
unerwiinschte Reaktion vermeiden, doch fand sich keine zuverlissige Methode, die Ohren
reversibel zu verschlieflen. Eine permanente Ausschaltung des Gehors wurde verworfen, da
nicht abzuschen war, inwieweit die Elimination des dominierenden Sinnes dieser Tiere Lang-
zeitversuche beeinflufit.
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suchsanlage: D = Durch-
flufmesser, F = Kohlefilter, =

Abb. 1. Schema der Ver- i /[Ik

J = Injektionseinrichtung, = =l
K = Kontakt, L = Kon- g F 0 T

trollampe, P1 = Pumpe
(Zuluft), P> = Pumpe (Ab-
luft), R = Reizgerdt, S =
Mehrkanalschreiber (iL:
Atembe“eoung, 2 EKG, 3:
Signalstrahl), — Wasch-
flashe in temperaturkon-
stantem Wasserbad. Ta = i
Taste, V = Verstirker, i
VA = Verlagerungsauf- e

nehmer e

Zur Erzeugung von kurzen Geruchsreizen fiir elektrophysiologische Untersuchungen wird
haufig das ,Spritzenolfaktometer® verwendet (Karka 1970; PrarrMany 19715 BEHREND 1971;
MATHEWS 1972). Dabei wird mit einer Injektionsspritze der gastdrmige Geruchsstoff ent-
weder direkt oder durch Injektion in einen Luftstrom dem Tier zugefiihrt. Um unterschied-
liche Intensititen zu erreichen, mufl die flissige Duftsubstanz verdiinnt werden. Die Anzahl
der Geruchsmolekiile 1ifit sich im Gaschromatovmphen bestimmen (s. Karka 1970).

Fiir die Experimente mit Fledermiusen erwies sich das Spritzenolfaktometer als die einzig
mogliche Methode, um Anderungen des Ausstromgeriusches bei Applikation des Duftstoffes
so gering zu halten, daf} eine Maskierung mit einer Geriuschquelle (Radio) ausreichte, Reak-
tionen auf akustische Signale zu verhindern. Die Zuluft wurde mit einer Membranpumpe
von auflen angesaugt, iiber ein Kohlefilter geleitet und durch einen regulierbaren Durchflufi-
messer (Rotameter) geschickt. Die Durchfluflmenge betrug 5 ml/s. In einer nachgeschalteten
Waschflasche, die sich in einem temperaturkonstanten Wasserbad befand, wurde die Luft
auf eine Olexchmaﬁlve Temperatur (22° C) und Luftfeuchtigkeit gebracht. Der Geruchsstoff
wurde mit einer Injektionseinrichtung in den Luftstrom injiziert. Mit Hilfe eines Hebel-
systems gelang manuell ein erschiitterungsfreier Vorschub der Spritze (0,5 ml Tuberkulin-
spritze) und des Stempels. Wegen des ausgezeichneten Gehors der Fledermiduse war die
Verwendung eines Elektromortors fiir den Vorschub nicht mdglich. Uber einen Schleifkontakt
konnte der Verlauf der Injektion registriert werden. Die Geruchssubstanz (20 ml) befand
sich in 50-ml-Schnappdeckelgldsern (temperaturkonstant). Aus der Gasphase wurde unmittel-
bar vor der Injektion die entsprechende Menge Geruchsstoff abgezogen. Bei den kritischen
Versuchen wurden wiahrend 1 Sekunde 0,025 ml injiziert, wodurch ein Verdiinnungseffekt
von 1 :200 auftrat. Die zufithrenden Luftleitungen bestanden aus Glasréhren, die Kupplungs-
sticke aus Teflonschlauch. Wie die Versuche mit injiziertem Rauch zeigten, waren durch die
Kupplungen gentigend Turbulenzen im Luftstrom, so dafl bei der Injektion eine intensive
Durchmischung der Luft mit dem Geruchsstoff erreicht wurde. Die Geruchswelle bendtigte
6 s von der Injektion bis zum Erreichen des Tieres. Die Luft iiber dem Versuchstier wurde
abgesaugt (Abb. 1).

3. Registrierteil

Die Fledermaus war in eine Haltevorrichtung eingespannt; ithr Vorderkérper ragte in ein
Plastikrohr, an dessen geschlossenem Ende, 5 ¢m vor dem Kopf des Tieres, die Ausstrom-
offnung des Olfaktometers endete. Eine Kunststoffplatte gewihrleistete, dafi der Abstand
zwischen Ausstromstutzen und der Nase bei allen Tieren gleich blieb. Der Kopf des Tieres
war so fixiert, dafl die ausstromende Luft auf die Nase traf. Die gesamte Anlage war aus
Trovidur-Kunststoff gefertigt und befand sich in einem Farraday-Kifig (Abb. 2). Als Regi-
striergerat diente ein Fliissigkeitsstrahl-Oszillograph (Siemens Oszillomink E), der mit drei
Schreibkanilen ausgeriistet war. Auf Kanal 1 wurden die Atembewegungen mirttels einer
Wippe, deren einer Arm sich unter dem Bauch des Tieres befand, und einem tastlosen Ver-
lagerungsaufnehmer (Kaman Multi — Vit displacement measuring system) aufgezeichnetr. Das
EKG konnte mit Kupferelektroden, die am rechten Vorderarm und linken Unterschenkel
angeschraubt wurden, unblutig abgeleitet werden (Kanal 2). Mit einem AC-DC Vorver-
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Abb. 2. Registrieranlage mit ein-
gespanntem Versuchstier. Oben: Ab-
saugtrichter; links: Verlagerungsauf-
nehmer; rechts: Kontakt. Unter dem
Bauch der Fledermaus befindet sich ein
Hebelarm, der iiber den Verlagerungs-
aufnehmer die Atembewegungen des
Tieres registriert. Das rechte Bein ist
am Kontakt befestigt. An diesem Bein
sind auch die beiden Schockelektroden
angeschraubt; am linken Bein eine
EKG-Elektrode (die andere am rech-
ten Fliigel)

stirker (H. Sachs Elektronik) war es moglich, Storimpulse auszufiltern. Am rechten Unter-
schenkel waren zwei weitere Elektroden befestigt, die mit einem Reizgerit (H. Sachs Stimu-
lator P) verbunden waren. Der Experimentator loste den Strafreiz durch eine Ferntaste aus;
das Versuchstier konnte den Strafreiz beenden, bzw. verhindern, wenn es durch Anzichen
des rechten Beines einen elektrischen Kontakt unterbrach. Eine Kontrollampe zeigte die
Offnung des Kontaktes an. Die zur Unterbrechung des Kontaktes bendtigte Kraft war stufen-
los einstellbar. Uber ein Relais wurde die Injektion, der Strafreiz und die Kontaktunter-
brechung auf dem Signalkanal 3 aufgezeichner.

4, Wahl der Geruchssubstanzen

Vergleicht man die Literatur iiber Geruchsschwellenbestimmungen bei Tieren, so stellt man
fest, dafl die Autoren zwar die unterschiedlichsten Testsubstanzen verwendeten, z. T. im
Hinblick auf ihre biologische Bedeutung (z. B. Blumendifte bei Bienen, ScHwarz 1955;
Fettsduren bei Hunden, Neunaus 1953), dafl jedoch von fast allen Experimentatoren alipha-
tische organische Verbindungen bevorzugt wurden (z. B. Insekten: DeTHIER und YosT 1951;
DerHier 1954, Sdugetiere: NEUHAUS 1953, 1955, 1956; Asaton et al. 1957; Eayrs und
MourTon 1960; MourtoN und Eavyrs 1960; MourTon et al. 1960; GrucH 1957; BRETTING
1972, Mensch: Skramrik 1948; GoLpeNBERG 1967). Um moglichst viele Daten aus der Litera-
tur zum Vergleich heranziehen zu kénnen, beschrinkte ich mich bei der Auswahl der Geruchs-
substanzen auf unverzweigte, aliphatische, organische Verbindungen. Sie unterscheiden sich
erstens in der Kettenlinge und zweitens in der funktionellen Gruppe:

1. Carbonsiuren (Ameisensiure, Essigsiure, n-Propionsiure, n-Buttersiure, n-Valeriansaure)
2. Alkohole (Athanol, Methanol, Propanol [1], Butanol [1])

3. Aldehyde (Formaldehyd, Acetaldehyd, Propanal, n-Butanal)

4. Ester (Essigsiureithylester, Buttersiuremethylester)

Die Verdiinnung der wasserlslichen Substanzen erfolgte mit aqua dest., der fettlgslichen
mit Paraffingl (Uvasol®). Von allen Substanzen wurde der im Handel erhiltliche hdchste Rein-
heitsgrad (meist p. a.) verwendet. Bei Desmodus wurden alle 15 Geruchsstoffe getestet, bei
den zum Vergleich untersuchten Artibeus und Phyllostomus jeweils Buttersiure, Propanal
und Buttersiuremethylester. Diese 3 Stoffe wurden als Vergleichssubstanzen gewihlt, da
Buttersiure als Bestandteil des Schweifles und Methylbutyrat als sog. ,Fruchtither® mog-
licherweise zu biologisch bedeutsamen Geruchsgruppen gehoren, wihrend Propionaldehyd
biologisch indifferent sein sollte. Auflerdem hatten alle drei Verbindungen bei den zuerst
untersuchten Vampirfledermiusen niedere Schwellenwerte. Da methodisch bedingt immer ein
Verdiinnungseffekt von 1:200 auftrat, mufiten intensiv riechende Substanzen verwendet
werden, um auch Fledermausarten erfassen zu kénnen, die nur ein geringes Geruchsvermogen
besitzen.

5. Dressur und Versuchsverlauf

Um eine Anderung der Atmung bzw. der Herzfrequenz feststellen zu konnen, ist es not-
wendig, daf} sich das Versuchstier in volliger Ruhe befindet. Daher war eine gute Gewthnung
der Fledermiuse an die Apparatur die wichtigste Voraussetzung fiir die Versuche. Diese
Eingewohnung war recht schwierig, da sich anfangs alle Tiere gegen das Eingespanntsein
wehrten und Verletzungen auftreten konnten. Hierbei fanden sich artmiflige und individuelle
Unterschiede (s. Kap. III), und ein Teil der Tiere mufite in dieser Phase wegen Anpassungs-
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schwierigkeiten aus dem Versuch genommen werden. Die Andressurphase, bei der die Reak-
tion auf einen Geruchsstoff eingetibt wurde, dauerte 3 bis 4 Wochen. Anfangs erfolgte der
elekrrische Schock unmittelbar nach dem Eintreffen des Geruchsreizes am Tier; im Laufe der
Zeit wurde der Schock verzdgert (bis 11 s nach der Injektion; entspricht ca. 5 s nach dem
Einsetzen der Reaktion). Die Bl sprachen sehr unterschiedlich auf den Strafreiz an,
so dafl fiir jedes Tier die giinstigste Spannung ermittelt werden mufite. Ein zu geringer
elektrischer Schlag bewirkte keine Reaktion, wihrend sich die Tiere bei zu hohen Spannungen
lange Zeit unruhig bewegten. Als optimal erwies es sich, wenn die Spannung gerade ausreichte,
dad Tier zum Anziechen des Beines, und damit zur Kontaktunterbrechung zu bewegen. Recht-
eckreize von 5 ms Breite und 100 Hz dienten als Schock, die Spannungen lagen zwischen
10 und 25 V.

Zwischen die einzelnen Tests wurden 3 bis 6 Kontrollversuche mit geruchsfreier Luft
geschaltet (die Reihenfolge war vorher festgelegt). Diese Luft wurde entweder direkt aus dem
System oder aus Gldsern mit reinem Paraffindl entnommen. Bei beiden Entnahmearten war
keine Anderung der Reaktion festzustellen. Um eine Adaption an den Geruchsstoff moglichst
auszuschalten, erfolgten die Tests im Abstand von 3 bis 6 Minuten. Taglich wurden pro Tier
8 bis 12 Versuche durchgefiihrt. Die Versuche fanden immer zur gleichen Tageszeit statt.

Zur Auswertung wurden die Anzahl der Atembewegungen und der Herzschlige zwischen
der 5. und 9. Sekunde nach Ende der Injektion registriert. Zwischen diesen Werten und den
Atemziigen und Herzschligen des gleichen Zeitraumes der unmittelbar vorhergehenden Kon-
trolle erfolgte ein statistischer Vergleich nach dem t-Test. Als weitere Mefldaten dienten das
Zeitintervall zwischen dem Ende der Injektion und dem Beginn der Atemreaktion und die
Kontaktunterbrechung (durch Anzug des rechten Beines) vor dem Schodk.

Die kritischen Versuche begannen mit einer Konzentration von 10 bis 100 Vol. %/o. An den
folgenden Tagen wurde die Testsubstanz stufenweise verdiinnt (im Verhiltnis 10 : 1), wobei
tiglich jeweils eine Konzentrationsstufe Verwendung fand. Die Verwendung der gleichen
Konzentration wihrend eines Versuchstages verhindert die Adaptation bei hohen Molekiil-
zahlen, und eine Beeinflussung der Riechfihigkeit im Schwellenbereich wird vermieden. Die
Verdiinnungsstufen wurden so lange erniedrigt, bis zwischen Testsubstanz und Kontrolle keine
Reaktionsunterschiede mehr auftraten. Den Abschlufl jeder Versuchsreihe bildete eine Zwi-
schenstufe zwischen der niedrigsten positiven und der negativen Konzentration (3-fache der
negativen Konzentration). Bei einigen Substanzen wurden die Schwellenbestimmungen mehr-
fach wiederholt. Es zeigte sich, dafl die Schwellenwerte eines Versuchstieres nie mehr als um
den Faktor 3 differierten.

6. Fehlerbetrachtung

Bei jeder Methode treten Fehler auf, die den Vergleich mit dhnlichen Arbeiten erschweren.
Um die Ergebnisse bewerten zu konnen, ist es notwendig, die Fehlerquellen zu kennen. Die
Ungenauigkeiten lassen sich in immer wiederkehrende, gleichbleibende und in variable Fak-
toren unterteilen.

Ein Fehler, der in diesen Untersuchungen als Konstante auftritt, liegt in der chromato-
graphischen Bestimmung der Molekiilzahlen. Nach Angaben von Karka (mundl.) kénnen diese
Werte bis zum Faktor 3 schwanken. Die variablen Verinderungen besitzen fiir den Vergleich
zwischen den Versuchstieren eine grofiere Bedeutung. Sie setzen sich aus verschiedenen Fakro-
ren zusammen; die Hauptfehler sind dabei apparativ bedingt. Erstens ist die Durchlauf-
geschwindigkeit des Luftstromes nur in bestimmrten Grenzen konstant zu halten. Die griéfiten
Schwankungen bewegen sich zwischen 4,9 und 5,1 ml/s (£ 29%). Zweitens lag eine geringe
Fehlermoglichkeit beim Fiillen der Injektionsspritze vor. Stirker wirkte sich die manuelle
Injektion des Geruchsstoffes aus. Durch langes Einiiben wurde zwar erreicht, daff das Inji-
zieren recht gleichmiflig geschah, doch war es unméglich, immer genau 1 Sekunde einzuhalten.
Hierin sehe ich die bedeutendste Fehlerquelle dieser Methode (die Begrindung fir die
manuelle Injektion s. Kap. I, 2). Es wird geschitzt, dafl Schwankungen bis 20°/0 vorkommen
konnten. Demgegeniiber sind Ungenauigkeiten, die bei der Herstellung der Geruchsstoff-
konzentrationen durch Pipettierfehler auftreten, zu vernachldssigen. Als weitere Fehlerquelle
ist die Anheftung von Geruchsmolekiilen an die Innenwinde des Leitungssystems in Betracht
zu ziechen. Durch die Temperaturregelung des Wasserbades und des Versuchsraumes
(22° £ 1° C) wurde der Einflufl von Temperaturschwankungen so klein wie moglich gehalten.
Ein Abnehmen der Konzentration durch Verdampfung des Geruchsstoffes war dadurch ein-
geschriankt, dafl jede Losung frisch hergestellt wurde.

Obwohl es unwahrscheinlich ist, daff wihrend einer Versuchsserie gleichzeitig alle Faktoren
auftreten, welche die Anzahl der Duftmolekiile / ¢cm3 Luft nach oben oder unten verschieben
mochte ich annehmen, dafl die Fehlerbreite 25 bis 309/0 betragen kann. Aus diesen Griinden
war es nicht sinnvoll, geringere Konzentrationsabstufungen als 3 : 1 zu verwenden.



276 U. Schmidt

1. Geruchsschwellenbestimmung

Fiir die Experimente standen drei sidamerikanische Fledermausarten zur Verfiigung:
Desmodus rotundus, Artibeus lituratus und Phyllostomus discolor. Desmodus wurde
1969 in Mexiko gefangen, Artibens und Phyllostomus 1972 in Kolumbien. Die Fle-
dermiuse werden in einem klimatisierten Raum (26° C, 70 9/p Luftfeuchtigkeit) ge-
halten. Desmodus pflanzt sich unter diesen Bedingungen regelmifiig fort (SCHMIDT
und MAanske 1973).

1. Desmodus rotundus murinus Wagner

Von den drei Species der Familie Desmodontidae (Vampirfledermause) ist Desmodus
rotundus (Abb. 3) die bei weitem hdufigste Art. Thr Verbreitungsgebiet erstreckt sich
vom nordlichen Argentinien bis nach Nord-Mexiko. Die Vampirfledermiuse leben in
den tropischen Klimazonen und bevdlkern in
Kolonien von max. 1000 Individuen hohle
Baume, verlassene Gebaude, Stollen und Hghlen.
Es sind die einzigen Siugetiere, die sich aus-
schliefflich von Blut ernahren. Als Beutetiere
dienen hauptsichlich Rinder, Pferde und
Schweine; seltener werden Wildtiere, Vogel und
Menschen angegriffen. Vor allem als Ubertriger
der Paralytischen Tollwut besitzt Desmodus
eine grofle medizinische und Skonomische Be-
deutung in Siidamerika. Zur Nahrungsauf-
nahme wird bei ruhenden Tieren eine kleine
Wunde gebissen und das daraus fliefende Blut
Abb. 3. Kopt von Desmodus rotundus aufgeleckt (GreenHALL 1972). Unter Labor-

bedingungen lassen sich diese Fledermiuse mit
defibriniertem Rinderblut fittern. Sie nehmen tiglich ca. 20 ml Blut auf.
Das entspricht fast dem eigenen Korpergewicht, das bei adulten Tieren zwischen 27
und 42 g betragt (Korperlinge 75 bis 92 mm; Vitra 1966). Wie frithere Unter-
suchungen gezeigt hatten, eignet sich Desmodus ausgezeichnet als Versuchstier. Er wird
in kurzer Zeit handzahm und besitzt ein betrichtliches Lernvermdgen. Wihrend der
Entwicklung der Methode wurden 5 Vampirfledermiduse 7 Monate lang in verschie-
denen Apparaturen getestet. Fiir die Versuche wurden die 4 ruhigsten Tiere aus-
gewidhlt (4 D1, & D2, & D3, @ D4). Sie waren durch die Vorversuche gut ein-
gewohnt und benétigten nur eine Konditionierung auf den Geruchsstoff von 4 Wo-
chen.

Die Aufzeichnung der Atmung bereitete wegen des ruhigen Temperamentes der
Fledermiuse keine Schwierigkeiten. Abb. 4 zeigt einen Versuch bei D1 mit Methyl-
butyrat (6-10!3 Molekiile/cm3 Luft). Es ist deutlich eine starke Zunahme der Atem-
frequenz ca. 6 s nach der Injektion des Geruchsstoffes festzustellen (A), wihrend bei
der Kontrollinjektion keine Anderung zu verzeichnen ist. Die 4 Versuchstiere besaflen
eine unterschiedliche Ruhefrequenz der Atmung. Die Mittelwerte aus 100 Kontroll-
versuchen an 10 aufeinanderfolgenden Tagen betrugen: D1 2,8; D2 3,4; D3 4,2;
D4 3,0 Atembewegungen/s. Die Ruhefrequenz schwankte wihrend eines Versuchs-
tages in gewissen Grenzen, und es traten Unterschiede der mittleren Atemfrequenz an
verschiedenen Tagen auf.

Die Inspiration war bei allen Tieren hochsignifikant kiirzer als die Exspiration.
[n Tab. 1 ist die Dauer der Ein- und der Ausatmung an drei verschiedenen Tagen
aufgetragen (aus 150 Atemziigen wurde jeder 10. ausgewertet). Die Tabelle zeigt auch
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Abb. 4. Oszillogramm von Dosmodus (D 1). A: Versuch mit Geruchsstoff (Methylbutyrat

6 - 1013 Molekiile/cm3 Luft); B: Kontrolle. — Kanal 1: Atmung; Kanal 2: EKG; Kanal 3:

Signalschreibung. I = Injektion des Geruchsstoffes; S = elektrischer Schodk; waagerechter
Balken: ausgewertetes Zeitintervall; Pfeil: Beginn der Atemreaktion

Tabelle 1

Dauer der Ein- und Ausatmung bei Desmodus an drei verschiedenen Tagen

|
Einatmung ; Ausatmung ‘
| ms (% =+ 5) | ms (% + 5) :
‘ n=15 | n == 15 ‘
I 11716 212+ 14 16,48
D1 II 124+15 213x22 12,76
111 134+ 16 274111 12,13
I 124E16 2381 46 9,28
D2 IT 104£22 215+ 46 8,48
I11 12139 242+ 84 5,19
I 105+ 28 151147 3. 21
D3 1T 10015 144+22 6,20
11T 138+ 11 285181 6,83
I 12313 197 L 24 935
D4 1T 105+ 14 17421 10,73
II1 106+ 16 174+ 14 12,21
et Wert ipi << 0,001 (% p << 0,01).
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die individuellen und die Tagesschwankungen. Das Atemvolumen wurde bei D1 in
einem einfachen Spirometer bestimmt. Es bewegte sich zwischen 0,8 und 1,2 ml Luft/
Atemzug. Die Ventilationsgrofle lige dementsprechend bei ca. 150—200 ml Luft/Mi-
nute. Diese Daten geben allerdings nur einen Hinweis auf die Groflenordnung der
Ventilation, da sich die Fledermaus bei dem Experiment in einem betrichtlichen Stref}
befand. Bei hohen Geruchskonzentrationen nahm die Atemfrequenz betrichtlich zu;
D3 erreichte bis zu 9 Atemziige/s. Je niedriger die Konzentration war, um so geringer
wurde auch die Atemreaktion und damit der Unterschied zwischen Kontrolle und
Geruchsstoff (Abb. 5). Wihrend die Tiere D1, D2 und D3 bis zu den niedrigsten
Konzentrationen immer mit einer Reihe schnellerer Atemziige antworteten, reagierte
D4 im Schwellenbereich mit nur einer eingeschobenen Atembewegung. Dies erschwerte
den statistischen Vergleich mit der Kontrollinjektion. Es war daher notig, mit D4 eine
groflere Anzahl von Versuchen zu unternehmen, um die optisch sichtbare Reaktion
statistisch zu sichern.

Durch die Lange und den Durchmesser des Zustromrohres, sowie durch die Ge-
schwindigkeit des Luftstromes war es bedingt, dafl erst 6 Sekunden nach der Injektion
die Riechstoffwelle das Versuchstier erreichte. Bei hohen Geruchskonzentrationen
reagierten die Fledermduse nach diesem Zeitintervall. Der Beginn der Reaktion ver-
schob sich jedoch, je niedriger die Molekiilzahlen wurden (Abb. 6). Auch die Streuung
der Werte nahm bei geringen Konzentrationen zu.

Das EKG konnte sauber aufgezeichnet werden, wenn sich die Tiere véllig ruhig
verhielten. Jedoch schon bei den geringsten Bein- und Fliigelbewegungen iiberlagerten
Muskelpotentiale das EKG, so dafl eine Auswertung nicht mehr moglich war. Die
Ruhefrequenz des Herzens lag bei allen 4 Tieren zwischen 8 und 11 Schligen/s; die
Mittelwerte schwankten wihrend der einzelnen Tage in diesen Grenzen. Bei hohen
Geruchskonzentrationen trat eine signifikante Erhchung der Herzfrequenz auf; im
niederen Konzentrationsbereich lieflen sich statistisch sichere Unterschiede jedoch nicht
mehr errechnen.

Die Einlibung eines Beinanzugreflexes auf olfaktorische Reize war bei Desmodus
nicht moglich. Die Tiere schalteten zwar immer sofort den Strafreiz ab, doch nur sehr
selten unterbrachen sie den Kontakt schon vor dem elektrischen Schock.
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Abb. 6. Oszillogramme der Atmung bei verschiedenen Konzentrationen Propanal. I = In-
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Wie aus Abb. 7 zu ersehen ist, lieff sich eine Konditionierung der Atmung bei
weitem zuverlissiger erreichen, als dies beim Herzschlag moglich war. Da zudem die
Aufzeichnung der Atmung weniger storanfillig und einfacher auszuwerten war,
wurde zur Bestimmung der Geruchsschwellen nur die Atemreaktion verwendet.
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Abb. 7. Atembewegungen, Herzschlige und Beginn der Atemreaktion bei D1 fiir Butter-
siuremethylester. O — O Geruchsstoff, ® — — — @ Kontrolle (X * s). Statistischer Vergleich

> o
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Kontrolle: x = p < 0,05; xx = p < 0,01; xxx = p < 0,001. Jede Konzen-

tration wurde an einem Tag untersucht (n 10—12)
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Tabelle 2

Geruchsschwellen von Desmodus (Molekiile/cm?)

| D1 1 D2 D3 D4

Formaldehyd 9,0 1013 9,0- 1013 9,0 - 1013 2,5+ 1014
Acetaldehyd 6.0 - 1010 6,0 - 1010 6,0 - 1010 1,7 - 1011
Propanal 6,0-108 6,0-108 6,0-109 6,0-109
Butanal 4,5 - 109* 1,5 - 1010% 1,5 - 1010 4,5-1010
Ameisensiure 1,2-1015 6,7 + 1014 1,2 -1015 1,2-1015
Essigsdure 3.7« 1014 1,1-1014 3,7 - 1014 1,1 - 1014
Propionsiure 4,2 - 1012 4,2-1012 4,2-1012 4,2-1012
Buttersidure 3,0-1010% 9,0 - 1010%* 3,0-1010 3,0-101t
Valeriansiure 27101 9,0 - 1010% 9,0 - 10Q10% 2,7 -1011
Methanol 2,5- 1014 2.5« 1Q1dx 2,5-1014 7,0- 1014
Athanol 1,5-1014 1,5-1014 4,4 - 1013% 1.5 1014
Propanol 2,2-1018 7:5 < 1012% 2,2-1013 7,5 - 1018+
Butanol 9,0 - 1011% 9,0-1011 3,0-1012 3,0-1012
Essigsreathylester 1,5- 1012 4,4 -1012 4,4 -1012% 4,4 -1012
Buttersaure-
methylester 1,8 - 1010% 1,8 - 1010 1,8 - 1010 1,8 - 1011
* p < 0,05, alle anderen Werte p << 0,01.
107
104 s
e *
oax
10 P
< o
=] =
3 101 £
= A
@0,
9 _
9
10
J ok 0 H
10 -¢-H -C-OH -C-OH
i
T L] T T L T L] L] 1 T ¥ T L] L T
(B 2 el e TR 3 EAE MB

Anzahl der C-Atome

Abb. 8. Alle Schwellenwerte fiir Desmodus. — COH Aldehyde, — COOH Fettsiuren,
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O———0D2, A—-— /A D3, X -+ X D4 + Konzentration von allen Tieren positiv be-
antwortet; — Konzentration von allen Tieren negativ beantwortet
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Die Schwellenwerte der 4 Vampirfledermause finden sich in Tab. 2. Die meisten
Ergebnisse sind auf dem 1°/o-Niveau statistisch gesichert, bei einem Teil betrigt die
Irrtumswahrscheinlichkeit 5 /0. Die Schwellen der einzelnen Tiere differieren nie mehr
als um den Faktor 10. D4 erreichte selten die niedrigsten Werte, was durch ihre
geringe Atemreaktion im Schwellenbereich bedingt war.

Ein Vergleich der Geruchsschwellen fiir die einzelnen Substanzen zeigt, dafi die
kurzkettigen Molekiile (C1) innerhalb der Gruppen die hochste Schwelle besitzen
(Abb. 8). Diese fallen bei den Aldehyden mit steigender C-Atomzahl bis C3, bei den
Siuren und Alkoholen bis C4 ab. Butyraldehyd (C4) wird wieder weniger gut wahr-
genommen als Propionaldehyd (C3); bei Valeriansiure verschlechtern sich zwei Tiere
gegeniiber Buttersiure (C4), die beiden anderen bleiben auf dem gleichen Niveau. Die
absolut tiefste Schwelle findet sich bei Propanal mit 6-108 Molekiile/cm? Luft. Zwi-
schen den Schwellenwerten fiir die Molekiile mit gleicher C-Atomzahl aber unter-
schiedlicher Endgruppe besteht keine einheitliche Bezichung. Die Werte fiir die Alde-
hyde sind immer am niedrigsten, jedoch bei den Molekiilen mit 1 und 2 C-Atomen
folgen zuerst die Alkohole und danach die Sduren, wihrend die Reihenfolge bei C3
und C4 umgekehrt verliuft.

2. Artibeus lituratus palmarum J. A. Allen und Chapman

Avrtibeus lituratus (Abb. 9) gehdrt zur Familie der siidamerikanischen Phyllostomidae
(Blattnasen). Es ist eine kriftige Fledermaus von 85—110 mm Korperlinge (ViLLa
1966) und einem Gewicht von 45—80 g (GoobpwiN und GREENHALL 1961). Sie findet
sich im tropischen Lateinamerika bis Zen-
tralmexiko und lebt in kleinen Gruppen
unter grofien Blittern, in hohlen Baumen,
Ruinen und im Eingangsbereich der Hohlen.
Thre Nahrung besteht hauptsichlich aus
Friichten, doch fanden sich auch Chitinreste
von Insekten im Magen frisch gefangener
Tiere (FLEmMING et al. 1972). In Gefangen-
schaft 1iflt sich Artibens mit einer Didt von
Bananen und Haferflocken problemlos halten.

Trotz der guten Haltungserfolge erwies
sich Artibeus als ein extrem schwieriges Ver-

Abb. 9. Kopf von Artibeus litiratus suchstier. Keine der 4 zur Verfiigung ste-

henden Fledermduse wurde wihrend der
ca. 4 Monate dauernden Experimente handzahm, alle wehrten sich beim Anfassen
durch kriftiges Beiflen. Auch waren sie sehr empfindlich gegen Streff: Zwei 99 star-
ben nach dem ersten Einspannen in die Versuchsapparatur, & A3 nach der Bestim-
mung des Atemvolumens. Erst nach 6 Wochen hatten sich die Tiere soweit an die
Apparatur gewohnt, daff mit der Konditionierung begonnen werden konnte. Die
Andressur mit Propanal (2-10' Molekiile/cm?) dauerte 4 Wochen. Es schlossen sich
die Schwellenbestimmungen fiir Propanal, Buttersiure und Methylbutyrat an. A4 fiel
nach den Untersuchungen mit Propanal aus.

Die Ruhefrequenz der Atmung war bei den Versuchstieren sehr unterschiedlich. Die
Mittelwerte aus 100 Kontrollversuchen ergaben fiir 4§ Al 3,8; & A2 3,1 und 8§ A3
6,1 Atemziige/s. Es traten Schwankungen zwischen min. 2 Atemziige/s bei A2 bis
max. 7 Atemziige/s bei A3 auf. Die Inspirationsphase war signifikant kiirzer als die
Exspiration. Beim Eintreffen des Geruchsreizes reagierte auch Artibeus mit einer Er-
hohung der Atemfrequenz (Abb. 10). Sie erreichte bei A3 bis zu 8 Atemziige/s. Die
Differenz zwischen den Versuchen mit Riechstoff und den Kontrollen nahm mit fal-
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Abb. 10. Oszillogramm von Artibeus (A2). A: Versuch mit Geruchsstoff (Methylbutyrat
6 - 101% Molekiile/cm? Luft); B: Kontrolle (Erklirung s. Abb. 4)

lender Konzentration des Stimulus ab (Abb. 11). Sehr deutlich verschob sich der Be-
ginn der Atemreaktion. Je niedriger die Geruchskonzentration wurde, desto spiter
trat die Ateminderung ein (Abb. 12). Als Atemvolumen wurde bei A3 2,3—29 ml/
Atemzug gemessen. Bedingt durch die Aufregung atmete das Tier jedoch in atypischen,
tiefen Ziigen (weniger als 2 Atemziige/s). Es wird angenommen, dafl bei normaler
Ruheatmung geringere Werte auftreten.

Die Herzfrequenz lag bei allen Artibeus im gleichen Bereich. Sie schwankte zwi-
schen 8 und 12 Schligen/s, wobei sich die Mittelwerte an einzelnen Tagen bis zu
1,5 Hz unterschieden (Abb. 13). Auf alle drei Substanzen reagierten die Fledermiuse
mit einem Anstieg der Herzfrequenz. Im oberen Konzentrationsbereich konnte die
Erhohung fast 109/¢ betragen. In Einzelfillen war die Herzschlagreaktion bis zum
gleichen Schwellenwert wie die Atemreaktion feststellbar.

Der elektrische Schlag wurde zwar regelmiflig durch Anziehen des rechten Beines
ausgeschaltet, es gelang jedoch nicht, diese Reaktion schon vor dem Schock auszulosen.

Fir die Bestimmung der Geruchsschwelle erwies sich die Atemidnderung als das
zuverldssigste Merkmal. Die Reaktion des Herzschlages konnte nur selten bis zu den
gleichen niederen Konzentrationsstufen registriert werden, auflerdem war hierbei die
Differenz zwischen Geruchsstoff und Kontrolle duflerst gering. Hiufig iiberlagerten
Storungen das EKG, so daf} eine Auswertung nicht moglich war.

Die Schwellenwerte (Tab. 3) differieren nur geringfiigig (ca. Faktor 3). Nur A4
erreichte bei Propanal nicht das Niveau der anderen Tiere. Diese Fledermaus lief§ sich
allerdings nicht eingewdhnen und konnte bei den anderen Versuchen nicht verwendet
werden. Die geringste Schwelle wurde bei Propanal mit 2- 10 Molekiile/cm? erreicht.
Es folgten Methylbutyrat mit 1,810 und danach Buttersiure mit 9-1011 Mole-
kiile/cm?.
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Tabelle 3
Geruchsschwellen von Artibens (Molekiile/cm?)
Al A2 A3 A4
Propanal 6,0- 109 2,0-109 2.0:=-109 2,0 - 1010%
Buttersiure 9,0-1011 301012 9,0 - 1011% —
Buttersiure-
methylester 6,0 - 1010 1,8 - 1010%* 1,8 - 1010 —

* p << 0,05, alle anderen Werte p < 0,01,

3. Phyllostomus discolor discolor Wagner

Ein typischer Vertreter der Phyllostomidae ist Phyllostomus discolor (Abb. 14). Diese
Fledermaus besitzt eine Gesamtlinge von 84—100 mm (ViLLa 1966) und ein Gewicht
von 23—40 ¢ (Goopwin und GREENHALL 1961)
und findet sich in den tropischen Zonen von
Siid-Brasilien bis Siid-Mexiko. Es gibt wenige
Angaben iiber ihre Lebensweise. Nach Goopwin
und GREENHALL (1961) bewohnt sie in kleinen
Kolonien hohle Biume und ist ausschliefilich
frugivor; FLEMING et al. (1972) stellen sie zu
den omnivoren Chiropteren. Bei mir im Labor
bekommt P. discolor Bananen, Haferflocken,
Mehlwiirmer und junge Mause zu fressen. Es
ist anzunehmen, dafl P. discolor sich auch im

A Freiland — wie P. hastatus, der grofite Vertre-
Abb. 14. Kopf von Phyllostomus ter dieser Gattung — von Friichten, Insekten
discolor und kleinen Wirbeltieren ernihrt.

Phyllostomus war als Versuchstier gut ge-
eignet. Von Beginn an stridubten sich die Fledermause nicht gegen das Einspannen in
die Apparatur, so dafl die Eingewdhnungsphase schon nach 2 Wochen beendet werden
konnte. Es schlossen sich 4 Wochen Trainingszeit an, in der die Konditionierung mit
Propanal durchgefithrt wurde. Die Schwellenbestimmung erfolgte, wie bei Artibeus,
in der Reihenfolge Propanal, Buttersiure und Methylbutyrat.

Die Atemfrequenz differierte bei den einzelnen Tieren nur wenig (Mittelwerte aus
100 Kontrollversuchen: & P1 1,9; @ P2 2,1; € P3 2,5; @ P4 1,7 Atemziige/s). Es
fanden sich allerdings an einzelnen Tagen betrichtliche Schwankungen. Auf den Ge-
ruchsstofl reagierten die Tiere mit einer relativ geringen Atemreaktion (Abb. 15). Da
die Streuung wihrend eines Versuchstages klein blieb, konnten die Differenzen zwi-

Tabelle 4
Geruchsschwellen von Phyllostomus (Molekiile/cm?)
P1 P2 B3 P4
Propanal 2,0- 109 2,0- 109 6,0 - 108 (6,0 - 1010)
fiaticriinte 9.0 - 1010 9.0 - 109* 9.0+ 109 (3.0 - 1011)
Buttersaure-
methylester 1,8 - 109 1,8 - 109 1,8 - 109* (1,8 - 1019)

* p << 0,05, alle anderen Werte p < 0,01; () keine statistische Berechnung, nur
optische Auswertung.
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schen Duftstoff und Kontrolle trotzdem statistisch ausgewertet werden (Tab. 4). P4
besafl allerdings eine so minimale Reaktionsbereitschaft, dafl kein statistischer Ver-
gleich moglich war. Die Schwellenbestimmung mufte durch optische Auswertung der
Oszillogramme erfolgen. Wie bei den anderen untersuchten Arten verzogerte sich der
Beginn der Atemreaktion mit fallender Duftkonzentration (Abb. 16). Als Atemvolu-
men wurde bei P2 0,7—1,0 ml/Atemzug registriert.

Die Herzfrequenz schwankte zwischen 10 und 13 Hz. Auch bei hohen Geruchs-
konzentrationen war keine auswertbare Verinderung des Herzschlages festzustellen.

Im Gegensatz zu Desmodus und Artibeus, bei denen die Konditionierung der
Flexion des rechten Beines nicht gelang, reagierte Phyllostomus bei hohen Geruchs-
konzentrationen mit einer Beugung der Hinterextremitat. Tab. 5 zeigt die Ergebnisse
fiir Methylbutyrat. Bei einem groflen Teil der Versuche im oberen Konzentrations-
bereich unterbrachen die Fledermiuse den Kontakt vor dem elektrischen Schock. Diese
Reaktion fehlte dagegen im Schwellenbereich fast vollig. Wegen der Stérung der Auf-
zeichnung war bei Versuchen, in denen eine Flexion des Beines auftrat, die Auswer-
tung der Atembewegungen und des EKG’s nicht durchfiihrbar.

Die Schwellenwerte (Tab. 4) fir P1, P2 und P3 differierten max. um den Fak-
tor 10; P4 erreichte nie den Schwellenbereich der anderen Tiere. Die niedrigsten Duift-
stoffkonzentrationen, auf die noch eine Atemreaktion erfolgte, wurden bei Propanal
mit 6-10% Molekiile/cm? erreicht. Methylbutyrat (1,8-10%) lag nur unwesentlich dar-
iiber, gefolgt von Buttersiure mit 9- 109 Molekiile/cm? Luft.

Tabelle 5
Atemreaktion und Beinanzug bei Phyllostomus (Methylbutyrat)
Versuche Atembewegungen/4s
M“h."’lbuf' Tier mit ohne Kontr. Geruchsst. t p
Mol./¢m? :
Beinanzug (x + 9)
P1 8 2 — — - —
6 - 1013 P2 5 3 — — — —
P3 1 9 10,20+ 0,91 12,20+ 1,47 3163180002
P1 7 1 — — — —
61012 P2 1 7 8,57+ 1,13 11,141,241 4,09 < 0,002
P3 2 8 9,12+ 0,64 11,00£0,53 6,35 < 0,0001
P1 10 0 — o o =
6 - 1011 P2 4 6 8,16 0,75 11,16 0,75 6,89 < 0,0001
P3 0 10 9,40+£0,69 11,00+ 0,66 5,23 < 0,0001
P1 5 B 7,20%£0,83 9,40 +£0,89 4,01 < 0,01
6 - 1010 P2 4 6 7,66 +0,51 9,33 +£0,51 5:518 < 0,001
3 0 11 7.36%067 8,45+0,68 375 < 0,002
P1 0 10 7,50%0,53 8,751 0,46 5,08 =i 0,001
6-109 B2 3 7 8,00*0,81 9,851+ 1,34 3,12 < 0,01
P3 0 12 9.75:40,75 11,58 +1,24 4378 =210,001
Pl G 7% 7,00+ 0,81 8,14%£0,37 3,36 < 0,01
1,8 - 109 P2 e §  7.25+0,46 8.37 10,51 458 < 0,001
P3 0 11 - 1eie+075 11,20£1,13 She < §.00
P1 0 8 ETIE106 7,6210,74 0,54 > 0,05
Gidgs | - P2 oE §  950+0,92 9,87 +0,99 0,78 > 0,05
P35 0 10 10,60+ 1,17 10,90+ 1,10 0,58 > 0,05
t — t-Wert (Differenz der Atembewegungen zwischen Kontrolle und Versuchen mit
Geruchsstoff), p = Signifikanz.
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4. Vergleich der Geruchsschwellen zwischen den Fledermausarten

Bei einer Gegeniiberstellung der Schwellenwerte von Desmodus, Artibeus und
Phyllostomus lassen sich charakteristische Unterschiede feststellen. In Abb. 17 sind die
Schwellen der drei besten Versuchstiere jeder Art aufgezeichnet. D4, A4 und P4
wurden aus den in Kap. III, 1-3 besprochenen Griinden eliminiert.

Die Schwellenbereiche der 3 Riechstoffe stehen bei den 3 Arten nicht im gleichen
Verhiltnis zueinander — d. h. keine der Fledermausspezies besitzt ein generell besseres
oder schlechteres Riechvermogen —, sondern fiir jeden Stoff ergeben sich unterschied-
liche Gruppierungen.

Bei Propionaldehyd iberschneiden sich die Werte (Desmodus: 6-105—2-107,
Artibens: 2-109—6-109, Phyllostomus: 6-108—2-109). Dies lifit darauf schlieflen,
dafl Propanal von allen etwa gleich gut wahrgenommen werden kann. Bei Methyl-
butyrat liegt Phyllostomus (1,8-10%) um den Faktor 10 unter Desmodus (1,8-101%)
und Artibens (1,8-1010—6-1010) Die grofiten Differenzen finden sich bei Buttersdure.
Wahrend Phyllostomus (9-10°=9-1019) und Desmodus (3-1019—9-1010) im gleichen
Schwellenbereich liegen, bildet Artibeus (9-1011—3-1012) eine deutlich abgesetzte
Gruppe.

Ein Vergleich zwischen den besten Tieren jeder Art lifit diese Unterschiede noch
klarer in Erscheinung treten. Die niedrigsten Schwellenwerte jeder Gruppe erreichen
immer D1, A3 und P3. Bei Propanal besitzen D1 und P3 die gleichen Schwellen
(6-10%), A3 differiert ca. um den Faktor 3 (2:10%). D1 und A3 erreichen bei Methyl-
butyrat identische Werte (1,8-10!"), wohingegen P3 10mal besser riecht (1,8-109).
Buttersaure wird ebenfalls von P3 am besten wahrgenommen (9-107). Sie unterschei-
det sich von D1 um den Faktor 3 (3-10!%) und von A3 um den Faktor 100 (9-1011).
Es finden sich also Differenzen zwischen den Tieren P3 und A3 von Faktor 3 (Propa-

Molekule / cm3
=

gl

i - 9
10’ il AN/ A/ oH

Abb. 17. Geruchsschwellen fiir Propanal, Methylbutyrat und Buttersiure. M Phyllostomus,
I Desmodus, [ Artibeus (jedes Kistchen ein Tier)
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nal) bis Faktor 100 (Buttersiure), zwischen P3 und D1 von O (Propanal) bis 10
(Methylbutyrat) und zwischen D1 und A3 von O (Methylbutyrat) bis Faktor ' 30
(Buttersaure).

Durch die Auswertung des Zeitintervalles zwischen der Injektion des Duftstoffes
und dem Beginn der Atemreaktion werden diese Unterschiede noch deutlicher. Alle
3 Arten reagierten bei hohen Riechstoffkonzentrationen ca. 5s nach Beendigung der
Injektion durch eine Atembeschleunigung. Die Reaktion verschob sich bei niedrigen
Molekiilzahlen bis auf ca. 7s. Im Schwellenbereich wurde immer dieses Zeitintervall
erreicht. Abb. 18 zeigt die Kurven des Zeitraumes bis zum Beginn der Atemreaktion
(Mittelwerte jeder Fledermausart). Bei Propanal (C) liegen die 3 Kurven eng beiein-
ander und erreichen gemeinsam die 7-Sekunden-Grenze. Es findet sich, wie bei den

Schwellenwerten, kein auffallender Unter-
(s] schied zwischen den Arten. Bei Buttersiure
71 ! dagegen weichen die Kurven auseinander.
& Q%A»" Die 7-Sekunden-Grenze wird von Artibeus
p /1/ bei 9-1011 Molekiile/cm?® erreicht. Damit
g o 3 bestatigt sich, daf} die Geruchsschwelle von
: : Artibens in diesem Bereich liegen mufl. Auch
7 bei Buttersiuremethylester verlaufen die
Kurven entsprechend den Schwellenwerten.
- B ) Eine statistische Absicherung erscheint bei

o 7 jeweils 3 Versuchstieren nicht sinnvoll. Aus
A/ F Mangel an Tiermaterial und wegen der
' ' langwierigen Angew6hnung, Dressur und
Blae e Datenerstellung war fiir statistische Zwecke

ausreichendes Datenmaterial nicht zu ge-
B winnen. Daher kann nur eine subjektive Be-
wertung der Differenzen zwischen den
x Arten vorgenommen werden. Mehrfache
- Schwellenbestimmung an verschiedenen Ta-
///‘""/ gen hatte gezeigt, dafl die Riechschwellen-

F werte eines Tieres hochstens um den Faktor

’_/a‘/ Abb. 18. Zeitintervall zwischen Ende der In-

b jektion und Beginn der Atemreaktion (Mittel-

B c werte von jewells 3 Versuchstieren). A: Butter-

. . 3 : : : siure, B: Methylbutyrat, C: Propanal; A -+ A

WY gl gt g o o Artibens, O ——— O Desmodus;, X— — —X
Molekiile / cm® Phyllostomus

3 differierten. Innerhalb jeder Art schwankten die Schwellenwerte der drei Versuchs-
tiere max. um den Faktor 3 bis 10. Es scheint deshalb sehr wahrscheinlich, dafl Diffe-
renzen um das 30- bis 100fache speziesspezifisch sind.

Aus den Ergebnissen lifit sich schliefen, dafl Propanal von Desmodus, Artibeus
und Phyllostomus gleich gut wahrgenommen wird. Fiir Buttersiure besitzen Desmo-
dus und Phyllostomus die gleichen Schwellenbereiche, wihrend Artibeuns diesen Ge-
ruchsstoff weniger gut perzipieren kann. Die Unterschiede bei Methylbutyrat zwischen
Phyllostomus und den beiden anderen Fledermausarten liegen im Bereich der nor-
malen Schwankungsbreite. Es besteht die Moglichkeit, dafl auch hier artverschiedene
Geruchsschwellen vorhanden sind, doch lassen sie sich mit der verwendeten Methode
nicht trennen.
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IV. Diskussion

Der Geruchssinn wurde lange Zeit in seiner Bedeutung unterschitzt und fand wenig
wissenschaftliches Interesse. Diese Einstellung dnderte sich mit der Entdeckung der
Sexuallockstoffe bei den Insekten und der enormen Leistungsfihigkeit ihrer Geruchs-
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rezeptoren (BUTENANDT 1955; Brum und Branp 1972). Heute stellen die Insekten
das Hauptversuchsobjekt der Elektrophysiologen dar, und eine Vielzahl grundlegen-
der Erkenntnisse sind an thnen gewonnen worden (vgl. Karssting 1971). Mit einigen
[nsektenarten lassen sich in begrenztem Mafle auch Verhaltensexperimente durch-
fiihren (z.B. ScHwARz 1955; MULLER 1968; VARrEscHI 1971; KrisToN 1971; BEHREND
1971). Unter den Wirbeltieren erwiesen sich Amphibien und Reptilien als giinstige
Objekte fir elektrophysiologische Untersuchungen (vgl. Otroson 1971), wihrend
Siugetiere relativ selten dafiir Verwendung fanden (z. B. Aprian 1951). Sie eignen
sich jedoch sehr gut fiir verhaltensphysiologische Arbeiten. Bei allen Riechschwellen-
bestimmungen an Siugetieren wurden verhaltensphysiologische Methoden benutzt.

In Abb. 19 werden die niedrigsten Schwellenwerte von Desmodus den entsprechen-
den Daten aus der Literatur gegenubergestellt. Die meisten Vergleichsmoglichkeiten
finden sich bei den niederen Fettsiuren. Gegeniiber den von Gruch (1957) unter-
suchten Ratten erreichte Desmodus bel Essigsdure eine um ca. das 10fache hohere und
bei Propionsiure um ca. das 15fache tiefere Schwelle. Die von SkrRAMLIK (1948) er-
mittelten Werte fiir den Menschen liegen zwischen Faktor 1,5 (Valeriansiure) und
Faktor 10 (Propionsdure) unter den Geruchsschwellen der Vampirfledermiuse. Alle
bei Igeln bestimmten Riechschwellen (BRETTING 1972) liegen unterhalb der entspre-
chenden Werte von Desmodus. Sie differieren jedoch sehr unterschiedlich: Essigsaure
300fach, Propionsdure 1400fach, Buttersaure 30fach und Valeriansiure 15fach. Der
Hund tibertrifft bei den Fettsauren alle anderen bisher untersuchten Sduger um ein Viel-
faches (NEunaus 1953). Bei Essigsiure findet sich ein Unterschiedsfaktor gegeniiber
Desmodus von 2-10% bei Propionsiure werden noch etwa zwanzigmillionenfach
geringere Konzentrationen wahrgenommen, bei Buttersiure betrigt der Faktor 3-10°
und bei Valeriansiaure 2,5-10% Fir die Alkohole ermittelte Skramrik (1948) bei
Menschen um das 6- (Propanol) bis 70fach (Athanol) hohere Geruchsschwellen, als
sie bei den Vampirfledermiusen gefunden wurden. Bei Acetaldehyd liegt der Schwel-
lenwert des Menschen sogar um das 150fache iiber dem von Desmodus.

Welche Aussagekraft besitzt der Vergleich der Absolutwerte? Von verschiedenen
Autoren sind die Geruchsschwellen fiir Propionsiure und Buttersiure an Menschen
bestimmt worden (Abb. 20). Obwohl der Mensch das bei weitem einfachste Versuchs-
objekt darstellt, gelangten die Experimentatoren, je nach verwendeter Methode, zu
erstaunlich differierenden Ergebnissen. Die gefundenen
Schwellenwerte schwankten bei Propionsiure um etwa das
1% 1000fache, bei Buttersiure sogar um das 10000fache. Das
Verhiltnis der Schwellen von Propionsdure und Buttersiure
blieb jedoch weitgehend gleich. Die Vampirfledermause lie-
gen bei diesem Vergleich im Bereich der menschlichen Ge-
ruchsschwellenwerte.

In Tierexperimenten ist es sehr viel schwieriger, genau
kontrollierbare Bedingungen zu schaffen und die Reaktionen
eines Versuchstieres zu bewerten. Die von mir verwendete
Methode unterscheidet sich in mehrfacher Hinsicht von der
anderer Autoren. Alle Geruchsschwellenbestimmungen in der
Literatur wurden mit belohnten Dressuren durchgefiihrt, bei
denen das Versuchstier zwischen einer Geruchsquelle und

Molekule /crn3

Abb. 20. Vergleich der Geruchsschwellen von Desmodus (@ —— @)
97 und Mensch fiir Propionsiure (C3) und Buttersiure (C4). V Passy
L (1896), < MrtsumoTto (1926), /. Skramrik (1948), O GOLDEN-

. : BERG 1967, > andere Autoren (ArrisonN und Katz 1919; JoNEs
C3 C4 1955; NaDer 1958; MoriMUrA 1934).
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einer oder mehreren duftfreien Wahlorten unterscheiden mufite. Die mit Duftstoff be-
ladene und die geruchsfreie Luft konnte verglichen und lingere Zeit gepriift werden.
Zusitzlich suchte und erwartete das Tier einen bestimmten Geruch. Im Spritzenolfakto-
meter dagegen erreichte die Fledermaus nur ein kurzer Geruchsreiz, wobei ihr der Zeit-
punkt unbekannt blieb. Durch die Kopplung mit dem elektrischen Schock erhielt der
Geruch eine negative Bedeutung. Fiir die Fledermiuse, die eine Atemfrequenz zwischen
2 und 6 Atemziige pro Sekunde und ein Atemvolumen von ca. 1 ml besitzen, war
gewihrleistet, dafl bei mindestens einem Atemzug die Luft mit Duftmolekiilen ange-
reichert war. Vergleichende Schwellenbestimmungen an Menschen lieflen sich mit
dieser Methode nicht durchfiithren, da bei einem Atemvolumen von ca. 500 ml ein
unkontrollierbarer Verdiinnungseffekt auftrat. Aus dem Bau der Nase von Desmodus
(ScamipT und GrEENHALL 1971) i3t sich ersehen, daf nur ein kleiner Teil der Riech-
schleimhaut direkt von der Atemluft bestrichen werden kann. Auch durch Wirbel-
bildung sind grofie Areale des Riechepithels nicht erreichbar. Der grofite Einfluff muf,
wie NEUHAUS (1955a) ausfithrlich diskutiert, der Diffusion der Geruchsmolekiile zu-
kommen. Auch die Verzdgerung der Atemreaktion bei abnehmender Duftstoffkonzen-
tration liefle sich mit der Diffusion der Molekiile im Nasenraum erkliren: Bei hohen
Konzentrationen geniigt die Erregung der im Atemstrom liegenden Rezeptoren, um
im ZNS als Geruchssensation wahrgenommen zu werden. Die Reaktion setzt sofort
nach dem Erreichen der Geruchswelle am Tier ein. Mdoglicherweise spielt dabei auch
eine Perzeption durch den Nervus trigeminus im Nasenseptum eine Rolle (TUucker
1971). Je weniger Duftmolekiile in der Atemluft vorhanden sind, desto groflere
Bezirke der Schleimhaut miissen von Duftmolekiilen getroffen werden, um einen
Geruchseindruck hervorzurufen. Wie NeuHAUS (19552) feststellte, geniigt zwar zur
Erregung einer Sinneszelle ein einzelnes Geruchsmolekiil, jedoch ist fiir den Schwellen-
reiz die Summation vieler Rezeptoren erforderlich. Die zeitliche Verschiebung um
ca. 2 Sekunden kommt wahrscheinlich nicht nur durch eine langsame Diffusion der
Molekiile zustande. Die grofite Diffusionsstrecke betrigt in der Nase von Desmodus
max. 4 mm. Es ist anzunehmen, daff dabei auch zentralnervése Summationsprozesse
mitwirken. Die Angabe von Geruchsschwellenwerten lifit keine Aussage iiber die Zahl
der beim Riechvorgang beteiligten Molekiile zu, da nur ein geringer Teil der in der
Atemluft vorhandenen Geruchsmolekiile die Riechschleimhaut erreicht.

Wegen der methodischen Schwierigkeiten ist eine endgiiltige Klirung, ob Mensch,
Igel, Ratte oder Vampirfledermaus ein besseres Riechvermdgen fiir Fettsiuren besit-
zen, z. Z. nicht moglich. Eindeutig groflere Riechleistungen zeigt allerdings der Hund.
Von allen Sdugetieren sind seine olfaktorischen Fihigkeiten auch am eingehendsten
untersucht worden (eine Zusammenfassung der Literatur {iber die Riechfihigkeit des
Hundes findet sich bei RENwWrRANTZ 1973 und bei ZuscHNEID 1973). In Dressurver-
suchen waren Vampirfledermduse im Auffinden von Buttersiure dem Menschen ge-
ringtiigig, um den Faktor 4, {iberlegen (ScumipT 1973). Dies deutet darauf hin, dafl
die Geruchsschwelle fiir niedere Fettsiuren bei Mensch und Desmodus im gleichen
Bereich liegt.

Obwohl die Absolutwerte nicht direkt vergleichbar sind, lassen sich zwischen den
relativen Beziehungen der Geruchsschwellen Parallelen ziehen. Die Schwellenkurven
verlaufen bei Aldehyden, Siuren und Alkoholen in charakteristischer Weise: Je
kleiner die Anzahl der C-Atome in einem Molekiil ist, desto mehr Molekiile sind
notwendig, um eine Reaktion hervorzurufen. Mit zunehmender C-Atomzahl fillt die
Geruchsschwelle, bei den Siuren bis C4, den Aldehyden bis C 3, und steigt dann
wieder leicht an. Ahnliche Beziehungen zwischen der Zahl der C-Atome und den
Geruchsschwellen konnten bei fast allen Untersuchungen ermittelt werden. Bei den
Siuren scheint der Abfall bis zur Buttersiure und ein Anstieg bei Valeriansiure typisch
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zu sein. Zumindest der Mensch (Skramrik 1948), der Hund (NEUHAUS 1953; MouLTON
et al. 1960) und der Igel (BRETTING 1972) zeigen diese Charakteristika. Die Ergeb-
nisse an Ratten (GRucH 1957) weichen davon ab. Allerdings liegen bei ihnen nur die
Schwellen fiir Essigsiure und Propionsidure vor und sind daher nicht direkt vergleich-
bar. Die abfallende Kurve in der Alkoholreihe findet sich auch beim Menschen
(SkraMLIK 1948), der Ratte (MourLTON und Eayrs 1960) und sogar bei Fliegen
(DeTHIER und YosT 1952). Olfaktorische Schwellen fiir Aldehyde sind nur an Fliegen
bestimmt worden (DETHIER 1954). Auch hier fillt die Konzentration, bei welcher
Phormia die Substanz ablehnt, mit steigender C-Atomzahl ab.

Ein Grundproblem der Geruchsforschung ist die Frage nach der Spezifitit der
Rezeptoren. Es erscheint unvorstellbar, daf} fiir jede der Tausenden von verschiedenen
Geruchsqualititen besondere Sinneszellen ausgebildet sind. Alle der zahlreichen Ge-
ruchstheorien (z. B. AMOORE 1964; WRIGHT 1964; Davis 1971) gehen davon aus, dafd
eine begrenzte Anzahl von Rezeptortypen vorhanden ist. , Weiter wird angenommen,
daf jede Riechzelle auf Reizung durch verschiedene Duftstoffe anspricht und jeder
Duftstoff mehrere Riechzellenklassen in spezifischer Kombination erregt* (NeunHAUS
1956). Die Auswertung des Riecheindrucks erfolgt durch zentralnervise Prozesse. Auf
Grund histologischer Untersuchungen am Bulbus olfaktorius von Kaninchen nahmen
AvrvisoN und Warwick (1949) 24 Riechzellenklassen an. Daraus ergiben sich 224
Kombinationsmoglichkeiten, d. h. 16 Millionen verschiedene Geruchsstoffe konnten
getrennte Erregungsmuster hervorrufen (NEuHAUS 1956; GOLDENBERG 1967). Histo-
logisch konnten im Riechepithel des Hundes 16 Rezeptortypen unterschieden werden
(Neunaus 1955 b). Einen Hinweis auf eine begrenzte Spezifitit der Rezeptoren
geben Beobachtungen der partiellen Anosmie bei Menschen. Beispiele dafiir, dafl das
Riechvermdgen fir einige Substanzen fehlt oder eingeschrinkt ist, gibt GOLDENBERG
(1967). Auch elektrophysiologisch konnte nachgewiesen werden, dafl sich das Reak-
tionsspektrum fiir verschiedene Duftstoffe tiberschneidet (GEsTELAND et al. 1963;
Sass 1973). Bei Dressurversuchen mit einem Hund stellte NEuHAUS (1956) fest,
dafl die Riechschwelle fiir ein Gemisch aus Buttersiure und Isovaleriansiure tiefer
liegt, als die Summe der Einzelschwellen. Dagegen entspricht die Schwelle fiir das
Gemisch Buttersdure - « - Ionon etwa der Summe der Einzelschwellen. Diese Befunde
lassen sich nur dadurch erkliren, dafi ,.. . . durch dhnliche Duftstoffe teilweise dqui-
valente Riechrezeptoren, durch unihnliche indquivalente Riechrezeptoren erregt
werden®.

Es erhebt sich die Frage, ob bei verschiedenen Tieren die gleichen Rezeptortypen
vorkommen, und wie die zahlenmiflige Relation der Sinneszelltypen zueinander aus-
gepragt ist. Kleinsiuger, wie Insektivoren, Nager und Fledermiuse konnen ihre
Riechschirfe nur bis zu einem gewissen Grad dadurch erhéhen, daff die Zahl der
Geruchsrezeptoren vermehrt wird. Die Kérpergrofie setzt der Ausdehnung der Riech-
schleimhaut, selbst bei komplizierter Faltung der Conchae, eine Grenze. Der Platz fir
die Akzeptoren (Karka 1971) lifit sich auch durch die Verkleinerung der Sinneszellen
oder die Vermehrung der Cilienstrukturen an den Riechkolbchen (z. B. SerFerT und
ULE 1967) nicht unendlich vervielfachen. Um biologisch sinnvolle Geriiche in gering-
sten Konzentrationen wahrzunehmen, bestinde jedoch die Moglichkeit, dafl sehr
spezifische Rezeptoren, z. B. fiir Pheromone, gehiuft auftreten (SCHNEIDER et al.
1964). Zum anderen konnten Rezeptortypen fiir wichtige Duftstoffklassen vermehrt
angelegt sein, wihrend solche fiir bedeutungslose Geriiche in geringerer Zahl vorhan-
den sind. In diesem Falle miifiten die Schwellen fiir verschiedene Geruchsstoffe bei
den Tierarten unterschiedliche Relationen besitzen. Bei Ableitungen im Bulbus olfac-
torius von Kaninchen und Katzen fand Aprian (1948), dafl pflanzliche Geriiche bei
Kaninchen eine starke, verwesendes Fleisch aber nur eine geringe elektrische Aktivitdt
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hervorriefen. Die Beziechungen bei den Katzen dagegen waren gerade umgekehrt.
Vergleicht man die Geruchsschwellenkurven des Menschen (SkraMLIK 1948) mit denen
von Desmodus, so fillt auf, dafl die Fettsiurewerte des Menschen unter denen der
Vampirfledermiuse liegen, fiir die Alkohole und fiir Acetaldehyd jedoch besitzt
Desmodus eine groflere Riechschirfe. Obwohl Mensch und Desmodus mit verschiedenen
Methoden untersucht wurden, ist anzunehmen, daff die Relationen der Schwellenwerte
gleich bleiben. Ahnliche Verhiltnisse finden sich zwischen den untersuchten Fleder-
mausarten: Propanal und Methylbutyrat werden von Desmodus und Artibeus gleich
gut wahrgenommen, wihrend die Schwelle fiir Buttersiure bei Artibeus hoher liegt.
Fiir einen reinen Fruchtfresser, wie Artibeus, besitzen die Fettsiuren sicher nicht die
gleiche Bedeutung wie fiir die Vampirfledermduse, die Warmbliiter als Beutetiere
auffinden miissen.

Generelle Aussagen tiber die Riechfihigkeit eines Tieres sind zur Zeit nicht moglich.
Es konnen immer nur die Schwellenwerte fiir den untersuchten Duftstoff angegeben
werden, was nicht ausschlieft, dafl fiir andere Geriiche sehr viel bessere oder schlech-
tere Riechleistungen vorhanden sind. Wegen ihrer Aufspaltung in spezialisierte Ernih-
rungstypen sind die Fledermduse besonders gut geeignet, Unterschiede im Geruchs-
vermogen aufzuzeigen.
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Zusammenfassung

Fiir die Untersuchung der Riechschwellen bei Fledermiusen wurde ein Olfaktometer ent-
wickelt, mit dem es moglich war, kurze Duftreize zu setzen. Der olfaktorische Reiz war mit
einem elektrischen Schock gekoppelt, den die Tiere durch Anziehen einer Hinterextremitit
abschalten, bzw. vermeiden konnten. Die Fledermiuse reagierten auf den Riechstoff mit
einer Erhéhung der Atemfrequenz (bei hohen Konzentrationen teilweise auch der Herz-
frequenz). Zur Bestimmung der Riechschwelle wurde die Atemfrequenz der Versuche mit
Duftstoff mit der geruchsfreier Kontrollen statisch verglichen.

An Vampirfledermiusen (Desmodus rotundus) konnte die Riechschwelle fiir 15 Substanzen
(Fettsiuren, Aldehyde, Alkohole, Ester) ermittelt werden. Den niedrigsten Schwellenwert
besaflen die Tiere fiir Propanal mit 6-108 Molekiile / cm3 Luft. Bei vergleichenden Unter-
suchungen an den neotropischen Chiropterenarten Artibeus lituratus und Phyllostomus dis-
color fanden sich unterschiedliche Riechleistungen. Zwar lagen die Schwellen fiir Propanal bei
allen drei Fledermausarten im gleichen Bereich (6-108-6-109 Molekiile / cm3), Methylbutyrat
wurde jedoch von Phyllostomus (1,8-10?) geringfiigig besser wahrgenommen als von Desmo-
dus und Artibens (1,8-1010-6-1010). Bei Buttersiure lag Artibeus (9-1011-3-1012) um den
Faktor 30100 iiber den Schwellen der beiden anderen Arten (9-109-9-1010),

Summary

Olfactory thresholds in three neotropical bat species
(Desmodus rotundus, Artibeus lituratus, Phyllostomus discolor)

With a conditioning method, whereby the stimulus was reinforced by electrical shock,
olfactory thresholds of 3 neotropical bat species were determined. Changes in the respiration
frequency and heart rate (ECG) were used as indicators of odour perception. In Desmodus
15 aliphatic odourants (aldehydes, acids, alcohols, ester) were investigated. The lowest
threshold was obtained with propionic aldehyde (6 - 108 molecules/cm3). In Artibexs and
Phyllostomus, propionic aldehyde, butyric acid and butyric methyl ester were employed.
Whereas with propionic aldehyde and butyric methyl ester no significant differences were
found between the bat species, there was a marked difference in the case of butyric acid:



296 U. Schmidt

Desmodus and Phyllostomus demonstrated the same olfactory threshold 9-10° — 91010
molecules/cm?), whereas Artibens did not detect more than 9- 10" — 3 - 102 molecules/cm?
of the butyric acid.

Literatur

Aprian, E. D. (1948): The sense of smell. Advances Sci. 4, 287—292.

— (1951): Olfactory discrimination. LAnnée Psychologique 50, 107—113.

Arrison, V. C.; Katz, S. H. (1919): An investigation of stenches and odors for industrial
purposes. J. industr. Eng. Chem. 2, 336—338.

ArvisoN, A. C.; Warwick, R. T. T. (1949): Quantitative observations on the olfactory
system of the rabbit. Brain 72, 186—197.

AMOORE, J. E. (1964): Current status of the steric theory of odor. Ann. N. Y. Acad. Sci.
116, 457—476.

Asuton, E. H.; Eavrs, J. T.; MourTon, D. G. (1957): Olfactory acuity in the dog. Nature
179, 1069—1070.

BaroN, G. (1973): Volumetrischer Vergleich sensorischer Hirnstrukturen bei Fledermiusen.
Period. biol. 75, 47—53.

Benrenp, K. (1971): Riechen in Wasser und in Luft bei Dytiscus marginalis L. Z. vergl.
Physiol. 75, 108—122.

Brum, M. S.; Branp, J. M. (1972): Social insect pheromones: Their chemistry and function.
Am. Zoologist 12, 553—576.

BreTTING, H. (1972): Die Bestimmung der Riechschwellen bei Igeln (Erinaceus europaeus L.)
fir einige Fettsiuren. Z. Saugetierkunde 37, 286—311.

BuTtenanDT, A. (1955): Zur Kenntnis der Sexualduftstoffe. Naturw. Rdsch. 8, 458—464.

Davies, J. T. (1971): Olfactory theories. In: Handbook of Sensory Physiology. Vol. IV.
Berlin, Heidelberg, New York: Springer-Verlag.

DEeTHIER, V. G. (1954): Olfactory responses of blowflies to aliphatic aldehydes. J. Gen.
Physiol. 37, 743—751.

Dernier, V. G.; Yost, M. T. (1952): Olfactory stimulation of blowflies by homologous
alkohols. J. Gen. Physiol. 35, 823—839.

Eavrs, J. T.; Mourton, D. G. (1960): Studies in olfactory acuity. I. Measurement of
olfactory thresholds in the rat. Quart. J. Exp. Psychol. 12, 90—98.

EmsenTraUuT, M. (1957): Aus dem Leben der Fledermiuse und Flughunde. Jena: VEB
Gustav Fischer Verlag.

Fink, E. (1965): Geruchsorgan und Riechvermdgen bet Végeln. Zool. Jb. Physiol. 71,
429—450.

Freming, T. H.; Hoorer, E. T.; WiLson, D. E. (1972): Three central american bat com-
munities: Structure, reproductive cycles, and movement patterns. Ecology 53, 555—569.

GesteLaND, R. C.; LerTvin, J. Y.; Pitrs, W. H.; Rojas, A. (1963): Odor specifities of frog’s
olfactory receptors. In: Olfaction and Taste. Oxford: Pergamon Press.

GOLDENBERG, D. M. (1967): Geruchswahrnehmung und Schwellen von Duftgemischen beim
Menschen. Hals-, Nasen- und Ohrenheilkunde. Hrsg.: HeErmann, A.; Jakosr, H. Leipzig:
Joh. Ambrosius Barth Verlag.

GoobpwiN, G. G.; GREENHALL, A. M. (1961): A review of the bats of Trinidad and Tobago.
Am. Mus. Nat. Hist. 122.

GREENHALL, A. M. (1963): Use of mist nets and strychnine for vampire control in Trinidad.
J. Mamm. 44, 396—399.

— (1965): Aspects of ecology in vampire bat control in Trinidad. Anais do segundo Con-
gresso Latino—Americano de Zoologia. Sao Paulo, Brazil, 321—326.

— (1972): The biting and feeding habits of the vampire bat, Desmodus rotundus. J. Zool.,
Lond., 168, 451—461.

Grosser, O. (1902): Zur Anatomie der Nase und des Rachens der einheimischen Chiropteren.
Morph. Jb. 29, 1—77.

GrucH, W. (1957): Uber die Riechfihigkeit bei Wanderratten. Zool. Jb., Abt. Physiol. 67,
65—380.

Jowes, F. N. (1955): The reliability of olfactory thresholds obtained by sniffing. Am. J.
Psychol. 68, 289—290.

Karka, W. A. (1970): Molekulare Wechselwirkung bei der Erregung einzelner Riechzellen.
Z. vergl. Physiol. 70, 105—143.

— (1971): Molekil und Riechzelle. Umschau 71, 464-—468.

KaissLing, K.-E. (1971): Insect olfaction. In: Handbook of Sensory Physiology. IV. Berlin,
Heidelberg, New York: Springer-Verlag.

Kimper, R.; Scumipt, U.: Die Morphologie der Nasenhohle bei einigen neotropischen
Chiropteren (in Vorb.).

i e



Riechschwellenbestimmungen bei neotropischen Chiropteren 297

Kois, A. (1961): Sinnesleistungen einheimischer Fledermiuse bei der Nahrungssuche und
Nahrungsauswahl auf dem Boden und in der Luft. Z. vergl. Physiol. 44, 550—564.

— (1971): Licht- und elektronenmikroskopische Untersuchungen der Nasenhohle und des
Riechepithels einiger Fledermausarten. Z. Siugetierkunde 36, 202—213.

— (1973): Riechverhalten und Riechlaute der Mausohrfledermaus (Myotis myotis). Z. Siuge-
tierkunde 38, 277—284.

— Pisker, W. (1964): Uber das Riechepithel einheimischer Fledermiuse. Z. Zellforschung 63,
673—681.

Kriston, L. (1971): Zum Problem des Lernverhaltens von Apis mellifica L. gegeniiber ver-
schiedenen Duftstoffen. Z. vergl. Physiol. 74, 169—189.

KuLrzer, E. (1958): Untersuchungen iiber die Biologie von Flughunden der Gattung Rousettus
Gray. Z. Morph. u. Okol. Tiere 47, 374—402.

— (1960): Physiologische und morphologische Untersuchungen iber die Erzeugung der Orien-
tierungslaute von Flughunden der Gattung Rossettus. Z. vergl. Physiol. 43, 231—268.

— (1962): Uber die Jugendentwicklung der Angola-Bulldogfledermaus Tadarida (Mops)
condylura (A. Smith, 1833) (Molossidae). Sdugetierkdl. Mitt. 10, 116—124.

ManN, G. (1951): Esquema ecologico de selva, sabana y cordillera en Bolivia. Santiago:
Univ. de Chile.

— (1960): Neurobiologia de Desmodus rotundus. Invest. Zool. Chil. 6, 79—99.

Matnews, D. F. (1972): Response patterns of single neurons in the tortoise olfactory
epithelium and olfactory bulb. J. Gen. Physiol. 60, 166—180.

MitsumoTo, T. (1926): Olfaktometrische Untersuchungen. Z. Sinnesphysiol. 57, 144—165.

Moures, F. P.; Kuizer, E. (1956): Uber die Orientierung der Flughunde (Chiroptera —
Pteropodidae). Z. vergl. Physiol. 38, 1—19.

MoriMURA, S. (1933/34): Untersuchungen iiber den Geruchssinn. Tohoku J. Exper. Med. 22,
417—448.

Mourton, D. G. (1960): Studies in olfactory acuity. 5. The comparative olfactory sen-
sitivity of pigmented and albino rats. Anim. Behav. VIII, 129—133.

— (1961): Studies in olfactory acuity. III. Relative detectability of n-aliphatic acetates by
the rat. Quart. J. Exp. Psychol. 13, 203—213.

MourtoNn, D. G.; AsuTton, E. H.; Eayrs, J. T. (1960): Studies in olfactory acuity. 4. Re-
lative detectability of n-aliphatic acids by the dog. Anim. Behav. VIII, 117—128.

MourTton, D. G.; Eayrs, J. T. (1960): Studies in olfactory acuity. II. Relative detectability
of n-aliphatic alcohols by the rat. Quart. J. Exp. Psychol. 12, 99—109.

MuULLER, W. (1968): Die Distanz- und Kontakt-Orientierung der Stechmiicken (Aedes aegypti)
(Wirtsindung, Stechverhalten und Blutmahlzeit). Z. vergl. Physiol. 58, 241—303.

NaDEr, J. S. (1958): Current techniques of odor measurement. A. M. A. Arch. Industr.
Health 17, 537—541.

NEeLson, J. E. (1965): Behaviour of Australian Pteropodidae (Megachiroptera). Anim. Behav.
13, 544—557.

NEeuvnAus, W. (1953): Uber die Riechschirfe des Hundes fiir Fettsiuren. Z. vergl. Physiol. 35,
527—552.

— (1955a): Die Unterscheidung von Duftquantititen bei Mensch und Hund nach Versuchen
mit Buttersiure. Z. vergl. Physiol. 37, 234—252.

— (1955b): Die Form der Riechzellen des Hundes. Naturwiss. 12, 374—375.

— (1956): Die Riechschwelle von Duftgemischen beim Hund und ihr Verhiltnis zu den
Schwellen unvermischter Duftstoffe. Z. vergl. Physiol. 38, 238—258.

NEUWEILER, G. (1962): Bau und Leistung des Flughundauges (Pteropus giganteus gig. Briinn).
Z. vergl. Physiol. 46, 12—56.

— (1966): Interaction of other sensory systems with the sonar system. In: Busner, R. G.
(Ed.), Les systemes sonars animaux. Frascati.

— (1969): Verhaltensbeobachtungen an einer indischen Flughundkolonie (Pteropus g. gigan-
texs Briinn). Z. Tierpsychol. 26, 166—199.

Ottoson, D. (1971): The electro-olfactogram. In: Handbook of Sensory Physiology. Vol.
IV. Berlin, Heidelberg, New York: Springer-Verlag.

Passy, J. (1896): Revue générale sur les sensations olfactives. LAnneé Psychol. 2, 363—410.

PrarFmany, C. (1971): Sensory reception of olfactory cues. Biol. Reprod. 4, 327—343.

RA);?EBZPé%CK,ZR. E. (1970): Uber den Einsatz eines Olfaktomerters. J. Soc. Cosmetic Chemists

> —297.

RENWRANTZ, L. (1973): Freilandversuche mit Hunden zur Bestimmung der Riechschwelle fiir
Buttersdure. Z. Siugetierkunde 38, 38—63.

Roer, H. (1969): Zur Ernihrungsbiologie von Plecotus auritus (L.) (Mamm. Chiroptera).
Bonner Zool. Beitr. 20, 378—383.



298 U. Schnmudt

Sass, H. (1973): Das Zusammenspiel mehrerer Rezeptortypen bei der nervdsen Codierung
von Geruchsqualitaten. Verh. Deutschen Zool. Ges. 66, 198—201.

Scumipt, U. (1973): Olfactory threshold and odour discrimination of the vampire bat
(Desmodus rotundus). Period. biol. 75, 89—92.

ScumipT, U.; GREENHALL, A. M. (1971): Untersuchungen zur geruchlichen Orientierung der
Vampirfledermiuse (Desmodus rotundus). Z. vergl. Physiol. 74, 217—226.

— — (1972): Preliminary studies of the interactions between feeding vampire bats, Des-
modus rotundus, under natural and laboratory conditions. Mammalia 36, 241—246.

Scumipt, U.; GrReeEnHALL, A. M.; Lorez-Forment, W. (1970): Vampire bat control in
Mexico. Bijdragen tot de Dierkunde 40, 74—76.

— — — (1971): Okologische Untersuchungen der Vampirfledermause (Desmodus rotundus)
im Staate Puebla, Mexiko. Z. Siugetierkunde 36, 360—370.

ScumipT, U.; Manskg, U. (1973): Die Jugendentwicklung der Vampirfledermiuse (Desmodus
rotundus). Z. Siugetierkunde 38, 14—33.

ScuNEIDER, D.; LacHer, V.; Kassuing, K.-E. (1964): Die Reaktionsweise und das Reaktions-
spektrum von Riechzellen bei Antheraea pernyi (Lepidoptera, Saturnidae). Z. vergl.
Physiol. 48, 632—662.

Scuwarz, R. (1955): Uber die Riechschirfe der Honigbiene. Z. vergl. Physiol. 37, 180—210.

SeirerT, K.; ULE, G. (1967): Die Ultrastruktur der Riechschleimhaut der Maus. Z. Zellforsch.
mikrosk. Anat. 76, 147—169.

SkramLIK, E. v. (1948): Uber die zur minimalen Erregung des menschlichen Geruchs- bzw.
Geschmackssinnes notwendigen Molekiilmengen. Pfliigers Arch. 250, 702—716.

StepnHaNn, H. (1967): Zur Entwicklungshéhe der Insektivoren nach Merkmalen des Gehirns
und die Definition der ,Basalen Insektivoren®. Zool. Anz. 179, 177—199.

SterHAN, H.; PirLoT, P. (1970): Volumetric comparisons of brain structures in bats. Z. zool.
Syst. Evolut.-forsch. 8, 200—236.

SutHERrs, R. A. (1970): Vision, olfaction, taste. In: WIMSATT, Blology of bats, vol. II. New
York—London Academic Press.

Tucker, D. (1971): Nonolfactory responses from the nasal cavity: Jacobson’s Organ and the
trigeminal system. In: Handbook of Sensory Physiology. Vol. IV. Berlin, Heidelberg,
New York: Springer-Verlag.

VarescHl, E. (1971): Duftunterscheidung bei der Honigbiene — Einzelzell-Ableitungen und
Verhaltensreaktionen. Z. vergl. Physiol. 75, 143—173.

Virea-R., B. (1966): Los murcielagos de Mexico. Mexico: Inst. Biol., Univ. Nac. Auton.

Wricnt, R. H. (1964): Odour and molecular vibration: the far infra-red spectra of some
perfume chemicals. Ann. N. Y. Acad. Sci. 116, 552.

ZuscHNEID, K. (1973): Die Riechleistung des Hundes. Diss. Fachber. Veterinirmed. Berlin:
Freie Universuat

Anschrift des Verfassers: Dr. Uwe ScuminT, Zoologisches Institut, D — 53 Bonn, Poppels-
dorfer Schlof}



ImEE BHL

Biodiversity Heritage Library

Schmid, Uwe. 1974. "Vergleichende Riechschwellenbestimmungen bei
neotropischen Chiropteren (Desmodus rotundus, Artibeus lituratus,
Phyllostomus discolor)." Zeitschrift fiir Sdugetierkunde : im Auftrage der
Deutschen Gesellschaft fur Sdugetierkunde e.V 40, 269-298.

View This Item Online: https://www.biodiversitylibrary.org/item/163245
Permalink: https://www.biodiversitylibrary.org/partpdf/191353

Holding Institution
Smithsonian Libraries and Archives

Sponsored by
Biodiversity Heritage Library

Copyright & Reuse

Copyright Status: In Copyright. Digitized with the permission of the rights holder.
Rights Holder: Deutsche Gesellschaft fur Saugetierkunde

License: http://creativecommons.org/licenses/by-nc-sa/3.0/

Rights: https://www.biodiversitylibrary.org/permissions/

This document was created from content at the Biodiversity Heritage Library, the world's
largest open access digital library for biodiversity literature and archives. Visit BHL at
https://www.biodiversitylibrary.org.

This file was generated 22 September 2023 at 15:22 UTC


https://www.biodiversitylibrary.org/item/163245
https://www.biodiversitylibrary.org/partpdf/191353
http://creativecommons.org/licenses/by-nc-sa/3.0/
https://www.biodiversitylibrary.org/permissions/
https://www.biodiversitylibrary.org

