
Zur Position der Bulbi olfactorii bei Knochenfischen 
unter besonderer Beriicksichtigung yon Mugil auratus 

(Actinopterygii, Mugiliformes) x 

ARTHUR HOLE 

1. Zoologisches Institut der Justus Liebig-Universit~it, Gieflen 

ABSTRACT: On the position of the bulbi olfactorii in bony fishes with special reference to 
Mugil auratus (Actinopterygii, Mugiliformes). The position of the olfactory bulbs in Mugil 
auratus Rxsso resembles that of the Salmonide-type. However, the bulbs are distinctly displaced 
from the corpora striata. This displacement is caused by a growth in length of the secondary 
olfactory tracts, which seems to start at a later stage of development of the brain. Thus, there 
is a similarity to the considerabIe displacement of bulbs found in species belonging to the 
Cyprinide-type. The peculiar position of the olfactory bulbs in Mugil auratus, however, 
does not necessarily represent a transitional stage to the Cyprinide-type. The following prob- 
lems are discussed: (a)the two types of positions of the olfactory bulbs occurring in Teleostomi; 
(b) whether or not these two types are related only to morphological differences; (c) the pos- 
sible physiological conditions for the displacement of the olfactory bulbs. It may be assumed 
that Mugil auratus is well suited for electrophysiological investigations on the action potentials 
of the primary and secondary olfactory fibers. 

E I N L E I T U N G  

Bei den Knochenfischen lassen sich hinsichtlich der ]-.age der Bulbi olfactorii  irn 
Verh~iltnis zu den Corpora striata zwei Typen, der Salmoniden- und der Cypriniden-  
Typ, unterscheiden (RABL-R0CKHAI~D 1882). 

Beim S a 1 m o n i d e n - T y p mit proximaler Bulbusposition liegen die Bulbi olfac- 
torii dicht an den Corpora  striata. W~ihrend die sogenannten ,,Nervi olfactorii" relativ 
lang sind, weisen die ,,Tractus olfactorii" (die Konnektive zwischen Bulbi olfactorii  
und Corpora  striata) nur eine geringe L~inge auf (Abb. 1 A). Oft sind die Tractus nur 
histologisch demonstrierbar. Vergleichend anatomisch handelt  es sich im iibrigen bei 
den ,,Nervi olfactorii" nicht um echte Nerven. Daher sollten sie besser als p r i m ~i r e 
Tractus oFactori i  bezeichnet werden, die Tractus entsprechend als s e k u n  d~ir e 
Tractus olfactorii  (HARDrR 1964 u. a.). Diesen Typ findet man bei folgenden Ordnun-  
gen: Clupdformes,  Perciformes, Pleuronectiformes, Esociformes, Anguilliformes, 
Cyprinodontiformes,  Macruriformes, Gasterosteiformes, Tetrodontiformes und an- 
deren. 

i Herrn Prof. Dr. Dr. h. c, W. E. ANKEL zum 70. Geburtstag gewidmet. 
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Beim C y p r i n i d e n - T y p mit distaler Bulbusposition liegen die Bulbi olfactorii 
mehr oder weniger dicht an den Geruchsorganen und in deutlichem Abstand yon den 
Corpora striata (Abb. 1 C). Die prim~iren Tractus olfactorii, jeweils aus mehreren, ot~ 
v611ig getrennt verlaufenden Biindeln der Fila olfactoria bestehend, sind nut von ge- 
ringer L~inge, die sekund{iren Tractus haben dagegen eine relativ grot~e LS.nge: Cyprini- 
formes (mit Ausnahme der Characinoidei), Mormyriformes, Gadiformes, Galaxiformes. 

A B C 

Abb. 1: Schematische Darstellung der Positions-Typen des Bulbus olfactorius bei Knochen- 
fischen. (A) proximaler Typ bei Salmo (Typ 1); (B) distanzierte Bulbusposition bei Mugil aura- 
tus; (C) distaler Typ bei Urophycis (Typ 2). (1) Geru&sorgan, (2) prim~irer Tractus olfactorius, 

(3) Bulbus olfactorius, (4) sekund~irer Tractus olfactorius, (5) Corpus srriatum 

Innerhalb der zweiten Gruppe gibt es bei einigen Gattungen Abweichungen, indem 
- wie im Falle yon Raniceps (Gadidae) sowie Rhodeus und Carassius (Cyprinidae) - 
sowohl prim~ire als auch sekund?ire Tractus olfactorii relativ kurz sind (LIssNER 1923). 
t-Iier liegen die Bulbi ann~ihernd in der Mitte zwischen Geruchsorgan und Corpora 
striata. Man k6nnte somit yon einer intermediiiren Bulbusposition sprechen. In der 
ersten Gruppe hingegen waren bisher - wenn man yon Uranoscopus absieht, der yon 
der Corpora striata leicht abgesetzte Bulbi olfactorii aufweist (LIssN~R 1923) -- keine 
Formen mit deutlich abweichender Bulbusposition bekannt. Bei einer Reihe wenig 
bekannter Unterordnungen fehlen iiberhaupt exakte Untersuchungen zur Lage der 
Bulbi. 

BEFUNDE 

Im Rahmen vergleichender Untersu&ungen am Vorderhirn verschiedener Kno- 
&enfischordnungen konnte nunmehr bei der Goldmeer~is&e, Mugil auratm 2, eine vom 
proximaten Typus differierende Bulbusposition festgestellt werden: Die Bulbi olfac- 

2 Die Tiere wurden w~ihrend einer Exkursion des I. ZooIogischen Instituts der Universit~it 
Gief~en nach Jugoslawien, und zwar im Litoralbereich bei Rovinj, gefangen (Juni 1967). 
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torii sind bier betr~ichtlich yon den Corpora striata abgeriickt. Die bei den Vertretern 
der beiden anderen Familien (Atherinidae und Sphyraenidae) dieser Ordnung retativ 
kurzen, sekund~iren Tractus weisen hier eine bemerkenswerte L~inge auf. Dennoch 
liegen die Bulbi olfactorii bei Mugi! auratus wesentlich n~iher an den Corpora striata 
als am Geruchsorgan (Abb. 1 B). Besonders deutlich entfernt von den Corpora striata 
erscheinen die Bulbi am lebendfrisch pr~iparierten Gehirn, w~ihrend die sekund~iren 
Tractus durch die Fixierung eine drastische Verkiirzung erfahren. 

Vergleicht man no& die relative L~inge der sekund~ren Tractus olfactorii bei 
verschieden grogen (langen) Tieren - ein entsprechend verschiedenes Alter wird dabei 
vorausgesetzt - so ergibt sid~ folgender Befund: Von vier untersuchten Tieren hatte 
das offenbar iilteste Exemplar (L~inge 34,5 cm) sekund~ire Tractus olfactorii mit der 

A B C 

Abb. 2: Position des Bulbus olfactorius bei verschieden alten Tieren yon Mugi! auratus: (A) 
bei einem Exemplar yon 22,5 cm KSrperl~nge, (B) yon 26 cm, (C) yon 34,5 cm. Zahlen wie in 

Abbildung 1 

relativ grSi~ten L~inge, das offenbar j~ingste Tier (LF.nge 22,6 cm) dagegen hatte die 
relativ kiirzesten Tractus olfactorii (Abb. 2 A bis C). Dabei ist unerheblich, dal~ aud~ 
die prim~iren Tractus olfactorii im Verlaufe des Kopfwachstums eine Verl~ingerung 
erfahren. Leider standen keine ein- bis zweij~ihrigen Tiere (L~nge unter etwa 20 cm) 
zur Verfiigung, und ebenfo fehlte die extreme L~ingenklasse (iiber 40 cm). Daher kann 
eine vollst~,indige Aussage nicht gemacht werden. Man darf aber annehmen, dag bei 
ganz jungen Tieren (einj~ihrig) die Bulbi olfactorii noch ann~ihernd ,sitzend" sind, 
nur dur& sehr kurze sekund~ire Tractus olfactorii mit den Corpora striata verbunden. 
Demgegen~iber sollten bei sehr grof~en Tieren (mit iiber 40 cm K6rperliinge) die Bulbi 
olfactorii noch welter yon den Corpora striata abger~ickt sein, was zun~ichst also nur 
eine Vermutung ist. 

Die ventral das Geruchsorgan verlassenden prim~iren Tractus olfactorii, die sich 
auch bei Mugil auratus aus jeweils zwei Hauptbiindeln (bestehend aus zahlreichen 
kleineren Biindeln) der Fila olfactoria (Axone der Geruchsrezeptoren) zusammen- 
setzen, haben einen rundlichen Querschnitt. Der Querschnitt der wesentlich diinneren 
sekund~iren Tractus olfactorii erweist sich dagegen als mehr flach elliptisch. Die Tractus 
verlaufen noch ein kleines Stiick frei, ventral yon den Corpora striata, ehe sie in diese 
eintreten. 

Die Bulbi olfactorii weisen eine mittlere Gr~ge auf, wenn man sie etwa ver- 
gleicht mit den meist kleinen Bulbi der Percidae und Centrarchidae einerseits und den 
enorm grogen Bulbi der Anguillidae und Verwandten andererseits. 
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DISKUSSION 

Unter den Knochenfischen sind bei den verschiedenen Ordnungen die einzelnen 
Teile des Telencephalon lei&t homologisierbar. Das gilt au& fiir die Bulbi olfactorii, 
selbst wenn hier - wie eingangs besprochen - entweder eine proximale oder eine 
distale Position existiert. Si&er ist eine Typisierung des Vorderhirns der Kno&enfische 
nach der Bulbusposition - wie sie RABL-R/3cKHARDT (1882) vorgeschlagen h a t -  zu- 
n~ichst nur eine grobe morphologis&e L~Ssung, die ich aber dur&aus far brau&bar 
halte. Immerhin erweist sie si& als hilfreich bei der Abgrenzung yon bestimmten Ord- 
nungen und Unterordnungen. 

Die bei Mugil auratus vorliegende abgerii&te Bulbusposition ist ein h/Schst sel- 
tener Fall innerhalb jener Gruppe yon Ordnungen, welche die proximale Bulbus- 
position aufweisen. Wie nun die Untersuchung verschieden alter Tiere gezeigt hat, 
kornmt es bier offenbar w~ihrend der Sp~itentwi&lung zu einer zunehmenden Distan- 
zierung der Bulbi. Diese ist eine Folge des L~ingenwachstums der sekund~iren Tractus 
olfactorii. Im Gegensatz dazu beginnt das Abrii&en der Bulbi bei den Cypriniden (als 
Vertreter des zweiten Typs), wo sie zun~i&st ebenfalls dicht am [ibrigen Vorderhirn 
liegen, bereits auf friiher Entwi&lungsstufe. Die Bulbi ,,wandern" hier sogar bis di&t 
an die Nasenkapseln (SAGEMEHL I885). Das glei&e gilt far Polypterus (GooDRICH 
1928) und ebenso auch far Gadidae (eigene Beobachtungen an Urophycis, Lota). Ent- 
sprechende Angaben iiber die Verh~ilmisse bei den Mormyriformes scheinen nicht vor- 
zuliegen. Bei den Formen des ersten Typs - der im iibrigen weiter verbreitet ist als der 
zweite Typ (siehe Einleitung) - persistiert die larvale Situation des dicht anliegenden 
Bulbus. Da ein L~ingenwachstum der sekundS.ren Tractus olfactorii und damit eine 
AnnS.herung des Bulbus an das Geruchsorgan unterbIeibt, mlissen die Fila olfactoria 
diese bei manchen Arten erhebliche Distanz aberbriicken. 

Offenbar haben 5ene Unterschiede in der Bulbusposition bei adulten Tieren aber 
nichts mit Besonderheiten des Sch~idelbaues im Zusammenhang mit dem Verlauf der 
Tractus olfactorii zu tun. So ziehen die prim~iren Tractus olfactorii bei manchen Fa- 
milien durch die Orbita, bei anderen hingegen nicht (BERG 1958), ohne dag dadurch 
die Bulbusposition beriihrt wiirde. Beispielsweise findet man den ersten Fall innerhalb 
der Unterordnung Esocoidei (Typ 1) bei den Esocidae, den zweiten bei den Dalliidae 
und Umbridae. Das gleiche gilt fiir die Familien der Characinoidei (Typ 2) und an- 
deter Unterordnungen. 

Es erhebt sich nun die Frage, inwieweit die bei Mugil auratus existierende distan- 
zierte Bulbusposition als eine Art r3bergangssituation zum distalen Typus aufgefagt 
werden kann, oder ob die vorliegende Abweichung iiberhaupt nur einen belanglosen 
Ausnahmefall darstellt. 

Um eine befriedigende Antwort zu erhalten, miii~ten zun~ichst weitere Formen - 
vMleicht im Verwandtscha~skreis der Mugiliformes - gefunden werden, die eine ~ihn- 
liche oder gar noch st~irker abweichende Bulbusposition aufweisen als Mugil auratus. 

Eine besondere Beachtung sollten aber auch die Cypriniformes erfahren, die hin- 
sichtlich der Bulbusposition eine heterogene Gruppe sind: Bei den Characinoidei (so- 
weit untersucht) liegen die Bulbi dicht an den Corpora striata (eine Ausnahme bilden 
die Citharinidae), bei den iibrigen Unterordnungen dagegen nahe am Geruchsorgan. 
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Von den Gadiden weist Raniceps eine ,,intermedi~ire" Bulbusposition auf. Diese 
kommt wahrscheinlich dadurch zustande, dat~ infolge des friihzeitig beendeten Kopf- 
L~ingenwachstums eine wesentliche Verl~ingerung der sekund~iren Tractus olfactorii 
unterbleibt. Damit handelt es sich jedoch um einen Sonderfall, der ~ihnlich zu erkl~iren 
ist wie bei den Cypriniden Carassius und Rhodeus. Im Rahmen der vorliegenden 
Problematik spielt er keine unmittelbare Rolle. 

Prim~ire Tractus olfactorii yon aui~ergew6hnlicher L~nge haben Lepisosteus osseus 
und Verwandte. Dies hiingt damit zusammen, daf~ das Geruchsorgan am rostralen Ende 
des langausgezogenen Kopfvorderteils liegt, w~ihrend die Bulbi olfactorii dicht an den 
Corpora striata ,sitzen". Die sekund~iren Tractus olfactorii sind verschwindend kurz. 

Bemerkenswerterweise findet sich auch bei Latimeria die distale Bulbusposition 
(MILLOT & ANTHONY I965). Allerdings kSnnen keinerlei Aussagen tiber das friihe 
Vorderhirn von Latimeria gemacht werden, da bisher Funde yon Jungtieren oder gar 
Larven nicht vorliegen. 

Eine gewisse Komplikation fiir die Beantwortung der angeschnittenen Frage kann 
im iibrigen auftreten, wenn sich herausstelten sollte, dal~ die in mindestens 50 rdnun-  
gen zu registrierende distale Bulbusposition eine Konvergenzerscheinung ist, was nicht 
auszuschliei~en ist; gerade die Verh~iltnisse bei Latimeria scheinen daftir zu sprechen. 

Keineswegs kann man der Auffassung von LISSNER (1923) zustimmen, daf~ die 
beiden Positionstypen der Bulbi olfactorii nut quantitative Differenzen des Vorder- 
hirns repr~isentieren. Wenn dies der Fall wiire, so mliflten in allen oder mindestens in 

,> 
A 

L, 
B 

Abb. 3: Verlauf der Axonbiindel (Fila olfactoria) im prim~iren Tractus olfactorius bei Eintritt 
in den Bulbus olfactorius. (A) Aphanopus (Typ 1), (B) Ictalurus (Typ 2). (6) Axonbiindel, (7) 

,,Chiasma'. l~brige Zahlen wie in Abbildung 1 

einer Reihe yon Ordnungen atle mSglichen L~bergangsformen existieren. Auf~erdem 
sollten dann auch die strukturellen Details der Bulbi olfactorii identisch oder sehr 
~ihnlich sein. Aber weder das eine noch das andere triflt zu. 
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Echte 13bergangsformen - yon denen zwar gesprochen wird (BERTIN 1954, in 
Anlehnung an LlSSNER 1923) -- sind bisher nicht bekannt. Ob nun die Bulbusposition 
yon Mugil auratus als eine solche anzusprechen ist oder ob es sich nur um einen Sonder- 
fall des Typs 1 handelt, kann vorerst noch nicht mit Sicherheit entschieden werden. 

Unterschiede in der Struktur des Bulbus olfactorius konnten im Bereich der Ein- 
trittsstelle des prim~iren Tractus olfactorii festgestellt werden. Bei FoEmen mit distalen 
Bulbi kommt es dicht hinter der Eintrittsstelle der Tracti in den Bulbus zu einer 
l~berkreuzung (Abb. 3 B) zweier starker Biindel der Fila olfactoria (Cyprinus: SHEL- 
DON 1912, Ictalurus, Silurus, Synodontis und Pangasius: elgene Befunde). Vertreter des 
proximalen Bulbus-Typs weisen ein derartig markantes, genau median im rostralen 
Bulbusbereich liegendes ,,Chiasma" zweier starker Axonbiindel nicht auf (Abb. 3 A). 
Es finden sich jedoch bei manchen Arten unmittetbar vor der besagten Eintrittsstelle 
mehr oder weniger zahlreiche l]berkreuzungen kleiner und kleinster Axonbiindel 
(Abb. 3 A) in unregelm~it~iger Weise und Verteilung (Osmerus: HOLMGREN 1920, 
Salmo, Perca, Micropterus und Aphanopus: eigene Befunde). I3ber den Verlauf der 
Axonbilndel yon MugiI auratus im rostralen Bulbusbereich mtissen noch Untersuchun- 
gen angestellt werden. 

Schliel31ich mui~ noch die Frage nach den m~glichen Ursachen und Bedingungen 
fi~r die beim distalen Typ ontogenetisch frtihe Distanzierung der Bulbi olfactorii vom 
Vorderhirn bzw. auch fiir das relativ sprite Abrlicken derselben bei Mugit auratus dis- 
kutiert werden. Untersuchungen zu diesem Thema fehlen bisher. Einen Hinweis k~Snn- 
ten jedoch die Ergebnisse yon GiRotm, MARTINET & DELUCHAT (1965) an Embryonen 
und Jungtieren der Maus liefern, die feststellen konnten, dal~ nur dann die Bildung 
des Butbus olfactorius eingeleitet wird, wenn (vorher) die von den Riechplakoden aus- 
gewachsenen Fila olfactoria das embryonale Vorderhirn erreicht haben. Unterbleibt der 
Kontakt zwischen den olfactorischen Axonen und dem Vorderhirn, etwa auf Grund 
yon angeborenen Anomalien oder infolge eines experimentellen Eingriffs, so bildet 
rich der Bulbus olfactorius nicht aus. Gn~ovD, MARTINET & DELUCHAT (1965) schliei~en 
daraus auf eine Induktion der Bulbusbildung durch die Fila olfactoria. 

Falls es sich nun bei Knochenfischen ~ihnlich verh~ilt, was noch nicht bewiesen ist, 
so w~ire dann durchaus zu priifen, ob die Bulbusposition - ganz gleich ob die proximale 
oder die distale - unter anderem das Ergebnis yon Wirkungen ist, die dem ,,Nervus 
olfactorius" zuzuschreiben sind. Das Studium der Vorderhirnentwicklung von Mugil 
auratus sowie auch Ausschaltungsexperimente, ktSnnten zu einer weiteren Aufhellung 
des Problems beitragen. 

Aber nicht nur fiir vergleichende Arbeiten am Vorderhirn, sondern auch ftlr 
elektrophysiologische Untersudlungen zur Chemorezeption scheint mir MugiI auratus 
ein hSchst interessantes Objekt. Es lassen sich n~imlich unter Umst~inden Potential- 
ableitungen sowohl yon den prim~iren als auch yon den sekund~iren Tractus olfactorii 
vornehmen, also solche yon vor und hinter dem Bulbus (prae- und postbulb,ir). Die 
Ableitungen k/Snnten an ein und demselben Tier und mSglicherweise - bei entsprechen- 
der Versuchsanordnung - sogar simultan durchgefiihrt werden. Meines Wissens ist dies 
bisher - wenigstens bei Fischen - nicht gelungen. Bei Arten mit proximalen Bulbi sind 
die sekund~iren Tractus, bei solchen mit distaten Bulbl sind die prim~iren Tractus 
olfactorii zu kurz, um feine Faserb~indel oder gar Einzelfasern freilegen zu kSnnen. 
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ZUSAMMENFASSUNG 

1. Die Position der Bulbi olfactorii der Goldmeer~ische Mugil auratus Risso entspricht 
grunds~itzlich dem sogenannten Salmoniden-Typ (proximale Bulbusposition in Re- 
lation zu den Corpora striata), jedoch kommt es w~ihrend der Sp~itentwicklung zu 
einem Abr~icken der Bulbi yon den Corpora striata. 

2. Dieses als ,,Distanzierung" bezeichnete Abriicken der Bulbi ist die Folge eines 
relativ sp~it einsetzenden L~ngenwachstums der sekund~iren Tractus olfactorii. 

3. Damit tiegt eine Parallele nor zu den Verh~ltnissen bei Arten, deren Bulbusposition 
dem Cypriniden-Typ entspricht (distale Position). Keineswegs kann abet in der 
,,distanzierten" Bulbusposition yon Mugil auratus damit schon eine Ubergangsform 
zum Cypriniden-Typ gesehen werden. 

4. Das Auftreten der beiden Positionstypen innerhalb der Gruppe der Teleostomi, die 
Wahrscheinlichkeit qualitativer Unterschiede zwischen den beiden Positionstypen 
sowie die m~Sglichen physiologischen Voraussetzungen ftir das Abrilcken der Bulbi 
olfactorii bei den Vertretern des distalen Typs und bei Mugil auratus werden dis- 
kutiert. 

5. Mugil auratus dtirf~e auf Grund der distanzierten Position seiner Bulbi besonders 
geeignet sein filr (eventuell simultane) Potentialableitungen von den prim~iren und 
sekund-'iren olfaktorischen Fasern. 
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