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Vorwort

Dafi Wale sich mit einem Echolokationssystem Orientieren ist allgemein
bekannt. Weil die Téne mit Hydrophonen leicht zu ermitteln werden
konnen, ist ihr Frequenzbereich ausreichen erforscht. Sehr gering sind
dagegen die Erkenntnisse iiber das Hoérsystem. Diese Liicke soll diese
Arbeit schlieBen.

Das duBere Ohr

Die Ohrmuscheln sind vollkommen zuriickgebildet (Abb. 1). Schon
wihrend der Ontogenese verschlieBt sich die duBere Ohroffnung (Porus
acusticus). Rudimente eines Ringmuskels (Sphincter meatus acusticus) und
eines Zugmuskels (M. meatus acusticus), die frilher mal den duBeren
Gehorgang (Meatus acusticus externus) verschlossen haben, sind bei
einigen Zahnwalarten noch vorhanden (Abb. 1, 13). Unter der Haut, im
Fettgewebe verlaufend, ist der #uBere Gehérgang bei allen Walen noch
erhalten. Je nach den phylogentischen Verinderungen des Trommelfells
kann er verdreht und dadurch teilweise (Behrmann, 1997), oder wie bei
den Bartenwalen durch einen Fettstopfen (Ohrenschmalz) total
verschlossen sein (Slijper, 1979). Die Trommelfelle (Membrana
tympanica) sind bei allen Walen trichterformig verindert oder soweit
zuriickgebildet, daB Rudimente schwer zu erkennen sind.

Die Ohrkapsel

Die Ohrkapseln (Bulla tympanica) sind bei allen Walen nicht mehr mit
dem Schidel verwachsen, sondern iiber Bindegewebsbinder oder
Membranen mit dem Schiidel verbunden. Sie bestehen aus zwei Knochen,
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der Bulla tympanica und dem Os perioticum. Beide Knochen sind sehr
massiv und das spezifische Gewicht ist mit 2, 6 doppelt so hoch wie das
der Schéddelknochen. Bei ausgewachsenen Bartenwalen konnen die
Ohrkapseln schwerer als ein Kilogramm sein. Die besonders gro8en
Ohrkapseln der Pottwale (Physetericeti) und Bartenwale (Mysticeti)
haben lange fliigelartige Verlangerungen (Proc. mastoideus), die mit den
Steinbeinen (Os petrosa) lose verbunden sind (Abb. 2 und 3).
Besonders proportional auffillig groB sind die rundlichen Mastoid-
fortsidtze bei den kleinen Pottwalen (Kogiidae), wodurch die Ohrkapsel
ihr Gewicht verdreifacht. Die groBen Fliigelknochen sind von einem
dicken, nervosen Gewebepolster bedeckt, so daB sie auch, wie die der
Zahnwale, schwingen kénnen. Delphiniden und Phocoeniden haben keine
auffillige groBen Fliigelknochen.

Das Mittelohr

Die Bulla ist rostral gedffnet. Von der Bulla ziehen unterhalb der
Schidelbasis groBe Luftsidcke (Pterigoid sinus) bis zu den Keilbeingruben
(Fossa pterigoidea). Diese sind von einem porésen Knochendach bedeckt
(Abb, 4 und 5). Die mit dem Mund aufgenommenen Schallwellen
treffen auf die Luftsicke und werden von dort auf das Mittelohr
iibertragen. Die Schallwellen laufen im Wasser fiinfmal so schnell wie an
der Luft. Um die Schallwellen verwerten zu konnen, miissen sie durch
die Luft in den Luftsédcken, fiir das terrestrisch Sduger angelegte Ohr der
Wale, abgebremst werden.

Aus der rostral geoffneten Hohle der Ohrkapsel (Fossa bullaris) zieht
durch einen Luftsack (Sinus pterigoideus) die Eustachische Tube (Tuba
Eustachii) zum Nasenhof (Choana). Dabei passiert sie eine Membran
(Membrana pterigoidea), die im Keilbeinfenster (Fenestra pterigoidea)
von Muskeln eingespannt ist (Abb. 6). In der Passage sind die Tuben mit
einem Durchmesser bis zu 1,5 mm extrem diinn (Boenninghaus 1904).
Beim Schweinswal haben die Eustachischen Tuben im Bereich der
Membran einen Innendurchmesser von 0,1 - 0,15 mm bei einer
Wandstidrke von 0, 5 - 0,8 mm. Innerhalb des Nasenhofes sind die
Miindungen der Tuben schwer zu finden, sie sind sehr diinnhdutig und
verkleben postmortal sehr schnell.
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Die urspriinglich auf das Horen in der Luft angelegten Walohren und die
Tonerzeugung muBten der aquatischen Lebensweise angepalit werden
(Behrmann, 1988a, 1993, 1997). Caudal miindet eine Lufttube (Tuba
aera) im Mittelohr, die iiber den Kehlkopf eine Verbindung zur Lunge
hat (Abb. 6, AT). Dies ganze Luftraumsystem unterhalb der Schédel-
basis dient auch der Tonerzeugung, wofiir Druckluft benétigt wird.

Der Hammer (Maleus) kann bei den Walen um 180 Grad verdreht oder
versetzt sein (Abb. 7). Bei diesen Bewegungen hat der Hammerstiel
(Manubrium mallei) die externe Membran des Trommelsfells (Membrana
tympani) mitgezogen, wodurch die trichterformige Verdnderung des
Trommelfells entsteht. Beim Schweinswal setzt der Hammerstiel an der
lateralen Wand der Bulla an. Die interne Membran des Trommelfells hat
die Drehung nicht mitgemacht und zieht als glattes, trichterférmiges
Ligament bis zum Hammerkopf. Der kurze Hammerarm (Processus
anterior) liegt in einer Kerbe der Bulla (Fossa malleobullaris), wo er
mittels Bindegewebe festgehalten wird (Abb. 8). Er ist bei dlteren Walen
mit der Bullakerbe verzahnt oder gar verwachsen, so daB er sich oft nicht
entfernen ldaBt. Seitlich am Hammerkopf (Caput mallei) setzt der vom
Trigeminus innervierte Muskel (Musculus tensor tympani) an und zieht
zum Processus cochleariformis. Der dritte, ebenfalls vom Trigeminus
innervierte Hammerkopfmuskel (Musculus mallei superior) zieht zum
Perioticumfliigel. Werden beide Muskeln angespannt, ziehen sie den
AmbofB (Incus) und den Steigbiigel (Stapes) mit, so da3 dieser etwas aus
dem ovalen Fenster herausgezogen wird und sich dann bewegen kann. -
Um horen zu kénnen miissen die Wale ihre Ohren aktiv 6ffnen; was sie
nicht horen wollen, horen sie nicht!

Bei den Schweinswalen hat der Steigbiigelful (Basis stapidis) einen
Bewegungungsraum um 300 um, was fiir Ubertragungen der
Schallwellen auf die Horschnecke ausreicht. Entspannen sich die beiden
vom Trigeminus innervierten Hammerkopfmuskeln, pressen alle
Ligamente den Steigelbiigel ins ovale Fenster. Die Gegenbewegungen
erfolgen also passiv, so da8 der Steigbiigel stindig fest im ovalen Fenster
stopfenartig eingepreBt wird; eine Schalliibertragung auf diesem Wege ist
also dann nicht mehr moglich. Damit sind die empfindlichen inneren
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Ohren gegen unerwiinschte Ubertragungen von Schallwellen und
Uberdruck geschiitzt.

Hammer und AmboB sind mit einem Gelenk (Art. incudomallearis)
verbunden. Dieses erlaubt nur eine einwegige Bewegung. Das am
besonders groBen AmboBfinger (Crus breve incudis) ansetzende
Ligament (Lig, crus incudis) zieht den Ambo vom Hammer ab, wobei
gleichzeitig der Steigbiigel zum ovalen Fenster hin gedriickt wird. Das
Gelenk zwischen AmboB und Steigbiigel erlaubt dagegen eine allseitige
Bewegung. Damit der Steigbiigel richtig ins ovale Fenster eingepaBt
wird, besitzt auch dieser einen vom Trigeminus innervierten Muskel (M.
stapedis), er kann den Steigbiigel seitlich versetzen.

Zusammen mit den Ligamenten (Lig. basostapedis), die sich vom
Steigbiigelful (Basis stapidis) zum Saum des ovalen Fensters spannen,
ziehen alle Ligamente nur in eine Richtung, so daBl das ovale Fenster
durch den Steigbiigel hermetisch verschlossen ist. Hierzu wurde
experimentell folgendes ermittelt: Der Hammermuskel kann den
Hammerkopf zum Perioticum ziehen, dem folgt der AmboB und der
Steigbiigel, so daB dessen FuBl aus dem ovalen Fenster gezogen wird und
nun schwingen kann. Da Hammermuskel und Tensor Antigonisten sind,
zeigt deren Stellung, wenn die Kreuzbédnder gelost sind, die den
Hammerstiel in der Bullakerbe festhalten.

Grund héufiger Strandungen sind Entziindungen in den Luftsicken und
im Mittelohr (Abb. 9). Besonders anfillig ist hierbei der rostrale Teil
der Eustachischen Tube, deren Winde sehr diinn sind, (um 0, 5 mm) und
von Nematoden leicht durchbrochen werden kénnen. (Behrmann, 1997).
Verursacher sind bis zu 8 cm lange Nematoden, die iiber die vom
Kehlkopf ausgehenden Lufttuben in das Mittelohr oder die Luftsicke
eindringen. GroBe Mengen von Nematoden koénnen das Horsystem
zerstoren und zum Tode fiihren.

Das innere Ohr

Die Gehorknochen (Os perioticum) enthalten die Horschnecke (Cochlea)
und das Gleichgewichtsorgan (Labyrinth). Beide sind mit Endolymphe
gefiillt und stehen damit untereinander in Verbindung. Das Gleich-
gewichtsorgan ist im Verhiltnis zur Gehorschnecke bei den Walen sehr
klein.

Die Gehorschnecken der Wale sind mit 1,1 bis 2 Windungen sehr kurz
(Hyrtl, 1845), haben dafiir aber vier Windungen (Scalae), eine mehr als
terrestrische Sduger (Abb. 10). Die Scala vestibuli beginnt in der vom
Steigbiigel verschlossenen Vorkammer (Vestibulum) und miindet in der
Schneckenkuppel (Cupula cochleae). Die Scala tympanica lduft dann
parallel zur Scala vestibuli bis zum runden Fenster (Fenstra rotunda, al.
Fenestra cochleae).

In der Scala vestibuli liegt, durch die Reissnermembran von dieser
getrennt, die dritte Windung (Ductus cochlearis, al. Scala medialis). In
ihr liegt auf der Basalmembran das Cortiorgan, in dem Sinneshaare die
durchlaufenden Schallwellen abtasten. Die Zahl der Haarzellen ist mit
durchschnittlich 60 bis 95.000 etwa dreimal so hoch wie beim Menschen
(Wever, 1971), sie stehen also wesentlich dichter.

Um horen zu konnen, miissen die Schallwellen die ganze Gehorschnecke
durchlaufen. Dies ist nur moglich, wenn die zweite Offnung, das runde
Fenster nicht hermetisch verschlossen ist. Das runde Fenster ist deshalb
nur von einer Membran iiberspannt. Durch diese konnen aber noch
Druckwellen, die bei der Tonerzeugung entstehen, in das innere Ohr
gelangen und die Sinneszellen schiadigen. Wie die Wale dies verhindern,
wurde bei Schweinswalen entdeckt. In der Scala tympani des Schweins-
wals wurden facherférmige Knochensegmente (Flabellum scalae tympani)
entdeckt (Behrmann, 1993), die auf Grund ihrer Morphologie und ihrer
Lage Wellenbrecher sind ( Abb. 10 und 11). Damit wire das innere
Ohr des Schweinswals auch von dieser Seite her vor Beschiddigungen
durch Druckwellen geschiitzt. Ob und wie die anderen Zahnwale ihre
Scala tympani gegen eindringende Druckwellen schiitzen, ist noch nicht
bekannt.
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Die beiden Windungen, Scala vestibuli und Scala tympani, sind medial
durch die Basilarmembran (Membrane basilaris) voneinander getrennt,
die sich zwischen zwei knochernen Fliigeln spannt. Der lateral liegende
Fliigel (Lamina spirale) ist bei den Walen, so wie bei allen anderen
Sdugern, massiv. Der zentral von der Schneckenspindel (Modiolus)
herauswachsende Spindelfliigel (Lamina modioli) ist bei allen Sdugern
ebenfalls massiv, bei den Walen sind die Fliigel viel ldnger, volumindser,
gekammert und stark innerviert (Abb. 10 und 12). Beide Fliigel sind so
verldangert, daBl sie partiell zusammenwachsen und und dann die ganze
Basilarmembran abdecken. Der Spindelfliigel der Wale ist in radidr zur
Spindel laufenden Kammern unterteilt. In den Kammern des
Spindelfliigels liegen gestaffelt hintereinander Nervenzellen (Astrocyten),
deren ldnglich gestreifte Nisselschollen sehr auffillig sind. Jede
Nervenzelle hat vier sich stark verzweigende Dendriten und einen Axon.
Die Dendriten terminieren im Gewebe, das die durch die Membran-
kammern ziehenden GefidBe umgibt. Die lymphatischen GefidBe miinden
in der vierten Scala.

Die vierte kreisrunde Scala (Scala spiralis ossea) begleitet medial die
Scala vestibuli. Sie besteht aus groBen Zellen, deren Gewebe stark
innerviert ist. Die, die vierte Scala von der Scala vestibuli trennende
pordose Membran, ist verknochert. Mehr ist zur Zeit nicht bekannt.

Nun sind aber die Horschnecken der Zahnwale viel kiirzer als die anderer
S#dugetiere, sie haben nur 1,2 bis 2 Windungen (Hyrtl, 1845). Hohe
Frequenzen haben im Wasser eine geringere Reichweite als tiefe
Frequenzen. Die hydrodynamische Theorie (Penzlin, 1980) iibertréigt
diese Tatsache auf die Gehorschnecke und geht davon aus, da8 die hohen
Tone in den Basalwindungen und die tiefen Téne in den oberen
Windungen der Gehorschnecke registriert werden. Uber Gehérprothesen
wurde die hydrodynamische Theorie beim Menschen bestétigt. Nach der
Form der Gehorschnecke und der hydrodynamischen Theorie konnte bei
den Zahnwalen die untere Horschwelle zwischen 800 und 1 000 Hz
(Hertz=Schwingungen pro Sekunde) und die obere zwischen 90 und 110
KHz liegen. Demnach konnen die Zahnwale nicht alle von ihnen
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erzeugten Gerdusche horen. Von Bartenwalen liegen diesbeziigliche
Befunde noch nicht vor.

Der bisher gemessene Frequenzbereich der Wale reicht von 12 bis
320.000 Hz. Auf Grund der Hérschwellenberechnungen muf8 man davon
ausgehen, daB die Wale nicht alle von ihnen erzeugten Tone horen
konnen, bleibt die Frage, ob und womit sie die Frequenzen registrieren
und verwerten, die nicht in ihrem Horbereich liegen. In den folgenden
Kapiteln werden weitere Sinnesorgane beschrieben, die Schwingungen
registrieren.

Das postbullare Sinnesorgan (Behrmann, 1987, 1991 a)

Zwischen den freischwingenden Ohrkapseln der Zahnwale (Abb. 13)
und dem Hinterhauptsbein liegen Sinnesorgane, mit denen die
Schwingungsdifferenzen zwischen diesen Knochen registriert werden.

In den verldngerten ventralen Fliigeln des Hinterhauptsbeines (Os
occipitale proc. paroccipitalis) der Zahnwale liegt auf beiden Seiten je
eine rostral gedffnete Grube (Fossa paroccipitalis) (Abb. 14). Aus ihr
fithren Kapillare und ein sich teilender Kanal durch das Hinterhauptsbein
zum Hirnraum (Cavum cranii). Rostral ist die Grube von einer Membran
iiberspannt, in der der caudale Tuberkel der Ohrkapsel steckt. Die Grube
und der caudale Tuberkel der Ohrkapsel sind so geformt, da8 zwischen
beiden ein ziemlich gleichmiBiger Abstand besteht. Dieser Zwischenraum
enthdlt Gewebe, in dem kleine, mit Fliissigkeit gefiillte, glockenférmige
Gefile liegen (Abb. 15). Das Gewebe besteht hauptsidchlich aus parallel
verlaufendem Bindegewebe, das von einem mehrschichtigen Epithel
bedeckt ist. Zahlreiche BlutgefdBe durchziehen das Gewebe.

Die Miindungen der glockenformigen GefédBe sind zur Bulla gerichtet, die
"Glockenstiele" setzen am Hinterhauptsbein an. Mitten in jedem Gefdl3
pendelt an einem Stiel ein Nervenendkorperchen, beide zusammen
konnen bis zu 6 mm lang sein (Abb. 16). Das Nervenendkorperchen
(Abb. 17) besteht aus zwiebelschalig iibereinander gelagerten
Bindegewebslamellen, die einen dunklen Kern umbhiillen. Im Zentrum des
Kernes liegt ein sensorischer Innenkolben, der von einem Nerv
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umwunden ist. Die dunkle Firbung des Kernes entsteht durch groBe
Korperchen mit dunklem Plasma, "opaque bodies" (Quilliam, 1966). Die
Korperchen enthalten dunkle Schichten geordneter Koérnchen, die nach
morphologischen Kriterien voltaische Sidulen sein kénnten; denn sie
gleichen den elektrischen Organe der Fische, nur sind sie viel kleiner.
Uber dem Kern liegt eine Schicht mit granulierten, spiralenférmigen
Nervenendkorperchen, welche einen Durchmesser bis zu 60 um haben.
Dies alles wird von 7 oder 8 Lamellen iiberlagert, in denen perineurales
Gewebe (Shanta & Bourne, 1968) liegt. Neben kleinen
Nervenendkorperchen liegen im perineuralen Gewebe noch Krausesche
Nervenendkorperchen (Abb. 17 B), die einen Durchmesser bis zu 12
um haben konnen. Krausesche Nervenendkodrperchen sind hoch-
empfindliche Tastorgane, die besonders zahlreich im Genitalbereich
liegen und deshalb auch Genitalkorperchen genannt werden (Boeke,
1934).

Vom sensorischen Innenkolben, von Shanta & Bourna (1968) "nerve
terminal” genannt, zieht ein Axon zum Hinterhauptsbein, das, weil es in
die Knochenmasse hineinzieht, nicht weiter verfolgt werden konnte.
AuBerdem fiihren durch den Stiel des Korperchens ein Kapillar und zwei
ummantelte Nerven, die im Lamellenkorperchen ihre Gliascheide
verlieren, sich danach verzweigen und zu den Nervenzellen des
perineuralen Gewebes ziehen.

Nach ihrer Morphologie sind die im postbullaren Sinnesorgan liegenden
Rezeptoren hoch spezialisierte Golgi-Mazzonische Korperchen. Sie haben
im Gegensatz zu den Vater-Pacinischen-Korperchen nur wenige
Lamellenschichten. Vergleichbare, ebenfalls mit nervosen Spiralen
besetzte Nervenendkorperchen wurden in der Schnauze des Maulwurfs
gefunden (Quilliam, 1966). Lamellenkorperchen sind hochsensible
Druck- und Vibrationsrezeptoren (Leonhardt, 1985), von denen
zahlreiche Variationen im Bindegewebe und in der Haut von Vertebraten
nachgewiesen worden sind (Boeke, 1934).
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Das rostrale Sinnesorgan (Behrmann, 1989 und 1991 b)
Das knorpelige Rostrum (Cartilago rostralis; al. Cartilago nasalis) der
Zahnwale ist ein langer, im Querschnitt ovaler Knorpelstab, der medial
durch den ganzen Oberkiefer zieht und das knocherne Rostrum etwas
iiberragt. Die Linge des Knorpels ist von der Linge des kndchernen
Rostrums abhéngig, kann also bei groBen Walen einige Meter betragen.

Oberkiefer (Maxillare), Zwischenkiefer (Praemaxillare) und Pflug-
scharbein (Vomer) bilden gemeinsam eine tiefe, dorsal auf ganzer Lénge
offene Rinne, in der das knorpelige Rostrum liegt (Abb. 18). Das
knorpelige Rostrum setzt caudal am Keilbein (Os sphenoidale, Septum
praesphenoidale, Crista praesphenoidalis; Boenninghaus, 1903) an. Diese
Verbindung ist sehr fest; Knorpel und Knochen sind so eng miteinander
verzahnt, da eine Trennung beider Teile ohne Beschiddigung derselben
nicht moglich ist. Nach Auslaufen des Pflugscharbeins bleibt auch ventral
das rostrale Ende des Knorpels von Knochen unbedeckt. Auf seiner
ganzen Linge hat das knorpelige Rostrum keine weitere Verbin-
dungsfliche zum kndchernen Rostrum, auch nicht zu dem es dorsal und
ventral iiberdeckenden Gewebe. Trennt man den Knorpel von der
knochernen Nasenscheidewand, 148t er sich, weil er keine weiteren
Ansatzflichen mehr hat, leicht herausnehmen.

Im Querschnitt hat der Knorpel (Abb. 20) eine ovale Form, die bis auf
die beiden Enden gleichformig bleibt. Bei Querschnitten zeigt sich auch
die besondere Struktur des hyalinen Knorpels. Im Zentrum verlaufen die
Zellen und Fasern vertikal, peripher liegt eine segmentierte Zone, in der
Zellen und Fasern radidr geordnet sind. Der ganze Knorpel ist von einer
Bindehaut (Perichondrium) umgeben. Im zentralen Teil treten vereinzelt
Knorpelkapseln auf. Caudal ist der Knorpel von BlutgefidBen durchzogen.

Das knorpelige Rostrum ist ventrolateral vom rostralen Sinnesorgan
(Behrmann, 1989, 1997) ummantelt (Abb. 19, 20). Dieses besteht aus
langlichen, mit Hirnwasser (Liquor cerebralis) gefiillten Tuben, deren
Innenwidnde mit Nervenendkorperchen besetzt sind (Abb. 21, 22, 23)
Die Tuben sind von einem perineuralen Netz umgeben, das, weil es sehr
viele Mastzellen und viele stern- und biirstenférmige Nervenzellen
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enthilt, auch sehr dunkel erscheint.

Rostrad das ganze Rostrum iiberragend, breitet sich das rostrale
Sinnesorgan, unter der Haut der Nasenspitze und hinter der Oberlippe
(Vestibulum oris), polsterartig aus. Von dort zieht das Sinnesorgan am
knorpeligen Rostrum entlang, zwischen dem Vomer und der kndchernen
Nasenscheidewand hindurch bis zur Schidelbasis (Pars basilaris ossis
occipitalis), wo das straffe Bindegewebe ansetzt (Abb. 25). Die Tuben
vereinen sich und ziehen mit ihrem perineuralen Netz zu den &uBeren
Fliigeln der Keilbeine (Laminae laterales proc. pterygoidei). In diesem
Bereich teilt sich das Organ. Lateral der medialen Fliigel (Os
sphenoidale: alae meduales) und dorsal der lateralen Fliigel des Keilbeines
(Os sphenoidale: alae majori).

Gemeinsam mit dem Nervus opticus und dem Nervus trigeminus, durch-
dringen nun die groBeren Tuben mit ihren auffillig groBen
Nervenstriange, die Schidelkapsel. (Bei den Walen sind die drei Fenster,
Foramen ovale, lacerum und spinosum, zu einem vereint.) Die Tuben
durchdringen die harte Hirnhaut (Dura mater encephali) und ziehen
unterhalb des Kleinhirns (Cerebellum) bis in die Nidhe der Gehdrnerven.
Unterhalb der "kleinen Wolke" (Flocculus cerebelli) enden die Tuben,
und nur die Nervenstringe ziehen in den ventralen Teil des Flocculus
hinein (Abb. 24). Ein diinnerer Nervenstrang zweigt hier ab und termi-
niert mit Resten des perineuralen Gewebes in der Nidhe des Nervus vagus.

Der rostrale Teil des rostralen Sinnesorgans setzt sich aus mehreren
Lagen verschiedener Gewebsformen zusammen, zwischen denen die mit
Liquor gefiillten Tuben, BlutgefiBe und Nerven ziehen. Auf dem
Periperiost des knorpeligen Rostrums liegt eine Lage parallelfaserigen
Bindegewebes, das vertikal zum Knorpel verlduft. Dariiber folgt eine
Lage aus lockerem Bindegewebe, in dem die Tuben eingebettet sind. Das
lockere Bindegewebe ist von einem in Lingsrichtung zum Knorpel
verlaufenden straffen Bindegewebe iiberzogen. Dies ist mit dem Periost
der rostralen Knochen verbunden. Zwischen diesen beiden Geweben
ziehen groBere BlutgefiBe.

Rk

Die das ganze Sinnesorgan durchlaufenden Tuben sind gut durch die
Morphologie ihrer Winde von anderen GefidBlen zu unterscheiden, weil
die Winde der Tuben aus einem von einer Membran bedeckten,
mehrschichtigen Epithel bestehen. Aus dem lockeren Bindegewebe, das
die einzelnen Tuben ummantelt, ziehen die Nerven des perineuralen
Netzes durch das Epithel zu den Sinneszellen. Die Tuben beginnen gleich
groBvolumig im subkutanen Fettgewebe der Nasenspitze, ziehen mit
ziemlich gleichbleibendem Durchmesser bis zur Schédelbasis, wo sie sich
vereinen. Bei dem untersuchten Schweinswal hatten die Tuben unterhalb
der Nasenspitze einen Durchmesser von 300 bis 600 pm. Wenige
Millimeter caudal der Nasenspitze vereinigen sich aber zwei oder drei zu
einer Tube. Einige dieser Tuben mit einem Durchmesser um 1 mm
ziehen dann in den Hirnraum hinein. Sobald die rostral verzweigten
Tuben zusammengelaufen sind, beginnt an der inneren Wand der Tube
der Besatz mit Sinneszellen (Abb. 25, 26). Zunichst noch sporadisch
verdichtet sich der Besatz mehr und mehr, und erst unterhalb der
Schédelbasis reduziert sich die Zahl der Sinneszellen. In der Mitte des
rostralen Sinnesorgans wurden auf einer Strecke von 500 x 40 um 38
Sinneszellen gefunden. Im caudalen Bereich konnten auf einer Strecke
von 300 um bei gleicher Schnittdicke 20 Sinneszellen nachgewiesen
werden.

Die Sinneszellen sind ldngliche ovalen Nervenendkorperchen und kénnen
eine Lange bis zu 24 um haben. Sie sind durch einen kurzen Stiel mit der
Membran verbunden (Abb. 26, 27). Zu jeder Sinneszelle zieht ein
Kapillar, das sich in der Zelle verzweigt. In der Mitte einer jeden
Sinneszelle liegt ein sensorischer Innenkolben, von dem ein Axon durch
den Stiel zu einem tiefer im Gewebe liegenden MeiBner-Wagnerschen
Nervenkorperchen fiihrt, in dem auch die Axone der umgebenden
Sinneszellen enden. Von deren sensorischen Innenkolben ziehen in
Synapsen endende Dendriten zu astrozytenartigen Nervenzellen (Abb.
28). Deren Dendriten enden an der Membran der Sinneszelle. AuBBerdem
ziehen noch zwei bis drei diinnere, nicht von einer Gliascheide
ummantelte Nerven durch den Stiel in die Sinneszelle hinein, deren
Dendriten sich moosfaserartig verzweigen.
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FEine Lamellenschichtung, so wie sie bei Golgi-Mazzonischen Tastkor-
perchen vorhanden ist, wurde in den Sinneszellen des rostralen
Sinnesorgans nicht gefunden. Trotzdem kann man davon ausgehen, daB3
die Sinneszellen einfache Rezeptoren sind, mit deren Hilfe geringe
Drucke und Vibrationen registriert werden koénnen.

Im Bereich des GroBhirns unterscheiden sich die Nervenstringe des
rostralen Sinnesorgans von den anderen Kopfnerven durch ihre groBen
stern- und biirstenféormigen Nervenzellen. Diese sind beim Menschen
charakteristisch fiir die Nervenzellen im Bereich der Ohrplakode und
haben eine Funktion bei der Koordinierung der Impulse (Kandel et al.
1991). AuBerdem liegen in dem perineuralen Netzwerk, das die Tuben
begleitet, viele groBen Mastzellen. Die Mastzellen enthalten Heparin,
Histamin und Seratonin (Leonhardt, 1981), was auf eine hohe Aktivitit
schlieBen 1aBt.

Neurologische Befunde

Elektrophysiologische Untersuchungen der GroBhirnrinde (Sokolov et
al., 1972; Ladygina et al.,1974) und die Verfolgung von Nervenbahnen
filhrten bei verschiedenen Delphinen zur Lokalisierung von auditorischen
Zentren in der GroBhirnrinde (Abb. 29). GroBer als bei allen anderen
Sdugern sind die sekundiren und die tertidren akustischen Rindenfelder
im Schlifenlappen (Lobus temporale ext.) (Abb.30), sie haben bei allen
Walen doppelt soviele Falten wie in denen der Menschen.
Charakteristisch fiir die akustischen Felder ist die groBe Dichte von
Olgodendrogliazellen in der 3. Lage (Lamina). In einer ein
Quadratmillimeter groBen Fliche eines Horizontalschnittes im
Wernickezentrum wurden 1632 Gliazellen gezihlt. In der, bei den
Zahnwalen besonders groBen und weit iibergreifenden, Heschl-
Querwindung ist die GroBhirnrinde bis zu 2 mm maéchtig und ist in 7
Lagen unterteilt. Breiter angelegt ist bei den Zahnwalen auch das Areal,
wo beim Menschen ist das Zentrum fir Musik, Gesang und
Sprachverstindnis liegt (Abb. 31). Bisher konnten iiber zytotektonischen
Untersuchungen 10 Felder ermittelt werden, die mit dem akustischen
System der Zahnwale in Zusammenhang stehen (Behrmann, 1993, 1997)
(Abb. 29 und Abb. 31).
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Der vom Ganglion des Nervus trigeminus caudal ziehende Ast
(Auriculotemperalis) ist besonders michtig. Von ihm fiihrt ein Zweig
(Portio major) zum postbullaren Sinnesorgan. Man kann also davon
ausgehen, daB dieses Organ dem sensomotorischen System zugeordnet ist.

Das Kleinhirn (Cerebellum) hat wie das GroBhirn der Wale viel mehr
Falten (Gyri) als das menschliche. Viele Falten hat auch der fiir das
akustische System wichtige Floccus. Leicht verfolgbar von ihren Wurzeln
her waren die Nervenbiindel des rostralen Sinnesorgans, die im Kleinhirn
(Cerebellum) gemeinsam mit dem N. trigeminus und dem N.
statoacusticus (7. N und 8. N) im Flocculus terminieren. Dies erlaubt den
Riickschlu8, daB das rostrale Sinnesorgan als ein Teil der Ohrplakode
angesehen werden kann.

Diskussion

Ein vollkommen offener Gehdrgang, wie ihn Purves (1966b) beschrieben
hat, wurde bei keinem der von mir untersuchten Wale gefunden. Nur bei
einem jungen Schweinswal (Ldnge 82 cm) habe ich offene Poren
gefunden, sie waren etwa tief und vereitert. Weil das Tier ansonsten
keine pathologischen Verdnderungen aufwies, kann man davon aus, da
die Entziindung die Todesursache ware.

Weil die Ubertragung der Schallwellen durch das Trommelfell
ausgeschlossen werden konnte, bei vielen Walen der Hammer fiir
unbeweglich gehalten wurde und der Stapes meistens fest im ovalen
Fenster kleben blieb, hielt Lange (1922) die Wale fiir taub. Dagegen
sprachen die Befunde, daB das innere Ohr voll funktionsfdhig ist
(Nachtigall, 1986). Zur Erklarung dieser Tatsachen wurden abenteu-
erlichen Hypothesen erstellt (Norris, 1969) und behauptet, dal die
Schallwellen iiber die Fettpolster im Unterkiefer oder dessen Foramen
oder mit den aufgenommen werden. Vergessen dabei wurde, daB8 die
Fettpolster nicht homogen sind und von vielen GefidBen und Nerven
durchzogen sind, was eine gleichmiBige Schalleitung stort. Durch die oft
sehr groBen Foramen ziehen Nerven und GefdBe zur Versorgung der
Kiefer. Der Unterkiefer sind durch dicke Gewebepolster (Discus
articularis) vom Schéddel getrennt und diese haben, wie auch die
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Fettpolster keine Verbindung zu den Ohrkapseln. Bei der Hypothese, dal
die Wale den Schall mit den Zdhnen registrieren, wurden die zahnlosen
Wale vergessen. McCormik et al. (1970) haben den Kopf eines Tursiops
von auflen mit unterschiedlichen Frequenzen beschallt und dabei
festgestellt, daBB die Reflexionen der Haut iiber der Ohrkapsel besonders
gut sind, woraus sie schlossen, da3 die Schallwellen iiber diese besonders
reflektierenden Hautregion aufgenommen werden. Die besonders starke
Reflektion in diesem Bereich ist aber erklédrbar, denn in der Epidermis
dieser Region enthilt die Haut besonders viel Kalk (Behrmann, 1996).
Unter der Epidermis liegt ein dickes Fettpolster, das den Schall streut.
Fest steht, daB die Haut der Wale sehr sensibel ist und damit auch
Schallenwellen registriert werden konnen, aber nicht gezielt.

Ohne viel Verlust seiner Intensitdt kann der Schall nur durch die
Luftsdcke zum Mittelohr geleitet werden. Die Hohle der Bulla wirkt
dabei schallverstiarkend, sie hat die Funktion des Trommelfelles
iibernommen. Von der Bulla werden dann die Schallwellen iiber die
Gehorknochelchen in das innere Ohr geleitet. Das Horsystem der Wale ist
auf das Horen im Luftraum angelegt; um horen zu kénnen, miissen die im
Wasser fiinfmal schneller als an der Luft laufenden Schallwellen
abgebremst werden. Diese Voraussetzung liegt bei der Schallaufnahme
durch Haut, Fett oder Knochen nicht vor, denn diese leiten den Schall nur
gering oder gar nicht abgebremst weiter.

Die Steigbiigel (Stapes) der Zahnwale haben eine Form, die von der aller
anderen Siugetiere abweicht. Sie sind im Schneckenfenster (Fenestra
vestibuli) wie Stopfen eingepaBt und konnen sich darum nur sehr wenig
bewegen. Fleischer (1976) kam nach eingehenden Untersuchungen zu
dem Resultat, daB der Steigbiigel-Bindegewebe-Ohrkapsel-Komplex ein
Masse-Feder-Masse-System darstellt. Versuche an unfixiertem Material
bestidtigten dies. Dadurch kann die Scala vestibuli vor schddigenden
Druckwellen geschiitzt werden. Durch die fiacherformigen Knochen-
segmente in der Scala tympani existiert dann noch ein zweiter Schutz
gegen Druckwellen, die durch das runde Fenster eindringen konnten.

Weil nach dem Tode die Muskeln erschlaffen, nicht aber die
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gummibandartigen Filamente, wird der Steigbiigel in das ovale Fenster
gedriickt und geht dadurch selten verloren. Bei einem etwa 11 Millionen
Jahre alten Bartenwal, der in der Ndhe von Liibeck gefunden wurde
(Behrmann, 1995), saB der Steigbiigel noch im ovalen Fenster und lieB
sich daraus ohne Verletzung des Materials leicht entfernen.

Zur Erzeugung hochfrequenter Wellen wird ein hoher Luftdruck
benotigt. Norris & Mohl (1983) errechneten, dal fiir 196 KHz 10 Watt
pro Quadratzentimeter Druck notwendig sind, was 6,5 at entspricht.
Dieser Druck darf auf keinen Fall auf das innere Ohr iibertragen werden.
Das Horsystem erfordert also einen besonderen Schutz. Wenn die Wale
mit diesen Schallwellen Fische gezielt beschallen und debilisieren konnen
(Norris & Mohl, 1983), kann damit auch das eigene Horsystem
beschidigt werden. Die stdndig stopfenartig eingeklemmten Steigbiigel
und die facherférmigen Wellenbrecher in der Scala tympani verhindern
dies.

Nachtigall (1986) untersuchte die Gehorschnecken verschiedener
Zahnwalarten und stellte fest, da8 diese, obwohl sie nur hochstens zwei
Windungen haben, viel mehr Sinneszellen besitzen als der Mensch mit
seiner Gehorschnecke mit viereinhalb Windungen. Das Gehor der
Zahnwale ist demnach viel feiner als das der Menschen. Was und wieviel
die Wale horen, konnten sie uns nur selber sagen. Weil dies nicht moglich
ist, bleibt eine nur die Berechnung der Horschwellen iibrig. Uber viele
tausend Sonagramme wurde festgestellt, da die von Walen erzeugten
Tone zwischen 12 und 320.000 Hz liegen. Was wiederum zur Frage
fiihrte, ob die Wale die von ihnen erzeugten Tone iiberhaupt verwerten
(Kamming et al. 1984)?

Reysenbach de Haan (1957), Fraser & Purves (1960), Dudock van Heel
(1962, 1966), Purves (1966 a & b) und Fleischer (1978, 1982) gehen im
Gegensatz zu Lange (1922) auf Grund der Morphologie des
Gehorapparates davon aus, daB die Zahnwale horen konnen. Kamminga
(1979), Kamminga et al. (1981, 1982, 1983, 1986) haben in Delphinarien
die LautduBerungen verschiedener Zahnwale analysiert und kommen zu
dem SchluB, daB diese vorwiegend auf Frequenzen zwischen 44 Hz und
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125 KHz reagieren. Ob sie die Tone ober- oder unterhalb ihrer
Horschwellen iiberhaupt horen konnen, wurde von den genannten
Autoren, gemil ihrer Theorien, unterschiedlich beantwortet.

Von Wever et al. (1971) liegen genauere Angaben iiber die Horfahigkeit
von zwei Walarten vor. Beim GroBtiimmler Tursiops truncatus
ermittelten sie 95.000 Haarzellen, und das Verhiltnis von Nerven- zu
Haarzellen war ca. 5:1. Beim WeiBseitendelphin Lagenorhynchus
obliquidens fanden sie 60.000 - 70.000 Haarzellen und das Verhiltnis
von Nerven- zu Haarzellen war ca. 4:1. Beim Menschen sind es ca.
30.000 Haarzellen und das Verhiltnis Nerven- zu Haarzellen ist ca. 2:1.
Nachtigall (1986) kam zum gleichen Ergebnis, so da man die Befunde
als gesichert ansehen mufl. Aus diesen Befunden kann man Riickschliisse
auf das Gehorpotential der Wale ziehen. Weil die Haarzellen bei den
Walen viel dichter stehen, konnen sie viel kleinere Frequenzintervalle als
der Mensch unterscheiden. Aus der groeren Menge von Nervenzellen
kann man auBerdem schlieBen, da das Gehor der Wale sehr viel
sensibler als das der Menschen ist.

Die Windungen der Gehorschnecken sind bei allen Walen reduziert
(Hyrtl, 1845). Nach der von Békésey (1975) entwickelten
hydrodynamischen Theorie liegt die untere Horschwelle der Zahnwale
zwischen 600 und 1 000 Hertz (Behrmann, 1997). Die obere Horschwelle
wurde von (Penzlin, 1980) mit 150 000 Hertz angenommen. Da diese
aber iiber Dressurmethoden ermittelt wurden, sind die Angaben mit
einem sehr groBen Unsicherheitsfaktor belastet, denn die Zahnwale
konnen auch Schallwellen iiber andere Organe aufnehmen. Nach
Fleischer (1977 1978, 1982) liegt das Horpotential der Wale zwischen
800 und 100 000 Hz. Die errechnete obere Horschwelle der
Schweinswalen liegt um 90.000 Hz (Behrmann, 1997). Alles spricht
dafiir, dal die Wale iiber den groBten Horbereich aller Sauger verfiigen.

Auf der Suche nach anderen Organen, mit denen die Wale Tone erfassen
konnten, kamen Pilleri et al. (1990) auf die Idee, daBB das knorpelige
Rostrum etwas mit der Schallaufnahme zu tun haben konnte, denn es
verknochert nie. Es kann bei groBeren Walen mehrere Meter lang sein.
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Weil die hochfrequenten Tone nicht weit reichen, wird auch deren Echo
sehr schwach sein und nur wenig in den Korper eindringen. Es ist also
naheliegend, daB die nicht weitreichenden hochfrequenten Wellen weit
vorne im Kopf aufgenommen werden. In der Nasenspitze beginnt das
rostrale Sinnesorgan. Nach seiner Lage und seiner Morphologie kann das
rostrale Sinnesorgan alle genannten Frequenzen wahrnehmen. Die
Tastrezeptoren im rostralen Sinnesorgan stehen in einem Abstand von 30
um, dies wiirde die Registrierung von Schallenwellen bis um 700 KHz
erlauben.

Das rostrale Sinnesorgan gehort, auf Grund seiner nervosen Anbindung
an die Zentren im Kleinhirn und seiner typischen Biirstenzellen, zum
Horsystem. Die vielen Tuben wirken wie gebiindelte Richtmikrophone.
Die Dichte der Rezeptoren in den Tuben erklart, warum die Wale den
Pfennig auf einem Stein finden konnen. Sie sind in der Lage,
Hohendifferenzen von 1,5 mm zu erfassen.

Das rostrale Sinnesorgan liegt dort, wo bei den Vorfahren der Wale das
Jacobsonsche Organ lag. Dies ist embryonal bei allen Walen nachweisbar
(Mathes, 1934). Rudimente der rostralen Miindungen der Jacobsonschen
Organe, die Stensonschen Génge, wurden bei rezenten Walen schon oft
gefunden. Das rostrale Sinnesorgan konnte sich aus dem Jacobsonschen
Organ entwickelt haben, wobei die nervosen Anbindungen iiber die
Nervenbahnen des N. trigeminus und des N. terminalis erhalten blieben.
Obwohl sich der Nervus trigeminus im Bereich des rostralen
Sinnesorganes besonders gut abzeichnet, konnte eine Verbindung beider
bisher nicht nachgewiesen werden. Bis zur Vorlage neuer Befunde kann
man davon ausgehen, dafl die beiden Nerven des Jacobsonschen Organs
fiir das rostrale Sinnesorgan umfunktioniert wurden, wobei dann der N.
terminalis die Verbindung zur Ohrplakode ist.

Hinweisen mochte ich noch auf Transplantationen der Ohrplacode in
andere Korperregionen, die bei Amphibien besonders gut gelangen, wenn
das Implantat im vorderen Kopfbereich angesiedelt wurde (Burlet, 1934,
Seite 1298). Dies macht die rostrale Ausweitung der Ohrplakode
wahrscheinlicher.
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Bleiben noch die Frequenzen, die unterhalb der unteren Horschwelle
liegen. Weil die Gehorkapseln der Zahnwale nicht mehr mit dem Schidel
verwachsen sind, also nur noch mit Gewebebidndern in ihrer Position
gehalten werden, sind sie mobil. Die unterschiedlichen Schwingungen der
Knochen werden vom postbullaren Sinnesorgan wahrgenommen. Nach
seiner Morphologie und aus physikalischen Griinden ist das postbullare
Organ geeignet, tiefere Tone, etwa bis zu 1 000 Hz, iiber den Tastsinn zu
registrieren. Bisher konnte das Gewebe, das die groBen Fliigelknochen
der Pott- und Zahnwale ummantelt, noch nicht genau untersucht werden.
Ehe man bei gestrandeten Walen die tief liegenden Ohren erreicht, ist das
Gewebe schon so weit zersetzt, daB keine Feinuntersuchungen mehr
moglich sind.

Bei Barten-, Pott- und Entenwalen sind die Ohrkapseln mit dem
Schidelknochen durch den Processus mastoideus verzahnt. Doch schon
Flower (1869) stellte fest, daB die, die Verbundknochen iiberziehende
dicke Gewebeschicht, auch den Ohrkapseln eine geringe
Eigenschwingung erlauben.

Die Knochen der Ohrkapseln sind sehr dicht, und in ihnen ist mehr Kalk
eingelagert, wodurch sie viel schwerer sind als die pordsen Knochen des
Schiddels. Messungen der spezifischen Gewichte ergaben, daBl die
Ohrkapseln der Zahnwale mit 2,6 g doppelt so schwer sind wie die sie
umgebenden Schiddelknochen. Schallwellen, die auf den Kopf treffen,
setzen die leichteren Schidelknochen schneller in Schwingungen als die
schweren Ohrkapseln. Diese schwingen aber dafiir ldnger nach. Daraus
schloB Yamada (1953), daB die Ohrkapseln wie Seismographen wirken.
"Das Prinzip des Seismographen besteht darin, daB bei Boden-
erschiitterungen eine beweglich aufgehéngte trige Masse gegeniiber den
Bodenbewegungen annidhernd in Ruhe bleibt; ihre relativen Bewegungen
gegeniiber dem Erdboden werden vergrofert aufgezeichnet (Seismo-
gramme)" (dtv - Konversationslexikon B 16, 1968).

Welche Funktion die vierte Scala der Wale hat, ist bis heute nicht
bekannt. Sie wurde erstmals von Burlet (1934) beschrieben. Seine
Vermutung, daB es sich um eine Verknocherung des Ductus cochlearis;
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al. Aquaeductus handele, kann aber nicht bestitigt werden, denn dieser ist
bei Walen auBer dem verhanden. Hypothetisch konnte die vierte Scala mit
dem rostralen Sinnesorgan in Zusammenhang stehen, denn ein Nerven-
biindel lduft parallel vom N. 8 zur Cochlea.

Das Zusammenspiel von rostralem Sinnesorgan, einem sehr feinen Gehor
und dem postbullaren Sinnesorgan hat zur Optimierung der akustischen
Orientierung gefiihrt, was mit dem Begriff "akustisches Auge" nur sehr
schwach beschrieben ist.

Weil die anderen Zahnwale vergleichbare akustische Organe besitzen,
kann man davon ausgehen, daB ihr Orientierungssystem in #hnlicher
Weise funktioniert. Wie das Orientierungssystem der Bartenwale funk-
tioniert, ist bisher nicht bekannt.
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Abb. 1: Schematisierter Querschnitt durch das Zahnwalohr.
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Porus acusticus / Ohrtube

Meatus acusticus externus / Gehorgang
Membrana tympanica / Gehorgang
Tensor tympanica / glatter Muskel
Malleus / Hammer

Manubrium mallei / Hammerstiel
Incus / Ambof

Stapes / Steigbiigel

Bulla tympanica / Mittelohrkapsel

Os perioticum / Gehorkapsel

Nervus statoacusticus / Ohrnerv
Epidermis / Oberhaut

Lardum / Speck

Cranium / Schédelkapsel

Musculus sphincter auricularis / SchlieBmuskel
Musculus masseter / Kaumuskel
Mandibula / Unterkiefer

Lardum mandibulae / Unterkieferfett
Nervus facialis / Gesichtsnerv
Arteria / Arterie

Tubus Eustachii / Eustachische Tube
Glandula parotis / Ohrspeicheldriise
Aer tubus / Luftube

MaBstibe 1 mm
(Original: Behrmann)
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Abb. 2. Pottwal Physeter macrocephalus L.,1758:
Linke Ohrkapsel (B) mit den Knochenfliigeln,
die im Hinterhauptsbein verzahnt sind.
Diese Fliigelknochen sind mit einer dicken
Gewebeschicht iiberzogen.

(Foto: Behrmann).

Abb. 3. Die Ohrkapsel eines Zwertgwals Balaenoptera acutorostrata
Lacepede, 1804. Vor der Bulla liegt in richtiger Richtung
das Perioticum.

(Foto: Behrmann)

Abb. 4. Schweinswal Phocoena phocoena (L., 1758):
Ventralansicht der perforierten Abdeckung der
Keilbeingruben, Vergr. 2x.
(Foto:

Behrmann)
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Abb. 5. Schweinswal Phocoena phocoena (L., 1758):
Lateralansicht der Keilbeingrubendecke.
(Foto: Behrmann)

Abb. 6. Schweinswal Phocoena phocoena (L., 1758):
schematisierte Profilansicht der Kehlkopfderivate.
Luftfiihrung (—=»), Lufttube (AT), Ohrkapsel (B),
Ohrspeicheldriise (GP), Kehlkopf (L), Schallmembrane (MP),
Speiserohre (OE), Luftsack (PS), Luftrohre (T), Eustachische
Tube (TE).

(Foto: Behrmann)



30 3]

Abb. 7: Schematisierter Querschnitt durch die Ohrkapsel.
B Bulla tympanica

CI Crus incidus

DC  Ductus cochlearis

EA  Meatus acusticus externus Abb. 8. Schweinswal Phocoena phocoena (L., 1758).

F Flabellum scalae tympanica Ventralansicht des Mittelohres nach der Entfernung des

Fr Fenestra rotundus Bullabodens. Bulla (B), AmboB (I), Hammer (M),

[ Incus Steigbiigelmuskel (MS), Hammermuskel (MU), Perioticum (P),

La Labyrinth Steigbiigel (S), Tensor tympani (T).

M Malleus (Foto: Behrmann)
MM Manubrium mallei

MU Musculus mallei

N Nervus statoacusticus
P Os perioticum
S Stapes ;

SM  Scala media

SS Scala spirsalis ossea

ST  Scala tympani

SV~ Scala vestibuli

K Tensor tympani

\% Vestibulum
(Original: Behrmann)




Abb. 10. Schweinswal

Abb. 9. WeiBschnauzendelphin Lagenorhynchus albirostris A.Phocoena phocoena (L., 1758:)
(Gray, 1846): Querschnitt durch die Cochlea,
Eine durch Nematoden entziindete Eustachische Tube. MaBstab 1mm. (Foto: Behrmann).
Erkennbar ist dabei die rostrale Verjingung der Tube vor B.Schematisierter Querschnitt

dem Durchgang durch die Schallmembran. Bulla (B). durch die Cochlea.
(Foto: Griife). (Original: G. Behrmann)

BM  Basilarmembran
CO  Cortiorgan

F Facher

DC Ductus cochlearis
LM  Lamina modioli

N Nervenbahnen

RS Reisnermenbran

LS Ligamentum spiralis
S Striatum vascularia
SS Scala spiralis ossea
ST Scala tympani

SV Scala vestibuli




Abb. 10. Schweinswal Phocoena phocoena (L., 1758:):
Querschnitt durch die Cochlea mit dem ficherférmigen
Wellenbrecher (mssjge). Ficher (F), Ductus cochlearis ((DC),
Scala spiralis ossea (SS), Scala tympani (ST), Scala vestibuli
(SV). MaBstab Imm.

(Foto: Behrmann).

Abb. 11. Schweinswal Phocoena phocoena (L.,1758:):
Liangsschnitt in der Scala tympani mit angeschnittenem
Ficher (wge) Mafistab 1 mm.

(Foto:

Behrmann.)
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Abb. 12. Schweinswal Phocoena phocoena (L. 1758:) Abb. 13. Schweinswal Phocoena phocoena (L.,1758:):
Langsschnitt durch die Lamina spiralis ossea mit Blick auf Die Lage der Ohrkapsel (B) mit ithrem caudalen Tuberkel ( 3 )
die Scala spiralis ossea ( = ). Malistab 100 pum. am geoffneten Schidel.

(Foto: Behrmann). (Foto Behrmann).
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Abb. 14. Schweinswal Phocoena phocoena (L., 1758:):
Nach Entfernung der Ohrkapsel wird die Grube Fossa
paroccipitalis (G) im Hinterhauptsbein sichtbar. Tiefe der
Grube 9 mm.
(Foto Behrmann).

Abb. 15. Schweinswal Phocoena phocoena (L., 1758):
schematisierter Lidngsschnitt durch die Ohrkapsel (B). Das
Sinnesorgan mit seinen Gefidflen (VA) und das
Hinterhauptsbein (PO), die das Sinnesorgan rostral
abschlieBende Membran (M), Nervenendkorperchen (R).

(Original Behrmann)
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. 16. Schweinswal Phocoena phocoena (L., 1758):

Schnitte durch die glockenformigen Gefif3e
zwischen der Bulla und dem Hinterhauptsbein,
ein ungefédrbter Schnitt eines fixierten GefiBes
bei 10-facher LupenvergroBerung,

das Gefdal nach der Aufhellung des

Gewebes bei 10-facher LupenvergroBerung,
Modell dieser GefiBle, Bulla (B), Gefil (VA),
Hinterhauptsbein (PO),

Nervenendkorperchen (R).

(Foto: Behrmann)
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Abb. 17. Schweinswal Phocoena phocoena L., 1758:

A.

Horizontalschnitt durch die Lamellenschicht mit
dem perineuralen Gewebe, Fiarbung Eosin-Toluidin,
Vergr. 200 x, MaBstab 100 um.

Die Krauseschen Nervenendkorperchen (wegfess) im
perineuralen Gewebe, Firbung Golgi-Eosin,

Vergr. 1000 x, MaBstab 10 um.

Ein spiralférmiges Nervenendkorperchen (GB) und
ein opakes Korperchen (OB), Fiarbung Golgi-Eosin,
Vergr. 1000 x, MaBstab 50 um.

Modell des Nervenendkorperchens;

Axon (AX), Kapillar (CA), spiralenférmige
Nervenendkorperchen (GB), Nerv (N), opake
Korperchen (OB), perineurales Gewebe (PN),
nervoser Innenkolben (TN).

(Grafik und Foto Behrmann)
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Abb. 18. WeiBlschnauzendelphin Lagenorhynchus albirostris
. (Gray, 1846): Schidel von oben, Schidellinge 24 cm.
| Medial im Rostrum, in der tiefen Rinne, liegt das knorpelige
| Rostrum.
| (Foto Behrmann).
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Abb. 19. Schweinswal Phocoena phocoena (L., 1758):
schematisierter Verlauf des rostralen Sinnesorgans (SO).
Ohrkapsel (B), Kleinhirn (C), ventraler Fliigel des Keilbeines
(LP), Zwischenkiefer (PM), kndcherne Nasenscheidewand (SP),
Vomer (V).
(Original: Behrmann)

Abb. 20. Schweinswal Phocoena phocoena (L., 1758).
Querschnitt durch das Rostrum.
Knorpeliges Rostrum (CN), Oberkiefer (MA),
Zwischenkiefer (PM), rostrales Sinnesorgan (SO),

Vomer (V).
(Original: Behrmann)

Abb. 21. Schweinswal Phocoena phocoena (L.,1758):

aufgehellter Querschnitt durch das Rostrum, Vergr. 10 x.
Das rostrale Sinnesorgan zieht zwischen dem

Vomer (unten) und der kndchernen

Nasenscheidewand (oben) zu den Keilbeinfliigeln.

(Foto: Behrmann)

Abb. 22. Schweinswal Phocoena phocoena (L., 1758):
Rostrales Sinnesorgan. Ein Segment aus dem mittleren
Bereich, in dem die Tuben und die Gewebestrukturen gut
erkennbar sind, Vergr. 10 x. Die dunklen Korner in den
Tubenwiénden sind Mastzellen.

(Foto:Behrmann)
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Abb. 24. Schweinswal Phocoena phocoena (L., 1758):
Lédngsschnitt durch das Kleinhirn, Verg. 25 x.
Das caudale Ende des rostralen Sinnesorgans (RS) mit einer
auslaufenden Tube. Falten (Gyri) der "kleine Wolke"
(Flocculus cerebelli , F). Hirnhaut (D), Paraflocculus (P).
(Foto: Behrmann)
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Abb. 23. Schweinswal Phocoena phocoena (L., 1758):
Magnetom Vision. Im semisagittalen Schnitt A zeichnen sich
die parallel verlaufenden Tuben (=) des rostralen
Sinnesorgans deutlich ab. Schnitt B zeigt den Verlauf unterhalb der
Schidelbasis.

(Universitit Innsbruck)
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Abb. 25. Schweinswal Phocoena phocoena (L., 1758):
Horizontalschnitt durch eine Tube, Firbung nach
Romeis (1968) Nr. 1810, Vergr. 400 x. In der teilweise
gedffneten Tube sind die Querschnitte der Sinneszellen
erkennbar. Die groBen Mastzellen weisen auf hohe Aktivitat
hin.
(Foto: Behrmann)

Abb. 26. Schweinswal Phocoena phocoena (L. 1758):
Nervenendkorperchen des rostralen Sinnesorgans.
Firbung nach Romeis (1968) Nr. 1810,

Vergr. 1000 x, MaBstibe 10 pm

A. Fokussiert auf die Oberfliche

B. Querschnitt. Im Zentrum liegt der dunkle Zellkern
umgeben von kleinen Zellen.

C Fokussiert auf das zentral liegende Gefil3

D. Fokussiert auf den sensorischen Innenkolben

(Foto: Behrmann)
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Abb. 27. Modell des rostralen Sinnesorgans:
Arterie (AR), Axon (AX), Bindegewebe (BI), Abb. 28. Modell einer Sinneszelle aus dem rostralen
Membran (MB), Nerv (N), Nervenzelle (NZ), Sinnesorgan: Axon (AX), Kapillar (CA),
Sinneszelle (SI), Vene (VE). Meilner-Wagnersches Membran (MB), Mitochondrium (MI), Nerv (N),
Nervenkorperchen (MWZ). Nucleus (NU), Nervenzellen (NZ), sensorischer
(Original und Foto: Behrmann) Innenkolben (TN), Malstab 1 pm.

(Original: Behrmann).



Abb. 29. Schweinswal phocoena phocoena (L., 1758):
Die Felder 7, 9, 10,11, 12, 13, 16, 17, 18 und 21 im
Telencephalon (Behrmann, 1993a) gehdren zum akustischen
System.
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L. centralis

L. med. Ssup.

L. med. inf.

L. paraflocculus sup.

L. paraflocculus inf.

L. flocculus sup.

VII L. flocculus inf.

Abb. 30. Schweinswal Phocoen phocoena (L., 1758):
Felder im Cerebellum mit den terminierenden Nerven des
akustischen Systems (Behrmann, 1993a).
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Abb. 31. Schweinswal phocoena phocoena (L., 1758):
Durch Verfolgung der Nervenbahnen und iiber elektro-
physiologische Messungen wurden die zum akustischen System
gehorenden Felder in der GroBhirnrinde bei Zahnwalen ermittelt.
Sie liegen in Arealen, deren Funktionen vom Menschen her
bekannt sind (Kandel et al.,1991; Rohen, 1994) und hier zur
Demonstration iibernommen werden.



Zahnwal
Toothed whale

Mensch
Man

Girteltier
Armadilla

Table 1: The phylogentic development of the mammal brain. A
primitive brain only contains few folds, highly developed mammal
brains have more convolutions and folds. If we postulate that the
folding of the brain is an indication of its phylogenetic process, we
have to accept that cetacean brains are the most advanced brains of all
mammals.

Table 2: The cytotectonic of the big brain (telencephalon)
olfactory system: 1, 15, 25,

visual system: 2, 9, 18, 20, 22, 26,

acoustic system: 7, 9,10, 11, 12; 13, 17, 18, 21,

motoric system: 3, 4, 5, 10, 11, 12, 13, 14, 16, 17, 18, 21, 24,
somatosensoric system: 2, 3, 6, 7, 8, 9, 11, 16, 28.
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