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A. EINLEITUNG

"Wollte man sich in die Wahrnehmungswelt der Wale und Delphine hineinversetzen,
so muBte man den Horsinn an die erste Stelle vor den Gesichtssinn setzen. Das
Gehirn wiirde dann anstatt visueller Bilder vor allem Klangbilder aufnehmen,
verarbeiten und speichern.”

(WARSHALL 1974)

Im Leben der Cetaceen kommt dem Horsinn tats&chlich die gréBte Bedeutung zu. Wéahrend
der Gesichtssinn auf das Vorhandensein von Licht angewiesen ist, kénnen Laute zu jeder
Tages- und Nachtzeit und in jeder Tiefe erzeugt und genutzt werden. Damit wird das
Navigieren und Jagen nach dem Gehér selbst in triiben und dunklen Ozeanen méglich. Was
uns wie eine “eintdnige Wasserwuste“ vorkommen mag, ist fir Wale vermutlich ein
hochkomplexer akustischer Raum.

Die Zahnwale (Odontoceti) haben zwei verschiedene Lautsysteme entwickelt. Das eine dient
vor allem der sozialen Kommunikation, wahrend das andere zur Navigation mit Echopeilung
und zur Ortung von unter Wasser befindlichen Objekten benutzt wird. Dieses zweite System
wird auch als Bio-Sonar (Sound navigation and ranging) bezeichnet.

Alle Zahnwale haben die Fahigkeit, sich Uber die Analyse von Fremdschall und reflektiertem
Eigenschall ein "Bild" von ihrer Umwelt zu machen. Das Sonar kann wie der Gesichtssinn in
eine bestimmte Richtung gelenkt werden. Uber einen hochdifferenzierten Komplex aus
Luftsdcken, Fettkbrpern sowie Muskeln und ihren Nerven erzeugen Zahnwale energiereiche
Klicklaute und auch Pfeifténe, die ins Wasser abgegeben werden und sich hier ausbreiten,
bis sie auf ein Objekt treffen, das eine andere Dichte beziehungsweise einen anderen
akustischen Widerstand (Impedanz) aufweist. Die Schallwellen werden dann in Form eines
Echos zurickgeworfen, und aus den Parametern “Intensitat und “Laufzeit® wird eine
Identifizierung des Schallereignisses maéglich. Die Echos werden von den Zahnwalen
offenbar Uber ihren modifizierten Unterkiefer aufgenommen, der die Schwingungen in
seinem hypertrophen Fettkdrper zum Mittel- und Innenohr weiterleitet (NORRIS 1968). Im
Gehirn werden die neurophysiologischen Aquivalente der Echos als Erregungen
wahrscheinlich in dreidimensionale Bilder integriert, welche Gber die raumliche Orientierung,
Entfernung, Geschwindigkeit sowie die Beschaffenheit des *“anvisierten® Objektes
unterrichten. Es qilt als wahrscheinlich, daB die innerartliche Kommunikation auf eine
ahnliche Weise, aber mit weniger stark gerichteten, niederfrequenten und
frequenzmodulierten Schallsignalen stattfindet.
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NORRIS (1968) hat in Verhaltensexperimenten festgestellt, daB Delphine auf eine Entfernung
von 6 Metern den Unterschied zwischen einer 1 cm groBen Gelatinekapsel und einem
ebenso groBen und gleich geformten Stiickchen Fisch erkennen kénnen. Andere Autoren
berichten von Delphinen, die Gber eine Entfernung von etwa 100 m tennisballgroBe hohle
und solide Stahlkugeln diskriminierten.

Delphine kénnen mit der gleichen Energiemenge hochfrequente Klicks mit einer kurzen
Reichweite oder niederfrequente Signale mit einer groBen Reichweite erzeugen. Hohe
Frequenzen vermégen ein detaillierteres Klangbild zu erzeugen als niedrige Frequenzen,
d.h. bei hohen Frequenzen ist die akustische Auflésung des angepeilten Objekts wegen der
kirzeren Wellenldnge héher. Niederfrequenter Schall (Pfeifen, Schnarren, Kreischen etc.) ist
dagegen meist Bestandteil sozialer Interaktion.

Tetrapode Lebewesen verlieren unter Wasser ihre Fahigkeit zum Richtungshéren. Anstatt
nur die beiden an der Luft voneinander weitgehend unabhangigen Ohren zu erregen, wird
unter Wasser der gesamte Schadel in Schwingungen versetzt und so zu einem einzigen
Empfangsorgan. Er schwingt mit, weil der Schall, einfach gesagt, stets so weit vordringt, bis
er im Substrat auf eine Schicht st6Bt, deren Dichte groB genug ist, um ihn aufzuhalten
beziehungsweise ihn zu reflektieren. Die Unterschiede in der Dichte von Weichteilgewebe
und Wasser sind indessen so gering, daB der Schall von der Kérperoberflache nicht
aufgehalten wird - er dringt in Kopf und Kérper ein, bis er auf Knochen trifft.

In der Frihzeit ihrer Evolution paBten sich die Ahnen der heutigen Cetaceen, welche von
tetrapoden Huftier-Vorfahren (Mesonychidae) abstammen sollen, immer mehr an das Leben
im Wasser an, verfugten jedoch noch Uber &uBere Ohren, die der hydrodynamischen
Optimierung des Koérperprofils aber zunehmend entgegenstanden. In dieser amphibischen
Phase lauerten sie ihrer Beute wohl dhnlich Krokodilen am Ufer bzw. Strand auf, indem sie
Erschitterungen Uber den gesamten Kérper wahrnahmen (“Substrathéren®; z.B.
Ambulocetus; THEWISSEN 1998). Da sie unter Wasser Schallwellen durch die Schwingungen
ihres gesamten Schéadels und vielleicht auch durch Weichteile aufnahmen, wurde das
auBere Ohr (abgesehen von hydrodynamischen Grinden) vermutlich nutzlos und bildete
sich immer weiter zurilick. Die etwas weiter fortgeschrittenen Urwale (Archaeoceti) l16sten die
Ohrknochen fir ein verbessertes Richtungshéren aus dem Schédel heraus. Aus dem
auBeren Gehdrgang wurde schlieBlich eine winzige, stecknadelkopfgroBe Offnung, die sich
bei den Bartenwalen (Mysticeti) in der Tiefe erweitert und mit einem Wachspfropf
verschlossen ist (WARSHALL 1974).

Heute lebende Zahnwale (Odontoceti) sind durch eine Vielzahl von Anpassungen an ihr
aquatisches Habitat gekennzeichnet. Sie besitzen am Kopf einzigartige Strukturen wie
beispielsweise das Blasloch, nasale Luftsacke, eine fir sie charakteristische eigentimliche
Gesichtsmuskulatur, akustisch transparente Corpora adiposa wie die Melone und die
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Mandibularfettkérper sowie die Bursae dorsales in den sogenannten "phonic lips" oder
"monkey lips" (museau de singe; CRANFORD et al. 1996, CRANFORD 2000; HUGGENBERGER
et al. 2001; HUGGENBERGER 2004; RAUSCHMANN et al. 2004). All diese Strukturen haben die
Aufgabe, Biosonar-Signale auszusenden und zu empfangen, mit denen die Echoortung und
Kommunikation mdéglich wird. Die emittierten Signale werden durch die Umgebung
modifiziert, zurickgeworfen und gelangen Uber den akustischen Fettkdrper des Unterkiefers
zum Tympanicum (Bulla) und via Gehérkndchelchen zum Innenohr (NORRIS 1968, 1980).
Die Ohrknochen sind beim Zahnwal zum Tympanoperioticum vereinigt, welches vom Rest
des Schéadels weitestgehend abgekoppelt ist (akustische Isolation; s. OELSCHLAGER 1990).

Der Narwal (Monodon monoceros Linnaeus, 1758) ist ein Zahnwal (Odontocet) und gehért
mit seinem nachsten Verwandten, dem WeiBwal oder Beluga (Delphinapterus leucas), zu
der in arktischen Gewassern lebenden Familie der Griindelwale (Monodontidae). Der
Irrawaddi-Delphin (Orcaella brevirostris) wird von einigen Biologen zu den Griindelwalen
gezahlt, obwohl sein Habitat nicht zirkumpolar ist, sondern in den flachen Uferzonen und
FluBmundungen Stdostasiens liegt.

Charakteristisch flr den Narwal ist der eindrucksvolle StoBzahn, der ihm den Namen
"Einhorn der Meere" einbrachte. Die mannlichen Tiere erreichen - ohne StoBzahn - eine
Durchschnittsldange von 4,70 m (maximal 6,20 m) und eine maximale Kdrpermasse von
1.600 Kilogramm. Weibliche Tiere bleiben deutlich kleiner und leichter (durchschnittlich 4,00
m Korperlange und maximal 1.000 Kilogramm Kérpermasse).

Adulte Narwale haben maximal zwei in den Oberkieferknochen eingebettete, waagerecht
bzw. axial stehende Z&hne (zum Vergleich die Situation beim Feten: im Oberkiefer 6 Paare,
im Unterkiefer 2 Zahnanlagen; EALES 1950). Gewdhnlich bricht nur beim mannlichen Tier ein
linker Incisivus des Oberkiefers durch die Oberlippe nach auBen durch, doch sind auch
Ausnahmen von dieser Regel beschrieben worden (BEST 1981). Narwale mit zwei
StoBzéhnen sind in der Literatur belegt, kommen aber recht selten vor. Mit zunehmendem
Alter wéachst der StoBzahn negativ allometrisch mit der Koérperlange, d.h. er wird im
Vergleich zum Korper des Tieres kleiner. Beim ausgewachsenen Narwal erreicht der
StoBzahn eine Lange von bis zu 2,70 m und ist linksspiralig (also gegen den Uhrzeigersinn)
gewunden (TURNER 1872). Das Innere des Zahnes ist fast bis zur Spitze hohl und mit einer
gut vaskularisierten Pulpa ausgekleidet (FREUCHEN 1935; PEDERSEN 1960; Dow und
HOLLENBERG 1977; BEST 1981). Der rechte Zahn bleibt fast stets wie die beiden Zahne des
Weibchens in der Alveole des Praemaxillare verborgen.

Die biologische Bedeutung des Narwal-StoBzahnes ist seit langem ein Ratsel. Einige der
mutmasBlichen Funktionen sind: ein Instrument, um Atemlécher in die Eisdecke zu stemmen
(SCORESBY 1820; ToMmILIN 1957); der Zahn als Hilfsinstrument bei der Nahrungssuche
(SCORESBY 1823; BECK und MANSFIELD 1969); eine Waffe im Rivalenkampf mit anderen
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Mannchen (BROWN 1868; BEDDARD 1900; LOWE 1906; GEIST et al. 1960; SILVERMANN und
DuUNBAR 1980). Auch eine Funktion als akustisches Organ, um die vom Narwal
ausgesandten Schallwellen auszurichten und zu biindeln, wurde dem StoBzahn nachgesagt
(BEST 1972). Die meisten dieser Vermutungen haben sich als nicht stichhaltig erwiesen. Die
wahrscheinlichste  Deutung des Narwal-StoBzahns ist die eines sekundaren
Geschlechtsmerkmals, dessen Lénge den sozialen Rang der mannlichen Tiere bestimmt
(HARTWIG 1874; BREUMMER 1966; MANSFIELD el al. 1975; BEST 1981). Gelegentlich werden
auch die "Klingen gekreuzt”, dabei aber Verletzungen der frakturgefédhrdeten StoBzahne
moglichst vermieden.

Wegen seines bizarren Zahnes war der Narwal seit dem Mittelalter einem starken
Verfolgungsdruck ausgesetzt. Das lanzenartige Gebilde wurde zu exorbitanten Preisen
gehandelt, und man glaubte, es stamme von dem mysteriésen Einhorn. Auch heute noch
werden aus diesem Elfenbein Gebrauchsgegenstande und Souvenirs angefertigt, weshalb
die Art weiterhin bedroht ist.

Narwale sind gesellige Tiere. Sie werden gewdhnlich in kleinen Gruppen von maximal 20
Exemplaren angetroffen, deren Mitglieder sich um ein erwachsenes Mannchen scharen. In
den Phasen gréBerer Wanderungen kénnen sich allerdings auch Gruppen von bis zu 2.000
Tieren bilden.

Die Paarung findet im FrUhjahr statt. Die Uberwiegende Zahl der Geburten féllt, nach einer
Tragzeit von ca. 15 Monaten, in den Uberndchsten Sommer, wenn die Muttertiere in den
eisfreien Fjorden Schutz und Zuflucht finden. Hier kommen dann die etwa 1,5 m langen und
80 Kilogramm schweren, dunkelbraun gefarbten Jungen zur Welt, die danach 18 - 20
Monate lang gesaugt werden.

Einst war der Narwal im Tiefwasserbereich der gesamten Hocharktis zu Hause. Heute tritt er
nur noch sporadisch innerhalb eines weit gefaBten Verbreitungsgebietes auf. Optimistische
Schéatzungen gehen von einem Weltbestand von ca. 20.000 Tieren aus.



B. MATERIAL UND METHODE

In der Absicht, neue Erkenntnisse Uber die im Kopf der Zahnwale gelegenen, potentiell
Sonarsignale erzeugenden Strukturen zu gewinnen, wurde flir die vorliegende Arbeit die
histologische Schnittserie eines Narwalfetus (Monodon monoceros) untersucht. Dieses
Unterfangen bot gleich zwei Vorteile, namlich erstens die Mdglichkeit, an einem kompletten,
jungen Individuum die gesamte Kopfregion mit dem Lichtmikroskop zu untersuchen und
dabei aus der Topographie und der histologischen Struktur der Organsysteme Hinweise auf
deren Funktion zu erhalten. Zweitens ergab sich hier die Gelegenheit, die Entwicklung der
relevanten Strukturen nachzuvollziehen und anhand der ontogenetischen Phdnomene auf
die Phylogenie der Zahnwale zu schlieBen.

Dieses einmalige Material wurde uns dankenswerterweise vom Hubrecht-Laboratorium in
Leiden (Niederlande) zur Verfligung gestellt.

Laut der Arbeit von Nelly EALES (1950), die sich mit der Rekonstruktion und Beschreibung
des Chondro- und Osteocraniums befaBt, stammt dieser Fetus (hier NEF1 genannt) aus
Gronland. Das Muttertier wurde am 29.05.1936 im Rahmen der Courtauld-Expedition
geschossen. Nach der Entnahme des kaum beschadigten weiblichen Feten erfolgte dessen
Fixierung in Athanol. In Verbindung mit den in Grénland herrschenden niedrigen
Temperaturen sorgte dieses Medium fir eine optimale, da vermutlich langsame und
schonende Konservierung des Gewebes. Der Fetus NEF1 weist eine Gesamtlange von 137
mm auf. An der breitesten Stelle des Abdomen (von Seite zu Seite) miBt er 30 mm. Seine
maximale Héhe betragt 32 mm.

Pranatale Entwicklungsstadien von Walen mit denen anderer S&ugetiere zu vergleichen ist
kein leichtes Unterfangen, denn solches Material von Cetaceen ist sehr selten und das
exakte Alter der kleinen Wale mittels standardisierten Schemata nur schwer zu bestimmen.
Dies gilt auch fur den in dieser Arbeit untersuchten Monodon-Fetus. Das American Museum
of Natural History (New York City, N.Y., U.S.A.) ist im Besitz eines Narwalfeten von 225 mm
Gesamtlange. Dieses Tier wurde auf ein Alter zwischen drei und vier Monaten geschatzt.
Daran gemessen muf3 es sich bei unserem Fetus von 137 mm (NEF1) Totallange um ein
jungeres Tier handeln.

Dr. Keith Richardson vom University College in London (U.K.) trennte den Kopf des
Narwalfeten NEF1 ab; seine Lange betrug 32 mm. Nach der Entkalkung und der Einbettung
in Celloidin stellte er im Jahre 1950 die hier untersuchte Schnittserie her. Die Dicke der
Schnitte betragt 40 um, die Gesamtzahl der liickenlosen Serie umfaBt 664 einzelne Schnitte
des Kopfes (mathematische Differenz beruht auf Schrumpfungsvorgangen).
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Die Schnitte wurden nach EALES (1950) wie folgt gefarbt:

- 2%iges Hamatoxylin nach Ehrlich fir 12 h — anschlieBend Aqua dest., Alkohol,
Leitungswasser, Aqua dest.

- Orange G — Erythrosin far 30 min

- Dehydrierung in der aufsteigenden Alkoholreihe mit 30%-, 50%-, 90%igem Alkohol,
Einbringen in eine Mischung aus Alkohol und Chloroform im Verhaltnis 3 : 1

- Aufweichen des Celloidins in einer Mischung aus:

Kreosot 40ml
Bergamottél 30ml
Xylol 20ml

Oreganodl 10ml

- Einbringen des Praparates ins Celloidin

- Schneiden bei 40 pm

- Aufziehen der Schnitte auf Objekttrager, Entfernen des Ols, Spiilen mit Xylol und
Einbetten in Canada-Balsam unter beschwerten Deckglasern.

Fir die vorliegende Untersuchung wurde jeder 4. der insgesamt 664 Schnitte (bei starken
Schneide-Artefakten entsprechend der Schnitt davor oder danach) dokumentiert, d.h. eine
Auszugsserie von 166 Schnitten wurde mit einer CONTAX Spiegelreflexkamera (Objektiv:
Makro-Planar Carl Zeiss 1 : 2,8 f = 100mm) aufgenommen (Filmmaterial: Kodak Ektachrome,
50 ASA). Hierzu wurden die einzelnen Objekttrager auf einen Leuchtkasten gelegt
(Waldmann-Leuchten, Typ 100 661, 2 Leuchtstofflampen 8 W, 2 Fluoreszenzlampen 8 W /
Osram L 8 W, Philips L 8 W, Sylvania F8 T5) und senkrecht darlber die Kamera mittels
Stativ in konstantem Abstand zum jeweiligen Schnitt positioniert. Insgesamt wurden so 166
Schnitte als Diapositive aufgenommen und mit einer Auflésung von 300 dpi im JPEG-Format
eingescannt (Scannertyp: Scanner / Image Processor SP 1500, Fuji Frontier 350). Zuséatzlich
zu diesen Ubersichtsaufnahmen wurden 23 Detailaufnahmen interessierender Areale mit
Hilfe eines Olympus BH-2 Photomikroskops (Photoeinrichtung: Olympus C-35AD-2;
Filmmaterial: Kodak Ektachrome, 50 ASA) aufgenommen und wie oben beschrieben
eingescannt; davon sind im Atlas 6 Detailaufnahmen abgebildet. Die digitale Bearbeitung der
Abbildungen, ihre Beschriftung und die Standardisierung auf eine einheitliche BildgréBe
(PixelmaBe: Breite = 2274 Pixel; Hohe = 3194 Pixel; AusgabegrdBe: Breite = 21 cm; Héhe =
29,5 cm; Auflésung: 275 Pixel / Inch) erfolgte mit Hilfe von Adobe® Photoshop 5.0.
AnschlieBend wurden die derart bearbeiteten Bilddateien im DIN A4 GrofBformat auf
Fotopapier gedruckt.

Die in dieser Arbeit gezeigten 80 Schnitte wurden der Schnittserie nicht &aquidistant
entnommen, sondern gemaB den hier interessierenden histologischen Details. Gleichwohl
sind in Form von Thumbnail-Ubersichten insgesamt 160 Schnitte der Serie in nahezu
gleichen Abstéanden dargestellt.



C. DIE GRUNDLAGEN: KURZE REKAPITULATION DER ARBEIT VON EALES (1950)

Die Zoologin Nellie B. EALES verdffentlichte 1950 die bis heute einzigartige Rekonstruktion
des Chondro- und Osteocraniums eines fetalen Narwals. lhr Interesse galt seltenen
Saugetierarten und deren pranataler Entwicklung.

Far ihre Untersuchung standen zwei Feten von 137 mm (NEF1; s. Abb. E1, S. 15) und 150
mm (NEF2) Gesamtlange zur Verfigung. Die Mutter von NEF1 wurde am 29. Mai 1936 von
Mitarbeitern der Courtauld-Expedition unter der Leitung von Prof. Dr. L. R. Wagner in
Kangerdlugssuak, Grénland, geschossen. Das Muttertier von NEF2 wurde am 28. Juni 1936
in Kangerdlugssuak, Grénland, von Inuit gefangen und getétet.

NEF1 wurde, wie im Kapitel "Material und Methode" beschrieben, eingebettet, geschnitten,
die Schnitte auf Objekttrager aufgezogen und gefarbt. Mit Hilfe eines EDINGER-
Projektionsapparates, welcher mit einer ZEISS-Flachlinse den jeweils vorliegenden Schnitt
mit dem Faktor 12,5x vergr6Berte, zeichnete EALES die Umrisse des Chondro- und
Osteocraniums von NEF1 nach.

Far ihre Modelle verwendete Nellie EALES Bienenwachsplatten von 1 mm Dicke. Insgesamt
entstanden so separate Modelle des Chondrocraniums von NEF1, kombinierte Modelle des
Chondro- und Osteocraniums und dartber hinaus ein 25-fach vergréBertes Modell des
h&utigen Labyrinths und der Gehérknéchelchen (s. Abb. E2 — E9, S. 15-19).

Die Rekonstruktion des Schadels von NEF1 diente flr die vorliegende Arbeit als Grundlage
und Orientierungshilfe; daher sollen im folgenden die wichtigsten Ergebnisse von EALES
(1950) kurz zusammengefaBt werden.

Im Erscheinungsjahr der beeindruckenden Monographie von EALES war die Orientierung von
Saugetieren mit Hilfe von Ultraschall (Wale, Fledermduse) noch nicht entdeckt. Daher
werden Ergebnisse an knorpeligen und knéchernen Strukturen, welche aus heutiger Sicht an
der Generation von Sonar-Signalen beteiligt sein durften, im Ergebnisteil mit den eigenen
Befunden verglichen und, wenn immer mdglich, im Lichte der aktuellen Hypothesen und
Theorien neu interpretiert.

1. Chondrocranium (vgl. Abbildungen Seite 15 und 16)

Der ungewodhnlichste Teil des Chondrocraniums ist seine Nasenregion, die seitlich
zusammengedrlickt und nach rostral abgestutzt erscheint. Dies verleiht dem Schéadel ein
flaches Stirnprofil. Die Nasenkapsel ist weitgehend reduziert, Tectum nasi und Paries nasi
sind schwach ausgebildet (tn, s. S. 15, E2 und S. 16, E3; pns, s. S. 18, E6 und S. 19, ES8:
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dorsal). Als eine Stitze der Nasenregion dient der massive Knorpel des Septum nasi (ns; s.
S. 15, E2; S. 16, E3 und E4; S. 18, E6 und E7). Das Nasenseptum erscheint in der
Sagittalebene annahernd dreieckig, ist doppelt so hoch wie lang und Uberragt terminal und
ventral den Unterkiefer (s. S. 18, E6 und E7). Das rostrale Ende des Septum nasi ist schmal;
dort liegen die zu einem longitudinalen Schlitz verengten Foramina olfactoria (fol; s. S. 16,
E3) — ein Nervus olfactorius und andere Strukturen des peripheren olfaktorischen Systems
sind nicht mehr sicher nachzuweisen.

Die Parietes nasi (pns) sind extrem dinn und flankieren lateral die Nasengénge (s. S. 19, E8
in der Dorsalansicht). Sie krimmen sich nach medial und gehen nach ventral in die Lamina
transversalis anterior (lta; s. S. 15, E2) Uber. Diese bertihrt das Septum nasi (ns) zwar,
fusioniert aber nicht mit ihm (s. S. 15, E2). Der Processus paraseptalis posterior ist
vorhanden (ohne Abbildung), desgleichen die Cartilago paraseptalis anterior (ps; s. S. 15,
E2). Zwei Paranasalknorpel (c; s. S. 15, E2; S. 18, E6) liegen isoliert in beiden
Nasengéangen. Das Tectum nasi bildet dorsal der Nasenhéhle ein flaches Dach, welches das
Blasloch nach vorne und leicht nach oben richtet.

Ein JAcoBsONsches Organ (Organon vomeronasale) konnte nicht identifiziert werden.

In der Ohrregion ist die Anlage des desmal verkndcherten, “halbmondférmigen” Os
tympanicum (ty; s. S. 18 und 19, Ventralansicht) rostrolateral mit der ventralen Flache der
Anlage des enchondral verknéchernden Os petrosum (hier noch knorpelig) verbunden.
Zwischen der Ohrkapsel (a) und dem Occipitalknorpel liegt das groBe Foramen jugulare (a,
exo, fj;s. S. 15, E2; S. 16, E3 und E4).

Das Perioticum ist GUber 4 Kommissuren (nach EALES [1950]: prefacial commissure [in ihrer
Arbeit nicht beschriftet], lateral prefacial commissure [in ihrer Arbeit nicht beschriftet], orbito-
capsular commissure [occ] und parieto-capsular oder postfacial commissure [pcc]) an der
Parietalplatte (ppl und pl) verankert (s. S. 15, E2; S. 16, E3 und E4). Mit der Basalplatte (p)
steht die Ohrkapsel Uber eine weitere Kommissur (basivestibular commissure) in Verbindung
(ovc; s. S. 16, E3 und E4). Eine Commissura alicochlearis ist beim fetalen Monodon NEF1
nicht vorhanden. Bei fetalen Schweinswalen (Phocoenidae) und Delphinen (Delphinidae) ist
diese Kommissur zwischen der Lamina supracochlearis und der Ohrkapsel noch deutlich
ausgepragt (DE BURLET 1913a, b, 1914).

Der hintere Teil der Schadelbasis ist bei dem Monodon-Feten von 137 mm (NEF1) massiv
gebaut und geht caudal in zwei groBe Condyli occipitales tber (bo, oc; s. S. 15, E2; S. 16,
E3 und E4; S.19, E8 in der Ventralansicht). Der Processus paracondylaris (pcp; s. S. 15, E2)
erscheint von lateral kréftig, ist aber innen konkav und zeigt bereits ein Ossifikationszentrum
(ohne Abbildung). Der Processus styloideus des Zungenbeinapparates ist am Processus
paracondylaris befestigt.

Zwischen den Knorpeln des Basioccipitale und der Capsula auditiva (bo, a; s. S. 16, E4)
findet sich ein durchgehender und gut ausgepragter Spaltraum, die Fissura basicochlearis
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(bcf; s. S. 16, E4); demnach ist das Tympanoperioticum an seinem medialen Rand also
bereits von der Schadelbasis abgekoppelt. Dabei sinkt der cochleare Anteil der Ohrkapsel
medial unter das Niveau der Basalplatte ab (coch, p; vgl. Seite 17; Anmerkung: hier ist die
Basalplatte “p“ in der unteren Abbildung von EALES falschlicherweise mit “b*
gekennzeichnet).

Die Befunde an den Ossicula auditiva werden im Teil "Ergebnisse" ab Seite 38
mitbesprochen (vgl. hierzu Abbildung E5 auf Seite 17).

Der Processus alaris des Praesphenoids verbindet sich mit der Ala temporalis zum
Alisphenoid (at, ali; s. S. 15, E2; S. 16, E3 und E4). In der Wurzel des Processus alaris (pal)
liegt das Foramen caroticum (fac; s. S. 16, E3). Rostral davon liegt als eine groBe Liicke das
spatere vordere Foramen lacerum medium (flm) mit dem zweiten Ast des Nervus trigeminus
(N. maxillaris).

Die Ala orbitalis weist keine Besonderheiten auf. Eine Commissura orbito-parietalis (copv; s.
S. 16, E3 und E4) ist auf der linken Schadelseite rudimentar ausgebildet. Uber die
Commissura orbito-capsularis steht die Region mit der Ohrkapsel und dartiber indirekt auch
mit der Parietalplatte in Verbindung (occ, ppl; s. S. 15, E2; S. 16, E3 und E4). Am
mediocaudalen Rand des Foramen opticum (fo) befindet sich die Anlage des
Orbitosphenoids (ors).

Die Fissura orbito-nasalis ist weit (onf; s. S. 16, E3 und E4); eine Commissura spheno-
ethmoidalis ist nicht vorhanden.

Die Fossa hypophysialis ist flach, ein Dorsum sellae turcicae nicht vorhanden. Dieser Befund
trifft interessanterweise auch auf Equiden zu (NICKEL et al. 1984).

Insgesamt betrachtet ist laut EALES das Perioticum in diesem Stadium von Monodon
monoceros auf beiden Seiten noch tber 5 Knorpelbriicken (Commissurae) an benachbarten
Strukturen befestigt. In der weiteren Fetalentwicklung des Narwals sollten diese
Verbindungen z.B. durch ausbleibende Ersatzverknécherung (quasi parallel zur Evolution
dieser Strukturen) relativiert bzw. gelést werden.

2. Desmocranium (NICKEL et al. 1984; vgl. Abbildungen Seite 18, 19 und 20)

Im Entwicklungsstadium von 137 mm Totalldnge (NEF1) sind alle Deckknochen angelegt.
Die Ossa nasalia (nas) sind schmal und elliptisch geformt. Sie liegen auf dem oberen Drittel
des Schéadels, direkt Gber dem Tegmen nasi (tn). Die beiden Knochen sind durch die Spina
mesethmoidalis (sme) voneinander getrennt, welche nach dorsal weist.
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Das Os praemaxillare (entspricht nach der Nomenklatur von NICKEL et al. [1984] dem Os
incisivum) ist lang und schmal (s. S. 18 und S. 19, E6 — E8: pmx). Die beiden Knochen
stehen rostral auf Licke, da sie hier den sogenannten “mesorostral cartilage® flankieren;
caudal lésen sie sich von diesem und ragen unter einem Winkel von etwa 15° in das
Maxillare hinein (s. S. 18, E6, E7). Mit ihnrem distalen Ende erreicht die Pramaxilla eben noch
die abgestutzte Oberkieferspitze, welche geringfligig vom “mesorostral cartilage” als dem
distalen Abschnitt des Nasenseptums tberragt wird (vgl. S. 18 und 19).

Die Maxilla (max) ist bereits flachig entwickelt. Das Oberkieferbein beginnt in Hohe des
Nasale und lauft unter dem Winkel von ca. 15° schrag auf das Septum nasi zu, dem es sich
auf halbem Wege anlagert. Nach lateral umschliet die Maxilla das Os praemaxillare und
bildet zur Orbita hin den Rand des Oberkiefers. Der Processus palatinus ossis maxillae
bildet den Hauptteil des harten Gaumens (ohne Abbildung).

Rostroventral in jeder Maxilla liegen zwei Aushéhlungen (Alveolen), die je eine Zahnanlage
tragen, und weiter caudal finden sich auf jeder Seite vier weitere Zahnkeime (alm1, alm2; s.
S. 18 und 19).

Das Os frontale (fro) ist noch einigermaBen flachig entwickelt und bildet mit dem Os
maxillare und dem Os parietale die knécherne Seitenwand des Schéadels (s. S. 18, E6, E7).
Die Processus praeorbitalis et postorbitalis ossis frontalis sind deutlich entwickelt. Der
Processus praeorbitalis lagert sich dem sogenannten Os malare an, dem “waltypischen®
Verschmelzungsprodukt von Os zygomaticum und Os lacrimale. Zwischen dem Processus
postorbitalis und dem rostralen Ende des Os squamosum befindet sich bei NEF1 eine
deutliche Licke; hier entsteht bei spateren Fetalstadien von Odontoceten der sekundare
Jochbogen (OELSCHLAGER 1990).

Das Os parietale (Abb. E6, E7: par) grenzt bei NEF1 rostral breit an das Os frontale, ventral
punktférmig an das Squamosum. Dorsal und caudal sind die Scheitelbeine durch eine mehr
oder weniger breite Licke vom Occipitale bzw. den Interparietalia getrennt und nur Uber die
Kopfschwarte mit diesen verbunden. Anders gesagt sind beide Parietalknochen dorsal und
caudal durch das groBe Os interparietale getrennt, erreichen — wie bei adulten Odontoceten -
nie den Scheitelpunkt des Schédels und werden (wie das Frontale) vom caudalwarts
auswachsenden Maxillare weitgehend verdeckt (“telescoping process®; MILLER 1923).
Lateroventral berGhrt das Parietale das ebenfalls deckknécherne Alisphenoid (par, ali; s. S.
18, E6 und E7) welches urspringlich aus der Gaumenregion der Wirbeltiere stammt
(Epipterygoid; STARCK 1975) und die Schadelseitenwand erganzt.

Die diinne Commissura orbito-capsularis (occ; s. S. 15, E2) verbindet sich lateral mit dem
Scheitelbein (Verbindung nicht abgebildet). Auf der linken Seite des Schadels ist noch ein
Uberbleibsel der Commissura orbito-parietalis vorhanden (copv; s. S. 16, E3 und E4).
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Das Zwischenscheitelbein, Os interparietale, hat bei dem untersuchten Exemplar von
137mm (NEF1) innerhalb des Osteocraniums eine groBe Ausdehnung (Ip1 — Ip3; s. S. 18,
E6 und E7). Entsprechend seiner vier verschiedenen Ossifikationszentren kann es wie folgt
eingeteilt werden:

- Interparietale 1 (Ip1): medialer, rostraler Anteil
- Interparietale 2 (Ip2): medialer, caudaler Anteil
- Interparietalia 3 und 4 (Ip3/lp4):  paarige laterale Anteile (zwischen Ip1 und Ip2)

Das Ossifikationszentrum des Interparietale 1 bildet den kappenférmigen Scheitel des
Schéadeldaches und grenzt von caudal an die vordere Fontanelle (fa; s. S. 18, E7). Das
Interparietale 3 Uberdeckt bereits randlich das Parietale, welches dann bis zum Adultus nur
noch als schmaler Rand zwischen dem Occipital- / Interparietal-Komplex und dem ebenfalls
schmalen, seinerseits vom Maxillare verdeckten, Frontale zu sehen ist (vgl. S. 20, E9).

Uber ein Paar diinne Knochenplattchen steht das weiter rostral gelegene Interparietale 2
(ip2) mit dem Os supraoccipitale (sob) in Verbindung (s. S. 18, E6 und E7).

Das Os malare wird in der englischen Literatur hdufig "jugal bone" oder — wie hier bei EALES
- "lachrymo-jugal” (lj; s. S. 18 und 19) genannt. Es wird im Ergebnisteil (ab S. 31) ausfihrlich
besprochen.

Die Ausbildung eines Os goniale (Goniale nach GAUPP oder Praearticulare) als einem noch
eigenstandigen Element im Mittelohr wird von EALES beschrieben (ohne Abbildung). Es liegt
nach dieser Autorin als kleiner Knochen am vorderen, lateralen "Horn" des sichelférmigen
Tympanicums. Bei Cetaceen fusioniert dieses Element mit dem Malleus zum Processus
folianus (Processus gracilis; FLEISCHER 1973) und ist Uber diesen Fortsatz am Tympanicum
befestigt (BOENNINGHAUS 1903).

Das Os palatinum (pab; s. S. 19, E8 in der Ventralansicht) bildet beim Feten (NEF1) -
ahnlich wie beim Adultus - nur einen sehr kleinen Teil der Seitenwand des harten Gaumens.
Der Processus palatinus dehnt sich nach medial aus, erreicht aber sein Gegenlber nicht.
Rostral setzt sich das Gaumenbein in einen spitz zulaufenden Knochenstiel fort, der dorsal
des Os maxillare liegt.

Das Os pyterygoideum (ptg; s. S. 18, E7; S. 19, E8 in der Ventralansicht; S. 20, E9) ist
gréBer als das Gaumenbein. Mit seinem nach caudal gerichteten Hakchen (Hamulus
pterygoideus) stiitzt es von dorsal den weichen Gaumen. In seinem Rostralabschnitt berihrt
das Flugelbein das Palatinum (E8) und sein laterocaudaler Rand erhélt Anschluf3 an die sich
vergrdBernde Ala temporalis (Lamina lateralis des Os pterygoideum; ohne Abbildung).
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Der Vomer (vb; s. S. 19, E8 in der Ventralansicht) ist ein groBer, rinnenférmiger, median
gelegener Knochen zwischen Nasenseptum und dem Processus palatinus der Maxilla,
welcher auch beim Adultus den sogenannten “mesorostral cartilage” tragt.

Die Besprechung der Mandibula (den; s. S. 18, E6 und E7; S. 19, E8) erfolgt im
Ergebnisteil, ab Seite 29.

Das einem Feten mit Totallange von 137 bzw. 150 mm bis zum Adultstadium noch
bevorstehende Wachstum des rostralen Schadelabschnitts (im Vergleich zum
Hirnschadel) geht aus der nachfolgenden Tabelle 1 (EALES 1950) eindrucksvoll hervor:
Lange der Prdorbitalregion: die Entfernung vom unteren Rand der Orbita (Os malare) bis zur
Spitze des Rostrums; sie wird gleich 1 gesetzt.

Totallange des Schéadels (TLS): entspricht der Distanz vom unteren Rand des Foramen

magnum bis zur Spitze des Rostrums.

Lange des Hirnschadels (LHS): die Entfernung vom Unterrand des Foramen magnum zum
vorderen oberen Rand der mehr oder weniger senkrecht zur Ventralkontur der Schadelbasis
stehenden Lamina cribrosa; sie wird gleich 1 gesetzt.

Héhe des Hirnschadels (HHS): die Distanz zwischen dem Scheitelpunkt des Interparietale
(Ip1) und dem tiefsten Punkt der Pars basilaris (Basioccipitale) des Os occipitale.

TABELLE 1: MESSUNGEN AM FETALEN UND ADULTEN SCHADEL VON MONODON MONOCEROS

Vergleich der fetalen Schadel mit dem adulten Narwal (Monodon monoceros)

NEF1 NEF2 Adultus
Totallangen der Individuen 137 mm 150 mm ca. 4700 mm
Lange der Praorbitalregion zur TLS 1:3,75 1:3,2 1:25
Position des Blaslochs antorbital antorbital postorbital
LHS zu TLS 1:1,05 1:1,4 1:3,9
LHS zu HHS 1:1 1:1,4 1:1,65

Obwohl bei den besprochenen Feten des Narwals manche charakteristischen Eigenschaften
der Art schon deutlich ausgebildet sind, stehen demnach die Proportionen des Schadels
noch vor einem progressiven Wandel. Diese mit dem Reifeprozess eintretenden
Umbildungen (v.a. "telescoping process", MILLER 1923), i.e.S. die Verlangerung der rostralen
kndchernen Anteile (Elongation der Maxilla und Préamaxilla), Verlagerung des Blaslochs in
seine dorsocaudale Lage und die Verkirzung des Hirnschadels in Relation zur
Schéadellange, haben bei den beiden Feten (NEF1 und NEF2) also erst begonnen (vgl.
Abbildung E9 auf Seite 20).
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Originalabbildungen aus EALES (1950)
Abklrzungsverzeichnis zu E2 — E9 siehe Seite 21

| Abb. E1: Fetus von 137 mm TL (NEF1) in lateroventraler Ansicht von rechts. OriginalgréBe

Abb. E2: NEF1; Lateralansicht der Wachsplattenrekonstruktion des Chondrocraniums von rechts.
VergréBerung: 4,5-fach
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Abb. E3: NEF1; Chondrocranium, dorsale Ansicht; VergroBerung: 4,5-fach
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Abb. E5: NEF1; Wachsplattenrekonstruktion des hautigen Labyrinths und der Ossicula auditus.
VergréBerung: 16-fach

a: Dorsalansicht

G i

b: Caudalansicht
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Abb. E6: NEF1; Chondro- und Osteocranium in Lateralansicht von rechts. Abklirzungen mit
Umrandung bezeichnen Strukturen des Osteocraniums. VergréBerung: 4,5-fach
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Abb. E7: NEF2 (Fetus von 150 mm TL); Schéadel in Lateralansicht; Deckknochen dunkel gehalten.
VergréBerung: 4-fach
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Abb. E8: NEF1; Chondro- und Osteocranium in ventraler und dorsaler Ansicht; Strukturen mit
Umrandung gehdren zum Osteocranium. VergréBerung: 4,5-fach

ventral \\:u

dorsal
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Abb. E9: Vergleich der Schadel von NEF2 (oben) mit dem adulten Monodon monoceros (unten) in
Lateralansicht. VergréBerung NEF2: 4-fach; Monodon adult: 0,25-fach
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Abkurzungsverzeichnis fur die Abbildungen E1 — E9 (S. 15-20)
(angelehnt an de Beer [1937])

a, auditory capsule

ah, ala hypochiasmatica

ald, alveolar groove in dentary bone

ali, alisphenoid bone

alm. 1, alveolus in maxilla for first tooth
alm. 2, alveolus in maxilla for second tooth
amp, ampulla

at, ala temporalis

b, buccal cavity

bcf, basicochlear fissure

bh, basihyale

bl, blubber

bo, basioccipital bone

bvc, basivestibular commissure

¢, isolated cartilage near blow-hole

cav, anterior vertical semicircular canal

cb, crus breve of incus

cbm, cerebellum

cc, canalicular part of auditory capsule
cdn, cartilago ductus nasopalatini

ch, horizontal semicircular canal

cl, crus longum of incus

coc, cochlear part of auditory capsule
coch, cochlea

copy, vestige of orbito-parietal commissure
cpv, posterior vertical semicircular canal
cr, crus commune

cre, canalis reuniens between saccule and cochlea
crp, crista parotica

d. 1, first or tusk-forming tooth
d. 2, second tooth

den, dental bone

dll, dental lamina of lower jaw

dlu, dental lamina of upper jaw
dp. 3, third dental papilla

dp. 6, sixth dental papilla

e, eyeball

f, fontanelle

fa, anterior fontanelle

fac, foramen acusticum internum
fc, carotid foramen

fen, foramen endolymphaticum
ff, foramen for facial nerve

fh, hypophysial foramen

fj, jugular foramen

fl, lateral fontanelle

flm, foramen lacerum medium
fm, foramen magnum

fo, optic foramen

fol, foramen olfactorium advehens
fp, foramen perilymphaticum

fro, frontal bone

fsm, stylomastoid foramen

h, hypophysis
hf, hypoglossal foramen
hg, hair germ

i, incus

ip. 1, median anterior interparietal bone

ip. 2, median posterior interparietal bone

ip. 3 and 4, paired lateral interparietal bones

Ij, lachrymo-jugal bone

lon, lamina orbitonasalis

Isu, lamina supracochlearis

Ita, lamina transversalis anterior

m, malleus

max, maxillary bone

Mc, Meckel’s cartilage

mm, manubrium of malleus

mr, metoptic root of orbital cartilage
mu, muscle

n, notochord

nap, nasal aperture
nas, nasal bone
nph, naso-pharynx
ns, nasal septum

o, orbit

oc, occipital condyle

occ, orbito-capsular commissure
onf, orbito-nasal fissure

orce, orbital cartilage

ors, orbitosphenoid bone

p, parachordal or basal plate
pab, palatine bone

pal, processus alaris

par, parietal bone

pcc, parieto-capsular commissure
pcp, paracondylar process

pl, pars lateralis of parietal plate
pmx, premaxillary bone

pns, paries nasi

ppl, parietal plate

pps, palato-pharyngeus sphincter
pr, preoptic root of orbital cartilage
ps, paraseptal cartilage

ptg, pterygoid bone

s, stapes

sac, saccule

sen, saccus endolymphaticus
sf, sphenoidal fissure

sh, stylohyoid cartilage

sme, spina mesethmoidalis
sob, supra-occipital bone

sq, squamosal bone

t, trabecular plate

tf, temporal fossa

thy, thyrohyoideus muscle
tn, tectum nasi

tp, tectum posterius

tty, tegmen tympani

tu, tusk

ty, tympanic bone

tym, tympanic membrane

utr, utricle

vb, vomer bone
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D. ERGEBNISSE

Die fur Zahnwale typische Merkmalskonfiguration im vorderen Kopfbereich (unpaares
Blasloch, Melone, fehlende Nasenmuscheln, zwei Paar sekundare Nasensacke, modifizierter
Kieferapparat etc.) ist bei dem 13,7 cm groBen Feten (entspricht 9% der Geburtslange von
150 cm) prinzipiell deutlich erkennbar, jedoch sind eine Reihe morphologischer Merkmale
(Vestibularsacke, Teile des MLDB-Komplexes, "facial asymmetry") noch nicht etabliert.

Damit sind bei dem fetalen Narwal (NEF1) eine Vielzahl der kinftig im Dienst der
Sonaremission und -perzeption stehenden Strukturen zumindest angelegt (Nasenregion) und
teilweise bereits in einem fortgeschrittenen ontogenetischen Entwicklungsstadium
(Ohrregion), ohne jedoch histologisch ausgereift zu sein. Viele Organsysteme zeigen
prinzipiell eine Intermediarstufe zwischen der Situation beim spaten Embryo, welcher
morphologisch gesehen weitgehend dem Saugetierbauplan gleicht, und dem Neugeborenen,
welches in seinen strukturellen Charakteristika flr die Situation bei Saugetieren
ungewdhnlich stark dem Adultstadium entspricht (“Nestfllichter”- Problematik, s. u.).

I. STRUKTUREN DER EMISSION: EPICRANIALER KOMPLEX

Hierzu z&hlen vor allem die Blaslochregion mit ihren Luftsacken, den "nasal plugs" und dem
sogenannten MLDB-Komplex (Monkey Lips / Dorsal Bursae - Complex, CRANFORD et al.
1996, CRANFORD 2000) sowie die zugehdrige Muskulatur und die Melone (s.u.).

1. Die auBere Nasenoffnung (Anhang, Abb. 3 — 6: bl)

Das Blasloch ist unpaar und seine spaltférmige Offnung transversal orientiert (Abb. 3 — 6: bl).
Bei unserem Fetus (NEF1) hat das Blasloch seine Position vor dem Scheitel des Kopfes
noch nicht erreicht, sondern befindet sich rostrocaudal noch in einer Zwischenposition. In
Verbindung damit steht das Langenwachstum von Maxilla und Pramaxilla sowie das damit
verbundene Ph&dnomen des sogenannten “telescoping” (MILLER 1923) erst am Anfang.

Histologisch gesehen tragen beide Lippen der Blaslochéffnung ein schwach verhorntes
Plattenepithel, und ihr Stratum corneum ist gleich stark. Die Unterscheidung einer verdickten,
immobilen dorsalen Lippe (nach dem “telescoping” liegt diese caudal) von einer elastisch-
flexiblen ventralen Lippe (spater rostral liegend) war bei unserem Fetus (NEF1) nicht
maoglich.

Die Blaslochmuskulatur ist deutlich ausgebildet und konzentrisch um die Nasengange herum
angeordnet (Abb. 1 — 6: mml, mmn). Hierbei handelt es sich insgesamt um den Musculus
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maxillonasolabialis (HUBER 1934; LAWRENCE und SCHEVILL 1956; SCHENKKAN 1973; MEAD
1975; HUGGENBERGER et al. 2001; HUGGENBERGER 2004); seine Anteile entspringen
breitflachig an den Ossa maxillaria, praemaxillaria und frontalia.

Eine Differenzierung des Musculus maxillonasolabialis in die von LAWRENCE und SCHEVILL
(1956) beschriebenen sechs Auffacherungsebenen (Partes posteroexternus, intermedius,
anteroexternus, posterointernus, anterointernus, et profundus) ist bei unserem Narwalfetus
(NEF1) nicht gegeben. Lediglich die von HUBER (1934) und SCHENKKAN (1973)
beschriebenen beiden Anteile, ndmlich der rostrale Musculus maxillolabialis (Abb. 1 — 6:
mml) und der caudal der Atemdéffnung gelegene Musculus maxillonasalis (Abb. 3 - 6: mmn),
kdnnen hier gut voneinander unterschieden werden. Die Fasern des Musculus maxillolabialis
bilden die rostrale Muskulatur und strahlen nach rostral und ventral in die Melone (Abb. 6:
mml, me) ein, wahrend die Anteile des Musculus maxillonasalis (Abb. 4 - 6: mmn) in die tiefe
Blaslochregion ziehen.

Alle Muskeln des Blasloches (“epicranial complex“; CRANFORD et al. 1996) werden motorisch
vom Nervus facialis innerviert (HUBER 1930a, b; RAUSCHMANN 1992). Der Facialisnerv (Abb.
20 — 21, 23: n7) verlauft beiderseits durch eine als “antorbital notch* (HOSOKAWA und KAMIYA
1965) bekannte Kerbe (Abb. 20: an) zwischen dem Processus antorbitalis ossis frontalis
(nicht beschriftet) und dem kraftigen rostralen Anteil des Os malare (Abb. 20 — 23: MA).
Nach der Passage des “antorbital notch® zieht der Nervus facialis nach dorsocaudal und
fachert sich in der Blaslochmuskulatur auf.

Die Muskulatur in dieser Region ist bei NEF1 noch symmetrisch und nicht wie von
SCHENKKAN (1973) fur adulte Zahnwale beschrieben auf der rechten Kopfseite generell
starker ausgebildet.

Das bei ausgewachsenen Zahnwalen beschriebene und durch einen diinnen Knorpelstreifen
gestitzte Blaslochligament konnte bei unserem Feten nahezu zweifelsfrei identifiziert
werden. Bei der in den Abbildungen 6 bis 10 und 10a mit C beschrifteten, isoliert liegenden
Knorpelspange kann es sich durchaus um das Blaslochligament handeln; es zieht — wie ein
nach rostral ausladender Blgel — caudal der Nasengédnge zwischen den beiden Ossa
maxillaria.

2. "nasal plugs" (Abb. 7 — 12: np)

Die paarigen NasenverschluBpfropfen ("nasal plugs") sind bei NEF1 deutlich ausgebildet
(Abb. 7 —12: np). Sie bestehen aus Mesenchym und Muskulatur und dichten im Bereich des
Tegmen nasi (Abb. 7 — 16: TN) den aus hyalinem Knorpel bestehenden Nasengang (Abb.
12, 14: ng) nach ventral in Richtung der Choanen ab.
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Der muskulare Anteil der “nasal plugs® wird vom Musculus nasolabialis profundus, pars
anterior medialis gebildet (RobioNOV und MARKOV 1992). Andere Autoren (LAWRENCE und
SCHEVILL 1956; SCHENKKAN 1973; HUGGENBERGER 2004) bezeichnen ihn als "nasal plug
muscle" (Abb. 8: m); diese Bezeichnung wurde fir die vorliegende Arbeit Gbernommen. Der
“nasal plug muscle* entspringt am Os praemaxillare und wird von Asten des Nervus facialis
innerviert (RAUSCHMANN 1992).

Der NasenverschluBpfropfen ist mit mehrschichtigem Epithel Gberzogen, dessen Zellen am
apikalen Rand flach und an den Seitenrandern eher hochprismatisch sind.

Sogenannte "nasal plug nodes / lips" (EVANS und PRESCOTT 1962; CRANFORD et al. 1996),
sind bei dem untersuchten Exemplar auf der rechten Seite dorsolateral schwach ausgepréagt
(Abb. 11: Pfeil; Abb. 12 und 12a: npn). Sie sollen das Diverticulum nasofrontale (nfs;
nasofrontaler Luftsack) gegen die Nasenpassage abdichten.

Bei adulten Zahnwalen besitzen die "nasal plugs" an ihrer ventralen Flache feine Rillen zur
Aufnahme der sogenannten “diagonal membranes® (CRANFORD et al. 1996; s. S. 26).

Nasenmuscheln (Conchae nasales) und eine Riechschleimhaut fehlen dem untersuchten
Fetus (NEF1) vollig; derselbe Befund trifft auch auf adulte Zahnwale zu (vgl. OELSCHLAGER
und BUHL 19854, b).

3. Vestibulum (Abb. 8: ve)

Die fur Monodon typische "Blaslochhéhle" (“blowhole cavity”; HUBER 1934) beginnt direkt
unterhalb der Ateméffnung (Blasloch). Dorsal der "nasal plugs" gelegen, ist diese
Erweiterung der Anfang des paarigen Nasengangs. Beim 137 mm groBen Feten ist das
Vestibulum bereits ausgepragt (Abb. 8: ve). In seiner Nahe miBten sich auch die unter Punkt
5. in diesem Kapitel beschriebenen Komponenten des MLDB-Komplexes wieder finden.

4. Nasensacke (Abb. 8 — 15: nfs, pms; vgl. Grafik Seite 51)

Zwei der drei bei adulten Narwalen vorhandenen Paare von Nasensacken sind beim
untersuchten Monodon-Fetus als Knospen nachweisbar. Sie alle kommunizieren mit dem
oberen Respirationstrakt (Abb. 8 — 15: nfs, pms).

Von dorsal nach ventral liegen beim adulten Monodon monoceros die folgenden paarigen
Nasendivertikel vor (vgl. hierzu das Kapitel Diskussion, S. 49 - 51):
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Dorsal des “nasal plug muscle® (Abb. 8: m):

1.) Das Diverticulum vestibulare ("vestibular sac" = "lateral sac" bei HUBER 1934); beim
untersuchten Exemplar NEF 1 noch nicht nachzuweisen.

2.) Das Diverticulum nasofrontale (Abb. 8, 10, 10a, 11 - 14: nfs; "nasofrontal sac", MURIE
1871a; entspricht dem "tubular sac" von LAWRENCE und SCHEVILL 1956).

Ventral des “nasal plug muscle®:
3.) Das Diverticulum praemaxillare (Abb. 9 — 15: pms; "premaxillary sac", MURIE 1871b).

Der bei vielen Odontoceten vorkommende, ebenfalls paarige "accessory sac", der ventral
der Mindung des Nasofrontalsackes in der laterocaudalen Wand der oberen Nasenpassage
endet, konnte bei NEF1 nicht gefunden werden; dieser Befund trifft auch auf den adulten
Narwal zu (SCHENKKAN 1973). Beim WeiBwal oder Beluga (Delphinapterus leucas), der
“Geschwisterart“ des Narwals innerhalb der Familie der Griindelwale, ist die Existenz eines
sogenannten "caudal sac" beschrieben worden (CRANFORD et al. 1996). Dem Narwal scheint
auch dieses Nasendivertikel zu fehlen.

5. Monkey Lips / Dorsal Bursae Komplex (“MLDB-Complex*)

Die nur bei Zahnwalen (Odontoceten) vorkommenden "monkey lips" (ML) sind derbe
Bindegewebskdrper, die ein mehrschichtiges verhorntes Plattenepithel tragen. Bei echten
Delphinen (Delphinidae) ist das Stratum corneum der Lippen extrem dick, die Strata lucidum,
granulosum, spinosum und basale weisen dagegen keine Besonderheiten auf (DEGOLLADA
et al. 1999). Bei Delphinen werden die Lippen von einer dicken Falte der anterioren
(rostralen) und posterioren (caudalen) Wand des paarigen Nasengangs gebildet (siehe auch
Kapitel Diskussion, ab S. 58).

Die “dorsal bursae“ (DB; CRANFORD 1988) sind vier kleine, paarig angeordnete und in
Bindegewebe eingebettete ellipsoide Fettkdrper, die bei Odontoceten — mit Ausnahme der
Gattungen Physeter und Kogia (Pottwale) - am dorsocaudalen Ende der Melone (s.u.) zu
finden sind. Sie liegen beiderseits in der Vorder- bzw. Hinterwand der oberen Nasengange
(Vestibulum, s.o.; beim Narwal und Beluga gerdumige Blaslochhdhle) und werden jeweils als
die linke und die rechte anteriore bzw. posteriore "dorsal bursa" (DB) bezeichnet. Jede Bursa
korrespondiert mit einer “monkey lip“, und die Lippen bilden mit den Bursen als Ganzes eine
funktionelle Einheit, den MLDB-Komplex.

Caudal der linken und der rechten hinteren Bursa liegen bei den meisten Zahnwalen die
Bursaknorpel (Cartilagines bursales). Sie entsprechen wahrscheinlich einem mit
fortschreitender Ontogenese auswachsenden Teil der embryonalen Cupula nasi anterior
(KLiImA 1987). Von HEYNING (1989) wurde die Existenz der Cartilagines bursales beim
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ausgewachsenen Exemplar von Delphinapterus leucas beschrieben. Diese Bursaknorpel
sollen den adipdsen Bursen die nétige Stabilitat verleihen.

Vermutlich ist der hier untersuchte Narwalfetus noch zu unreif, um die oben beschriebenen
Strukturen des MLDB-Komplexes eindeutig zu identifizieren. Im Rahmen der vorliegenden
Arbeit wurden in den entsprechenden Regionen des epicranialen Komplexes
Aufhellungszonen gefunden, die aus topographischen Griinden als fetale Anlagen der
“dorsal bursae“ interpretiert werden kénnen (Abb. 9 — 13: Sternchen). In diesen
Aufhellungszonen finden sich lockeres Bindegewebe (Fibrozyten) und vereinzelt GefaBe.
Muskelfaserbiindel ziehen in einem Halbkreis um die aufgehellte Region herum und
stellenweise auch in sie hinein (Abb. 10a und 12a: Sternchen, Pfeile). Ventral lagert sich ein
Knorpel (Abb. 8 — 10 und 10a: C; das mutmaBliche Blaslochligament; s. S. 23) an. Diese
Konfiguration (“Fettkérper / Muskulatur / Knorpel bzw. Ligament) liegt direkt lateral der
Knospe des Diverticulum nasofrontale (Nasofrontalsack; Abb. 10a: nfs, C, Sternchen).

6. “diagonal membranes*

Hierbei handelt es sich bei adulten Zahnwalen um fibro-elastische Lamellen (Falten), die
jede Apertura piriformis (also den Ubergang vom Weichteilabschnitt des Nasengangs in die
kndcherne Nasendffnung) lateral begrenzen. In diese Falten ziehen Fasern des Musculus
bucconasolabialis posterior (MEAD 1975).

Die Membranen reichen nach dorsal bis unter die mit zarten Furchen ausgestattete
Ventralflache der "nasal plugs" (s. S. 23). Hier passen sich die Lamellen der
Diagonalmembranen in die Furchen der NasenverschluBpfropfen ein und kénnten daher als
zusétzlicher VerschluB eine wasserdichte Versiegelung zwischen den Nasengangen und den
"nasal plugs" gewahrleisten.

MACKAY (1988) vermutete jedoch eine Rolle der Diagonalmembranen bei der Erzeugung von
Pfeiflauten. Dies ist aber bis heute unbestdtigt und die physiologische Rolle der
Diagonalmembranen bleibt “ratselhaft” (CRANFORD et al. 1996).

Beim unserem fetalen Narwal (NEF1) konnten keine Hinweise auf die Existenz der “diagonal
membranes® gefunden werden.

7. Melone (Abb. 2 — 12: me)

Die sogenannte Melone liegt als ovales bindegewebiges Kissen den Pramaxillae und
Maxillae auf. Sie ist bei NEF1 als Bindegewebskomplex bereits deutlich ausgebildet,
allerdings fehlt ihr noch der Melonenkern mit der flr adulte Zahnwale typischen
konzentrischen Schichtung. Die zukinftigen Adipocyten liegen hier noch als fetale
Fibroblasten / Fibrocyten vor. Dieser homogene Bindegewebskérper wird von zahlreichen
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Muskelfaserbindeln durchflochten, welche in Scharen am lateralen Rand der Maxilla
entspringen, in breiter Front gleichmaBig verteilt nach rostral, dorsal und medial ziehen und
sich in der Medianebene kreuzen (Abb. 12: me, mr). Nach der Nomenklatur von MEAD (1975)
handelt es sich hier um den "rostral muscle" (Abb.12: mr) mit einem lateralen und einem
medialen Anteil. Dorsal davon liegt der "nasal plug muscle" (Abb. 8: m). Darlber hinaus
strahlt von dorsal die Pars labialis des Musculus maxillonasolabialis in die Melone ein (Abb.
5 und 8: mml).

Der Melonenbereich bzw. die umgebende Muskulatur werden von motorischen Asten des
Nervus facialis und sensiblen Asten des Nervus trigeminus innerviert (RAUSCHMANN 1992).
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II. STRUKTUREN DER PERZEPTION

a) DIE KIEFERREGION
1. Allgemeine Bemerkungen

Potentiell sonar-perzipierende Strukturen von Zahnwalen sind vor allem die Mandibula mit
ihrem stark hypertrophen Fettkérper und das Tympanoperioticum mit dem Mittel- und
Innenohr. Die Abkoppelung der Ohrknochen vom Schadel zur Minimierung der
Knochenleitung ist eine Errungenschaft aller Odontoceten. Im Zusammenhang damit kam es
zur Umbildung des Kieferapparates inklusive des Jochbogens (OELSCHLAGER 1990;
RAUSCHMANN et al., im Druck). Nicht so weit fortgeschritten ist dieser Prozess bei den
Bartenwalen (Mysticeti), denen ein Sonarsystem fehlt. Dagegen handelt es sich bei der
Fusion von Os petrosum und Os tympanicum der Seeklhe (Sirenia) und ihre teilweise
Abkoppelung vom Schadel wohl um einen konvergenten evolutiondren Prozess (KETTEN
1991). Bei den Zahnwalen handelt es sich hierbei offenbar um einen Tribut an die
Entwicklung eines leistungsstarken (Emission) und gleichzeitig hochempfindlichen
Sonarsystems (Perzeption), welches ohne die akustische Isolation der knéchernen Ohren
voneinander und vom Rest des Schédels im Medium Wasser kaum funktionsféhig ware.

2. Os squamosum und Kiefergelenk (Abb. 44 — 67: MD, SQ)

Obwohl die Mandibeln bei NEF1 (Gesamtlange 137 mm) bereits verkndchert und gut
ausgebildet sind, artikuliet das Squamosum noch nicht direkt mit dem Condylus des
Unterkieferbeins; es kommt lediglich zur Annaherung beider Anteile (Abb. 49: SQ, MD). Eine
Fossa mandibularis (= glenoidalis) ist noch nicht ausgebildet. Bei dem nur 13 mm gréBeren
Exemplar (NEF2) hingegen ist laut EALES (1950) die Artikulation des Processus condylaris
mit der Pars squamosa nachweisbar. Bei adulten Zahnwahlen ist die Beweglichkeit des
Unterkiefers in der Articulatio temporomandibularis (Kiefergelenk) im wesentlichen auf die
eines Scharniers beschréankt (OELSCHLAGER 1990, 2000; ROMMEL 2002).

Der Processus zygomaticus des Os squamosum ist bei Odontoceten robust gebaut und
bildet die Hauptmasse der Schlafenbeinschuppe. Bei NEF1 hat die Ausdehnung des
Squamosum nach ventral und medial - ein charakteristisches Merkmal aller Wale - noch
nicht begonnen; daher fehlt hier der Processus falciformis ossis squamosi (EALES 1950). Bei
dem untersuchten Narwalfeten (NEF1) lagert sich das Os malare dem Processus
zygomaticus squamosi direkt an (Abb. 44 - 45: MA, PZS).
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3. Os pterygoideum (Abb. 30a, 31 — 44: PT)

Die Fligelbeine dienen dem Ursprung der kraftig ausgebildeten Musculi pterygoidei lateralis
et medialis (Abb. 28 — 43, 30a: PT, mpl, mpm). In seinem rostralen Bereich liegt das Os
pterygoideum von medial breitflachig dem Os palatinum auf (Abb. 30a, 31 - 33: PT, PAL) und
stabilisiert mit letzterem den Nasengang (ng); nach caudal lagert es sich der noch
knorpeligen Ala temporalis an (entspricht dem Epipterygoid nach STARCK 1975; Abb. 43: AT,
PT).

4. Os mandibulare (Abb. 20 — 60, 34a: MD) mit Corpus adiposum mandibulae

Die rinnenférmige Mandibula des fetalen Narwals ist nach lateral konvex und medial
eingetieft. In ihrem rostralen Abschnitt ist sie niedrig, in der Mitte vergleichsweise
hochgezogen und caudal wieder niedriger (Abb. 27, 41, 56: MD). Mit der Vertikalen bildet die
Ebene der Mandibula einen Winkel von ungeféhr 45°. Das Corpus mandibulae ist bei NEF1
kurz und im apikalen Bereich nach ventral geneigt. Der Condylus sowie der Processus
coronoideus und der Processus angularis sind nur schwach ausgebildet.

Der Processus alveolaris des Feten ist — wie bei adulten Odontoceten - schlank. Im
Unterkiefer befinden sich die Zahnleisten mit je zwei Zahnanlagen (Abb. 22 und 23: dl), im
Oberkiefer sind dagegen insgesamt 6 Dentalpapillen ausgebildet (Abb.17: dp1; Abb. 18: dp2;
Abb. 20: dp3; Abb. 21: dp6; dp4 und dp5 ohne Abbildung).

Rostral wird der Unterkiefer vom Oberkiefer Uberragt. Im Bereich der Symphyse
verschmelzen die Meckelschen Knorpel und bilden die Unterkieferspitze (Abb. 19: UK, MC).
Etwas weiter caudal befindet sich der Knorpel in der Mitte der Mandibula, daran
anschlieBend ist das untere Drittel der Mandibula medial rinnenférmig eingebuchtet; hier ist
der Meckelsche Knorpel noch in die Mandibel eingelassen (Abb. 23 — 40: MC), 16st sich aber
weiter caudalwarts vom Unterkiefer und verlauft zuerst zwischen dem Musculus
pterygoideus medialis und der Ventralkante der Mandibula, weiter caudal dann mitten durch
das Corpus adiposum mandibulae in Richtung Malleus (Abb. 48 - 56: MC, cam, M).

Anders gesagt, sind beide Unterkieferaste medial muschelschalenartig ausgehohlt. In diese
konkave Flache schmiegt sich jeweils der spatere Mandibularfettkérper (Abb. 32, 34a, 45:
cam). Bis auf den dorsolateralen Rand ist die Kompakta des Dentale eher diinn, an der
medialen Grenze des prasumptiven Fettkérpers (Corpus adiposum mandibulae,
BOENNINGHAUS 1903) sogar aufgelést und nur noch durch das zugehérige Periost vertreten
(Abb. 37: cam, MD).

Die bei adulten Odontoceten im caudalen Segment des Unterkiefers gelegene und als "pan
bone" bekannte ovale Ausdiinnung ("akustisches Fenster", NORRIS 1964) ist bei dem
untersuchten Fetus noch nicht zu erkennen.
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CORPUS ADIPOSUM MANDIBULAE (Abb. 29 — 58: cam)

Der prasumptive “mandibuldre Fettkdrper" nimmt bei dem Feten einen GroBteil des
Unterkiefers ein (Abb. 32 — 40: cam). Noch besteht er aus fetalem Bindegewebe und zeigt
eine aufgelockerte, schwammartige Struktur (Abb. 34a). Die weiten Raume zwischen den
spateren Fettzellen werden von einer undifferenzierten Interzellularsubstanz ausgefullt.

Das Corpus adiposum mandibulae ist mit einem auffélligen GefaBplexus ausgestattet. Eine
dinne Bindegewebsfaszie grenzt den Fettkérper nach lateral zum Dentale hin ab (Endost ?),
wobei dieser distal im Querschnitt hochoval, proximal hingegen queroval geformt ist (Abb.
37, 52: Pfeile, cam, MC). Zwei Muskeln, namlich der Musculus mylohyoideus (Abb. 36 - 39:
mmh) und der Musculus pterygoideus medialis (Abb. 49: mpm) inserieren an einem
bindegewebigen Zwickel (Abb. 49: Pfeilspitze), welcher zwischen diesen beiden Muskeln,
dem freien Periost und dem Ventralrand der schalenférmigen Mandibel mit dem rostralen
Meckelschen Knorpel vermittelt (Abb. 49: mmh, mpm, MD, MC). Der Fettkérper breitet sich
weiter in Richtung Schédelbasis aus, wobei er sich immer mehr vom Unterkiefer 16st, den
Musculus pterygoideus medialis immer weiter nach medial drédngt (Abb. 52: Pfeile) und
schlieBlich Kontakt mit dem Os tympanicum aufnimmt. Ob sich in der engen
topographischen Beziehung zwischen Fettkérper und Muskel eine Art StellgréBe flr die
Modulation der Schallperzeption verbergen kénnte, ist bislang unklar. Die Ausdehnung des
mandibuléren Corpus adiposum IaBt sich entlang der einzelnen Schnitte (Abb. 29 — 58: cam)
lickenlos bis zur Anlagerung an die laterale Wand des Tympanicum verfolgen (Abb. 50, 54:
Pfeile, cam, TY). Der Alveolarkanal scheint bei dem untersuchten Narwalfetus (NEF1) durch
den raumfordernden Fettkérper bereits stark erweitert und dirfte den prospektiven
Schallkanal fur die Perzeption akustischer Ereignisse darstellen (Echo des eigenen Sonar,
Signale von Artgenossen).

Der Nervus alveolaris inferior verlauft mit den dazugehérigen Alveolar-GefaBen mitten durch
den Unterkieferfettkbrper (Abb. 34, 34a, 43: 5al, cam) und scheint hier zu enden.

5. Kaumuskulatur und Jochbogen

Bei landlebenden S&ugetieren — vor allem bei Carnivora — sind die Arcus zygomatici
allgemein gut bis sehr stark ausgepragt und helfen Verwindungen zwischen
Splanchnocranium (Kieferapparat) und Neurocranium beim Transport der Beute sowie beim
Schneiden und einseitigen Kauen derselben zu verhindern. Ein Nachteil hierbei dirfte die
unvermeidliche Fortleitung von Kieferschall zur Temporalregion (Knochenleitung) sein
(OELSCHLAGER, pers. Mitt.). Fiir Wale wére eine solche Ubertragung vermutlich verheerend,
da ein Navigieren unter Wasser mittels Sonar mangels "Richtungshéren” eine akustische
Orientierung stark erschweren oder unméglich machen wirde. Daher ist die Reduktion des
Jochbogens insbesondere bei Zahnwalen wohl vor allem auf die Notwendigkeit der
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akustischen Isolation der Ohrregion zuriickzufihren (OELSCHLAGER 1986a, 1987, 1990,
2000). Vermutlich kommt dieser Notwendigkeit bei Zahnwalen auch die Umstellung ihrer
Nahrungsaufnahme zugute: Sie verschlingen ihre Beute als Ganzes, dem Kauvorgang
kommt also keine Bedeutung mehr zu. Dies zeigt sich vor allem beim Narwal, der bei
weiblichen adulten Exemplaren nur noch ein Paar funktionslose, im Oberkiefer verborgene
Zahne besitzt. Bei den ménnlichen Tieren entwickelt sich im allgemeinen der linke Incisivus
zum StoBzahn (BEST 1972), der bei Walbullen offenbar fir die Ermittlung der Ranghéhe von
Bedeutung ist.

Beim untersuchten Narwalfetus NEF1 sind noch insgesamt 6 Zahnanlagen im Oberkiefer zu
finden. Im Unterkiefer sind nur zwei undifferenzierte Reste der Zahnleisten vorhanden.

OS MALARE (Abb. 21 — 45: MA)

Allgemeines:

Das Tranenbein (Os lacrimale) ist bei adulten Odontoceten mit dem Os zygomaticum (syn.:
Jugale) zum Os malare verschmolzen. Auch beim untersuchten Exemplar NEF1 sind das
Lacrimale und das Zygomaticum miteinander zum Os malare fusioniert. Bei Neonati ist keine
deutliche Sutur zwischen den beiden Elementen mehr vorhanden. Bei unserem Narwalfetus
NEF1 sendet das Os malare einen dinnen Fortsatz zum Processus zygomaticus des Os
squamosum hin aus, mit dem es bei jingeren und adulten Tieren locker verbunden ist (Abb.
44: MA, PZS). Formal gesehen ist damit die Knochenleitung Uber den Arcus zygomaticus
weitgehend aufgehoben (OELSCHLAGER, pers. Mitt.). Nur bei alten Zahnwal-Individuen soll es
vereinzelt zu einer Synostose des Os malare mit dem Squamosum kommen (ROMMEL 1990).

Topographie:

Rostral am Vorderrand der Orbita weist das Malare einen maximalen Durchmesser auf und
ist als im Querschnitt grob beilférmiges Element tber deutliche Fugen zwischen Maxilla und
Processus zygomaticus des Frontale verkeilt (Abb. 21: MA, MX, PZ). Zwischen Maxilla und
Malare kommt es hierbei lokal zu einer Nut-Falz-Verbindung. Kaudalwarts rundet sich das
Malare ab und verringert seinen Durchmesser auf etwa ein Viertel (Abb. 25 — 46: MA).

Das Os malare bildet also die rostrale Halfte des Arcus zygomaticus und begrenzt als
konvexe diinne Knochenspange die Orbita nach ventral bzw. nach medial, bevor es sich mit
seiner Spitze dem Processus zygomaticus des Squamosum anlagert (Abb. 44 - 46: MA,
PZS). Der Bulbus oculi wird demnach lediglich von ventral und medial durch das Os malare
gestitzt (Abb. 26 — 40: bo, MA) und seine Achse weist unter einem Winkel von etwa 45°
nach lateral und ventral (Abb. 30).
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Die auBerst diinne Knochenspange, eine bei Schadelpraparationen fragile Stelle, bietet dem
daran entspringenden Musculus masseter nur eine vergleichsweise dirftige Basis. Dieser
Sachverhalt korreliert mit der GréBenreduktion und fettigen Degeneration des Muskels beim
Adultus (ANTHONY 1926, RAUSCHMANN 1992). Er steht auch im Zusammenhang mit der
akustischen lIsolation der Temporalregion als einer Vorbedingung fiir die Etablierung des
Sonar-Systems und mit der dazu passenden Umstellung der Kiefermechanik hin zum
Greifen und Schlucken intakter Beutetiere (OELSCHLAGER, pers. Mitt.).

Bei dem 150 mm langen Narwalfetus NEF2 (10% der Geburtslange) scheint sich im
Vergleich mit NEF1 der Processus zygomaticus des Squamosum bereits dem Processus
postorbitalis des Frontale zu n&hern. Dies koénnte die beginnende Bildung eines
"sekundaren" Arcus zygomaticus (OELSCHLAGER 1990) sein, der u.a. bei hoch entwickelten
Delphinen wie Stenella attenuata beschrieben wurde (RAUSCHMANN 1992). Dabei ndhern
sich die beiden Knochenfortsétze bis auf eine Licke von wenigen Millimetern Breite, welche
durch straffes Bindegewebe Uberbrickt wird. Dieser "sekundare" Jochbogen soll die
bendtigte Stabilitdt zwischen Vorderschadel und Schadelbasis “wiederherstellen®, ohne zur
Knochenleitung beizutragen (OELSCHLAGER 1990).

In seinem Verlauf wird das spangenférmige Os malare vom Nervus facialis begleitet (Abb. 22
— 38, 30a, 34a: MA, n7), welcher im Vergleich zum Nervus opticus (Abb. 27, 28: n2) und vor
allem zum Nervus trigeminus (Abb. 27 — 31: n5) einen bescheidenen Durchmesser aufweist.

EALES (1950) konnte keine Perforation des lacrimalen Anteils des Os malare finden, was auf
ein Fehlen des Tranennasengangs schlieBen wirde. Bei der vorliegenden Untersuchung lie3
sich dieser Befund nicht eindeutig bestatigen. Hinweise auf das Vorhandensein einer
Tranendrise (Glandula lacrimalis) konnten bei NEF1 nicht gefunden werden, lediglich die
Hardersche Drise (s. S. 42) ist deutlich entwickelt.

MuUSCULUS MASSETER (Abb. 41 — 48: ms)

Der eher zarte Musculus masseter entspringt am caudalen Ende des dinnen Os malare
nahe der Spitze des Processus zygomaticus squamosi und inseriert an der dorsolateralen
Flache des Unterkieferastes caudal des Musculus temporalis (Abb. 44, 45: ms, MA, MD, mt).
Der Muskel weist zwar noch keine “degenerative” Verfettung auf wie bei adulten Exemplaren
anderer Zahnwale, doch ist seine Ausdehnung gering.

MM. PTERYGOIDEI LATERALIS ET MEDIALIS (Abb. 28 — 61: mpl, mpm)

Die beiden Anteile der Musculi pterygoidei sind klar voneinander abgesetzt und kraftig
entwickelt (Abb. 31 - 46: mpl, mpm). Als Origines fur beide Muskeln dienen die Pars palatina
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des Os pterygoideum (Abb. 33, 34a: PT) und die laterale Flache des Os palatinum (Abb.
30a, 31: mpl, mpm, PAL). Der mediale Muskel entspringt dartiber hinaus noch schmal am
laterocaudalen Rand der Maxilla (Abb. 28, 30a: mpm, MX).

Der dorsolateral gelegene Musculus pterygoideus lateralis erscheint in rostralen Schnitten
etwas ausgedehnter als der ventromedial gelegene Musculus pterygoideus medialis, doch ist
dieser erheblich langer und erstreckt sich nach caudal bis zum Tympanicum (Abb. 61: mpm).

Der Musculus pterygoideus medialis scheint am medialen Periost des Dentale zu inserieren
(Abb. 34a: mpm, MD), welches infolge der Auflésung der medialen Wand der Mandibula den
stark hypertrophierten Unterkieferfettkérper begrenzt (Abb. 34a, 36, 37: mpm, Pfeile).
Gleichzeitig weist er an seiner ventralen Kante eine bindegewebige Verdichtung auf, welche
sich mit dem Muskel als eine Art Raphe bis zum Tympanicum erstreckt. An diesem
Bindegewebsstreifen, welcher mit dem Ventralrand der Mandibula Kontakt hat, entspringt der
Musculus mylohyoideus (Abb. 49: MD, mpm, mmh, Pfeilspitze). Einige Muskelfaserbiindel
strahlen auch in den Mandibularfettkdrper ein.

Durch die bereits angesprochene Ausdehnung des Mandibularfettkbrpers nach medial und
nach dorsal wird der Musculus pterygoideus medialis "angehoben" und nach dorsal gedrangt
(Abb. 52: mpm, cam). Hier kommt es dann kaudalwérts zu einem Kontakt zwischen dem
Corpus adiposum und dem deckknéchernen Os tympanicum (Abb. 54: Pfeile, cam, TY).

Ansatzflache fir den Musculus pterygoideus lateralis bietet das dorsale Drittel der
Mandibula, den schwach ausgepragten Processus coronoideus mit eingeschlossen (Abb. 42
- 44: mpl, MD).

CORPUS FIBRO-CAVERNOSUM PTERYGOIDEUM (BOENNINGHAUS 1903; Abb. 39 — 45: ccp)

Dieser mit zahlreichen GeféaBen (Plexus pterygoideus) durchsetzte Bindegewebskorper (ccp)
schiebt sich nach distal zwischen die beiden Musculi pterygoidei (Abb. 39 - 45: ccp, mpl,
mpm; teilweise nicht beschriftet). Von hier dehnt er sich bis zur Schadelbasis aus und umfaBt
lateral und ventral die Tuba auditiva (Abb. 42: ccp, et). Aus dem Plexus pterygoideus
kommen unter anderem GeféaBe fir die Versorgung des Musculus tensor tympani
(BOENNINGHAUS 1903).

MuUSCULUS TEMPORALIS (Abb. 33 — 48: mt)

Bei dem Feten NEF1 von Monodon monoceros ist dieser Muskel gut ausgebildet; er

entspringt in der von Os parietale, Ala temporalis und Os squamosum gebildeten Fossa
temporalis (Schlafengrube; Abb. 44, 48: mt, AT, PA, PZS), welche hier allerdings eher
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konvex erscheint und sich angesichts der Breite des Neurocraniums nach lateroventral
offnet. Der Schlafenmuskel verlduft nach ventral und setzt rund um den schwach
ausgepragten Processus coronoideus mandibulae an (Abb. 33 — 42: mt, MD). Ein lateraler
Anteil des Muskels zieht zwischen Dentale und Processus zygomaticus squamosi bzw.
Malare und setzt an der AuBenflache des Unterkieferbeins an (Abb. 45: mt, MD, PZS, MA).
Medial des Os malare lagert sich der Musculus temporalis stellenweise dem ventral und
caudal angrenzenden schmalen Musculus masseter an und ist von diesem nicht immer
distinkt (Abb. 41 — 48: mt, ms, MA).

TYMPANOHYALE (TYMPANOHYOIDEUM; NICKEL et al. 1992; Abb. 78 — 79: TYH)

Bei dem untersuchten Narwalfetus findet sich das knorpelige Tympanohyale
(Tympanohyoideum) an der Basis des Zungenbeinbogens in unmittelbarer Nachbarschaft
von Perioticum und Okzipitale (Abb. 78 und 79: TYH, OCC). Wahrend das Tympanohyale
hier &hnlich kraftig ist wie andere Elemente des knorpeligen Zungenbeinapparates, macht es
im Laufe der Entwicklung bis zum Adultus méglicherweise eine starke Regression durch
(OELSCHLAGER, pers. Mitt.). Bei manchen Delphin-Individuen verknéchert laut OELSCHLAGER
(1986b, 1990) das Tympanohyale und imponiert dann als stumpf endender diinner Fortsatz
des Perioticums.

b) DIE OHRREGION: DAS TYMPANOPERIOTICUM (Abb. 47 — 78)

Das gesamte Tympanoperioticum von NEF1 ist beeindruckend groB. Die mutmaBliche
Rotation der Cochlea um eine schrdg von caudal und lateral nach rostral und medial
stehende Achse hat bereits stattgefunden; der mediale cochledre Anteil der Ohrkapsel liegt
daher tiefer als die Ubrige Schadelbasis und die Achse der Cochlea (vom Porus acusticus
internus bis zum Helicotrema) weist nach ventral und etwas nach lateral, wahrend der
Vestibularapparat eine ahnliche Position aufweist wie bei anderen Saugetieren (Abb. 65:
coc, PV).

Das Tympanicum ossifiziert desmal und ist noch spangenférmig (Abb. 58, TY); es hat
innigen Kontakt zum Meckelschen Knorpel, dieser scheint in das Tympanicum von dorsal
eingelassen (Abb. 56: TY, MC). Erst in der weiteren Ontogenese wird das Tympanicum zu
einer waltypischen Bulla verbreitert. Im Gegensatz zur Situation beim Adultus erscheint das
Tympanicum bei NEF1 noch wenig gekrimmt; hierdurch wirkt die Paukenhdéhle relativ flach.

Das weitgehend knorpelige Perioticum ist bei NEF1 (137 mm Totallange) noch nicht
vollstandig von der Schadelbasis abgekoppelt, sondern beiderseits tber finf verschiedene
chondrale Kommissuren mit benachbarten Skelettelementen verbunden (EALES 1950). Im
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einzelnen sind dies bei unserem Narwalfetus folgende Kommissuren (Nomenklatur nach DE
BURLET 1913a, b und EALES 1950):

L. Commissura orbito-capsularis (COR; Abb. 49)
Lage: rostromedial; verbindet Ohrkapsel (PE) mit der Ala orbitalis (AO); weist eine
bindegewebige Zwischenzone auf,

Il Commissura parieto-capsularis (CPC; Abb. 53)
Lage: rostrolateral; verbindet die Pars petrosa mit dem Scheitelbein (PA); weist eine
bindegewebige Zwischenzone auf,

Il Commissura praefacialis superior (konnte nicht eindeutig identifiziert werden,
daher nicht bezeichnet);
Lage: lateral und an der dorsalen Seitenwand des Schédels;
zwischen Il. und Ill. liegt der Canalis facialis (Abb. 74: cf) mit dem Nervus facialis,

V. Commissura praefacialis lateralis (CPL; Abb. 75)
Lage: lateral und ventral; verbindet Tegmen tympani (TT) mit der Ohrkapsel;
homogene Struktur,

V. Commissura occipito-capsularis (COP; Abb. 72 - 75)
Lage: dorsocaudal; verbindet den hinteren Teil des Felsenbeins mit dem
Occipitalpfeiler (OCC); homogene Struktur.

Far den 13 mm gréBeren NEF2 (150 mm Totallange) beschreibt EALES (1950) die Isolation
der Ohrkapsel als schon etwas weiter fortgeschritten. Hier ist die Commissura orbito-
capsularis (COR) bereits aufgeldst und durch fetales Bindegewebe ersetzt.

An ihrer medialen Flache hat sich die Ohrkapsel von NEF1 (137 mm) mittels einer
durchgehenden Spaltbildung (Fissura basi-cochlearis; Abb. 51: coc, fbc, B) bereits vom
Basioccipitale abgekoppelt (denkbar ware auch, daB die Ohrkapsel von NEF1 im Bereich der
Schadelbasis erst gar nicht synchondrotisch an das Basioccipitale angegliedert wurde,
sondern die mesenchymale Kommissur an dieser Stelle lediglich nicht chondrifiziert;
[OELSCHLAGER, pers. Mitt.]); eine Commissura basi-cochlearis ist jedenfalls bei dem
untersuchten Monodon-Fetus nicht mehr vorhanden. Bei dem von De BURLET (1913a, 1916)
untersuchten Phocoena-Fetus von 48 mm Gesamtlange (GréBe des Neonatus: 800-900
mm) war diese Kommissur noch nicht vollstandig verschwunden.

Das Felsenbein ist bei NEF1 noch zwischen dem knorpeligen basalen Occiput und dem
kndéchernen Parietal- / Squamosumkomplex des Schadels eingebettet. Mit fortschreitendem
Wachstum zieht sich der laterale Anteil des Perioticums nach ventral zurlick (BOENNINGHAUS
1903; EALES 1950). Dieser ontogenetische Prozess spiegelt in Anklangen den
phylogenetischen Vorgang der Abkoppelung der Ohrknochen von der Schadelwand wider,
wobei, entgegen friherer Annahme (OELSCHLAGER 1986a, 1987, 1990), das Mastoid als



36 D. ERGEBNISSE: STRUKTUREN DER PERZEPTION

Ganzes bis auf den kleinen Processus posterior petrosi verkleinert wurde (FORDYCE und
BARNES 1994).

Bei NEF1 liegt der Processus posterior petrosi (®) dem Squamosum ohne direkte
Verbindung auf (helle Zone zwischen dem ersatzverknéchernden Perioticum und dem
deckkndchernen Squamosum; s. Abb. 59 und 60: e, SQ). Diese Aufhellungszone zwischen
dem Perichondrium der Pars petrosa und dem Periost des Os squamosum kann als eine Art
“Demarkationslinie® zwischen den unterschiedlich proliferierenden Chondro- bzw.
Osteozyten interpretiert werden (“embryologisches Design®; OELSCHLAGER, pers. Mitt.).

1. Meatus acusticus externus (Abb. 63 — 70: MAE)

Der auBere Gehdrgang (Meatus acusticus externus) ist nur als Rudiment vorhanden und
verlauft vom Tympanicum aus im Bogen nach lateral und schlieBlich unter einem Winkel von
ungefahr 45° nach lateroventral (Abb. 63 - 66: MAE). Eine Pars cartilaginea konnte
identifiziert werden. Im Gehoérgang befindet sich ein mehrschichtiges Plattenepithel, ein
Lumen ist indessen nicht zu erkennen.

Im proximalen Abschnitt des auBeren Gehdrgangs konnten lichtmikroskopisch einzelne
Tastkérperchen, sogenannte Vater-Pacini-Kérperchen, nachgewiesen werden, von denen
eines unmittelbar am Trommelfell liegt.

Ein ovales Corpus adiposum (Fettpolster) um den Meatus acusticus externus herum, wie es
HUBER (1934) beim neonaten Narwal beschreibt, konnte bei NEF1 nicht gefunden werden.
Zuklnftige Fettkdrper sind im frih-fetalen Entwicklungsstadium noch als Zonen von
lockerem Bindegewebe vorhanden. Eine Aufhellungszone am distalen Abschnitt des
auBeren Gehdrgangs (ohne Abbildung) kénnte fir eine spatere Ausbildung des von HUBER
beschriebenen Fettkdrpers in dieser Region sprechen. Eine Ohrmuschel oder
Ohrmuschelrudimente konnten bei NEF1 nicht identifiziert werden.

Die Musculi auriculares sind bei NEF1 extrem reduziert und nur noch in Anséatzen
vorhanden. lhre eindeutige ldentifizierung ist nicht mdéglich. Bei den hier vorhandenen
Muskelrudimenten handelt es sich wahrscheinlich um Anteile des Musculus auricularis
profundus, die in unmittelbarer Nahe des Ohrknorpels liegen (HUBER 1934), was mit den
Befunden von BOENNINGHAUS (1903) an Phocoena Ubereinstimmt. Laut HUBER (1934) gibt
der Nervus facialis Aste an diese rudimentaren Ohrmuskeln ab.

2. Membrana tympani (Abb. 67 — 73: mty)

Als hautige Membran trennt das Trommelfell bei Saugetieren allgemein den &auBeren
Gehoérgang und die Paukenhdhle voneinander. Histologisch kdnnen drei Hauptschichten
unterschieden werden: das mehrschichtige Plattenepithel des duBeren Gehdrgangs, die
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bindegewebige Propria des Trommelfells und das einschichtige Epithel der Paukenhdhle. Bei
NEF1 hingegen kénnen lichtmikroskopisch lediglich das mehrschichtige Plattenepithel und
die Lamina propria des Trommelfells identifiziert werden.

Bei adulten Landsaugetieren steht die Trommelfellmembran unter einem Winkel von
ungefahr 30° zur Achse des Gehérgangs (KocH 1985), und ihre Flache weist nach
lateroventral. Das Trommelfell des untersuchten Fetus NEF1 steht ebenfalls in einem spitzen
Winkel von ca. 30° zum seitlich zuerst ansteigenden und dann nach ventral gebogenen
auBeren Gehdrgang (Abb. 66, 70, 70a: mty, MAE). Eine Einteilung in die dorsal gelegene
Pars flaccida (SHRAPNELLsche Membran) und die ventrale Pars tensa ist hier méglich. Die in
Falten gelegte Pars flaccida membranae tympani — und nicht die plane Pars tensa - ist bei
NEF1 mit der nach ventral gekrimmten Spitze des Manubrium mallei verbunden (Abb. 67 —
69, 70a: M, MM, mty). Diese Faltung bzw. Krimmung erinnert an eine Art Streckreserve,
welche bei diesem Feten eine federnde Aufhdngung des Malleus an der Pars tensa
“suggeriert".

3. Cavum tympani (Abb. 44 — 78: ct)

Die spaltférmige Paukenhdhle steht mit dem Pharynx Uber die Eustachische Réhre (Tuba
auditiva) in Verbindung (Abb. 38 — 40: Pfeil, et). An ihrem pharyngealen Eingang ist die Tube
sehr eng und nach caudal und dorsal erweitert (Abb. 40 — 48: et). Die Wand der Tuba
auditiva ist unregelmaBig langs gefaltet (Abb. 43: et). Am Beginn der Mittelohrhéhle (Abb. 48:
et, ct) setzt sich das prasumptive mehrschichtige, nicht verhornende Plattenepithel in der
lateroventral gelegenen Wand fort, geht aber nach dorsal abrupt in ein einschichtiges
Plattenepithel Gber (Abb. 49: freie Oberflache von cct).

Die Paukenhdhle wird dorsal von einem kissenférmigen Bindegewebskérper begrenzt,
welcher bei NEF1 bis zu 2/3 ihres Volumens ausflillt (Abb. 47 — 78, 66a, 70a: cct). Noch ist
in dem extrem zarten Bindegewebe der GefaBplexus des sich hier entwickelnden Corpus
“cavernosum®“ (BOENNINGHAUS 1903; treffender ware hier “spongiosum*) tympani nicht zu
erkennen (vgl. Abb. 66a, 70a). Beim postnatalen Delphin soll dieses Kissen durch die
Flllung des Venenplexus anschwellen kénnen und dabei das Cavum tympani bei Zunahme
des hydrostatischen Drucks wahrend Tauchmanévern “fluten® (FLEISCHER 1978). Durch
diesen Bindegewebskérper lauft auch bei NEF1 die Arteria carotis interna, welche offenbar
bereits in Regression, aber noch nicht obliteriert ist (Abb. 51, 70a: aci).

Die ventrale Begrenzung der Paukenhdhle bildet das schmale, desmal ossifizierende Os
tympanicum (Abb. 58: ct, TY).

Die beiden Muskeln der Paukenhéhle, der Musculus tensor tympani und der Musculus
stapedius sind gut entwickelt, wobei der Spanner des Trommelfells um ein Vielfaches langer,
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dicker und damit sehr viel volumindser ist als der Steigbtgelmuskel (Abb. 50, 51, 54 - 57:
mtt; Abb. 68 und 70 - 73: Kreis).

Der Musculus tensor tympani leitet sich stammesgeschichtlich gesehen von der
Kaumuskulatur ab. Er entspringt am Perioticum - genauer: zwischen der lateroventralen
Wand der Cochlea und dem dorsolateralen Rand des Tympanicums (Abb. 50, 53 54: coc,
mtt, TY) - und zieht parallel zur Langsachse von NEF1 zum Processus muscularis des
Hammers (Abb. 62: Pfeil, Sternchen), wo er inseriert. Hier liegt er zwischen Cochlea und
Corpus cavernosum (spongiosum) tympani (Abb. 55: cct, mtt) und wird von Faserbiindeln
des Nervus mandibularis (Abb. 44: 5ma) innerviert.

Der Musculus stapedius (Abb. 68 — 73: Kreis) ist als Mittelohr-Muskel phylogenetisch alter
als der Musculus tensor tympani und wird vom Nervus facialis innerviert. Er entspringt caudal
am Perioticum, von der medialen Wand des Facialiskanals im Bereich des Cavum
supracochleare (Fossa musculi stapedii), von wo aus er nach rostral zum Capitulum des
Steigblgels zieht (BOENNINGHAUS 1903; RAUSCHMANN 1992). Beide Muskeln haben bei
Saugetieren einerseits eine Schutzfunktion gegen eine mechanische Uberbelastung des
Innenohres, andererseits sorgen sie gemeinsam fir die Feinabstimmung der
Schalllbertragung.

4. Ossicula auditiva (Abb. 55 - 70, 66a: M, |, S)

Die Gehdrknéchelchen liegen im relativ erweiterten lateralen bzw. dorsalen Bereich des
ansonsten weitgehend spaltférmigen Cavum tympani. Alle Elemente sind noch knorpelig,
haben aber ihre spatere Gestalt bereits weitgehend erreicht. Sie sind relativ gro und dick
und durch deutlich erkennbare Bindegewebszonen im Bereich der spateren Gelenke
voneinander getrennt (Abb. 61: M, I; Abb. 67 - 69: S, |, M). Eine partielle Fusion von Malleus
und Incus (EALES 1950) kann von uns an demselben Material (NEF1) nicht nachvollzogen
werden. Als ein weiteres fetales Merkmal kann die Tatsache gelten, daB sich bei NEF1 die
Ossicula auditiva noch in einem lateralen Auslaufer jenes lockeren Bindegewebes befinden,
welches in der medialen Paukenhdhle spéater stark vaskularisiert und in eine Art
“Schwellkérper (Corpus spongiosum) umgebildet wird; die Paukenhéhle als zukiinftiger
lufthaltiger Aktionsraum der Ossicula ist also noch in Entwicklung begriffen.
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Die Masse der einzelnen Gehoérknochelchen eines adulten Narwals wurde von PILLERI
(1983c) folgendermaBen angegeben:

TABELLE 2: ZUR MASSE DER GEHORKNOCHELCHEN

Monodon monoceros Homo sapiens Faktor

alg] b[g] a:b

Kérpermasse 1.200.000,00 75.000,00 16 :1
Malleus 0,07 0,023 ca. 3:1
Incus 0,25 0,025 10:1
Stapes 0,01 0,002 ca. 5:1
TOTAL 0,33 0,050 ca. 7:1

Anhand dieser Tabelle 1aBt sich die beim Narwal anatomisch solide Ausbildung der
einzelnen Elemente demonstrieren; dies kénnte flir eine physiologische Beteiligung der
Ossicula auditiva beim Hoérprozess sprechen. Massenbestimmungen von BOENNINGHAUS
(1903) an anderen Zahnwalarten ergaben, daB die Gehérkndchelchen bei Phocoena
phocoena, dem Schweinswal (durchschnittliche Kérpermasse 55 — 65 kg) insgesamt dreimal
so schwer sind wie die des Pferdes (durchschnittliche Kérpermasse 500 — 600 kg) und
finfmal so schwer wie beim Menschen (durchschnittliche Kérpermasse 75 kg).

Beim adulten Narwal ist laut PILLERI (1983c) der Incus das mit Abstand gréBte, der Malleus
das zweitgréBte und der Stapes das kleinste Element der Ossicula auditiva. Beim fetalen
Monodon monoceros (NEF1) treten diese GréBenverhaltnisse noch nicht deutlich zutage
(vgl. S. 17, E5); in dieser Entwicklungsstufe entspricht der AmboB in seiner GrdBe knapp der
des Hammers. Der Steigblgel jedoch ist bereits beim fetalen Monodon das kleinste Element.
Der Gelenkspalt des Incudo-Mallear-Gelenks steht subhorizontal (Abb. 63, 64: 1, M, Pfeil; vgl.
KINKEL et. al. 2001), wobei der Hammerkopf von rostral nach caudal deutlich an Hbhe
verliert, und zwar an den Incus (vgl. Abb. 61, 62). Der Gelenkspalt des Incudo-Stapedial-
Gelenks ist ebenfalls horizontal orientiert (Abb. 68: S, |, Pfeil), doch ist die Ebene der
Gelenkfacetten konstant leicht nach medial und ventral geneigt. Eine Synchondrose als
Vorstufe einer potentiellen Synostose zwischen den einzelnen Elementen liegt nicht vor.

MALLEUS (Abb. 57 —70: M)

Der Meckelsche Knorpel verbreitert sich an seinem caudalen Ende zum Hammerkopf (Abb.
57: M, CM), der mit der Gelenkpfanne des AmboB artikuliert (Abb. 61: M, I). Im Bereich des
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noch spangenférmigen Os tympanicum scheint der Malleus in das letztere regelrecht
eingelassen; beim adulten Zahnwal schlieBlich sind die beiden Nachbarn Gber den
Processus gracilis synostotisch miteinander verbunden (FLEISCHER 1978). Die GréBe des
Malleus scheint bei NEF1 noch beachtlich. Wahrend seine Masse beim adulten Narwal etwa
1/3 der Masse des Incus entspricht (vgl. S. 39, Tabelle 2), ist der Hammer beim Fetus noch
mindestens so groB wie der Incus.

Mit der Spitze des bei NEF1 deutlich ausgebildeten, nach ventral und etwas nach lateral
gebogenen Manubrium mallei tritt der Hammer mit der Membrana tympani in Kontakt (Abb.
67 — 70, 70a: M, MM, mty).

Bei dem untersuchten Fetus von Monodon ist die Chorda tympani nicht zu identifizieren. Bei
adulten Zahnwalen wurde der Verlauf der Chorda tympani durch den Hammerkopf mehrfach
beschrieben und kommt in dieser Form bei keinem anderen S&ugetier vor (BOENNINGHAUS
1903; DE BURLET 1913a; FLEISCHER 1973).

INCUs (Abb. 61 — 69: )

Der AmboB ist kompakt, sehr kraftig ausgebildet und beim Adultus von Monodon laut PILLERI
(1983c) das bei weitem gréBte Element der Gehdrknéchelchen-Kette. Bei NEF1 jedoch
entspricht sein Volumen knapp dem des Malleus (s.0.). Nach dorsal entsendet er einen
stumpfen Fortsatz, das hier langere Crus breve incudis, zum Processus posterior petrosi des
Perioticums (Abb. 63: |, o, ®). Sein zweiter, hier kirzerer Anteil, das Crus longum incudis,
zieht mehr oder minder parallel zur Kérperachse des Feten zum Steigblgel, dessen
Langsachse senkrecht dazu steht (in Abb. 67 unter etwa 45°), und dessen breite FuBplatte in
der Fenestra vestibuli nach lateral und ventral geneigt ist. Die Langenverhéltnisse von Crus
longum und Crus breve incudis sind ein fir Cetaceen typischer Befund. Auch bei
Wiederkauern (i. e. S. Rindern) ist der “lange®, mit dem Capitulum stapedis artikulierende
Schenkel erheblich kirzer als das Crus breve (NEUBERT und WUSTENFELD 1962; KOCH
1985). Bei Pferden hingegen ist das Crus longum incudis zwar diinner, aber etwas langer als
das kréftigere Crus breve (KOCH 1985; DYCE et al. 1991). Ein Os lenticulare zwischen Incus
und Stapes konnte bei NEF1 nicht identifiziert werden.

STAPES (Abb. 64 — 69: S)

Der Stapes ist kurz und breit, seine beiden Schenkel sind nur plump angedeutet. Bei NEF1
scheint der Steigblgel noch vergleichsweise groB (vgl. S. 17, E5: s). Wahrend er beim
Adultus 1/25 der Masse des Incus erreicht (vgl. S. 39, Tabelle 2), dirfte er beim fetalen
Narwal etwa 1/3 des Incusvolumens entsprechen. Eine Liicke zwischen den Crura fir die
Arteria stapedia, Relikt der zweiten Kiemenbogenarterie, ist wie diese bei dem fetalen
Narwal nicht mehr nachzuweisen. Der Steigblgel ist mit seiner FuBplatte Uber das
Ligamentum annulare im ovalen Fenster (Fenestra vestibuli) gelenkig verankert, welches
etwa unter 45° steht und nach lateroventral zeigt (Abb. 64 — 66, 66a: S).
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Eine Ankylose des Stapes mit dem Petrosum (HYRTL 1845) konnte bei dem Feten nicht
festgestellt werden (hier ist die FuBplatte durch verdichtetes Bindegewebe eindeutig vom
Perioticum abgesetzt; vgl. Abb. 66a), soll aber bei alteren Tieren vorkommen
(BOENNINGHAUS 1903).

5. Cochlea und Vestibularapparat (Abb. 47 — 77: PC, PV)

Infolge der Rotation des medialen Anteils des Perioticums (Abb. 50: PE) hat sich die
Schnecke im Laufe der Phylogenese der Cetaceen um 90° gedreht. Hierdurch weist die
Schneckenachse — im Gegensatz zur Situation bei anderen S&ugetieren — nach ventral;
diese Drehung hat bei NEF1 bereits stattgefunden.

Die Pars cochlearis (PC) von NEF1 ist groB und weist knapp zwei Windungen auf (Abb. 50 —
74: coc). Im Vergleich hierzu erscheint die Pars vestibularis ungewdhnlich klein (Abb. 56, 62
- 66: PV). Das GréBenverhaltnis zwischen beiden Komponenten des Perioticums kann mit
dem Faktor 2:1 wiedergegeben werden und findet sich auch bei adulten Odontoceten
(BOENNINGHAUS 1903). Somit scheint die Verkleinerung des Vestibularapparates (gemessen
an der Cochlea) beim untersuchten Feten NEF1 bereits fortgeschritten, und eine weitere
Miniaturisierung (“Verzwergung“) der Bogengange (YAMADA 1953) im Laufe der fetalen
Entwicklung ist wahrscheinlich.

Das Vestibulum ist beim Fetus NEF1 gut differenziert (OELSCHLAGER und LINDENLAUB 2000).
Sowohl der Utriculus (Abb. 62, 63, 66: u) als auch der Sacculus (nicht beschriftet) sind
ahnlich groB wie bei anderen Saugetieren. Das sensorische Epithel der Macula utriculi
scheint gut entwickelt (OELSCHLAGER und LINDENLAUB 2000). Die Canales semicirculares
sind zwar miniaturisiert (BOENNINGHAUS 1903; GRAY 1951; JANSEN und JANSEN 1969; vgl.
Seite 83 und 86 - 89), aber nicht obliteriert (Abb. 64 — 70: sem), wie dies Uber manche
adulten Zahnwale berichtet wurde (STEINHAUSEN 1933; KETTEN und WARTZOK 1990)
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III. WEITERE STRUKTUREN DES KOPFES

Die sogenannte "facial asymmetry" ist — in sehr unterschiedlich starker Auspragung - ein
typisches Merkmal aller ausgewachsenen rezenten Odontoceten (s. S. 45).

Im Gegensatz dazu zeigen die untersuchten Narwalfeten NEF1 und NEF2 noch keine
Asymmetrie im Bereich des Gesichtsschadels bzw. des Schadeldachs insgesamt. Auch die
mit den knéchernen Elementen korrespondierenden Weichteile des Kopfes (Muskulatur,
Luftsacke, zuklnftige Fettkdrper) sind in diesem Entwicklungsstadium symmetrisch angelegt.

1. Antorbital notch (HOSOKAWA und KAMIYA 1965)

Diese Einkerbung am Rande des Schéadeldaches liegt bei dem untersuchten Feten (wie bei
adulten Odontoceten) zwischen der Maxilla und dem rostralen Anteil des Os malare (Abb.
20, 21: an, MX, MA). Hier "biegt" der Nervus facialis (n7) nach dorsal und caudal ab und
zieht zu seinem Hauptinnervationsgebiet, der Blaslochmuskulatur (RAUSCHMANN 1992,
HUGGENBERGER 2004, RAUSCHMANN et al. 2004).

2. Orbita (Abb. 24 — 40)

Eine Glandula lacrimalis ist bei NEF1 nicht nachweisbar.

Die Ausfuhrungsgange der Harderschen Drisen liegen groBenteils temporal (Abb. 26: hd). In
der Orbita ist ein vendser GefaBplexus nachweisbar. Die Augenlider sind membrands
verschlossen (Abb. 35: mem).

Augenmuskeln: Bei dem untersuchten Narwalfetus NEF1 sind folgende Augenmuskeln gut
entwickelt: die Musculi levator palpebrae superioris, retractor bulbi, obliquus bulbi dorsalis et
ventralis, rectus bulbi dorsalis et medialis sowie der M. orbicularis oculi (Abb. 25 — 30: mps,
rb, mod, mov, mrd, mrm, moo). Weitere Augenmuskeln konnten (noch ?) nicht eindeutig
identifiziert werden.

Die Achsen beider Bulbi oculi weisen im Winkel von ca. 45° nach ventral. Der Bulbus wird
medioventral vom schmalen Os malare gestitzt (Abb. 29 - 30: MA, bo).

3. Pneumatisierte Hohlraume des Kopfes

Bei adulten Zahnwalen sind an der Schéadelbasis ausgedehnte mehr oder minder stark

pneumatisierte Hohlrdume zu finden, die direkt oder indirekt (Uber die Eustachische Réhre)
mit dem Mittelohr in Verbindung stehen (BOENNINGHAUS 1903, YAMADA 1953, PURVES 1967).
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Diese akzessorischen Luftsédcke sollen der akustischen Isolation des Gehdrorgans dienen
und darUber hinaus am Druckausgleich in der Paukenhgdhle beteiligt sein (NORRIS 1968).
Nach der Nomenklatur von FRASER und PURVES (1954, 1960) handelt es sich bei
Odontoceten um folgende Hohlraume:

a) Sinus anterior

b) Sinus medialis

c) Sinus pterygoideus
d) Sinus peribullaris
e) Sinus posterior

Beim 137 mm langen fetalen Narwal NEF1 ist noch keiner der oben genannten Sinls
ausgebildet.

4. Olsinusoide und Venenplexiis

Bei einem reifen Narwalfetus - dessen GréBe bzw. Alter leider nicht naher angegeben wird -
wurden in der lateralen Kopfregion und um den Meatus acusticus externus ausgedehnte
subcutan liegende “Olsinusoide“ gefunden (HUBER 1934). Nach HUBER durchsetzen diese
groBen Kavernen auch die Schichten des Musculus sphincter colli profundus. Ob es sich
dabei um Fettgewebe eines zweiten, hinter dem mandibularen akustischen Fenster
gelegenen Schallkanals handelt (KETTEN 1997), ist nicht bekannt.

Desweiteren berichtet HUBER von einer groBen Zahl vendser Plexis in der Subcutis der
Kopfregion und in den Schichten des Musculus maxillonasolabialis (Blaslochmuskulatur); sie
seien vor allem rostral des duBeren Gehdrgangs und in der Orbitalregion stark ausgepragt.
Die physiologische Bedeutung dieser Plexus bleibt unklar; zu vermuten wére, daB sie eine
Rolle beim Warmeaustausch spielen kdnnten. Beim hier untersuchten 137 mm langen
Narwal (NEF1) wurde nur der bereits beschriebene Orbitalplexus gefunden.
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E. DISKUSSION:

Reifegrad der Strukturen beim Fetus und ihre mutmagliche Funktion beim postnatalen Wal

Bereits der Morphologe HUBER (1934) berichtet von den eklatanten anatomischen
Unterschieden zwischen dem Narwal (Monodon monoceros) und allen anderen S&ugetieren,
die er je untersucht hat. Doch trotz eines Jahrhunderts mehr oder minder intensiv
betriebener Walforschung wurde der Narwal sehr selten morphologisch und embryologisch
bearbeitet. MEAD (1975) sprach daher vom Narwal als einer auBerst ungewdhnlichen
Spezies, deren weitere detaillierte Erforschung winschenswert sei. Im Gegensatz hierzu
steht der GroBe Tummler (Tursiops truncatus, MONTAGU), als ein "ubiquitares" Paradigma
der gegenwartigen Cetologie, welches dementsprechend besser dokumentiert und daher fir
einen Vergleich mit dem Narwal geeignet ist.

Im folgenden sollen die hier an den potentiell sonarrelevanten Strukturen von NEF1
erhobenen Befunde mit den Verhéltnissen bei alteren Feten und Adulti des Narwals sowie
bei anderen Zahnwalen verglichen und interpretiert werden. Anhand der intermediaren
Auspragung der meisten Merkmale bei diesem frihen Feten NEF1 als einer
“ontogenetischen Momentaufnahme* lassen sich die wichtigsten Hypothesen und Theorien
Uber die Erzeugung, Emission und Perzeption von Ultraschall bei Zahnwalen angemessen
diskutieren.

I. DER EPICRANIALE KOMPLEX ALS GANZES

1. TELESCOPING — PROZESS

Im Vergleich mit anderen S&ugetieren zeichnen sich die rezenten Zahnwale durch eine
bemerkenswerte Umstrukturierung ihres knorpeligen und kndchernen Schéadels aus. So
wurden dessen rostrale Anteile (Maxillae, Pramaxillae und der Vomer mit dem “mesorostral
cartilage®) erheblich nach distal verldngert. Um aber eine bessere Verankerung des
elongierten Rostrums zu gewahrleisten, wurden die verlangerten Elemente gleichzeitig Uber
die Stirnpartie des Schéadels (Nasale, Frontale und Parietale) bis vor das Supraoccipitale
geschoben und bilden insgesamt eine eingetiefte Platte, die der Lagerung und Befestigung
des epicranialen Komplexes dient und als sogenannte "Sandwich-Struktur" (FLEISCHER
1976) das Ohr gegen den eigenen Schall abschirmen soll.

Im Zuge des Telescoping-Prozesses ist die Lamina cribrosa nach dorsocaudal bis in eine
subvertikale Position rotiert worden, und das Hirnkavum ist verkirzt — adulte Walgehirne
rezenter Arten sind daher stets breiter als lang (“telescoping” des Gehirns).
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Der Prozess des "telescoping" (MILLER 1923) hat bei dem hier untersuchten Fetus von 137
mm Totalldnge (NEF1) noch nicht begonnen. DaB diese Entwicklung unmittelbar bevorsteht,
beweist die Wachsplattenrekonstruktion des nur 13 mm gréBeren Tieres NEF2 (EALES 1950;
siehe Tabelle S.14; vgl. S. 18, E7 und S. 20, E9).

2. CRANIALE ASYMMETRIE

Bei allen adulten Zahnwalschadeln zeigt sich im Zuge einer Verbreiterung der
Knochenelemente der rechten Seite im Bereich der knéchernen Nares eine Verlagerung der
Mittellinie des Kopfes nach links (HUGGENBERGER 2004). In der Dorsalansicht zeigt sich die
asymmetrische Ausbildung in Form, GréBe und Topographie bei den folgenden
Knochenelementen:

Ossa ethmoidalia, praemaxillaria (entsprechen nach der Nomenklatur von NICKEL et al.
[1992] den Ossa incisiva), maxillaria, nasalia, frontalia und parietalia.

In der Ventralansicht zeigt der Zahnwalschadel keine nennenswerte Abweichung der
medialen Knochenelemente von der Mittellinie; ein indirekter Beweis flir die Theorie der
Generation und Emission von Ultraschall im epicranialen Komplex und die mehr oder minder
starke unterschiedliche Spezialisation der beiden Nasenkanéle mit ihren “Stimmlippen” bzw.
“monkey lips“ (NORRIS 1968; CRANFORD et al. 1996, HUGGENBERGER 2004; RAUSCHMANN et
al. 2004).

Der Schadel des frih-fetalen Narwals NEF1 von 137 mm Totalldnge ist offenbar noch
vollkommen symmetrisch (Abb. 18 - 29). Bei dem untersuchten Exemplar findet sich also
noch keine sogenannte "facial asymmetry" des Splanchnocraniums und auch die beiden
Anlagen der spéateren Nasensécke sind auf beiden Seiten gleich groB und gleich geformt
(Abb. 11 - 15: nfs, pms). Auch die paarigen Nasenpfrépfe und die Blaslochmuskulatur zeigen
auf der linken und der rechten Kopfseite keine Unterschiede (Abb. 8 - 10: np). Eine
schwache, scheinbare Asymmetrie wird durch die leicht schrég (von rechts vorne nach links
hinten) gekippte Schnittfihrung verursacht (s. Abb. 11), so daB Strukturen auf der linken
Kopfseite in der Schnittebene zuerst erscheinen.

Zum Thema craniale Asymmetrie berichtet HUBER (1934) beim spat-fetalen Narwal
(Monodon monoceros) lediglich von einer wahrnehmbaren Asymmetrie der Musculi sphincter
colli (Hautmuskulatur des Kopfes). Leider macht der Autor keine Angaben zur GrdBe des von
ihm untersuchten Exemplars, sondern bezeichnet es lediglich als "groBen Fetus". Seine
Zeichnungen lassen auf ein perinatales Tier schlieBen, doch lassen die Skizzen von den
"nasal plugs" und den Nasendivertikeln dieses Exemplars noch keine Asymmetrie erkennen.
Uber die Situation beim neonaten oder juvenilen Narwal liegen leider bis heute keine
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Aufzeichnungen vor. Beim adulten Narwal ist vor allem die Region der kndchernen
Nasendéffnungen (Nares) zur linken Seite hin verschoben. Diese Asymmetrie findet sich auch
bei jenen Weichteilstrukturen wie der Blaslochmuskulatur, den Nasenpfrépfen (nasal plugs)
und den Nasensacken wieder, welche in der “Gesichtsschadelgrube“ (facial depression,
facial fossa) gelagert bzw. in ihr befestigt sind (LAWRENCE und SCHEVILL 1956; NESS 1967).

HISTORISCHE UBERSICHT

Schon friih berichteten verschiedene Anatomen Uber dieses Phanomen der Asymmetrie bei
Zahnwalen (VAN BENEDEN und GERVAIS 1868-1880; CLARK 1871; KUKENTHAL 1908;
STEINMANN 1912; u.a.). NESS (1967) beschrieb nur eine relative Ausnahme von dieser
Lateralisation des adulten Zahnwalschéadels: Der La Plata-Delphin (Pontoporia blainvillei),
ein  urspringlicher (plesiomorpher) Kisten- bzw. FluBdelphin  mit  niedriger
Enzephalisationsstufe (SCHWERDTFEGER et al. 1984), zeigt hierin keine signifikante
Abweichung von symmetrischen Verhaltnissen. Allerdings besitzt gerade diese Spezies in
der Stirnregion extrem asymmetrische Weichteile (Vestibularsack; SCHENKKAN 1972). Dies
bedeutet, daB den Knochen des Schadeldaches und den Weichgeweben des
Nasenkomplexes hinsichtlich des Phanomens “Asymmetrie® zumindest eine gewisse
Eigenstandigkeit zukommt (OELSCHLAGER, pers. Mitt.).

Alle rezenten Bartenwale (Mysticeti) sind — soweit bekannt - von dem Phanomen der
Asymmetrie nicht betroffen, und zwar offenbar auch nicht in der préanatalen Entwicklung.

CLARK (1871) untersuchte den Schéadel eines adulten Narwals mit 2 entwickelten
StoBzéhnen. Er kam zu dem bemerkenswerten Ergebnis, daB die asymmetrische
Schéadelform des Adultus von der Ausbildung der StoBz&hne unabhéngig ist und mit anderen
Ursachen in Verbindung gebracht werden muB. Unter anderem korreliert das Ausmaf der
Asymmetrie mit der Gr6Be des Schadels, also mit dem Alter des Tieres (NESS 1967). Sicher
ist, daB sich beim Narwal mit zunehmendem Schadelwachstum die fir Odontoceten typische
Asymmetrie der Kopfstrukturen (Knochen und Weichteile) einstellt.

Bei einem 53,8 cm (TL) langen Fetus der Gattung Delphinus delphis (Gemeiner Delphin;
Neonati sind im Durchschnitt 80 cm lang) beschreibt GRUHL (1911) eine ausgepréagte
Asymmetrie der Nasensacke. Hier waren die rechtsseitigen Divertikel in ihrem rostralen
Abschnitt bereits merklich gréBer als die gegeniberliegenden Nasensacke.

Perinatale Exemplare des Flecken- oder Schlankdelphins (Pacific spotted dolphin, Stenella
attenuata) weisen dagegen erst eine schwache Rechts-Links-Asymmetrie auf, mit der fir
Zahnwale (blichen Betonung der rechtsseitigen Strukturen der Nasenregion
(HUGGENBERGER 2004; RAUSCHMANN et al. 2004).

WoOoD (1964) konstatierte, daB3 die asymmetrische Schadelform die evolutionare Entwicklung
des schallproduzierenden Apparates reflektiert. Er war der Meinung, daB Zahnwale eine
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Nasenpassage benutzen, um zu atmen und mit der zweiten die Ultraschallsignale
produzieren, eine faszinierende Hypothese, welche zumindest flr den Pottwal (Physeter
macrocephalus) als dem gréBten Zahnwal zutreffen dirfte (CRANFORD et al. 20083;
HUGGENBERGER 2004; HUGGENBERGER et al., in Vorb.).

YURICK und GASKIN (1987) untersuchten 115 Schédel des Schweinswals, Phocoena
phocoena. Die Sammlung umfaBte juvenile und adulte Tiere beiderlei Geschlechts. Die hier
nur moderaten Abweichungen beider Schadelhalften voneinander fanden sich vor allem in
der Region der kndéchernen Nasendéffnungen und der Ossa frontalia. Bei juvenilen Tieren war
die Asymmetrie in diesem Bereich bereits meBbar, und es steht zu vermuten, daB der
ProzeB des asymmetrischen Schadelwachstums beim Schweinswal schon friih nach der
Geburt einsetzt. Bei Schadeln von fetalen und neonaten Schweinswalen konnte SCHENKKAN
(1973) jedenfalls noch keine Abweichung der Mittellinie der Nasenregion nach links
erkennen. Pottwale (Physeteridae) weisen allerdings schon fetal einen deutlich
asymmetrischen Schéadel auf (SCHULTE 1918; KERNAN und SCHULTE 1918; KuzmIN 1976;
KLIMA 1999: ab 150 mm TL).

In welcher Entwicklungsphase die Asymmetrie des Zahnwalschédels entsteht, ist bis heute
weitgehend ungeklart. Sicher scheint nur, daB zwischen Arten, aber auch zwischen den

Individuen einer Art mehr oder minder groBe Unterschiede vorliegen kénnen.

FUNKTIONELLE BEDEUTUNG DER CRANIALEN ASYMMETRIE

Die im Tierreich einmalige Komposition des zahnwaltypischen Epicraniums (“epicranial
complex®, CRANFORD et al. 1996; “Nasenkomplex“, HUGGENBERGER 2004; RAUSCHMANN et
al. 2004; HUGGENBERGER et al., in Vorb.) mit seinen exotischen Strukturen dient sicherlich
nicht nur einer Funktion. Insgesamt gesehen handelt es sich hierbei wohl um einen Komplex
von Merkmalen, der Uber die Integration funktionell unterschiedlicher Komponenten zu einem
Ganzen zustande kam und die hochgradige Adaptation der Zahnwale an ihren Lebensraum
erst ermdglichte. Die sekundar aufgetretene craniale und epicraniale Asymmetrie ist
hinsichtlich ihrer funktionellen Bedeutung bis heute erst teilweise geklart. Wahrscheinlich
hangt sie vor allem mit der Entwicklung des Sonarsystems zusammen, und damit auch mit
Faktoren wie dem Nahrungserwerb und der Nahrungsaufnahme, aber auch der Faktor
Respiration dirfte hier eine Rolle spielen. Gesichert scheint jedoch, daB3 (wenn vorhanden)
die Asymmetrie des Schadels sich in der asymmetrischen Ausbildung der Weichteile des
epicranialen Komplexes widerspiegelt. Umgekehrt jedoch kann ein symmetrischer
Gesichtsschadel zusammen mit stark asymmetrischen Weichteilen auftreten (La Plata-
Delphin).

NORRIS (1964) und NORRIS et al. (1966) vermuteten bereits, daB die craniale Asymmetrie im
Dienste der Schallemission stehen kdnnte. Prinzipiell kdbnnte bei Delphinen (nicht beim
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Pottwal) die unterschiedliche Geometrie der beiden Nasenseiten zu einer Lateralisation in
der Emission von Sonar-Signalen fUhren, die aufgrund ihrer unterschiedlichen physikalischen
“Kennung“ (Parameter: Frequenzspekirum, Intensitat) unterschiedliche akustische
Informationen liefern dirften (OELSCHLAGER, pers. Mitt.). Auch YURICK und GASKIN (1987)
sprechen sich fir die These von NORRIS aus und sehen darlber hinaus in der innerhalb der
Spezies individuell variierenden Asymmetrie des epicranialen Komplexes die Mdglichkeit
einer akustischen "Signatur" (“Fingerabdruck®), welche es dem Delphin vielleicht erlaubt
nicht nur rechts und links, sondern auch die eigenen Laute von denen anderer Artgenossen
zu unterscheiden bzw. fir andere unterscheidbar zu machen. Zumindest aber erhélt somit
jede Zahnwalart durch ihre unterschiedlich gestaltete Nasenregion ihr spezifisches
Sonarfeldmuster (CRANFORD 1992a; CRANFORD et al. 1996, 1998).

Die folgenden funktionellen und morphologischen Beobachtungen wurden immer wieder mit
dem Phanomen der Asymmetrie und dessen biologischer Bedeutung in Verbindung
gebracht:

LAWRENCE und SCHEVILL (1956) konnten mit Sequenzaufnahmen der Blaslochregion von
Tursiops truncatus (GroBer Tummler oder Flaschennasen-Delphin) Unterschiede in der
Kinetik der dort beheimateten Strukturen nachweisen. Die linke Nasenpassage 6ffnete sich
wahrend des Respirationsvorgangs stets weiter als die rechte, und wahrend der gréBere
rechte "nasal plug" die rechte Passage verengte, war das Lumen der linken Seite bis zum
Eingang in den knéchernen Nasengang frei.

Anhand von Experimenten mit einem kommunikativ phonierenden Delphin (Stenella
longirostris) beschreiben NORRIS et al. (1971) die asymmetrische Aktivitdt der
Blaslochregion. Die linke Nasenpassage war aktiv, wahrend die rechte ruhte. Die Autoren
folgerten daraus, daB die linke Halfte der Blaslochregion fir niederfrequente Téne
verantwortlich zeichnet, wahrend die rechte Halfte auf Sonar-Klicks spezialisiert ist.

Bereits 1968 stellte NORRIS fest, daB sich das Fettgewebe der Melone beim Gemeinen
Delphin (Delphinus delphis) nur in die Muskulatur des rechten "nasal plug" hinein ausdehnt.
SCHENKKAN (1973) berichtet, daB nicht nur der rechte Nasenpfropfen, sondern auch die
Blaslochmuskulatur bei Tursiops und anderen Arten rechts starker ausgebildet ist als links.
Dies koénnte laut OELSCHLAGER (pers. Mitt.) auch mit einer unterschiedlich starken
Kraftentfaltung bei kommunikativer Phonation bzw. Sonar-Emission einhergehen.

MEAD (1975) vergleicht die verschiedenen Theorien zum Ph&nomen der "facial asymmetry"
und bringt sie mit der einzigartigen Ausbildung der Nasenregion und ihrer Komponenten
(komplexe Blaslochmuskulatur, "nasal plugs" und nasale Diverticula) in Verbindung. Bei
samtlichen Arten der Pottwale (Physeteridae) findet man die am starksten ausgepréagte
Asymmetrie des Schéadels und zugleich den am weitesten von Grundbauplan der Zahnwale
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abweichenden epicranialen Komplex. Bereits beim spat-fetalen Zwergpottwal (Kogia
breviceps) von 109 cm (Geburtslange 120 cm) ist eine deutliche Asymmetrie des Schéadels
und eine Linksdrift des Blaslochs festzustellen (KERNAN und SCHULTE 1918). Und schon
beim fetalen Pottwal (Physeter macrocephalus) von 150 mm TL ist eine deutliche
Asymmetrie des Nasenschadels vorhanden (KLIMA 1999), wahrend beim Fetus von 150 cm
TL (Geburtslange 370 cm) die linke knécherne Nasendffnung eine viermal so groBe Flache
aufweist wie die rechte knécherne Naris (PILLERI und PURVES 1983; vgl. HUGGENBERGER
2004 fur den Neonatus). Bei adulten Pottwalen ist dieser Unterschied noch starker
ausgepragt (bis zu siebenmal so groBer Durchmesser des linken Nasengangs).

MEAD (1975) ist der Meinung, daB die linke Nasenpassage der Zahnwale der Respiration
dient. Im Zusammenhang damit ist das Blasloch hier mehr oder weniger stark zur linken
Seite hin verschoben und daher direkt Uber der "Respirationspassage" gelegen (klrzerer
Weg). Die rechte Seite, mit dem starker ausgebildeten "nasal plug" und den gréBeren
Vestibular-, Pramaxillar- und Nasofrontalsdcken steht bei Zahnwalen laut MEAD im Dienste
der Phonation. Damit liegt die Ursache flr die "Linksdrift" von Strukturen der Nasenregion in
der rechtsseitig starkeren Auspragung nasaler Komponenten. Konsequenterweise sollte
demzufolge die Asymmetrie der nasalen Weichteile die eigentliche Ursache fir die
Schadelasymmetrie sein. Warum der La Plata-Delphin mit seinen stark asymmetrischen
Weichteilen (Nasenséacke) ein fast symmetrisches Schadeldach besitzt, ist bislang unklar.

3. NASENREGION

Der komplizierte Bau der Zahnwal-Nase mit ihren zahlreichen Komponenten als potentielle
StellgréBen in der Evolution der Zahnwale steht fir deren Monophylie (CRANFORD et al.
1996). Die mannigfaltigen Unterschiede zwischen teilweise nahverwandten Arten kdnnen
wiederum als Ausdruck der Anpassung der betrachteten Zahnwale an unterschiedliche
6kologische Nischen gelten (OELSCHLAGER, pers. Mitt.). Vor diesem Hintergrund werden
nachfolgend (siehe nachste Seite) die morphologisch-anatomischen Verhéltnisse in der
Nasenregion der Zahnwale (mit Ausnahme der Pottwale) charakterisiert und im Hinblick auf
die eigenen Befunde am fetalen Narwal diskutiert (siehe hierzu Grafik und Legende von
HUGGENBERGER [2004] auf Seite 51).

Direkt unter dem Blasloch (BH) ist das Vestibulum als eine mehr (Monodontidae) oder
weniger (Delphinidae) deutliche Erweiterung des hier noch unpaaren oberen
Respirationstrakts gelegen (auch "spiracular cavity" oder Blaslochhéhle genannt). In der
lateralen Wand des Vestibulums mindet der paarige Vestibularsack (VS) Uber eine
schlitzférmige Offnung. Der Vestibularsack steht mit den iibrigen Nasensécken nicht direkt in
Verbindung, sondern kommuniziert mit diesen nur indirekt Uber den Respirationstrakt.
Ventral der Vestibularsacke befindet sich beiderseits der hufeisenférmige Nasofrontalsack
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(AN, PN) mit jeweils einem anterioren (rostralen) und posterioren (caudalen) Anteil. Uber
seinen caudalen Anteil und das sogenannte “inferior vestibulum® (paarige, schlitzférmige
Erweiterung des unteren Nasengangs) kommuniziert der Nasofrontalsack mit der
laterocaudalen Wand der nun paarigen Nasenkandle (NA; NORRIS 1964; EVANS und
MADERSON 1973). Ventral dieser Einmindung liegt der Eingang in die Kkleinen
akzessorischen Nasenséacke (fehlen bei Grindelwalen und Entenwalen sowie beim La Plata-
Delphin). In dieser Ebene sorgen die medial gelegenen paarigen "nasal plugs" (NP) mit ihrer
konvexen Ventralfliche fiir die Okklusion der oberen Luftwege am Ubergang von den
weichen (hautigen) oberen Luftwegen in die knéchernen Nasenéffnungen (Apertura
piriformis) bzw. Nasengange. Die bei den Delphinidae und Monodontidae dorsolateral
plazierten Knétchen ("nasal plug nodes") dichten im Bereich des Vestibulum inferior den o.g.
schlitzférmigen Eingang in den posterioren (caudalen) Anteil des Nasofrontalsackes ab.
Solche "nasal plug nodes" konnten bei Entenwalen (Hyperoodontidae) und Pottwalen
(Physeteridae) nicht gefunden werden (CRANFORD et al. 1996). Dorsal der beiden
NasenverschluBpfropfen verlauft beiderseits in rostromedialer Richtung das kréaftige
Blaslochligament (BL). Dieses erstreckt sich als straffes, mit zellreichem Knorpel verstérktes
henkelférmiges Band vom Os praemaxillare (Os incisivum) Uber die Lippe zwischen dem
paarigen Nasengang und dem posterioren (caudalen) Anteil des Nasofrontalsackes bis zu
seiner Verankerung nahe des Nasenseptums (BM; LAWRENCE und SCHEVILL 1956). Der
rechte und der linke Pramaxillarsack (PS) entsprechen rostralen Nasendivertikeln, die den
Pramaxillaria aufliegen. Lateral dehnt sich jeder dieser Sacke um seine knécherne
Nasendéffnung (Apertura piriformis) herum bis zum betreffenden “inferior vestibulum® (1V) aus;
in diesem Bereich besteht eine Anastomose zwischen dem Pramaxillarsack und dem
caudalen Anteil des Nasofrontalsackes (Diverticulum nasofrontale). Die dorsale Wand des
pramaxillaren  Nasensackes (PS) grenzt an die ventrale Oberflaiche des
NasenverschluBmuskels (NP); durch diese enge topographische Beziehung ware es
vorstellbar, daB der Pramaxillarsack als Gleitspalt den Hub des “nasal plug muscle®
vergrdBern kdnnte (HUGGENBERGER, pers. Mitt.; funktioneller “Schleimbeutel”, OELSCHLAGER,
pers. Mitt.). Aus der nachfolgenden Grafik (siehe nachste Seite), die mir freundlicherweise
von Stefan HUGGENBERGER (2004) im Original Uberlassen wurde, gehen die oben
beschriebenen anatomischen Verhéltnisse in der Nasenregion am Beispiel des
Schweinswals (Phocoena phocoena) anschaulich hervor.
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Sagittal schematic reconstruction of a harbor porpoise (Phocoena phocoena) head showing the
nasal structures and the position of the larynx. A-anterior, AB-anterior dorsal bursa, AL-
anterior monkey lip, AN-anterior nasofrontal sac, BC-brain cavity, BH-blowhole, BL-blowhole
ligament, BM-blowhole ligament septum, CS-caudal sac, DP-low density pathway, IV-inferior
vestibulum, LA-larynx, MA-mandible, ME-melon, MT-melon terminus, NA-nasal passage, NP-nasal
plug, NS-nasofrontal septum, PB-posterior dorsal bursa, PE-premaxillary eminence, PN-posterior
nasofrontal sac, pp-palatopharyngeus muscle, PS-premaxillary sac, PX-pharynx, py-
pterygopharyngeus muscle, RO-rostrum, TR-trachea, TT-connective tissue theca, V-ventral, VE-
vertex of skull, VP-vestibulum of nasal passage, VS-vestibular sac, VV-folded ventral wall of
vestibular sac (aus HUGGENBERGER 2004).

Die stets paarigen Nasensécke sind von einer derben Bindegewebshille umgeben und
weisen selbst innerhalb derselben Spezies eine bemerkenswerte individuelle Variabilitat in
GroéBe, Form und Lage auf. Sie sind rechts meist starker entwickelt (siehe oben). Eine
Ausnahme sei hier beschrieben: Bei Cephalorhynchus hectori, dem kleinen, endemisch in
den kustennahen Gewassern Neuseelands beheimateten Hector-Delphin, ist der linke
Nasofrontalsack wesentlich gréBer als der rechte. Bei den Zwergpottwalen (Kogia spp.) hat
die Asymmetrie der nasalen Divertikel ihren Héhepunkt erreicht; hier fehlen der linke
Pramaxillar- und der linke Nasofrontalsack (CARVAN 1988).
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Die Nasenpassage und die Diverticula nasales sind beiderseits umgeben von dinnen,
facherférmigen Schichten des Musculus maxillonasolabialis (Nomenklatur nach HUBER 1934)
und dem “nasal plug muscle* (Nomenklatur nach SCHENKKAN 1973). Eingebettet in die
verschiedenen Schichten der mehr oder minder radiar verlaufenden Muskulatur bilden die
Nasensacke zusammen mit derselben jeweils in sich verformbare funktionelle Einheiten.
Auch sind die angrenzenden Teile der Muskelschichten offenbar in der Lage, die
schlitzféormigen Offnungen der Nasendivertikel zu modifizieren (HUGGENBERGER 2004;
HUGGENBERGER et al., in Vorb.) und kénnen damit vermutlich ihr Volumen regulieren
(Recycling der bei der Phonation “verbrauchten” Luft; OELSCHLAGER, pers. Mitt.).

Alle Muskelschichten der Blaslochregion werden vom Nervus facialis innerviert. Da es sich
bei der Blasloch-Muskulatur um die fir Zahnwale charakteristische Modifikation der
“mimischen Muskulatur® handelt, welche bei vielen Gruppen der Sdugetiere u.a. der visuellen
Kommunikation dient, ware es durchaus denkbar, daB Zahnwale Uber eine Art von
“akustischer Mimik* verfiigen. Uber die muskuldr vermittelte Anderung der Form und des
Spannungszustands der jeweiligen Nasensackkonfiguration sowie der anderen Strukturen
des epicranialen Komplexes (monkey lips / dorsal bursae complex, Blaslochligament,
Melone) kébnnen neben der Kontrolle bzw. Modifikation der Orientierungssignale (Klicks)
vermutlich auch individuelle und “stimmungsgefarbte Informationen (Pfeifténe etc.)
akustisch transportiert werden (OELSCHLAGER, pers. Mitt.).

Die Komponenten des epicranialen Komplexes mit der Blaslochregion sind bei Monodon
groBenteils schon im frih-fetalen Stadium vorhanden und beim untersuchten Exemplar
NEF1 meist deutlich ausgepragt. So weisen beispielsweise die paarigen
NasenverschluBklappen (“Nasenpfrépfe” oder "nasal plugs") bereits ihre spatere Form auf,
bestehen aber bei NEF1 hauptsachlich aus Muskulatur. Der fir reifere Tiere beschriebene
zusatzliche dichte fibro-elastische Bindegewebsanteil (MEAD 1975) ist hier noch nicht
ausgebildet.

Die Blaslochhéhle (Vestibulum oder “spiracular cavity“) erscheint beim Narwal und dem
Beluga (Monodontidae) - im Gegensatz zur Situation bei Delphinen (Delphinidae) und
Schweinswalen (Phocoenidae) - modifiziert, da sie vergleichsweise sehr gerdumig ist. Die
Pramaxillarsédcke beschreibt HUBER (1934) fir einen spat-fetalen Narwal als “sehr grofB3,
und auch beim 137 mm-Exemplar NEF1 sind sie deutlich ausgepragt; ebenfalls finden sich
bei dem untersuchten Monodon-Fetus bereits Knospen der entstehenden Nasofrontalséacke.
Das Fehlen des akzessorischen Nasensacks ("accessory sac") und des “caudal sac” (CS;
siehe Grafik auf Seite 51) scheint ebenfalls ein charakteristisches Merkmal von Narwal und
Beluga zu sein (vgl. Kapitel Ergebnisse, S. 25).

Die potentielle Bedeutung der Nasensacke ist unter Walforschern (Cetologen) ein viel
diskutiertes Thema: Die Hypothesen hierzu reichen von der pneumatischen Versiegelung der
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Nasengange (LAWRENCE und SCHEVILL 1956; s.u.) Uber die Kontrolle des hydrostatischen
Auftriebs (PURVES 1966) bis zur Funktion als "Luftreservoir" wahrend der Phonation (MEAD
1975). POPPER (1980) hingegen beschreibt ihre Funktion als die von "akustischen Spiegeln”,
Uber welche die Richtung des ausgestoBenen Schalls modifiziert werden kann, ohne daB der
Zahnwal selbst seine Bewegungsrichtung bzw. Orientierung &ndern muB.

HEYNING und MEAD (1990) gingen von der Annahme aus, daB die Nasendivertikel primar
eine andere Rolle spielten und erst sekundar zu einem zuséatzlichen Luftdepot fir die
Generation von Ultraschallsignalen wurden. Nach ihrer Meinung soll der Prédmaxillarsack
ursprunglich durch seinen Fullungsdruck von ventral den hermetischen VerschluB der
Nasengéange (nasal passages) durch die Nasenpfropfen unterstitzt haben. Auf die heute
lebenden modernen Zahnwale bezogen, sehen diese Autoren die Funktion des
Pramaxillarsackes ebenfalls als die eines Schallreflektors. Andere Autoren schreiben den
einzelnen Nasendivertikeln sogar spezifische Aufgaben zu: Ihre potentiell multifunktionale
Rolle als Luft-Recyclingsystem sowie als Resonanzkérper und als Schallreflektor (NORRIS
1964; CRANFORD 1992b, 2000) ist jedoch stets an die Generation und Emission von Schall
bzw. Ultraschall gebunden.

Da die vielfaltigen Strukturen in der Blaslochregion vermutlich sémtlich Komponenten des
Sonar-Systems sind, sollen die verschiedenen Theorien Uber die Entstehung der
betreffenden hochfrequenten Laute kurz zusammengefaBt werden.

DaB Cetaceen in der Lage sind, Téne von sich zu geben und zu héren, war bereits in der
Antike bekannt. PINDAR, der von 522 bis 443 v. Chr. lebte, behauptete, daB man Delphine
mit Hilfe einer Fléte oder Leier anlocken kdnne (SLIUPER 1962), und ARISTOTELES (384 bis
322 v. Chr.) brachte seine Uberraschung zum Ausdruck, daB diese Tiere vor jeder Art von
Larm zu flichten scheinen, obwohl sie keine "Ohren" besitzen. Friihe Seefahrer verglichen
die “pbetérenden“ Gesange der Wale mit Klageliedern verzauberter Meerjungfrauen. Der
Beluga, die dem Narwal nachstverwandte Ar, gilt als “sea canary“ (Kanarienvogel des
Meeres) und ist u.a. auch in der Lage, Laute zu erzeugen, die an das Meckern von Ziegen
erinnern (OELSCHLAGER, pers. Mitt.).

Die phdnomenale Leistung der Zahnwale, Signale mit Frequenzen von ca. 150 Hz bis 220
kHz zu erzeugen und zu emittieren, ihre Echos zu verarbeiten und mit dieser Information zu
navigieren (Sonarpeilung), wurde erst Mitte des 20. Jahrhundert entdeckt, als US-
amerikanische Militdrs glaubten, die Laute aus ihren Unterwassermikrophonen
(Hydrophonen) stammten von feindlichen U-Booten. Dabei bietet das stimmliche Repertoire
der Zahnwale eine ganze Palette unterschiedlichster Klick-, Quietsch-, Summ- und
Pfeiflaute, die das menschliche Ohr ohne Hilfsmittel nur bis etwa 20 kHz wahrnimmt. Vor
allem die kurzen, multifrequenten Impulse ("click sounds") riickten ab 1950 ins Zentrum der
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Forschung. Zu dieser Zeit wurden in Amerika die ersten systematischen Studien Uber die
Phonation und die Horfahigkeit bei lebenden Odontoceten durchgefihrt.

KELLOGG et al. (1953) entdeckten die Fahigkeit von Zahnwalen, Téne bis zu 80 kHz zu
produzieren. In Analogie zu den Arbeiten von PIERCE und GRIFFIN (1938), DIUKGRAAF (1943,
1950) und GRIFFIN (1946, 1950) Uber die Aussendung von Sonarlauten bei Flederm&usen
schluBfolgerten sie, daB sich auch Zahnwale mittels Echopeilung orientieren. SCHEVILL und
LAWRENCE (1953, 1956) konstatierten, daB Delphine auch fur Téne Uber 120 kHz
empfanglich sind und brachten dies mit der Fahigkeit zum Auffinden von Nahrung mittels
Echonavigation in Verbindung. Der Durchbruch der Echolokations-Theorie gelang NORRIS et
al. (1961). Durch Versuche mit einem GroBen Tummler ( Tursiops truncatus), dessen Augen
durch aufgesetzte Saugnapfe véllig abgeschirmt waren, konnten die Forscher beweisen, daB
das Tier trotz des vorUbergehenden Verlustes seines Gesichtssinnes in der Lage war,
Nahrung zu finden, Hindernisse zu umschwimmen und verschiedene Objekte von nur 1 cm
Durchmesser auf eine Distanz von 6 Metern zu unterscheiden. Dabei anderte sich die
Frequenz der ausgesendeten Laute je nach Abstand zum "Zielobjekt". Somit war bewiesen,
daB es sich bei dem Sonarsystem der Odontoceten um eine fur unterschiedliche Aufgaben
eingesetzte essentielle Einrichtung handelt. Heute gilt fir alle Zahnwale als gesichert, daf3
sie im Rahmen ihrer Adaptation an das aquatische Habitat ein hochpotentes
Ultraschallsystem entwickelt haben. Da sich Schall im Wasser aufgrund von dessen hdherer
Dichte ungeféhr finfmal so schnell ausbreitet wie in Luft und von der Tageszeit und der
Transparenz des umgebenden Wassers unabhéangig ist, stellt die starke Betonung der
akustischen Wahrnehmung hier eine optimale Strategie dar. Immer noch strittig ist dagegen
in der Literatur, welche Strukturen im Kopf der Tiere fir die Entstehung der Biosonar-Signale
verantwortlich sind und auf welchem Wege diese in den umgebenden Wasserkdrper
gelangen. Noch heute werden verschiedene potentielle "Schallgeneratoren" in Betracht
gezogen. Da Schallwellen durch eine Vielzahl mechanischer Vorgénge erzeugt werden
kénnen, divergieren dementsprechend die Meinungen der Cetologen Uber den Ursprungsort
der zahnwaltypischen LautauBerungen.

Viele Wissenschaftler wie FRASER und PURVES (1960), PURVES (1966), SCHENKKAN (1973),
PILLERI und PURVES (1983) halten den Larynx fir den Ort der Ultraschallproduktion. Die
detaillierte Entwicklung dieser Theorie machte den Briten PURVES zum Vorreiter einer
Forschergruppe, die den Kehlkopf favorisierte. Zusammenfassend fihren diese Autoren fir
die Bestéatigung ihrer Theorie folgende Punkte an:

1.) Der Larynx des Delphins ist so hoch entwickelt, daB seine alleinige Nutzung zu
respiratorischen Zwecken unwahrscheinlich ist. Theoretisch scheint er durchaus in der Lage
zu sein, alle bekannten, von Delphinen emittierten Téne bzw. Gerdusche zu generieren.
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2.) Meeressauger (Bartenwale, Zahnwale, Robben und Seeotter) benutzen wie alle anderen
Saugetiere ihren Kehlkopf, um Laute zu erzeugen. Der Schall wird laut PILLERI und PURVES
(1983) durch die Vibration der Kehlkopfknorpel erzeugt.

Hierzu ist anzumerken, daB Zahnwale keine echten Stimmbander besitzen (REIDENBERG und
LAITMAN 1987). Im Gegensatz zu Homo sapiens phonieren aber auch die meisten anderen
Saugetiergruppen, wie beispielsweise Raubtiere (Carnivora), nicht mittels Stimmbéandern im
eigentlichen Sinne, sondern bilden Laute in sogenannten Stimmfalten. Auch Paarhufer
(Artiodactyla) nutzen zur Lautbildung die hierzu modifizierten Stimmfalten zwischen
Arytaenoid und Epiglottis (NICKEL et al. 1992).

3.) Das bei Zahnwalen entwickelte Nasen-Luftsack-System fungiert als Luftreservoir im
Sinne einer "Recycling-Anlage" wahrend der laryngealen Echolokation. AuBerdem sollen die
Nasensacke dem non-muskularen VerschluB des oberen Respirationstrakts wahrend der
Tauchgénge dienen, indem sie bei ihrer Flllung die oberen Atemwege zusétzlich versiegeln.

4.) In der Mittellinie des knéchernen Rostrums besitzen Zahnwale einen auf dem
rinnenférmigen Vomer gelagerten Knorpel, den Mesorostralknorpel. Dieser Knorpelstab steht
Uber den Musculus palato-pharyngeus, welcher am Rostrum inseriert, mit dem Larynx in
Verbindung. Dies soll eine hervorragende Ubertragung der vom Kehlkopf erzeugten
Echolaute zum Rostrum erméglichen (PILLERI und PURVES 1983). Uber die in der
Schnauzenregion longitudinal verlaufende Muskulatur und den median gelegenen
Mesorostralknorpel soll der Schall zur Spitze des Rostrums gelangen und dort emittiert
werden.

In der zweiten und heute von den meisten Forschern anerkannten Variante entstehen die
ultrasonaren Laute nach NORRIS (1964), NORRIS et al. (1972), EVANS (1973), DORMER (1979)
und CRANFORD et al. (1996, 2000) in der oberen Nasenpassage. Der dort generierte Schall
wird Uber die Melone gebindelt ("akustische Linse") und emittiert.

Allerdings wird auch von einigen dieser Autoren (EVANS 1973; NORRIS 1980; Au 1993) die
Méglichkeit eingerdaumt, daB die in der Mediosagittalebene des Rostrums liegende Cartilago
mesorostralis (ethmoidalis) eine Rolle beim Umformen und Aussenden der Schallwellen
spielen kénnte.

Viele Experimente mit lebenden Delphinen sprechen fir die Region der oberen Nasengénge
als Ursprungsort der biosonaren Laute und sollen daher nachfolgend kurz beschrieben
werden.

NORRIS et al. (1971) benutzten Hochgeschwindigkeits-Réntgen-Aufnahmen, um
Bewegungen in der nasalen und laryngealen Region wéahrend der Phonation zu
dokumentieren. Bei allen fiir diese Experimente verwendeten Delphinen (Tursiops truncatus
und Stenella longirostris) beobachteten die Forscher simultan zur Schallerzeugung
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Bewegungen in der Nasenregion. Sie konnten jedoch keine Korrelation zwischen der
Phonation und Kehlkopfbewegungen feststellen.

Als DORMER (1979) einen ahnlichen Versuch durchfiihrte, kam er zu demselben Ergebnis
wie NORRIS. Er faBte treffend, wenn auch stark vereinfachend zusammen:

"Der Mechanismus der Schallerzeugung bei Delphinen besteht in der Abfolge von
pumpenden Muskeln, Klappen und den mitwirkenden S&cken, bis der Schall von den "nasal
plugs" erzeugt wird." DORMER beobachtete, daB die Bewegung des linken "nasal plug"
prazise mit der Produktion von Pfeiflauten Ubereinstimmte. Die nahe liegende Vermutung,
daB die rechte Seite fur die hochfrequenten Klicks zusténdig sei, wurde durch das im
folgenden beschriebene Experiment von MACKAY und LIAW (1981) gestitzt. Ihre Befunde
wurden am GroBen Tummler (Tursiops truncatus) und am Gemeinen Delphin (Delphinus
delphis) erhoben. Mit Hilfe eines Ultraschalldopplers konnten die Forscher lineare
Bewegungen von weniger als 10 um registrieren: Wahrend der Phonation vibrierten die
"nasal plugs" und die Nasensacke beider Seiten synchron. Sobald die Tiere ihre typischen
"click sounds" von sich gaben, wurden die rechten Nasendivertikel stdndig und die linken nur
manchmal verformt. Wahrend der Klickphase war der rechte Vestibularsack kontinuierlich
aufgeblaht. Daher kamen MACKAY und LIAW (1981) zu der Annahme, dafB der Ursprung der
Klick- und Summlaute in der rechten Kopfhélfte liegt. DaB sich der Larynx wahrend der
Phonationsphasen nicht bewegte oder verformte, bestatigte die These der non-laryngealen
Lautentstehung eindrucksvoll. Veranderungen am Kehlkopf wurden ausschlieBlich wahrend
der Respiration beobachtet.

MACKAY (1988) sprach dariber hinaus der Diagonalmembran, einem dinnen H&autchen am
Eingang der knéchernen Nasendffnung, eine Rolle bei der Entstehung von Pfeiflauten zu.
Diese Hypothese ist bis heute unbestatigt, und die funktionelle Bedeutung der
Diagonalmembran bleibt “ratselhaft" (CRANFORD et al. 1996). Hinweise auf die Existenz einer
Diagonalmembran konnten bei dem in der vorliegenden Arbeit untersuchten Narwalfetus
NEF1 nicht gefunden werden. Auch fir adulte Exemplare von Monodon monoceros wurde
diese Struktur bis heute nicht beschrieben.

Im Elektromyogramm (EMG) stellten RIDGWAY et al. (1980) bei finf GroBen Tummlern fest,
daB sowohl der NasenverschluBmuskel (nasal plug muscle; LAWRENCE und SCHEVILL 1956,
SCHENKKAN 1973; Musculus nasolabialis profundus, pars anterior medialis; RODIONOV und
MARKOV 1992) als auch der Muskel der Diagonalmembran vor und wéhrend der Phonation
Aktionspotentiale generierten. Dagegen zeigten die mit dem Larynx assoziierten Muskeln in
dieser Situation im Elektromyogramm keine Aktivitdt. Druckmessungen im Bereich der
kndéchernen Nasenéffnungen und im Pramaxillarsack ergaben einen Anstieg vor und
synchron zur Tonproduktion und einen Abfall, wenn die Tiere nicht phonierten. Messungen
des intratrachealen Drucks hingegen zeigten wahrend der Phonation keine Veranderungen.
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Ein letztes Experiment sei hier beschrieben, da es mit einem lebenden Beluga
(Delphinapterus leucas) durchgefihrt wurde und der Beluga dem Narwal am nachsten
verwandt ist (Familie Grindelwale, Monodontidae). Daher ist plausibel, daB beim adulten
Narwal die Phonation zumindest &hnlich ablaufen kénnte.

RIDGWAY und CARDER (1988) haben bei einem Beluga mit Hilfe von 1 - 2 mm dicken
Kathetern (Manometern) den Luftdruck im oberen Respirationstrakt (dorsal der
Nasenpfropfen) und in der Trachea gemessen wéahrend das Tier Ultraschall-Laute erzeugte.
Sie stellten fest, daB der intranasale Druck signifikant anstieg, als der Wal seine Signale
emittierte. Dagegen blieb auch bei diesem Versuch der intratracheale Druck wahrend der
Phonation unverandert. Fihrten die Autoren dagegen einen solchen Katheter von 3 mm
Durchmesser in einen Nasengang ein (den linken oder den rechten), war das Tier — offenbar
aufgrund des gréBeren Umfangs des “Fremdkérpers® - nicht mehr in der Lage, den
erforderlichen Druck in der Nasenhdhle aufzubauen: Durch diese Manipulation konnte der
Beluga weder Pfiffe noch Klicks produzieren. So schien in diesem Fall bewiesen, daB beide
Nasengéange in die Generation von Schall und Ultraschall eingebunden sind. DarUber hinaus
sprechen die Ergebnisse dieses Experiments gegen die Annahme, daB bei allen
Odontoceten die Strukturen der linken Nasenpassage der Respiration dienen und der rechte
Nasengang im Dienste der Phonation steht.

Nur fir die Pottwale (Physeteridae) scheint bestatigt, daB die rechte Seite ausschlieBlich fur
die Klicks (Phonation) und die linke Nasenpassage fir die Atmung zustandig ist (CARVAN
1988; CRANFORD et al. 1996, 2003). Da sich der Pottwal (Physeter macrocephalus) und die
Zwergpottwale (Kogia spp.) aber in mancher Hinsicht grundlegend von anderen Zahnwalen
unterscheiden, wird hier auf die einschlagige Literatur verwiesen (s.a. HUGGENBERGER
2004).

Schon friher hatten LiLLY und MILLER (1961) festgestellt, daB Delphine in der Lage sind,
simultan Klick- und Pfeiflaute auszustoBen. Dies impliziert die Md&glichkeit einer
Zweikomponenten-Theorie, wie sie auch von EVANS und PRESCOTT (1962) postuliert worden
ist, wonach die sonaren Klicks im Bereich des Nasensack-Systems entstehen, die
niederfrequenten Pfiffe und andere Kommunikationssignale aber vom Larynx generiert
werden. Die oben angefiihrten Versuchsergebnisse von RIDGWAY und CARDER (1988)
sprechen jedoch gegen diese Hypothese, da sie gezeigt haben, daB — zumindest bei den
Delphinen (Delphinidae) und Grindelwalen (Monodontidae) - die verschiedenen Laute
gleichermaBen in der linken und der rechten Hélfte der Nasenregion entstehen kénnen.
Trotzdem bleibt die Existenz von zwei Schallgeneratoren vorstellbar, wobei das eine System
Ultraschallwellen produziert und das andere parallel dazu niederfrequente Toéne als
Kommunikationslaute. Da sich beide Systeme mit hoher Wahrscheinlichkeit in der
Nasenregion befinden, sind sie nicht nur topographisch, sondern auch in ihrer
Funktionsweise eng miteinander gekoppelt. Daher wirkt sich in der Nasenregion jede
Manipulation einer Nasenpassage (z.B. das Einflhren eines dickeren Katheters) als eine
Behinderung des flr die Phonation erforderlichen Druckaufbaus auf beide Seiten aus.
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Immer noch unklar und bis heute umstritten sind jedoch die exakte Lokalisation, der genaue
Mechanismus und die spezifischen Aufgaben der in die Lauterzeugung einbezogenen
Strukturen. Wahrend der Larynx aufgrund der oben zitierten Versuchsergebnisse immer
mehr in den Hintergrund getreten ist, werden als Schallgeneratoren zunehmend die "nasal
plugs", die "nasal plug nodes" (sie fehlen allerdings den Entenwalen und den Pottwalen), die
schlitzférmigen Eingange der Nasofrontal-, Vestibular- und Prémaxillarsdcke sowie der
MLDB-Komplex (s.u.) diskutiert. Prinzipiell mufB3 jede schwingungsféhige Struktur an bzw. in
den oberen Nasengéngen als potentielle Schallquelle in Erwagung gezogen werden.

EVANS und MADERSON (1973) entwickelten die sogenannte "Friction-Striction" -Theorie, nach
der sich die "nasal plugs" an den harten Kdmmen der knéchernen Nasendéffnungen schnell
auf und ab bewegen. Durch den so entstehenden Wechsel zwischen Widerstand (am
Knochen) und freier Beweglichkeit sollen Schwingungen in Form von akustischen Signalen
entstehen (Relaxations-Oszillation).

AMUNDIN und ANDERSON (1983) konnten bei der Inspektion des fraglichen Bereichs in der
Nase von Phocoena phocoena (Schweinswal) und Tursiops truncatus (GroBer Tummler oder
Flaschennasen-Delphin) keine derartigen Bewegungen der "nasal plugs" feststellen, obwohl
beide Tiere nachweislich Klicklaute emittierten.

Mit einem einfachen, aber nicht von der Hand zu weisenden Zusammenhang schlof3 auch
SCHENKKAN (1973) die "nasal plugs" als Entstehungsort der Ultraschallsignale aus. Als
Beispiel nannte er die Familie Hyperoodontidae (Entenwale), von denen bisher (wie bei
Pottwalen) zwar Klicks, aber nie niederfrequente Pfiffe oder andere Laute aufgezeichnet
werden konnten. Um Ultraschallwellen zu generieren, miBten die "nasal plugs" der
Entenwale mit einer Frequenz von Uber 300 Schlagen in der Sekunde vibrieren. Da die
gesamte Masse der "nasal plugs" eines Entenwals aber Uber 800 Gramm erreicht
(durchschnittliche Kérpermasse eines ausgewachsenen Entenwals: ca. 8.500 kg), ist nach
SCHENKKAN eine so hohe Frequenz angesichts des zu erwartenden hohen physikalischen
Tragheitsmomentes unwahrscheinlich.

MLDB - KOMPLEX

Die derzeit aktuellste und weitgehend anerkannte Hypothese zur Schallerzeugung bei
Zahnwalen wurde von CRANFORD et al. (1996, 1998) und CRANFORD (2000) formuliert. Auch
hier ist man sich einig, daB die Nasenregion der Entstehungsort sédmtlicher von Zahnwalen
erzeugten Téne ist, genau genommen die Region des sogenannten "Monkey Lips / Dorsal
Bursae - complex”, kurz MLDB-Komplex genannt.

Die sogenannten "monkey lips" (ML) bzw. das "museau de singe" (“Affenmaul®) wurden
bereits 1885 von POUCHET und BEAUREGARD beschrieben. Sie fanden diese ratselhaften
Strukturen beim Pottwal (Physeter macrocephalus) am oberen Ende des rechten
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Nasengangs. Da die Form dieser hier aus extrem dichtem Bindegewebe bestehenden
Klappe die Autoren an die Lippenregion eines Affen erinnerte, erhielt sie diesen Namen.
NORRIS und HARVEY (1972) waren die ersten Autoren, welche die “monkey lips® (ML) als
Quelle der lauten Klicks der Pottwale ansahen und postulierten fir andere Zahnwale einen
ahnlichen Mechanismus.

Bei allen anderen (non-physeteroiden) Odontoceten sind die ML im rechten und linken
oberen Nasengang zu finden (Physeter und Kogia spp. besitzen nur die rechtsseitigen
"monkey lips"). Bei Delphinen werden die Lippen von je einer dicken horizontalen Falte der
anterioren (rostralen) und posterioren (caudalen) Wand des paarigen Nasengangs gebildet
(AL; vgl. Grafik auf Seite 51). Zwischen den Lippen eines Nasengangs befindet sich eine
schlitzférmige Offnung. Bei den auf jeder Seite ebenfalls paarig vorhandenen, in die vordere
bzw. hintere Wand der oberen (dorsalen) Nasengange eingebetteten "dorsal bursae" (AB,
PB; vgl. Grafik auf Seite 51) handelt es sich um kleine, runde Fettkdrper in jeweils einer
bindegewebigen Kapsel, die hinter dem dorsocaudalen Ende der Melone liegen. Jede Burse
korrespondiert also mit einer “monkey lip“, und die Lippen bilden mit den Bursen eine
funktionelle Einheit, den MLDB-Komplex. Jeder Komplex besteht demzufolge aus einem
Lippenpaar (ML) und den beiden zugehdrigen Bursen, einer anterioren (rostralen) und einer
posterioren (caudalen; vgl. Grafik von HUGGENBERGER auf Seite 51). Da es sich bei den
“dorsal bursae“ um adip6se Strukturen handelt, ware es durchaus denkbar, daB diese
Fettkdrper — wie die Melone (s. S. 62 - 65) — entsprechende akustische Eigenschaften (z.B.
eine geringe Impedanz, d.h. eine hohe Leitfahigkeit fur Schall) aufweisen. Physikalische bzw.
chemische Untersuchungen dieser Fettkérper liegen jedoch bislang nicht vor.

Mit jedem MLDB-Komplex sind bindegewebige und knorpelige Elemente assoziiert, die als
wichtige StellgréBen eine Adaptation desselben an unterschiedliche Druckspannungen im
oberen Respirationstrakt mit seinen Weichteilen erméglichen. Hierzu z&hlen die
Bursaknorpel (“bursal cartilages”) und das Blaslochligament. Letzteres wurde bereits von
MEAD (1975) als stabilisierendes Element interpretiert, welches das Kollabieren der
Einmindung des Nasofrontalsackes in den Nasengang verhindern soll. Darlber hinaus
dirften dem Ligament noch weitere Aufgaben im Zusammenhang mit der Phonation und der
Respiration zukommen (OELSCHLAGER, pers. Mitt.).

Mit modernen bildgebenden Verfahren wie der Magnetresonanztomographie (MRT) und der
Computertomographie (CT) wurden von CRANFORD et al. (1996) die Képfe von 40
Zahnwalen aus insgesamt 19 verschiedenen Arten gescannt und ausgewertet. Auch der
Kopf eines Belugas oder WeiBwals (Delphinapterus leucas), der dem Narwal
nachstverwandten Art, wurde im Rahmen dieser Untersuchung mittels MRT analysiert. Von
diesem Exemplar existiert leider nur eine skizzenhafte Rekonstruktion der Blaslochregion mit
Legendenabbildungen (s. u.).
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Fig. 1. a: This painting of the head of the beluga, Delphinapterus leucas, illustrates the anatomic elements of the sound
generation and beam formation apparatus within the nasal complex of the forehead. The two schematic diagrams are “road
maps’’ to the structures depicted in the illustration. Painting by Keith Kasnot (National Geographic Image Collection). abl,
anterior dorsal bursa (left); abr, anterior dorsal bursa (right); bh, blowhole; ¢, cranium; cs, caudal sac; iv, inferior vestibule; m,
melon (main body); ma, mandible; mll, monkey lips (left); mlr, monkey lips (right); nsa, anterior nasofrontal sac; nsp, posterior
nasofrontal sac; pbr, posterior dorsal bursa (right); pmb, premaxillary bones; ps, premaxillary sac; rm, rostral muscles: sc,
spiracular cavity; vs, vestibular sac.

Aus der oben abgebildeten Grafik (hier die Originalabbildung aus CRANFORD et al. 1996)
geht hervor, dafB3 der Beluga jeweils eine rechte und eine linke "monkey lip" (mlr, mll) sowie
eine rechte und eine linke anteriore dorsale Bursa (abr, abl) besitzt. Die posteriore dorsale
Bursa ist nur auf der rechten Seite eingezeichnet (pbr); ob sie auf der linken Seite fehlt, bleibt
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fraglich, da nahere Angaben zur Lage, Ausbildung und GréBe des MLDB-Komplexes von
Delphinapterus fehlen. Inwieweit diese Verhaltnisse auch auf den erwachsenen Narwal
zutreffen, ist bislang nicht bekannt. Bei den hier vorliegenden Untersuchungen am fetalen
Narwal NEF1 konnten Anteile des MLDB-Komplexes mit groBer Sicherheit identifiziert
werden. Der in den Schnitten des fetalen Monodon-Kopfes deutlich erkennbare
Knorpelstreifen (Abb. 6 — 10a: C) und die locker bindegewebig organisierten
Aufhellungszonen (Sternchen) in dessen direkter Nachbarschaft kénnen durchaus als die
fetalen Anlagen des Blaslochligaments und der “dorsal bursae“ (DB) gedeutet werden (s. S.
25 - 26), da sie sich offenbar in der korrekten topographischen Region, also am oberen
Nasengang befinden. Eine Anlage der “monkey lips® konnte nicht identifiziert werden, da sich
das untersuchte Exemplar NEF1 daflir wahrscheinlich noch in einer zu frihen Phase der
Ontogenese befindet.

Der MLDB-Komplex ist auch bei ausgewachsenen Zahnwalen meist recht klein (eine
Ausnahme ist der Pottwal [Physeter]; sein riesiges Spermacetiorgan soll der extrem
hypertrophen rechten posterioren "dorsal bursa" entsprechen) und variiert je nach Spezies
bzw. Familie in Form und Lage (CRANFORD 2000). Es ist aber davon auszugehen, daB auch
Monodon alle Strukturen des MLDB-Komplexes besitzt, da diese trotz teilweise
unterschiedlichster Auspragung bei allen bisher untersuchten Odontoceten gefunden wurden
und offenbar ein gemeinsames abgeleitetes Merkmal (Synapomorphie; HENNIG 1966) der
Zahnwale insgesamt darstellen. So besitzen auch sémtliche von CRANFORD et al. (1996)
untersuchten Exemplare der Familien Delphinidae (Delphine), Phocoenidae (Schweinswale)
und Pontoporiidae (La Plata-Delphin) zwei bilateral platzierte MLDB-Komplexe (vgl.
HUGGENBERGER 2004). Diese liegen stets am lateralen Rand einer jeden Nasenpassage,
direkt unter der ventralen Wand des Vestibularsacks.

Laut der Hypothese von CRANFORD et al. (1996) fuhrt die Pneumatik der zwischen den
"monkey lips" durchgepressten Luft zu Simultanbewegungen der anterioren und der
posterioren Lippe. Der Druck des Luftstromes laBt beide Lippen schnell aufeinander
schlagen und so den gesamten MLDB-Komplex vibrieren. Das repetitive
Aufeinanderschlagen der Lippen reiBt den Luftstrom immer wieder ab und bestimmt so die
Klickrate. Der hierbei mitschwingende adipése vordere Fettkérper (anterior dorsal bursa)
leitet die Schallwellen via Melone nach auBen; diese werden also nicht mit Hilfe von
Luftdruckschwankungen, sondern tatséchlich durch vibrierende Weichteile Ubertragen. So
wird es auch mdéglich, mit intrinsischen Druckunterschieden im oberen Respirationssystem
selbst unter einem hohen &uBeren hydrostatischen Druck beim Tauchen Klicks zu erzeugen,
da die in den Weichteilen befindliche Kérperflissigkeit (Wasser) nahezu inkompressibel ist.
Als anschauliches Beispiel kann man sich hier einen spielenden Trompeter vorstellen,
dessen Lippenform und -spannung Uber Vibrationen einerseits Luftschall erzeugt,
andererseits aber auch Schwingungen in die benachbarten Weichteilregionen (Wangen etc.)
Ubertragt (CRANFORD, pers. Mitt.). Die Nasensdcke fungieren in diesem Szenario als
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Reflektoren und Luft-Recyclinganlage (Vestibularsack). Inwieweit die bei Tauchgangen
zunehmend starker komprimierte Luft ihre mechanischen Eigenschaften andert, und ob hier
Kompensationsmechanismen (verstérkter Muskeltonus?) eine Rolle spielen, ist bislang
unbekannt (OELSCHLAGER, pers. Mitt.).

CRANFORD (2000) spricht sich heute fiir die Umbenennung der "monkey lips" in "phonic lips"
(Stimmlippen) aus, da ihr Aufeinanderschlagen den ersten Impuls zur Lautbildung darstellt.
Anhand von Hochgeschwindigkeits-Aufnahmen mittels Video-Endoskopie konnten
CRANFORD et al. (1998, 2000) Bewegungen der "phonic lips" synchron zu den von den
Tieren emittierten Echolotsignalen dokumentieren. Als Versuchstiere dienten zwei lebende
GroBe Tummler (Tursiops truncatus), die sowohl im rechten als auch im linken Nasengang
endoskopiert wurden. Hier zeichneten die Forscher den Ablauf von Bewegungen in den
Weichteilen und Druckdnderungen wahrend der Aussendung von hochfrequenten
Klicklauten — auf. Bei jedem  Schwingungszyklus  wurden die  Stimmlippen
auseinandergedriickt, was einen explosionsartigen Luft - und Flissigkeitsdurchtritt durch die
entstandene Lucke verursachte und mit dem VerschluB der "phonic lips" endete. Die
resultierende akustische Pulsation konnte simultan zum Oszillationszyklus der rechten und
linken Stimmlippen aufgezeichnet werden. Hieraus 188t sich zumindest fir Tursiops (und alle
anderen Delphinidae?) ableiten, daB die Strukturen im Bereich der linken und der rechten
Nasenpassage als Generatoren fUr Sonarlaute ernsthaft in Frage kommen (CRANFORD
2000). Inwieweit diese Aussage auch auf andere Taxa der Zahnwale zutrifft, muB3 anhand
weiterer funktionsmorphologischer Arbeiten und physiologischer Experimente geklart
werden.

Bei manchen Delphinarten wie z.B. Tursiops truncatus (GroBer Timmler) sind die Strukturen
des Schall erzeugenden Weichteilkomplexes (“monkey lips“ bzw. “phonic lips*) auf der
rechten gréBer als auf der linken Seite (CRANFORD 1992a, b). Wenn die absolute GrdBe der
Schallguelle mit dem jeweils dominierenden Frequenzspektrum korreliert, ware denkbar, daf
der GroBe Tummler simultan auf zwei verschiedenen Frequenzen mit jeweils eigenem
Rhythmus "senden" kann (CRANFORD 2000).

4. MELONE

Auch die Rolle der nur bei Odontoceten vorkommenden Melone wird in der Literatur
kontrovers diskutiert. Im Mittelpunkt steht ihre mutmaBliche Bedeutung als "akustische Linse"
(LiLLy und MILLER 1961) fur die Fokussierung und Transmission der im oberen
Respirationstrakt erzeugten Ultraschallwellen in den umgebenden Wasserkdrper (NORRIS
1968; KLEINENBERG et al. 1969).

Bei Zahnwalen allgemein sitzt die Melone als adipdéser Vorderkopfwulst den scheitelwarts
stark verbreiterten Oberkieferelementen (Ossa praemaxillaria et maxillaria) auf. Lateral und
ventral ist der Melonenkérper des Adultus von dichtem, kollagenem Bindegewebe umgeben,
das ihn unter Spannung halt. Nach caudal verjingt sich die Melone und erstreckt sich bis in
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den NasenverschluBmuskel ("nasal plug muscle"; LAWRENCE und SCHEVILL 1956,
SCHENKKAN 1973) und zu den anterioren "dorsal bursae". Lateral wird das Fettkissen von
den medialen und lateralen Anteilen des sogenannten Rostralmuskels (“rostral muscle®,
MEAD 1975; Musculus nasolabialis profundus, partes lateralis et medialis, RobDIONOV und
MARKoOV 1992) umfafBt. Der Rostralmuskel entspringt an der Maxilla, verlauft nach dorsal und
medial und setzt im kollagenen Bindegewebe um den Melonenkdrper an. Bei Kontraktion
verformt die mediale, langsverlaufende Muskelportion die Melone von ventral, wahrend der
laterale, quer verlaufende Anteil den Melonenkdrper von beiden Seiten kontrahiert und so
zusatzlich zum medialen Muskelanteil fir eine Druckerhéhung im Olhaltigen Melonenkern
sorgt.

Im Transversalschnitt wird der inhomogene Aufbau der Melone offensichtlich; diese
Inhomogenitéat konnte von RAUSCHMANN (1992) am Schlanken Delphin (Stenella attenuata)
auch mittels CT- und MRT-Scans dargestellt werden.

Der Fettkérper verleint dem Kopf der meisten Zahnwale seine charakteristisch gerundete
Form. Dem Nordlichen Entenwal (Hyperoodon ampullatus) brachte seine massige, durch die
groBe Melone extrem gewdlbte Stirn den Beinamen "FaBkopf" ein. Auch der Beluga ist flr
seine Melone berihmt, und wer diese Tiere schon einmal hautnah erleben durfte, hat
sicherlich die erstaunliche Beweglichkeit und die standige Formanderung der wulstigen
Stirnmelone in Erinnerung. Dies ist insbesondere dann der Fall, wenn Belugas ihre ndhere
Umgebung wie zum Beispiel vermeintlich interessante Objekte und Artgenossen
“inspizieren®. Beim neonaten Beluga ist eine solche Stirnwdlbung infolge der noch geringen
Gr6Be der langsam wachsenden Melone noch kaum zu sehen (DEIMER 1985).

Beim adulten Narwal hingegen ist die Stirnpartie bei auBerer Betrachtung eher unaufféllig;
hier ist der Kopf insgesamt stark gerundet. In der Tiefe ist die Melone selbst zwar deutlich
ausgebildet, doch fehlt bei Monodon die Verdickung des sie umgebenden subdermalen
Bindegewebes (MEAD 1975).

Beim hier untersuchten friih-fetalen Narwal NEF1 ist die Melone bereits angelegt, besitzt
aber noch nicht die Reife und Ausdehnung wie bei élteren Exemplaren. Auch die sie
umgebende Muskulatur ist bei NEF1 deutlich nachweisbar. Das spatere Fettgewebe liegt
hier noch in Form von zartem, lockerem Bindegewebe vor, welches in seiner Peripherie von
einer groBen Anzahl parallel textierter und sich kreuzender Muskelfaserblndel durchsetzt ist.

Die Melone weist zwar hinsichtlich ihrer Form, GréBe und der biochemischen
Zusammensetzung eine hohe interspezifische Variabilitdt auf (LITCHFIELD und GREENBERG
1974, LITCHFIELD et al. 1975), dlrfte aber bei allen Zahnwalen einem gemeinsamen Bauplan
entsprechen. Der beim Pottwal (Physeter macrocephalus) beschriebene sogenannte “junk®,
eine lange Reihe flach linsenférmiger, durch Bindegewebssepten voneinander getrennter
vertikaler Fettkdrper, stellt ein Homologon zur Melone der anderen Zahnwale dar
(SCHENKKAN und PURVES 1973).
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Das zéahe und je nach Temperatur feste oder weiche Fettgewebe der Melone ist an seiner
Oberflache fest in die Matrix des umgebenden Bindegewebes integriert. Nach innen lockern
sich die bindegewebigen Stitzelemente (Septa) immer mehr auf, bis schlieBlich der
Zentralteil (Melonenkern) fast ausschlieBlich aus Fettzellen besteht, was ihn halb transparent
und teilweise sogar flissig erscheinen 1aBt (NORRIS 1968, 1980; NORRIS und HARVEY 1974).
Der Melonenkern hat bei Delphinen (z.B. GroBer Tummler, Gemeiner Delphin, Schwertwal)
eine langlich ellipsoide Gestalt, wobei seine Langsachse um etwa 60° gegen die
Kérperachse nach vorne oben ansteigt (BEL'KOWITSCH und NESTERENKO 1972).

ACKMANN et al. (1971) und VARANASI und MALINS (1971, 1972) analysierten die
Lipidkomposition sowohl der Melone als auch des Unterkieferfettkbrpers hinsichtlich ihrer
biochemischen Struktur und der akustischen Leitfahigkeit. Diese Fette zeigen in der Tat eine
besondere Zusammensetzung und unterscheiden sich grundséatzlich von den langkettigen,
unverzweigten Triglyzeriden (Ci4 — C,) des Ubrigen Korperfettgewebes. Lipide der
"akustischen Gewebe" (NORRIS 1964) bestehen dagegen aus mittel- und kurzkettigen, stark
verzweigten Triglyzeriden (Cs —C4,) und Wachsestern. Diese Fette stehen dem Kérper auch
in Zeiten der Nahrungskarenz nicht zur Verfligung, da ihre Metaboliten toxisch sind und vom
Kérper nicht verwertet werden kénnen (MORRIS 1986); verhungerte Jungtiere kénnen daher
pralle akustische Fettkérper aufweisen (OELSCHLAGER, pers. Mitt.).

Bei den Zahnwal-Familien Delphinidae (Delphine) und Monodontidae (Griindelwale) sind im
Bereich des Melonenkerns und im Unterkiefer-Fettkérper nahe des "akustischen Fensters"
(NORRIS 1964) der Mandibula fast ausschlieBlich isovalerische Acylglycerine und
Wachsester vorhanden (LITCHFIELD und GREENBERG 1974). Von ihnen geht der typische
Geruch isovalerischer Derivate aus (Baldrianduft). Die akustisch relevanten Fette der
Physeteridae (Pottwale), Ziphiidae (Schnabelwale) und Platanistidae (FluBdelphinartige)
bestehen dagegen vorwiegend aus wachsartigen Fettestern mit schwachem Geruch und
unterscheiden sich biochemisch deutlich von denen der Delphine und Grindelwale
(LITCHFIELD et al. 1975).

Bei allen Unterschieden zwischen den verschiedenen Gruppen von Taxa zeigen die
untersuchten Fette der Melone und des Mandibularfettkérpers allgemein eine gute
Leitfahigkeit (niedrige Impedanz) fir akustische Schwingungen. Die Qualitat der akustischen
Leitfahigkeit ist von der Zusammensetzung der einzelnen Komponenten (Fette,
Bindegewebe) abhéngig. Bedingt durch die unterschiedliche Verteilung der einzelnen
Lipidkomponenten ist die Geschwindigkeit der Ultraschalltransmission im Melonenkern
(geringste Dichte) vergleichsweise niedrig, erhéht sich in Richtung der Peripherie (NORRIS
und HARVEY 1974) und zeigt hohe Geschwindigkeiten an der Melonenoberflache. Insgesamt
gesehen breiten sich akustische Schwingungen in adipésen Strukturen langsamer aus als in
anderen Geweben. Vom physikalischen bzw. akustischen Standpunkt aus betrachtet 148t
sich die Melone laut BEL'KOWITSCH und NESTERENKO (1972) mit einer inhomogenen
sphérischen Verzdégerungslinse vergleichen, welche eine sphéarische (gerundete) Wellenfront
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durch deren Verlangsamung im Zentrum (Melonenkern) in eine ebene Wellenfront
verwandelt.

Mit Hilfe der sie umgebenden Muskulatur kann die Form der Melone so verandert werden,
daB sie gewissermaBen als eine “plastische Linse“ (OELSCHLAGER, pers. Mitt.)
bedarfsorientiert zur gezielten Fokussierung von Schallsignalen beitragen kann.

Nicht alle Autoren halten die Melone fir den exklusiven Transmitter der generierten
Schallwellen. Au (1993) konstatiert, daB3 die Melone aufgrund ihrer inhomogenen Struktur nur
bis zu einem gewissen Grad fokussieren kann. Auch kann sie bei der Emission nicht allein
fir die Ausformung des in der Strahlenganganalyse von Delphinus delphis (Gemeiner
Delphin) gefundenen Richtstrahls (“sonar beam®) verantwortlich sein (AROYAN 1990). Nach
der Einschatzung von Au (1993) kdnnte die Melone als "Impedanz-Transformer" dienen, der
als “Interface” zwischen den Ort der Schallentstehung (Nasengange) und das umgebende
Medium (Wasser) geschaltet ist. Die produzierten Schallwellen werden nach seiner These
hauptséchlich Gber die knéchernen und knorpeligen Strukturen des Rostrums in das Wasser
emittiert. Auch NORRIS (1968, 1980) und PILLERI und PURVES (1983) halten einen
alternativen Schallweg Uber die Cartilago mesorostralis (ethmoidalis) fir vorstellbar. Dieser
stark wasserhaltige Knorpel verlauft mediosagittal in einem von den Pramaxillae, Maxillae
und dem Vomer gebildeten, rostral offenen Kanal, der bis zur Spitze des Oberkiefers reicht.
Der Knorpel soll aufgrund seiner rdumlichen Nahe zu den mutmaBlichen Schallgeneratoren
und seiner guten akustischen Isolierung (umgeben von Knochen und dem Sinus
pterygoideus) fir die Transmission von Schallwellen geeignet sein.

Auch als potentieller Empfanger fir Schallwellen stand die Melone in einigen Publikationen
zur Diskussion (BuLLocK 1968; JOHNSON 1986). Die Verifizierung dieser Hypothese steht
jedoch noch aus und vieles (siehe nachstes Kapitel) spricht fir eine Schallaufnahme Uber die
Unterkieferregion.
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I1. DIE UNTERKIEFERREGION

Auch der Kieferapparat der Zahnwale hat im Laufe der Evolution eine ganz spezifische
Modifikation erfahren, welche in enger Beziehung zu der Errungenschaft eines
leistungsfahigen Sonarsystems stehen dirfte (FLEISCHER 1978; OELSCHLAGER 1990;
RAUSCHMANN et al. 2004). Interessanterweise sind die zahnwal-typischen morphologischen
Charakteristika in dieser Region bei dem untersuchten frih-fetalen Narwal NEF1 bereits
deutlich erkennbar (siehe Ergebnisteil).

1. MANDIBULA

Alle Odontoceten besitzen ein schlankes, lang gezogenes Corpus mandibulae, welches von
medial weitgehend ausgehéhlt ist, da sich der Alveolarkanal hier bis an das mediale Periost
ausgedehnt hat und dabei der Knochen durch einen einzigartigen Fettkérper ersetzt wurde
(NoRrRIs 1968, 1980). Dieser adipése Schlauch erstreckt sich von der Spitze des Dentale
unter zunehmender Verdickung bis zum Os tympanicum in der Temporalregion. Dort ist die
bindegewebige Membran des Fettkérpers (mandibulares Periost) mit dem Periost der Bulla
tympanica verwachsen (BOENNINGHAUS 1903). Bei unserem Exemplar von Monodon (NEF1)
ist der Umbau der Mandibula schon weitgehend abgeschlossen und ein beeindruckendes
Corpus adiposum mandibulae als bindegewebiges Primordium vorhanden. Allerdings wird
sich der hier vergleichsweise kurze und apikal leicht nach ventral gebogene Unterkiefer mit
dem spéter einsetzenden Langenwachstum noch deutlich strecken.

Bei dem untersuchten Feten von 137 mm Totallange hat die extreme Ausdinnung der
proximalen Mandibula noch nicht stattgefunden. Hier, im hinteren Drittel des
Unterkieferknochens, ist die Kompakta bei adulten Zahnwalen teilweise nur 0,2 mm stark
und wird von NORRIS (1968) als "pan bone" bezeichnet. Durch dieses ovoide "akustische
Fenster" tritt laut NORRIS der zu perzipierende Schall von auBen in den
Mandibularfettkérper ein und wird durch ihn zum caudal angrenzenden Tympanicum geleitet.
Nach dieser Theorie héren Zahnwale also mit dem Unterkiefer. Der in die Mandibel
eingelassene Fettkérper hat — wie oben beschrieben - eine sehr gute akustische Leitfahigkeit
und wird wie auch die Melone als akustisches Gewebe bezeichnet.

Einige Experimente sprechen fur diese Theorie. So stellten MCCORMICK et al. (1970) und
BuLLOoCK und RIDGWAY (1972) Uber die Messung von Cochleapotentialen bei Delphinen
(Stenella und Tursiops) eine hohe Sensibilitdt der Mandibula und der Unterkieferregion
insgesamt fur kurze Klicklaute von Uber 20 kHz fest. Mit an verschiedenen Stellen der
Unterkieferregion fixierten Hydrophonen konnten NORRIS und HARVEY (1974) die beste
Schalltransmissionsrate Gber dem ausgedinnten "pan bone" messen (Versuchstiere waren
hier tote GroBe Tummler, Tursiops truncatus). Bei Verhaltensstudien mit einem GroBen
Tummler konnte BRILL (1988) nachweisen, daB das Tier in der Ausfihrung seiner auf
Echolokation beruhenden Aufgaben extrem beeintrachtigt wurde, wenn man seinen
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Unterkiefer mit einem Neoprentiberzug abschirmte und so die Perzeption der ausgesendeten
Befehlssignale weitgehend verhinderte.

Indessen wird Uber die Wege, auf denen der Schall zur Cochlea gelangt, noch heute
kontrovers diskutiert. Die oben beschriebenen Experimente weisen zwar dem
Alveolarfettkérper eine wichtige Rolle als Schallempfénger und -transmitter zu, schlieBen
aber andere Wege der Perzeption nicht aus. So soll nach Messungen von POPOV und SUPIN
(1990) die Schallaufnahme nicht am "pan bone", sondern weiter caudal im Bereich des
rudimentaren Meatus acusticus externus erfolgen (vgl. KETTEN 1997, 1998; WARTZOK und
KETTEN 1999; RAUSCHMANN et al. 2004). Vor allem FRASER und PURVES (1960), PURVES
(1967) und PILLERI und PURVES (1983) hatten diesen bei allen anderen Saugetieren
etablierten “urspriinglichen“ Schallweg zum Innenohr favorisiert, daB heiBt durch den
auBeren Gehdérgang Uber das Trommelfell und die Gehérkndchelchen zum Perioticum.
Vielleicht héngt die Wahl des "Empfangsorgans" auch von der Frequenz der eingehenden
Schallwellen ab. Die hohe Sensibilitdt der Unterkieferregion fir Ultraschallfrequenzen, ihre
durch den hier gelegenen Fettkérper bedingte gute akustische Leitfahigkeit und der Kontakt
zwischen mandibularem Fettkdrper und Tympanicum scheinen diese Strukturen als
biosonaren “Schalltrichter® zu pradestinieren, mit dem sich diese Arbeit in den folgenden
Kapiteln noch ausfihrlicher beschéaftigen wird. Extrem hochfrequente Ultraschallsignale
kénnten allerdings vielleicht auch unter Umgehung der Kette aus Gehdérkndchelchen im
Mittelohr durch Spaltraume im Gewebe bzw. Foramina zum Innenohr gelangen (RIDGWAY,
OELSCHLAGER, pers. Mitt.), vor allem nach dem “Fluten” der luftgeflillten Paukenhdhle durch
das hier lokalisierte Corpus spongiosum (cavernosum) tympani (s. S. 78) zur Vermeidung
eines Barotraumas wéahrend den Tauchgéngen.

2. JOCHBOGEN UND KIEFERAPPARAT

Auch der Arcus zygomaticus und damit der gesamte Kieferapparat hat bei Zahnwalen im
Zuge der Anpassung an das Ultraschallhéren im Wasser drastische Modifikationen erfahren,
welche bei dem hier untersuchten Narwal-Fetus eindrucksvoll zutage treten. Sie wurden im
Ergebnisteil (s. S. 28 - 32) bereits ausfiihrlich dargestellt.

Bei Saugetieren dienen die Jochbbégen grundsétzlich als seitliche Verstrebungen zwischen
dem Splanchnocranium (Gesichtsschadel) und dem Neurocranium (Hirnschadel). Bei
Pflanzenfressern z. B. fungiert der Arcus zygomaticus als Origo fur den kréftigen Musculus
masseter und leitet Kaudrucke vom Splanchnocranium auf das Neurocranium ab. Noch
offensichtlicher ist dieser funktionelle Zusammenhang der beiden Schadelkomponenten bei
Raubtieren, wo die Jochbdgen auch entgegengesetzten Belastungen (Zugkraften)
standhalten muissen. Wenn beispielsweise ein Leopard mit seinem Beutetier, welches
erheblich mehr wiegen kann als die Raubkatze selbst, auf einen Baum klettert, miissen die
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Krafte entlang einer kinematischen Kette von den Extremitaten und dem Schulterglrtel bzw.
dem Beckengirtel (ber die Wirbelsaule, die Kopfgelenke und den Hirnschadel
(Schéadelbasis; Jochbdgen) zum Splanchnocranium mit den Kiefern und ReiBzahnen
Ubertragen werden (OELSCHLAGER, pers. Mitt.). Hierbei hat die mechanische Festigkeit des
Lokomotionsapparates héchste Prioritat.

Auch Schallwellen werden vom Splanchnocranium Uber den Jochbogen und das Os
squamosum auf das Paukenbein (Os tympanicum) und Felsenbein (Os petrosum)
Ubertragen (Knochenleitung). Bei terrestrischen Sdugern und im Falle von externen
Schallguellen im Medium Luft spielt dies infolge der vergleichsweise hohen Impedanz (Luft /
Kopfgewebe) normalerweise nur eine untergeordnete Rolle (eine andere Situation ergibt sich
fir Eigenschall, so z. B. fur Kaugerdusche, s. u.). Im aquatischen Milieu hingegen ist fur
Saugetiere mit fest in der Schadelbasis eingelassenen Periotica ein Richtungshéren und
damit ein auf Ultraschall basierendes Navigieren (Sonar) kaum mdglich. Erfahrungsgeman
kénnen sich menschliche Taucher unter Wasser extrem schlecht an Schallquellen
orientieren, da hier der gesamte Schéadel schwingt und ein Richtungshéren damit unmdglich
wird. Ein weiterer Aspekt befaBt sich mit der Lebenssituation der ersten Wale, die ja von
plesiomorphen Urhuftieren abstammen sollen. Als mutmaBliche Urahnen der Cetaceen
gelten heute fossile Ungulaten der Ordnung Condylarthra ([Stammhuftiere]; VAN VALEN 1968;
GASKIN 1982; OELSCHLAGER 1987, 1990; KLIMA und OELSCHLAGER 1994a, b). Mesonyx
obtusidens ist ein langst ausgestorbener Vertreter jener landlebenden carnivoren Huftier-
Vorfahren, aus denen vor etwa 50 Millionen Jahren (unteres Eozan) die fossilen Urwale
(Archaeoceti) hervorgegangen sein sollen (VAN VALEN 1968; SzALAY 1969; OELSCHLAGER
1978, 1990; ROTHAUSEN 1985).

Rezente Huftiere (Ungulata) sind als Pflanzenfresser infolge des relativ geringen
Brennwertes ihrer Nahrung Uber lange Perioden des Tages damit beschaftigt,
Pflanzenmaterial aufzunehmen und dabei addquat zu zerkleinern. Dies trifft vor allem auf
Wiederkduer zu, welche ihre Nahrung noch mehrmals mit den Z&hnen mechanisch
“nachbearbeiten* (Rumination), bevor die eigentliche bakteriell-fermentative AufschlieBung
der Nahrungsbestandteile in den Vormagen (Vormagenverdauung in Pansen, Netz- und
Blattermagen) und dem Labmagen einsetzt. Die beim Wiederkduen entstehenden
Kaugerausche sind bei den wild lebenden Ruminantia (Antilopen, Biffel und andere) wegen
der implizierten Knochenleitung ein limitierender Faktor, weil auf diese Weise die Qualitat
des Hérsinnes eingeschrénkt wird (Gefahr durch leise und vorsichtig agierende Raubtiere)'.
Bei den Urwalen (Archaeoceti) als Nachfahren urspriinglicher, rduberisch lebender Huftiere -
und mehr noch bei den rezenten Zahnwalen (Odontoceti) - muBten solche
Beeintrachtigungen des Hérsinnes durch Knochenleitung sehr viel schwerer wiegen. Diese

' Diese Einschrankung wird vermutlich durch den extrem hohen Stellenwert des visuellen Systems

kompensiert; z.B. sind bei den Wiederkduern die oberen Hligel des Tectum mesencephali erheblich gréBer als
die unteren (auditorischen) Higel (SCHOBER und BRAUER 1974). Weiterhin sind bei solchen klassischen
Beutetieren die Augen seitlich gestellt, was mit einem extrem weiten Gesichtsfeld korreliert (“Panoramablick®).
Allerdings verfligen sie Uber ein stark begrenztes binokuldres Sehen, da sich durch die seitliche Augenstellung
das rechte und das linke Gesichtsfeld nur geringfligig berlagern (DYCE et al. 1991).
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Wale haben zwar die rauberische Lebensweise ihrer Vorfahren Gbernommen, Kauprozesse
sind aber aus Grinden der kontinuierlichen akustischen Orientierung und Kommunikation
obsolet geworden (von der mangelnden Kompensation des Gehdérs durch den Gesichtssinn
im triben Wasser und bei Dunkelheit ganz zu schweigen). Die Vorbereitung der Beute auf
die Verdauung muBte daher auf ein schnelles Abschlucken derselben beschrankt werden,
denn eine Knochenleitung von Schall in diesem Bereich wirde mit Sicherheit zu
Interferenzen flhren und hatte mehr als nur stérende Auswirkungen auf das
hochspezialisierte Echolot-System moderner Zahnwale. Eingehende Signale wirden
verfalscht oder gar ausgeldscht und somit dieser Sinneskanal relativiert. Daher ist in der
Reduktion des vorderen Jochbogens zu einer diinnen Knochenspange zur Vermeidung von
Knochenleitung eine ebenso konsequente Anpassung an das Wasserleben zu sehen wie in
der Abkoppelung anderer Elemente des Schadels voneinander. Von besonderer Bedeutung
ist schlieBlich die Herauslésung der Ohrknochen aus der Schéadelbasis, welche den
Gehdrorganen jetzt eine Schallperzeption unabhangig voneinander und vom Rest des
Schadels ermdglicht. Hierdurch wird vermutlich auch das Problem von Interferenzen durch
emittierte Eigenschallsignale geldst. Somit erklart sich die Verminderung der Festigkeit des
gesamten Kauapparates der Zahnwale v.a. als eine Anpassung zugunsten des neuen
komplexen Informationssystems "Sonar" (OELSCHLAGER 1986a, 1987, 1990, 2000). Ein
zusétzlicher Vorteil des ausgedinnten Arcus zygomaticus der Zahnwale durfte darin
bestehen, daB diese Knochenspange, welche beiderseits lateral des proximalen Unterkiefers
verlauft, den Zutritt des Schalls / Ultraschalls zum “pan bone“ mit seinem akustischen
Fenster nur minimal beeintrachtigen dirfte (OELSCHLAGER, pers. Mitt.).

Im frihen Fetalstadium NEF1 (137 mm) ist bei Monodon die Reduktion von Teilen des
Jochbogens (Os malare) zu einer diinnen Knochenspange bereits abgeschlossen. Dies ist -
auch chronologisch - als ein wesentlicher Schritt zur akustischen Isolation des
Tympanoperioticums zu verstehen (Reduktion der Knochenleitung). Gleichzeitig hat aber bei
NEF1 der Prozess der Abkoppelung des Tympanoperioticums von der Schadelbasis gerade
begonnen; hier ist als Spalt zwischen Ohrkapsel und Schadelbasis die Fissura basi-
cochlearis zu erkennen (Abb. 51: fbc). Beim 150 mm-Fetus NEF2 indessen ist die Trennung
des Tympanoperioticums vom Schadel fortgeschritten (Aufldsung der orbito-capsularen
Kommissur).

Die direkte Nachbarschaft von Mandibularfettkérper und Musculus pterygoideus medialis,
welche medial des akustischen Fensters der Mandibula lber deren solitéar verbliebenes
Periost zusammenhéangen, lassen Uber einen potentiellen EinfluB des aktiven Muskels auf
die Form des Fettkérpers als Schallkanal nachdenken. Auch der Muskelbauch des Musculus
pterygoideus lateralis kénnte durch seine Kontraktion den Fettkdrper verformen. Inwieweit
hierdurch die Perzeption des Schalls modifiziert werden kann, mufB3 angesichts des durftigen
momentanen Erkenntnisstandes vorlaufig Spekulation bleiben.
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ITI. DIE OHRREGION

Die folgende Betrachtung ist den physikalischen Problemen gewidmet, mit welchen sich das
Ohr der Saugetiere bei der Anpassung an das Leben unter Wasser auseinandersetzen muB.
Wasser und Luft zeigen groBe Unterschiede in der Hohe des akustischen Widerstands
(Impedanz). Wegen der Dichteunterschiede der beiden Medien kann Schall nur begrenzt von
Luft in Wasser Ubertreten und umgekehrt. Darlber hinaus missen die Ohren (und das
Gehirn) mit erheblich héheren Ausbreitungsgeschwindigkeiten des Schalls zurechtkommen
(geringe Laufzeitunterschiede) und wechselnden, zum Teil sehr hohen Drucken standhalten.
Auch ist die mechanisch / akustische Koppelung zwischen Sender und Empféanger sehr viel
enger. Aufgrund dieser veranderten funktionellen Rahmenbedingungen und in Verbindung
mit der Etablierung eines "Unterwassersonars" wurde bei allen Zahnwalen die Morphologie
des gesamten Ohrkomplexes stark abgewandelt.

Vergleichend-embryologische Studien von SOLNTSEVA (1992) ergaben, dafB sich die Skelett-
Primordien bzw. die peripheren Anteile des auditorischen Systems groBenteils in der
embryonalen Phase, also wahrend der Chondrifikation, entwickeln. In der spéten
Embryonalperiode werden die Gehérknéchelchen angelegt, desgleichen die zweite Windung
der Cochlea; beim Narwal (Monodon monoceros) und beim Beluga (Delphinapterus leucas)
besitzt die Cochlea des Adultus wie bei den meisten anderen Walen insgesamt nur zwei
Windungen. Am Ende der Embryonalphase erfolgt die Bildung der Paukenhdhlenwand, die
Ausweitung der Paukenhéhle und die Entwicklung der Ossicula auditiva. Im Mesenchym des
Cavum tympani ist nun ein caverndser (d.h. eher spongitser) Plexus zu erkennen, der das
Lumen des Cavum nahezu ausflllt (Corpus “spongiosum* tympani). Der duBere Gehdrgang
verlauft S-férmig, ist mit Epithelzellen ausgefullt und wird von Knorpelanlagen umgeben. Die
Rotation der Ohrkapsel und der Gehérknéchelchen um eine “longitudinale und transversale
Achse” ist bei den Bartenwalen am Ende der Embryonalphase abgeschlossen (SOLNTSEVA
1992; leider existiert hier kein Hinweis auf die Situation bei Zahnwalembryonen). Diese
Autorin erwahnt auch kurz eine beginnende "Separation des Perioticums vom Schéadel" (bei
Odontoceten), geht aber nicht genauer darauf ein. Ontogenetisch gesehen sind laut
SOLNTSEVA (1992, 1999) die meisten spezies-spezifischen Merkmale des peripheren
auditorischen Systems der Barten- und Zahnwale in einer friihen Entwicklungsphase
ausgepragt.

1. DAsS AUSSERE OHR

In der Evolution der Wale wurde das auBere Ohr extrem stark reduziert. BOENNINGHAUS
(1903) berichtet, daB sich an der hinteren Wand der nadelstichartigen Ohréffnung ein
"kleiner, kndpfchenférmiger Fortsatz der Haut" befinden kann. Dieser Processus wurde u.a.
bei einem nicht naher beschriebenen Beluga-Fetus (Delphinapterus leucas) auf beiden
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Seiten gefunden. HoOwEes (1880) fand diesen Fortsatz bei zwei adulten Schweinswalen
(Phocoena phocoena). Hierbei soll es sich laut HOWES (1880) und KUKENTHAL (1893) aber
nicht um Ohrmuschelrudimente handeln. lhre Bedeutung bleibt ratselhaft und aktuelle
Befunde hierzu fehlen bislang. OELSCHLAGER (unpubliziert) fand bei einem neonaten
Exemplar von Tursiops truncatus in der betreffenden topographischen Region unter dem
Blubber (subcutane Speckschicht) gelegen eine kleine und gerundete knorpelahnliche Platte,
die aber nicht weiter analysiert wurde.

Im Zusammenhang damit erreichen auch die &auBeren Ohrmuskeln, welche bei den
Haussaugetieren (i.e.S. Wiederkduer, Pferd, Schwein, Hund, Katze) fir das aktive
Ohrenspiel kraftig ausgebildet sind, bei Walen nur einen rudimentaren Status. Vergleichend-
anatomisch und entwicklungsgeschichtlich lassen sich die Ohrmuskeln der Saugetiere in
eine prae-, ventro- und retroaurikulare Gruppe aufteilen (NICKEL et al. 1992). Die Anteile der
erstgenannten Gruppe sind Abkémmlinge der Pars intermedia, jene der ventroaurikularen
Gruppe gehen auf die Pars auricularis des M. sphincter colli profundus unserer
Hausséaugetiere zurtick. Die retroaurikulédre Gruppe dagegen ist ein Derivat der tiefen Portion
des Platysma (NICKEL et al. 1992, s. u.). Da Odontoceten eine tiefgreifend modifizierte
Fazialismuskulatur besitzen, lassen sie sich nicht ohne weiteres von den anatomischen
Gegebenheiten der Haussaugetiere ableiten. Eine Homologisierung der beim fetalen Narwal
ohnehin kaum zu identifizierenden Musculi auriculares erscheint daher schwierig. Darlber
hinaus gibt es auch innerhalb der Zahnwale Probleme bei der Homologisierung der
auricularen Muskeln (s. u.).

HUBER (1934) nahm bei einem spat-fetalen Narwal den Nervus facialis als "Leitfaden", um
die Ohrmuskulatur zu identifizieren. Dieser Autor fand bei seinem Exemplar die Pars
auricularis des Musculus sphincter colli profundus bis auf eine Bindegewebsplatte reduziert.
BOENNINGHAUS (1903) identifizierte beim Schweinswal (Phocoena phocoena) den Musculus
zygomatico-auricularis, der als ein Homologon des gleichnamigen Einwartsziehers der
Ohrmuschel bei den Haussaugetieren gelten kann. Bei Delphinarten wie Tursiops truncatus
(HUBER 1934) und Stenella attenuata (RAUSCHMANN 1992) scheint dieser Muskel ebenfalls
nicht wirklich degeneriert, denn er verfugt Uber gut darstellbare, fleischige Anteile. Darlber
hinaus ist nach HUBER beim Narwal nur die Gruppe der “Musculi auriculares posteriores*
vorhanden ("Ohrmuschelheber" der Haussaugetiere?). Hierbei handelt es sich
wahrscheinlich um Homologa der drei anderen, von BOENNINGHAUS (1903) beschriebenen
Muskeln, namlich um die Musculi occipito-auricularis, orbito-auricularis superficialis (beide im
Panniculus carnosus miteinander verschmolzen) und occipito-auricularis profundus, welcher
von RAUSCHMANN (1992) auch beim Schlanken Delphin (Stenella attenuata) isoliert werden
konnte.

Die als Platysma (NICKEL et al. 1992) bezeichnete Muskelplatte, welche bei vielen
Saugetieren von dorsal aus der Nackenregion in die Gesichtsmuskulatur einstrahlt, fehlt den
Zahnwalen (BOENNINGHAUS 1903). Daher ist auch die hiermit assoziierte retroaurikulére
Muskulatur ("Auswértszieher" und "Niederzieher" der Ohrmuschel) verschwunden.
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2. MEATUS ACUSTICUS EXTERNUS

Bei erwachsenen Odontoceten beginnt der &auBere Gehérgang mit einer
stecknadelkopfgroBen Offnung oft nur wenige Zentimeter hinter dem temporalen
Augenwinkel. KELLOGG (1928) konstatierte, daB man in diesen winzigen Porus nicht einmal
eine Bleistiftmine einfihren kdnne. Der externe Ohrkanal ist bei Zahnwalen dariiber hinaus
durch Epithel-Detritus zumindest stellenweise obliteriert. Bei Bartenwalen (Mysticeti)
dagegen liegt im auBeren Gehoérgang eine - das hier weite Lumen voéllig ausfillende -
fusiforme Ausstilpung der Pars flaccida des Trommelfells (sogenannter "glove finger").

Am &uBeren Abschnitt des Meatus acusticus externus der Zahnwale liegt - auch beim
Narwal - ein meist verkimmerter U-férmiger Knorpelrest der urspriinglichen Ohrmuschel
(Pinna), welcher sich titenartig um den Gehdérgang legt. Nur in diesem Bereich ist der
Ohrkanal nicht dauerhaft kollabiert (BOENNINGHAUS 1903). Der innere Abschnitt des Meatus
acusticus externus ist dagegen membrands. Der duBere Gehérgang der Zahnwale soll laut
KETTEN (1998) keine sichtbare Verbindung mit der Membrana tympani oder dem Mittelohr
haben. Im Rahmen der vorliegenden Untersuchung konnte dies beim fetalen Narwal nicht
nachvollzogen werden; hier scheint eine Verbindung des Meatus acustus externus mit dem
Trommelfell durchaus gegeben (Abb. 63 — 70: mae, mty).

Angesichts der hier geschilderten Reduktion des gesamten &uBeren Ohres bei Walen
werteten viele Autoren dasselbe als eine funktionslose Einrichtung (BOENNINGHAUS 1903;
HUBER 1934; KELLOGG 1938; YAMADA 1953; REYSENBACH DE HAAN 1956, 1966; NORRIS
1964, 1980; RIDGWAY et al. 1974). Aber hierzu gibt es auch Widerspruch: so betrachten vor
allem FRASER und PURVES (1954, 1960), PURVES (1966), PILLERI (1983c, 1990) und PILLERI
und PURVES (1983) den &uBeren Gehdérgang als einen funktionsfahigen Schallempféanger.
Durchaus vorstellbar wére auch die Existenz zweier unabhangiger Empfanger (Unterkiefer
mit akustischem Fenster [“pan bone“] / Meatus acusticus externus), fir unterschiedliche
Frequenzbereiche der eingehenden Schall-Signale, woflr sich KETTEN (1997, 1998)
ausspricht. Sie beschreibt fir den GroBen Tummler (Tursiops truncatus) und andere, nicht
néher bezeichnete Zahnwalarten die Existenz von zwei duBeren Fettkérpern (Lobuli), von
denen einer dem “pan bone* seitlich aufliegt (akustisches Fenster) und ein zweiter senkrecht
zur Langsachse des Tieres um den Meatus acusticus externus herum gelegen ist. KETTEN
(1997) schluBfolgert, daB die orthogonale Stellung der beiden Kanale zueinander, namlich
des Unterkieferfettkanals (longitudinal) und der Lobuli (transversal) die perzipierten
Schallwellen frequenzabhangig aufnehmen und weiterleiten. Vielleicht ergibt sich aus dieser
These eine Erklarung fir die von POPOV und SUPIN (1990) in der retromandibuldren
(aurikularen) Region gemessene besondere Empfindlichkeit fir niederfrequente akustische
Stimuli.

An dieser Stelle sollte noch erwahnt werden, dalB HUBER (1934) beim spéat-fetalen Monodon
einen ‘"ellipsoiden" Fettkérper im Bereich des distalen Meatus acusticus externus
beschrieben hat, aber funktionell nicht weiter interpretierte. PILLERI (1983c) sieht im Ubrigen
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die Funktion der verbliebenen Ohrmuskeln in der Modulation dieser adipdsen Struktur, wobei
allerdings unklar ist, ob der von HUBER (1934) beschriebene Fettkérper den von KETTEN
(1997) beschriebenen adipdsen Lobuli entspricht.

3. MEMBRANA TYMPANI

Ob das Trommelfell der Zahnwale eine Rolle bei der Schallibertragung spielt, ist nicht
abschlieBend geklart. Im Vergleich mit terrestrischen Saugetieren ist bei allen Cetaceen das
Trommelfell jedenfalls stark modifiziert (YAMADA 1953; FLEISCHER 1973), bei einigen Arten
durch derbes Bindegewebe verdickt (Schweinswal, Phocoena phocoena) und bei anderen
(Narwal, Monodon monoceros) eigentimlich gewunden (BUCHANAN 1828). Bei manchen
Arten scheint es géanzlich zu fehlen ([Zwergpottwal, Kogia breviceps]; FLEISCHER 1975), was
genauer zu Uberprifen ware. In diesem letzten Fall soll die ausgedinnte laterale Lippe
(Lamina lateralis) der Bulla tympanica der Schallaufnahme dienen (“knéchernes
Trommelfell”). Der Anulus tympanicus (Trommelfellring) mit seinem bei Lands&ugetieren
typischen Falz ist modifiziert (Phocoena) oder fehlt ganz (FLEISCHER 1973).

Bei unserem Narwal-Fetus NEF1 ist die Membrana tympani deutlich erkennbar und mit dem
Hammergriff (Manubrium mallei), der auch beim adulten Narwal nicht verkimmert ist,
verbunden (Abb. 68: mty, MM; Abb. 70a: mty, M). In situ-Abbildungen von PILLERI (1983c)
zeigen beim adulten Narwal ein trichterférmig ausgezogenes Trommelfell, das ebenfalls
eindeutig am Hammergriff inseriert. FLEISCHER (1973) fand bei Phocoena kein Manubrium
mallei, sondern beschreibt als Anheftungsstelle die Lateralseite des Malleus.

Nach BOENNINGHAUS (1903) ist die Membrana tympani beim Schweinswal (Phocoena
phocoena) dick, undurchsichtig und “schwingungsunfahig”. Wie bei vielen Zahnwalen kommt
auch bei dieser Spezies die Verbindung zwischen Trommelfell und Hammergriff-Rudiment
Uber eine “sporn“artige Ausziehung der Membrana tympani ("Ligamentum tympanicum")
zustande. Vielleicht fihrte diese Modifikation des Trommelfells zu einem Strang Uber die
Verkleinerung seiner Flache zu einer Veranderung im Verhalinis der hier wirksamen
Ubertragungsflachen von Pars tensa einerseits und Gehérkndchelchenkette andererseits (s.
S. 80 - 83). Laut FLEISCHER (1973) soll der Durchmesser des Trommelfells unter anderem
mit dem Frequenzbereich der emittierten Sonarsignale einer Spezies korrelieren.

4. TYMPANOPERIOTICUM
Auch im Bereich der Ohrknochen haben sich die Zahnwale offenbar optimal an die

physikalischen Gegebenheiten der Unterwasserwelt und an die Lebensweise von
"Echolokatoren" adaptiert.
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Generell sind das Os tympanicum und das Os perioticum ankylotisch zu einem
unregelmaBig gerundeten Kérper, dem Tympanoperioticum, vereinigt, welches wie das
Fusionsprodukt aus einer Muschelschalenklappe und einer flachen Schnecke aussieht.
Hinsichtlich der Form und GréBe gibt es aber auch hier zwischen den Zahnwalarten viele
Unterschiede. Fir den adulten Narwal mit einer durchschnittlichen Kopf-Schwanz-Lange von
450 cm (ohne StoBzahn) gibt PILLERI (1983c) folgende Dimensionen an: Léange der Bulla: 47
mm; L&nge des Perioticums: 54 mm.

In der frih-fetalen Phase von Monodon (NEF1) ist die Ohrkapsel (Perioticum; Petrosum;
Felsenbein) noch Uber knorpelige Kommissuren mit Nachbarelementen des Schéadels
verbunden (Primordialcranium). Bei einer Totallange von 137 mm (entspricht ca. 9 % der
Geburtslange; GréBe des Neonatus: 1500 mm; Tragzeit ca. 15 Monate) hat bei NEF1 die
Auflésung dieser Verbindungen (Kommissuren) am Beispiel der medialen Commissura basi-
cochlearis begonnen; hier liegt bereits ein durchgehender, bindegewebig geflllter Spaltraum
zwischen den Knorpelelementen der Schadelbasis vor. Bei einem von De BURLET (1913a)
untersuchten Phocoena-Fetus von 48 mm Gesamtlange (entspricht 5,6 % der Geburtslange;
GréBe des Neonatus: 800-900 mm) war diese Kommissur noch nicht vollstandig
verschwunden (vgl. S. 35). Die Ohrkapsel von NEF1 scheint auf der medialen Seite leicht
abgesunken (Abb. 51 und 65: fbc). Im Laufe der weiteren Entwicklung koppelt sich das
Perioticum vermutlich durch Apoptose (physiologischer Zelltod von Chondrozyten) und die
relative Verklrzung von ossifizierenden Fortsatzen (auf den Schéadel insgesamt bezogen)
fast vollig ab, und seine Suspension an der Schadelbasis ist dann weitgehend ligamentds.
Das deckknéchern entstehende Paukenbein (Tympanicum) befestigt sich — anders als bei
tetrapoden S&ugetieren und fossilen Urwalen — von Anfang an nur am Perioticum
(GINGERICH et al. 1983; OELSCHLAGER 19863a, b, 1990). OELSCHLAGER (1986a, 1987, 1990)
sieht in dem "letzten knéchernen Kontakt" des Tympanoperioticums (Processus posterior
ossis tympani) am Schadel (Squamosum) ein Widerlager flir den massiv verdichteten und
schweren Knochenkomplex, der post mortem bei mazerierenden Schadeln von Zahnwalen
mangels Verkeilung des Perioticums bzw. angesichts der Kirze seiner Fortsdtze meist
herausfallt (sog. "Cetolith"). Als eine gewisse Ausnahme hinsichtlich der Abkoppelung kann
der Ganges-Delphin (Platanista gangetica), ein urspringlicher FluBdelphin, gelten. Bei dieser
Art ist das Perioticum Uber seine knéchernen Fortsatze (Processus anterior, posterior) noch
in der Schadelbasis verkeilt, was als plesiomorphes Merkmal an die Situation der Urwale
(Archaeoceti; OELSCHLAGER 1986a) und der Bartenwale (s.u.) erinnert. Auch hinsichtlich der
Aufhédngung des Tympanicums zeigt der Ganges-Delphin eine Besonderheit, da hierbei noch
das Squamosum beteiligt ist.

Bei modernen, “hochevolvierten* bzw. hochenzephalisierten Odontoceten hat sich das immer
starker bindegewebig suspendierte Perioticum aus der Schadelbasis herausgedreht
(OELSCHLAGER 19864, b, 1987, 1990) und rlickt dabei deutlich nach ventral. BOENNINGHAUS
(1903) gibt bei einem mittelgroBen Schweinswal (Phocoena phocoena) den Abstand
zwischen den Basalkonturen des abgesunkenen Perioticums und des Basioccipitale
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(Schadelbasis) mit 15 mm an. Dieses Phanomen wurde bislang nur fir Cetaceen
beschrieben. Damit ist das Ohr zur Vermeidung einer potentiellen Knochenleitung von Eigen-
oder Fremdschall weitgehend vom Schéadel abgekoppelt, was flir das Richtungshéren
unabdingbar ist (YAMADA 1953).

Bei Bartenwalen (Mysticeti), die sich meist im Infraschallbereich zwischen 20 und 40 Hz
(Blauwal; Balaenoptera musculus), teilweise aber auch bis maximal 12.000 Hz versténdigen
(Buckelwal; Megaptera novaeangliae; CUMMINGS und THOMPSON 1971), berthrt die Bulla
tympanica das Perioticum wie bei Zahnwalen nur an zwei Stellen, doch sind hier die beiden
vergleichsweise langen Fortsatze des Perioticums (Processus anterior et posterior) partiell
unter benachbarten Knochenelementen verborgen bzw. zwischen diesen eingekeilt. Daher
laBt sich das Perioticum nach der Mazeration des zwischengeschalteten straffen
Bindegewebes zwar in situ etwas bewegen, kann aber nicht herausgenommen werden bzw.
herausfallen.

Bei Tapir (BOENNINGHAUS 1903), Schwein, kleinen Wiederkauern (Schaf und Ziege) und
beim Pferd (NICKEL et al. 1992) ist das Perioticum ebenfalls nicht mit der
Schlafenbeinschuppe verwachsen. Hier wird der Processus mastoideus des Perioticums
(Petrosum) vom Squamosum mit seinem Processus zygomaticus und dem Exoccipitale mit
seinem Processus paroccipitalis (Processus paracondylaris; NICKEL et al. 1992) fest
umklammert und so in seiner Lage dicht unter der seitlichen Schadelbasis gehalten.
Erwédhnenswert erscheinen hier auch die Verhéltnisse bei den FluBpferden (Hippopotamus).
Bei diesen semiaquatischen Tieren ist der rostroventrale Teil des Perioticums, welcher die
Cochlea enthélt, mit keinem anderen Knochen der Schadelbasis verwachsen, sondern
lediglich von Bindegewebe umgeben (FLEISCHER 1973).

Bei den Seekuhen (Sirenia) sind das Perioticum und das Tympanicum ebenfalls nicht mit
den umliegenden Schadelknochen verwachsen, sondern liegen laut FLEISCHER (1973) lose
in einer Aush6hlung des Squamosums, einem bei diesen Tieren extrem leichten
Knochenelement, das aus einem lockeren Geflecht diinner Knochentrabekel besteht.

Infolge der starken akustischen Koppelung zwischen Sender und Empfanger im Medium
Wasser und als Anpassung an vergleichsweise hohe Schalldrucke und hohe hydrostatische
Drucke auf die Wand der lufthaltigen Paukenhdhle (Bulla tympanica) ist der schalleitende
Apparat bei Walen extrem massiv gebaut. Daher sind alle Teile des gesamten
Tympanoperioticums bei Zahnwalen keramikartig verdichtet (osteosklerotisch?®) und meist
auch besonders dick (pachyostotisch?®), und nur an der Kontaktfliche mit dem Corpus
adiposum der Mandibula ist die laterale Wand der Bulla tympanica ausgedinnt. DaB das
Tympanoperioticum so kompakt und schwer gebaut ist, hat aber vermutlich noch einen
weiteren Grund: So sollen die im Vergleich mit der Situation bei Landsaugetieren extrem

2 Hier im Sinne von physiologisch verdickter, fester und harter Knochensubstanz verwendet (physiologische
Pachyosteosklerose).
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schweren Ohrknochen trotz ihrer osteologischen Abkoppelung von der Schadelbasis den
schwingenden Gehoérkndchelchen (Ossicula auditiva) Stabilitat verleihen (FLEISCHER 1978:
“mass-spring effect”). Darliber hinaus gibt es zu diesem Thema noch die sogenannte
"Seismographen-Theorie" (YAMADA 1953), welche besagt, daB beim Eintreffen von
Schallwellen die tragen Ohrkapseln der Zahnwale zwar spéater zu schwingen anfangen als
die leichteren Knochen des Schéadels, aber daflir langer oszillieren als die sie umgebenden
Elemente. Dieses zeitlich versetzte Schwingungsverhalten der Schadelkomponenten (zuerst
die leichteren Schéadelknochen, dann das schwerere Tympanoperioticum) dirfte zur
Identifikation des eingehenden Schallereignisses beitragen. Die hier beschriebenen
morphologischen Besonderheiten bei Walen und anderen (semi-) aquatischen Saugetieren,
namlich die Abkoppelung des Ohrkomplexes, seine nahezu ausschlieBlich ligamentdse
Aufhédngung und die pachyosteosklerotische Ausbildung der kndéchernen Ohrkapsel tragen
somit dazu bei, fir das Leben unter Wasser eine vom Rest des Craniums weitgehend
unabhéngige Perzeption von Schallereignissen zu gewdhrleisten, wobei auch die beiden
Ohren weitgehend unabhé&ngig voneinander sein durften (Richtungshéren).

Das Tympanoperioticum der Wale ist von extensiven akzessorischen Hohlrdumen,
Aussackungen des Cavum tympani, umgeben, welche in Anzahl und Ausdehnung variieren.
Nach der Nomenklatur von FRASER und PURVES (1954) sind es gewéhnlich vier, namlich die
Sinds pterygoideus, medialis, peribullaris et posterior. Die Sinus leiten sich rostral von der
Eustachischen Réhre (Tuba pharyngotympanica), caudal von der Mittelohrhéhle (Cavum
tympani) ab. Sie sollen dem Druckausgleich (FRASER und PURVES 1960) beziehungsweise
der akustischen Isolation des Ohres dienen (NORRIS 1968; OELSCHLAGER 1986a).
OELSCHLAGER beschreibt fir den Amazonas-Delphin (/nia geoffrensis), eine Art, die sich
hauptsachlich in seichtem Wasser aufhalt, auffallend groBe Hohlrdume flr die Sinls
peribullaris et pterygoideus. Ob dieses nahezu blinde Tier mit seinem auf
ultrahochfrequenten Schall spezialisierten Orientierungssystem vielleicht einer besonders
ausgepragten akustischen Isolierung seiner Ohrknochen bedarf, ist unbekannt. Dasselbe gilt
fir die Frage, ob es sich bei den Sinus um mechanisch relevante Strukturen fir den
Druckausgleich wahrend der Tauchgange handelt.

Bei der Sektion toter Delphine fanden FRASER und PURVES (1960) in den Sinus
albuminreichen Schaum. RAUSCHMANN (1992) erhielt in MRT-Scans ein signalreiches Echo
der akzessorischen Luftsédcke, welches sowohl von einer physiologisch vorhandenen
eiweiBreichen Flussigkeit (Schaum) stammen, aber auch postmortal durch Einblutungen
verursacht worden sein kdnnte (RAUSCHMANN et al. 2004).

Beim frOh-fetalen Narwal NEF1 sind diese Hohlrdume noch nicht angelegt. Auch
BOENNINGHAUS (1903) konnte bei einem 71 mm langen Schweinswal-Fetus (Phocoena
phocoena) keine derartigen Luftsécke finden. Ein 680 mm groBer Schweinswal (Gr6Be des
Neonatus 800 — 900 mm) hingegen lieB schon mehrere Ausbuchtungen der Tuba
pharyngotympanica als erste Anlagen der pneumatischen Sints erkennen. Das Wachstum
der Luftsacke ist demnach progressiv, d.h. inre Ausdehnung nimmt mit steigendem Alter zu.
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Im Vergleich mit den akzessorischen Luftsédcken der Nase, bei NEF1 immerhin schon als
Knospen vorhanden, sind jene des Ohres offenbar retardiert. Unter der Annahme, daB3 die
Nasensacke phylogenetisch spater entstanden als die des Ohres — worauf manche
paldontologischen Befunde hindeuten — handelt es sich hierbei ontogenetisch gesehen um
eine Heterochronie (vgl. RICHARDSON und OELSCHLAGER 2002).

Bei den akzessorischen tympanalen Luftsdcken der Zahnwale soll es sich laut
BOENNINGHAUS (1903) nicht um eine simple Homologie zum Luftsack (Tubensack) des
Pferdes handeln. Letzterer entsteht durch extensives Schleimhautwachstum der Tuba
auditiva selbst, die sich bei dieser Spezies zum Tubensack erweitert und daher unmittelbar
als Diverticulum derselben angesehen werden muB. Die pneumatischen Hohlrdume der
Zahnwale indessen sollen laut BOENNINGHAUS allesamt Derivate (Aussackungen) der
Paukenhdhlenschleimhaut darstellen. YAMADA (1953) raumt jedoch ein, daB3 zumindest der
groBe Sinus pterygoideus der Zahnwale als eine Erweiterung des vorderen Tubenabschnitts
aufgefaBt werden kann (vgl. S. 76: rostraler Sinus). Im Gbrigen finden sich Tubensacke auch
beim Esel (und anderen Equiden), beim Tapir, Klippschliefer und bei der Fledermaus. lhre
funktionelle Bedeutung wird immer wieder diskutiert und Uber die Stringenz der daraus
resultierenden vielfaltigen Hypothesen liegt noch keine abschlieBende Beurteilung vor. Der
Verlauf der Arteria carotis interna durch die Hinterwand des Luftsacks der Equiden kénnte
bei diesen Tieren einer Abschwachung (Dampfung) der Carotispulswelle im Sinne einer
Protektion des Ohres gegen unerwiinschten Eigenschall dienen (KOCH 1985). Zur Situation
der Carotis interna bei Zahnwalen siehe Seite 78 — 79.

5. TYMPANOHYALE (TYMPANOHYOIDEUM; NICKEL et al. 1992)

Beim fetalen Fleckendelphin (Stenella attenuata) wird die caudale Flache des
Tympanoperioticum von einem machtigen Knorpel, der Cartilago tympanohyalis bedeckt
(pfannenartige Erweiterung des Reichertschen Knorpels), welcher rostroventral in die
Cartilago stylohyalis (prospektives Os stylohyoideum nach NICKEL et al. 1992) Ubergeht
(RAUSCHMANN 1992, RAUSCHMANN et al. 2004). Der Reichertsche Knorpel ist ein Derivat des
dorsalen / proximalen Abschnitts des zweiten Kiemenbogens (STARCK 1975); sein flachiger
Anteil wird beim Delphin bis zum adulten Stadium offenbar weitestgehend reduziert oder
vielleicht auch in Knochenmaterial des Tympanoperioticums umgewandelt (OELSCHLAGER,
pers. Mitt.). Am mazerierten Tympanoperioticum eines adulten Flaschennasen-Delphins
(Tursiops truncatus) — auch GroBer Timmler genannt - fand OELSCHLAGER (1986b) in beiden
Temporalregionen je einen kleinen verkndcherten Rest des Tympanalknorpels in
synostotischer Verbindung mit dem Processus posterior des Perioticums. Hierbei kénnte es
sich aber auch um die Teilverkndécherung einer von KETTEN und WARTZOK (1990)
beschriebenen ligamentésen Verbindung zwischen der caudalen Flache des
Tympanoperioticums und dem "stylo-basihyoid complex" handeln, welcher ebenfalls ein
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Rudiment der Cartilago tympanohyalis darstellen soll. Das Tympanohyale selbst soll nach
KETTEN (1991) beim adulten Delphin nur noch als knorpeliger Discus zwischen einer runden
Eintiefung am ventralen Ende des Exoccipitale (Processus paracondylaris; NICKEL et al.
1992) und dem dorsalen Ende des Stylohyale (Stylohyoideum) erhalten sein.

6. PAUKENHOHLE UND CORPUS CAVERNOSUM (SPONGIOSUM) TYMPANI

Die Schleimhaut des Cavum tympani bezeichnet BOENNINGHAUS (1903) beim Schweinswal
(Phocoena phocoena) als aufgelockert und abnorm verdickt. Die Mucosa soll in diesem
Bereich alle Elemente der Paukenhdhle bedecken; diese Besonderheit wurde Ubrigens auch
fir den Seehund (Phoca vitulina) beschrieben, einen semiaquatischen Vertreter der
Carnivora. Laut BOENNINGHAUS kénnen von festen Wanden umgebene Luftraume im Wasser
leicht resonieren. Hierdurch kénnten sich stérende Interferenzen im akustischen System
ausbreiten; die hyperplastische Schleimhaut-Auskleidung der Paukenhdhle hingegen kdnnte
solchen Interferenzen entgegenwirken. Der von MCCORMICK et al. (1970) beschriebene
Austritt von Gas (“escape of a small amount of gas®) beim Erdffnen der Tympanoperiotica
von insgesamt 15 anasthesierten Delphinen kénnte fir eine lufthaltige Paukenhdhle
sprechen. Es gibt allerdings bis heute noch keinen direkten Beweis dafiir, daB das Cavum
tympani der Cetaceen in vivo tatséchlich lufthaltig ist (KETTEN 1998).

Der im Cavum tympani in einem Kissen aus lockerem Bindegewebe beheimatete
“caverndse” GefaBplexus (BOENNINGHAUS 1903) - nach OELSCHLAGER (pers. Mitt.) vermutlich
besser als “spongits® zu bezeichnen - findet sich bei allen bisher daraufhin untersuchten
Zahnwalen. Durch ihn verlauft die diinne Arteria carotis interna, die bei adulten Odontoceten
— ahnlich wie beim neonaten Rind und bei anderen Wiederkaduern - obliteriert ist. Bei fetalen
Zahnwalen ist sie zwar noch durchgéangig, doch nach der Geburt setzt ihre Obliteration ein,
wobei sie im Wachstum zurlckbleibt. Bei Feten und Neonati von Phocoena, Stenella und
Monodon ist das Corpus spongiosum tympani noch ausgedehnt und verlegt das Lumen der
Paukenhéhle fast véllig, bei juvenilen und adulten Exemplaren jedoch nur noch zu einem
kleinen Teil.

Der spongidése Kérper ist von einem ausgedehnten (vendsen) GefaBplexus durchzogen, der
nach Injektion der Vena jugularis um die Halfte seines Umfangs anschwillt (BOENNINGHAUS
1903). Seine Funktion kdnnte daher in der Vermeidung eines Barotraumas liegen, indem bei
Tauchgéngen - und bei mit steigendem Wasserdruck abnehmendem Luftvolumen - die
Paukenhéhle gemaB dem Gesetz von Boyle-Mariotte® geflutet wilrde (vgl. FLEISCHER 1978).

Die mit steigendem Alter abnehmende relative GréBe des tympanalen Bindegewebskdérpers
kdnnte mit zwei Faktoren zusammenhangen. Zum einen dirfte dies an der ontogenetischen

% Das Produkt aus Druck (p) und Volumen (V) eines Gases bleibt konstant, wenn sich die Temperatur nicht
andert.
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Ausdehnung der Paukenhdhle liegen, durch welche die Gehdrknbchelchen, von
Bindegewebe befreit, in Luft schwingen kdénnen. Andererseits wéare denkbar, daB ein
neugeborener Zahnwal eine noch verhéltnismaBig fragile Ohrkapsel besitzt, die wahrend
seiner ersten Tauchgange eines besonderen (hydrostatischen) Schutzes bedarf. SchlieBlich
fallt die Reduktion des Corpus spongiosum tympani mit der ebenfalls postnatal einsetzenden
Obliteration der Arteria carotis interna zusammen: BOENNINGHAUS (1903) fand bei einem
groBen Schweinswal-Fetus (Phocoena phocoena) von 68 cm noch keine Verengung der
Arteria carotis interna. Gleichzeitig flllte bei diesem Exemplar der plexushaltige
Bindegewebskérper die Paukenhdhle noch fast vollstdndig aus. Dagegen scheint bei dem
untersuchten frih-fetalen Narwal NEF1 mit 13,7 cm Totalldnge die Carotis interna zwar
bereits in starker Regression begriffen, ist aber noch nicht obliteriert, und der spongiése
Bindegewebskérper flllt hier die Paukenhdhle zu etwa drei Vierteln aus. Fir einen juvenilen
Schweinswal von 116 cm L&nge beschrieb BOENNINGHAUS (1903) die Carotis interna
indessen als nahezu obliteriert und das Corpus spongiosum tympani als reduziert. Die
Koinzidenz beider Ereignisse kdnnte darauf beruhen, daB bei den friihen Walen
(Archaeoceti) die Pulswelle der noch intakten Arteria carotis interna im Bereich des
Mittelohres einer akustischen Abschirmung bedurfte, um Interferenzen durch pulsierende
Gerdusche zu vermeiden und dafB dieser Reduktionsvorgang teilweise vielleicht schon in
utero, aber spéatestens beim Neonatus in Anklangen wiederholt wird. Je weniger es durch die
Ausdiinnung der Arteria carotis interna und durch den fortschreitenden VerschluB
(Obliteration) derselben einer potentiellen Dampfung des Karotispulses bedarf, desto mehr
kann sich das Corpus spongiosum zurlckbilden (Involution). Interessanterweise beginnt die
Arteria carotis interna sich auch beim schon erwahnten Hausrind und anderen Wiederk&uern
bereits vor der Geburt zu verschlieBen. Die Blutversorgung des Gehirns wird bei diesen
Paarhufern durch arterielle, epidural liegende Retia mirabilia (Wundernetze) gewahrleistet,
welche aus zahlreichen, stark gewundenen und vielfach miteinander anastomosierenden
Arterien gebildet werden (DYCE et al. 1991). Viele Wale (und Seekiihe) besitzen ausgepragte
arterielle Wundernetze, welche aus dem Thoraxbereich durch das Foramen magnum ziehen
und so die Blutversorgung des Gehirns gewahrleisten (PONGANIS 2002); diese Situation
findet sich laut VOGL und FISHER (1981, 1982) auch beim adulten Monodon monoceros.

Die voéllige Obliteration der Carotis interna erfolgt beim Rind einige Monate post natum und
ein Restlumen kann manchmal ein bis zwei Jahre persistieren (DYCE et al. 1991). Auch bei
der Hauskatze (Felis silvestris) findet man bei ausgewachsenen Exemplaren haufig eine
obliterierte Arteria carotis interna (NICKEL et al. 1992).
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7. OSSICULA AUDITIVA

Wie das Perioticum und das Tympanicum zeichnen sich auch die im Mittelohr beheimateten
Ossicula auditiva, vor allem aber Hammer (Malleus) und AmboB (Incus), durch ihre
kompakte, “pachyosteosklerotische” Bauweise aus (s. Tab. 2 auf S. 39; vgl. S. 75). Sie sind
erheblich schwerer als bei den meisten Lands&dugetieren und keramikartig verdichtet. Die
Masse der Gehdrknéchelchen eines Schweinswals ist laut BOENNINGHAUS (1903) auf das
Kérpergewicht bezogen dreimal héher als beim Pferd (vgl. S. 39) und finfmal héher als beim
etwa gleich schweren Menschen. Auch beim Narwalfetus NEF1 scheint diese Pachyostose
schon deutlich. Alle Gehdrknéchelchen sind zwar erst chondrifiziert, aber solide ausgeformt,
und ihre Fortsatze sind im Vergleich zu jenen landlebender Saugetiere teilweise deutlich
verkirzt. Allerdings scheint hier der Malleus (noch?) ebenso massig wie der Incus, wahrend
beim erwachsenen Narwal der Incus laut PILLERI (1983c) deutlich dominieren soll (> 3 : 1).
Dies erscheint ungewdéhnlich, da sonst bei Cetaceen der Malleus weitaus schwerer ist als
der Incus (weitere Ausnahme: Kogia breviceps; auch hier dominiert der AmboB Uber den
Hammer; vgl. FLEISCHER 1975). Andere Quellen geben generell eine Dominanz fur den
Malleus an (Zusammenfassung: KETTEN 2000).

Beide Mittelohr-Muskeln, sowohl der Musculus tensor tympani als auch der Musculus
stapedius, sind bei Zahnwalen gut entwickelt. Sie dienen bei S&ugetieren allgemein der
Adaptation des empfindlichen Mittelohrsystems an unterschiedliche Belastungszustédnde
(auch der Vermeidung von akustischer Uberlastung) und damit der Optimierung der
Schalllbertragung. So soll der Musculus tensor tympani nach NEUBERT und WUSTENFELD
(1962) unter anderem das Auftreten von Klirreffekten in der Kette der Gehdérknéchelchen
verhindern. Eine wichtige physiologische Rolle des Musculus stapedius ist die
Einschrankung (Zugelung) der Beweglichkeit des Stapes. Dessen FuBplatte kann bei seiner
Auslenkung im Foramen ovale (Fenestra vestibuli) lediglich minimal gekippt werden, weil das
zwischengeschaltete Ligamentum annulare die Bewegung hemmt. Dadurch wird sowohl die
Schwingungsféhigkeit des Stapes als auch die Kraftibertragung innerhalb des
schalleitenden Apparates verringert (KOcH 1985). Die Insertion des Steigblgelmuskels ist
beim Schweinswal (Phocoena phocoena) jedoch (infolge der Rotation der Cochlea?) von der
Schmalseite des Stapes (Caput stapedis) auf dessen Breitseite verlagert (FLEISCHER 1973).
Dies hat zur Folge, daB sich der Steigbiigel bei Kontraktion des Musculus stapedius in der
Fenestra vestibuli nicht um seine Querachse, sondern um seine Langsachse bewegt
(kUrzerer Hebelarm). Damit kann der schlanke Muskel als eine effiziente Schutzeinrichtung
gegen mechanische Uberbelastung durch energiereichen Ultraschall angesehen werden. Fiir
andere Saugetiere ist bei maximalen Schalldrucken ein Auf- und Abwértsschwingen des
Steigbtgelképfchens nur méglich, wenn die StapesfuBplatte gleichzeitig um ihre horizontale
Querachse gekippt wird (NEUBERT und WUSTENFELD 1962). Interessanterweise scheint die
Insertion des Musculus stapedius bei Bartenwalen (Mysticeti) wie bei anderen Landsaugern
an der Schmalseite des Caput stapedis zu liegen (FLEISCHER 1973). Diese Tiere
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verstandigen sich mittels niederfrequenten Ténen und kénnen vermutlich keine
Ultraschallsignale empfangen.

Bei den Odontoceten sind die Gehdérkndchelchen im Mittelohr anders gelegen als bei
diesbeziglich unspezialisierten S&ugetieren. An Embryonen von Delphinus delphis
(Gemeiner Delphin) und von Stenella attenuata (Schlanker Delphin) konnten KINKEL et al.
(1998) eine transversale Stellung der Gelenkflachen des Incudomallear-Gelenkes feststellen.
Bei frihen Feten war die Rotation der Gelenkfacetten in ihre sekundére, bei allen adulten
Walen gegebene horizontale Ebene bereits erfolgt. Dies deckt sich nahezu mit unseren
Ergebnissen am Narwalfetus NEF1; hier steht das Hammer-AmboB-Gelenk allerdings noch
subhorizontal. Diese ontogenetische Drehung spiegelt die graduelle phylogenetische
Rotation der Ossicula auditiva wider, welche die Wale als Teil der Adaptation an ihr
aquatisches Habitat durchlaufen haben.

Far Walforscher (Cetologen) erscheint die Frage besonders interessant, welche Rolle die
stellenweise  durch  Synchondrose als versteift beschriebenen Elemente der
Gehoérkndchelchen-Kette bei der Transformation der eingehenden Schallwellen in
Pendelbewegungen spielen. DaB ihre Elemente noch immer in den ProzeB der
Schalllibertragung eingebunden sind, erscheint durchaus realistisch, denn FLEISCHER (1973)
bemerkt: “Die Cetacea haben die ganzen HintergliedmaBen zuriickgebildet und doch das
Gelenk zwischen Malleus und Incus beibehalten!" Der Malleus aller Odontoceten zeigt laut
FLEISCHER (1973) eine “kraftige" Verwachsung mit dem Tympanicum (Bulla) tber das am
rostralen Ende eingerollte Goniale (Processus gracilis sive folianus, ein rudimentéres
Element des Unterkiefers), weshalb BOENNINGHAUS (1903) den Hammer fir unbeweglich
hielt. Im ehemaligen primaren Kiefergelenk (jetzt Incudomallear-Gelenk) sind Hammer und
AmboB bei vielen Zahnwalen (Phocoenidae, Delphinidae) Uber zwischengeschalteten
Knorpel miteinander verwachsen (Synchondrose, im Alter haufig Synostose oder Ankylose),
das heif}t ein Gelenkspalt wie bei einer Synarthrose wird nicht ausgebildet. Diese Situation
trifft laut BOENNINGHAUS (1903) auch auf das Incudostapedial-Gelenk zu. Nach diesem Autor
sitzt der Stapes unbeweglich im Vorhoffenster. Seine mikroskopischen Untersuchungen an
einem 116 cm langen Schweinswal (juveniles Tier) ergaben auch, daf Anhaufungen von
Chondrozyten, welche die Rander der Stapesplatte und der Fenestra vestibuli bedecken, das
Ligamentum annulare vollstdndig durchsetzt hatten und ineinander Ubergingen — hier
bestehe also eine bei keinem anderen Tier (physiologisch) vorkommende Stapes-
Synchondrose bzw. bei alteren Tieren sogar eine Synostose oder Ankylose. HYRTL (1845)
gilt als "Entdecker" der Stapes-Ankylose beim Wal und schreibt Gber Monodon: “Der Stapes
eines Narwals, dessen Schlédfenbein, um sein Thran (Tran) zu verseifen, in Aetzkalilauge
gesotten wurde, stand nach stundenlangem Kochen fest und widerstand allen Versuchen,
ihn mit Gewalt aus dem ovalen Fenster zu heben."
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Im Gegensatz hierzu stehen die Untersuchungen von FLEISCHER (1973): Bei Monodon
monoceros (adult) konnte FLEISCHER den Stapes zwar ebenfalls nicht aus der Fenestra
vestibuli ziehen, da seine Basisplatte zum Vestibulum hin breiter ist (Durchmesser) und so
zum Mittelohr hin eine Art Verankerung darstellt. Eine Auslenkung des Stapes um 5 — 10 °
war aber trotz dieser Verhaltnisse gegeben und 148t daher eine ankylotische Verwachsung
mit dem ovalen Fenster ausschlieBen. Bei Carnivoren kommt es ebenfalls vor, daB sich der
Stapes bei der Praparation nicht aus dem ovalen Fenster ziehen laBt, da hier der
Durchmesser der Steigblgelplatte vestibular ebenfalls gréBer sein kann. Auch andere
Autoren fanden bei Cetaceen keine Verwachsung des Stapes mit dem Vorhoffenster
(CLAuDlUS 1858; DENKER 1902; YAMADA 1953; FRASER und PURVES 1954, 1960;
REYSENBACH DE HAAN 1956).

FLEISCHER (1973) postulierte, daB zumindest energiereiche hohe Frequenzen durch die
ausgedunnte laterale Wand des Tympanicums ("knécherne Membran") aufgenommen
werden und nicht durch den &uBeren Gehdrgang. Diese Schwingungen sollen vom
Ligamentum tympanicum (umgebildetes Trommelfell) zum Malleus-Incus-Komplex und via
Stapes an das Innenohr weitergeleitet werden. Demnach halt FLEISCHER (1973) die Rolle der
umgebildeten Membrana tympani und des Malleus bei der Schalleitung fir entscheidend.
McCoRMICK et al. (1970) fluhrten bei 15 anasthesierten und anschlieBend perfundierten
GroBen Tummlern (Tursiops truncatus) mehrere chirurgische Eingriffe an der Ohrregion
durch. Eine Zerstérung der Membrana tympani und des &uBeren Gehdérgangs zeigte keine
Wirkung auf die gemessenen Cochleapotentiale. Das Incudomallear-Gelenk wird als
“synostotisch fusioniert" beschrieben, Incus und Stapes als beweglich verbunden. Nach dem
gewaltsamen Herausbrechen des Hammers ergab die elektrophysiologische Messung der
Cochleapotentiale bei den Versuchstieren nur eine "moderate" Beeintrachtigung der
Horfahigkeit; das Entfernen aller Elemente der Gehdérkndchelchenkette verringerte die
Cochleapotentiale deutlich. Daraus folgerten die Forscher, daB fir die Schallibertragung
(vor allem von hohen Ténen) nur AmboB und Steigblgel wichtig seien. Wie man beim
Bestehen einer incudomallearen Synostose nur den Hammer herausbrechen kann, erscheint
allerdings fraglich, und inwiefern elektrophysiologische Messungen an tief narkotisierten und
traumatisierten Tieren, deren Kopf sich nicht unter Wasser befindet, als aussagekraftig
gelten kénnen, soll hier nicht weiter diskutiert werden. Darlber hinaus erhielten die Tiere vor
der Versuchsreihe zur Infektionsprophylaxe Aminoglykosid-Antibiotika (KETTEN 1991), die
ototoxische Effekte haben (Zerstérung der Haarzellen; SCHUHKNECHT 1974).

Selbst wenn bei Zahnwalen eine generalisierte synostotische (oder synchondrotische)
Verbindung der Ossicula besteht, bedeutet das nicht zwangslaufig den Verlust ihrer
Funktionalitat, sondern flhrt lediglich tber eine “Versteifung” der einzelnen Gelenke zu einer
erhéhten Mittelohr-Impedanz. Auch sind nur minimalste Schwingungen der Stapesplatte
nétig, um den Schall an das Innenohr weiterzuleiten. Bei mittleren Schalldrucken betragt die
Schwingungsamplitude der Stapesplatte nur 3 x 10  cm und liegt also weit unter der
mikroskopischen Auflésung (zum Vergleich: Der BOHRsche Radius des H-Atoms betragt 0,53
x 10 " cm; NEUBERT und WUSTENFELD 1962).
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Die von manchen Autoren beschriebene Ankylosierung der Ossicula auditiva kénnte - falls
sie tatsachlich den Normalfall darstellen sollte - vielleicht auch im Dienste einer in diesem
Bereich erforderlichen Stabilisierung stehen, da die Wahrnehmung von energiereichen
hohen und héchsten Frequenzen eine besondere Festigkeit des schalleitenden Apparates
voraussetzt. Anders gesagt, verschiebt eine Erhéhung der Steifigkeit (“stiffness®) innerhalb
der Gehdérkndchelchen-Kette das Optimum der Schallibertragung in den héherfrequenten
Bereich (OELSCHLAGER, pers. Mitt.).

Bei terrestrischen Saugetieren ergibt sich aus dem Verhéltnis der wirksamen
Ubertragungsflachen (die Pars tensa des Trommelfells auf der einen Seite und die
StapesfuBplatte auf der anderen), daBB der von auBen (also aus Luft) kommende Schalldruck
unter 22-facher Verstarkung auf die FuBplatte und damit auf die Perilymphe Ubertragen wird.
Diese Druckverstarkung ist notwendig, um Luftschwingungen in physiologisch wirksame
Flussigkeitsbewegungen umzuwandeln. Was bedeutet dies fir das aquatische
Saugetierohr? Um die gleiche Intensitéat (entspricht der Lautstérke in dB) des Schalldrucks
unter Wasser zu erreichen, bedarf es laut KETTEN (1998) eines ungefahr 60-fach héheren
Druckes als an der Luft (also etwa dreimal mehr als bei terrestrischen Saugetieren; Formel
und mathematische Herleitung siehe KETTEN 1998). Demnach kénnten die Adaptationen des
Zahnwalohres unter anderem darauf beruhen, daB es unter Wasser eines wesentlich
héheren akustischen Druckes bedarf, um die aquivalente Intensitdt des Empfangs zu
gewahrleisten; zum Schutz gegen diese hohen Drucke wurden die kndchernen
Komponenten des schalleitenden Apparates verdickt (Pachyostose), verdichtet
(Osteosklerose) und versteift (Synchondrose bzw. Ankylose).

8. COCHLEA

Alle Wale besitzen eine groBe Cochlea und einen im Vergleich dazu "miniaturisierten”
Vestibularapparat, was eine bei Wirbeltieren einmalige Situation darstellt (GRAY 1907;
KETTEN 1998). Dieses GrdBenverhaltnis zeichnet sich auch schon im frihen Fetalstadium
des Narwals ab (OELSCHLAGER und LINDENLAUB 2000). Die Schneckenachse steht im
Gegensatz zur Situation bei den Primaten (horizontale Achse) annahernd vertikal (sie weist
nach unten) — bei den meisten anderen Saugetieren befindet sich die Schneckenachse
zwischen diesen Extremen (BOENNINGHAUS 1903).

Bei den Monodontidae (Griindelwale) weist die Cochlea 2 Windungen auf. Bei anderen
Zahnwalfamilien und -arten variiert die Zahl der Windungen von 1,5 beim Amazonas-Delphin
(Inia geoffrensis) und Schweinswal (Phocoena phocoena) bis 2,5 bei WeiBseiten- und
Spinnerdelphinen (Lagenorhynchus sp., Stenella longirostris.; KETTEN 1997). Die Zahl der
Windungen korreliert nicht mit der Gr6Be des Tieres, wohl aber mit der Lange des Ductus
cochlearis; sie betragt je nach Art zwischen 20 mm bei kleinen Arten wie dem Gemeinen
Delphin (Delphinus delphis) und 70 mm bei groBen Zahnwalen (z.B. dem Schwertwal,
Orcinus orca). Detaillierte morphometrische Daten tber Wal-Cochleae sind den Arbeiten von
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WEVER et al. (1971a, b, 1972), NORRIS und LEATHERWOOD (1981), KETTEN (1991, 1998,
2000) sowie KETTEN und WARTZOK (1990) und WARTZOK und KETTEN (1999) zu entnehmen.
Die Struktur der Pars cochlearis von Zahnwalen ist prinzipiell &hnlich wie bei landlebenden
Echolokatoren (SOLNTSEVA 1992); allerdings ist die Basalwindung der Cochlea hier gro3 und
die kndécherne Lamina spiralis (= Sekundaria) erheblich starker entwickelt als bei
Fledermdusen. Bei Schweinswalen ist die Basilarmembran absolut gesehen zwar schmal,
doch besitzen sie, auf ihre KérpergrdBe bezogen, eine der gréBten Cochleae mit einer sehr
dicken Basalwindung (FLEISCHER 1973). Dieses Verhdltnis von geringer Breite der
Basilarmembran und gleichzeitig dicker Basalwindung findet sich auch bei Delphinen
(Delphinidae) sowie dem Narwal und seinem Vetter, dem Beluga (Monodontidae; WEVER et
al. 1971a; KETTEN 1991).

Bei einer Lange von 25,93 mm bei Phocoena bzw. 40,65 mm bei Tursiops ist die
Basilarmembran der Odontoceten verhaltnismaBig diinn (von 25 um in der Basalwindung bis
5 um im Apex; FLEISCHER 1976; KETTEN 1997) und straff zwischen den Spirallamellen
(Laminae spiralia osseae) befestigt. Die durchschnittliche Breite der Basilarmembran variiert
von 30 um basal bis 400 um in der Spitzenwindung. Das Verhéltnis zwischen der Dicke
(respektive Héhe) und der Breite der Basilarmembran (D/B) korreliert laut KETTEN (1991,
1998) mit dem Hdrspektrum und der oberen Hérgrenze der jeweiligen Art. Danach lassen
sich die Zahnwale zwei Frequenz-Bereichen zuordnen: Die erste Gruppe (Typ |) weist an der
Basalwindung eine Relation Basilardicke : Basilarbreite (D/B) von Uber 0.8 auf, des weiteren
eine maximale Empfindlichkeit (maximal sensitivity, "peak spectrum") bei tber 100 kHz und
eine obere Horgrenze bei etwa 200 kHz. Bei dieser Gruppe handelt es sich um tendenziell
solitar oder in kleinen Gruppen lebende, kiistennah oder im SiBwasser vorkommende Arten.
Als typische Vertreter sind hier die Schweinswale (Phocoenidae) und FluBdelphine
(Platanistidae) zu nennen, die sich vermutlich konvergent, d.h. unabh&ngig voneinander, auf
Signale mit ultrahohen Frequenzen und damit sehr kurzen Wellenlangen (hohe Auflésung im
Nahfeld) spezialisiert haben. Die zweite Gruppe (Typ Il) wird von gesellig, meist pelagisch (in
der Hochsee) lebenden Zahnwalen gebildet, zu der neben dem Narwal auch die groBe
Familie der Delphine (Delphinidae) gehdrt. Hier liegt die Basilar-Relation D/B bei 0,5 — 0,7,
die "peak spectra" variieren zwischen 40 und 80 kHz, und die obere Hbrgrenze befindet sich
bei etwa 160 kHz. Fir Monodon monoceros ergab das Sonogramm der emittierten,
hochfrequenten Klicks einen Frequenz-Bereich von 20 — 80 kHz, und die maximale
Empfindlichkeit dieser Art liegt bei 40 kHz (MgHL et al. 1990).

REYSENBACH DE HAAN (1956) und WEVER et al. (1971a, b, 1972) berichten fir einige
Zahnwalarten (Phocoena, Lagenorhynchus, Tursiops) eine auBerordentliche Dichte und
"Hypertrophie" der (duBeren) Haarzellen in der Region der unteren Basalwindung, wo
Ultraschall perzipiert wird. Beim Narwal fanden PILLERI und PURVES (1983) hier ebenfalls
dicht gepackte und groBe Haarzellen.

Die Untersuchungen von WEVER et al. (1971a, b) und KETTEN und WARTZOK (1990) ergaben,
daB die Neuronenzahl bei Zahnwalen mit rund 2000 bis 3000 Ganglienzellen pro mm Lamina
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basilaris (“average number of cells / mm cochlea“) wesentlich héher ist als bei anderen
Saugetieren (Fledermause: 1.000 — 1.700 cells / mm; Mensch: 980 cells / mm; s. KETTEN
1991,1997). Die Gesamtzahl der Haarzellen ist indessen im Vergleich noch héher: Das
Verhéltnis Haarzellen : Ganglienzellen betragt beim Schweinswal (Phocoena phocoena) 6:1,
beim WeiBseitendelphin (Lagenorhynchus sp.) 4:1, bei der Hauskatze (Felis silvestris f.
domestica) 3:1 und beim Menschen 2,4:1.

Die spezifische Hypertrophie des Hérsinnes bei den Odontoceten wird auch aus den bisher
bekannten Daten Uber das aufsteigende auditorische System ersichtlich (ZVORYKIN 1963;
KETTEN und WARTZOK 1990; KETTEN 1991; SCHULMEYER et al. 2000; cf. OELSCHLAGER und
OELSCHLAGER 2002). So fuhrt der Cochlearisanteil des achten Hirnnerven beim GroBen
Tdmmler (Tursiops truncatus) nach MORGANE und JACOBS (1972) etwa zweieinhalbmal so
viele Nervenfasern wie bei der Hauskatze. JANSEN und JANSEN (1969) fanden beim Beluga
oder WeiBwal (Delphinapterus leucas) eine deutlich héhere Anzahl an Cochlearisfasern als
bei den viel groBeren Bartenwalen, was mit der Sonarorientierung der Zahnwale korreliert
sein durfte. Im Gegensatz zum Cochlearis-System scheint das Vestibularis-System bei
Walen auch nerval unterentwickelt (s.u.). Fir den hier untersuchten Narwal-Fetus NEF1 gibt
HOLzZMANN (1991) das Kaliber des Nervus vestibulo-cochlearis mit 0,48 mm an, wobei der
gréBte Teil der Fasern dem Cochlearis-System zugeordnet werden kann. Bei einem NEF1
ontogenetisch prinzipiell entsprechenden Pottwal-Fetus (Physeter macrocephalus) von 280
mm CRL (crown-rump-length) miBt der Nervus vestibulo-cochlearis 0,675 mm
(OELSCHLAGER und KEMP 1998). In dieser frih-fetalen Entwicklungsstufe wird der achte
Hirnnerv im Durchmesser nur vom Nervus trigeminus Ubertroffen, und bei adulten
Zahnwalen ist der Nervus vestibulo-cochlearis fast immer der kaliberstarkste Nerv
(Ausnahme: manche Pottwale, Physeter macrocephalus). Die im Vergleich mit anderen
S&ugetieren meist sehr viel starker entwickelten auditorischen Kerngebiete des Hirnstammes
machen das Uberlegene Hérvermdgen und die damit verbundene Dominanz des akustischen
/ auditorischen Systems der Zahnwale deutlich (MORGANE und JACOBS 1972; HOLZMANN
1991; SCHULMEYER 1992; OELSCHLAGER und OELSCHLAGER 2002). So enthélt beispielsweise
der Nucleus cochlearis ventralis auch bei kleinen Zahnwalen wie Delphinus delphis
(durchschnittliche Kérpermasse 75 bis 80 kg) im Vergleich zum Menschen (durchschnittliche
Kérpermasse 75 kg) die sechs- bis siebzehnfache Menge an Neuronen und das sechs- bis
dreiBigfache Volumen (HALL 1967; JANSEN und JANSEN 1969; HOLZMANN 1991). Desgleichen
ist die obere Olive (Oliva superior) bei Walen im allgemeinen und bei Zahnwalen im
besonderen gréBer als bei allen anderen Saugetieren (OGAWA und ARIFUKU 1948; ZVORYKIN
1963). Das absolute Volumen aller Cochleariskerne ist beim Beluga (Delphinapterus leucas),
einem nahen Verwandten des Narwals, um das 32-fache héher als bei der Hauskatze
(OELSCHLAGER und OELSCHLAGER 2002). Nach HOLzMANN (1991) sind bei unserem fetalen
Narwal NEF1 (137 mm TL) alle Kerngebiete des auditorischen Systems bereits deutlich
entwickelt und gut ausgepragt.
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9. VESTIBULARORGAN

Bei allen adulten Odontoceten ist das Volumen des Vestibularorgans (Pars vestibularis des
Innenohres) sehr viel kleiner als jenes der Pars cochlearis (BOENNINGHAUS 1903; GRAY
1951; KETTEN 1991, 1998; GAO und ZHOU 1995; OELSCHLAGER und LINDENLAUB 2000). Beim
adulten Beluga (Delphinapterus leucas) betragt nach CLAUDIUS (1858) das GrdBenverhaltnis
des Volumens von Schnecke : Vestibularorgan (Vorhof und Bogengange) 1 : 0,057. Im
Gegensatz dazu sind beim Menschen das Volumen der Vorhofregion (Vestibulum: Utriculus
und Sacculus) und das Areal der Bogengange zusammengenommen 1,4-mal gréBer als
jenes der Cochlea. Nach CLAUDIUS ist das Vestibulum des adulten Schweinswals (Phocoena
phocoena; durchschnittliches Kdérpergewicht 55 — 65 kg) so klein wie beim Kaninchen, die
Bogengéange (Canales semicirculares) sind so klein wie die des Hamsters, die Schnecke
(Cochlea) ist jedoch grdBer als beim Pferd (durchschnittliches Kérpergewicht 500 — 600 kg).
Eine vergleichbare natirliche Reduktion des Vestibularorgans, vor allem aber der
Bogengange, ist von keinem anderen Saugetier bekannt (KETTEN 1998).

Der Nervus vestibulo-cochlearis weist beim geburtsreifen Feten des Schlanken Delphins
(Stenella attenuata) einen Durchmesser von 4 mm auf und entspricht damit dem Diameter
des Nervus opticus (RAUSCHMANN 1992, RAUSCHMANN et al. 2004). Die quantitative
Zusammensetzung des Nervus vestibulo-cochlearis geben MORGANE und JACOBS (1972) fur
den Delphin (Tursiops truncatus) mit 60% cochledren und 40% vestibuldren Axonen an. Laut
OGAWA und ARIFUKU (1948) und OSEN und JANSEN (1965) macht der vestibulare Anteil
indessen nur 10 % aus, und GAO und ZHOU (1995) wiederum geben den Anteil der
Vestibularis-Axone mit nur 5% an; dieses letztgenannte Verhaltnis scheint am ehesten mit
den zahnwaltypisch sehr kleinen bis winzigen Bogengangen und der vergleichsweise
geringen Anzahl vestibularer Ganglienzellen zu korrelieren (vgl. OELSCHLAGER und
OELSCHLAGER 2002). Der absolute Durchmesser des Nervus vestibularis entspricht jedoch
den Verhaltnissen, wie man sie bei anderen Saugetieren findet (JANSEN und JANSEN 1969).
Daher kann der Gleichgewichtssinn der Wale nicht so ohne weiteres als unterentwickelt
bezeichnet werden; die starke Progression des dominierenden Nervus cochlearis kénnte
dies lediglich vortduschen (BUHL 1986; BUHL und OELSCHLAGER 1988; HOLZMANN 1991).
Allerdings entsprechen die Axonzahlen des Nervus vestibularis bei kleinen Zahnwalen
(beispielsweise dem Gemeinen Delphin, Delphinus delphis, der prinzipiell eine &hnliche
Kérpermasse wie der Mensch aufweist; s.0.) auch nur einem Bruchteil der vom Menschen
bekannten Vestibularis-Axone (OELSCHLAGER, pers. Mitt.). AuBerdem sind die mit dem
Gleichgewichtssinn betrauten Vestibularis-Kerne im Hirnstamm der Delphine ebenfalls sehr
klein (s. OELSCHLAGER und OELSCHLAGER 2002).

Das Vestibularorgan ist bei unserem Feten NEF1 (137 mm TL) einigermaBen gut entwickelt;
dasselbe gilt fir das sensorische Epithel des Vestibularapparates (OELSCHLAGER und
LINDENLAUB 2000). Utriculus und Sacculus sind nach diesen Autoren bei NEF1 normal
entwickelt, doch scheinen die Bogengéange im Vergleich hierzu sehr klein, sind aber nicht
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obliteriert. Ausgehend davon, daB die Sensitivitdt der Bogengéange unter anderem auf der
GroBe ihres inneren Radius (T) beruht (JONES und SPELLS 1963), ermittelten OELSCHLAGER
und LINDENLAUB (2000) fir diesen Radius beim fetalen Narwal NEF1 (Kérpergewicht ca. 150
g) einen Wert von T = 0,12 mm far alle Semicircularkanale, was formal gesehen anndhernd
den Verhaltnissen beim erwachsenen Menschen (0,14 mm) entspricht. Leider liegen hierzu
keine Vergleichsdaten fir den adulten Narwal vor.

Hierzu konstatierte PANSE bereits im Jahre 1899: “Eine auffallende Kleinheit der Bogengédnge
kann nicht als Entartung betrachtet werden, wenn mit ihr keine auffallende (abnorme)
Erweiterung verbunden ist" Weiter berichtet dieser Autor, daB Tiere mit langsamen und
ungeschickt wirkenden Bewegungen, wie beispielsweise Faultiere (Bradypodidae), relativ
weite Bogengange besitzen. Im Gegensatz hierzu stehen die Raubtiere (Carnivora) mit
allgemein relativ engem Diameter der Semicircularkanale (HYRTL 1845) und insbesondere
die Zahnwale, deren Bogengange auBerst eng (kapillar) erscheinen; die zahlreichen
Vertreter beider Tiergruppen (Raubtiere und Zahnwale) sind fr ihre schnellen und geschickt
koordinierten Bewegungsablaufe bekannt. Welche physiologische Erklarung hier fir die
Koinzidenz zwischen der Enge der Bogengange und schnellen, agilen Bewegungen (und
umgekehrt) gelten kann, bleibt bislang unbeantwortet.

Bei manchen ausgewachsenen Zahnwalen (Delphinidae) formen die im spitzen Winkel
aufeinander zulaufenden Bdgen der Ductus semicirculares allerdings keine vollstédndig
durchgehenden Kanéle (STEINHAUSEN 1933; KETTEN und WARTZOK 1990; KETTEN 1991,
1998); daher ware anzunehmen, daB ihre Funktionalitét bei diesen Individuen eingeschrankt
ist (wobei diese Befunde auch lediglich pathologischen Veranderungen bei den untersuchten
Exemplaren entsprechen koénnten). Einen Grund fur die partielle Obliteration der
Bogengéange sieht KETTEN (1997) in der Vermeidung von Drehschwindel (Vertigo), der bei
Spriingen, Saltos und wendigen Unterwassermanévern dem Tier Ubelkeit verursachen
kénnte (Raumkrankheit, “space sickness®). OELSCHLAGER (pers. Mitt.) sieht die
Vorzugsrichtung der schnell schwimmenden Zahnwale in einer axialen bzw. gerade voraus
gerichteten Bewegung. Da Utriculus und Sacculus bei den meisten Odontoceten trotz ihrer
geringen GréBe wohl normal funktionieren, ware es denkbar, daB3 den Tieren als Afferenzen
fir die Orientierung vor allem Sinneseindriicke aus den Maculae utriculi et sacculi
(Linearbeschleunigungen) zukommen. Auch die eingeschrankten Bewegungsméglichkeiten
des Zahnwalkopfes kdnnte die Regression der Semicircularkanale erklaren. Die Limitation
der Kopfbewegungen als Relativbewegungen zum Kérper beruht auf der mehr (Delphine)
oder weniger (FluBdelphine, Grundelwale wie Beluga und Narwal) ausgepragten
Verschmelzung der einzelnen Halswirbel miteinander und der damit korrelierten Verklrzung
der Halsregion insgesamt, welche auch in der Ontogenese zu beobachten ist (Annaherung
der Kérperkontur an eine hydrodynamisch glinstige Spindelform; KAPPESSER 2004).

Mit der bereits beschriebenen adaptiven Abkoppelung der schweren Ohrkapsel und ihrer fast
ausschlieBlich ligamentésen Aufhdngung an der Schédelbasis ist das gesamte
Tympanoperioticum zu einer prinzipiell schwach beweglichen Einheit geworden. Dies durfte



88 E. DISKUSSION: DIE OHRREGION

zwar die Knochenleitung weitgehend unterdriicken und fir die notwendige akustische
Isolation der Ohren von der Schadelbasis und auch voneinander sorgen, sollte aber zu einer
gewissen "Instabilitat" des Labyrinthes bei der Lokomotion flihren. Die Obliteration der
Bogengéange kdnnte also vielleicht auch als eine Reaktion auf den infolge der “Mobilitat” des
(Innen-) Ohres bedingten, mehr oder minder permanent entstehenden und flir das Tier
weitgehend sinnlosen Input gesehen werden. Inwieweit solche “Uberflissigen®
Sinneseindriicke dauerhaft zentral (zerebral) supprimiert werden kdénnen, steht dahin.

Die Kerngebiete des Vestibularis-Systems scheinen bei Cetaceen schwach entwickelt; eine
Ausnahme hiervon macht lediglich der Nucleus vestibularis lateralis DEITERS (HOLZMANN
1991), der zwar relativ groB3 erscheint, dessen Neuronen aber wohl nicht auBergewdhnlich
zahlreich sind (s. OELSCHLAGER und OELSCHLAGER 2002). HOLZMANN (1991) konnte beim
untersuchten fetalen Narwal NEF1 lediglich den Nucleus vestibularis lateralis identifizieren;
zu demselben Ergebnis kamen auch MORGANE und JACOBS (1972) beim adulten GroBen
Tdmmler (Tursiops truncatus). Andere Autoren waren jedoch in der Lage, bei verschiedenen
Zahn- und Bartenwalen samtliche vier Vestibulariskerne zu identifizieren (OGAWA und
ARIFUKU 1948; DE GRAAF 1967; JANSEN und JANSEN 1969). Ubereinstimmend wird der
Nucleus vestibularis lateralis DEITERS von allen Autoren als das bei Cetaceen innerhalb des
vestibularen Systems am starksten entwickelte Kerngebiet beschrieben. Andererseits
handelt es sich hierbei funktionell gesehen wohl weniger um einen echten Kern des
Gleichgewichtssinnes als vielmehr um einen “ektopischen” Kleinhirnkern (s. OELSCHLAGER
und OELSCHLAGER 2002).

Zu diesem Thema seien noch folgende abschlieBende Bemerkungen angefihrt: Insgesamt
gesehen stellt die geringe Entwicklung des Vestibularis-Systems bei Zahnwalen eine im
Wirbeltierreich einmalige Situation dar, welche in ihrer Singularitdt wohl auf ein evolutiv
essentielles Anpassungsgeschehen hinweist. Ein so dramatischer ProzeB, welcher bei den
Vorfahren der heutigen Wale schon im Oligozén innerhalb einer geologisch gesehen relativ
kurzen Zeitspanne abgelaufen ist (THEWISSEN 2002), dirfte auf einen starken initialen
Selektionsdruck in den Organsystemen der Lokomotion und der Orientierung zurtickgehen.

Als Szenario bietet sich hier folgende Konstellation an:

1.) die Erlangung eines hydrodynamisch gulnstigen, fusiformen (spindelférmigen) Kérpers
mit restrigierter Beweglichkeit im Bereich der Halswirbelsaule,

2.) die Propulsion desselben durch vertikale Undulationen eines Rumpf-Schwanz-Apparates
und eine hohe Beweglichkeit in der Lumbal- und der ehemaligen Sakralwirbelsdule bei
Umwidmung des Schultergirtels und der Reduktion des Beckengurtels,

3.) die zunehmende Dominanz des akustischen / auditorischen Systems bei tief greifender
Modifikation der Ohrregion und gleichzeitiger Reduktion des Vestibularis-Systems.

Angesichts der winzigen und dinnen Bogengange beim adulten Zahnwal sollte hier die
Empfindlichkeit des Gleichgewichtssinnes fir Rotationsbewegungen herabgesetzt sein, was
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mit der Notwendigkeit der Abkoppelung des Tympanoperioticums (akustische Isolation) und
der damit verbundenen relativen Instabilitdt des Innenohres korreliert sein kénnte. Fir die
anfallende, wahrscheinlich moderate Rechenleistung kénnten vermutlich auch schwach
entwickelte vestibulare Zentren ausreichen. Gleichzeitig wirde bei diesem Szenario
vermutlich einer Raumkrankheit der agilen Delphine bei schnellen Drehungen vorgebeugt;
infolgedessen koénnte eine zentralnervése Dampfung im Gehirn unterbleiben. Das
Vestibularis-System wére dann also zwar nicht sehr prazise (s. 0.), kdnnte aber hinsichtlich
anderer Systeme (auditorisches, visuelles, trigeminales System) supportiv wirken und im
Ensemble der Afferenzen eine zwar bescheidene, aber deshalb nicht unwichtige Rolle
spielen. Das vergleichsweise gut entwickelte Vestibulum mit den Macula-Organen kdnnte
das auditorische System bei der Detektion und Verrechnung von Translationsbewegungen
(Doppler-Phdnomen) unterstitzen und kontrollieren (OELSCHLAGER und COMTESSE-
WEIDNER, in Vorb.). Die urspringliche Prazision des Vestibularis-Systems hingegen kdnnte
vom hochkompetenten auditorischen System Ubernommen worden sein, welches die
Navigation bei Nacht und in groBen Tiefen - vielleicht sogar nach einem “akustischen”
Horizont - erlaubt.
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Der evolutionére Ursprung der Wale ist heute einigermaBen gesichert. Offenbar stammen sie
von plesiomorphen carnivoren Huftier-Vorfahren ab, den sogenannten Mesonychidae, einer
Gruppe hunde- bis barengroBer Raubtiere (Ordnung: Condylarthra [Stammhuftiere]; VAN
VALEN 1968; GASKIN 1982; OELSCHLAGER 1987, 1990; KLIMA und OELSCHLAGER 1994a, b),
welche vor rund 70 Millionen Jahren im Gebiet des heutigen Nordamerika, Europa und Asien
lebten. Laut O’LEARY (2002) bestatigen aktuelle phylogenetische Analysen an heute
lebenden Saugetieren, daB die ausgestorbenen Mesonychiden den heute lebenden Walen
nahe standen. Die Paarhufer (Artiodactyla) wiederum weisen als rezent lebende
Saugetierordnung enge Verwandtschaftsbeziehungen sowohl zu den Mesonychiden als
auch zu den heutigen Walen auf, so z.B. in diversen Merkmalen cranialer und postcranialer
Strukturen (O’LEARY 2002). Molekulargenetische Analysen scheinen zu bestatigen, daB die
Cetaceen letzten Endes als “aquatische Huftiere“ angesehen werden missen (MILINKOVITCH
et al. 1999).

Fossile Funde belegen, daB sich die Urwale (Archaeoceti) vor ca. 50 Millionen Jahren
(Eozan) im Tethys-Meer entwickelt haben (FORDYCE 1980, 2002a). Dieser Ozean erstreckte
sich damals vom heutigen MittelImeer nach Osten bis Uber den indischen Subkontinent. Die
uns heute bekannten Urwale (Archaeoceti) werden chronologisch in die folgenden Familien
eingeteilt: Pakicetidae, Ambulocetidae, Remingtonocetidae und Protocetidae (alle im friihen
und mittleren Eozan entstanden; THEWISSEN 2002) und die im spaten Eozén angesiedelte
Familie der Basilosauridae, zu welchen die extrem langgestreckien Basilosaurinae und die
wesentlich kleineren, delphindhnlichen Dorudontinae (MILLER 1923) gehdren.

Die frihen Wale wie beispielsweise Pakicetus oder Ambulocetus lebten wahrscheinlich
amphibisch und jagten als sogenannte “Substrathérer”, indem sie am Rande von Uferzonen
die Erschitterungen durch sich n&hernde Beutetiere mit dem ganzen Kopf aufnahmen
(THEWISSEN 1998). Ahnlich unseren heutigen Krokodilen lauerten sie an oder in seichten
Wasserstellen und Uberwaltigten dann ihre Opfer aus dem Hinterhalt. Im Laufe ihrer
Evolution wurden die friihen Wale immer starker aquatisch. Dieser Prozess ist durch eine
Vielzahl von Anpassungen an das neue Habitat gekennzeichnet und durch fossile Funde
belegt. So bildeten sich die VordergliedmaBen zu Steuerflossen um, und die
Hinterextremitaten wurden weitgehend zuriickgebildet (Involution). Ihr Kérper nahm immer
mehr eine hydrodynamisch glnstige Spindelform an und wurde von der neugebildeten
Schwanzflosse (Fluke) zunehmend effizienter angetrieben. Die Nasendffnungen verlagerten
sich nach caudal in Richtung des Scheitels (Blasloch) und verflgten vermutlich schon Uber
einen speziellen Offnungs- und VerschluBmechanismus.

Verglichen mit den Urwalen (Archaeoceti) zeichnen sich die rezenten Zahnwale u.a. durch
eine bemerkenswerte Umstrukturierung des Schadels aus (Prozess des sogenannten
"telescoping”; MILLER 1923). So wurden seine rostralen Anteile (Maxillae, Pramaxillae und
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der Vomer mit dem “mesorostral cartilage®) erheblich verlangert. Um eine bessere
Verankerung des elongierten Rostrums zu gewdhrleisten, dehnten sich die verldngerten
Elemente gleichzeitig Uber die Stirnpartie des Schadels (Frontalia und Parietalia) bis vor das
Supraoccipitale aus und bilden schlieBlich gemeinsam eine eingetiefte Platte, die der
Lagerung und Befestigung des epicranialen Komplexes dient und als sogenannte
"Sandwich-Struktur" (FLEISCHER 1976) das Ohr gegen den hier erzeugten Eigenschall
abschirmen soll. Das &uBere Ohr, welches der hydrodynamischen Optimierung des
Kérperprofils zunehmend entgegenstand, wurde weitgehend reduziert (oder zumindest unter
die Koérperoberflache versenkt) und der auBere Gehdérgang immer enger bis zu seiner
Obliteration. Einzigartige Strukturen, die nur in Verbindung mit dem Héren unter Wasser und
der Entwicklung eines leistungsstarken Sonarsystems zu interpretieren sind, wurden
etabliert. Hier sind zu nennen: nasale Luftsédcke, eine charakteristisch umgewandelte
Gesichtsmuskulatur (Blaslochmuskulatur), ein modifizierter Kauapparat, die Auflésung des
Jochbogens, die Fusion von Os tympanicum und Os petrosum zum Tympanoperioticum,
welches vom Rest des Schadels abgekoppelt wurde, akustisch transparente Corpora
adiposa wie die Melone, den Mandibularfettkdrper sowie die Bursae dorsales in den
sogenannten "phonic lips" ("monkey lips", museau de singe; CRANFORD et al. 1996,
CRANFORD et al., in Vorb.). Diese evolutionar neuen Errungenschaften sind — in teilweise
unterschiedlicher Auspragung - bei allen daraufhin untersuchten und heute lebenden
Zahnwalen gefunden worden.

Pra-Adaptationen an den HorprozeB unter Wasser wurden bereits bei dem altesten
bekannten Urwal, dem vor rund 50 Millionen Jahren lebenden fuchsgroBen Pakicetus
nachgewiesen: GINGERICH et al. (1983) beschreiben flir Pakicetus das Vorhandensein
tympanischer Luftsdcke und einen Uberraschend engen &uBeren Gehdrgang. THEWISSEN
und HUSSAIN (1993) fanden hier &hnlich wie bei modernen Odontoceten pachyostotisch
verdichtete und rotierte Cochleae sowie einen Processus sigmoideus der Bulla tympanica.
Die Fusion von Tympanicum und Perioticum zum Tympanoperioticum und dessen
Abkoppelung vom Rest des Schéadels hatte bei den Pakicetidae aber offenbar noch nicht
begonnen. Laut GINGERICH et al. (1983) ist die Bulla tympanica bei Pakicetus noch an vier
Stellen mit dem Squamosum, dem Basioccipitale und dem Exoccipitale verbunden. Bei den
heutigen Odontoceten befestigt sich das deckknéchern entstehende Tympanicum — anders
als bei tetrapoden Saugetieren und fossilen Urwalen — von Anfang an nur am Perioticum
(OELSCHLAGER 1986a, b, 1990). Dies geht auch aus den in dieser Arbeit dargestellten
Befunden an Monodon monoceros (NEF1 und NEF2) hervor. Als eine gewisse Ausnahme
kann der Ganges-Delphin (Platanista gangetica), ein urspringlicher FluBdelphin, gelten. Bei
dieser Art ist das Perioticum Uber seine kndchernen Fortsatze noch in der Schadelbasis
verkeilt, was als plesiomorphes Merkmal an die Situation der Urwale (Archaeoceten;
OELSCHLAGER 1986a) und an die Bartenwale erinnert. Desgleichen weist das Tympanicum
noch eine zusatzliche Suspension am Squamosum auf. Bei Pottwalen der Gattung Kogia ist
der Processus posterior der Bulla offenbar sekundar so stark erweitert und nun seinerseits
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zwischen Knochen der Schadelseitenwand eingebaut, daB der ProzeB der Abkoppelung des
Tympanoperioticums teilweise zurlickgenommen scheint (OELSCHLAGER 1990).

Bei dem etwas spater entstandenen und gréBeren Ambulocetus natans (auch
“schreitender und schwimmender Wal“), der noch kurze, aber kraftige Vorder- und
HintergliedmaBen besaB, mit denen er sich wahrscheinlich langsam an Land bewegen
konnte, beschreibt THEWISSEN (2002) eine schmale Weichteilverbindung zwischen dem
hinteren Teil des Unterkiefers und dem Mittelohr. Bei modernen Zahnwalen befindet sich hier
die Verbindung des fur den Empfang von Ultraschallsignalen wichtigen groBen
Mandibularfettkérpers mit dem Tympanoperioticum.

Bei den Remingtonocetidae, deren fossile Funde sich auf ein Alter von 46 bis 43 Millionen
Jahre datieren lassen, waren die Anpassungen an das Unterwasserhéren bereits
fortgeschritten und die oben beschriebene Verbindung zwischen dem Unterkiefer und dem
Ohr bereits breiter als bei Ambulocetus. Auch sind die Ohrknochen selbst bedeutend gréBer
als bei den Pakicetidae und den Ambulocetidae. Die Ohren liegen bei den
Remingtonocetidae bereits weit auseinander, vermutlich um das Richtungshéren zu
verbessern (THEWISSEN 2002).

Die Protocetidae des mittleren Eozéns hatten sich vermutlich als erste Urwale von der
amphibischen an eine vorwiegend aquatische Lebensweise angepaBt. Die kndchernen
Nasendéffnungen (bei modernen Walen meist vor dem Scheitel unter dem Blasloch gelegen),
sind bei den Protocetidae bereits weiter nach caudal verlagert als bei friiheren Archaeoceti.
Dies 148t vermuten, daB sie - &hnlich den heutigen Walen - atmen (und héren?) konnten,
wéahrend sich ihr Kopf subhorizontal weitgehend unter der Wasseroberflache befand.

Urwale besaBen noch einen ausgepragten, im Vergleich mit heutigen Delphinen méchtigen
Kieferapparat (OELSCHLAGER 1986a, 1987; THEWISSEN 2002). Als ein Indiz fir den Verlust
der Kaufunktion fehlt bei den Protocetidae die sonst durch Abrieb eingetiefte dentale
Okklusionsflache (sogenannte Kunde, eine Héhle im Zentrum des Schmelzbechers oder
Infundibulums; DYCE et al. 1991; “occlusal basin®; THEWISSEN 2002). Auch den meisten
modernen Zahnwalen (Delphine) fehlt dieser dentale Abrieb, da sie ihre Beute nicht kauen
und nicht einmal zerkleinern, sondern nach dem Ergreifen als Ganzes abschlucken
(Ausnahme: der Schwertwal, Orcinus orca, der aus seinen meist gréBeren Beutetieren - wie
z.B. Robben, Wale und Haie - groBe Stlicke herausreift und diese dann abschluckt; kleinere
Fische oder Seevigel verschlingt auch er als Ganzes); Kaugerausche wirden fir ihr auf
Ultraschall basierendes Navigationssystem stérende akustische Interferenzen bedeuten (vgl.
S. 67 - 69). Somit ist die Modifikation des gesamten Kauapparates (Reduktion des
Jochbogens, schwach ausgebildete Kiefer- und Kaumuskulatur, eine meist umfangreiche
homodonte [konische Zahnform, keine morphologischen Backenzéhne], teilweise auch
reduzierte oder manchmal fast ganzlich fehlende Bezahnung) bei rezenten Zahnwalen wohl
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vor allem auf die im Zuge der Entwicklung eines leistungsfahigen Unterwasser-Sonars
notwendig gewordene akustische lIsolation der Ohrregion zuriickzufuhren (OELSCHLAGER
1986a, 1987, 1990, 2000).

Die Archaeoceten Protocetus, Basilosaurus und Dorudon waren aufgrund ihrer
fortgeschrittenen strukturellen Anpassungen offenbar bereits vorziglich an das Wasserleben
adaptiert (KLIMA und OELSCHLAGER 1994a, b). Diese fossilen Arten besaBen einen
elongierten Schadel mit deutlichem Rostrum und zeigen eine  Verschiebung der
Nasenéffnungen zur Mitte des Oberkiefers (siehe oben), weitgehend abgekoppelte
Tympanoperiotica, eine Vereinfachung von GebiB und Kiefergelenk (Articulatio
temporomandibularis) sowie die Reduktion der HintergliedmaBen. Die spaten Archaeoceti
der Unterfamilien Basilosaurinae und vor allem der Dorudontinae sind durch in kurze
Flossen umgewandelte Vorderextremitaten und — eine Neubildung der Wale — durch eine
wahrscheinlich schon waagerecht gestellte Schwanzflosse (Fluke) gekennzeichnet, die
zusammengenommen vor allem Dorudon einen deutlich ausgepragten “Delphin-Habitus*
verliehen haben dlrften. Der spat-eozédne Archaeocet Zygorhiza (Basilosauridae:
Dorudontinae) besaBB neben tympanalen Luftsdcken wohl bereits einen Sinus pterygoideus
und im hinteren Drittel der Mandibula ein verhaltnisméaBig kleines ausgediinntes Areal (sog.
“pan bone®); seine Schadelform ist entgegen den spateren Zahnwalen symmetrisch und im
Bereich der knéchernen Nasendéffnungen noch leicht konvex (bei den spater auftretenden
Zahnwalen konkav; s.u.; KELLOGG 1936; FORDYCE 2002b).

Am Ende des Oligozans (vor ca. 26 Millionen Jahren) sind die Archaeoceti offenbar
ausgestorben (FORDYCE 1989). Die frihesten echten Zahnwale (Neoceti) gehdren zu der
fossilen Familie der Squalodontidae, einer Gruppe von Kurzschnabelwalen mit dreieckigen,
haifischahnlichen Z&hnen sowie zu den Kentriodontidae, aus welchen sich vermutlich vor
etwa 10 bis 12 Millionen Jahren auch die frihen Grindelwale (Monodontidae; damals noch
Warmwasserbewohner) entwickelt haben. Squalodonten (“Haizahn-Delphine®) und
Kentriodonten (“vorzeitliche Delphine®) waren bereits im spaten Oligozén und friihen Miozan
(vor etwa 25 — 30 Millionen Jahren) sehr zahlreich. So zeigt die fossile, delphinoide Waipatia,
ein Zahnwal aus dem spaten Oligozén, im Schadelbereich bereits funktionsmorphologische
Hinweise auf ein Leben als friher Ultraschallnutzer: eine leichte Asymmetrie des
Gesichtsschadels (“facial asymmetry®), dazu eine Eintiefung im Bereich der kndchernen
Nasenéffnungen (“facial fossa“) fur vermutlich bereits gut ausgepragte epicraniale
Weichteilstrukturen, wie beispielsweise die Blaslochmuskulatur und die Nasenpfrépfe (“nasal
plugs®) sowie je eine Eintiefung an den Pramaxillaria (“premaxillary sac fossa®) als Hinweis
auf die Existenz der pramaxillaren Nasensacke sowie die gréBere Ausdehnung des “pan
bone* als Teil des akustischen Fensters im hinteren Drittel der Mandibula; FORDYCE 2002b).
Im mittleren Miozan (vor ca. 15 Millionen Jahren) wurden die Squalodontidae und die
Kentriodontidae langsam von Zahnwal-Familien mit heute noch lebenden Arten verdrangt
und verschwanden schlieBlich vor etwa 6 Millionen Jahren (FORDYCE 1989).
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Vor dem Hintergrund des Phanomens, daB die strukturellen Transformationen der
Phylogenese wahrend der embryonalen und fetalen Ontogenese in Anklangen wiederholt
werden, hat der untersuchte Narwalfetus NEF1 die Entwicklung seiner Ohrregion weitgehend
abgeschlossen (rudimentdrer Meatus acusticus externus, groBes Tympanoperioticum,
beginnende Abkoppelung des Tympanoperioticums, charakteristische Ohrkndchelchen,
Rotation der cochledren Ohrkapsel). GewissermaBen in Korrelation hiermit tritt die
Modifikation des Kauapparates in diesem frihen Entwicklungsstadium deutlich zu Tage
(Ausdinnung des Jochbogens zum dinnen Os malare, Reduktion des Musculus masseter,
Ersatz der proximalen medialen Mandibula durch den spateren Mandibular-Fettkérper).
Vergleichsweise wenig entwickelt sind das Os tympanicum (Bulla), und von den tympanalen
Luftsacken fehlt noch jede Spur.

Potentiell schallerzeugende Strukturen sind erst teilweise zu identifizieren, und zwar als
fetale Komponenten des MLDB — Komplexes und der Melone (vgl. S. 25 — 27 und S. 58 -
65). Die bei allen modernen Zahnwalen beschriebenen sogenannten "phonic lips" oder
"monkey lips" (museau de singe; CRANFORD et al. 1996, CRANFORD et al., in Vorb.) als
potentielle Quelle der Sonaremission sind bei dem untersuchten frihen Fetus NEF1 (noch?)
nicht erkennbar, und die akzessorischen Nasensécke sind erst teilweise und dann auch nur
als Knospen vorhanden. Der MLDB — Komplex stellt chronologisch gesehen vermutlich die
phylogenetisch “jingste* Errungenschaft im Sonar-Apparat der Odontoceten dar und wird
vielleicht deshalb erst spater in der Ontogenese angelegt und differenziert. Im Gegensatz
hierzu hatte sich das Gehor selbst wahrscheinlich schon recht frih an die physikalischen
Gegebenheiten unter Wasser adaptiert und wurde erst im weiteren Verlauf der Evolution
durch den Ultraschall emittierenden Nasenkomplex zu dem leistungsfahigen Sonar-System
erganzt, mit welchem die heutigen Zahnwale sich orientieren, jagen und tber welches sie mit
Artgenossen kommunizieren.

FOr Morphologen stellt die Organisation des frih-fetalen Narwals NEF1 gewissermaBen ein
“Fenster” in die Entstehungsgeschichte des Zahnwalkopfes dar, an welchem im Lichte der
wechselseitigen Erhellung die Ontogenese von Strukturen und ihre Funktion in Abhangigkeit
von der Phylogenese studiert werden kann.
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Die vorliegende Arbeit beschreibt und dokumentiert am Beispiel des Narwals (Monodon
monoceros) die Morphologie und Entwicklung der in der Kopfregion gelegenen potentiell
sonarrelevanten  Strukturen. Hierzu wurde anhand der einmaligen, Ilickenlosen
histologischen Schnittserie eines Narwalfetus von 137 mm (NEF1) die gesamte Kopfregion
als Entitat lichtmikroskopisch untersucht und die hier interessierenden Details erfaBt. Der so
entstandene Atlas bietet auf 86 ausgewahlten Abbildungen die Méglichkeit, die Ontogenese,
Morphologie und Topographie der relevanten Skelett- und Weichteil-Strukturen bei einem
jungen Individuum nachzuvollziehen und dabei Hinweise auf deren Funktion zu erhalten.
Diese Befunde wurden mit der existierenden Literatur tber die Strukturen der Sonaremission
und -—perzeption bei Zahnwalen verglichen und diskutiert. Im abschlieBenden
evolutionsbiologischen Kapitel wurden zum besseren Verstandnis der erhobenen Befunde
die Entstehung der Zahnwale und ihre mannigfaltigen Anpassungen an den Lebensraum
“Wasser* im Uberblick dargestellt.

Bei dem fetalen Narwal (NEF1) befindet sich eine Vielzahl der kinftig im Dienste der
Emission und Perzeption von Ultraschall stehenden Strukturen in einem fortgeschrittenen
ontogenetischen Entwicklungsstadium, ohne jedoch histologisch ausgereift zu sein. So
zeigen samtliche Organsysteme prinzipiell eine Intermedidrsituation zwischen dem spaten
Embryo, welcher morphologisch noch weitgehend dem Saugetierbauplan entspricht, und
dem Neugeborenen, welches in seinen strukturellen Charakteristika (fir S&ugetiere)
ungewdhnlich stark dem Adultstadium entspricht (extreme Nestfllichter-Problematik).

Vor dem Hintergrund der Tatsache, daB sich evolutiondre Adaptationsprozesse von
Séugetiergruppen wahrend der fetalen Entwicklung in groben Zigen abbilden, ist bei dem
untersuchten Narwalfetus NEF1 (analog =zur frihen Anpassung der Wale an die
physikalischen Bedingungen des Hoérens unter Wasser) die Morphogenese der
Temporalregion mit den Strukturen der Schallperzeption bereits weitgehend abgeschlossen.
Als Kriterien fur die relative Reife bzw. den Zahnwal-Charakter des Fetus sind hier zu
nennen:

- rudimentérer Meatus acusticus externus, Trommelfell ausgebildet;

- groBes Tympanoperioticum, vor allem das Perioticum mit der Cochlea;

- groBe und kompakte Ohrknéchelchen;

- beginnende Abkoppelung des Perioticums und abgeschlossene Rotation der Pars
cochlearis;

- Miniaturisierung des Vestibularorgans, insbesondere der Bogengange;

- Modifikation des Kauapparates: Ausdinnung des mittleren Jochbogens zum
Knochenstébchen, Reduktion des Musculus masseter;

- GroBteil der Mandibula hohl (stark erweiterter Alveolar-Kanal), mediale Wand der
Mandibula aufgelést und durch den spateren Fettkérper (Schallkanal) ersetzt;
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- Mandibularfettkérper tUber Periost-Duplikatur in Kontakt mit dem Tympanoperioticum.
Zeichen von fehlender Reife sind:

- Meckelscher Knorpel geht in den Malleus Uber;

- Os tympanicum spangenférmig;

- Cavum tympani wenig ausgedehnt, Ossicula auditiva von Mesenchym umgeben;
- Anlagen von tympanalen Luftsédcken fehlen;

- Der Telescoping-Proze3 des Schadeldaches hat gerade erst begonnen.

Einige Strukturen der Schallgeneration, u.a. der Monkey Lips / Dorsal Bursae — Komplex
(MLDB), sind im Entwicklungsstadium von NEF1 noch nicht eindeutig zu identifizieren,
andere konnten lediglich als fetale Anlage von solchen interpretiert werden. Die bisher bei
allen Zahnwalen beschriebenen sekundaren Stimmlippen ("monkey lips" oder "phonic lips",
museau de singe; CRANFORD et al. 1996, CRANFORD et al., in Vorb.) konnten bei dem
untersuchten Fetus NEF1 nicht identifiziert werden, wohl aber die sogenannten “nasal plugs*
als VerschluBeinrichtungen der knéchernen Nasendéffnungen. Die akzessorischen (postnatal
luftgeflllten) Nasensacke sind an den Nasengangen von NEF1 bestenfalls als Knospen
vorhanden. Die Melone als zweiter groBer akustischer FettkOrper befindet sich noch im
bindegewebigen Stadium; eine Schichtung oder sonstige Gliederung der Facialis- (Blasloch-)
Muskulatur ist nicht erkennbar.

Insgesamt betrachtet scheinen die Strukturen der Temporalregion etwas reifer zu sein als
jene des Nasenkomplexes. Letztere sind u.a. an das Phadnomen des "telescoping effect* *
gebunden, welches erst in der frihen Evolution der Zahnwale auftrat und bei dem frih-
fetalen Narwal NEF1 eben erst begonnen hat.

Die Fulle der anatomischen Besonderheiten in der Kopfregion der Zahnwale spiegelt die
tiefgreifenden Adaptationen urspringlicher fossiler Huftiere an ein Leben unter Wasser wider
und zeigt eindrucksvoll die Synorganisation des Sonar-Systems aus zwei primar
voneinander unabhangigen Strukturkomplexen, d.h. dem alten Temporalkomplex (Ohr) und
dem neuen Nasenkomplex (“epicranial complex®). Dies ermdglichte den Zahnwalen durch
mannigfaltige Spezialisationen die Entwicklung eines perfekten Informationssystems flr die
Orientierung, den Nahrungserwerb und die soziale Kommunikation unter Wasser.

4 Entwicklung eines verldngerten Oberkiefers (Rostrum) und dessen breitflachige Suspension am Neurocranium
durch ausgedehnte caudale Fortsétze der Oberkieferkomponenten (Pramaxillae, Maxillae), welche die Stirnregion
Uberlagern.
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Majuskeln: knécherne und knorpelige Strukturen; Minuskeln: Weichteile oder Hohlraume.
Nomenklatur nach BOENNINGHAUS (1903), EALES (1950), SCHENKKAN (1973), NICKEL et al.
(1984) sowie DYCE et al. (1991) und SCHALLER (1992). Abkirzungen flir die von EALES

(1950) entnommenen Schadel-Abbildungen s. S. 21.

ABK. ANATOMISCHE STRUKTUR ABK. ANATOMISCHE STRUKTUR

U Crus breve (Incus) fl Foramen lacerum

O Musculus stapedius fm Foramen magnum

* Aufhellungszone fo Foramen opticum

® Processus posterior ossis petrosi FR Os frontale

5al Nervus alveolaris inferior 95 Ganglion trigeminale

5ma  Nervus mandibularis g10i Ganglion inferior nervi vagi
g10s  Ganglion superior nervi vagi

ac Arteria carotis communis gsp  Ganglion spirale cochleae

ace Arteria carotis externa ot Ganglion terminale (N. terminalis)

aci Arteria carotis interna v Ganglion vestibulare

ad Adventitia (histol.) . o

an antorbital notch HA Hamulus ossis pterygoidei

AO Ala orbitalis hd Hardersche Drise

AT Alatemporalis hy Hypophyse

B Basalplatte (Basioccipitale) | Incus

b Blubber IP Os interparietale

BH Basihyoideum

bl Blasloch LA Larynx

bo Bulbus oculi LC “Lamina cribrosa*“ (reduziert)
li Linse

C Knorpel (isoliert) LTA  Lamina transversalis anterior

cam  Corpus adiposum mandibulae

cc Cavum cranii M Malleus

ccp  Corpus fibro-cavernosum pterygoidei m Muskulatur der “nasal plugs*

cct  Corpus cavernosum tympani MA  Os malare

ce Cerebrum MAE  Meatus acusticus externus

cer Cerebellum MC Meckelscher Knorpel

cf Canalis facialis MD  Mandibula

CM Caput mallei me Melone

co Cavum oris med  Medulla oblongata

coc Cochlea mem Lidspaltenmembran

COP  Commissura occipito-capsularis mhy  Musculus hyomandibularis

COR Commissura orbito-capsularis MM Manubrium mallei

CP  Cartilago paraseptalis mmh  Musculus mylohyoideus

CPC  Commissura parieto-capsularis mml  Musculus maxillolabialis

CPL  Commissura praefacialis lateralis mmn  Musculus maxillonasalis .

ct Cavum tympani mod  Musculus obliquus bulbi dorsalis
moo  Musculus orbicularis oculi

dl Zahnleiste mov  Musculus obliquus bulbi ventralis

dp1 1. Dentalpapille mpl Musculus pterygo?deus Iaterglis

dp2 2. Dentalpapille mpm  Musculus pterygoideus medialis

dp3 3. Dentalpapille mps  Musculus Ievator palpebrae superioris

dp6 6. Dentalpapille mr Musculus rostralis
mrd Musculus rectus bulbi dorsalis

ed Epidermis mrm  Musculus rectus bulbi medialis

EP Epiglottis ms Musculus masseter

et Eustachische Réhre msp  Musculus sphincter pharyngis
mt Musculus temporalis

foc  Fissura basi-cochlearis mtt  Musculus tensor tympani
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ABK. ANATOMISCHE STRUKTUR ABK. ANATOMISCHE STRUKTUR
mty Membrana tympani u Utriculus
MX Os maxillare UK Unterkiefer
MXT  Maxilloturbinale
\ Vomer
n2 Nervus opticus ve Vestibulum
n5 Nervus trigeminus Vj Vena jugularis
n7 Nervus facialis
n8 Nervus vestibulo-cochlearis z Zunge
n10 Nervus vagus
NA Ossa nasalia
nc Nervus cochlearis
nfs Nasofrontalsack
ng Nasengang
np nasal plug (Nasenpfropf)
nph Nasopharynx
npn nasal plug node
NS Nasenseptum
nv Nervus vestibularis
OCC Os occipitale
oe Oesophagus
oph Oropharynx
p Papilla nervi optici
PA Os parietale
pai Porus acusticus internus
PAL  Os palatinum
pan Panniculus carnosus
PC Pars cochlearis ossis petrosi
PE Perioticum
pms  Pramaxillarsack
PMX  Os praemaxillare
PN Paries nasi
PPC  Processus paracondylaris
PSO Processus supraorbitalis (Frontale)
PT Os pterygoideum
PV Pars vestibularis ossis petrosi
Pz Processus zygomaticus
PZS  Processus zygomaticus squamosi
rb Musculus retractor bulbi
ret Retina
S Stapes
sac Saccus endolymphaticus
sem  Canales semicirculares
SH Stylohyoideum
SO Os supraoccipitale
SQ Os squamosum
T Thyreoid
TH Thyreohyoideum
™ Os temporale
TN Tectum nasi
TP Trabekularplatte
TT Tegmen tympani
TY Tympanicum
TYH  Tympanohyoideum
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K. ANHANG

a) Uberblick der Schnittserie von Monodon: Thumbnails
# = Original-Schnitthummer; Ziffer = Nummer der Abbildung im Atlas (zusatzlich mit einem schwarzen
Dreieck markiert); die Abbildungen der Thumbnails entsprechen in etwa der Original-Schnittgré3e.
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b) Abbildungen der Schnittserie von Monodon: Abb. 1 bis 80

Abb. 1: Monodon monoceros, Totalldange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt Original-No: # 017

Blaslochmuskulatur: M. maxillolabialis (mml), tangential angeschnitten
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Abb. 2:  Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 021

Blaslochmuskulatur (mml) und vorderer Melonenbereich (me)
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Abb. 3: Monodon monoceros, Totalldange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 025

Der Blaslochspalt (bl) ist horizontal bzw. transversal orientiert.
mmn, mml = Blaslochmuskulatur, me = Melonenregion
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Abb. 4: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 029

Tangentialer Schnitt durch den vorderen Blaslochbereich (bl),
Blaslochmuskulatur (mml, mmn) und Melonenregion (me).
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Abb. 5: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 034

Vordere Blaslochregion (Abkiirzungen siehe Abb. 4)

K11



Abb. 6: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 041

Vordere Blaslochregion mit Melone (me) und Blaslochmuskulatur (mml, mmn);
C = isolierter Knorpel: mutmalRliches fetales Blaslochligament
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Abb. 7: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 049

Vordere Nasenkapsel: Tectum nasi (TN) und "nasal plugs" (np)
+ = Schneideartefakt
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Abb. 8: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 053

Oberer Nasengang (paarig) im Bereich des sogenannten Vestibulums (ve),
das sich direkt unterhalb des Blaslochs befindet; Muskelfasern (m) ziehen
in die NasenverschluBpfropfen ("nasal plugs", np).

C = isolierter Knorpel; nfs = Knospe des Nasofrontalsackes;

NS = Nasenseptum; NA = Ossa nasalia
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Abb. 9: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 060

% = bindegewebige Aufhellungszone: mutmaliliche fetale "dorsal bursa"
C = isolierter Knorpel: eventuell fetales Blaslochligament oder Bursa-
knorpel; pms = Knospe des Pramaxillarsacks; NA = Ossa nasalia

K15



Abb.10: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 064

Schnitt durch "nasal plugs" (np), Knospen des Nasofrontalsacks (nfs) und
Pramaxillarsacks (pms).

% = bindegewebige Aufhellungszone: mutmalliche fetale "dorsal bursa"
C = mutmaRliches fetales Blaslochligament '

cc = Cavum cranii; NA = Ossa nasalia
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Abb. 10a: Detailaufnahme des Schnittes # 064; Vergrokerung 40-fach

C = isolierter Knorpel; mutmafliches Blaslochligament
% = mutmalliche "dorsal bursa"; np = "nasal plug";
nfs = Knospe des Nasofrontalsacks
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Abb.11: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 073

Proximale Nasenregion mit je 2 Knospen der spateren Nasensacke (nfs, pms)
Pfeil: nasal plug node; leicht asymmetrische Verhaltnisse im Bereich der Nasen-

region werden durch die leicht von rechts (r) vorne nach links (I) hinten schréag
gestellte Schnittebene vorgetduscht.
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Abb.12: Monodon monoceros, Totalldnge 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 076

"Nasal plug node" (Pfeil: npn) und eine weitere Knospe des Nasofrontal-
sacks (nfs) im Anschnitt. LTA = Lamina transversalis anterior;
ed = Epidermis; mr = Musculus rostralis (Melonenmuskulatur)
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Abb. 12a: Detailaufnahme des Schnittes # 076; VergréRerung 40-fach

ng = Nasengang; npn = nasal plug node; nfs = Knospe des Nasofrontal-
sacks; Pfeile = radiar verlaufende Muskulatur, die um die Aufhellungs-
zone (3; eventuell fetale "dorsal bursa") zieht .
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Abb.13: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 079

Nasenseptum (NS), Lamina transversalis anterior (LTA) und zwei Nasen-
sacke (Nasofrontalsack, nfs; Prdmaxillarsack, pms) im Anschnitt getroffen.
* = bindegewebige Aufhellung: eventuell fetale "dorsal bursa"

cc = Cavum cranii
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Abb. 14: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 082

Oberer Nasengang (ng) und Nasensacke (nfs, pms); MX = Os maxillare
b ="blubber"
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Abb. 15: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 086

Nasenkapsel mit Paries nasi (PN) und Lamina transversalis anterior (LTA)
MX = Os maxillare; NS = Nasenseptum; ng = Nasengang;
mr = Musculus rostralis
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Abb. 16: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 093
Anschnitt des kndchernen Nasengangs (ng), der Paries nasi (PN),
des Tectum nasi (TN) und der Maxilla (MX). mr = Musculus rostralis;
cc = Cavum cranii; ce = Cerebrum
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Abb. 17: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 121

Anschnitt der Lamina cribrosa (LC) und des longitudinal verlaufenden
Nasenseptums (NS); die Zahnanlage 1 (dp1) des Oberkiefers wéachst
sich auf der linken Seite bei mannlichen Tieren zum Stol3zahn aus.
PMX = Os praemaxillare; CP = Cartilago paraseptalis; mr = M. rostralis
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Abb. 18: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 139

Anschnitt durch das Maxilloturbinale (MXT) und die 2.te Zahnpapille (dp2).
Beachte: symmetrische Schadelkomponenten; LC = Lamina cribrosa;
PN = Paries nasi; MX = Maxilla; FR = Os frontale
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Abb. 19: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 166

Beginn der Unterkieferregion (UK) mit Symphyse der Meckelschen
Knorpel (MC). V = Vomer; FR = Os frontale; LC = Lamina cribrosa;
MX = Os maxillare; b = "blubber": subcutan gelegene (spatere) Fettschicht
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Abb. 20: Monodon monoceros, Totalldange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 195
Anschnitt des "antorbital notch" (an) und des Nervus facialis (n7)

gt = Ganglion terminale des "nullten" Hirnnerven (N. terminalis);
dp3 = 3. Dentalpapille des Oberkiefers; MD = Mandibula; V = Vomer
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Abb. 21: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 211
Os malare (MA) trapezférmig eingekeilt zwischen dem Processus zygomaticus

(PZ) des Os frontale (FR) und der Maxilla (MX).
n7 = Nervus facialis; dl = Zahnleiste des Unterkiefers; dp6 = 6. Zahnanlage

des Oberkiefers; z = Zungenspitze
K27



Abb. 22: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 219

Anschnitt der Ala orbitalis (AO) und der Zahnleiste (dl) des Unterkiefers.
MA = Os malare; PZ = Processus zygomaticus; MD = Mandibula; V = Vomer




Abb. 23: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 227

Proximale Orbitalregion: Os malare (MA) verjingt sich stabférmig
PAL = Os palatinum; AO = Ala orbitalis; MC = Meckelscher Knorpel;
co = Cavum oris (Mundhéhle); dl = Zahnleiste, n7 = Nervus facialis
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Abb. 24: Monodon monoceros, Totalldnge 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 231

Ubergang vom Nasenseptum in die Trabekularplatte: Ala orbitalis (AO)
verbindet sich mit der Lamina trabecularis (TP) zur Basis cranii.
Anschnitt der Augenmuskeln: M. orbicularis oculi (moo) und M. obliquus
bulbi ventralis (mov).
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Abb. 25: Monodon monoceros, Totalldange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 239
moo = M. orbicularis oculi; mov = M. obliquus bulbi ventralis;
rb = M. retractor bulbi; TP = Lamina trabecularis (Trabekularplatte);
AO = Ala orbitalis; FR = Os frontale; MA = Os malare; V = Vomer
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Abb. 26: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 247

Anschnitt der Harderschen Driise (hd) und der Bulbi oculi (bo) mit
folgenden Augenmuskeln: mov = M. obliquus bulbi ventralis;

mod = M. obliquus bulbi dorsalis; rb = M. retractor bulbi;

mps = M. palpebrae superioris; mrm = M. rectus bulbi medialis.
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Abb. 27: Monodon monoceros, Totalldange 137 mm, leicht nach caudal geneigter

Transversalschnitt # 263
Orbitalregion mit oberflachlichen und tiefen Anteilen der Augenmuskulatur
(Abklirzungen siehe Abb. 26); Anschnitt durch den Nervus trigeminus (n5),
den Nervus facialis (n7) und den Nervus opticus (n2).
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Abb. 28: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 284

Foramen opticum (fo) mit Durchtritt des Nervus opticus (n2);
Musculus pterygoideus medialis (mpm) entspringt am Os palatinum (PAL)
und dem Os maxillare (MX).




Abb. 29: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 293

Anschnitt des hier histologisch noch nicht ausgereiften Corpus adiposum
mandibulae (cam), der spatere Fettkdrper des Unterkiefers (MD).
p = Papilla nervi optici; li = Linse; bo = Bulbus oculi
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Abb. 30: Monodon monoceros, Totalldange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 296

Das diinne Knochenstébchen des Os malare (MA) stlitzt den berhangenden
Bulbus oculi (bo) von ventral; Meckelscher Knorpel (MC) nun von Mandibula
(MD) ausgelagert. PSO = Processus supraorbitalis des Os frontale (FR); li = Linse
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Abb. 30a: Detailaufnahme des Schnittes # 296; VergroRerung 20-fach

Ursprung der Musculi pterygoidii lateralis et medialis (mpl und mpm);
ng = Nasengang; PAL = Os palatinum; MX = Os maxillare; PT = Pterygoid
MA = Os malare; n7 = Nervus facialis; msp = Musculus sphincter pharyngis
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Abb. 31: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 309

Anteile des Musculus pterygoideus lateralis (mpl) und des Musculus pterygoideus
medialis (mpm) entspringen am Gaumenbein (PAL); das Os pterygoideum (PT)
schiebt sich medial des Os palatinum (PAL) ein.
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Abb. 32: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 317

Der Anschnitt des Corpus adiposum mandibulae (cam) wird langsam grofRer.
Pfeil: Recessus im Bereich des Nasen-Rachengangs = Artefakt durch Schrumpfung
oder durch Kontraktion des M. sphincter pharyngis (msp) entstanden?
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Abb. 33: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 328

Ansatz des Musculus temporalis (mt) am Processus coronoideus der Mandibula
(MD); Anteile des Musculus pterygoideus medialis (mpm) ziehen zum Unterkieferbein.
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Abb. 34: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 332

Der Musculus sphincter pharyngis (msp) zieht von der medialen Seite des
Flugelbeins (PT) zum Nasen-Rachengang (nph); kleine Pfeile = freies mediales
Periost der Mandibula (MD). 5al = Nervus alveolaris inferior und sein Verlauf
durch den Unterkieferfettkorper (cam).
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Abb. 34a: Detailaufnahme des Schnittes # 332; Vergrolerung 20-fach

Unterkieferfettkérper (cam) mit Nervus alveolaris inferior (5al) und
Gefalien; Pfeil = freies Periost der Mandibula (MD); MA = Os malare
PT = Pterygoid; MC = Meckelscher Knorpel, mpm = M. pterygoideus
medialis; co = Mundhohle; n7 = Nervus facialis

K40a



Abb. 35: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 335

Anschnitt durch die membrands (mem) verschlossenen Augenlider, das Epithel
der Retina (ret) und die nasal liegenden Aufihrungsgénge der Glandula harderi
(hd). Meckelscher Knorpel (MC) verlauft in einer Rinne des Unterkiefers (MD).
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Abb. 36: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 340

Musculus pterygoideus medialis (mpm) und Musculus mylohyoideus (mmh)
scheinen am aufgelockerten Periost der Mandibula (MD) zu inserieren.
Pfeile: Das mediale Periost des Unterkieferbeins beginnt sich aufzulésen.
PA = Os parietale; FR = Os frontale; PSO = Processus supraorbitalis

K42




Abb. 37: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 343

Pfeile: Corpus adiposum mandibulae (cam) hat einen grof3en Teil des
medialen Unterkieferbeins (MD) ersetzt; die Mandibula ist dadurch schalen-
férmig geworden. g5 = Ganglion trigeminale; mmh = M. mylohyoideus;

mt = M. temporalis; mpl = M. pterygoideus lateralis; PT = Os pterygoideum
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Abb. 38: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 354

Anschnitt der kraftig ausgebildeten Musculi pterygoidei lateralis et medialis
(mpl, mpm); Musculus mylohyoideus (mmh) zieht zum Mandibularfettkérper
(cam); Pfeil: Mindung der Tuba auditiva (et) in den Nasopharynx (nph).
HA = Hamulus des Os pterygoideum (PT); g5 = Ganglion trigeminale
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Abb. 39: Monodon monoceros, Totalldange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 358

Musculus pterygoideus medialis (mpm) inseriert im Mesenchym des mandibuldren
Fettkdrpers (cam); zwischen die Musculi pterygoidei lateralis et medialis schiebt
sich ein fibro-cavernéser Bindegewebskdorper (ccp).
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Abb. 40: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 365

Anschnitt im Bereich der Basalplatte (Basioccipitale, B); schlankes, hoch
aufgezogenes Corpus mandibulae (MD) dessen medio-ventraler Teil durch
spateren Fettkdrper ersetzt ist. ccp = Corpus fibro-cavernosum pterygoideum;
et = Tuba auditiva ; nph = Nasopharynx; V = Vomer; HA = Hamulus
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Abb. 41: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 372

Musculus masseter (ms) zieht vom Os malare (MA) zur Lateralseite der Mandibula

(MD) und steht in enger Beziehung zum Musculus temporalis (mt).
B = Basalplatte (Basioccipitale); HA = Hamulus; PA = Os parietale
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Abb. 42: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 378

Verlauf der Tuba eustachii (et) im Bereich des Corpus fibro-cavernosum
pterygoideum (ccp); Ala temporalis (AT) des Alisphenoids lagert sich an
das Os pterygoideum (PT). IP = Os interparietale; PSO = Proc.supraorbitalis
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Abb. 43. Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter

Transversalschnitt # 395

Anschnitt durch die Hypophyse (hy), die Ala temporalis (AT) und den
Nervus alveolaris inferior (5al). msp = Musculus sphincter pharyngis
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Abb. 44: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 404

Os malare (MA) lagert sich mit seinem caudalen Anteil an den Processus
zygomaticus squamosi (PZS); Anschitt durch das Cavum tympani (ct)
ventral des Os pterygoideum (PT). 5ma = Nervus mandibularis
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Abb. 45: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 414

Grofe Ausdehnung des mandibuldren Fettkrpers (cam).
PZS = Processus zygomaticus squamosi; AO = Ala orbitalis;
AT = Ala temporalis; B = Basalplatte; ct = Cavum tympani
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Abb. 46: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 432

Anschnitt der Arteria carotis interna (aci) in mehreren Ebenen und distale
Anteile des Musculus masseter (ms).
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Abb. 47: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 435

Anschnitt durch die rostrale Ohrregion: Cavum tympani (ct) mit Corpus

cavernosum (spongiosum) tympani (cct), durch welches die Arteria carotis
interna (aci) zieht. PE = Perioticum (Ohrkapsel); B = Basalplatte
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Abb. 48: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 439

Anschnitt des rostralen Anteils des Felsenbeins (PE): Eustachische Rdéhre (et)
miindet in die Mittelohrhéhle (ct); Meckelscher Knorpel (MC) zieht durch das
Corpus adiposum mandibulae (cam).
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Abb. 49: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 449

Anschnitt der Commissura orbito-capsularis (COR) zwischen Ohrkapsel (PE)

und Ala orbitalis (AO). SQ = Os squamosum; Pfeilspitze = Bindegewebszwickel
zwischen dem M. mylohyoideus (mmh) und dem M. pterygoideus medialis (mpm)
mhy = M. hyomandibularis; msp = M. sphincter pharyngis
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Abb. 50: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 457

Cavum tympani (ct) zum groBten Teil vom Mesenchymkérper des Corpus
cavernosum (spongiosum) tympani (cct) ausgefillt. coc = Cochlea;

mtt = deutlich ausgebildeter Musculus tensor tympani; Pfeil = Kontakt des
prasumtiven Mandibularfettkbrpers mit dem noch unvollstandigen Os tympanicum
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Abb. 51: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 462
Arteria carotis interna (aci) in Regression (minimales Restlumen) verlauft durch den
Mesenchymkérper der Mittelohrhéhle (ct); Pfeil: mediale Abkopplung der Ohrkapsel

von der Basalplatte (B) durch Fissura basi-cochlearis (fbc).
oph = Oropharynx; mtt = M. tensor tympani; COR = Commissura orbito-capsularis
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Abb. 52: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 466

Anschnitt durch die groRe Pars cochlearis (PC) mit Ganglion spirale (gsp).
Pfeile: Corpus adiposum mandibulae (cam) von Faszie (Endost?) umgeben;
Musculus pterygoideus medialis (mpm) wird vom Fettkérper angehoben.
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Abb. 53: Monodon monoceros, Totalldange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 470

Commissura parieto-capsularis (CPC) verbindet die Ohrkapsel mit dem
Os parietale (PA). PV = Pars vestibularis ossis petrosi; + = Os tympanicum
cam = Corpus adiposum mandibulae; BH = Basihyoideum

K59




Abb. 54: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 474

Pfeile: Anlagerung des Corpus adiposum mandibulae (cam) an die ventrale
Wand des Tympanicum (TY). CPC = Commissura parieto-capsularis;
fbc = Fissura basi-cochlearis; mtt = M. tensor tympani; n5 = Nervus trigeminus
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Abb. 55: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 483

Nervus facialis (n7) lauft durch den Fazialiskanal. CM = Caput mallei;
SH = Stylohyoideum; b = "blubber"; PV = Pars vestibularis ossis petrosi;
PC = Pars cochlearis ossis petrosi; CPC = Commissura parieto-capsularis
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Abb. 56: Monodon monoceros, Totalldange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 487

Anschnitt der Ohrkapsel (Perioticum) im Bereich des Fazialiskanals: Im Vergleich
zur groRen Pars cochlearis (PC) kleine Pars vestibularis (PV) ossis petrosi.
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Abb. 57: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 494

Anschnitt durch die Cochlea (coc), Schneckengédnge viermal getroffen;
Meckelscher Knorpel formiert den Hammer (M). TY = Tympanicum
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Abb. 58: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 499

Cavum tympani (ct) wird ventral vom spangenférmigen Deckknochen
des Tympanicums (TY) begrenzt. gv = Ganglion vestibulare




Abb. 59: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 503

Der prasumtive Processus posterior petrosi (®) des Felsenbeins liegt ohne
direkte Verbindung dem Squamosum (SQ) an. Sternchen = Sehne des
Musculus tensor tympani; nv = Nervus vestibularis; n7 = Nervus facialis
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Abb. 60: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 506

Anschnitt im Bereich des Porus acusticus internus (pai) mit Durchtritt
des Nervus vestibularis (nv). ® = Processus posterior petrosi
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Abb. 61: Monodon monoceros, Totalldnge 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 515

Nervus vestibularis (nv) und Nervus cochlearis (nc) im Anschnitt getroffen;
Hammer (M) artikuliert mit AmboR (1); latero-caudales Ende des Musculus
pterygoideus medialis (mpm).




Abb. 62: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 519

Anschnitt der Pars vestibularis (PV) mit Utriculus (u). | = Incus; M = Malleus;
nv = Nervus vestibularis; nc = nervus cochlearis; Pfeil = Proc. muscularis
des Hammers; Sternchen = Sehne des M. tensor tympani
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Abb. 63: Monodon monoceros, Totalldnge 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 527

Crus breve (O) des Incus artikuliert mit dem Processus posterior petrosi (®);
knorpeliger Meatus acusticus externus (MAE) verlauft im Bogen nach ventral.
Pfeil = Proc. muscularis; u = Utriculus; gsp = Ganglion spirale cochleae
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Abb. 64: Monodon monoceros, Totalldange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 531

Incudomallear-Gelenkflache steht subhorizontal (Pfeil); Stapes (S) sitzt
mit seiner Ful3platte im ovalen Fenster. cer = Cerebellum; med = Medulla
oblongata; MAE = aulRerer Gehdrgang; sem = Canales semicirculares
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Abb. 65: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 535

Pfeil: Ohrkapsel ist infolge der Abkopplung (fbc = Fissura basi-cochlearis)
medial unter das Niveau der Basalplatte (B) gesunken. EP = Epiglottis




Abb. 66: Monodon monoceros. Totalldange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 538

Vestibularapparat mit Bogengangen (sem); Epiglottis (EP) ragt in Nasopharynx;
gsp = Ganglion spirale cochleae; cer = Cerebellum; med = Medulla oblongata
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Abb. 66a: Detailaufnahme des Schnittes # 538; VergroRerung 20-fach

Stapes (S) im ovalen Fenster; M = Malleus; | = Incus; ct = Cavum
tympani; cct = Corpus cavernosum (spongiosum) tympani; coc = Cochlea;
sem = Bogengange des Vestibularapparates (PV); n7 = Nervus facialis
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Abb. 67: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 542

Pfeil: Spalt des Incudostapedial-Gelenks; | = Crus longum incudis quer
getroffen; MM = gekrimmtes Manubrium mallei.




Abb. 68: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 545

Manubrium mallei (MM) des Hammers (M) berthrt das Trommelfell (mty).
O = Musculus stapedius (Sehne); Pfeil: Incudostapedial-Gelenkflache
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Abb. 69: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 548

Trommelfellmembran (mty) inseriert am nach ventral gebogenen Manubrium
mallei (MM). pan = Panniculus carnosus; SO = Os supraoccipitale

K75




Abb. 70: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 552

Pfeil: Spitzwinkliger Knick zwischen Trommelfellmembran (mty) und Meatus
acusticus externus (MAE).

O = Musculus stapedius (Sehne); sac = Saccus endolymphaticus
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Abb. 70a: Detailaufnahme des Schnittes # 552; VergroRerung 20-fach

Malleus (M) mit Trommelfellmembran (mty) verwachsen; Stapes (S) mit
Sehne des Musculus stapedius (Pfeil); PC = Pars cochlearis; n7 = Nervus
facialis; MAE = Meatus acusticus externus; ct = Lumen des Cavum tympani.
Corpus cavernosum (spongiosum) tympani (cct) durch das die Arteria carotis
interna (aci) verlauft, die in Regression, aber noch nicht obliteriert ist.
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Abb. 71: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 556

Mittelohrhéhle (ct) wird fast vollstdndig vom Corpus cavernosum (spongiosum)
tympani (cct) ausgefilit. O = Musculus stapedius; SO = Os supraoccipitale
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Abb. 72: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 559

Anschnitt der Commissura occipito-capsularis (COP), die die Ohrkapsel mit
dem Okzipitalpfeiler verbindet. O = Musculus stapedius
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Abb. 73: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 564

O = Musculus stapedius, der von Asten des Nervus facialis (n7) innerviert
wird; COP = Commissura occipito-capsularis; OS = Os supraoccipitale.

K79




Abb. 74: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 577

Anschnitt durch den Fazialiskanal (Canalis facialis; cf) mit dem Nervus facialis (n7).
OCC = Os occipitale; COP = Comm. occipito-capsularis; TH = Thyreohyoideum

K80



Abb. 75: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 586

Commissura praefacialis lateralis (CPL) verbindet die Ohrkapsel mit dem
Tegmen tympani (TT), das die sekundare Seitenwand des Schéadels bildet.
n10 = Nervus vagus; COP = Commissura occipito-capsularis; b = "blubber"

K81



Abb. 76: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 601

Anschnitt durch das Foramen magnum (fm) und caudale Anteile des
Perioticums (PE). LA = Larynx; g10s und g10i = oberes und unteres
Ganglion des Nervus vagus; vj = Vena jugularis; OCC = Os occipitale
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Abb. 77: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 609

Commissura occipito-capsularis (COP) bildet die mediale Begrenzung des
Foramen lacerum (fl). LA = Kehlkopf; vj = Vena jugularis
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Abb. 78: Monodon monoceros, Totalldnge 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 622

Tympanohyoideum (TYH) lagert sich an den Processus paracondylaris (PPC)
des Okzipitale (OCC) an. cct = Corpus cavernosum (spongiosum) tympani




Abb. 79: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 637

Anschnitt des Ganglion superior nervus vagus (g10s). T = Thyreoid
TYH = Tympanohyoideum; PPC = Processus paracondylaris; oe = Oesophagus
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Abb. 80: Monodon monoceros, Totallange 137 mm, leicht nach caudal geneigter
Transversalschnitt # 651

Anschnitt im Bereich der Kehlkopfknorpel (LA und T).
n10 = Nervus vagus; vj = Vena jugularis; TYH = Tympanohyoideum
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L. SUMMARY

This work describes and reveals the morphology and evolution of the potential sonar relevant
structures in the fetal narwhal (Monodon monoceros) which are located in the forehead. For
this purpose a unique section of microslide series of an early narwhal fetus of 137 mm total
length was investigated in order to determine the morphological status of those structures
which are presumably part of the sonar system. On 86 selected figures the atlas offers the
possibility to recall the ontogenesis, morphology and topography of relevant osseous and
soft tissue structures on the basis of a very young individuum. The results were compared
and discussed with the present literature about biosonar emission and perception in toothed
whales. The concluding chapter about the evolutionary biology of toothed whales and their
various adaptations to the habitat “water” serves for a better comprehension of the gained
results.

In the fetal narwhal many of the future sonar relevant structures seem to be in an advanced
ontogenetic stage without being histologically mature. In principle, the morphology of this
narwhal fetus is intermediate between the late embryo according to the mammalian bauplan
and the neonate condition. Due to the fact that mammals passed through evolutionary
adaptation processes during their fetal development, the investigated narwhal fetus NEF1
(analog the early adaptation of toothed whales to the physically conditions of hearing under
water) has already completed the morphogenesis of the temporal region where the
structures of sound perception are located. The most important observations for the relative
maturity and the toothed-whale-character of the fetus are as follows:

- rudimentary external auditory meatus, tympanic membrane present;

- large Tympanoperoticum in particular the periotc with the cochlea;

- large and compact ear ossicles;

- uncoupling of periotic incomplete and rotation of cochlea complete;

- vestibular apparatus very small particularly the Canalis semicircularis;

- modification of the mastication muscles: jugal bone thinned-out an rod-like, reduction of
Musculus masseter;

- dental with large alveolar canal, containing future mandibular fat body (sound channel);

- mandibular fat body in contact with the tympanoperiotic;

Signs of absent maturity are:

- Meckel’s cartilage merge into Malleus;

- Tympanic bone clasp-like;

- Cavum tympani small, Ossicula auditiva surrounded by mesenchym;
- no tympanic air sacs;

- telescoping of skull in early stage.



118 L. Summary

Some structures of sound generation (monkey lips / dorsal bursae complex, MLDB) are not
clearly to identify, others could only assume to be anlagen (Primordium) of those structures.
The so called “monkey lips“ or “phonic lips“ (Cranford et al. 1996), which are normally found
in sectioned toothed whales, could not be identified in the fetal narwhal NEF1, but the nasal
plugs are present. The nasal air sacs are present as buds in both sides of the nasal cavity.
The future melon — another large acoustic fat body — consists of mesenchyme; lamination or
segmentation of the facial musculature (= blow-hole musculature) is not detectable.
Generally the structures of the temporal region seem to bo more mature then the structures
of the nasal complex. Structures of the nasal complex linked together with the phenomenon
of the “telescoping effect” (enlargement of the rostrum and its components) that occurs in the
early evolution of toothed whales and just started in the fetal narwhal NEF1.

The abundance of anatomical peculiarities in the head region of odontocetes demonstrates
the profund adaptations of former fossil ungulates to a submarine life and point out the
impressive synorganisation of the sonar system from two formerly seperated complexes
(ancient temporal region with the ear complex and recent nasal region with the epicranial
complex). The significant amount of adaptations enabled the odontocetes to establish a
perfect information system for orientation, hunting and communication under water.



édition scientifique
VVB LAUFERSWEILER VERLAG

o

VVB LAUFERSWEILER VERLAG
STAUFENBERGRING 15
D-35396 GIESSEN

Tel: 0641-5599888 Fax: -5599890
redaktion@doktorverlag.de
www.doktorverlag.de

ISBN 3-8359-5114-9

oll7838351951143

®




	3835951149_backcover.pdf
	Seite1

	3835951149.pdf
	Seite1




