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ZUSAMMENFASSUNG

1 Zusammenfassung

Im Vergleich zu landlebenden Mammalia hat die vollstindige Anpassung der Waltiere (Ceta-
cea) an ein stationdres Leben im Wasser nicht nur die Gewichtung der Sinnesorgane fiir ein
erfolgreiches Uberleben und Fortbestehen verdndert, sie hat wesentliche Verinderungen,
sogar Neuerungen hervorgebracht, die bis heute zum Teil nicht oder nicht vollstiandig ver-
standen sind. In Anpassung an den aquatischen Lebensraum hat die Nasenregion der Ceta-
cea gravierende strukturelle und funktionelle Veranderungen erfahren. Diese Studie unter-
nimmt den Versuch, den nasalen Komplex beim Schweinswal (Phocoena phocoena) ein-
schlieBlich der Strukturen, die mit der Lauterzeugung in Zusammenhang gebracht werden,
anhand mikroskopisch-anatomischer, histologischer und elektronenmikroskopischer Be-
trachtungen zu analysieren. Hierbei erfahren Bau und Funktion der Luftsicke besondere Be-

riicksichtigung.

Aus den externen Nasendffnungen der Sdugetiere entwickelte sich das bei Zahnwalen
(Odontoceti) unpaare Blasloch, welches den oberen Respirationstrakt nach auRen abschlieRt.
An diesen gekoppelt finden sich bei Phocoena phocoena epicranial 5 blind endende, paarige
Divertikel. Das die Luftsacke auskleidende Epithel zeigt keinerlei Sinnes- oder Driisenzellen,
so dass zum einen dessen anosmatischer Charakter bei Phocoena phocoena bestatigt und
zum zweiten nicht von einer Mucosa gesprochen werden kann. Statt dessen liegt im gesam-
ten epicranialen Respirationstrakt einschlieBlich der akzessorischen Luftsdacke ein durchge-
hend mehrschichtiges Plattenepithel vor, welches variabel pigmentiert ist und lberall eine
gleichmaRig unvollstandige Verhornung aufweist. Die Schichtengliederung des Epithels ent-

spricht einem Stratum basale, Stratum spinosum und Stratum externum.

Die Ubereinstimmungen hinsichtlich der Struktur und Pigmentierung deuten darauf hin, dass
die Entstehung der akzessorischen Luftsdcke als Neubildungen durch eine Invagination der
Korperepidermis an der Stirn zu verstehen ist. Die unvollstandige Verhornung ist ein wichti-
ges weiteres unterstiitzendes Merkmal: Die in dieser Studie vorgelegten Befunde bestdtigen

den Erhalt pyknotischer Zellkerne in den oberflachlichen Epithelzellen sowie die Existenz
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vereinzelter intrazelluldrer Tonofilamente. Elektronenmikroskopische Befunde belegen dar-
Uber hinaus einen verbesserten mechanischen Zusammenhalt der Epithelzellen durch das
vermehrte Auftreten von Desmosomen und intra- wie interzelluldrer Lipideinschliisse. Es
wird kein Stratum granulosum ausgebildet, Keratohyalingranula fehlen ganzlich. Ultrastruk-
turelle Ergebnisse deuten das Fehlen eines Matrixproteins an. Den serosen Driisen im Be-
reich des Blaslochligaments diirfte eine Schutzfunktion gegen Austrocknung und mechani-
scher Uberbeanspruchung des Respirationstrakts zukommen. Diese Befunde zur epithelialen
Auskleidung des nasalen Komplexes zeigen insgesamt eine weitgehende Ubereinstimmung

mit der Struktur der Walkérperepidermis.

Der nasale Komplex des Schweinswals unterscheidet sich deutlich von der Situation bei an-
deren Zahnwalen. Charakteristisch ist eine umfassende Bindegewebskapsel, ’'porpoise
capsule’, in die alle Luftsdacke und der epicraniale Respirationstrakt eingelagert sind. Dieser
mikroskopisch-anatomische Befund bestdtigt neuere computer- und magnetresonanzto-
mographische Untersuchungen an dieser Spezies. Die kompakte Kapsel zeichnet sich im
wesentlichen durch straffes Bindegewebe aus, dessen kollagene Fasern subepithelial im
ventralen Bereich des Vestibularsacks, im caudalen Bereich des hinteren Nasofrontalsacks
und im vorderen Bereich des Caudalsacks teils streng parallel, zumindest jedoch eng anein-
ander und dicht gepackt liegen. Diese kollagenreichen Gewebe sind als ein versteifendes
Element zu verstehen. Funktionell gesehen ist die machtige Kapsel als ,Antagonist® zu Kon-
traktionen der Fazialismuskulatur zu sehen. Deren Kontraktionen bewerkstelligen das Offnen
der Atemwege sowie maoglicherweise eine Feineinstellung der fiir die Schallerzeugung und
—ausbreitung wesentlichen Strukturelemente. Beziiglich der akustischen Eigenschaften dieser
Gewebe (Dichte, Impedanz, Leitungsgeschwindigkeit) sind weiterfilhrende Untersuchungen

notwendig.

Die epitheliale Auskleidung des epicranialen Respirationstrakts einschlieBlich der akzessori-
schen Luftsdcke zeigt im Bereich der Stimmlippen einen signifikanten strukturellen Unter-
schied, der hier erstmals beschrieben wird. Eine Vielzahl von Lagen extrem platter, unvoll-
standig verhornender Epithelzellen, die das Profil des Epithels im Vergleich zum umgeben-
den Epithel lichtmikroskopisch nicht dicker erscheinen lasst, lagert unmittelbar auf kompakt

kollagendsem Bindegewebe; eine Propriaschicht aus lockerem Bindegewebe ist nicht vorhan-



ZUSAMMENFASSUNG

den. Das Epithel selbst ist hier durch viele (bis zu 80 gezadhlte) Zelllagen erheblich verstarkt
und es werden vermutlich standig kernhaltige Zellen von der Oberflache abgeldst. Dies wird
als Anpassung an die mechanische Beanspruchung des Epithels im Bereich der Stimmlippen

gedeutet.

Ellipsoide Fettkorper (Bursae) im unmittelbaren Bereich der nasalen Stimmlippen dienen
wahrscheinlich als Resonanzkorper, die ihre Initialenergie lber die pneumatisch bewegten
Stimmlippen direkt erhalten kénnen. In Zusammenhang mit dieser moglichen Funktion steht
vermutlich das Vorkommen von Lamellenkorperchen, die im nahen Bereich der Stimmlippen
und der Fettkorper liegen und in dieser Studie erstmals beschrieben werden. Zu unterschei-
den sind dabei groRere, mehrlagige, in der Peripherie der Fettkorper gelegene Lamellenkor-
perchen ohne Perineuralkapseln von kleineren, weniger Lamellen umfassenden, unmittelbar
subepithelial gelegenen Kérperchen mit Perineuralkapseln. Diese Mechanorezeptoren kénn-
ten der Riickmeldung von Vibrationsereignissen und Druckdnderungen dienen. Um ihre Ei-
genschaften zu untersuchen, sind entsprechende weiterflihrende elektrophysiologische Un-
tersuchungen notig. Der vorgelegte Befund stiitzt die aktuelle Hypothese zur Erzeugung des

Biosonars bei Zahnwalen von Cranford et al. (1996).

Die caudal der hinteren Fettkoérper gelegenen ovoiden Bursalknorpel haben hyalinen Charak-
ter. Sie sind in neonaten und juvenilen Stadien nachweisbar, nicht jedoch bei adulten
Schweinswalen; hier scheint es zur vollstandigen Resorption zu kommen. Im Unterschied zu
Cranford et al. (1996) konnte an unserem Material daher nicht bestatigt werden, dass Bur-
salknorpel konstant auftreten und bestdandiger Teil des epicranialen Komplexes fiir die Ge-
nerierung des Bio-Sonars sind. Dieser Befund deckt sich mit Huggenberger (2004). Mogli-
cherweise haben diese Elemente dennoch eine akustische Funktion: Denkbar wdre eine Art
von stabilisierenden “Hilfsknorpeln“ zur Erleichterung der Phonation bei Jungtieren. Das von
Cranford et al. (1996) beschriebene blattartige Aussehen der Bursalknorpel konnte hier fir

Phocoena phocoena nicht bestadtigt werden.

In dieser Studie wird erstmals ein blattformiger Elastinkdrper im epicranialen nasalen Kom-
plex beschrieben. Er kommt paarig vor und liegt beiderseits dorsocaudal der hinteren Fett-

korper. Die rostroventral gerichteten elastischen Fasern des massiven Elastinkdrpers verlau-
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fen dorsal des Blaslochligaments und folgen bei Muskelkontraktion passiv der rostroventra-
len Bewegung des Blaslochligaments. Bei Beendigung der Muskelkontraktion sind sie in der
Lage, durch ihre Retraktionskraft das Blaslochligament in seine Ausgangsposition zurlick zu
verlagern. Zumindest flir den Schweinswal kdnnte es sich hierbei um ein weiteres strukturel-

les Element im Gefilige des potentiellen Sonarapparats handeln.

Die akzessorischen nasalen Luftsdcke sind nicht als Homologien zu den Conchae bzw. Na-
sengdngen der Landsdugetiere zu verstehen, sondern als neue, synapomorphe Bildungen der
Odontoceti. Die Ubereinstimmungen im histologischen Bau der Epithelien aller nasalen Luft-
sdcke bei Phocoena phocoena lasst darauf schlieRen, dass hier jeweils dhnliche oder gleiche
Funktionen erfillt werden. Die Luftsdcke liegen beim Schweinswal mitsamt dem zentral ge-
legenen Nasengang in der auBerordentlich festen und kompakten 'porpoise capsule’. Diese
potentiellen Reserverdume fir Atemluft im Zusammenhang mit der Schallerzeugung (Phona-
tion) kommen auch als Schallreflektoren in Frage, welche vor allem das Neurocranium und
den Unterkiefer akustisch abschirmen sollen. Im Vergleich mit der nasalen Anatomie anderer
Zahnwale muss die bisher nur bei Schweinswalen nachgewiesene ’porpoise capsule’ vermut-
lich auch im Hinblick auf die Lauterzeugung interpretiert werden: Moglicherweise kann die-
ses Charakteristikum als eine Anpassung an das von Schweinswalen genutzte Habitat fla-
cher, kistennaher Gewdsser und das fiir sie charakteristische Frequenzspektrum gesehen

werden.

Insgesamt gesehen ist fir den Schweinswal (Phocoena phocoena) anhand der histologischen
Untersuchungen dieser Studie Gbertragend zu erwarten, dass es hier (wie bei anderen Zahn-
walarten s. Cranford et al. 1996) durch ein oszillierendes Offnen und SchlieRen der nasalen
Stimmlippen zu Initialschwingungen kommt, welche an die Fettkorper (Bursae) weitergeleitet
werden und von dort Uber einen noch unbekannten Weg zur Melone gelangen. Der hypothe-
tische “low density pathway“ ventral des vorderen Nasofrontalsacks konnte histologisch nicht
eindeutig nachgewiesen werden. Der direkte Kontakt zwischen den vorderen Fettkorpern
und der Melone iber Faserbiindel des 'nasal plug’-Muskels erlaubt hier eine hypothetische
Briicke. Dabei mag der Kontraktionszustand dieses bemerkenswerten Muskels eine Rolle
spielen. Hier sind weiterfiihrende Untersuchungen hinsichtlich der akustischen Eigenschaften

der betreffenden Gewebe wichtig.
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Die in dieser Studie vorgestellten mikroskopisch-anatomischen, histologischen und ultra-
strukturellen Befunde unterstitzen die Annahme, dass die fir Schweinswale charakteristi-
sche Phonation durch die nasalen Luftsdcke als Teil des nasalen Komplexes wesentlich be-
einflusst und moduliert wird. Ihre Topographie um den Ort der Lauterzeugung, ihr einheitli-
cher histologischer Aufbau und ihr bemerkenswertes Dehnungspotential deuten einerseits
auf eine Funktion als Luftreservoir im Zusammenhang mit der Phonation hin, andererseits
auf Implikationen als akustischer Schutzschild des temporalen Neurocraniums und des Un-

terkiefers als den potentiellen Empfangern eingehender Schallwellen.
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2 Einleitung

Die Anpassungen der Wale (Cetacea) an das aquatische Leben sind mannigfaltig, und obwohl
unsere Sympathie und Bewunderung fir sie viele Generationen von Forschern intensiv dazu
bewegt hat, ihren Geheimnissen auf die Spur zu kommen, sind heute immer noch viele
Fragen unbeantwortet. Aristoteles (350 v. Chr.) ordnete die Waltiere den Fischen zu. Auch im
17. Jahrhundert wurde der Schweinswal noch fiir einen Fisch gehalten (Ray 1671). Markante
Merkmale wie die horizontal gestellte Schwanzflosse wurden bereits als entscheidende
Verbesserung des Vor- und Auftriebs gedeutet. Dieser Autor erkannte bei seinen
anatomischen Untersuchungen auch, dass es fiir den Schweinswal lebensnotwendig ist, zur

Atmung an die Wasseroberflache zu gelangen, um nicht zu ertrinken:

“Das Rohr im Kopf, durch welches diese Art Fisch seinen Atem bezieht und Wasser
spuckt, liegt vor dem Gehirn und endet nach auRen in einem einfachen Loch, aber
innenwdrts ist es durch ein kndchernes Septum geteilt, als widren es zwei
Nasenlocher; aber darunter erdffnet es sich wieder in den Mund in einen Hohlraum.
Diese untere Offnung ist mit einem starken Sphinkter versehen, wodurch sie
verschlossen und bei Belieben gedffnet werden kann. Und tiber diesem Sphinkter sind
die Seiten dieses Rohrs mit einem driisenartigen Gewebe ausgekleidet, aus welchem
man, wenn man presst, aus vielen kleinen Léchern oder Papillen eine bestimmte
klebrige Flussigkeit flieRen sehen kann. Uber den Nasenléchern befindet sich eine
kraftige Klappe oder Membran, wie eine Epiglottis, die dazu dient, dass kein Wasser
dort hineingelangt, gegen den Willen des Fisches. Innerhalb der Rohre sind sechs
blind endende Offnungen ohne Ausgang; vier reichen zur Schnauze, davon liegen
zwei Uber der Klappe, die die Nasenlocher verschlieBRen, und zwei unterhalb. Zwei
tendieren zum Gehirn, diese haben eine lange aber schmale HOhlung fir den
Geruchssinn, wie ich vermute, obwohl ich beim Eroffnen des Gehirns weder

olfaktorische Nerven noch den Processus mammillaris finden konnte.”
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Dies ist eine der ersten Beschreibungen des oberen Respirationstraktes beim Schweinswal.
Die Zuordnung der Wale zu den Fischen trotz der vom Autor erkannten vielen anatomischen
Ahnlichkeiten mit den Quadrupeden unterstreicht die enorme Anpassung, die Wale innerhalb
von etwa 50 Millionen Jahren durchlaufen haben und die ihren Organismus weitreichend

modifizierte.

Eine bemerkenswerte und nahezu perfekte Adaptation eines Lungenatmers an das Leben im
Wasser ist die Verlagerung der nasalen Offnung(en) von der rostralen Spitze zum Scheitel
(Vertex), welche mit tiefgreifenden Umbauten am Schadel einher ging und bei rezenten
Formen (Bartenwalen, stdarker aber noch bei Zahnwalen) zu Tage tritt. Die veranderten
physikalischen Lebensbedingungen in dem neuen Medium fiihrten auch zu Anpassungen im
Hinblick auf die zentralnervose Verarbeitung neuer Sinneseindriicke. Die Ursache fiir die
ungewohnliche Entfaltung des Gehirns bei Zahnwalen (Odontoceti) liegt offenbar in der
Entwicklung eines Echoortungssystems, mit dessen Hilfe Objekte in ihrer Umgebung
lokalisiert und identifiziert werden kdnnen. Odontoceti sind zur Ultraschallorientierung
befdhigt. Ihr Echolokationssystem, ein Bio-Sonar (sound navigation and ranging), ermoglicht
es ihnen, sich gewissermaRen ein akustisches Bild von der Umgebung zu machen. Weiterhin
ist es ein elementares Werkzeug zur Nahrungssuche bzw. dem Nahrungserwerb und dient
der intraspezifischen Kommunikation. Diese Neuentwicklung spiegelt sich in einer starken
VergroRerung all jener Bereiche des Zentralnervensystems wider, die am Hoérvorgang oder an
der Lauterzeugung beteiligt sind (Purves & Pilleri 1983, Au 1993, Cranford et al. 1996,
Oelschldager & Oelschlager 2002). Zudem existiert bei Zahnwalen eine Asymmetrie der
Pramaxillaria, Maxillaria, Nasalia und Frontalia, also derjenigen Schadelknochen, die bei der
evolutiven Umgestaltung der Nase eine erhebliche Umformung erfahren haben.
FlichenmiRig sind diese Knochen rechts gréRer als links. Die Ubereinanderschiebung
bestimmter Schadelelemente eignet sich besonders zur Abschirmung des Neurocraniums
gegen Schall, daher wird diese Konstruktion des frontalen Schadels auch als akustischer
Schild bezeichnet (Fleischer 1977). Die asymmetrische Anordnung unterstiitzt das
Richtungshoéren unter Wasser durch unterschiedlich lange Wege, bis der Schall das Innenohr
erreicht. Von Bartenwalen ist ein solches Echolokalisationssystem nicht bekannt, sie kénnen

aber auch auf weite Entfernungen extrem tiefe Frequenzen wahrnehmen (Ketten 2000). Die
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anatomischen Verdanderungen der Ohrkapsel, welche weitgehend vom Schadel abgekoppelt
ist (Oelschlager 1986, 1990, Kossatz 2006, Rauschmann et al. 2006), sind bereits in

Embryonal- bzw. Fetalstadien erkennbar (KieRler 1981).

Mit den oben genannten Entwicklungen geht eine Reihe weiterer wichtiger Modifikationen
einher, die Wale charakterisieren: Die Entwicklung eines stromlinienférmigen Korpers,
Reduktion des Haarkleides und der hinteren Extremititen, Umformung der vorderen
Extremititen zu Flippern, Neubildung einer kraftigen Schwanzflosse (Fluke) als
Hauptantriebsorgan, intensivierter Stoffwechsel, leistungsfahiger Kreislauf, intensive
Brutpflege (Reynolds & Rommel 1999, Klima 1994a, Perrin et al. 2002, Richardson &
Oelschlager 2002). Diese energetisch erhéhten Anpassungen bedurften auch der Erhéhung
des Hamoglobin- und Myoglobingehalts und somit eine effizientere Atmung (Williams 2000,

2002).

Seit es in den 50er Jahren des letzten Jahrhunderts erstmals gelungen war nachzuweisen,
dass Delphine Echolokation betreiben (Schevill & Lawrence 1956), ergaben sich daraus neue
Fragestellungen beziiglich der Funktionsmorphologie und Physiologie des von Zahnwalen
genutzten Sonarsystems. Hinsichtlich der Lauterzeugung bildeten sich zwei Lager: Nach
Purves und Pilleri (1983) geht die Schallgeneration vom stark modifizierten Kehlkopf aus.
Jingere anatomische und physiologische Studien geben wichtige Hinweise auf eine
Ultraschallerzeugung im nasalen Trakt (Amundin & Andersen 1983, Amundin et al. 1988,
Amundin 1991a-d, Cranford et al. 1996, Cranford 2000, Huggenberger 2004). Dies ist umso
spannender, als vergleichende morphologische Untersuchungen an verschiedenen
Zahnwalarten (Schenkkan 1973, Schenkkan & Purves 1973) bei diesen einen prinzipiell
dhnlichen Aufbau der Nase bestdtigt haben. Dass wahrscheinlich alle Zahnwale in der Lage
sind, auf prinzipiell gleiche Weise Ultraschall zu erzeugen und zu emittieren (Cranford et al.
1996), unterstitzt die Theorie der Schallerzeugung mittels nasalem Trakt und die

monophyletische Herkunft dieser Gruppe.
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2.1 SYSTEMATIK, BIOLOGIE UND VERBREITUNG DES SCHWEINSWALS

Die Position rezenter Wale im natiirlichen System war lange Zeit nicht genau geklart.
Phylogenetische kladistische Analysen basierend auf molekularbiologischen und
morphologischen Daten platzieren die Cetacea innerhalb der Ungulata (O’Leary & Geisler
1999), divergieren aber weitergehend. Fossile Funde belegen eine enge Beziehung zu den
Condylarthra, einer vielfdltigen Formengruppe aus dem Paleozdn (vor 66 - 55 Millionen
Jahren). Aufgrund der Struktur der Molaren sind alle Ungulata von diesen “Urhuftieren®
abzuleiten (Starck 1982). Die Condylarthra waren eng mit den Vorldaufern der Carnivora, den
“Urraubtieren” (Creodonta) verwandt. Aus den Creodonta sind die Mesonychoidea
hervorgegangen, eine Gruppe huftragender Fleischfresser (Starck 1982). Von allen
Siugetiergruppen zeigten die Urwale (Archaeoceti) die groRte Ahnlichkeit zu den
Mesonychoidea (Creodonta) und den Condylarthra. Aus den Archaeoceti entwickelten sich
die rezenten Barten- u. Zahnwale. Gemeinhin wird angenommen, dass die Evolution
ancestraler Cetacea von terrestrischen zu aquatischen Formen mit einer relativ schnellen und
radikalen morphologischen Anpassung einher ging (Arnason et al. 2004). Das konnte
erklaren, warum es morphologisch so schwierig ist, die Wale innerhalb der Klasse der
Sdugetiere phylogenetisch einzugliedern und sie als monophyletische Gruppe zu
identifizieren. Morphologische Studien deuten an, dass Cetacea die Schwestergruppe der
ausgestorbenen Mesonychoidea darstellen kénnten (O’Leary & Geisler 1999). Biochemische
Analysen (Boyden & Gemeroy 1950, Goldstone & Smith 1966) belegten eine engere
Beziehung zwischen Walen und Artiodactyla. Zu Beginn der 90er Jahre des vorigen
Jahrhunderts konnte dieser Befund durch molekularbiologische Untersuchungen bestatigt
werden (Milinkovitch 1992, Milinkovitch et al. 1993). Milinkovitch (1992) wies auf die
groRere Ahnlichkeit des Genoms der Cetacea und Ungulata hin, verglichen mit Uberein-
stimmungen zwischen Walen und anderen Sdugetiergruppen (Primaten, Rodentia,
Lagomorpha und Carnivora u.a.). 1993 bekraftigten der Autor und Kollegen einen
monophyletischen Ursprung der Cetacea und den Uberraschenden Befund, dass die Pottwale
(Physeteridae) moglicherweise naher mit den Bartenwalen verwandt seien als mit den lbrigen
Zahnwalen. Neuere morphologische Analysen unterstiitzen nun die Annahme, dass die

Cetacea ndher mit den Artiodactyla verwandt sind als mit den Mesonychidae (Gingerich et al.
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2001, Thewissen et al. 2001). Gingerich und Kollegen (2001) haben fiir Artiodactyla
charakteristische Astragali in zwei fossilen Funden von protocetiden Archaeoceten in
Pakistan entdeckt. Diese Befunde sind starke Indizien dafir, dass die Cetacea und
Artiodactyla als Schwestergruppen anzusehen sind und diese werden daher auch als
Cetartiodactyla angesprochen. Andere molekularbiologische Untersuchungen gehen noch
weiter und stiitzen sogar die Stellung der Cetacea als Schwestergruppe der Hippopotamidae,
mit denen sie eine monophyletische Einheit innerhalb der Artiodactyla bilden sollen
(Shimamura et al. 1997, Kleineidam et al. 1999, Nikaido et al. 1999, Arnason et al. 2000).
Dies wird auch von der aktuellen phylogenetischen Studie von Price et al. (2005) unterstitzt.
Fir die Monophylie der Cetacea einschlieRlich der Archaeoceti spricht morphologisch vor
allem auch die prinzipiell gleiche Ausbildung des Petrotympanicums (Van Valen 1968,

Thewissen & Hussain 1993, Thewissen et al. 2001, Nummela et al. 2004).

Neuere molekularbiologische Untersuchungen deuten an, dass die Vorfahren der rezenten
Wale vor 35 bis 30 Millionen Jahren eine explosive evolutiondre Radiation erfahren haben. In
dieser Zeit erfolgte die Trennung in die Barten- und Zahnwale (Arnason & Gullberg 1996,
Arnason et al. 2004). Nach dieser Teilung bildeten sich die rezenten Uberfamilien der
Physeteroidea (Pottwale), Ziphioidea (Schnabelwale), Platanistoidea (Flussdelphine) und

Delphinoidea (Delphinartige) heraus.

Zur letztgenannten Gruppe gehort auch die Familie der Schweinswale (Phocoenidae), die vier
Gattungen aufweist Phocoena, Neophocoena, Australophocaena und Phocoenoides (Barnes
1985, Bjorge & Donovan 1995). Nach heutigem Kenntnisstand werden die Phocoenidae in
zwei Unterfamilien gegliedert: Phocoeninae und Phocoenidinae. Diese Unterteilung beruht
auf fossilen und rezenten Hinweisen. Fossile Funde der Phocoenidae reichen bis ins spate
Miozan zurick, d.h. stammesgeschichtlich sind die Phocoenidae bereits 10 bis 11 Millionen

Jahre alt (Barnes 1985).

Die Art Phocoena phocoena wird in drei Unterarten gegliedert. Die Unterart P.p. phocoena
phocoena ist im Nordatlantik beheimatet, wahrend Vertreter im Nordpazifik der Unterart P.

p. vomerina und im schwarzen Meer der Unterart 2. p. relicta zugeordnet werden.
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Das Vorkommen des Schweinswals Phocoena phocoena ist auf die ndrdliche Hemisphare
begrenzt. Er bevorzugt kalte und maRigkalte Zonen und hat dem gemaR eine mehr oder
weniger subarktische bis boreale Verbreitung. Schweinswale sind typische Kiistenbewohner,
die sich in Schelfgebieten bis 150 Meter Tiefe aufhalten, aber durchaus auch in der Lage
sind, tiefer als 200 Meter zu tauchen. Da sie auch um isolierte Landmassen herum wie Island
und den Faroer vorkommen, hat es offensichtlich auch gréRere Wanderungen nicht nur im
neritischen, sondern auch teilweise im ozeanischen Bereich gegeben, die wahrscheinlich auf

die Verfolgung ihrer Nahrung zuriickzufiihren sind (Gaskin 1984, Schulze 1996).

Die Nahrung der Schweinswale besteht in erster Linie aus etwa 10 bis 25 cm langen Fischen,
zumeist glatten und nichtdornigen pelagischen Schwarmfischen wie Clupeidae: Heringen
(Clupea harengus), Sprotten (Sprattus sprattus), Sardinen (Sardinops caerula), Gadidae:
Dorschen (Gadus morhua), Wittlingen (Gadus merlangus), oder Kohler (Pollachius virens),
Makrelen (Scomber scombrus), Sandaalen (Ammodytes /ancea), Grundeln (Gobiidae), um nur
einige zu nennen. Dieses Spektrum ist naturgemal regional sehr variabel (Gaskin et al.
1974, Kremer 1990, Kinze 1994, Schulze 1996, Benke et al. 1998), aber auch Cephalopoden

und Garnelen wurden in Schweinswalmdgen gefunden.

Adulte Tiere erreichen eine Gesamtlange von etwa 1,5 m bis 1,6 m bzw. eine Kérpermasse
zwischen 45 und 60 kg (Gaskin et al. 1974), wobei die Weibchen fiir gewohnlich groRer und
schwerer sind als die Mannchen (Geschlechtsdimorphismus). Gemessene Maximallangen

betragen fiir Weibchen 189 cm und fiir Mannchen 163 cm (Lockyer 1995).

Das Lebensalter von adulten Schweinswalen liegt bei etwa acht bis dreizehn Jahren (Gaskin et
al. 1984, Read 1990a, Lockyer 1995). Diese Untersuchungen enthielten aber auch einzelne
Tiere hoheren Alters beiderlei Geschlechts, d.h. achtzehn und auch vierundzwanzig Jahre
alte Individuen (Lockyer 1995, Benke et al. 1998). Ein solches Alter scheint jedoch eher

selten der Fall zu sein.

Auch Schweinswale orientieren sich unter Wasser akustisch, wobei sie keine Pfiffe, sondern
ausschlieRlich Klicklaute zu produzieren scheinen (Schevill et al. 1969, Amundin & Andersen
1983). Das Spektrum hochfrequenter Tone liegt bei Phocoena phocoena zwischen 110 und

150 kHz, niederfrequente Laute liegen bei 2 kHz (Mghl & Andersen 1973, Frankel 2002). Wie
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eingangs erwdhnt, nutzen sie die Lauterzeugung neben der Orientierung auch zur

Nahrungssuche und der innerartlichen Kommunikation.

Noch zu Beginn des 20. Jahrhunderts war der Schweinswal hdufig in Kistenndhe zu
beobachten. Durch fortgesetzte anthropogene Einflisse wie z.B. versehentlichen Beifang in
der Fischerei (Benke 1994, Vinther 1997, Jefferson & Curry 2004, Vinther & Larsen 2004),
Verschmutzung (Jepson et al. 1999) und Larm (Jepson et al. 2003) in den letzten Jahrzehnten
steht diese Art auf der roten Liste bedrohter Tierarten des IUCN (International Union for the

Conservation of Nature and Natural Resources).

2.2 Die WALHAUT

Das Integument der Wale ist ein multifunktionales Organsystem und besteht wie bei anderen
Sdugern aus Epidermis, Corium und Subcutis (Sokolov 1960, Ling 1974). Die erfolgreiche
Anpassung an den aquatischen Lebensraum und die damit verbundenen Erfordernisse
resultieren bei den Walen in der Riickbildung einer Reihe von Merkmalen, die typisch fir die
Haut bei landlebenden Saugetieren sind. Strukturen, die den schnelleren Vortrieb behindern
kénnten, sind reduziert oder unter die Korperoberflache verlagert (letzteres z.B. Brustdriisen
und duBeres Genital). Mit dem kompletten Verlust des Haarkleides geht das Fehlen von Talg-
und Schweildriisen einher. Nur wenige Arten entwickeln am Kopf Haare (Knospe 1989).
Foten aller Cetacea-Arten entwickeln Sinushaare an der Schnauze, die sie sehr bald nach der
Geburt verlieren. Sie scheinen taktile Eigenschaften zu besitzen und sind wahrscheinlich von
den Vibrissen landlebender Sduger abgeleitet. Beim Schweinswal sitzen 2 bis 3 dieser
zumeist starren, 7 bis 8 mm langen Bildungen zu beiden Seiten auf der Oberlippe (Schulze

1996).

Eine der groRten Herausforderungen fiir die Vorfahren der Wale beim Ubergang vom Land
ins Wasser stellte die Thermoregulation dar. Auch diesbeziiglich ist die Haut enorm
modifiziert (Kramer 1960, Lang 1966, Sokolov et al. 1968). Die stark entwickelte Subcutis
umhiillt den Organismus und besteht aus mit faserigem Bindegewebe durchzogenem
Fettgewebe. Beim Schweinswal unterliegt die Dicke jahreszeitlichen Schwankungen und dem

Nahrungsangebot. Sie erreicht durchschnittlich 2 cm, kann aber 5 cm und mehr erreichen
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(Lockyer 1995). Die Speckschicht bietet eine hervorragende Isolation gegen Kilte. Generell
erfolgt die Abfiihrung Uberschiissiger Warme an das umgebende Wasser liber die gesamte
Korperoberfliche, vor allem aber an Stellen mit erheblich diinnerer Fettschicht (Sokolov
1962). Dies wird Uber ein kapillares Gegenstromsystem in der Dorsal-, Caudal- und den

Pectoralfinnen bewerkstelligt (Scholander & Schevill 1955).

Positiv auf die Fortbewegung im Wasser wirkt sich auch die Stromlinien- oder Spindel-Form
des Korpers aus, welche analog bei Ichthyosauriern und Pinguinen angetroffen wird (Klima
1992a, Klima 1992b). Delphine sind Hochleistungsschwimmer, die unter Wasser
Geschwindigkeiten von bis zu 60 km/h erreichen. Die Spindel-Form ermdglicht eine
Fortbewegung, bei der kaum Turbulenzen auftreten, d.h. Wasser kann laminar entlang der
Korperoberfliche gleiten. Bei experimentellen Nachbauten dieser Form stellte sich jedoch
heraus, dass trotz der Stromlinienform, physikalischen Berechnungen zufolge, so hohe
Geschwindigkeiten unter Wasser nicht moglich sein sollten (Grays Paradoxon).
Zeitlupenaufnahmen von schnell schwimmenden Walen zeigten aber, dass an der
Hautoberflache bewegliche Wellen und Vertiefungen entstehen, welche lokale Stérungen der
laminaren Stromung durch Turbulenzen elastisch abfangen, so dass sich der Korper im
Wasser nahezu reibungslos bewegen kann (Kinze 1994). Zudem werden dadurch storende
Stromungsgerdausche erheblich reduziert, was die Horfahigkeit unter Wasser verbessert
(Fleischer 1977). In diesem Zusammenhang spricht man daher auch von einer
Dampfungshaut (Schulze 1996). Offensichtlich sind fiir die Kompensation der lokalen
Turbulenzen an der Haut die Fliissigkeitskandlchen und Kapillaren in der Haut nicht
malRgeblich verantwortlich (Fleischer 1982). Zum einen vermindert die Ausbildung von
Dermalpapillen (s.u.), die senkrecht zur Hautoberflache stehen und einen Saum von parallel
stehenden Leisten in Langsrichtung des Koérpers bilden, lokale Verwirbelungen. Zum anderen
wird dies noch unterstiitzt durch die senkrecht zur Ldngsachse angeordneten Lamellen der
Epidermis, in die die Dermalpapillen hineinragen (Stromberg 1989). Diese fangen
Wasserwirbel elastisch auf. Experimentell wurde dies indirekt mit nachgeahmter Walhaut

bestatigt (Kramer 1960, Klima 1994a).

Obwohl die Epidermis bei Cetacea eine betrdchtliche Dicke erreicht, weist sie im Vergleich zu

landlebenden Sdugern weniger Schichten auf: Sie besteht aus einem einschichtigen Stratum
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basale, dem Stratum spinosum, welches mit seinen vielflichigen Stachelzellen den gréRten
Teil der Epidermis ausmacht und einem Stratum paracorneum (Knospe 1989). Die Strata
granulosum, lucidum, und ein zellkernloses keratinisiertes Stratum corneum fehlen (Simpson
& Gardner 1972). In der unvollstindigen Verhornung liegt eine weitere Besonderheit der
Walepidermis. Die Verhornung ist generell nur schwach ausgepriagt (Sokolov 1960). In den
Zellen der duReren Schicht sind oft noch Zellkerne zu finden und sie enthalten Glykogen,
weisen einen maRigen Schwefelgehalt und einen hohen Gehalt an Phospholipiden auf
(Sokolov 1960, Knospe 1989). Wegen dieser unvollstandigen Verhornung benutzt Sokolov
den Begriff eines parakeratotischen Stratum corneum. Manche Autoren lehnen diesen Begriff
jedoch ab, weil eine vollstdndig verhornte Schicht im eigentlichen Sinne nicht vorliegt.
Zudem kann auch nicht von einer Verhornungsstérung im Sinne einer Parakeratose
gesprochen werden. Knospe schlagt daher den Begriff Stratum paracorneum vor. Die
Pigmentierung kann regional und graduell variieren. Die Pigmentgranula liegen auf der

apikalen Seite des Zellkerns (Sokolov 1960).

Die Innenseite der Epidermis bei Walen ist durch lange zapfenartige Ausstilpungen mit
einem hohen Papillarkérper der darunter liegenden Dermis intensiv verzahnt. Diese
regelmdlRige und raumgreifende Anordnung dient vor allem der mechanischen Festigkeit
gegen Scherkrafte, Druck und Reibungswiderstand des Wassers (Knospe 1989). Die Dermis
besteht aus den schon erwdhnten Dermalpapillen und einer Subpapillarschicht. Diinne
Biindel kollagener Fasern ziehen vertikal zur Hautoberfliche in die Dermalpapillen hinein.
Elastische Fasern verlaufen parallel zu den kollagenen Fasern (Sokolov 1960). Kleine
BlutgefiRe ziehen bis in die Spitzen der Dermalpapillen und versorgen umliegendes und
epitheliales Gewebe. Die Subpapillarschicht besteht im wesentlichen aus einem dichten

Netzwerk kollagener Faserbiindel sowie elastischer Fasern.

Fettzellen treten schon in der Dermis auf. Letztere geht ohne scharfe Grenze in das
subcutane Fettgewebe (Hypodermis) tiber, das durch eine hohe Dichte von nach innen groéRer
werdenden Fettzellen gekennzeichnet ist. Dort liegen die kollagenen Faserbiindel sehr viel
weiter auseinander (Sokolov 1960). Im Vergleich zu den meisten landlebenden Sdugern,
deren subcutanes Fett einen hohen Anteil an gesattigten Fettsdauren hat, zeichnet sich die

Speckschicht von Pinnipedia und Cetacea durch eine Vielzahl ungesattigter Fettsduren aus,
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deren Gefrierpunkte niedriger liegen als die der gesattigten Fettsduren. Diese Eigenschaft
wird als Schutz vor dem vorzeitigen Verbrauch der Fettreserven in der duReren Koérperschicht

interpretiert (Sokolov 1962).

2.3 DIE OBEREN ATEMWEGE / KEHLKOPF

Wie bei terrestrischen Saugern stromt auch bei Walen die eingeatmete Luft iber die oberen
und unteren Atemwege bis in die Alveolen, den einzigen Ort des Gasaustausches zwischen
Luftraum und Lungenkapillarblut. Zu den oberen Atemwegen bei Sdugetieren zdhlen generell
die beiden Nasenhohlen (Cavum nasi), die Mundhohle (Cavum oris) und der Rachen
(Pharynx). Abweichend davon gehort die Mundhohle von Walen nicht zu den oberen
Atemwegen, da diese lediglich mit dem Osophagus kommuniziert (Slijper 1962). Zwischen
dem oberen und dem unteren Teil der Atemwege liegt der Kehlkopf (Larynx, s. Abb. 1.1). Im
Vergleich zu landlebenden Sdugern, bei denen der Larynx in Hohe der Cervicalwirbel 1-3
lokalisiert ist, befindet er sich bei den Odontoceti rostroventral vom Atlas. Epiglottis und
Arytenoidknorpel haben eine erhebliche Verlingerung erfahren und erstrecken sich weit
nach dorsorostral bis nahe der Schadelbasis und in die inneren Nasenoffnungen (Choanen)
hinein. Diese Verlangerung der beiden Knorpel geht einher mit der Verkiirzung der
Nackenregion infolge der starken rostrocaudalen Kompression der Cervicalwirbel sowie mit
der Verlagerung der Schddelbasis infolge der horizontalen Ausrichtung von Kopf und
Thorax. Wdhrend der Larynx der meisten terrestrischen Sduger den Nasopharynx nicht
erreicht, kann er bei Zahnwalen von einem kraftigen Ringmuskel, dem
Palatopharyngealmuskel, permanent intranarial gehalten werden (Reidenberg & Laitman
1987). Dieser Muskel kann den Atemweg komplett verschliefen. Hier kommt es also zur
vollstandigen Trennung von Atem- und Verdauungsweg (Slijper 1962). Interessant ist in
diesem Zusammenhang, dass auch der Kehlkopf vieler Insektivora und Fledermduse nach
cranial in den Nasen-Rachen-Raum verldngert oder verlagert ist, so dass wadhrend des

Schluckens durch die Nase weitergeatmet werden kann (Neuweiler 1993).
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Abb. 1.1: Schematische Lateralansicht von Zungenbeinapparat und Larynx sowie der assoziierten Muskulatur
beim Schweinswal (Phocoena phocoena). 1st: 1. trachealer Knorpel, AP: Luftweg, BB: Basihyale, CB:
Ceratohyale, ch: Ceratohyoidmuskel, CR: Cartilago cricoidea, cr: Cricoidthyroidmuskel, CT: Cartilago
tympanohyale, CU: Cartilago cuneiformis, cy: Cricoarytenoidmuskel, D: dorsal, dm: digastrischer Muskel, EC:
Cartilago epiglottica, gh: Geniohyoidmuskel, he: Hyoepiglottismuskel, hg: Hyoglossusmuskel, ia:
Interarytenoidmuskel, MA: Mandibel, mh: Mylohyoidmuskel, OC: Occipitale, ot: Occipitothyroidmuskel, P:
posterior (caudal), PH: Hamulus pterygoideus, pp: Palatopharyngealmuskel, py: Pterygopharyngealmuskel,
RO: Rostrum, SB: Stylohyale, sd: Sternothyroidmuskel, sg: Styloglossusmuskel, sh: Stylohyoidmuskel, sm:
Sternohyoidmuskel, sp: Stylopharyngealmuskel, ST: Sternum, TB: Thyrohyale, TC: Cartilago thyroidea, th:
Thyroidmuskel, tl: Thyropalatinummuskel, TO: Zunge, tp: Thyropharyngealmuskel, TR: Trachea, ZA: Arcus
zygomaticus (verandert nach Huggenberger 2004).

Die Stimmbander sind eine Neubildung der Sdugetiere und Teil des Larynx als Stimmapparat.
Dieser besteht aus einem komplizierten Arrangement spezialisierter Knorpel, die von den
Kiemenbdgen abzuleiten sind (Maier et al. 2004). Bei Zahnwalen wurden die Stimmbander
lange Zeit als sekundar riickgebildet angesehen (Purves & Pilleri 1983, Reidenberg & Laitman
1987). Anatomischen Untersuchungen zufolge sind den Stimmbandern homologe Strukturen
sowohl bei Odontoceti als auch bei Mysticeti gefunden worden (Reidenberg & Laitman 1988,

Laitman & Reidenberg 1998). Dabei handelt es sich bei den Zahnwalen um eine einzelne
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mittlere ventrale Laryngealfalte im Bereich der Epiglottis, Schild- und Stellknorpel. Diese
ungewohnliche Erscheinung wird von den Autoren als eine Fusion beider Falten entlang der
Mediallinie erklart. Durch dhnliche Aufhdngung, Bewegung und Zusammensetzung dieser
Falte wie bei den Stimmbandern der Sdugetiere schlussfolgern Laitman & Reidenberg (1998)
eine potentielle vibratorische Funktion wie die Vokalisation. Die betrdchtliche Variabilitat in
der Gestalt der Falte und ihre potentiell vielfdltige Funktion wird von den Autoren in Hinsicht

auf eine Adaptation verschiedener Lautnischen von Zahn- und Bartenwalen diskutiert.

Neuere funktionsmorphologische Untersuchungen des Larynx einschlieRlich seiner
muskuldren Aufhdngung beim Schweinswal sehen diese Strukturen als ein multifunktionales
System, welches der Atmung, dem Nahrungstransport und der Schallproduktion dient

(Huggenberger 2004).

An dieser Stelle sei erwdahnt, dass Wale, anders als terrestrische Sdugetiere, eine erheblich
niedrigere Atemfrequenz haben, pro Atemzug jedoch 80 - 90 % des Luftvolumens
austauschen, wahrend Landsdugetiere lediglich 10 - 15 % austauschen (Schulze 1996).
Ermoglicht wird dies vor allem dadurch, dass die Lunge bis fast in die Alveolen hinein
knorpelig ausgesteift ist. Zusammen mit der fiir Wale typischen kurzen und kraftigen In- und
Exhalation trdagt dies zu einem schnellen Gasaustausch bei (Schulze 1996). Zudem ist der
wichtigste Atemmuskel, das Diaphragma, sehr viel starker horizontal gestellt, so dass daraus

eine verbesserte Ventilation der Lunge resultiert.

Die unpaare Nasen6ffnung der Odontoceti ermdglicht durch die hier fehlende mediane
Trennwand eine effizientere Ventilation (Purves & Pilleri 1983). Wenn ein Gas oder eine
Flussigkeit durch ein Rohr stromt, setzt dieses der Eigenbewegung des Mediums einen
Widerstand entgegen, wobei sich dessen Molekiile peripher untereinander und an der Wand
der Rohre reiben. Dieser Widerstand ist in erster Linie abhdngig vom Durchmesser der Rohre:
Je enger die Rohrleitung, desto hoher der Widerstand. Damit verbunden erweist sich die
extreme Riickbildung der Nasenmuscheln (s. Kapitel 1.5) ebenso als Vorteil, allerdings wirkt
sich die hohere Ein- und Ausatmungsgeschwindigkeit nachteilig auf die Funktion von
Chemorezeptoren aus. Hier stehen sich Atmung und Riechfunktion gegenseitig im Wege (von

Baer 1826).
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2.4 FUNKTIONSMORPHOLOGIE UND PHYSIOLOGIE DER SAUGERNASE SOWIE IHRE FRAGLICHE

ZENTRALNERVOSE INNERVATION

Der Geruchssinn spielt fir Sdugetiere allgemein eine erhebliche Rolle. In ihrer
stammesgeschichtlichen Entwicklung fiihrte die progressive Entfaltung der Nase und des
Riechhirns zu einer zundchst vorherrschenden Rolle dieses Organsystems im Vergleich zu
anderen Sinnessystemen. Sduger sind also primdar Makrosmaten (Storch 2004). Fir das
Auffinden und Priifen von Nahrung, die innerartliche Kommunikation sowie fiir das Sozial-
und Sexualverhalten spielt der Geruchssinn eine entscheidende Rolle. Basale Formen zeigen

eine starkere Entfaltung sowohl peripherer als auch zentraler olfaktorischer Strukturen.

In der Embryonalentwicklung der Mammalia bilden sich beiderseits der Mittellinie oberhalb
der Mundoffnung epitheliale ektodermale Verdickungen, die sogenannten Nasalplakoden,
welche sich in der Folge zu Gruben einsenken und ein sensorisches Epithel ausbilden
(Riechgruben). Alle Sauger bilden paarige Riechorgane aus und besitzen zwei dulere
Nasenoffnungen. Zahnwale dagegen besitzen eine unpaare sekunddre Nasenoffnung.
Innerhalb der Riechgruben werden mittels Luft oder Wasser Geruchsmolekiile an das
Sinnesepithel herangefiihrt. Aus einzelnen Plakodenzellen entstehen olfaktorische Neurone,
deren Axone Kontakt zur ventralen Wand der GroRhemisphadren des Hirns aufnehmen. Viele
Plakodenzellen wandern entlang des I. Hirnnerven zur Hirnanlage und sind an der Bildung
der duRersten beiden Schichten des Riechkolbens (Bulbus olfactorius) beteiligt (Asan 2004,

Hofmann & Perry 2004).

Eutheria (Placentalia) besitzen in der Nasenkapsel, dem rostralen Abschnitt des
Chondrocranium, mehrere Knorpellamellen an der lateralen Nasenwand (Conchae oder
Turbinalia), welche nach medial in die Nasenhohle vorspringen und eine
OberflachenvergroRerung der Schleimhaut ermoglichen. Man unterscheidet Naso-, Maxillo-
und Ethmoturbinalia. Die ersten beiden sind Derivate der lateralen Nasenwand, wahrend die
Ethmoturbinalia in der Pars posterior nasi gebildet werden. Makrosmaten kénnen bis zu

neun Ethmoturbinalia haben (Starck 1982).

Die OberflaichenvergroRerung der Nasenschleimhaut ermoéglicht eine verbesserte

Klimatisierung der Atemluft und dient verschiedenen Funktionen der Nase:
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Niedergeschlagene Partikel werden mit einem mukoziliaren Transportsystem zum
Nasopharynx transportiert. Die am Schleim des mehrreihigen, mit unterschiedlichen
Driisenzellen und Zilien besetzten, respiratorischen Epithels haftenden Fremdstoffe werden
so bereits nach kurzer Passage aus der Einatemluft entfernt (Strutz & Mann 2001). Ein
dichtes GefdaRnetz sorgt fiir die Erwdarmung der Luft auf nahezu Koérpertemperatur und fir
eine Befeuchtung (Regio respiratoria, Abb. 1.2). Dariiber hinaus ist ein Teil der Schleimhaut
mit Chemorezeptoren ausgestattet und bildet die Regio olfactoria. Das Riechvermdgen
einzelner Formen korreliert mit der GroRe der Flache der Regio olfactoria, welche bei
héheren Wirbeltierformen im dorsalen Teil der Nasenhohle zu finden ist (Storch & Welsch

1994).

Die Riechschleimhaut der Sdugetiere besteht aus dem Riechepithel und einer Lamina propria.
Dem Epithel aufgelagert befindet sich mukdses Sekret, welches von Glandulae olfactoriae
(Bowman-Driisen) der Lamina propria gebildet wird und dessen ionale Zusammensetzung
groRe Bedeutung fiir die olfaktorischen Signaltransduktionsvorgange hat. Im Riechschleim
werden Geruchsstoffe gelost, auch schiitzt er die Schleimhaut vor dem Austrocknen (Starck
1982). Das Epithelium olfactorium ist ein mehrreihiges Zylinderepithel (Abb. 1.3) und enthalt
im wesentlichen primdre Sinneszellen (olfaktorische Neurone), deren lange Zilien
Geruchsmolekiile an sich binden, sowie Stitz- und Basalzellen, aus denen sich neue
Riechzellen entwickeln kénnen (Bucher & Wartenberg 1997). Die Axone der Riechzellen
bilden die Fila olfactoria. Alle Fila zusammen werden als Nervus olfactorius bezeichnet
(Starck 1982, Wehner & Gehring 1990, Asan 2004). Sie ziehen durch die Lamina cribrosa des
Ethmoids ins Cavum cranii zum Bulbus olfactorius des Endhirns, manche direkt in das
ventrale Telencephalon und den Hypothalamus. Die Siebbeinplatte ist eine Neubildung der
Sdugetiere (Starck 1982). Hinter ihr enden die Fila olfactoria an den Glomerula olfactoria des
Bulbus olfactorius, der eine laminare Struktur aufweist. Die Gliederung des Bulbus olfactorius
ist bei allen Wirbeltieren grundsatzlich dhnlich. Hier erfolgt eine Umschaltung der Fila
olfactoria auf Mitral- und Buschelzellen, deren Axone (= Tractus olfactorius) im Pedunculus
olfactorius zu paldo- und archikortikalen Arealen der Hirnbasis und des Temporallappens
flihren. Olfaktorische kortikale Areale liegen auch in der Umgebung der Gyri semilunaris,

ambiens und parahippocampalis des Temporallappens. In diesen Bereichen wird der primare
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Geruchseindruck verarbeitet. Sie werden als zentrales Geruchssystem (Rhinencephalon)
bezeichnet (Asan 2004). Wegen ihrer ausgezogenen langen Form wurden der Bulbus
olfactorius und der Pedunculus olfactorius in der &lteren Literatur als Nervus olfactorius

fehlinterpretiert und z.T. heute noch zu den Hirnnerven gerechnet.

Abb. 1.2: mehrrelhlges Fllmmereplthel der menschllchen Regio respiratoria, Azan Quelle:
www99.mh-hannover.de/institute/mikroskopanatomie/images/Regio-respiratoria.jpg

Abb. 1.3: mehrreihiges Drusenepithel der menschlichen Regio olfactoria, Azan. Quelle:www99.mh-
hannover.de/.../ Regio-olfactoria.jpg, ohne Kinozilien, aber mit schmalen, apikalen Dendriten.

2.5 DER NASALE KOMPLEX DER ZAHNWALE

Die Nasenregion der rezenten Odontoceti weicht in ihrer Topographie und Struktur vom
Bauplan terrestrisch lebender Sdugetiere erheblich ab (Slijper 1936, 1962, Klima 1987). Die

dulere, unpaare Nasenodffnung der Odontoceti, das Blasloch, liegt auf dem hdchsten Punkt
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des Korpers (Abb. 1.4, 1.5, 1.6). Mit Ausnahme des Pottwals (Physeter macrocephalus),
dessen Blasloch vorn links am kastenformigen Kopf lokalisiert ist, befindet sich bei allen
anderen Zahnwalen das Blasloch nahezu median und weit caudal vor dem Hirncavum?!.
Ancestrale Cetacea und ihre Vorldaufer trugen ihre duBReren Nasenoffnungen wie rezente
landlebende Sduger noch paarig an der Schnauzenspitze (Abb. 1.4). Bei der Eroberung des
neuen Lebensraumes wurden die Nase und der Kopf insgesamt erheblichen Anpassungen
unterworfen, welche vor allem mit einer effizienten schnellen Lokomotion der carnivoren
friihen Wale in Verbindung gebracht werden. Von terrestrischen Saugern unterscheiden sich
Wale durch drei wesentliche Charakteristika des Craniums: Ein verlangertes Rostrum, die
Verschiebung der Nasendffnung(en) caudalwarts zum Vertex und eine rostro-caudale
Verkirzung bzw. die laterale Ausdehnung des Gehirns (Abb. 1.4, 1.5, 1.6) (Miller 1923,
Oelschldager 1978, Klima & van Bree 1985, Oelschldger & Oelschldager 2002). Der Stirnbereich
des Schidels hinter dem verlangerten Rostrum wurde durch das Ubereinanderschieben und
Ineinandergreifen von Knochen oder Knochenelementen verkiirzt, aber auch durch die
Langenreduktion einzelner Knochen (Nasalia, Parietalia). Nach Miller (1923) hat sich dieser
Prozess nach zwei verschiedenen Strategien entwickelt: Bei den Zahnwalen zieht der gesamte
proximale (caudale) Anteil des Maxillare hinauf liber das Frontale und bei den meisten
Zahnwalen dahinter (nicht bei Phocoena phocoena), um das Supraoccipitale auf einer Hohe
hinter der Orbita zu treffen. Seitlich breitet sich das Maxillare {iber den gesamten
supraorbitalen Fliigel des Frontale aus. Eine riickwarts gerichtete Bewegung der vorderen
Elemente im Schddel ist also das deutlichste Kennzeichen dieses Prozesses. Bei Bartenwalen
hingegen breiten sich das Occipitale und das Parietale nach vorn aus bis in Hohe der Orbita.
Eine doppelte Verfugung (“double interlocking“) von Maxillare und Frontale verstarkt diesen
Kontakt. Hier ist eine vorwdrts gerichtete Bewegung der hinteren Elemente im Schadel
deutlichstes Kennzeichen dieses Prozesses. Beide Verlagerungstendenzen werden als

“telescoping” bezeichnet.

1 Nur der Vollstandigkeit halber sei erwéhnt, dass der rechte Nasengang eines Pottwals nicht nach auRen in
einem rechten Nasenloch miundet, sondern rostral Uber einen distalen Nasensack mit dem linken Nasengang in

Néahe des Blaslochs kommuniziert (Schenkkan & Purves 1973).
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Untersuchungen an embryonalen Stadien verschiedener Zahlwalarten (Boenninghaus 1902,

de Burlet 1913a, 1913b, 1914, 1916, Klima & van Bree 1985, Klima 1987, 1995, 1999)

dokumentieren die eindrucksvolle, sukzessive Transformation beteiligter knorpeliger und

kndcherner Schidelelemente sowie den Ubergang von ehemals landlebenden

wasserlebenden Formen:

Mesonychidae: Terrestrische Vorfahren der Wale
(vor etwa 50 Millionen Jahren)

Protocetidae: Wahrscheinlich amphibische Urwale
(vor etwa 45 Millionen Jahren)

Durodontidae: Vollstiandig aquatische Urwale
(vor etwa 40 Millionen Jahren)

Squalodontidae: Delphindhnliche Zahnwale
(vor etwa 25 Millionen Jahren)

Delphinidae: Heutige Delphinformen
(seitetwa 15 Millionen Jahren)

ZUu

Abb. 1.4: Anderungen der Schadelform und Verlagerung der Nasenoffnungen (Pfeile) im Laufe der

Evolution der Wale (aus Klima 1992).
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Aus der urspriinglich in etwa horizontalen Lage der Nasengdnge wird durch die Drehung um
ca. 90° nach oben eine nahezu vertikale. lhre wesentlichen Elemente Nasenboden (Solum
nasi), laterale Nasenwand (Paries nasi) und Nasendach (Tectum nasi) erfahren neben der
Lagednderung auch starke strukturelle Reduktionen und Verschmelzungen. Die bei
Landsdugetieren gut ausgebildeten Nasenmuscheln (Conchae) werden bei Zahnwalen
weitgehend riickgebildet, so dass einzelne Strukturen (Maxillo- bzw. Ethmoturbinalia) in der
friihen Morphogenese nicht mehr genau zu definieren sind (Klima & van Bree 1985).
Tendenziell geht mit der Reduktion auch der Conchae eine Simplifizierung der nasalen
Kapsel einher. Klima & van Bree (1985) zeigten in ihrer vergleichenden morphologischen
Arbeit, dass die Nasenkapsel vor allem beim Schweinswal die stdrkste Vereinfachung
erfahren hat. Die Verlagerung der duBReren Nasendffnungen bei Zahnwalen in Richtung
Hirncavum ist sowohl phylogenetisch (Raven & Gregory 1933, Gaskin 1976, Heyning & Mead
1990, Oelschlager 1990) als auch ontogenetisch (Klima & Bree 1985, Klima 1987, Klima
1999) an der Entwicklung des Schadels nachvollziehbar. Dieser offensichtliche Vorteil fir die
Atmung, vor allem wdhrend der Fortbewegung, kam ab dem Eozidn, d.h. bereits vor ca. 50
Millionen Jahren (Abb. 1.4), zu Beginn der Cetaceen-Evolution zustande (Heyning & Mead
1990). Bei den Archaeoceti weisen die kndochernen Nasengange immer noch weit nach rostral
(Abb. 1.4). Zahnwale mit dorsal liegender Blasloch6ffnung existieren seit etwa 15 Millionen

Jahren (Klima 1992a).

Bliebe die Nase eines Wals am rostralen Ende des Kopfes, so bedeutete dies zundchst bei
horizontaler Lage des Walkorpers eine Unterbrechung der Fortbewegung, um die Nase aus
dem Wasser heben zu kénnen. Auf die Dauer wiirde durch diese Extrabewegung zusatzlich
vermehrt Energie verbraucht. Auch in Ruhelage miisste der Kopf so weit aus dem Wasser
gehoben werden, dass die Einatmung erfolgen kdnnte. Mit der Verlagerung scheitelwarts
haben Wale eine elegante Losung fiir dieses Problem gefunden: In waagerechter Ruhelage,
sowie nach einem erfolgten Tauchgang, erscheint das Blasloch auf der dorsalen Seite des
Kopfes als erster bzw. einziger Punkt an der Wasseroberflache. Diese Lage ist somit fiir diese

Lebensweise aulerordentlich vorteilhaft, da energiesparend (Klima 1992a, 1992 b).
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Abb. 1.5: Verlagerung der Nasendffnungen von rostral nach dorsal im Laufe der Evolution der Wale;
Dorsalansicht des Schadels von A: Andrewsarchus, Mesonychidae, Vorlaufer der Wale aus dem Eozén, B:
Protocetus, Archaeoceti, Urwalformen aus dem Eozén und C: Tursiops, Odontoceti, rezente Wale (aus Klima,
1994)

Die Cetacea haben auch hinsichtlich ihres peripheren wie zentralen olfaktorischen Systems
gravierende Reduktionen erfahren (Jacobs et al. 1971, Schwerdtfeger et al. 1984, Oelschlager
& Buhl, 1985a, 1985b, Oelschlager & Kemp 1998). Der Geruchssinn ist bei Zahnwalen
starker riickgebildet als bei Bartenwalen (Oelschlager 1989). Kikenthal (1893) fand bei
Schweinswalen heraus, dass embryonal "Lobi wie Nervi olfactorii vorkommen", stellte aber
auch fest, dass bei "Erwachsenen nichts mehr davon zu sehen ist". Durch seine
Untersuchungen an Adulten nahm er an, dass die hinteren Nasalsdacke ("obere hintere
Nebenhohlen") den Ethmoturbinalia homolog seien und Rudimente einer olfaktorischen
Schleimhaut enthalten. Ebenso sollten beim Schweinswal Rudimente der Maxilloturbinalia als
Uberbleibsel der urspriinglichen Sidugernase im vorderen Nasenraum zu finden sein. Damit
bestdtigte er zum Teil die zuvor erschienene Arbeit von von Baer (1826), der ebenfalls

wenigstens eine Siebbeinmuschel und Rudimente der vorderen Nasenmuschel ausmachte.
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Abb. 1.6: Nasenschadel von Phocoena
phocoena (veréandert nach Klima &
v.Bree, 1985).

A: Blick auf die Nasenscheidewand von
links und auf den Eingang in den
rechten Nasengang, nachdem
Pramaxillare, Maxillare, Palatinum und
Pterygoid von der linken Seite entfernt
worden sind.

ethm.: Ethmoid

front.: Frontale

max.: Maxillare

N.: kndcherne Nasendéffnung

nas.: Nasale

pal.: Palatinum

praemax.: Pramaxillare

pter.: Pterygoid

vom.: Vomer

B: Blick auf den rechten Nasengang von
medial, nachdem Vomer und der mittlere
Teil des Ethmoids entfernt worden sind.

ethm.: Ethmoid

max.: Maxillare

N: kndcherne Nasendffnung
nas.: Nasale

pal.: Palatinum

praemax.: Pramaxillare
pter.: Pterygoid

vom.: Vomer

C: Blick auf den Nasenschadel von
dorsal.

Eth: Ethmoid

Front: Frontale

Max: Maxillare

N: Nasale

Pramax: Pramaxillare
Pter: Pterygoid

Schwarzer Stern: Durchblick durch den
linken Nasengang.
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Tatsdchlich entsteht bei Zahnwalen in frilhen Stadien der embryonalen Entwicklung ein
primordiales Chemorezeptorsystem. Bei Phocoena phocoena ist dies bis zu einer Scheitel-
SteiR-Lange (CRL) von 22,4 mm der Fall (Oelschlager 1992). Die Bildung dieses Systems geht
wie bei terrestrischen Sdugern maRgeblich von der Riechplakode und der Neuralleiste aus,
welche ektodermale Verdichtungen von Zellen darstellen, die in das subepidermale Gewebe
auswandern und sich am Aufbau der Sinnesstrukturen beteiligen (Oelschldager & Buhl 1985a).
Anders als bei landlebenden Sadugern bildet sich hier kein Vomeronasalsystem aus
(Oelschlager & Buhl 1985b). Vergleichende histologische Untersuchungen an embryonalen
und fetalen Stadien des Schweinswals ergaben, dass hier die Entwicklung des peripheren
olfaktorischen Apparats bis 24 - 27 mm CRL generell mit der beim Menschen und anderen
Sdugetieren Ubereinstimmt (Oelschlager & Buhl 1985b). Wdhrend sich bei den (ibrigen
Sdugetieren im weiteren Verlauf der embryonalen Entwicklung am rostroventralen Ende des
Telencephalons der Bulbus olfactorius und ein Terminalisganglion herausbilden, entfallt bei
Zahnwalen diese Differenzierung (Jacobs et al. 1971). Bulbus olfactorius und Fila olfactoria
kommen beim Embryo bis zu einer CRL von 18 - 27 mm vor. Olfaktorische Axone formen
zundchst einen filamentodsen Strang, l6sen die Meninx primitiva regional auf und induzieren
bei Kontakt der Wand des Telencephalons die Bildung des primordialen Bulbus olfactorius
(Buhl & Oelschlager 1986, Oelschlager 1992, Oelschlager & Kemp 1998). Eine maximale
Ausprdagung des Bulbus olfactorius ist beim Schweinswal im 24-mm-Stadium nachweisbar
(Oelschlager & Buhl 1985a,b). Noch bevor es aber zu einer kortikalen Differenzierung im
Bulbus olfactorius kommt, werden beide Strukturen in der weiteren Ontogenese sukzessive
rickgebildet (Buhl & Oelschlager 1988). Es kommt ebenfalls zur Rickbildung der
Chemorezeptoraxone und der Schwannschen Zellen. Die Neuroblasten des
Terminalissystems zeigen dagegen eine fortgeschrittene Reifung und bilden mehrere
Ganglien. Das Hauptganglion teilt sich auf in kleinere Haufen von Neuronen, eingebettet in
die Dura mater der Ethmoidregion (Sinclair 1951a, 1951c, Sinclair 1966, Oelschlager & Buhl
1985b), die bis zum adulten Stadium nachweisbar sind (Sinclair 1951a, Ridgway et al. 1987).
Die Zahl der Terminalisneurone bei Delphinen erreicht ein Maximum innerhalb der
Mammalia (Buhl & Oelschldger 1986, Ridgway et al 1987). Axone des Nervus terminalis und
Nervus olfactorius lassen sich nach Sinclair (1951c) in Prdaparaten des Menschen trotz ihrer

engen Verflechtung gut voneinander unterscheiden. Nach Oelschlager (1989, 1992) sind
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auch Nuklei und Nukleoli der Neurone des Terminalissystems aufgrund ihrer GréRe und
Anfarbbarkeit gut von denen des olfaktorischen Systems zu unterscheiden. Infolgedessen
spricht der Autor von einer ’Hypertrophie’ des Terminalissystems. Beim Schweinswal wird
der von landlebenden Sdugern abweichende Verlauf der embryonalen Entwicklung im
Stadium der CRL von 24 mm bereits erkennbar. Hat der Schweinswal-F6tus eine CRL von 46
bis 65 mm, ist der Bulbus olfactorius bereits vollstindig reduziert (Buhl & Oelschldager 1988).
Vielfache Untersuchungen haben die Existenz einer Regio olfactoria bei Zahnwalen, oder von
Teilen daraus, nicht bestatigt (Slijper 1962, Evans & Maderson 1973, Schenkkan 1973). Ein
Vomeronasalorgan fehlt vollstandig (Oelschlager & Buhl 1985b, Buhl & Oelschlager 1986,

Oelschlager 1989). Aus diesen Griinden werden Odontoceti als Anosmaten charakterisiert.

Folgerichtig spielt die Nase als Geruchsorgan bei Zahnwalen vermutlich keine Rolle. Die Rolle
der Nahrungsfindung dbernimmt bei den rezenten Formen ein auBerordentlich
leistungsfahiges Sonar- bzw. Echolokationssystem, welches nun dem Hoéren eine
dominierende Bedeutung als Sinnesorgan zukommen ldsst (Klima 2004). Die Wahrnehmung
chemischer Substanzen im Wasser erfolgt lUber Rezeptoren sekunddrer Sinneszellen des
Geschmacksinns. Bei entsprechenden Versuchen mit einem Schweinswal (Phocoena
phocoena), Gemeinem Delphin (Delphinus delphis) und GroRem Timmler (7ursiops
truncatus) konnte nachgewiesen werden, dass diese Arten bittere, salzige und siilRe
Substanzen detektieren konnen (Nachtigall & Hall 1984, Friedl et al. 1990, Kutznezov 1990).
Auch Geschmacksknospen auf der Zunge sind beschrieben worden fiir Tursiops truncatus,
Delphinus delphis und den Streifendelphin (Stenella coeruleoalba). Der Geschmackssinn bei
Delphinoida ist also vorhanden, auRerhalb der Cetacea wahrscheinlich auch in anderen
marinen Saugergruppen, aber es gibt nur wenig experimentellen Beweis (Wartzok & Ketten
1999). Obwohl das Vomeronasalorgan offenbar fehlt, wird die Abgabe von Pheromonen
durch Urin und Fazes auch fiir Wale angenommen (Perrin et al. 2002). Generell geht die
Anpassung an den marinen Lebensraum mit der Reduktion der Chemorezeptorsysteme

einher.

Alle Zahnwale besitzen dorsorostral der epicranialen Nasengdnge eine spharische Woélbung,
die Melone. Sie besteht hauptsadchlich aus Fettgewebe und liegt unmittelbar rostral von den

nasalen Luftsdacken. Beim Pottwal (Physeter macrocephalus) enthilt die Melone (junk) stark
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Oliges Bindegewebe mit einer Reihe von Fettlinsen und kann ein Gewicht von 2,5 bis 5
Tonnen erreichen (Starck 1982). Untersuchungen hinsichtlich der Struktur der Melone und
ihrer akustischen Eigenschaften deuten stark darauf hin, dass ihre Funktion im
Zusammenhang mit der Lauterzeugung gesehen werden muss (Purves 1967, Norris & Harvey

1974).

Ein weiteres gemeinsames Merkmal der rezenten Odontoceti ist die komplexe Anordnung
der nasalen Luftsdcke (Divertikel) und der assoziierten Fazialis- Muskulatur (Lawrence &
Schevill 1956, Mead 1975, Heyning 1989, Curry 1992, Huggenberger 2004, Abb.1.7 u. 1.8).
Von Mysticeti sind keine solchen Strukturen bekannt (Heyning & Mead 1990). Aufgrund der
Tatsache, dass alle Zahnwale iber nasale Luftsiacke verfligen und in der Lage sind,
hochfrequente Klick-Laute zu produzieren, die mit der Echoortung zusammenhangen, wird
vermutet, dass es einen Zusammenhang zwischen der evolutiven Entwicklung dieser
Strukturen und der Entwicklung der Echolokation bei den Vorfahren der Zahnwale gibt (Mead
1975, Heyning & Mead 1990). Die epicraniale Region um die knéchernen Nasengdange konnte
als Quelle der Lauterzeugung immerhin bei je einer Art der Delphinidae (Ridgway et al. 1980,
Amundin & Andersen 1983), Phocoenidae (Ridgway et al. 1980, Amundin & Andersen 1983)

und der Monodontidae (Ridgway & Carder 1988) nachgewiesen werden.

Wegen prinzipieller Ubereinstimmungen der Ziphiidae, Platanistidae und Iniidae mit den
oben genannten Zahnwalfamilien kann vermutet werden, dass die Lauterzeugung auch bei

diesen Gruppen im epicranialen Komplex stattfindet (Heyning & Mead 1990).

Nachdem es in den 1950er Jahren erstmals gelungen war nachzuweisen, dass Delphine
Echolokation betreiben (Schevill & Lawrence 1956), entwickelte sich die Hypothese, dass der
Larynx die Quelle fiir einige oder alle Laute der Odontoceti sei (Schevill & Lawrence 1956,
Purves 1967, Schenkkan 1973, Purves & Pilleri 1983). Wesentliche Basis dafiur war die
logische Folgerung aus der Lauterzeugung im Kehlkopf bei den anderen Mammalia,
einschlieBlich vieler echoperzipierender Microchiroptera (Griffin 1946, 1952, 1958, Novick
1955). Die “laryngeale Phonationshypothese“ basierte weitestgehend auf der komplexen
Anatomie des Kehlkopfes. Diese Autoren vermuteten eine Schallgeneration im Larynx und

die Schallemission Uber das knocherne Rostrum.
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Abb. 1.7: Sagittale schematische Rekonstruktion des Kopfes eines Schweinswals (Phocoena phocoena). Zu
sehen sind die nasalen Strukturen und die Lage des Larynx. A: anterior, AB: vordere dorsale Bursa, AL:
vordere Stimmlippe des ML/DB-Komplexes (etwas prononciert), AN: vorderer Nasofrontalsack, BC:
Hirnkapsel, BH: Blasloch, BL: Blaslochligament, BLS: Blaslochligamentseptum, CS: Caudalsack, DP: ’low
density pathway’, 1V: unteres Vestibulum, LA: Larynx, MA: Mandibel, ME: Melone, MT: 'melon terminus’, NA:
Nasengang, NP: 'nasal plug’, NS: Nasofrontalseptum, PB: hintere dorsale Bursa, PE: Pramaxillarvorsprung,
PN: hinterer Nasofrontalsack, pp: Palatopharyngealmuskel, PS: Pramaxillarsack, PX: Pharynx, py:
Pterygopharyngealmuskel, RO: Rostrum, TR: Trachea, TT: Bindegewebstheca, V: ventral, VE: Vertex, VP:
Vestibulum, VS: Vestibularsack, VV: gefalteter ventraler Boden des Vestibularsacks. Knochen und Knorpel in
weil3, Fett in gelb, Muskulatur und Bindegewebe orange (verandert nach Huggenberger 2004).

Anatomische und physiologische Studien der vergangenen 30 Jahre, vor allem aber auch
neuere Untersuchungen mittels dreidimensionaler Computerrekonstruktionen geben starke
Hinweise darauf, dass die Lauterzeugung bei den Delphinoidea und vermutlich bei allen

Odontoceti in den Weichteilen des epicranialen Komplexes (iber den kndchernen
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Nasengdngen (Abb. 1.6) stattfindet (Norris et al. 1971, Evans 1973, Dormer 1979, Ridgway

et al. 1980, Amundin & Andersen 1983, Amundin et al. 1988, Cranford et al. 1996, Cranford

et al. 1997, Cranford 2000).

&

Lateralansicht

\W@W\
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Occipitalansicht i

O

Schnittkanten der
Muskelschichten 2 bis 5

Abb. 1.8: Schematische Horizontalrekonstruktion der nasalen Muskulatur des Schweinswals (Phocoena
phocoena) in zwei verschiedenen Ebenen (s. kl. Schemata). Die Luftraume sind blau markiert. Die jeweils
rechte Seite zeigt in der Schnittebene die nasalen Divertikel dorsal der Dorsal Bursae und die komplette
Aufsicht auf den M. maxillonasolabialis pars anterointernus (5) sowie den lateralen rostralen Muskel (5’). An der
antorbitalen Einkerbung (Sternchen) liegen Fasern des M. maxillonasolabialis pars anteroexternus, die
zusammen mit dem M. maxillonasolabialis pars anterointernus ein starkes Muskelfaserbindel bilden. Die
Schnittebene der jeweils linken Seite ist weiter ventral gelegen, das nasale Luftsacksystem ist auf der Hohe der
Dorsal Bursae (kleine gelbe Ellipsoide) getroffen. Der zwischen den Fettkdrpern gelegene Nasengang (blau)
enthalt auf dieser Hohe den ML/DB-Komplex. Die oberflachlichen Muskeln sind zum Teil angeschnitten,
wahrend M. profundus (6) und mediale rostrale Muskeln (6’) vollstandig dargestellt sind. Die Basis des 'nasal
plug’-Muskels (1) und der tangentiale Schnitt durch die Melonenendigung (MT gelb) sind zu sehen.
Vestibularsécke sind nicht sichtbar. 2: M. maxillonasolabialis pars intermedius, 3: M. m. p. anteroexternus, 4:
M. m. p. posterointernus, AN: vorderer Nasofrontalsack, AS: Eckstick des Nasofrontalsacks, BL:
Blaslochligament, CO: Bindegewebe der “porpoise capsule“im Schema links durch den Kreis angedeutet; rechts
durch den weil3en inneren Bereich caudal der Melone, CS: Caudalsack, DI: Diagonalmembran, LP: linker
Nasengang, nm: ’'nasal plug’-Muskel, NS: Nasofrontalseptum, OC: Condylus occipitalis, P: posterior, PN:
hinterer Nasofrontalsack, R: rechts, RP: rechter Nasengang, VE: Vertex (verandert nach Huggenberger 2004).
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Untersuchungen lebender Tiere mehrerer Species haben ergeben, dass sich der Larynx
wahrend der Lauterzeugung bzw. der hochfrequenten Vokalisation nicht bewegt, jedoch eine
erhebliche Drucksteigerung in beiden Nasengdangen vorkommt (Amundin & Andersen 1983).
Letztere konnen vom ‘nasal plug‘ (Nasenpropfen), einem paarigen, bindegewebigen
Vorsprung an der Riickseite und etwas unterhalb der Melone auf dem Pramaxillare gelegen,
verschlossen werden (Abb. 1.7). Der hinterste Teil des ‘nasal plug‘ bildet eine Vorwdlbung in
die nasale Passage unmittelbar Uber den Nasengdngen, die im entspannten Zustand den
Respirationstrakt verschlieRt. Die ’nasal plugs’ koénnen durch Muskelaktivitit rostrad

gezogen werden und damit die Atemluft kontrolliert entweichen lassen.

Der genaue Mechanismus der Ultraschallerzeugung bei Zahnwalen ist bisher noch nicht en
detail bekannt. Die zur Zeit wahrscheinlichste Theorie vermutet den Ort der Erzeugung im
sogenannten MLDB-Komplex (‘Monkey Lips/Dorsal Bursae-Komplex‘, Cranford et al. 1996,
Cranford et al. 1997, Abb. 1.7). Dieser hinter und dorsal der Melone gelegene Komplex
besteht zum einen aus paarigen bindegewebigen Taschen mit kleinen ellipsoiden
Fettkorpern (dorsal bursae). Sie sind jeweils einzeln in die Vorder- und Hinterwand eines
Nasenganges eingelassen und bilden zusammen mit den ‘Monkey lips‘, bei Phocoena
phocoena schwach ausgepragten bindegewebigen paarigen Vorwdlbungen des
Nasenganges, welche ebenfalls vorn und hinten in unmittelbarer Nahe der Fettkorper zu
finden sind und sich gegeniiberstehen, eine Einheit. Zwischen den 'monkey lips’ stromt die
Atemluft in den Nasengangen und kann hier je nach Spannungszustand der Umgebung diese

Stimmlippen zum Aufeinanderschlagen bringen.

Unmittelbar hinter den Fettkdrpern an der Riickseite des Nasenganges befinden sich kleine,
abgeflachte Knorpelflachen, die nach Cranford et al. die Taschen verstarken. Die Autoren
vermuten, dass diese Knorpelstiicke Auswiichse des Tectum nasi bzw. der Cupula nasi
anterior sind. Gelangt nun komprimierte Luft aus dem Bereich der knéchernen Nasengdnge
in den MLDB-Komplex, so wird dieser in Schwingungen versetzt und somit werden Laute
erzeugt (Cranford et al. 1996). Dabei scheint es jedoch lediglich im rechten Nasengang zur
Lauterzeugung zu kommen (Amundin & Andersen 1983). Alle Zahnwale verfiigen lber diese
Einrichtungen, die Physeteridae haben dagegen nur ein Paar ‘Monkey lips‘. Dieser Begriff

entstammt der Untersuchung der stark abgewandelten MLDB-Region eines Pottwals, welche
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von den Autoren Pouchet & Beauregard (1885) aufgrund ihrer Ahnlichkeit mit einem
Affenmund als museau du singe bezeichnet wurde (zitiert aus Cranford 2000). Uber
mogliche Homologien der Strukturen des MLDB-Komplexes mit Strukturen bei anderen
Sdugetieren wird noch diskutiert. Hinsichtlich der Funktion wird weithin angenommen, dass
die in den nasalen Stimmlippen erzeugten Laute innerhalb der Melone gebiindelt und nach

rostral ausgestrahlt werden.

2.6 ZIEL DER VORLIEGENDEN ARBEIT

Uber die Anatomie und damit auch tiber die komplexe Anordnung der nasalen Luftsidcke der
Odontoceti und besonders des Schweinswals ist schon von einigen Autoren berichtet worden
(Baer 1826, Kikenthal 1893, Rawitz 1900, Gruhl 1911, Raven & Gregory 1933, Lawrence &
Schevill 1956, Moris 1969, Schenkkan 1971, Schenkkan 1973, Mead 1975, Heyning 1989,
Curry 1992). Trotz des grolRen Interesses an der funktionellen Morphologie der Nase von
Zahnwalen und einer Reihe anatomischer Arbeiten schon um die vorletzte Jahrhundertwende
sind detaillierte histologische Untersuchungen zum Bau nasaler Epithelien und der

zugehorigen Lamina propria bisher sparlich und/oder unvollstindig.

Die nasalen Luftsdcke als Komponenten des respiratorischen Systems innerhalb des
epicranialen Komplexes erreichen in ihrer Anzahl, Konfiguration, Dimension und Asymmetrie
ein hohes Malk an Diversitat, welches bis zum Artniveau reichen kann (Schenkkan 1973).
Zum histologischen Aufbau der Epithelien haben mehrere Autoren an verschiedenen
Zahnwalarten Untersuchungen durchgefiihrt (Evans & Maderson 1973, Schenkkan 1973,
Mead 1975, Curry 1992, Degollada et al. 1996). Sie fanden ubereinstimmend heraus, dass
die Auskleidung der nasalen Passage aus mehrschichtigem, verhorntem Plattenepithel
besteht, welches teilweise und unterschiedlich stark pigmentiert ist (Evans & Maderson 1973,
Mead 1975, Curry 1992, Degollada et al. 1996) und der Epidermis des Integuments dhnelt
(Evans & Maderson 1973, Schenkkan 1973). Der Verlust des Riechepithels bzw.

spezialisierter Sinneszellen bei adulten Tieren wird von allen Autoren bestdtigt.

Hinter der Frage nach der Histologie der Strukturen des nasalen Komplexes beim

Schweinswal steht jene der Funktion, des moéglichen Zusammenhangs mit der Lauterzeugung
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und der Bedeutung der akzessorischen Luftsdacke. Wie kann oder muss ein Organ beschaffen
sein, um entsprechende Schallfrequenzen erzeugen zu kdnnen? Welche Medien spielen dabei
eine Rolle? Grundsatzlich festzuhalten ist die Tatsache, dass Bartenwale nicht im Bereich der
hochfrequenten Ultraschalltone kommunizieren, sie besitzen auch keine nasalen Luftsdcke

und paarige duRere Nasenoffnungen.

Das Epithel und die Lamina propria des nasalen Systems von Phocoena phocoena sind bisher
nicht detailliert betrachtet worden. Angesichts der bis heute weitgehend ungeklarten
Funktion des epicranialen Komplexes und seiner Komponenten wird in dieser Arbeit erstmals
eine detaillierte histologische Analyse der Verhdltnisse beim Schweinswal vorgelegt, erganzt
durch elektronenmikroskopische Befunde sowie durch dreidimensionale Rekonstruktionen
des epicranialen Luftsacksystems. Besondere Beriicksichtigung findet dabei die Frage nach
dem Grad der Keratinisierung des Epithels in Bereichen des oberen Respirationstrakts mit
starker mechanischer Beanspruchung, welche mittels Transmissionselektronenmikroskopie
untersucht werden. Im Anschluss daran werden die hier erhobenen Befunde vor den
bisherigen Ergebnissen bei Phocoena phocoena und anderen Zahlwalarten strukturell und
funktionell diskutiert, und Ansdtze zu moglichen funktionellen Implikationen erganzend

oder neu besprochen.
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3 Material und Methoden

Fur diese Studie wurde der nasale Komplex des Schweinswals (Phocoena phocoena) bei
zwanzig Individuen untersucht, die sowohl mannlichen als auch weiblichen Geschlechts wa-
ren und unterschiedlichen Altersklassen entstammten (Tab.1). Sie sind als Beifang oder Tod-
strandung an den Kiisten der deutschen Nord- und Ostsee und aus norwegischen Gewdssern
des Nordatlantiks gefunden und zu Untersuchungszwecken an die beiden folgenden For-
schungseinrichtungen weitergeleitet worden: Das Forschungs- und Technologiezentrum
Westkiiste, Bisum (FTZ), und das Institute of Marine Research, Bergen, Norwegen (IMR). Die
beiden genannten Institutionen stellten das Gewebsmaterial freundlicherweise fiir diese Ar-
beit zur Verfiigung. Aus dem frischeren Material wurden hauptsachlich Proben fiir histologi-
sche und mikroskopisch-anatomische Untersuchungen entnommen (Tab. 1). Eine Gewebe-
probe konnte innerhalb weniger Stunden nach Versterben des Tieres genommen und elekt-
ronenmikroskopisch analysiert werden. Erganzend und fiir das Verstandnis der komplizier-
ten Topographie wesentlich konnten in funf Fillen Korrosionspriaparate zum nasalen Luft-

sacksystem angefertigt werden (Tab. 2).

3.1 HISTOLOGIE

Fur die feingeweblichen Untersuchungen konnten bei insgesamt flinfzehn Schweinswalen,
Gewebeproben, d.h. jeweils der gesamte nasale Komplex oder Teile daraus entnommen,
fixiert und im FTZ oder im Zoologischen Institut und Zoologischen Museum in Hamburg
(heute: Biozentrum Grindel und Zoologisches Museum, Hamburg) aufgearbeitet werden (Tab.
1). Die Tiere wurden, nachdem sie gefunden, registriert und in Folien verpackt wurden, im
Kihlcontainer bei -20° Celsius zunachst tiefgefroren und zwei Tage vor Beginn der Autopsie

aufgetaut.
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3.1.1

Fixierung und Konservierung der Proben

Zur Fixierung und Konservierung der Proben fir die Lichtmikroskopie wurde sowohl Bouin-

sche Losung als auch gepuffertes 4%iges Formalin verwendet. Proben fiir das Transmissions-

elektronenmikroskop wurden in 2,5%iger Glutaraldehydlésung in 0,05 mol Phosphatpuffer

fixiert.

Tab. 1: Ubersicht der bearbeiteten Gewebeproben

Datum der Fund- GroRe | Gewicht Reg.-Nr. / Fundort [N/O] /
Probe Probennahme datum Geschl. cm* kg Alter Institut
1. 19.04.99 09.11.97 Q 126,0 33,5 juvenil 1279 /0O /| FTZ
2. 07.07.99 01.12.98 Q 120,0 31,0 juvenil 1318 /0 / FTZ
3. 12.08.99 - a3 74,0 6,4 neonat 1412 (Abb. 2.1) /| FTZ
4. 23.08.01 13.03.00 Q 149,0 51,0 juvenil 1517 / NO / IMR
5. 23.08.01 01.03.00 Q 160,5 65,0 adult 1520 / NO / IMR
6. 23.08.01 12.03.00 Q 130,5 45,0 juvenil 1525 / NO / IMR
7. 15.08.01 24.03.00 Q 133,0 34,5 adult 1532 / NO / IMR
8. 12.03.01 09.03.00 3 136,5 41,5 adult 1536 / NO / IMR
9. 12.03.02 06.10.00 3 90,0 14,4 juvenil 1640 / N / FTZ
10. 15.08.01 07.06.01 Q 76,0 5,8 neonat 1718 /| N/ FTZ
11. 12.03.02 01.06.01 Q 70,0 5,2 neonat 1721 /| N/ FTZ
12. 15.08.01 02.04.01 Q 113,0 - juvenil 1731 / N/ FTZ
13. 12.03.02 24.06.01 Q 69,0 6,4 neonat 1746 / N /| FTZ
14. 12.03.02 11.06.01 Q 158,0 60,6 adult 1854 / N/ FTZ
15. 12.03.02 28.06.00 3 137,0 - adult 1971 /| N/ FTZ

* Gesamtlange gemessen von der Schnauzenspitze bis zur medialen Einkerbung der Fluke . FTZ: Forschungs- und Technolo-
giezentrum Westkiste, Blisum. IMR: Institute of Marine Research, Bergen, Norwegen. N: Deutsche Nordsee. O: Deutsche

Ostsee. NO: Norwegische Gewasser des Nordatlantiks.
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3.1.2 Diinnschnitte

Fir die Einbettung in Paraffin wurden wenige Millimeter groRe Gewebsbldckchen aus dem
Fixiermedium mehrmals mit 70%igem Alkohol gewaschen und anschlieRend in aufsteigender
Alkoholreihe entwéssert. Nach der Entwisserung wurden als Intermedien fir die Uberfiih-

rung in Paraffin Methylbenzoat und Benzol/Paraffin bzw. Aceton verwendet.

/

Blasloch

Abb. 3.1: Kopf von Phocoena phocoena (P.p. 1412, 3, neonat)

3.1.2.1 Mikrotom, Mikrotommesser

Verwendet wurde ein Schlittenmikrotom der Firma Leitz, Wetzlar. Es wurden Messer der Form
C (biplan oder symmetrische Keilform) und D (Hobelmesser- oder einseitige Keilform) von R.

Jung, Nussloch eingesetzt.
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3.1.2.2 Aufziehen der Schnitte

Je nach Schneidbarkeit der Objekte bzw. der Paraffinblécke wurden Ubersichtspriparate von
20 pm, meistens jedoch 10 uym Dicke, haufig sogar Detailschnitte von 7 oder 5 pym Dicke
erstellt. Mit einem Pinsel wurde ein Band von mehreren Schnitten auf einen Objekttrager -
bertragen, der zuvor mit 70% Alkohol gereinigt, mit EiweiRglycerin (2/3 HuhnereiweiR, 1/3
Glycerin) (Rieder & Schmidt 1987) bestrichen und getrocknet worden war. Zur Streckung ge-
stauchter Schnitte wurde eine Heizplatte (50° C) der Firma Medax Nagel, Typ SP12 verwen-
det. Vor der anschlieRenden Farbung kamen die Objekttrager zur weiteren Trocknung in

einen Warmeschrank (25° C).

3.1.2.3 Farbung

Um Bindegewebe und Epithel sowie andere Gewebetypen deutlich untescheiden zu kénnen,
wurden verschiedene Farbemethoden angewandt. Die lichtmikroskopischen Schnitte wurden
zur Ubersicht mit laborublicher H/E-Farbung, Azan, sowie nach Pasini und Goldner gefirbt.
Fur die Darstellung der Bindegewebsfasern wurden Orcein (Elastinfasern) und Bielschowsky-
Versilberung (retikuldare Fasern) nach Romeis (1989) eingesetzt. Fir die Farbung der elasti-
schen Fasern wurde die Unna’sche Orceinmethode nach Taenzer verwendet. Danach farben
sich elastische Fasern dunkelrot bis brdunlich, alle Gibrigen Gewebsbestandteile bleiben na-
hezu farblos. Bei der Bielschowsky-Versilberung heben sich die Gitterfasern tiefschwarz ab,

wahrend restliche Gewebebestandteile dunkelbraun sichtbar werden.

3.1.3 Semidinnschnitte

Von allen Gewebeproben wurden auch Semidiinnschnitte von 0,5 - 1 pym angefertigt, um in
Fallen, wo Paraffinschnitte keine befriedigende Analyse ermdglichten, deren Ergebnisse bei
hoherer VergroRerung abzukldaren. Die Proben wurden in Pufferlésung (Phosphatpuffer, 0,05
mol, pH 7) mehrmals gewaschen und anschlieRend liber eine aufsteigende Acetonreihe

schrittweise (Spurr : 100% Aceton: 1:3 / 2:2 / 3:1), in Spurr uUberfiihrt. Das Spurrsche Stan-
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dardmedium besteht aus: ERL' 4206 10,0 ml, DER 736 6,0 ml, NSA 26,0 ml, DMAE (S1) 0,4
ml. Es wurde ein Ultramikrotom der Fa. C. Reichert, Wien verwendet. Mit dem Brechgerat der
Firma Bio Rad (Microscience Division) wurden die Glasmesser hergestellt. Mit einer Kupferdse
wurden die Semidiinnschnitte auf Objekttrager lbertragen; ihre Farbung erfolgte mit Tuloi-

dinblau unter Verwendung einer Heizplatte.

3.1.4 Ultradinnschnitte

Der Einbettung in Spurr folgte das Schneiden am Ultramikrotom (Fa. Reichert, Wien) mit ei-
nem Diamantmesser. Die Schnitte wurden auf Kupfernetze Ubertragen und mit Bleicitrat

kontrastiert, bevor sie im TEM eingeschleust wurden.

3.2 KORROSIONSPRAPARATE DES NASALEN LUFTSACKSYSTEMS

Fur die Darstellung der Topographie des nasalen Luftsacksystems beim Schweinswal wurden
Korrosionsprdparate aus fiinf Kopfen angefertigt (Tab. 2). Dabei wurde der obere Atemweg
jeweils zundchst mit Leitungswasser gespult und entweder das Blasloch oder der Pharynx
anschlieRend mit Zwirn und chirurgischen Nahten wasserdicht verschlossen. Zusatzlich wur-
de ein handelsiblicher Sekundenkleber mit dem Wirkstoff Cyanolit auf die Ndahte gegeben
und so verteilt, dass das Atemrohr komplett abgedichtet war. Die ersten beiden Praparate
wurden mit PLASTOGEN G, einem Acrylpolymer auf Methacrylatbasis in Methylmethacrylat
(MMA), ausgegossen. Es wird zusammen mit einem Harter, PLASTOSIL (Tixotropiepulver),
verwendet. Auf 100 g PLASTOGEN G wurden 0,5 g PLASTOSIL eingeriihrt. Die Abbindezeit bei
ca. 25°C betrug weniger als 30 min. Die Mazeration erfolgte in Natriumhypochloridldsung.
Die enzymatische Aufarbeitung (Biozym SE, im Handel erhdltlich) erfolgte im Warmeschrank

bei 45°C.

Alternativ wurde zur Befiillung eine Silikonabformmasse verwendet (SILASTIC 3481, Fa. Dow
Corning, Wiesbaden). Dieses Material wird ebenfalls mit einem Harter SILASTIC 81, Anteil 5%

angesetzt. Die Abbindezeit betragt 40 Minuten.

1 ERL: monomeres Epoxidharz VCD = Vinylcyclohexendioxid; DER: Diglycidether von Polypropylenglycol, NSA:

Nonenylsuccinianhydrid, DMAE: Dimethylaminoethanol.
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Tab. 2: Liste der fiur die Darstellung des nasalen Luftsacksystems zur Verfigung gestellten Képfe von
Schweinswalen

Fund- GroRe Gewicht Reg.-Nr./

Probe datum Geschlecht [cm*] kgl Alter Fundort [N/O] Institut
1. 20.05.99 3 126,0 33,5 subadult 1326/ FTZ
2. 01.12.98 3 120,0 31,0 subadult 1423/ FTZ
3. 15.06.00 Q 74,0 6,0 neonat 1484 / N FTZ
4. 13.03.00 Q 128,0 38,0 juvenil 1527 / NO IMR
5. 13.05.01 Q 121,0 24,0 juvenil 1716 / N FTZ

* Gesamtlange gemessen von der Schnauzenspitze bis zur medialen Einkerbung der Fluke. FTZ: Forschungs- und Technolo-
giezentrum Westkuste, Bisum. IMR: Institute of Marine Research, Bergen, Norwegen.

3.3 MAGNETRESONANZTOMOGRAPHIE

Im Rahmen einer Projektstudie am FTZ konnte ich einmalig horizontale Schnittbilder
kernspintomographischer Untersuchungen am Kopf eines frischtoten Schweinswals fiir diese
Dissertation verwenden (s. Abb. 3.22). Das dazu verwendete Gerat ist ein SIEMENS Magnetom

Harmony, 1,0 T.

34 VERWENDETE SOFTWARE-PROGRAMME UND PHOTOEQUIPMENT

Folgende Stereomikroskope und Stereolupen wurden verwendet: Zeiss Axiolab E re, Olympus
CX 41, Olympus SZH10, Wild (Heerbrugg). Fir die Darstellung und Bearbeitung der mikro-
skopisch-anatomischen, histologischen, ultrastrukturellen und makroskopischen Befunde
am Computer wurden die nachfolgenden Systeme verwendet: Microsoft Windows 2000 Pro-
fessional (Betriebssystem), Adobe Photoshop 5.0 (digitale Bildbearbeitung), Irfan View, Ver-
sion 3.61 (digitale Bildbearbeitung), analySIS 3.0 (digitale Bildbearbeitung), Micrografx Pictu-
re Publisher 8 (digitale Bildbearbeitung), SprintScan 35 Direct (digitale Dia-Bearbeitung),
Polaroid SprintScan 35 Plus (digitaler Dia-Projektor und -Scanner), Hitachi HV-C20 3ccd (di-
gitale Video-Kamera fiir Schnittpraparate), Olympus Camedia C-4040 (digitale Photo-
Kamera fir Schnittpraparate), RICOH RDC-7 (digitale Photo-Kamera fiir Korrosionsprapara-

te).
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4 Ergebnisse

Angesichts der recht komplexen Topographie der nasalen Luftsiacke beim Schweinswal und
zum besseren Verstindnis der histologischen Verhdltnisse werden zundchst Ergebnisse der
Korrosionsprdparate besprochen, erganzt durch Photographien vom nasalen Komplex aus der
makroskopischen Sektion, um dann mikroskopisch-anatomische, histologische und ultra-
strukturelle Befunde aus diesem Bereich darzustellen. Der Abbildungsteil befindet sich in Teil

4.1 TOPOGRAPHIE UND MAKROSKOPISCHE BEFUNDE DES LUFTSACKSYSTEMS

Werden die Kdérperepidermis und die darunter liegende, bei Walen typisch dicke Hypodermis
am Kopf von Phocoena phocoena entfernt, um das Blasloch und den epicranialen Respirati-
onstrakt einschlieRlich der akzessorischen Luftsdcke freizulegen, so fillt auf, dass der nasale
Komplex in eine kompakte Kapsel aus dichtem kollagenem Bindegewebe eingebettet ist. Die
Priparation der Epithelien aus dieser zdhen Kapsel erfordert eine gute Vorstellung ihrer
raumlichen Anordnung. In diesem Bereich liegen die paarig angelegten volumintdsen Vestibu-
larsacke (Abb. 4.1, 4.2) direkt unterhalb der Korperfettschicht und dorsal teilweise von einer
relativ diinnen Schicht quergestreifter Muskulatur (M. maxillonasolabialis) bedeckt. Das Blas-
loch ist mit Fettgewebe und Ziigen kollagenen Bindegewebes unterlegt. Der sich anschliefen-
de Respirationstrakt ist quer schlitzformig, d.h. rostrocaudal komprimiert, bei adulten Tieren
etwa 4 cm breit und fuhrt direkt unterhalb des Blaslochs zundchst in ein Vestibulum (Abb.
4.1, 4.2), eine 1 cm tiefe und 3,5 cm breite, unpaare, horizontal liegende Hohlung, die etwa
40° gegen die Vertikale nach caudal geneigt ist. Hiernach verlauft der obere Atemweg nahezu
senkrecht nach ventral und weist 2 cm unter dem Blasloch an seiner Vorderwand eine schlitz-
formige, etwa 3 cm breite horizontale Offnung auf (Abb. 4.3). Diese kommuniziert mit einem
nach rostral spitz zulaufenden und fast horizontal gestellten, etwa 8 mm langen, hautigen
und dunkel pigmentierten Verbindungsstiick, dessen Seitenrdnder direkt in die links und
rechts dorsolateral gelegenen Vestibularsacke fiihren (Abb. 4.4). Sie sind die volumingsesten

Luftsdacke und sie haben die Form von etwa gleichschenkligen Dreiecken, deren Spitzen nach
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laterocaudal, laterorostral und mediodorsal zeigen. In den Ausglissen sind sie 0,8 bis 2 cm
stark, wobei eine konvexe Wolbung dieser Dreiecke parallel zur Hautoberflaiche erkennbar
wird. Im Verbindungsstick ist der hautige Boden in mehrere kleine Furchen gelegt, die in pa-
ralleler Anordnung in die Vestibularsicke ziehen. Dabei werden sie sukzessive zu kraftigen,
mit Bindegewebe unterfutterten, welligen Leisten und kleiden die Bodenflache der Vestibular-
siacke komplett aus. Hier liegen die Leisten konzentrisch um eine tiefere, transversal verlau-
fende Hauptfurche, die zur Offnung zieht (Abb. 4.5, 4.6). Das Dach wird von einem pigmen-
tierten, diinnen Epithel gebildet, das sich bei der Praparation als stark dehnbar erweist. Es hat
zur rostralen Endigung des Vestibularsacks hin eine knorpelige Verbindung zum Boden des-

selben (Abb. 4.5, 4.6).

Unterhalb der schlitzartigen Einmiindung in die Vestibularsdcke finden sich in der vorderen
und hinteren Wand des hier rostrocaudal zusammenliegenden Respirationstrakts senkrecht
verlaufende wellige Erhebungen. Sie sind links und rechts jeweils auRen angelegt und werden
als ‘'monkey lips’ oder ’phonic lips’, (Stimmlippen), bezeichnet (Abb. 4.3, 4.8, 4.9, 4.10, 4.11).
Hinter diesen Stimmlippen befindet sich subepithelial jeweils ein Fettkdrper ("dorsal bursa’,
Abb. 4.11, 4.12, 4.14, 4.22), der eine ellipsoide bis eiférmige Gestalt aufweist. Die rechte
Stimmlippe erscheint Giberwiegend etwa doppelt so breit wie die linke, ihre welligen Erhebun-

gen sind etwas groRer als auf der linken Seite, die mehrere kleinere Wellen ausbildet.

Ventral der vorderen Stimmlippen liegen paarige, in den Respirationstrakt hineinragende, fes-
te, halbmondférmige Bindegewebswiilste als Nasenpfropfen, ('nasal plugs’ Abb. 4.3, 4.8, 4.9,
4.11, 4.14, 4.14), wobei der rechte etwas groRer ist als der linke. lhre Form und Pigmentie-
rung koénnen erheblich variieren (s. Abb. 4.3, 4.8, 4.13), jedoch liegt stets die Nasenscheide-
wand zwischen ihnen. Die gegeniiberliegende Riickwand des Respirationstrakts ist an dieser
Stelle stark mit Bindegewebe unterflttert und dadurch versteift. Ventral der Stimmlippen lie-
gen paarige Septen des Blaslochligaments (Abb. 4.10, 4.12), dorsal und lateral aufgehdngte
und von beiden Seiten in die Nasenscheidewand libergehende Wiilste des Atemwegs, die bis
zur ventralen Spitze der 'nasal plugs’ reichen und deren ventrale Rander auf dem Periost des
Ethmoids zu liegen kommen (Abb. 1.6 (Schema), 4.13, 4.14). Mit diesen bilden sie wiederum

paarige Schlitze (Abb. 4.13, 4.14).
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Caudal der massig ausgebildeten Blaslochligamentsepten eréffnen sich zwei weitere, hinter-
einander gelegene, blind endende, paarige Aussackungen iiber das untere Vestibulum (Abb.
1.6, Schema). Der hintere Nasofrontalsack liegt direkt hinter dem Blaslochligamentseptum
und steigt beiderseits nach dorsal auf. Sein dorsales Ende liegt oberhalb des Fettkorpers (Abb.
4.12, 4.14). Der Caudalsack liegt der Schadelkapsel unmittelbar auf und wird vom hinteren

Nasofrontalsack durch das paarige Nasofrontalseptum getrennt (Abb. 4.1, 4.12, 4.14, 4.46).

Uber das untere Vestibulum kommunizieren der Caudalsack und der hintere Nasofrontalsack
beiderseits mit dem vorderen Nasofrontalsack, der ebenfalls paarig angelegt ist und
hufeisenféormig um den schlitzartigen Respirationstrakt herum zwischen den Vestibularsdacken
und Pramaxillarsicken zieht (Abb. 4.4). Eine Befiillung der vorderen Nasofrontalsdcke mit

Atemluft erfolgt somit liber das untere Vestibulum.

0,8 cm bis 1 cm ventral der Offnung in die Vestibularsicke teilt sich der bis dahin unpaare
Atemweg in zwei parallele und senkrechte Nasengange, die rohrenférmig aussehen und kno-
chern verstarkt sind ("bony nares’). Medial und caudal werden sie vom Ethmoid und Vomer
(Septum nasi, Nasenscheidewand) gebildet, lateral und rostral von Pramaxillare, Maxillare,
Palatinum und Pterygoid begrenzt. Am ventralen Ende (Choanen) verjiingen sie sich zu einem
unpaaren Atemweg. Oberhalb der ’bony nares’ erdéffnet sich nach rostral der paarige
Pramaxillarsack, der dem Zwischenkiefer aufliegt (Abb. 4.2, 4.4). Im Verhdltnis zu allen an-
deren Luftsacken nimmt er beim Schweinswal das kleinste Volumen ein. Die post mortem
unscheinbar wirkenden Strukturen erscheinen bei der Prdparation erst nach sorgfaltigem
Freilegen des Pramaxillare. Durch die Druckbefillung mit dem Silikonkunststoff nehmen die
Pramaxillarsdcke ein um ein Vielfaches groReres Volumen ein. Dies ist ein eindruckvolles Bei-

spiel fiir die Dehnbarkeit und Elastizitdt in diesem Bereich.

4.2 HISTOLOGISCHE UND MIKROSKOPISCH-ANATOMISCHE UNTERSUCHUNGEN

Zur einfacheren Orientierung werden die Befunde zur Histologie der epicranialen Atemwege
zundchst entlang der Vorderwand des Respirationstrakts, von dorsal nach ventral, beschrie-
ben. Danach erfolgt die Betrachtung der Riickwand, ebenfalls von dorsal nach ventral. Dabei

werden dann erst die konvergierenden vorderen Nasofrontalsdacke besprochen, da diese Uber
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das untere Vestibulum mit den hinteren Nasofrontalsacken und Caudalsdcken kommunizie-

ren.

4.2.1 Vestibularsack
Wie eingangs bereits erwdhnt, stellen die paarigen Vestibularsiacke bei Phocoena phocoena
die groRten, und die am weitesten dorsal gelegenen nasalen Aussackungen dar. lhr Dach be-
steht aus einem diinnen, glatten und dehnbaren Epithel (Abb. 4.15) und ist schwarz pigmen-
tiert. Der Boden besteht aus konzentrisch und parallel angeordneten, steifen Leisten, deren
Oberflachen ebenfalls schwarz pigmentiert sind. Alle Leisten ziehen mediad zum Ausgang des
Vestibularsacks. Sie haben die selbe Hohe und bilden zusammen eine nahezu gleichmaRig

gewellte Oberflache (Abb. 4.16).

4.2.1.1 Dorsale Auskleidung

Das Dach des Vestibularsacks ist mit einem mehrschichtigen, pigmentierten, niedrigen Plat-
tenepithel ausgekleidet. Eine Hornschicht fehlt, doch kommen in mehreren Prdaparaten ab-
schilfernde Zellverbdande vor (Abb. 4.17). Das Stratum basale besteht aus iso- bis
hochprismatischen Zellen mit ovalen bis polyedrischen Zellkernen. In vielen Basalzellen
kommen gelbe bis braune Melaningranula vor, die in der vom Corium abgewandten Zellhdlfte
zu finden sind und dem Zellkern kappenartig aufliegen. Ihr Vorkommen erstreckt sich liber
das gesamte Stratum germinativum, welches sich aus dem Stratum basale und dem Stratum
spinosum zusammensetzt. Das Stratum spinosum umfasst etwa 8 bis 10 Zelllagen. Die
Zellkerne werden mit fortschreitender Entfernung vom Stratum basale bzw. sukzessiver
Anndherung an die Epidermisoberflache flacher und liegen schlieBlich parallel zur Oberflache.
Teilweise ist eine Abschilferung der obersten Zellschichten erkennbar, diese wird hier aber
nicht als Stratum disjunctum angesprochen, wie sonst bei verhornenden Plattenepithelien

Ublich, da keine durchgehende Schichtung beobachtet wurde.

4.2.1.2 Dorsale Dermis

Die Verzahnung der Epidermis mit der darunterliegenden Dermis ist schwach und unregelma-
Rig ausgepragt (Abb. 4.17). Das Corium besteht aus 2 Schichten, der Papillar- und der Ge-
flechtschicht. Das Stratum papillare umfasst nur eine diinne subepitheliale Schicht, die licht-
mikroskopisch durch wenige kollagene Fasern, Kapillaren, einige Fibrozyten und wenige

markhaltige Nervenfasern charakterisiert ist. Auch das Stratum reticulare ist im dorsalen Be-
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reich extrem diinn. Es besteht aus straffem Bindegewebe mit relativ wenigen Fibrozyten. Kol-
lagene Faserbiindel und -fibrillen verlaufen in verschiedene Richtungen, haben aber durchweg
wellenformigen Charakter. Auffillig ist die groRtenteils waagerecht zur Epidermisoberflache

verlaufende Ausbreitungsrichtung in parallelen Schlingen (Abb. 4.15, 4.17).

Retikuldre Fasern befinden sich lediglich in der quergestreiften Muskulatur. Elastische Fasern

sind im Vergleich zur Ventralseite des Vestibularsacks nur in kleinen Mengen vorhanden.

4.2.1.3 Muskulatur

Die Facialis-Muskulatur und ihre Schichten im Bereich des nasalen Komplexes werden ent-

sprechend der Nomenklatur von Huber (1934) und Lawrence & Schevill (1956) besprochen.

Auffallig bei der Praparation sind die diinnen muskuldren Auslaufer zwischen dem ’Blubber’,
also dem Fettgewebe der Subcutis, und dem nasalen Luftsackkomplex. Das Blasloch ist von
Bindegewebe umgeben, das mit Fettgewebe durchsetzt ist. Im histologischen Prdparat (Abb.
4.17) finden sich dorsal des Vestibularsackdachs quergestreifte Muskelfaserbiindel. Sie geho-
ren zur Pars nasalis des M. maxillonasolabialis, der mit seinen Auslaufern die duRere Periphe-
rie der Vestibularsdcke erreicht und dort dorsal und ventral ansetzt. Ursprung des M. maxillo-
nasolabialis ist der duRere Randbereich des Maxillare, wo er eine breite Basis als Verankerung
zur Zugrichtung findet. Innerhalb des abgebildeten Muskelfaserbiindels liegen quer ange-
schnitten mehrere kleine GefidlRe, die zum kapillaren Gegenstromsystem gehdéren. Die Lamina
propria in diesem Bereich wird weniger durch die Papillar- und Geflechtschicht sondern viel-
mehr durch die Anwesenheit und den flachigen Verlauf von Muskelfaserbiindeln charakteri-
siert. Muskelfaserbiindel liegen ldngs, quer und auch in verschiedenen tangentialen Ebenen

geschnitten vor.

Ventral der Vestibularsiacke findet sich nur wenig Muskulatur. Die Lamina propria wird hier

von straffem kollagenen Bindegewebe dominiert.

4.2.1.4 Ventrale Auskleidung

Die epitheliale ventrale Auskleidung des Vestibularsacks besteht aus einem mehrschichtigen,
unverhornten, dunkel pigmentierten Plattenepithel (Abb. 4.19, 4.20). Teile der obersten Zell-
lage (graue Farbung) l6sen sich basal, d.h. zwischen den Leisten, ab. Im Stratum basale ist

Melanin in Form von gelblich bis braun gefarbten Granula zu finden, welches wie bei der dor-
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salen Auskleidung als eine Kappe lber dem Zellkern in der vom Corium abgewandten Zell-
hilfte liegt. Auch hier besteht das Stratum basale aus dicht und regelmdRig aneinander lie-
genden, meist isoprismatischen Basalzellen, die auf einer Basallamina ruhen. Ein Stratum spi-
nosum ist in den Epidermiszapfen zu erkennen, dariiber hinaus umfasst es deutlich erkennbar
etwa 2 bis 3 Zelllagen. Eine weitere Schichtung zur Oberflache hin ist nicht eindeutig erkenn-

bar. Die oberflachlichen Zellen flachen stark ab.

4.2.1.5 Ventrale Dermis

Die Verzahnung der Epidermis mit dem Corium ist erkennbar, jedoch weder besonders stark
noch regelmaRig ausgepragt (Abb. 4.17 - 4.20). Das Corium besteht hier im wesentlichen aus
dem Stratum reticulare. Lockeres Bindegewebe kommt in diesem Bereich kaum vor. Der Anteil
an Fibrozyten und freien Zellen sowie an Interzellularsubstanz (extrazellularer Matrix) ist
durchweg sehr gering (Abb. 4.19). Die Basalmembran verlauft entlang der Basalzellen an der
Grenze zum Corium, ist aber aufgrund der hohen Dichte von ebenfalls blau gefarbten Kolla-
genfasern in der Abbildung nicht eindeutig zu erkennen: Sie wird von Kollagenfasern mas-
kiert, die an der Basalmembran entlang ziehen. Teilweise umschmiegen diese die Basalzellen.
Sowohl im makroskopischen wie im mikroanatomischen und histologischen Querschnitt wird
deutlich, dass die Gesamtheit der Vestibularsackleisten fast vollstandig aus straffem Bindege-
webe besteht, mit einem sehr hohen Anteil parallel geordneter, kollagener Fasern (Abb. 4.15
bis 4.20). Kollagene Fasern liegen auch im Zentrum der ventralen Vestibularsackleisten eng
zusammen und bilden eine Langsachse mit regelmaRig austretenden Auslaufern. Im apikalen
Bereich strahlen nahezu parallele Biindel senkrecht zur Epitheloberflache hin aus. Bei Anndhe-
rung an die Epidermis ziehen diese Biindel wellenférmiger oder auch v-férmig gerichteter
Kollagenfaserfibrillen wie Speichen an einem Rad in diesen Bereich ein (Abb. 4.18 - 4.20). Sie
greifen in Dermispapillen bis zur Basallamina. Vereinzelt erkennbar sind Fibrozyten. Zwischen

kollagenen Fasern und Faserbiindeln befindet sich interstitielle Flissigkeit.

In die Basis der ventralen Leisten ziehen kleine GefdlRe, die das Bindegewebe und das Epithel
versorgen. Kollagene Fasern ziehen hier konzentrisch zur Epitheloberfliche. Darunter liegt

lockeres Bindegewebe, das liber Arteriolen und Venolen versorgt wird.
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Grundsatzlich sind elastische Fasern parallel zu den kollagenen Fasern ausgerichtet und an
diese angeschmiegt (Abb. 4.21). Bei der Orcein-Farbung sind sie an der weinroten Farbung zu

erkennen.

Im geordneten Bindegewebe im Zentrum einer Leiste ist der Anteil an elastischen Fasern ho-
her als in der Peripherie. Die gekrduselten Enden konnten darauf hindeuten, dass Fasern
durch die Bearbeitung gerissen sind. Querschnitt: < 1 pm. Im Zentrum verlaufen sie gestreckt,
sind teilweise sehr lang und parallel ausgezogen, teilweise mehr oder weniger stark ver-
zweigt, und bilden auch Fasernetze. Sie verlaufen immer auch in Richtung der kollagenen Fa-
sern/-fibrillen, die schwach rétlich angefarbt sind. Zum Epithel hin wird der Gehalt an elas-

tischen Fasern deutlich geringer.

Es wurden in keinem Schnitt im Bereich des ventralen Vestibularsacks retikuldre Fasern ge-

funden.

4.2.2 Vordere Fettkorper
Unterhalb der Vestibularsdacke befinden sich rostral und caudal am Respirationstrakt je zwei
Fettkorper, die sich gegeniiberliegen und unmittelbar vom Epithel des Respirationstrakts be-
deckt sind (Abb. 4.22, 4.23, 4.24, 4.25, 4.26). Sie sind in kollagenes Bindegewebe eingebettet
und bestehen aus Ansammlungen univakuoldrer Adipozyten, die lichtmikroskopisch typi-
scherweise als helle groRe Zellen gut zu erkennen sind. Der Fettkdrper wird von wenigen
dinnen GefdRen durchzogen; in einigen Bereichen ist er starker vaskularisiert. Einzelne Fa-
serbiindel des ’nasal plug’-Muskels ziehen in den Fettkdrper hinein (Abb. 4.24). Peripher
dringen ebenfalls einige Kollagenfaserbiindel in den Fettkorper ein. Auffillig ist das straffe,
faserreiche Bindegewebe, welches den Fettkdrper umgibt (Abb. 4.23, 4.24). Die zahlreichen,
wellenformigen Kollagenfaserbiindel sind typisch fir straffes, parallelfaseriges Bindegewebe,
welches hier zahlreiche Fibrozyten enthalt. Der Fettkorper reicht bis ins Stratum papillare und
sehr nah an das Epithel heran (Abb. 4.23, 4.25, 4.26). Sowohl das Stratum papillare als auch
das Stratum reticulare zeigen in diesem Bereich eine erhebliche Anzahl markhaltiger Nerven-
faserbiindel, die bis unmittelbar unter das Epithel ziehen (Abb. 4.26). Auch das den Fettkor-

per umfassende kollagene Bindegewebe enthalt viele markhaltige Nervenfaserbiindel.

46



ERGEBNISSE

Elastische Fasern durchziehen den Fettkorper dort, wo auch kollagene Faserbiindel auftreten.
Dorsorostrad, in Richtung des vorderen Nasofrontalsacks, sind einige elastische Fasern quer,
tangential und auch langs getroffen (Abb. 4.27). Dorsal des Fettkorpers befinden sich erheb-
lich mehr elastische Fasern parallel zum Atemweg und dem oberen Abschnitt des Nasofron-
talsacks. Diese ziehen oberhalb dieses Abschnitts weiter rostrad und ventrad zum unteren

Abschnitt des vorderen Nasofrontalsacks (4.28).

Retikuldre Fasern sind hier lediglich im Bereich der Muskelfaserbiindel zu finden, ansonsten

waren sie in den Schnitten dieses Bereichs nicht nachweisbar.

4.2.3 Die Stimmlippen
Das dem Fettkorper benachbarte Epithel des Respirationstrakts (Abb. 4.26, 4.30) ist ein
mehrschichtiges, pigmentiertes und unverhorntes Plattenepithel mit durchgehend stark abge-
flachten Zellen. Das Stratum basale besteht aus iso- bis hochprismatischen Zellen mit ovalen
bis polyedrischen Zellkernen. In vielen Zellen sind gelbe bis braune Melaningranula zu erken-
nen, die den Kernen kappenartig aufliegen. Die apikal folgende Zellschicht umfasst mehr als
70 Lagen und zeigt bis zur Epitheloberflaiche keine weitere lichtmikroskopisch sichtbare Dif-
ferenzierung. Die obersten 4 bis 5 Zelllagen enthalten Granula, welche nicht wie die typischen
Keratohyalingranula des Stratum granulosum aussehen. Der Inhalt der lichtmikroskopisch
dargestellten Granula konnte im Rahmen dieser Arbeit nicht analysiert werden. Eine weitere
Differenzierung des Epithels ist lichtmikroskopisch nicht moéglich. Elektronenmikroskopische
Untersuchungen (Abb. 4.29) geben keinerlei Hinweise auf eine Korner- oder gar Hornschicht.

Die oberflachlichsten Zellen enthalten degenerierte Zellkerne.

Der Bereich der mutmaRlichen Stimmlippen unterscheidet sich schon makroskopisch deutlich
vom umliegenden Epithel des Respirationstrakts (Abb. 4.3, 4.8, 4.9, 4.11). Kennzeichend sind
die senkrecht verlaufenden, parallel angeordneten, leicht erhabenen Furchen. Histologisch
erkennt man jedoch erst bei starker VergroRerung einen erheblich gedanderten Aufbau des
drisenfreien, mehrschichtigen und unverhornten Plattenepithels. Es ist hier durch drei Beson-
derheiten gekennzeichnet: Weder ein Stratum spinosum noch ein Stratum granulosum werden
ausgebildet. Dem Stratum basale folgt unmittelbar ein extrem viellagiges Stratum externum

(bis zu 80 Lagen), dessen Zellen extrem und gleichmiRig abgeflacht sind. Auch hier sind die
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oberflachlichsten Zellen noch kernhaltig. Die Pigmentierung im Bereich der Stimmlippen vari-

iert intraspezifisch sehr.

4.2.4 Lamellenkorperchen
Im Bereich des Stimmlippen-Komplexes zwischen Fettkdrpern und dem aufliegenden Epithel
des Respirationstrakts findet sich subepithelial eine Vielzahl von Lamellenkérperchen (Cor-
puscula lamellosa) mit ovoiden perineuralen Kapseln unterschiedlicher GroRe (9 - 85 pum,
Abb. 4.30 - 4.38). Sie treten beiderseits des Respirationstraktes in der Peripherie der Fettkor-
per auf. Dabei kommen sie gehauft in den dermalen Papillen und im Stratum reticulare vor.
Diese Lamellenkdrperchen unterschiedlicher GroRe kdnnen von einer starkeren bindegewebi-
gen Kapsel umgeben sein. Die etwas kleineren Lamellenkérperchen in den dermalen Papillen
sind von bis zu 5 Bindegewebslagen umgeben (Abb. 4.31, 4.33). Sie kdnnen unmittelbaren
Kontakt zum epithelialen Stratum basale haben (Abb. 4.34, 4.36). Um ein Zentrum, das als
Innenkolben angesprochen werden kann (Abb. 4.30, 4.34) liegen 4 - 10 Lagen dicht gepack-
ter, konzentrisch angeordneter, abgeplatteter Zellen. In der Literatur (Bucher/Wartenberg
1997) werden diese Zellen als flache Perineuralepithelzellen (Abb. 4.31 u. 4.33) angespro-
chen, stammen also aus dem Bindegewebe um den Nerven herum. Hier sind die dichten Lagen
der Perineuralepithelzellen (Abb. 4.31, 4.32) nach aulen von kollagenen Fasern umgrenzt
(Abb. 4.34, 4.35, 4.38); zusatzlich sind Fibrozyten zu erkennen (Abb. 4.33, 4.34). Dariber
hinaus umgeben abgeflachte Schwann-Zellen, die in Form von geschichteten Endk&rperchen
auftreten (Abb. 4.30, 4.33), marklose, terminal kolbenférmige Axonendstiicke peripherer
Nervenfasern (Innenkolben). Das Auftreten dieser Mechanorezeptoren ist nicht auf den Be-
reich zwischen Fettkdrper und Epithel beschrankt: Auch etwa 1 mm dorsal bzw. ventral samt-
licher Fettkdrper wurden Lamellenkdrperchen subepithelial im Stratum papillare nachgewie-
sen. Sie kdnnen verzweigt sein (Abb. 4.31, 4.37) oder zu mehreren in einer Kapsel (Abb. 4.33)
liegen. Derartige Lamellenkdrperchen gelten als Rezeptoren fiir Druck- und Vibrationsreize

(Bucher/Wartenberg 1997).

4.2.5 Der 'Nasal plug’
Bei diesem 'Nasenpfropf’ handelt es sich um einen paarigen, bindegewebigen Wulst am unte-
ren Ende des noch unpaaren Nasenganges, welcher sich von der rostralen Wand desselben ins

Lumen vorwolbt (Abb. 1.7., 4.39). Er liegt direkt Gber dem Eingang zum Pramaxillarsack und
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bildet die caudale Fortsetzung des Pramaxillarsackdaches. Unmittelbar unter den ’nasal plugs’
beginnen die kndchernen Nasenoffnungen ('bony nares’), welche durch die Nasenscheide-
wand aus Vomer und Ethmoid getrennt sind. Die ’bony nares’ werden durch die 'nasal plugs’
im passiven, nichtkontrahierten Zustand verschlossen. Wie im histologischen Parasagit-
talschnitt zu sehen ist, wird der 'nasal plug’ caudal vom Epithel des Respirationstraktes und

rostral von quergestreifter Muskulatur umgeben (Abb. 4.39 - 4.41).

Bei dem Epithel handelt es sich um ein mehrschichtiges, niedriges Plattenepithel aus 10 bis
15 Zelllagen, deren Zellen stark abgeflacht sind und teilweise in den oberflachlich liegenden
Zellen degenerierte Zellkerne aufweisen. Eine Gliederung in Stratum basale und Stratum spi-
nosum ist sinnvoll, dariiber hinaus gibt es keine Indizien fiir weitere Schichtungen. Die Ver-

zahnung mit der Dermis ist nicht tief, aber gleichmaRig.

Histologisch charakterisiert ist der 'nasal plug’ durch ein straffes Bindegewebe, dessen Kolla-
genfaserbiindel keine eindeutige Ausrichtung (Textur) aufweisen, jedoch sehr kompakt
auftreten. Die Zahl der Fibroblasten ist als gering einzustufen. Einige wenige kleine GefdRe
sind nachweisbar. Fasern der quergestreiften Skelettmuskulatur im ventralen Bereich der
’nasal plugs’ reichen bis in den Bereich der Lamina propria (Abb. 4.40). In manchen Schnitten
sind unmittelbar subepithelial markhaltige Nervenfaserbiindel enthalten. Dagegen kommen
im kompakten kollagenen Bindegewebe markhaltige Nervenfasern kaum vor, wdhrend im
Bereich der ausstrahlenden quergestreiften Muskelfaserbiindel dann wieder dickere

markhaltige Nervenfaserbilindel vorhanden sind.

In weiteren Schnitten bis zur hinteren Spitze des 'nasal plug’ und denselben komplett durch-
setzend, wurden Faserblindel des ’nasal plug’-Muskels gefunden, und zwar sowohl tangenti-

al, longitudinal als auch transversal angeschnitten.

4.2.6 Der 'Nasal plug’-Muskel
Wie im vorherigen Kapitel bereits erwahnt, liegt rostral vom ’nasal plug’ ein ausgedehnter
Bereich quergestreifter Skelettmuskulatur (Abb. 4.42), welcher bis zum rostralen, dorsalen
und ventrocaudalen Rand des Fettkorpers reicht. Im parasagittalen histologischen Schnitt lie-
gen hauptsachlich longitudinale, aber auch quer und tangential getroffene, quergestreifte

Muskelfasern in kollagenes Bindegewebe eingebettet. Diese sind zwischen dem vorderen Na-
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sofrontalsack und dem Pramaxillarsack noch verstarkt. Dem Verlauf der Muskelfasern ent-
sprechend wird dieser Bereich wahrend einer Muskelkontraktion im wesentlichen in rostro-
caudaler Richtung bewegt bzw. verformt. Typischerweise sind hier auch viele markhaltige

Nervenfaserbundel vorhanden.

4.2.7 Pramaxillarsack
Der Pramaxillarsack wird dorsal und ventral von einem mehrschichtigen, unverhornten Plat-
tenepithel (Abb. 4.43) ausgekleidet, welches nur schwach pigmentiert ist. Sehr vereinzelt tre-
ten Melanozyten im Stratum basale auf. Die Kerne der isoprismatischen Basalzellen sind ovoid
bis polygonal. Das Stratum spinosum umfasst etwa 17-19 Zelllagen. Dariiber hinaus gibt es
keine weiteren Schichtungen. Die oberflachlichen Zellen sind teilweise isoprismatisch, zum
Uberwiegenden Teil jedoch platt. Die fortschreitende Degeneration der Zellkerne zur Epithel-
oberflache hin ist gut erkennbar, doch bleiben auch in der obersten Zellschicht Reste der Zell-

kerne erhalten. Auch Zytoplasma kommt in vielen dieser oberflachlichen Zellen noch vor.

Die Verzahnung Epidermis/Dermis ist gleichférmig, wobei die Epidermiszapfen breiter ange-

legt sind als die Dermispapillen.

Dorsal vom Pramaxillarsack sind viele quergestreifte Muskelfaserbiindel zu erkennen, die zum
‘nasal plug‘ -Muskel gehoren (s. Abb. 4.42). Um ein Muskelfaserbiindel legt sich kollagenes
Bindegewebe, das Perimysium. Stellenweise ist auch das Endomysium, Bindegewebe zwischen

den Muskelfasern, zu erkennen.

Im dorsal gelegenen, subepithelialen Stratum reticulare des Pramaxillarsacks sind haufig di-
ckere markhaltige Nervenfaserbiindel anzutreffen. Gut zu sehen sind auch markhaltige Ner-
venfasern, die vom Perineurium umschlossen sind. Das Perineurium besteht aus konzent-
rischen Schichten diinner, flacher Fibrozyten, zwischen denen kollagene Fibrillen liegen. Die
einzelnen Nervenfasern sind von lockerem, kollagenen Bindegewebe umbhiillt (Endoneurium).
Die lipidreiche Markscheide ist blass und stellenweise sind die peripheren Zellkerne der

Schwann’schen Zellen zu erkennen.
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4.2.7.1 Elastische Fasern
Elastische Fasern sind stellenweise als lange, meist unverzweigte, parallel liegende, teilweise
gewellte und diffus verteilte Fasern vorhanden (Abb. 4.44). Subepithelial sind sie eher ge-
streckt und parallel textiert, ansonsten sind sie meist diffus verteilt. Im Stratum reticulare sind
elastische Fasern nur dinnschichtig und kurz, moéglicherweise durch histologische Artefakte

auch gerissen.

4.2.7.2 Retikulare Fasern

In der subepithelialen Auskleidung des Pramaxillarsacks (Abb. 4.45) sind retikuldre Fasern zu
erkennen. Sie sind leicht wellig, verzweigen sich und bilden ein rdumliches Netzwerk. Sie ha-
ben biegungselastische Eigenschaften. Im abgebildeten Ausschnitt (Abb. 4.45) sind sie um

kollagene Faserbiindel angeordnet, die ein straffes, ungeordnetes Bindegewebe bilden.

Retikuldare Fasern sind auch parallel zur Epitheloberfliche angeordnet und liegen hier sub-
epithelial als einzelne, haarfeine, kaum gewellte, gestreckte und unverzweigte Fasern im Stra-
tum reticulare, ohne ein Netz zu bilden. Dominant sind kollagene Fasern, die im Untergrund

kompakt und rétlichbraun angefarbt sind.

4.2.8 Hintere Fettkorper
In der Hinterwand des Atemwegs, unterhalb des Blaslochs bis zu den ’bony nares’, liegt im
mikroskopisch-anatomischen Parasagittalschnitt ein weiterer Fettkorper dem bereits bespro-
chenen, in der Vorderwand des Nasengangs lokalisierten Corpus adiposus bursae, gegeniiber
(Abb. 4.14, 4.23, 4.46). Auch hier ist der im Schnitt oval bis trapezféormige Fettkérper unmit-
telbar subepithelial in straff und untextiertes kollagenes Bindegewebe eingebettet. In allen
untersuchten Proben hatten der vordere und der hintere Fettkoérper in etwa die gleiche GroRe.
In manchen parasagittalen Schnittebenen zeigte der hintere Fettkdrper auch eine “zapfenarti-
ge“ Form, dessen Verjlingung nach ventral gerichtet ist (Abb. 4.46). Auch dieser hintere Fett-
korper wird von kollagenen Fasern und GefdaRen durchzogen. Elastische Fasern sind regelma-

Rig zwischen den Fettzellen zu finden.

In der Peripherie des hinteren Fettkorpers befinden sich zu allen Seiten mehrere kleine mark-
haltige Nervenfaserbiindel. Augenfillig sind Ansammlungen markhaltiger Nervenfaserbiindel

mit groRerem Durchmesser im oberen, dorsalen Teil des Fettkorpers (Abb. 4.47).
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Das Gebiet unmittelbar caudal des hinteren Fettkdrpers weist zwei interessante Strukturen
auf: Zum einen befindet sich weiter ventral ein kleiner Knorpelkérper (Abb. 4.48, 4.49), auf
den im Kapitel 4.2.11 ndher eingegangen wird. Zum anderen liegt ein Streifen straffen, kolla-
genen Bindegewebes dariiber, mit geordnetem, wellenférmigem Charakter (Abb. 4.48, 4.49).
Dieser Streifen geht an der dorsalen Endigung des Fettkdrpers abrupt in einen Bereich iber,
der eine hohe Konzentration an elastischen Fasern aufweist, deren Richtung identisch ist mit

der Richtung der darunter liegenden kollagenen Fasern (dorso-ventral).

4.2.9 Blaslochligamentseptum
Das Blaslochligamentseptum befindet sich auf beiden Seiten jeweils unterhalb des hinteren
Fettkorpers. Zusammen stellen die paarigen Septen eine ventrale Vorwdlbung des dorsal und
lateral gelegenen Gewebes dar. Im histologischen parasagittalen Querschnitt ist zu erkennen,
dass das Septum von einem pigmentierten, mehrschichtigen niedrigen Plattenepithel umge-
ben ist, welches mit der Dermis nur schwach verzahnt ist (Abb. 4.46). Das Epithel besteht aus
Stratum basale und Stratum spinosum. Der ventrale Saum des Septums tragt ein Stratum pa-
pillare mit lockerem Bindegewebe und vielen Fibrozyten; doch geht das Stratum schnell in
kompaktes, straffes, ungeordnetes Bindegewebe (iber. In das Epithel an der Seite zum inferio-
ren Vestibulum miinden Ausfiihrungsgange von Driisen (Ductus excretorii, Abb. 4.50, 4.51);
die Charakterisierung des zugehdrigen Driisengewebes erfolgt im ndachsten Kapitel. Letzteres
ist von straffem, ungeordnetem kollagenem Bindegewebe umgeben bzw. teilweise davon
durchzogen. Im driisennahen Bereich sind deutlich erkennbar elastische Fasern vorhanden
(Abb. 4.54). Innerhalb des genannten Bindegewebes finden sich Fibrozyten, wenige markhal-

tige Nervenfasern und kleine GefilRe.

4.2.10 Drusen
Von allen untersuchten Bereichen des nasalen Komplexes ist lediglich im basalen Saum des
Blaslochligamentseptums Driisengewebe gefunden worden. Die hier lokalisierten Driisen sind
von einer dichten Bindegewebsschicht in Form einer Art Kapsel umgeben. Von dieser ziehen
eine Vielzahl interlobuldrer Septen als kraftige Bindegewebstrabekel in die Tiefe, welche die
Drise in viele Lappchen unterteilen (Abb. 4.53). In diesem sagittalen Schnitt wird deutlich,
dass das Blaslochligament unmittelbar bis an den dorsocaudalen Rand der Kapsel heranreicht

bzw. sogar einen Teil von ihr bildet. Vor der rostralen Flache des Blaslochligaments, d.h. hin-
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ter der caudalen Wand des Respirationstrakts, ventral des hinteren Fettkoérpers liegen groRere
Ausfiihrungsgdange (Abb. 4.50). Ebenso finden sich basal am ventralen Rand des Septums
Ausfiihrungsgdnge (Abb. 4.51). lhrem lichtmikroskopischen Aussehen nach ist die Driise als
exokrin und aufgrund ihrer starken Verzweigung als zusammengesetzt zu bezeichnen. Die
fir die Diagnose serds oder mukds entscheidenden Charakteristika (LumengréRe, Form der
Zellkerne) sind jedoch nicht eindeutig zu bestimmen: Die durch starke Verzweigung der azi-
nosen Tubuli zahlreichen Drusenendstiicke weisen kleine runde Lumina auf. Die Zellen der
Azini enthalten azidophiles Zytoplasma mit zumeist abgeflachten, sichelférmigen Zellkernen;
nur wenige runde Zellkerne kommen vor. In vielen Azini sind in den H/E-gefdrbten Praparaten
basophile Sekretgranula in den Zellapices zu finden. Die fiir mukdse Driisenzellen typischer-
weise hellen Pakete schleimgefiillter Mucin-Granula fehlen allerdings. Die Mehrzahl der
Merkmale (azinose Erscheinungsform, kleiner Gesamtquerschnitt, enges Lumen, weniger
deutliche Zellmembranen, apikal granuliertes Zytoplasma) spricht fiir eine rein serdse Driise.
Die fiir mukose Drisen typischen Merkmale (abgeplattete wandstandige Zellkerne, vakuoli-
siert wirkendes Zytoplasma) fehlen. Es scheint also nicht zur Synthese mukdser Substanzen
zu kommen. Aufgrund dieser Befunde méchte ich hier von einer rein serésen Driise sprechen.
Da keine Anzeichen von Sekretabgabe erkennbar sind, ist der Sekretionsmodus als merokrin

zu bezeichnen (Charakterisierung nach Bucher/Wartenberg 1997).

4.2.11 Knorpelkérper / Elastinkdrper
Zwischen dem gerade beschriebenen drisigen Abschnitt und dem dorsorostralen Teil des
hinteren Nasofrontalsacks (Abb. 1.7: PN, Abb. 4.46: HNF) liegt ein groRraumiger Bereich mit
quergestreifter Muskulatur, umgeben von straffem, ungeordnetem Bindegewebe (Abb. 4.46:
M). Dieser Abschnitt nimmt einen groRen Teil des Blaslochligaments ein. Zwischen dem
muskuldren Teil und dem Fettkdrper befindet sich bei jungen Schweinswalen ein ovoider,
hyaliner Knorpelkérper, der in straffem, ungeordnetem Bindegewebe liegt und von einer Art
Knorpelhaut umgeben ist (Abb. 4.55, 4.56). Die Kollagenfasern sind wellenférmig angeordnet,
dicht gepackt und weisen nur wenige gleichmaRig verteilte Fibrozyten auf. In diesem Zusam-
menhang sind zwei Befunde auffillig: 1.) Der zwischen Knorpelkdrper und Fettkorper gelege-
ne Teil straffen Bindegewebes ist vertikal orientiert, und der rostrale Bereich enthalt sehr viel

Elastin (Abb. 4.49) mit derselben Ausrichtung. 2.) Weiter dorsal (aber immer noch caudal vom
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Fettkorper gelegen) befindet sich eine noch groRere Ansammlung gebiindelt auftretender
elastischer Fasern (Abb. 4.49, 4.69). Dieser parasagittal spindelférmige Bereich enthdlt kaum
kollagene Fasern, d.h. er wird klar von elastischen Elementen dominiert. Die hier beschriebene
Anordnung stimmt bei allen untersuchten Tieren {iberein. Folgerichtig wird das elastische

Material als Elastinkdrper bezeichnet.

Am oberen Ende des Blaslochligaments zieht in Verlangerung des Elastinkorpers ein bindege-
webiger Bogen medial Giber den dorsorostralen Wulst des Nasofrontalseptums (Abb. 4.46) und
nach ventral in diesen hinein. Dieser kollagene Bogen fiihrt peripher lange Elastinfasern (Abb.

4.69).

Der caudale Bereich hinter dem Blaslochligamentseptum enthélt gleichmaRig verteilt diinne
Faserbiindel quergestreifter Muskulatur, die transversal verlaufen (Abb. 4.54). Der hintere
Abschluss des Blaslochligamentseptums bildet gleichzeitig die Vorderwand des hinteren Na-

sofrontalsacks (Abb. 4.46: HNF).

4.2.12 Hinterer Nasofrontalsack
Der hintere Nasofrontalsack wird von einem nicht pigmentierten, niedrigen, mehrschichtigen
Plattenepithel ausgekleidet, das von einem Stratum basale und einem Stratum spinosum (bis

zu 18 Zelllagen) gebildet wird. Die Verzahnung mit der Dermis ist als niedrig einzustufen.

Bei der Mehrheit der Schnitte und quer durch alle Altersstufen war ein pragnantes Bild der
Lamina propria zu erkennen: Wahrend die Vorderwand des hinteren Nasofrontalsacks straff
bindegewebig, aber eher ungeordnet wirkt, ist die subepitheliale Lamina propria der Hinter-
wand klar strukturiert (Abb. 4.57, 4.58). Ahnlich wie am Boden des Vestibularsackes (Abb.
4.19) ragen Streifen dicht gepackter Kollagenfaserstrange senkrecht gegen die Epitheloberfla-
che vor. In groRen Abstdnden verlaufen einige Faserbiindel dazu im rechten Winkel, also pa-
rallel zur “Schleimhaut“-Oberflache. Dabei scheinen sich aus dem groReren Komplex kleinere
Biindel kollagener Fasern abzuzweigen und quer zu verlaufen (Abb. 4.58). Das verleiht der
Lamina propria eine auBerordentliche Stabilitdt bzw. Steifigkeit. Wie in Abb. 4.57 gut zu se-
hen, verlauft diese Konstruktion entlang der gesamten Riickwand des hinteren Nasofrontal-

sacks (HNF). In diesem Bereich sind (im Vergleich zur Vorderwand) deutlich weniger Fibrozy-
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ten oder GefaRe zu finden. In mehreren Schnitten verschiedener Individuen sind hier unmit-

telbar subepithelial starke markhaltige Nervenfaserbiindel gelegen.

4.2.13 Vorderer Nasofrontalsack
Die paarigen hinteren Nasofrontalsiacke kommunizieren direkt mit den ebenfalls paarigen
vorderen Nasofrontalsdacken. Hufeisenféormig liegen sie zu beiden Seiten des Respirations-
trakts und sind an ihren rostral weisenden, blinden Enden nur durch wenig kollagenes Binde-

gewebe voneinander getrennt (Abb. 4.59).

Das mehrschichtige Plattenepithel der vorderen Nasofrontalsdcke ist schwach pigmentiert
(Abb. 4.60, 4.61). Seine Basalzellen sind iso- bis hochprismatisch und besitzen groRe,
schlanke und langgezogene Nuklei. Im Stratum spinosum innerhalb der Epidermiszapfen
nehmen die Kerne eine eher polygonale bis rundliche Gestalt an. Hier weist es eine hohe
Schichtung auf. Nach etwa 4 bis 6 Zelllagen degenerieren die Zellkerne. Ein Stratum granulo-
sum ist nicht zu identifizieren; das Stratum spinosum schlieft sich direkt an das Stratum ex-
ternum an. Die Verzahnung des Epithels mit der Dermis ist meist unregelmaRig, was auf die
Schnittebene zurlickzufiihren sein kann. Auch hier liegen die Pigmentgranula den Zellkernen

kappenartig auf und sind der Oberflache des Epithels zugewandt.

4.2.13.1 Dermis

Die Verzahnung von Epidermis und Dermis ist unregelmaRig und nicht sehr tief. Das Stratum
papillare besteht aus lockerem Bindegewebe, in der Lamina propria sind sehr viele Fibrozyten

vorhanden und die Interzellularsubstanz ist gleichmaRig subepidermal verteilt (Abb. 4.62).

Auch das Stratum reticulare enthdlt lockeres Bindegewebe, das in der Tiefe in straffes, unge-
ordnetes Bindegewebe lbergeht (Abb. 4.62). Quergetroffene markhaltige Nervenfaserbiindel

liegen im lockeren Bindegewebe. Auch quergestreifte Muskelfaserbiindel sind vorhanden.

Weiter subepidermal kommt wellenférmig angeordnetes, straffes, paralleltextiertes Bindege-
webe in Biindeln vor, in denen sich die Fibrozyten (rosa) zwischen den Kollagenfasern deren
Verlaufsrichtung anpassen. Die Biindel aus derben, straffen, geordneten, kollagenen Fasern

sind in lockeres Bindegewebe eingearbeitet (Abb. 4.63).
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4.2.13.2 Elastische Fasern

Die oft langen und gebiindelten, bzw. sich Gberlagernden elastischen Fasern bilden, teilweise
wellenformig und teilweise gestreckt verlaufend, keine Netze oder Verzweigungen (Abb.
4.64). Manche sind sehr kurz und verdickt; dies beruht vermutlich auf ZerreiBungen, die
durch die histologische Bearbeitung entstanden sind. Auffillig ist auch die Anordnung einiger
elastischer Fasern um Kollagenfasern des straffen, parallelfaserigen Bindegewebes. Mal liegen
sie parallel zu den Kollagenfasern, mal liegen sie tangential zur Verlaufsrichtung um die kol-

lagenen Fasern herum.

Aber auch im parallelfaserigen straffen kollagenen Bindegewebe treten elastische Fasern ver-
einzelt auf. Im unmittelbar subepithelialen Bindegewebe sind keine freien elastischen Fasern
vorhanden. Im tiefer gelegenen lockeren Bindegewebe finden sich dagegen sehr viele elas-
tische Fasern, die nicht homogen verteilt sind, sondern in einigen Bereichen in sehr hoher

Anzahl vorkommen, in anderen dagegen nahezu fehlen.

4.2.13.3 Retikulare Fasern

Es kommen insgesamt nur wenig retikuldre Fasern vor, z.B. in peripheren Bereichen der straf-
fen Bindegewebe, deren kollagene Fasern zwar wellenformig, aber streng parallel textiert eng
aneinander liegen. Weiter peripher liegen vereinzelt retikuldre Fasern, unverzweigt oder ver-
zweigt, sie scheinen nicht miteinander vernetzt zu sein. Dicht an den weinrot gefarbten kolla-
genen Bindegewebsfasern, die straff und geordnet vorliegen, befinden sich teilweise sehr viele
retikuldare Fasern, konzentriert liegend, verzweigt und auch unverzweigt. An einer Welle von
geordnetem, straffem Bindegewebe liegen sie teilweise parallel textiert, teilweise vereinzelt

(Abb. 4.65).

4.2.14 Nasofrontalseptum
Zwischen dem hinteren Nasofrontalsack und dem Caudalsack befindet sich eine kulissenartige
Falte, welche ebenso wie das Blaslochligamentseptum eine ventrale Vorwdlbung des dorsalen
und lateralen Gewebes darstellt, wobei sie ein groReres Volumen einnimmt. Der epitheliale
Uberzug besteht aus einem mehrschichtigen, niedrigen Plattenepithel, dessen Pigmentierung
unterschiedlich und nicht immer gleichmaRig ist (Abb. 4.13). Die Charakterisierung des Epi-

thels erfolgt in den Kapiteln zum hinteren Nasofrontalsack (S. 54) und zum Caudalsack (s.
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unten). Auffallend ist das massenhafte Auftreten kollagener Fasern innerhalb des
Nasofrontalseptums (Abb. 4.57), welches als straffes, ungeordnetes Bindegewebe bezeichnet
werden kann. Andererseits kommen hier nur wenige Fibrozyten vor und die Zahl der GefdRe

ist gering (Abb. 4.66, 4.68).

Wie im Kapitel 4.2.11 zum Knorpelkorper schon angesprochen, zieht ein aus Elastinfasern
bestehender “Spannungs-Bogen” vom Knorpelkorper nach dorsal und im Bogen nach caudal
und ventral mitten in das Nasofrontalseptum hinein, wo es offenbar Anschluss an rostral und
ventral gelegene quer verlaufende Muskelfaserbiindel hat (Abb. 4.46, 4.69). Der Bereich vor
diesem Bogen im Nasofrontalseptum ist in den meisten parasagittalen Schnitten regelmalig
mit kleinen Muskelfaserbiindeln durchsetzt, die zum liberwiegenden Teil quer angeschnitten
sind, also das Nasofrontalseptum transversal durchziehen. Im caudalen bzw. dorsocaudalen
Bereich finden sich dagegen vergleichsweise wenige und unregelméaRig vorkommende Mus-
kelfaserbiindel. Dieser Bereich besteht im wesentlichen aus kompaktem, straffem,
ungeordnetem Bindegewebe. Der Anteil an kollagenen Fasern liegt bei liber 95%. Nur wenige

Fibroblasten kommen vor (Abb. 4.66).

Wie die Lamina propria unter dem rostralen Epithel des Nasofrontalseptums (zum hinteren
Nasofrontalsack hin) weist auch jene des caudalen Epithels (zum Caudalsack hin exponiert)
einen deutlich abgegrenzten Bereich kompakter, geordneter Kollagenfasern auf (Abb. 4.57,
4.66, 4.68). Auch hier sind Kollagenfaserbiindel senkrecht zur Epitheloberfliche ausgerichtet
und ziehen bis in die Dermispapillen hinein. Nach innen wird dieser Bereich wie auf der Vor-

derseite durch oberflachenparallele Elastinfaserziige abgegrenzt (Abb. 4.66, 4.67).

4.2.15 Caudalsack
Der paarige Caudalsack liegt zwischen dem paarigen hinteren Nasofrontalsack und der fron-
talen Schadelkapsel, wobei seine Hinterwand z.T. unmittelbar an den Nasalia und Maxillaria
befestigt ist (Abb. 1.7, 4.1, 4.68). Er kommuniziert direkt mit dem Nasengang als dem Haupt-
atemweg oberhalb der ’bony nares’. Er endet blind, wobei beide Seiten eine Vielzahl filigraner,
fingerartiger Ausstiilpungen besitzen, die im Bogen nach dorsorostral gerichtet sind. Im his-
tologischen Langsschnitt sind diese gut als Einfaltungen zu erkennen (Abb. 4.68). Das Epithel

des Caudalsacks besteht aus einem mehrschichtigen, unverhornten Plattenepithel, welches
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wenige Zelllagen aufweist (Abb. 4.66, 4.68). Zum groRten Teil liegt eine helle Pigmentierung
vor. Das Stratum basale besitzt iso- bis hochprismatische Zellen mit langgestreckten, schlan-
ken Zellkernen, die besonders in den Epidermiszapfen deutlich werden. Teilweise kommen

aber auch isoprismatische Basalzellen mit abgerundeten Nuklei vor, Melanozyten sind selten.

Das Stratum spinosum umfasst 6 bis 8 Zelllagen, seine Zellen weisen ein rosafarbenes Zyto-
plasma auf. Zur Oberfliche hin werden die Zellkerne flacher und sind in den Zellen mehr oder
minder oberflaichenparallel angeordnet. Allerdings sind die typischen Interzellularbriicken
auch bei hoher Mikroskopauflosung kaum zu erkennen. Im Stratum spinosum sind stellenwei-
se grole Interzellularrdume vorhanden, was méglicherweise bereits auf autolytische Vorgange

zurtckzufuhren ist.

Die Verzahnung mit der Dermis ist als regelmdRig und niedrig einzustufen. Auf die
Strukturierung der anschlieRenden Lamina propria der Vorderwand ist bereits im Kapitel
4.2.14 zum Nasofrontalseptum ausfiihrlich eingegangen worden. Aufgrund der variablen
Anordnung subepithelialer kompakter Kollagenfasern ist die Differenzierung in ein Stratum
papillare und ein Stratum reticulare nicht moéglich. Hinter dem Caudalsack geht der ventrale
Bereich des Epithels direkt ins Periost des frontalen Craniums Uber. Dorsal findet sich
subepithelial lockeres Bindegewebe mit einer relativ hohen Zahl an Fibrozyten, einigen kleinen
GefiRen und groReren Feldern quergestreifter Skelettmuskulatur. Uber die filigranen
Ausstllpungen des Caudalsacks ziehen elastische Fasern nach hinten; sie entspringen von
dem Bogen elastischer Fasern, welche vom Blaslochligament bis tief in das Nasofrontalseptum
hinein reichen. Die caudalwarts ziehenden Fasern gelangen bis in die Ndahe des Periosts. Im
Zusammenhang damit ist die hintere Wand des Caudalsacks durch eine Konzentration
elastischer Fasern charakterisiert. Diese liegen zumeist wellig-parallel beieinander (Abb.
4.67).

4.3 TEM - UNTERSUCHUNGEN ZUM BAU DER NASALEN EPITHELIEN

Die ultrastrukturelle Charakterisierung des Epithels in den nasalen Luftsicken beim
Schweinswal konnte anhand eines neonaten Tieres vorgenommen werden, welches sich in
einem Ringwadennetz in dadnischen Gewdssern oOstlich von Fiinen verfangen hatte. Der
Schweinswal konnte lebend geborgen werden. Im nahegelegenen Fjord & Baeltcentret in Ker-

teminde wurde versucht, das Tier zu stabilisieren, leider vergeblich, denn am 3. Tag verstarb
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das Tier. Zum Todeszeitpunkt hatte es einen schlechten Erndhrungszustand. Anlasslich der
Autopsie konnten aus allen Luftsdacken kleine Bereiche des Epithels entnommen werden. Bei
den transmissionselektronenmikroskopischen Untersuchungen stand die Frage der Keratini-
sierung der duReren Zelllagen der Epithelien im Vordergrund. Daher resultierten die folgenden

Ergebnisse:

Bei den die Luftsdcke auskleidenden Epithelien finden sich viele Merkmale der Korperepider-
mis wieder. Lichtmikroskopisch bereits erkennbar und wie im vorhergehenden Kapitel aus-
fihrlich behandelt, konnte das charakteristische mehrschichtige Plattenepithel bereits licht-
mikroskopisch analysiert werden, welches im Vergleich zur Korperepidermis jedoch erheblich

weniger Lagen aufweist. Die Schichtungsfolge - Stratum basale - Stratum spinosum - Stratum

externum bleibt in den untersuchten Arealen erhalten. Die Zellen des Stratum basale liegen
der Basallamina auf und sind mit dieser durch Hemidesmosomen verbunden (Abb. 4.70). Die
Lamina reticularis der Basalmembran ist stark ausgepragt und erfillt zusammen mit der Ba-
sallamina eine Stitzfunktion, die durch die nahezu regelmdRigen Interdigitationen verstarkt
wird. lhr welliger Verlauf unterstiitzt die mechanische Festigkeit von Derivaten der unmittel-
bar benachbarten urspriinglichen Keimblatter Ektoderm und Mesoderm. Gleichzeitig vergro-
Rert sich somit die Kontaktfliche und verbessert den Stoffaustausch. Die Basallamina wird
vom Epithel synthetisiert, wiahrend die Lamina reticularis von den Fibroblasten der Dermis
gebildet wird. Die Basalzellen enthalten gegeniiber den Stachelzellen und Zellen des Stratum
externum mehr Mitochondrien. lhre Zellkerne sind polygonal, mitunter zeigen sie fingerfor-
mige Auslaufer (Abb. 4.72). Die gleichmaRige Verteilung feinkorniger Strukturen deutet auf
Ribosomen (Abb. 4.70). Uber dem Stratum basale liegt ein mehrschichtiges Stratum spino-
sum, ultrastrukturell gekennzeichnet durch die nahezu regelmaRig und haufig vorkommen-
den Desmosomen (Abb. 4.71). Diese Schicht weist in den verschiedenen Luftsdacken leichte
Unterschiede in der Zahl der Zelllagen auf. Nirgends in den Luftsacken wird jedoch auch nur
anndhernd die Anzahl der Zelllagen erreicht wie in der Koérperepidermis des Schweinswals.
Einhergehend mit der apikalwéarts zunehmenden Degradation (“Verdimmerung®) der Zellen
nimmt die Anzahl der Mitochondrien und Ribosomen erheblich ab. Schon im unteren Stratum
spinosum sind kaum noch Mitochondrien vorhanden. In wenigen Bereichen des Stratum spi-

nosum und Stratum externum sind vereinzelt vorkommende Keratinfilamente (Abb. 4.71,
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4.74) zu finden. Diese verlaufen meist parallel zur Langsachse der Zelle, die sich mit fort-
schreitender Anndherung an die Epitheloberfliche abflacht. Im Bereich der Desmosomen hin-
gegen strahlen Tonofilamente charakteristischerweise in groRer Zahl in alle Richtungen in die
Zelle hinein (Abb 4.71). Die obersten Lagen des Epithels sind als Stratum externum zu be-
zeichnen. Weitere Schichtungen waren in keinem der beprobten Areale erkennbar: Weder ein
Stratum granulosum noch ein Stratum lucidum oder ein echtes Stratum corneum waren vor-

handen.

In allen Zelllagen befinden sich sowohl inter- als auch intrazelluldir membrangebundene sowie
membranlose Einschlisse (Abb. 4.72). Bei den membranlosen Einschlissen handelt es sich
um Lipidtropfen, die sowohl intra- als auch interzellular vorkommen (Abb. 4.72, 4.73). Im
unteren Stratum spinosom treten Keratinosomen auf, deren Anzahl apikalwarts abnimmt
(Abb. 4.72). Diese auch ’lamellar bodies’ genannten sekretorischen Vesikel werden vom Gol-
gi-Apparat gebildet und enthalten eine interne Lamellenstruktur. Interzelluldar ist in den
obersten Zelllagen neben den membranlosen Lipidtropfen zumeist heterogenes Material ein-

gelagert, das den Zusammenhalt und damit die mechanische Stabilitdt unterstiitzt.

Neben den bereits genannten bekannten Vesikeln findet sich in nahezu allen Zelllagen eine
auffallige Vielzahl kleinerer und groRerer membrandser und membranloser Einschlliisse. Man-
che der membrandsen Einschliisse zeigen Unterbrechungen in ihren Membranen, die eventu-
ell Zeichen einsetzender oder fortschreitender Degeneration sein konnen (Abb. 4.73). Uber
die teilweise sehr heterogene Zusammensetzung dieser Bereiche sowie ihre moglichen Funk-
tionen ist nichts bekannt. Denkbar sind Reservespeicher in Form von Lipidvakuolen, die durch
die Verschmelzung mit der Zellmembran und ihre Ausschiittung in die Interzellularrdume zur
Versiegelung der Epidermis gegen Fremdstoffe und Wasser beitragen kdénnten. Zur Kldarung

dieser Fragen sind jedoch entsprechende histochemische Untersuchungen notwendig.

Filamentose Strukturen finden sich neben den Tonofilamenten der Desmosomen in den obe-
ren Lagen des Stratum spinosum und des Stratum externum. Sie sind zumeist vereinzelt und
homogen gebaut, seltener liegen sie in kompakten Strdngen vor (Abb. 4.71, 4.74). Allerdings
kénnen anhand von TEM-Untersuchungen allein keine Angaben Uber ihre Konsistenz gemacht

werden. Auch hierfiir sind weiterfiihrende histochemische Untersuchungen erforderlich.
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5 Diskussion

Im Mittelpunkt dieser Arbeit stehen die histologischen, mikroskopisch-anatomischen und
elektronenmikroskopischen Befunde zur Struktur und funktionellen Morphologie des epicra-
nialen Respirationstrakts beim Schweinswal. Die in den einleitenden Kapiteln zitierten Arbei-
ten weisen darauf hin, dass dem nasalen Komplex der Zahnwale hinsichtlich der Lauterzeu-
gung eine wichtige Funktion zugeschrieben werden muss. Neuere Ergebnisse physiologi-
scher und anatomischer Untersuchungen unter Einbeziehung von modernen bildgebenden
Verfahren bestdtigen dies immer deutlicher (Cranford et al. 1996, Cranford 2000, Huggen-
berger 2004). Die vorliegende Arbeit versteht sich daher auch als ein kritischer Beitrag zur
Frage der Lauterzeugung bei Zahnwalen am Beispiel des Schweinswals, wobei der Schwer-
punkt auf der funktionellen Histologie des Nasenkomplexes liegt. Dieser Aspekt wurde seit
den Tagen von Boenninghaus (1902, 1903) stark vernachldssigt und ist fiir ein umfassendes
Verstandnis der Struktur und der Funktion der Zahnwal-Nase unerlasslich. Sie versucht, ei-
nen Beitrag in der Diskussion der noch offenen Fragen, gerade in Ermangelung histologi-
scher Studien in diesem Bereich, zu leisten. Deswegen werden die Ergebnisse auch im Zu-
sammenhang mit der aktuellen Hypothese zur Erzeugung des Biosonars in Bezug auf Pho-
coena phocoena besprochen, um anschlieRend in Bezug auf die funktionsmorphologische
Bedeutung der nasalen Luftsdcke betrachtet zu werden. Die Hypothese wird einleitend dar-

gestellt.

5.1 ZuUR HYPOTHESE DER GENERIERUNG DES BIOSONARS

In Analogie zur Orientierung von Fledermausen (Microchiroptera) besitzen die Zahnwale ein
Biosonar, welches Frequenzen im Ultraschallbereich verwendet. Zahnwale kénnen ebenfalls
extrem hochfrequente Laute produzieren (bis weit Giber 100 kHz), welche als Echolokations-

signale dienen (Purves & Pilleri 1983, Au 1993, Neuweiler 1993).

Auch Schweinswale orientieren sich unter Wasser akustisch, wobei sie keine Pfiffe, sondern

ausschlieRlich Klicklaute zu produzieren scheinen (Schevill et al. 1969, Amundin & Andersen
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1983). Wie eingangs schon erwdhnt, nutzen Wale die Lauterzeugung neben der Orientierung
auch zur Nahrungssuche und als ein Mittel der innerartlichen Kommunikation. Schweinswale
kénnen Klicklaute bei 2 kHz (Schevill et al. 1969) und in einem weiteren Bereich zwischen
110 und 150 kHz (Mghl & Andersen 1973) und dariiber hinaus emittieren (Akamatsu et. al
1994). Diese Laute sind schmalbandig und haben eine Pulsdauer von 1 msec bis zu 0,1
msec, d.h. sie werden 1000 mal bzw. 10000 mal pro Sekunde wiederholt (Mahl & Andersen
1973). Die Erforschung des Mechanismus dieser besonderen Leistung hat in den vergange-

nen Jahrzehnten einige Hypothesen hervorgebracht.

Die Debatte dartiber, wo die Lauterzeugung bei Zahnwalen stattfindet, ob im Larynx oder im
nasalen Komplex, konnte Anfang der 80er Jahre entschieden werden. Elektromyographische
(EMG) Messungen an der Muskulatur im nasalen Bereich und Druckveranderungen unmittel-
bar wahrend der Phonation innerhalb und dorsal der knéchernen Nasengange bei Phocoena
phocoena und Tursiops truncatus bestatigten, dass die Nasenregion pneumatisch genutzt
wird, um hochfrequente Laute zu erzeugen (Ridgway et al. 1980, Amundin & Andersen
1983). So zeigten EMG-Aufnahmen, dass der ’'nasal plug’-Muskel wahrend der Phonation
aktiv ist. Die Aktivitat beginnt bis zu 450 msec vor der Lauterzeugung. Hochfrequente 'Click
Trains’ ohne EMG-Aktivitdt waren nicht zu sehen. Amundin & Andersen (1983) wiesen eine
synchrone Aktivitdt des ’nasal plug’-Muskels mit der Phonation nach und bestitigten damit
eine Studie von Ridgway und Kollegen (1980), die zeigte, dass EMG und Anderungen des
Luftdrucks im nasalen System hochgradig mit der Lauterzeugung korreliert sind. Amundin &
Andersen (1983) maRen in den kndchernen Nasengdangen maximal 54 kPa iiber dem Umge-
bungsdruck in Phocoena und 81 kPa liber dem Umgebungsdruck bei 7ursiops, und dass bei
beiden Arten die hochfrequenten 'Click Trains’ immer einem signifikanten Anstieg des Luft-
drucks in beiden Nasengdngen folgten. Daher hatten die Druckabweichungen in den ’bony
nares’ auf beiden Seiten die gleiche Amplitude. Die Lautbildung konnte dadurch unterbro-
chen werden, dass die ’nasal plugs’ nach rostral gezogen und dabei die ’bony nares’ freige-
legt wurden. Wahrend der Perioden ohne Lauterzeugung konnte der Druck in den Nasengdn-
gen groRer sein als wahrend der Phonation. Allerdings war es nicht méglich festzustellen, ob
der ’nasal plug’-Muskel als eine synchrone oder, in Bezug auf die Paarigkeit des ’nasal

plugs’, als zweifache, potentiell separat arbeitende funktionelle Einheit dient. Druckuntersu-
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chungen in der Nase eines in Gefangenschaft lebenden Belugas (Delphinapteus leucas) ha-
ben darliber hinaus gezeigt, dass mit dinnen offenen Kathetern (Durchmesser 0,5 mm in-
nen, 1 mm auRen) in den ’bony nares’ noch Echolokationspulse und verstiimmelte Pfiffe
produziert werden kénnen, bei dickeren (Durchmesser 3 mm auRen, 2 mm innen), jedoch
weder Echolokationspulse noch Pfiffe zustande kommen, wobei gleichzeitig ein starker Luft-
zug aus dem Blasloch zu bemerken war (Ridgway & Carder 1988). In dieser Arbeit konnten
weitere EMG-Messungen Aktivititen der nasalen Muskulatur wahrend jedweder Lauterzeu-
gung nachweisen. Aktivititen der laryngealen Muskulatur fanden hingegen wahrend der At-
mung, nicht jedoch wahrend der Lauterzeugung statt. Auch dies ist als starkes Indiz fiir die
pneumatische Generierung von Schall in der Zahnwal-Nase zu werten. Ultraschalluntersu-
chungen am Kopf bei 7ursiops truncatus und Delphinus delphis bestdtigten entsprechende
Bewegungen bzw. starke synchrone Vibrationen im nasalen Respirationstrakt wahrend der
Erzeugung von Ultraschalllauten, bzw. wurde Entsprechendes beim Larynx ausschlieBlich

wahrend des Atemvorgangs dokumentiert (Mackay & Liaw 1981).

Druckluft kann fir sich gesehen noch keine Phonation hervorbringen, zumindest aber keine
Laute im Schall- oder Ultraschallbereich, mit deren Hilfe eine Art “akustisches Abbild“ der
Umwelt entsteht, die Kommunikation mit Artgenossen maoglich wird und ein gezielter Nah-
rungserwerb erfolgen kann. Auf Grund des Brechungs- und Reflexionsgesetzes ware es phy-
sikalisch schwierig, hohe Frequenzen durch Vibrationen in der Luft der Nase zu erzeugen.
Letztendlich soll die Schallenergie mit moéglichst wenig Verlust (Impedanz) ins umgebende
Medium Wasser fortgeleitet werden. Die Annahme, dass Ultraschallklicks nicht in der Atem-
luft, sondern moglicherweise erst im Gewebe generiert werden, konnte durch Frequenzmes-
sungen an einem lebenden Schweinswal untersucht werden, der statt der normalen Atemluft
ein Gemisch zugefiihrt bekam, das zu 80 % aus Helium und zu 20 % aus Sauerstoff bestand
(Amundin 1991b). Helium ist leichter als Luft und dadurch weniger dicht. Schall kann sich in
Helium deswegen 1,86 mal (Amundin 1991b) schneller ausbreiten (anders als in festen Me-
dien, in denen die Schallausbreitungsgeschwindigkeit mit zunehmender Dichte wachst)
(Bergmann & Schiafer 1990). Die Stimmbander von Menschen vibrieren schneller, wenn Heli-
um eingeatmet wird, was dazu fihrt, dass die Klangeigenschaften der Stimme verdandert

werden. Im Versuch mit dem Schweinswal hatte das jedoch keine Auswirkung: Der stdrkere
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hochfrequente Anteil (120 - 140 kHz) wurde durch Helium in seinem Spektrum {iberhaupt
nicht beeinflusst, nur der niederfrequente Anteil (2 kHz) verdanderte sich in der emittierten
Wellenlange. Daraus wurde geschlossen, dass die hochfrequente Komponente nicht von der
Zusammensetzung des Atemgases abhdngig ist, sondern ihren Ursprung folgerichtig durch
entsprechende Schwingungen im Gewebe haben misste (Amundin 1991b). Seit den ent-
scheidenden EMG- und Druckuntersuchungen im nasalen Komplex (Ridgway et al. 1980,
Amundin & Andersen 1983, Ridgway & Carder 1988) und den daraus resultierenden Schluss-
folgerungen haben nachfolgende dreidimensionale Computerrekonstruktionen mittels Mag-
netresonanztomographie (MRT) und Computertomographie (CT) wesentliche Strukturele-
mente im nasalen Komplex vieler Zahnwalarten zu Tage geférdert (Amundin et al. 1988,
Amundin & Cranford 1990, Cranford et al. 1996), die bisher Uibersehen oder in anderen Zu-
sammenhadngen gesehen wurden. Interessant dabei ist, dass die Autoren bei den untersuch-
ten Arten trotz Asymmetrien der Schadel sowie der fazialen Weichgewebe immer wieder be-
stimmte Elemente gefunden haben, welche bei vielen Arten sehr dhnlich gebaut sind und
sogar bei den stark abweichenden Pottwalen (Physeteridae) homologe Entsprechungen ha-
ben. Eine weitere wichtige Arbeit konnte visuell zeigen, dass es im nasalen Bereich der O-
dontoceti zu Vibrationen kommt, die sehr wahrscheinlich unmittelbar mit der Erzeugung von
Klicklauten zusammenhangen (Cranford et al. 1997, siehe letzten Abschnitt). Auf diesen
wesentlichen Untersuchungen basiert die bisher konkurrenzlose Hypothese von Cranford et
al. (1996) zur Erzeugung des Biosonars der Delphine, welche moglicherweise fiir alle Odon-

toceti Gultigkeit besitzt.

Analysen von akustischen Aufnahmen mittels Sensoren, die direkt an Rostrum und Melone
von lebenden Tursiops truncatus, dem Amazonas-Delphin (/nia geoffrensis) und dem
Schwertwal (Orcinus orca) angebracht wurden, liefern die Bestdtigung, dass sich der Genera-
tor der Ultraschallwellen in der unmittelbaren Umgebung der ’nasal plugs’ befindet (Diercks
et al. 1971). Eine darauf fokussierte Hypothese ist die “Relaxation Oscillation“, welche be-
sagt, dass die sehr beweglichen ’nasal plugs’ pneumatisch oder auf andere mechanische
Weise gegen die harte Kante der kndchernen Nasengdange bewegt werden (Evans 1973) und
auf diese Art Klicklaute erzeugen. Aus der Sicht der Histologie erscheint dies sehr fraglich,

da bei einem solchen Mechanismus mit erheblichen Abnutzungen und mechanischen Scha-
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den am betroffenen Gewebe gerechnet werden muss. Weiterentwickelt wurde diese Hypothe-
se durch den Fund von Driisen im nasalen Bereich, deren Sekret moglicherweise durch
Lubrikation die erhebliche Reibung reduzieren wiirden (Evans & Maderson 1973). Dies er-
scheint abgesehen von einem inneren Widerspruch kontraproduktiv fiir die extrem schnellen
Wiederholungsraten der gepulsten Klicks (600 - 800 pro Sekunde, Evans 1973) und wurde
bereits von Cranford (2000) neben anderen Aspekten der “Relaxation Oscillation“~Hypothese

in Frage gestellt.

1997 untersuchten Cranford und Kollegen pharyngeale und nasale Hohlraume zweier leben-
der groRer Timmler (7ursiops truncatus) mittels eines Endoskops, das mit einem Hochge-
schwindigkeitsvideorekorder (Bildfrequenz 400 Hz) und einem damit kombinierten Hydro-
phon ausgeriistet war, welches die Lautbildung bei der Echolokation simultan aufzeichnen
sollte. Die Autoren konnten einerseits klar dokumentieren, dass keine anderen Strukturen als
die Stimmlippen synchron mit jedem akustischen Puls vibrierten, wobei ein Oszillations-
zyklus der Stimmlippen mit einem akustischen Puls simultan einherging. Andererseits waren
auch die Anderungen in der Pulswiederholungsrate mit Verinderungen des Oszillations-
zyklus der Stimmlippen korreliert, d.h. die Raten und Perioden waren ebenfalls synchron.
Dabei beginnt ein Zyklus damit, dass die Stimmlippen durch den einwirkenden Luftstrom
auseinanderweichen, komprimierte Luft hindurchstromt, und ein “Fluid“ unvermittelt zwi-
schen den Lippen auftaucht und das SchlieRen der Lippen den Zyklus beendet (Cranford
2000). Diese Beobachtungen lieferten die erste direkte Bestdatigung fiir den bis dahin hypo-
thetisch angenommenen Ort der Entstehung des Biosonars (Cranford et al. 1996). Auf
Grundlage ihrer vergleichend-morphologischen Untersuchungen am nasalen Komplex ver-
schiedener Odontoceti postulierten die Autoren einen einheitlichten Mechanismus mit Blick
auf den Ort und die Entstehung des Biosonars bei Zahnwalen, in der Form des sogenannten

“Hypothetical Biosonar Signal Generator*.

Cranford hatte schon friiher die Hypothese formuliert (1992, zitiert in Cranford 2000), dass
Zahnwale Sonarsignale generieren, dhnlich wie Musiker, die ein Blasinstrument spielen, in-
dem sie durch die Passage komprimierter Luft zwischen den nasalen Stimmlippen dieselben
zu Vibrationen anregen. Bei Blasinstrumenten unterscheidet man generell Holz- und Blech-

blasinstrumente, deren Vibrationen direkt Gber die Luft ausgesendet werden. Die Blechblas-
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instrumente werden durch ein metallenes, kessel- oder trichterformiges Mundstiick ange-
blasen. Im Unterschied zu den Holzblasinstrumenten wird der Ton nicht durch ein Rohrblatt,
sondern durch die schwingenden Lippen des Blasers erzeugt. Durch das Offnen eines Ventils
erhdlt man zusatzliche Rohrlange, was die Tonhdhe des Instruments senkt und eine andere

Obertonreihe ergibt.

Im Vergleich zu derartigen Blasinstrumenten entstehen die betreffenden Vibrationen bei

Zahnwalen durch die Stimmlippen und das sie umgebende Gewebe. Dies stellt auch deshalb

einen erheblichen Unterschied dar, da die bei Zahnwalen vom Gewebe ausgehenden Vibrati-
onen ins aquatische Milieu transferiert werden. Jede luftgetragene Schwingung wiirde sich
innerhalb der nasalen Luftrdume fangen, da die akustische Impedanz, d.h. der Unterschied
im Schallwiderstand der Luft und dem umgebenden Gewebe extrem groR ist und es deshalb

zu Reflexionen des Schalls kommen miufite.

Generell hangt das AusmaR der Leitung durch bzw. der Reflexion von Schallwellen an Grenz-
flachen unterschiedlicher Medien vom Schallwiderstand (Impedanz) der Medien vor und nach
der Grenzflaiche ab (zum Beispiel Wasser/Kdrpergewebe oder Luft/Flissigkeit). So betragt
der Schallwiderstand in Luft 414 kg m-2 s-1, der Schallwiderstand in Wasser 1,5 x 106 kg m-2
s-1. Entsprechend dieses groRen Impedanzunterschiedes wiirde in unserem Beispiel der
Schall fast vollstandig an der Grenzflache Luft/Wasser reflektiert werden (von Specht 2001).
Deswegen ware eine solche luftgetragene Schallschwingung ohne Anpassung der Impedan-

zen fir die Orientierung und Kommunikation im Wasser sehr ineffektiv.

Aus der medizinischen Ultraschalldiagnostik wissen wir, dass die Ultraschallausbreitung von
verschiedenen Faktoren abhdngt: Von der Dichte der durchschallten Materie, vom Schallwel-
lenwiderstand und von der Schallwellengeschwindigkeit. Diese Parameter sind z.B. fiir Mus-
kel, Fett, Knochen, Gehirn, Luft und Wasser (20°/37°) bereits bekannt. Weiterhin ist bekannt,
dass die Laufgeschwindigkeit des Schalls abhdngig ist von der Kompressibilitit des Medi-
ums, d.h. je mehr sich ein Medium komprimieren lasst, umso langsamer ist die Schallaus-
breitung. Je dichter ein Medium ist, desto schneller breitet sich der Schall darin aus (Frohlich,
Struck, Wild 2003). Im Gegensatz zu Extremen wie Knochen (4080 m/s) und Luft (331 m/s)

haben Weichteilgewebe des Menschen dhnliche Laufgeschwindigkeiten des Schalls (ca. 1540
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m/s). Auch ihre Impedanzen, die sich als Produkt aus der Dichte des Mediums und ihrer
Schallausbreitung definieren, sind dhnlich (akustische Impedanzen fiir Knochen: 6,2 g x cm-2
sec’!, Luft: 41,3 x 10-5, Fett: 1,37, Wasser: 1,49, Muskel: 1,66, Leber: 1,66 aus: Korting et al.

1999).

Die von Cranford et al. (1997) fiir Zahnwale dokumentierten Bewegungen der Stimmlippen
und angenommenen Gewebsvibrationen der Fettkorper konnen durch verschiedene Struktu-
ren und Oberflachen innerhalb des Kopfes kanalisiert, fokussiert und dem Schallwiderstand
des aquatischen Milieus angepasst werden. In diesem Zusammenhang ist die Anordnung der
vorderen Fettkorper und der 'nasal-plug’-Muskel nochmals zu hinterfragen. Moglicherweise
dient dieser Muskel jeweils nicht nur der mechanischen Kontraktion des ’nasal plug’. Eine
weitere denkbare Funktion ist die Ubertragung der Longitudinalwellen eines Schallereignis-
ses mit moglichst geringem Energieverlust tiber den Muskel, ausgehend von den hypotheti-
schen Schwingungen des vorderen Fettkdrpers. Dabei kann die Fahigkeit zur Kontraktion
Bedeutung haben hinsichtlich einer moglichen Modulation der erzeugten Vibrationen, und

zwar bevor oder wiahrend diese an die Melone weitergeleitet werden.

Angenommen, Vater-Pacini-Koérper dhnelnde Mechanorezeptoren im Bereich des Dorsums
der Schnauze bei 7Tursiops sowie der Stimmlippen bei Phocoena lassen sich auch bei anderen
Odontoceti nachweisen, liegt hier moglicherweise eine funktionelle Korrelation vor, welche
die Hypothese von Cranford untermauert: Sollten diese Detektoren in der Lage sein, Vibrati-
onen der eigenen Klicklaute zu perzipieren, so kénnte es sich hierbei um eine Kontrollmég-
lichkeit handeln, d.h. ein propriozeptives Element zur Rickmeldung des akustischen Ist-
Zustandes. Hier ergdbe sich ein interessanter Ansatz zu entsprechenden vergleichend-

histologischen Untersuchungen.

Morphologische Untersuchungen der laryngealen Muskulatur lassen den Schluss zu, dass
Muskelgruppen, welche den Kehlkopf am Schadel und Unterkiefer aufhdngen, signifikant zur
Druckerhéhung in den kndchernen Nasengdngen beitragen kénnen (Huggenberger 2004),
wobei der Palatopharyngealmuskelkomplex als kraftiger Sphinkter vermutlich wesentlich
zum ventralen Verschluss beitrdgt (Cranford et al. 1997). Dies hat Norris schon 1969 vermu-

tet (Zitat aus Cranford 2000). Allerdings erscheint es fragwiirdig, dass dieser Muskel allein
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die Luft komprimieren soll. Dies kann durch die kraftige Expirationsmuskulatur (Zwerchfell,
Intercostalmuskulatur usw.) elegant bewerkstelligt werden. Diese befordert Atemluft aus der
Lunge in die oberen (kndchernen) Bereiche der Luftwege, wo sie komprimiert wird (Rodionov
2001). Der Palatopharyngealmuskel hat wahrend der Phonation vermutlich die alleinige Auf-
gabe, die “Druckkammer” nach unten hin zu verschlieRen, wiahrend die 'nasal plugs’ auf den
'bony nares’, verstarkt durch Muskelzug iiber das Blaslochligament, die Kammer nach oben
hin dicht verschlieRen. Die kraftig ausgebildete Muskulatur des bilateralen ’nasal plug’ ist in
der Lage, gezielt Luft aus der “Druckkammer” dorsal entweichen zu lassen. EMG-
Untersuchungen haben entsprechende Aktivititen dieses Muskels wdahrend der Phonation

bestatigt (Ridgway et al. 1980, Amundin & Andersen 1983).

Die endoskopischen Befunde von Cranford et al. (1997) bestitigen, dass die Stimmlippen
pneumatisch in Schwingung gebracht werden, synchron zu den akustischen Pulsen. Hier sitzt
der Initiator fur die potentielle Ultraschallquelle. Komprimierte Luft wird Gber die vertikal
und parallel gestellten Stimmlippen gefiihrt, erzeugt hier Vibrationen, die vermutlich von
Lamellenkérperchen perzipiert werden. Die Vibrationen werden durch kompaktes Bindege-
webe auf die unmittelbar vor bzw. hinter den Stimmlippen liegenden Fettkorper Ubertragen,
welche nun ebenfalls in Schwingung geraten. Alle vier Fettkdrper liegen in der kompakten
Bindegewebskapsel, d.h. bei synchroner Nutzung beider ’'nasal plugs’ kénnen die Schwin-
gungen der Fettkérper moglicherweise in alle Richtungen hin longitudinal verbreitet werden.
Auch die nasalen Luftsdacke sind in die homogen dichte Bindegewebskapsel eingearbeitet
und aufgrund ihrer Topographie und relativen Lage zu den Fettkdrpern als potentielle
Schwingkorper und luftgefiilite Reflektoren hervorragend dazu geeignet, die Ausbreitung des
Schalls in unerwiinschte Richtungen (Neurocranium, Unterkiefer) zu vermeiden. Statt dessen
werden die Schwingungen in die gewiinschte rostrale Richtung moglicherweise bereits vorfo-
kussiert und vorververstarkt, bevor sie die Melone erreichen. Dort kbnnen weitere Modifizie-
rungen erfolgen (Norris & Harvey 1974). Neuere Untersuchungen zur Messung von
Echolokationssignalen von Schweinswalen unterstiitzen die Hypothese liber die Fahigkeit der

Melone zur Schallfokussierung (Au et al. 2004).

Die EMG- und Luftdruckuntersuchungen in den knéchernen Nasengangen bzw. umliegender

nasaler Muskulatur von Ridgway et al. (1980) bei 7ursiops truncatus haben auch ergeben,
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dass deren Vestibularsiacke vom System isoliert werden kénnen, ohne dass die Lauterzeu-
gung behindert wird. Trotz der interspezifischen Abweichungen beziiglich Asymmetrien,
relativer GroRe und Geometrie ist doch der gleichartige Aufbau der Vestibularsacke hinsicht-
lich des Vorkommens ihrer Elemente offensichtlich, so dass wahrscheinlich ein gemeinsamer

Mechanismus zugrunde liegt (Cranford et al. 1996, “the unified sound generation mecha-

nism for odontocetes”). Danach tragen die Vestibularsdacke generell nicht zur Lauterzeugung

bei, sondern dienen als Luftauffangbehalter.

Essentiell zum Verstdandnis der Funktion der nasalen Luftsdcke beim Schweinswal sind die
akustischen Eigenschaften der Bindegewebskapsel ('porpoise capsule’). So sollte z.B. die
Schallausbreitungsgeschwindigkeit in der Kapsel sowie deren akustische Impedanz unter-

sucht werden, wobei sich zwei Fragen ergeben dirften:

Sollte der Schallwiderstand der Bindegewebskapsel dem der Fettkérper nahezu gleich oder
identisch sein, ware dies ein plausibler Transmissionsweg der ultrafrequenten Schwingungen
zur Melone ohne groRere Energieverluste. Aufgrund der besonderen Anordnung der nasalen
Luftsdcke innerhalb dieses Komplexes (um die Fettkorper herum) als einer nahezu geschlos-
senen kugelschalenférmigen Luftschicht (mit der einzigen Ausnahme einer nach medio-
rostral gerichteten Offnung) wire deren Funktion als Schallreflektoren sehr naheliegend. So
koénnten akustisch sensible Bereiche (Neurocranium, Rostrum, Petrotympanicum) vor selbst
generierten Schallschwingungen hinreichend geschiitzt werden, so dass es nicht zu unge-

wollten Interferenzen aus der Umwelt mit eingehenden akustischen Signalen kommt.

Ware der Wert der akustischen Impedanz der Bindegewebskapsel andererseits signifikant
groRer oder kleiner als bei den zu verbindenden Fettgeweben (Bursae-Fettkorper und Melo-
ne als hypothetische akustische Linse, Norris & Harvey 1974), bleibt die Frage, wie die
Schallschwingungen von den Fettkdrpern moglichst verlustfrei transferiert werden. Anhand
von Dichteunterschieden im MRT konnten Cranford et al. (1996) einen “potential acoustic
pathway / low density pathway” ausmachen, der sich hakenférmig ventral von den vorderen
Fettkérpern zur Rickseite der Melone hinzieht (Abb. 1.7). Histologisch konnte dieser Weg
nicht bestatigt werden (Huggenberger 2004). Auch innerhalb der vorgelegten Studie fehlen

entsprechende histologische Hinweise. Strukturell denkbar ware eine Transmission lber ein-
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zelne Bereiche des 'nasal-plug’-Muskels. In mehreren parasagittalen Schnitten ist erkennbar,
dass einzelne Muskelfaserbiindel direkten Kontakt mit der rostralen und ventralen Peripherie
der vorderen Fettkorper haben und in sie hineinziehen (Abb. 4.24). Die Vermutung, dass
Muskel- bzw. Bindegewebsfasern bei der Formung und/oder Transmission des Schallsignals
eine Rolle spielen koénnten, ist bei der Diskussion zur akustischen Bedeutung der Melone
schon frither aufgetaucht (Norris & Harvey 1974). Daran schlieRen sich folgende Fragen an:
Welchen tatsdchlichen Einfluss hat kompaktes kollagenes Bindegewebe auf die Emission,
Dampfung, Modulation und Verstarkung von hochfrequentem Schall? Welche Funktion haben
dann die nasalen Luftsdcke? Warum existiert diese nasale Bindegewebskapsel nicht bei Del-
phinen, deren vordere Fettkorper direkt mit der Melone Uber Fettgewebe verbunden sind (Au
1993, Cranford et al. 1996, Huggenberger 2004). Ist dies als eine Anpassung ihres Fre-
guenzspektrums an ihr Habitat (hoheres Auflésungsvermdgen fiir Kiistengewdsser) zu inter-
pretieren? In welche Richtungen werden Ultraschallwellen abgestrahlt, wo werden sie fortge-

leitet, wo gedampft?

Auf der Grundlage der bis heute vorhandenen Daten werden weitere Befunde zu den
physikalisch-akustischen  Eigenschaften der verschiedenen Gewebe und auch
Computermodellierungen zukiinftig mehr Details zum Mechanismus einzelner Elemente des
hypothetischen Biosonarapparats beitragen kdénnen (Aroyan 1996, Aroyan et al. 2000).
Darliber hinaus wadren weiterfiihrende elektrophysiologische Untersuchungen zur

Leistungsfahigkeit einzelner Elemente aufschlussreich.

5.2 BEOBACHTUNGEN ZU DEN NASALEN EPITHELIEN

Die epitheliale Auskleidung der nasalen Luftsdacke bei Phocoena phoceona ist recht homogen
aufgebaut. In allen untersuchten Proben sind mehrschichtige Plattenepithelien vorhanden,
die Pigmentation aufweisen konnen. Die Pigmentierung ist vermutlich als evolutives Uber-
bleibsel einer durch Invagination der Epidermis entstandenen Auskleidung der Aussackun-
gen im oberen Respirationstrakt zu verstehen (Degollada et al. 1996). Diese war in keinem
der untersuchten Tiere durchgdngig in allen Luftsdacken zu finden, was mit den Befunden der
Untersuchungen Schenkkans (1973) lbereinstimmt. Die Zahl der Zelllagen in den einzelnen

Schichten kann von Luftsack zu Luftsack leicht variieren. Die Epithelien sind jedoch durch-
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gangig so aufgebaut, dass dem Stratum basale ein Stratum spinosum folgt und ein nicht
oder nicht vollstindig verhornendes Stratum externum das Epithel nach auRen hin ab-
schlieft. In keinem der untersuchten Areale sind licht- oder elektronenmikroskopische An-
zeichen fir ein Stratum granulosum oder Stratum lucidum gefunden worden. Diese Befunde
decken sich mit entsprechenden Untersuchungen an der Kérperepidermis des Schweinswals
(Sokolov et al. 1973), sowie bei Tursiops, Delphinus und Orcinus (Harrison & Thurley 1974).
Dennoch fand sich gerade in den Epithelien der Stimmlippen (monkey lips/dorsal bursae,
MLDB-Komplex) in manchen Gewebeproben oberhalb des Stratum spinosum eine Lage stdr-
ker angefarbter Zellen, die im Elektronenmikroskop allerdings nur eine geringfiigig héhere
Dichte an Tonofilamenten zeigten. Auch diese Beobachtungen sind in der Koérperepidermis
beim Schweinswal in der Arbeit von Sokolov et al. (1973) sowohl licht- wie elektronenmikro-
skopisch gemacht worden. Allerdings zitieren diese Autoren die Vermutung, Mitochondrien
partizipierten an dem Keratinisierungsprozess (Zitat: Horstman und Knoop 1958, Montagna
1962 in: Sokolov & Kalashnikova 1971) und untermauern diese Annahme durch die Anwe-
senheit dieser Zellorganellen in der Ndahe der gehauft auftretenden Desmosomen im Stratum
spinosum. Sokolov et al. (1973) bekraftigen diese Vermutung mit entsprechenden Beobach-
tungen in den oberen Epidermislagen, “abseits der Hornschicht“. Diese Befunde stehen of-
fenbar in Kontrast zur Situation bei vielen terrestrischen Sdaugetieren, wo innerhalb der Kor-
nerzellen Mitochondrien verloren gehen (Bucher & Wartenberg 1997). Die Epithelien des na-
salen Komplexes, die in dieser Studie untersucht wurden, wiesen nie eine vollstandige Ver-
hornung auf. Auch steht die Abwesenheit eines Stratum granulosum, welches in verhornen-
den Epithelien Keratohyalingranula synthetisiert, fiir das Fehlen einer echten Hornschicht.
Histochemische Untersuchungen an Hautproben des Grindwals (Globicephala malaena) und
des Finnwals (Balaenoptera physalus) bestitigen das Fehlen des Stratum granulosum und die
Zusammensetzung des Stratum corneum aus abgeflachten Zellen mit pyknotischen Zellker-
nen, die eine Form der sogenannten Parakeratose reprdsentieren (Spearman 1972). Es soll
hier nicht ausgeschlossen werden, dass auch in den nasalen Epithelien dhnliche Vorgdnge

ablaufen wie in der Kérperepidermis der Wale.

Die unvollstandige Verhornung der Haut ist vermutlich ein Gbereinstimmendes Merkmal aller

Cetacea. Ultrastrukturelle Untersuchungen der duReren Haut beim Schweinswal (Sokolov &
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Kalashnikova 1971) und bei verschiedenen Zahn- und Bartenwalen (Sokolov 1960, Sokolov
1962) scheinen dies zu bestitigen. Sokolov bezeichnet die duRere Schicht zwar als “corneous
layer®, definiert sie aber als eine nichtverhornende, zellkernhaltige Schicht. Auch Evans &
Maderson (1973) beschreiben bei Tursiops truncatus die Auskleidung der gesamten nasalen
Region als mehrschichtiges, parakeratotisches Plattenepithel. Histologische und histochemi-
sche Untersuchungen an der Koérperepidermis beim Delphin (Delphinus delphis) und beim
Schweinswal (Phocoena phocoena) bestdtigen, dass eine echte Verhornung der Epidermis
nicht auftritt (Knospe 1989). Die duRerste Schicht ist laut Knospe ... “reich an Neutralfetten
und Glykoproteinen .... Der verhornenden Epidermis der Wale fehit eine deutlich keratogene
Zone, die Zellen sind meist noch mit einem Kern ausgestattet, enthalten Glykogen und haben
bei einem méligen Schwefelgehalt einen hohen Gehalt an Phospholipiden. Das sind Anzei-
chen unvollstindiger Verhornung wie sie bei einer gestorten Hornbildung, der Parakeratose,
auftreten. Deshalb spricht Sokolov (1980) von einem parakeratotischen Stratum corneum."
Dieser Begriff wird von Haldiman et al. (1985) in Ermangelung einer echten Verhornung un-
terstiitzt. Knospe lehnt diesen Begriff jedoch ab, da ein Stratum corneum als vollstandig ver-
hornte Schicht definiert ist und bei Cetacea auch keine Verhornungsstérung im Sinne einer
Parakeratose vorliegt. Die in der vorliegenden Studie dargestellten histologischen Befunde in
den nasalen Divertikeln des Schweinswals bestdtigen kleine, pyknotische Zellkerne in den
oberflachlichsten Zellen und Zelllagen. Elektronenmikroskopische Befunde bestdtigen groRe
und verhaltnismaRig viele Glykogen- sowie Lipideinschliisse. Relativ sehr wenige Tonofila-
mente in den hier untersuchten Proben unterstreichen eine zumindest gering verhornte Epi-
theloberflache, die deswegen zuniachst als Stratum externum bezeichnet werden sollte. Hier
ist es auBerordentlich wichtig, flir eine genaue Charakterisierung auch im nasalen Bereich
weitergehende histochemische Untersuchungen anzuschlieRen. Detailliertere ultrastrukturel-
le und biochemische Untersuchungen an der Kérperepidermis verschiedener Zahn- und Bar-
tenwale konnten bisher zwar die Anwesenheit von Keratinfilamenten nachweisen, sie jedoch
noch nicht charakterisieren (Pfeiffer & Menon 2002). Es gibt jedoch Ahnlichkeiten zu denen
terrestrischer Sduger. Hier beginnt die Bildung von Keratinfilamenten (Intermediarfilamente)
in den Keratinozyten des Stratum basale, wo zundchst Heterodimere des Typs | (sauer) und
Typs Il (basisch) aus bis zu 40 verschiedenen Keratinproteinen entstehen, die sich im Laufe

der weiteren Differenzierung zu Tetrameren anordnen. Aus diesen Vorstufen bilden sich
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schlieBlich Keratinfilamente, die einen Durchmesser von 10 nm haben und (in Blindeln ange-
ordnet) lichtmikroskopisch als Tonofibrillen erkennbar sind (Pfeiffer & Menon 2002, Junquei-
ra & Carneiro 2005). Die genaue Charakterisierung der Keratinfilamente bei Walen kdnnte
hier Aufschluss liber die weitere Differenzierung und Bedeutung fiir die Walepidermis und

der nasalen Epithelien geben.

Keratohyalingranula bestehen im wesentlichen aus dem Protein Profilaggrin, einer Vorstufe
des histidinreichen Proteins Filaggrin, welches als Matrixprotein des Keratins im Stratum
corneum dient (Geneser 1990). Filaggrin hat seine Bezeichnung daher erhalten, dass es in
vitro Keratinfilamente zusammenfiuhrt (Pfeiffer & Menon 2002). Allerdings ist der Mangel an
Filaggrin in der Walepidermis noch immer hypothetisch und basiert lediglich auf Befunden
der konventionellen Elektronenmikroskopie. Hier fehlen weiterfiihrende detaillierte immuno-

elektronenmikroskopische Untersuchungen (Pfeiffer & Menon 2002).

Keratinfilamente kommen in den duRersten Schichten der Walepidermis nur lose vor, wah-
rend bei terrestrischen Sdaugern dichtgepackte Komplexe von Keratinfilamenten imponieren,
die fir die physische Zahigkeit der Epidermis sorgen (Pfeiffer & Menon 2002). Die elektro-
nenmikroskopischen Untersuchungen der nasalen Epithelien in dieser Arbeit bestdtigen das
lose Vorkommen von Keratinfilamenten und deuten ebenfalls das Fehlen eines Matrixprote-
ins (in Form von Keratohyalingranula) an. Der Mangel an Keratohyalingranula und der daraus
folgenden Syntheseprodukte wiederum stellt bei den Walen eine Anpassung an die aquati-

sche Lebensweise dar.

Das lose Vorkommen der Keratinfilamente in den Zellen des Nasenepithels scheint auszurei-
chen, eine Art Widerlager zur mechanischen Beanspruchung, verursacht durch Turbulenzen
des Atemgases, zu bilden. Ganz allgemein wird der Gehalt an Tonofilamenten in der Kérper-
epidermis in einer verbesserten Elastizitit des Integuments gesehen, welche es dem Tier
ermoglicht, Turbulenzen zu eliminieren (Sokolov et al. 1973). Dies trifft moglicherweise in
gleicher Weise auf die nasalen Divertikel zu. Die anhand der Pigmentierung des Epithels ge-
troffene Schlussfolgerung zur Entstehung der nasalen Divertikel durch Invagination der Epi-
dermis (Palmer & Weddell 1964, Degollada et al. 1996) findet hier also eine weitere struktu-

relle Bestdatigung. Der Befund der vorliegenden Arbeit iber den geringeren Gehalt an Tono-
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fibrillen in den Epithelzellen, das fehlende Keratohyalin/Stratum granulosum stiitzt somit

den vorgeschlagenen Begriff des Stratum externum von Pfeiffer & Menon (2002).

Betrachtet man die Epithelien des epicranialen nasalen Respirationstraktes als das evolutive
Ergebnis einer Invagination der Epidermis (Palmer & Weddell 1964, Degollada et al. 1996), so
ist erwdhnenswert, dass bei Zahnwalen weder die Koérperepidermis noch die hier untersuch-
ten nasalen Epithelien irgendwelche Driisen aufweisen; desgleichen finden sich in der Lamina
propria weder Haarfollikel noch Talg- oder Schweildriisen (Pfeiffer & Menon 2002). Auch
sind in keinem der untersuchten Bereiche Hinweise auf die Persistenz einer Regio respirato-
ria gefunden worden. Die Epithelien waren durchgehend mehrschichtig, flach und unvoll-
standig verhornt. Diese Befunde bestdtigen Arbeiten zur epithelialen Auskleidung nasaler
Luftsacke bei Zahnwalen, die jedoch nicht ndher ins Detail gingen (Evans & Maderson 1973,
Mead 1975, Curry 1992). Kiikenthal (1893) hatte durch Praparation bereits erkannt, dass der

epicraniale Atemweg ohne Driisen ist.

Histologische Untersuchungen an prdnatalen Stadien von Zahnwalen haben ergeben, dass
wahrend spater Embryonalstadien der Bulbus olfactorius, Fila olfactoria und der Nervus ol-
factorius gebildet werden, doch werden diese Anlagen schon in der frithen Fetalzeit wieder
zurlickgebildet und vollstandig resorbiert (Oelschldager & Buhl 1985b, Buhl & Oelschlager
1988, Oelschlager 1992). Auch sind die Anlagen der nasalen Luftsdacke beim Schweinswal
nicht etwa als Homologa zu den Nasennebenhohlen der Landsdauger zu verstehen. Vielmehr
hat der gesamte nasale Apparat der Zahnwale im Laufe der phylogenetischen Entwicklung,
ausgehend von landlebenden Vorfahren bis zu den heutigen Erscheinungsformen, eine tief-
greifende Verdnderung erfahren, indem die urspriinglich terminal gelegenen duferen Nasen-
offnungen Uber die Aufrichtung der horizontalen Nasengdange um etwa 90° nach dorsocaudal
zum Scheitel des Kopfes verlagert wurden und miteinander fusionierten (Blasloch), was die
Atmung an der Wasseroberfliche energetisch erheblich verbessert hat (Raven & Gregory
1933, Gaskin 1976, Klima & Bree 1985, Klima 1987, Heyning 1989, Oelschlager 1990, Klima
1999). Im Verlauf dieser tiefgreifenden Veranderungen wurden die Nasenmuscheln und Na-
sennebenhohlen komplett zuriickgebildet. Diese akzessorischen Luftsdcke der Zahnwale

sind demzufolge synapomorphe Bildungen der Cetacea.
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Im Bereich des vermuteten Stimmapparates, d.h. in unmittelbarerer Nidhe der Fettkorper,
zeigt das Epithel in der rostralen Wand des Respirationstraktes eine erheblich stdrkere
Schichtung. Man findet bis zu 80 extrem abgeflachte Zelllagen des Stratum externum, in
denen Zellkerne zu erkennen sind (Abb. 4.30). Uber dieser Schichtung sind groRere Spalt-
raume erkennbar, die entweder als Bearbeitungs- oder Autolyseartefakte zu deuten,
womadglich aber auch als Teil des Abschilferungsprozesses zu sehen sind und dann auf
starkere mechanische Beanspruchungen in dem Bereich hinweisen. Letzteres ware ein
weiteres Indiz bzw. eine Bestdtigung fir die bereits aufgrund endoskopischer
Untersuchungen (Cranford et al. 1997) geduRerte Vermutung, dass namlich durch
pneumatisch bedingte repetitive Kontakte der einander sich gegeniberliegenden
Stimmlippen bzw. durch Bewegungen derselben gegeneinander es unweigerlich zu einer
erheblichen mechanischen Beanspruchung der unmittelbar betroffenen Oberflichen kommt,
welche durch die verstarkte Proliferation des Epithels (Zelllagenbildung) kompensiert wird (s.
unten). Auch hier kann aber nicht von einer Verhornung im klassischen Sinn gesprochen

werden, da eine echte Keratinisierung, wie weiter oben ausgefiihrt, nicht zustande kommt.

5.3 DRUSEN IM NASALEN KOMPLEX

Die Existenz serdser Driisen im nasalen Komplex lasst den Schluss zu, dass dinnfliissiges
bzw. wassriges und u.U. enzymhaltiges Sekret sezerniert wird. lhre Lokalisation am ventralen
Rand des kulissenartigen Blaslochligamentseptums ldasst vermuten, dass die Epithelien zu-
mindest in der unmittelbaren Umgebung der Ausmiindungen der Driisen mit Sekret benetzt
werden. Hieraus kdnnte man ableiten, dass die Epithelien in diesen Bereichen mit einem pro-
tektiven Film (iberzogen werden, der vor Austrocknung schitzen soll. Weder in den nasalen
Luftsdacken noch in anderen untersuchten Bereichen des epicranialen Teils des Respirations-
traktes sind Driusenzellen, -gewebe oder Ausfiihrungsgange in der Lamina propria oder im
auskleidenden Epithel gefunden worden. Aus der Existenz der Driisenzellen an dieser Stelle
des Blaslochligamentseptums kann geschlossen werden, dass hier im Vergleich zu den sons-
tigen epithelialen Oberflichen des epicranialen Respirationstraktes vermehrt Bewegungen
erfolgen, die mittels eines “Schmiermittels“ den intensiven diskontinuierlichen Kontakt (re-

petitives heftiges Aufeinanderschlagen der beiden Stimmlippen bei der Phonation) ermaogli-
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chen soll, ohne dass es zur Abrasion oder Verklebung der Oberflachlichen kommt. Untersu-
chungen von Lawrence & Schevill (1956) haben gezeigt, dass groRe Timmler unmittelbar
nach dem Einatmen unter Wasser zunachst noch fiir kurze Zeit das Blasloch geo6ffnet halten.
Somit kann Meerwasser in den oberen Teil des epicranialen Respirationstrakts gelangen.
Fraglich ist, wie tief es gelangt und wo es bleibt, bevor es vor dem nachsten Atemzug wieder
ausgestoRen wird. Wahrscheinlich gelangt es nicht bis zum ventralen Saum des Blaslochli-
gamentseptums oder bis zu den Epithelien, die innerhalb der “Reichweite“ des Driisensekrets
liegen, d.h. von ihm benetzt werden. Das Sekret konnte seine potentielle Funktion als
Schmiermittel erfiillen, wenn das Blasloch geschlossen ist, um die betreffenden Bereiche vor
dem Austrocknen zu schiitzen, wenn im Zuge der Phonation wahrend Tauchgdngen erhebli-
che Mengen Luft an diesen Bereichen vorbei gefiihrt werden. Ein Oberflachenfilm kénnte die
mechanische Beanspruchung der Epithelien erheblich herabsetzen, also eine Art “surfac-
tant“-Funktion erfiillen. Cranford et al. (1997) haben bei endoskopischen Aufnahmen inner-
halb der 'bony nares’ das ZuriickflieRen eines “Fluids“ dokumentieren kénnen. Evans & Ma-
derson (1973) messen dem Driisensekret eine Schutzfunktion im Hinblick auf die Epithelien

von 'nasal plug’ und dorsalem Rand der 'bony nares’ zu (siehe unten).

Mead (1975) zitiert zwei Untersuchungen an Tursiops truncatus (Maderson 1968, Evans &
Maderson 1973), die zusammengesetzte, azindse, exokrine Driisen im kleinen Vestibulum,
also in der unmittelbaren Ndhe des Blaslochligamentseptums gefunden haben. Das Sekret
dieser Driisen wird als nicht-muko6s beschrieben und es wird die Vermutung gedulRert, dass
es sich um ein Lipid handeln konnte, welches auf den umgebenden Strukturen als Gleitfilm
dienen konnte. Weiterfiihrende histochemische Untersuchungen sind hier erforderlich, um
die Zusammensetzung des Sekrets zu bestimmen und damit seine funktionelle Bedeutung zu
ermitteln. Bei Tursiops truncatus haben erste histologische Untersuchungen an den nasalen
Epithelien ergeben, dass es keine Hinweise auf Schleim sezernierende Zellen oder Sinneszel-
len gibt (Maderson 1968). Jedoch erwdahnt der Autor zusammengesetzte, azindse, exokrine
Driisen an der Einmiindung der Nasofrontalsacke zum kleinen Vestibulum, die deutlich bes-
ser auf der rechten Seite ausgebildet sind als auf der linken. Der vorderste Abschnitt der
Nasofrontalsacke hingegen sei vollkommen frei von Driisengewebe. Er vermutet einen a-

pokrinen Sekretionsmodus eines einschichtig isoprismatischen Epithels. Maderson schlieRt
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aus, dass dem Sekret eine Lubrikationsfunktion zukommt, er denkt eher an protektive Ei-
genschaften (Reibungsminderung) des serésen Sekrets im nasalen Bereich. Dieses wiirde
durch hohen Luftdruck in die Gber dem Blaslochligament liegenden Luftsdcke befordert, wo
es helfen kénnte, mechanische Schaden an den sich unmittelbar gegeniiberliegenden Epithe-

lien zu verhindern (Evans & Maderson 1973).

Curry (1992) beschreibt bei Phocoena phocoena das Vorkommen von Driisen im Epithel des
vorderen Nasofrontalsacks im distalen Bereich sowie im Caudalsack mit einem jeweils zdh-
flissigen weilen Sekret. Die Autorin bezieht sich dabei auf die Arbeit von Mead (1975), der
diese Befunde innerhalb der Phocoenidae jedoch nur bei Phocoenoides dalli gemacht hat.
Diese Art wurde auch in der Arbeit von Curry (1992) untersucht, jedoch ohne Beriicksichti-
gung der Drisen. Curry sieht die Sekretionsprodukte der Driusen in den vorderen
nasofrontalen Luftsacken im Zusammenhang mit der Lauterzeugung. Sie weist ihnen namlich
Dampfungseigenschaften bei der Feinabstimmung der zu emittierenden Frequenzen zu,
ebenso wie Ridgway et al. (1980). Degollada et al. (1999) bekraftigen die Existenz von “nasa-
len und nasofrontalen Driisen in der hinteren Wand des Respirationstrakts sowie in den
Nasofrontalsacken® beim Streifendelphin (Stenella coeruleoalba). In ihrer Charakterisierung
als exokrine, zusammengesetzte, azindse, merokrine, serdse Driisen stimmen sie mit den in
dieser Arbeit beschriebenen Driisen im Blaslochligamentseptum von Phocoena phocoena
Uberein, welche sich ebenfalls an der Hinterwand des Atemwegs befindet. Die von Degollada
et al. vermutete Funktion der Sekrete als Vibrationsiibertragungshilfe, als “surfactant®,
welcher modgliche Reibungswiderstande herabsetzen hilft, ist aufgrund der Befunde zur
Drisenstruktur in dieser Studie vorstellbar. Eine andere Interpretation hinsichtlich einer
Funktion der Sekrete als Kiithimittel (Degollada et al. 1999) erscheint dagegen nicht logisch.
Es ist schwer nachvollziehbar, wie innerhalb eines Atemintervalls die Erzeugung von relativ
niederfrequent gepulsten Ultraschalllauten zu thermischen Problemen fiihren soll. Der
reguldre Luftaustausch pro Atemzug erscheint ausreichend, eventuell auftretende

Temperaturdifferenzen auszugleichen.

Desweiteren fanden Degollada et al. (1999) innerhalb der nasofrontalen Driisen lymphatische
Infiltrationen bei Stenella coeruleoalba. Diese Befunde kdnnen hier nicht bestdtigt werden.

Hinsichtlich der moglichen Dampfungseigenschaften des oben genannten “dick weillichen
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Sekrets” (Curry 1992) ist anzunehmen, dass eine solche Konsistenz sicherlich zur diffusen
Schalldampfung beitrdagt, jedoch die mogliche Funktion der Schallreflexion in luftgefiillten,
blind endenden Arealen des nasalen Komplexes eher einschrankt. Zum Vergleich mit der
“belegten Stimme“: Vor dem Rauspern verdandert sich die Stimme unwillkiirlich, man hat den
Eindruck, etwas hat sich auf die “Stimme" gelegt. Ein mukoéser Belag in unmittelbarer Nahe
der stimmgebenden Elemente ware fiir die Phonation eher hinderlich, da er fein nuancierte
Verdanderungen in der Stimme nicht erlaubt. Generell sind im Bereich der humanen Plicae
vocales keine Driisen zu finden (Geneser 1990). Fiir die weitere Abklarung der funktionellen
Implikationen des serdsen Sekrets aus der unmittelbaren Umgebung des Blaslochligament-

septums sind hier weiterflihrende biochemische Untersuchungen notwendig.

Die Abwesenheit mukoser Driisen im oberen epicranialen Respirationstrakt ist moglicherwei-
se ein Indiz fir neu hinzugewonnene funktionelle Eigenschaften, welche vermutlich im Zu-
sammenhang mit der nasalen Lauterzeugung stehen. Wir kennen bei landlebenden Saugern
als typische Ausriistung des Respirationstrakts intraepitheliale, schleimpro-duzierende Be-
cherzellen und sero-mukodse Driisen in fibroelastischem Bindegewebe. Becherzellen treten
bevorzugt in den oberen Luftwegen auf, zusammen mit einem einschichtigen, mehrreihigen,
hochprismatischen Flimmerepithel, das bis auf den Bereich des Vestibulum nasi und der Plica
vocalis den kompletten Atemweg auskleidet (Bucher & Wartenberg 1997). Bei den hier ge-
nannten Ausnahmen ist ein mehrschichtiges verhorntes resp. unverhorntes Plattenepithel
vorhanden. Der vordere Teil des Nasenvorhofs ist in den Nasenfliigeln zumeist mit apokrinen
Schweil- und groRen Talgdriisen ausgeriistet. Beim Pferd ist diese Region als Bestandteil der
duBeren Haut teilweise noch behaart, bei allen anderen Tierarten dagegen haarlos (Liebich
1990). Der von Becherzellen produzierte Schleim hat eine Reinigungsfunktion. Er liegt als
diinne Schicht auf dem Flimmerepithel und transportiert durch dessen synchronen Schlag
Uber die Atemluft aufgenommene Fremdpartikel zum Rachen, wo er abgehustet werden
kann. Ein solcher Mechanismus ist bei Phocoena phocoena nicht vorhanden und vermutlich
auch bei allen anderen Zahnwalarten nicht existent. Eine Reinigung der Luft kommt im epic-
ranialen Respirationstrakt des Schweinswals nicht mehr zustande. Zum einen konnte die
weniger partikelbelastete Luft Gber der Wasseroberflache ein Grund dafiir sein. Zum anderen

ist die schnellere Ein- und Ausatmung bei Zahnwalen erst durch die Reduktion der Nasen-

79



DISKUSSION

muscheln mit ihrem Flimmerepithel, welche bei landlebenden Sdugern durch ihre Oberfla-
chenvergréRerung zur Reinigung der Luft beitragen, effizienter geworden. Um einen gerich-
teten Schleimtransport zu unterstiitzen, waren Haare oder Kinozilien theoretisch gesehen,
nitzlich. Jedoch fehlen sie beim Schweinswal im gesamten oberen Respirationstrakt, was

vermutlich als Anpassung an das Leben im Wasser gelten kann.

Eine Verschleimung oder gar Verklebung einzelner Teile des nasalen Luftsacksystems hatte
wahrscheinlich unerwiinschte Folgen im Hinblick auf Prazisionsbewegungen epicranialer
Strukturen bei der Phonation und fiir die Durchleitung der Atemluft allgemein. Diese Argu-

mente kdnnen die Abwesenheit mukdser Driisen erkldren helfen.

Die Anpassung an den aquatischen Lebensraum reduziert offenbar auch hier Einrichtungen
zum Schutz des Organismus vor Austrocknung. Diese scheinen eine vergleichsweise unbe-
deutende Rolle zu spielen und die relative Feuchte der Luft innerhalb des nasalen Komplexes

ausreichend zu sein (Coulombe et al. 1965, Evans & Maderson 1973).

5.4 DIE LAMINA PROPRIA UNTER DEN NASALEN EPITHELIEN / MOGLICHE BEDEU-

TUNG DER BINDEGEWEBSKAPSEL

Die Prdparation der epicranialen nasalen Luftsacke unterliegt besonderen Schwierigkeiten:
Die Epithelien sind unmittelbar in eine kompakte Bindegewebskapsel eingelagert, die im
frischtoten Zustand lediglich im Bereich der Vestibularsacke verhadltnismaRig leicht zugang-
lich sind, weil dort die bereits erwdhnten diinnen Muskelfaserschichten die relativ groRen
Vestibularsacke gut erkennbar umlagern und speziell der ventrale Teil der Vestibularsacke
durch seine Steifigkeit das Ertasten gut ermdglicht. Daher empfiehlt es sich, den gesamten
nasalen Komplex herauszuloésen, zu fixieren (z.B. in Formalin), und dann gezielt bestimmte
Bereiche zu entnehmen. Die kompakte Bindegewebskapsel stellt bei der Praparation einen so
groRen mechanischen Widerstand dar, dass die Ablosung der weichen und dehnbaren
Epithelien im frischen Zustand nahezu unmaglich ist, ohne Teile daraus zu zerreiRen. Der
hartende Einfluss des Formalins wirkt sich dabei positiv auf die Praparation einzelner kleine-

rer Bereiche aus.
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Die ellipsoide Kapsel erstreckt sich rostrocaudal um den Respirationstrakt herum von der
Melone/Auslaufer des 'nasal plug’-Muskels bis zur Schadelkapsel (Ethmoidalia, Nasalia, Teile
der Maxillaria), dorsoventral hingegen vom Blasloch bis zum Eingang in die knéchernen Na-
sengdnge ('bony nares’) und nach lateral bis zur Hypodermis, bzw. den Auslaufern der Blas-
lochmuskulatur (partes profundus, anterointernus, posterointernus, anteroexternus und in-
termedius des M. maxillonasolabialis; Abb. 1.8). Innerhalb dieser Kapsel sind die Luftsacke
so angeordnet, dass sie im Korrosionspraparat den Eindruck von Parabolspiegeln erwecken,
deren konvexe Flachen nach auRen zeigen, wahrend die konkaven Flachen einen im Inneren
gelegenen, von aulen nicht sichtbaren Bereich abschirmen. Im Zentrum dieses Innenraums
liegt der Respirationstrakt mit den hier differenzierten, einander gegeniiberliegenden
Stimmlippen und den assozierten Fettkorpern (Bursae) sowie den caudal gelegenen kleinen

Knorpelellipsoiden am Blaslochligament.

Im Vergleich zu den eher einheitlich gebauten Epithelien des nasalen Luftsacksystems zeigt
die jeweilige bindegewebige Unterfiitterung erhebliche strukturelle Unterschiede, welche
histologisch gut sichtbar werden. Dabei sticht die Propria des Vestibularsacks besonders ins
Auge. Der epithelialen Oberflache schlieRt sich lockeres Bindegewebe an, ohne dass es zu
einer bemerkenswerten Verzapfung kommt (Abb. 4.15 u. 4.17). Entsprechend schwach aus-
geprdgt sind das Stratum papillare und Stratum reticulare. Darauf folgt eine feste Anheftung
an eine dinne Lage des M. maxillonasolabialis, welche sich wiederum an eine etwas dickere
Lage lockeren Bindegewebes anschlieBt (Abb. 4.17), mit Ubergang in die Hypodermis oder
“Blubber”. Diese Anordnung erlaubt eine gute Verschieblichkeit zwischen der Muskelschicht
und dem umgebendem Bindegewebe. Dieser Teil des M. maxillonasolabialis bewirkt durch
seine Kontraktion eine Verengung des Volumens im Vestibularsack. Einzigartig unter den
Zahnwalen ist die fir Phocoenidae typische Struktur der Lamina propria ventral des Vestibu-
larsacks (Abb. 4.15 - 4.21). Auch hier ist die Verzapfung zwischen Epithel und Propria nicht
besonders ausgepragt, doch weisen die Leisten im Boden des Vestibularsacks extrem hoch
verdichtetes straffes, kollagenes Bindegewebe auf: Kollagene Fasern, deren Biindel so eng
parallel verlaufen, dass ein Vergleich mit der Fasertextur in Sehnen naheliegend ist. Sie zie-
hen in die Leisten und strahlen senkrecht bis unmittelbar unter das geschichtete Plattene-

pithel. Erst unter den Leisten finden sich auch wellige kollagene Fasern, die offensichtlich
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eine leichte Dehnung erlauben. Muskulatur ist hier generell nicht vorhanden (Abb. 4.23).
Elastische Fasern sind in geringer Menge und gleichmaRig in den Leisten verteilt (4.21). Die-
se Anordnung verleiht dem Boden des Vestibularsacks eine erhebliche Steifigkeit, wohinge-
gen sich dessen Dach erheblich dehnbarer zeigt, nicht zuletzt auch durch die eingefaltete
Oberflache im kollabierten Zustand dieses Divertikels. Die diinne quergestreifte Muskel-
schicht um den dorsorostralen bis dorsolateralen Teil der Vestibularsacke diirfte eine selek-
tive Konstriktion dieser Abschnitte ermdéglichen, widhrend die Basis aufgrund ihrer Verstei-
fung unbeweglich bleibt. Das Volumen dieses Luftsacks ist somit nach dorsal variabel, so
dass Luft einstromen kann, solange keine Muskelkontraktion erfolgt. Theoretisch ist also
denkbar, dass unter Druck stehende Luftquanten bei Eintritt in den Vestibularsack diesen
multilateral ausdehnen, wobei dessen Basis infolge der starken kollagenen Verankerung sta-
bil bleibt. Komprimierte expirierte Luft steht also in einem antagonistischen Verhéltnis zu
der intrinsischen (peripheren) Muskulatur des Vestibularsacks. Fiir die Arbeit des facherfor-
mig angeordneten M. maxillonasolabialis, der groRe Areale des Schddeldaches bzw. des
Rostrums als Ursprungsflachen nutzt, stellt die in dessen Zentrum befindliche bindegewebi-
ge Kapsel um den Respirationstrakt herum einerseits ein mechanisches Widerlager dar, an-
dererseits stehen versteifte kollagene Ansatzflachen zur Verfligung, um potentiell sehr pra-
zise lokale Erweiterungen des Respirationstraktes oder seiner akzessorischen Luftsdacke zu
ermoglichen. All diese geometrischen und funktionellen Bezlige kénnten fiir die individuelle
und variable Generierung und Transmission der ausgehenden Ultraschallsignale von Bedeu-

tung sein.

Das kompakte Material kollagener Fasern setzt sich nach ventral fort und umschlieRt auch
die vorderen Fettkorper ("dorsal bursae’ Abb. 4.23 und 4.24); auch hier reicht die bindege-

webige Kapsel unmittelbar bis an den Respirationstrakt heran.

Zwischen Vestibularsack und vorderem Nasofrontalsack treten innerhalb der Bindegewebs-
kapsel ('porpoise capsule’ Cranford et al. 1996, Cranford 2000, Huggenberger 2004) bis in
die Nahe des Fettkorpers gehauft elastische Fasern auf, die bogenformig um den oberen
hinteren, im kollabierten Zustand vertikal gestellten Teil des vorderen Nasofrontalsacks her-
umgreifen (Abb. 4.28). Darliber wird das Ganze durch lockeres Bindegewebe mit den ventra-

len Leisten des Vestibularsacks verbunden. Diese Konstruktion erlaubt ein passives “Nachge-
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ben®, d.h. Bewegungen im Bindegewebe sind hier eher moglich; Strukturen kénnen durch die

elastischen Elemente wieder in ihre urspriingliche Lage zuriickgefiihrt werden.

Im Wesentlichen werden die vorderen Fettkdrper vom ’nasal-plug’-Muskel unterlagert, der
mit seinen caudalen Ausldaufern bis in den ’nasal-plug’ hineinreicht. Der Nasenpfropf selbst
ist ebenfalls durch ein massives Auftreten kollagener Fasern charakterisiert. Er liegt den 'bo-
ny nares’ direkt auf, bildet jederseits einen der beiden wesentlichen Verschliisse des
Respirationstraktes und wird durch Kontraktion des ’'nasal-plug’-Muskels im wesentlichen
nach rostral gezogen, um den Atemweg zu Offnen. Der andere wesentliche

Verschlussmechanismus ist das Blasloch.

Ventral wird die Bindegewebskapsel in ihrem vorderen Teil um den epicranialen Respirati-
onstrakt von den beim Schweinswal kleinen paarigen Pramaxillarsicken abgegrenzt, die den

Zwischenkieferknochen direkt aufliegen.

Jener Teil der Bindegewebskapsel, welcher caudal vom epicranialen Respirationstrakt die
paarigen hinteren Nasofrontalsdcke, die Caudalsiacke, das kleine Vestibulum, die hinteren
Fettkérper und das Blaslochligament einfasst, ist, wie sein Gegenstiick, durch kompaktes
kollagenes Material ebenfalls als trdge und steif zu charakterisieren. Hier treten sowohl im
Blaslochligamentseptum als auch im hinteren Nasofrontalseptum regelmaRig quergestreifte
Muskelfaserbiindel auf, die im wesentlichen in der Transversalen ziehen. Die diffuse aber
gleichmaRige Verteilung der einzelnen Muskelfaserbiindel in diesem straffkollagenen Konti-
nuum ermoglicht vermutlich gezielte geringgradige Bewegungen groRerer Abschnitte des
epicranialen Komplexes, was mit eher plastischem oder elastischem Gewebe nicht mdéglich
wdre. Kollagenes Bindegewebe bietet hier einerseits die Ansatzflachen fiir die diffuse Mus-
kulatur und ist andererseits gleichzeitig als ihr Widerlager zu interpretieren. So kommen
vermutlich sehr prdazise Lagednderungen der Einzelkomponenten des epicranialen Komple-
xes zustande. Bei starker Kompression der Luft in den ’bony nares’ sowie im Luftsacksystem
ist dies eine wesentliche Voraussetzung fir die gezielte und differenzierte Befiillung bzw.
Umverteilung der Atemluft. Unterstiitzend wirken die paneel- bzw. wandartigen Versteifun-
gen, die einerseits sowohl unter der epithelialen Basis des Vestibularsacks zu finden sind,

andererseits auch subepithelial nahezu rund um das Nasofrontalseptum (Abb. 4.46 u. 4.57).
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Bei Epithelien mit weicherer, verformbarer Unterfiitterung ware vermutlich die Folge, dass
Luftstrome groReren Drucks ungerichtet Vertiefungen und Hohlraume verursachen, die

muskuldr weniger leicht zu kontrollieren bzw. zu entliiften waren.

Ahnlich kompakte kollagene Strukturen findet man im Zahnfleisch von Siaugern, der Gingiva.
Sie bildet den driisenfreien Teil der Mundschleimhaut, welcher den Rand des Alveolarfortsat-
zes des Ober- und Unterkiefers bedeckt. Diese Schleimhaut besteht aus einem auRerordent-
lich straffen Bindegewebe, welches von mehrschichtigem, geringgradig verhorntem Plattene-
pithel Gberzogen ist. Durch straffe Faserziige ist das Zahnfleisch mit dem Periost des Alveo-
larfortsatzes sowie auch mit dem Zement des Zahnhalses unverschieblich verbunden (Bucher
& Wartenberg 1997, Kithnel 1999). Dieser Vergleich gibt interessante Hinweise auf die me-
chanische Beanspruchung in den beiden genannten Bereichen. Zwar werden im oberen Re-
spirationstrakt des Schweinswals keine Festsubstanzen zerkleinert wie unmittelbar neben
dem Zahnfleisch, doch lasst der auffillig dhnliche Bau auf eine dhnlich starke mechanische
Beanspruchung schlieRen, die beim Schweinswal offensichtlich pneumatisch bedingt ist und
eine Vorstellung von der enormen Belastung durch hohe Driicke bzw. Scherkrafte des Luft-
stroms, welche durch die Verlagerung der komprimierten Atemluft zustande kommen, gibt.
Diese Zusammenhidnge sind meines Wissens in der Literatur bislang nicht beschrieben wor-

den.

Cranford et al. (1996) und Huggenberger (2004) sprechen von der bindegewebigen 'porpoise
capsule’ im nasalen Komplex bei Schweinswalen, die offensichtlich nicht bei Delphinartigen
vorkommt (Huggenberger 2004). Beide Autoren bezeichnen die Bindegewebskapsel nicht als
eine strukturelle Einheit, da sie von den Nasengidngen und Luftsdcken durchsetzt ist, schrei-
ben ihr jedoch aufgrund ihrer homogenen Dichte als einer potentiellen Komponente des

epicranialen Komplexes eine wesentliche Bedeutung zu (siehe unten).

5.5 BURSALKNORPEL

Die kleinen ellipsoiden Knorpelelemente caudal der hinteren Fettkorper sind nicht in allen
untersuchten Exemplaren vorhanden gewesen. In neonaten bis sehr jungen Stadien von Pho-

coena phocoena waren die Knorpel erheblich gréoRer als in juvenilen oder subadulten Exemp-
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laren. Bei adulten Tieren kamen sie gar nicht vor. lhre paarige Anlage bei sehr jungen
Schweinswalen mag ein weiteres Indiz daflir sein, dass es sich hier lediglich um Rudimente
der hinteren Seitenwandstrukturen der Nasenkapsel handelt (Klima 1987, Klima 1999), die
moglicherweise aus dem Tectum nasi oder dem Paries nasi entstanden sind (Monodon mo-
noceros, Comtesse-Weidner 2007). GroRe und Vorkommen scheinen also direkt mit dem
individuellen Alter zusammenzuhidngen. Bei anderen Zahnwalarten scheinen sie wie ein diin-
nes Blatt hinter dem caudalen Fettkorper eingelagert zu sein (Heyning 1989, Cranford et al.
1996). Cranford und Kollegen (1996) vermuten, dass dieses “Knorpelblatt® moéglicherweise
ein Rest des Tectum nasi darstellt, ndmlich von der Cupula nasi anterior (Klima 1987, Com-
tesse-Weidner 2007). Sie nehmen dariber hinaus an, dass diese Knorpelreste urspriingliche
Elemente des hypothetischen Biosonar-Generators samtlicher rezenter Zahnwalarten dar-
stellt. Angetrieben durch pneumatische Oszillationen der Stimmlippen wiirden sie in Schwin-
gungen in Form kurzer, hochfrequenter Vibrationen gebracht werden. Eine mogliche akusti-
sche Funktion als “stiffening agent” (Cranford et al. 1996, Cranford 2000) kann in der vorlie-
genden Arbeit flir Phocoena phocoena wegen Inkonstanz ihres Auftretens in den Proben so
nicht bestdtigt werden. Huggenberger (2004) hat das Knorpelblatt in seiner auch artverglei-
chenden Analyse in keiner seiner Proben entdecken kdnnen. Als versteifendes Element ist
sicherlich das Blaslochligament zu sehen (Heyning 1989), welches ontogenetische Beziehun-
gen zu den Bursalknorpeln zu haben scheint (bei Monodon, Comtesse-Weidner 2007). Falls
die Knorpel hier als “stiffening agent” hypothetisch gesehen von funktioneller Bedeutung
sein sollten, dann moglicherweise als “Hilfsknorpel“ beim Erlernen und Trainieren der Phona-
tion. Interessant ist in diesem Zusammenhang die evolutive Reduktion der nasalen Knorpel
bei Zahnwalen, deren versteifender Charakter auf Dauer in zweierlei Hinsicht eher hinderlich
wdare: Zum einen ware auch bei einem partiellen Erhalt der Knorpelkapsel der Bereich des
epicranialen Atemwegs mitsamt akzessorischer Luftsdcke viel zu steif, um lGber Muskelkon-
traktionen eine effiziente Offnung der Atemwege bzw. deren Verschluss zu erméglichen.
Zum zweiten dirften groRere Knorpelelemente im epicranialen Komplex fiir optimale
Schwingungen bei der Emission von Ultraschall eine zu hohe Tragheit im Sinne einer zu ge-
ringen Verformbarkeit aufweisen. Eine analoge Situation dirfte der massiv entwickelte knor-
pelige Kehlkopf der Zahnwale darstellen, welcher nach neueren Untersuchungen an der Ge-

nerierung von Ultraschall nur indirekt beteiligt sein dirfte (Huggenberger 2004).
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5.6 SENSORISCHE NERVENENDIGUNGEN / MECHANOREZEPTOREN

Sowohl zwischen den vorderen als auch den hinteren Fettkérpern und deren Stimmlippen
sind zahlreiche relativ kleine Lamellenkérperchen gefunden worden. Sie kamen sowohl sub-
epithelial, unmittelbar im Stratum papillare zwischen den Epidermiszapfen, als auch in der
Peripherie der Fettkdrper und dem dazwischenliegenden kollagenen Bindegewebe vor. Un-
abhdngig vom Alter oder Geschlecht treten diese Strukturen im untersuchten Material in die-
sem Bereich sehr gehauft auf. Sie sind meines Wissens bisher im Bereich des nasalen Kom-
plexes beim Schweinswal nicht beschrieben worden. lhr histologischer Aufbau ist typisch fiir
Mechanorezeptoren; so dhneln sie, je nach Bau und GroRe, sehr den Vater-Pacini-

Koérperchen (Corpuscula lamellosa) oder Golgi-Mazzoni-Kérperchen (Corpuscula bulboidea),

deren Hauptaufgabe in der Registrierung sich schnell verandernder mechanischer Einwirkun-

gen auf das umgebende Bindegewebe liegt.

Allgemein spricht man hier von Propriozeptoren, Rezeptoren der Tiefensensibilitdt, zu denen
neben den Lamellenkdrperchen vor allem auch die Muskel- und Sehnenspindeln gehdéren,
die Uber die Stellung der Gelenke und liber den Spannungszustand der Muskeln und Sehnen
informieren (Geneser 1990, Bucher & Wartenberg 1997). Lamellenkérperchen kénnen als
Detektoren fiir Druck und Vibrationen in tieferen Bereichen der Hypodermis von Handfla-
chen, FuRsohlen, ferner in der Ndahe von Faszien, Periost, Sehnen sowie in Mesenterien (Kith-
nel 1999), in der Huf- und Klauenlederhaut, im Sohlenballen von Carnivoren, im Flotzmaul
des Rindes und im Pankreas der Katze auftreten (Liebich 1990). Solche Kérperchen sind je-
doch schon mit bloRem Auge sichtbar, oft 3-4mm lang und bestehen aus 20 bis 60 zwiebel-
schalenartig geschichteten Lamellen, die aus Perineuralepithelzellen, Fibrozyten und kolla-

genen Fibrillen bestehen (Bucher & Wartenberg 1997, Kiihnel 1999).

Durch Beobachtungen nahm man lange Zeit an, dass lebende Delphine einen auRergewdhn-
lich guten taktilen Sinn besdRen (Slijper 1962, Kolchin & Belkovich 1973). Dies konnte jedoch
nicht damit in Einklang gebracht werden, was man bis dahin tber die Innervation der Haut
wusste. Palmer & Weddell (1964) haben diesbeziiglich eine herausragende erste intensive
histologische und neurohistologische Untersuchung bei 7ursiops truncatus unternommen. In

ihrer Studie zitieren sie eingangs eine Arbeit von Parry (1949), in der fir Phocoena phocoena
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keinerlei sensorische oder vasomotorische Nerven im Integument gefunden wurden. Mit
neuen Silberfarbemethoden fanden sie bei 7ursiops eine reichhaltige Innervation, d.h. eine
Vielzahl in der Struktur verschiedener und komplexer, auch eingekapselter Nervenendigun-
gen in der Haut des Rumpfes, der Flipper und Fluken, besonders jedoch in der Haut der dor-
salen Schnauze, in der sie auch Strukturen fanden, die Vater-Pacini-Koérperchen dhnelten.
Auch dort waren sie, anders als z.B. beim Menschen, nicht in der Hypodermis, sondern in der
Dermis, sehr nah subepithelial, gelegen. Diese Besonderheit wurde auch in der Ubersichtsar-
beit von Ling (1974) herausgestellt. Darliber hinaus machten Palmer & Weddell (1964) eine
weitere interessante Beobachtung: Die wenigen beim neugeborenen Kalb von Tursiops vor-
handenen Gruben der Haarfollikel (Sinushaare) waren bei Adulten sehr reich mit
eingekapselten Nervenendigungen innerviert. lhre Funktion wird von den Autoren zweifach
interpretiert: Als mdgliche Geschwindigkeitsmesser des eigenen Korpers im umgebenden
Wasser oder als Vibrationsdetektoren fiir niedrigere Frequenzen, die nicht gut vom

auditorischen Apparat wahrgenommen und so “erspirt” und lokalisiert werden kénnen.

Eine Studie zur Messung taktiler kutaner Perzeption am Kopf und der dorsalen Kérperober-
flache bei Delphinus delphis (Kolchin & Belkovich 1973) hat Schwellenwerte zwischen 10 -
40 mg/mm?2 ergeben, wobei Abstufungen zeigten, dass das Blasloch und der Augenbereich
die grofte Sensitivitat aufwiesen, die Stirn (Melone), Schnauze und der Unterkiefer Mittelwer-
te hatten, wahrend fiir die Rezeptoren auf der Oberflache des Hinterkorpers die relativ nied-
rigsten Werte gemessen wurden. Die Autoren interpretieren ihre Ergebnisse zum einen als
Moglichkeit der Tiere, hydrostatische Druckdifferenzen innerhalb des gemessenen Bereichs
Zu perzipieren. Zum zweiten erwdgen sie eine mogliche Wahrnehmung anderer Arten me-

chanischer Oszillation, insbesondere von Schallwellen.

Elektronenmikroskopische Untersuchungen an der Haut der Blaslochregion bei Tursiops
truncatus und beim Kleinen Schwertwal (Pseudorca crassidens) bestdtigen auch hier die Viel-
falt an Mechanorezeptoren (Bryden & Molyneux 1986), deren hdohere Anzahl in der vorderen
Lippe von den Autoren im Zusammenhang mit der Atmung bei der lebenswichtigen Unter-
scheidung Wasser bzw. Luft gesehen wird. Diesbeziiglich interpretieren sie die Existenz der

Rezeptoren als mogliche Detektoren fiir einen Verschlussreflex des Blaslochs.
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Elektrophysiologische Ableitungen somatosensorisch evozierter Potentiale (SEP) zeigten die
erwarteten Befunde erhohter Sensitivitit der Haut fiir die Region um Augen, Blasloch,

Genitalien und Schnauze (Ridgway & Carder 1990).

Das oberflachlichenndhere, subepitheliale Vorkommen dieser den Vater-Pacini-Kérperchen
dhnlichen Lamellenkoérperchen in der Dermis der Stimmlippen ist vermutlich sehr hilfreich
fir das Erfassen oder Ertasten der pneumatischen Schwingungen des benachbarten Respira-
tionstrakts. Darliber hinaus kdnnte diese Lage ein Hinweis auf eine geringere Dampfung des
eingehenden Reizes sein. Die weniger zahlreichen Schichtungen der Schwannzellen des In-
nenkolbens bzw. der Perineuralzellen sind ein weiteres mogliches Indiz fiir eine groRere
Empfindlichkeit bei der Wahrnehmung hoherer Schallfrequenzen. Palmer & Weddell (1964)
fanden dariiber hinaus in diesen laminaren Kapseln der Kérperdermis je zwei Axonendigun-
gen, eine dickere und eine etwas dinnere. Ohne deren Bedeutung abschliefend kldren zu
kénnen, mutmalten sie, dass die feineren Nervenfaserendigungen maoglicherweise efferente
Eigenschaften besitzen und die Sensitivitat der dickeren Nervenfaser modulieren konnte, in
Analogie zur Muskelinnervation. Allgemein interpretieren sie die reichhaltigere, komplexere
Innervation der Haut gerade im Bereich der Schnauze als spezialisierte Sinnesorgane, welche
eine schnelle Wahrnehmung kleinster Druckdnderungen im Wasser ermdglichen sollen und
somit als Geschwindigkeitsindikatoren dienlich wadren oder niederfrequente Vibrationen

lokalisieren kénnten.

Die in der vorliegenden Studie in allen untersuchten Tieren gefundenen groReren, in der Pe-
ripherie der Fettkorper liegenden Strukturen besitzen etwa 10 bis 15 Lamellen, wahrend die
subepithelial gelegenen, sehr viel kleineren Koérperchen unter Umstidnden nur zwei bis drei
Lagen mit nur einer sichtbaren Nervenendigung aufweisen. Interessant ist ein weiterer klei-
ner struktureller Unterschied im Vorkommen beider Kérperchen: Wahrend die kleineren un-
mittelbar subepithelial gelegenen Lamellenkorperchen Perineuralkapseln aufweisen (Abb.
4.34., 4.35 u. 4.38) scheinen die groReren (4.31 u. 4.32) keine Perineuralkapsel zu besitzen.
Moglicherweise sind die Lamellenkorperchen aufgrund dieser Unterschiede auch funktionell
zu differenzieren. Anhand der Lokalisation und der Haufigkeit des Auftretens dieser Struktu-
ren und ihrer vermuteten Eigenschaft vor dem Hintergrund der bekannten Leistungen der

Vater-Paccini-, Golgi-Mazzoni- und Meissner-Korperchen ist es vorstellbar, dass allein
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durch die Wahrnehmung hochfrequenter vibrotaktiler Informationen die Steifigkeit der Ober-
fliche des Respirationstraktes und die Lage der Stimmlippen zueinander beurteilt werden
kann. Moéglichweise geschieht das auch ohne Riickmeldung lber die verursachenden Krifte.
Naheliegend in dem Zusammenhang ist ihre mogliche Bedeutung: Erhéhter Luftdruck oder
Druck in Form von Beriihrung der gegeniiberliegenden Stimmlippe bzw. mogliche Vibratio-
nen konnen hier detektiert und ans ZNS weitergeleitet werden. Diese Riickmeldung ware eine
Bestdtigung fiir die Lokalisation hoher Luftdriicke in diesem Bereich des epicranialen Respi-
rationstraktes. Mit diesen afferenten Kontrollelementen hatte das System dann offensichtlich
ein feed-back Uber den Vibrationszustand und die Lage der Fettkorper und der ihnen nahe-
liegenden Epithelien, die innerhalb ihrer vergleichsweise starren, zugfesten, kollagenen Um-
gebung die einzigen Strukturen darstellen, die durch ihre Elastizitdt in Schwingung gebracht
werden konnen. Die nur auf den Stimmlippen vorkommenden senkrechten feinen Furchen
dienen moglicherweise dem gezielten kanalisierten Strom der Atemluft Giber den Schallgene-
rator. Fir eine genaue Analyse der Leistungsfahigkeit der Lamellenkdérperchen, der
Reichweite ihres rezeptiven Feldes und ihrer Adaptationsgeschwindigkeit waren weiterfiih-
rende elektrophysiologische Untersuchungen wichtig. Offensichtlich findet hier tatsachlich
eine Dehnung und Bewegung der Haut statt (taktile Reizung), die mittels dieser
mechanorezeptiven Strukturen erkannt werden. Hinsichtlich der Hypothese zur Generierung
von Ultraschall im Biosonar (Cranford et al. 1997, 2000) ware zu vermuten, dass diese
Mechanorezeptoren Informationen (iber den Zustand der ertasteten Oberfliche der
Stimmlippen sowie der Fettkdrper vermitteln und demzufolge als extrem schnell adaptierend
zu charakterisieren widren. Das Vorkommen relativ groRerer und kleinerer
Lamellenkorperchen lasst andererseits vermuten, dass neben Vibrationen auch Druck als ein
weiterer moglicher Reiz wahrgenommen wird; hier wiirde man dann von langsam
adaptierenden Rezeptoren sprechen.

5.7 STIMMLIPPEN

Innerhalb des gesamten epicranialen Respirationstrakts mitsamt der akzessorischen Luftsa-
cke findet sich im Bereich der Stimmlippen hinsichtlich der epithelialen Auskleidung ein sig-
nifikanter struktureller Unterschied. Eine Vielzahl von Schichten extrem flacher, unvollstan-

dig verhornender Epithelzellen, welche das Profil dieser Region im Vergleich zum umgeben-
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den Epithel lichtmikroskopisch nicht hoher erscheinen lasst, lagert auf kompakt kollagenem
Bindegewebe (Abb. 4.30). Cranford et al. (1996) nannten diesen Bereich zundchst 'monkey
lips’ ‘museau du singe’, zitiert aus der Arbeit von Pouchet & Beauregard 1885), da diese
Strukturen bei Pottwalen Ahnlichkeiten zu Affenlippen zeigen. Fiir Nicht-Physeteridae geht
Cranford (2000) jedoch mittlerweile zu dem Begriff Stimmlippen (“phonic lips®) liber. Die
hohe druckluftbedingte mechanische Beanspruchung sowie das naheliegende zyklische An-
einanderschlagen (“slapping“; Cranford et al. 1996, Cranford et al. 1997, Cranford 2000) der
einander gegeniiberliegenden Epithelien wiirde zu einer allmahlichen Abnutzung der Ober-
flachen fuhren (Cranford 2000), was gegebenenfalls bei landlebenden Sdaugetieren zu einer
beginnenden Keratinisierung des betreffenden Epithels fiihrt. Im Sonderfall der Zahnwale
greift iber die unvollstindige Keratinisierung offensichtlich eine andere Losung: Innerhalb
des Bauplans der Epidermis wird das Epithel hier durch eine hohere Zahl diinnerer Zelllagen
erheblich verstdarkt und es werden vermutlich standig unversehrte, kernhaltige Zellen von der
Oberflache abgeldst, dhnlich wie in solchen Gegenden der Mundhohle, welche weniger stark
durch die mechanische Verarbeitung der Nahrung belastet sind (Geneser 1990). Das Ganze
fuhrt also zu einer hoheren Zellumsatzrate, welche permanent verhindert, dass die mechani-

sche Beanspruchung zu dauerhaften Beschddigungen oder Verletzungen des Epithels fiihrt.

Interessanterweise ist die Verzahnung des Epithels der Stimmlippen mit der darunter liegen-
den Dermis nicht tiefer als in den nasalen Luftsacken, eher noch flacher, dafiir liegen die
Epithelzapfen aber deutlich ndaher beieinander. Bei Stenella coeruleoal/ba und anderen Del-
phiniden und Phocoeniden sind im Bereich der 'monkey lips’ “abnorm verdickte Epithelien®
gefunden worden (Degollada et al. 1998). Offenbar ist hier das Problem der mechanischen
Belastung durch hochfrequentes Aufeinandertreffen der sich gegeniiberliegenden Epithelien
durch erhebliche Mehrschichtung nicht so stark abgeplatteter Zellen und vermehrtes Auftre-

ten desmosomaler Verknupfungen der obersten Epithelzellen gelost.

5.8 FETTKORPER

Die als ’dorsal bursae’ (Pouchet & Beauregard 1885, zitiert in Cranford et al. 1996) bezeich-
neten Fettkorper scheinen die einzigen Elemente innerhalb der kompakt kollagendsen und

deswegen vergleichsweise starren Bindegewebskapsel zu sein, die zu Schwingungen ange-
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regt werden kénnen, welche vermutlich im Gewebe fortgeleitet werden. Das Vorkommen von
Mechanorezeptoren in der Peripherie der Fettkdrper ldasst den Schluss zu, dass hier Vibratio-
nen erkannt und zentralnervds verarbeitet werden. Untersuchungen zu den akustischen Ei-
genschaften der Fettkorper (Impedanz, Ausbreitungsgeschwindigkeit des Schall) liegen bis-
lang nicht vor. Interessant bleibt die Frage, ob alle vier Fettkdrper gleichermalen an der Lau-
terzeugung beteiligt sind. Bisherige Vorstellungen implizieren fiir Nicht-Physeteridae ledig-
lich die vorderen Fettkorper fiir die Initialisierung der Schallschwingungen (Cranford et al.
1996, Cranford 2000, Huggenberger 2004). Diese Schwingungen/Vibrationen werden ent-
weder direkt Uber Fettgewebe in die Melone weitergeleitet (Au 1993) oder bei Phocoenidae
Uber einen hypothetischen “low density pathway“ (Cranford et al. 1996, Huggenberger
2004). Aufgrund des angenommenen pneumatischen Mechanismus und der histologisch
identischen Bauweise aller vier Fettkorper ist aber nicht auszuschlieRen, dass die hinteren
Fettkorper zu denselben Schwingungen angeregt werden kénnen, diese sogar moglicherwei-
se durch Reflexion das Signal verstirken helfen. Uberlegungen zur Homologie der Fettkorper
innerhalb der Odontoceti unterstiitzen diese Vermutung (hintere ’dorsal bursae’ der Nicht-
Physeteridae entsprechen dem Spermaceti Organ der Pottwale, vordere ’dorsal bursae’ und
Melone dem “junk”, Cranford et al. 1996, Huggenberger 2004). Untersuchungen zur chemi-
schen Zusammensetzung und den akustischen Eigenschaften, wie man sie fiir den Fettkorper
der Melone und der Mandibeln bereits durchgefiihrt hat (Varanasi & Malins 1972, Norris &

Harvey 1974) kdnnten weitere Hinweise zur Funktion der Bursae liefern.

5.9 ELASTINKORPER

Die in allen untersuchten Exemplaren des Schweinswals durchweg vorhandenen Elastinkor-
per dorsal der hinteren Fettkdrper und des Blaslochligaments sind meines Wissens noch
nicht beschrieben, geschweige denn in einen direkten funktionellen Zusammenhang mit um-
liegenden Strukturen gebracht worden, obwohl sie sehr pragnant konfiguriert sind (Abb.
4.48, 4.49, 4.57). |hre Lokalisation gerade dorsal des Blaslochligaments, dessen genaue Lage
erstmals von Huggenberger (2004) in einer schematischen Graphik fiir Phocoena phocoena
anschaulich dargestellt worden ist, hat vermutlich eine naheliegende Bedeutung. Das Blas-

lochligament als eines der hypothetischen Elemente zur Generierung der Ultraschallsignale
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(Cranford et al. 1996, Cranford 2000, Huggenberger 2004) wirkt wie eine nach unten geoff-
nete transversale Klammer oder Querspange, die durch entsprechenden Muskelzug rostro-
ventral gezogen werden kann, so dass sie als eine Art von Verriegelung der 'nasal plugs’
verstanden werden konnte, welche ihrerseits den Atemweg verschlieRen. Es ist denkbar, dass
diese zusatzliche mechanische Verriegelung auch bei der Aufrechterhaltung des Luftdrucks
innerhalb der ’bony nares’ eine bedeutende Rolle spielt. Die ebenfalls rostroventral ausge-
richteten elastischen Fasern des dorsal vom Blaslochligament gelegenen massiven Elastin-
korpers folgen bei Muskelkontraktion passiv der rostroventralen Bewegung des Blaslochli-
gaments und sind nun gegen Ende der Muskelkontraktion in der Lage, durch ihre Elastizitdt
das Blaslochligament in seine Ausgangsposition zuriickzuziehen. Zumindest beim Schweins-
wal ware somit ein weiteres strukturelles Element dem Apparat des hypothetischen Biosonars

zugehorig.

5.10 FUNKTION DER NASALEN LUFTSACKE

Das andauernde Interesse an der Anatomie, funktionellen Morphologie und damit auch an
der raumlich komplexen Anordnung der nasalen Luftsacke der Odontoceti und besonders
des Schweinswals hat eine ganze Reihe von detaillierten Arbeiten hervorgebracht (Von Baer
1826, Kiikenthal 1893, Rawitz 1900, Gruhl 1911, Raven & Gregory 1933, Lawrence & Scheuvill
1956, Slijper 1962, Moris 1969, Schenkkan 1971, Schenkkan 1973, Mead 1975, Heyning
1989, Curry 1992). Auch plastische Rekonstruktionen gaben neue Einblicke (Gurevich 1980).
Die enorme Komplexitdt dieses Systems in Verbindung mit der innerartlichen Variabilitat,

erschwerte bis heute das Verstandnis seiner Funktion.

Die hypothetische Funktion der nasofrontalen Luftsdacke als einem potentiellen zusatzlichen
pneumatischen Verschluss der Atemwege (Lawrence & Schevill 1956, Amundin & Andersen
1983) erscheint mit ihrer halbkreis- oder hufeisenformigen Anordnung aufgrund der anato-
mischen Untersuchungen von Schenkkan (1973) zumindest bei den Flussdelphinen Pontopo-
ria (La-Plata-Delphin), /nia (Amazonas-Delphin) und bei Hyperoodon (Entenwal) fragwirdig.
Be diesen Arten fehlen die Vorderabschnitte der Nasofrontalsicke, so dass es hier nicht
moglich ist, in diesen Strukturen im Halbkreis Luft um den Hauptatemweg zu deponieren.

Interessant ist dieser Aspekt deswegen, weil sowohl der La-Plata als auch der Amazonas-
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Delphin in den von ihnen bewohnten Habitaten (Fliisse oder flache Kiistengewdsser) eher
Flachtaucher sind, so dass hier ein pneumatischer Verschluss theoretisch sinnvoller erscheint
als bei tieftauchenden Arten, deren eingeatmete Luftvolumina bei Tauchgangen den Druck-
verhdltnissen entsprechend kleiner wiirden. Evans & Maderson (1973) sind der Ansicht, dass
eine Verschlussfunktion besser durch massive Muskelmassen im betreffenden Bereich er-
reicht werden kann als durch das Fiillen von Luftsdacken. Sie stitzten sich in ihrer Arbeit in
dieser Hinsicht auf Mead (1972) und dessen Beobachtung iber die Abwesenheit des linken
vorderen Nasofrontalsacks bei Grampus griseus. Tatsachlich befindet sich kein aktiver Ver-
schlussmuskel epicranial um den oberen Respirationstrakt (Kikenthal 1893, Rawitz 1900,
Boenninghaus 1902, Gruhl 1911, Lawrence & Schevill 1956). Diese Funktion wird indes vom
gut ausgebildeten M. palatopharyngeus einerseits und den prominenten kompakten ’nasal
plugs’ andererseits libernommen. Zudem wird der Respirationstrakt im entspannten Zustand
zu einem erheblichen Teil durch die Eigenspannung des nasalen Komplexes passiv zuge-
drickt (Lawrence & Schevill 1956, Schenkkan 1973, Huggenberger 2004). Sehr wahrschein-
lich wird auch die Pars intermedius des M. maxillonasolabialis erheblich zum Verschluss bei-
tragen. Dieser paarige Muskel kann beim Schweinswal durch die bilaterale rostrocaudale
Kontraktion zwischen seinem Ursprung am dorsalen Maxillare und seinem Ansatz an der
Hinterseite der Melone das Bindegewebe der 'porpoise capsule’ komprimieren und den darin
befindlichen epicranialen Respirationstrakt fest verschlieBen (Huggenberger 2004). Amundin
& Cranford (1990) halten die Moglichkeit eines pneumatischen Verschlusses durch die Na-
sofrontalsdcke bei der Lauterzeugung fiir unwahrscheinlich, sollen doch die Vestibularsacke
die verbrauchte Luft auffangen und fiir neue Lauterzeugung in die 'bony nares’ zuriickge-

ben. Dies ware durch den pneumatischen Verschluss nicht moglich.

Betrachtet man die relative Lage der schwingenden Fettkdrper zum vorderen Nasofrontal-
sack, so ist theoretisch denkbar, dass bei Phonation hier Schall nach dorsorostral reflektiert
wird. Einerseits wird eine ventrale Schallausbreitung in Richtung Pramaxillare verhindert,

andererseits erfolgt hier durch Schallreflexion eine Fokussierung in Richtung auf die Melone.

Die Caudalsacke sind transversal und parallel zu den vor ihnen gelegenen hinteren Na-
sofrontalsdcken angeordnet. In ihren AusmaRen sind sie jedoch nicht nur groRer und volu-

mindser, sondern zeigen in den Korrosionspraparaten filigrane, fingerformige, nach dorsal
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ziehende Erweiterungen. Wahrscheinlich wirken sie bei entsprechend starker Befiillung ober-
flaichen- und volumenvergroRernd. Die Starrheit des sie trennenden Nasofrontalseptums
dirfte durch die integrierten regelmaRigen Muskelfaserbiindel feinabgestufte Verformungen
in der Transversalen, weniger in der rostrocaudalen Richtung, zulassen. lhre unmittelbare
Ndhe zu kndchernen Elementen der Schadelkapsel und die Topographie der Fettkorper als
moglichen Resonanzkoérpern lassen den Schluss zu, dass sie, mehr noch als die kleineren
hinteren Nasofrontalsdcke, erheblich dazu beitragen, das Neurocranium vor selbsterzeugtem

Schall, zu schiitzen.

Die Funktion der Pramaxillarsicke sehen Evans & Maderson (1973) in einer erleichterten
Vorwarts-Rickwarts-Bewegung der ’nasal plugs’ und nicht in der Idee eines Reservoirs fir
die zur Lauterzeugung benotigte Luft, welche sie aus Mead (1972) zitieren. Quergestreifte
Muskelfaserbiindel des 'nasal plug’~-Muskels reichen von dorsal bis in die unmittelbare Nahe
der Pramaxillarsdcke heran. Dariiber hinaus lasst hier die enorme Dehnbarkeit und das damit
einhergehende Potential zur Luftbefiillung unter Druck den naheliegenden Schluss zu, dass
die Pramaxillarsacke wesentlich dazu beitragen, die Emission von selbsterzeugtem nasalem
Schall durch Reflexion und/oder durch die Verformung des potentiellen Schallkanals zu be-

einflussen.

Nach Ansicht von Evans und Maderson (1973) haben ausschlieBlich die Vestibularsacke die
Aufgabe, Luft wieder aufzufangen, um sie fiir neue Phonationszyklen zu verwenden. Dass
die Vestibularsdcke in erster Linie als Luftreservoirs dienen, konnte durch einen eigenen Ver-
such bestatigt werden: Bei einem frischtoten Schweinswal wurde der Larynx unmittelbar cau-
dal des Arytenoidknorpels eréffnet und liber einen Tubus (Schlauch von 8 mm Durchmesser)
mit eigenem Atem mehrfach Luft nach dorsorostral in den Respirationstrakt hineingeblasen.
Dabei war deutlich erkennbar, dass jedes Mal zunidchst die Vestibularsdcke sichtbar befullt
wurden, ohne dass Luft aus dem Blasloch stromte. Dies war immer erst spater zu beobach-
ten, anhand von sehr kleinen Blaschen, die sich im Winkel beider Blaslochlippen zeigten.
Interessant ist in diesem Zusammenhang auch die unter den Odontoceti groRe interspezifi-
sche Variabilitat sowohl in der Form und Symmetrie als auch der Asymmetrie der Vestibular-
sdcke (Schenkkan 1973). Bei Pontoporia blainvillei ist der rechte Vestibularsack etwa 4-5 mal

so groR wie der linke. Offensichtlich bevorzugt diese Art eine einseitige Befiillung, was fir
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die Funktion eines Luftreservoirs spricht. Der fiir die Phocoenidae einzigartige leistenférmige
Unterbau des ventralen Bodens (Mead 1975, Curry 1992) und die daraus resultierende ein-
seitige basale Steifigkeit ist moglicherweise als eine Beliiftungshilfe zu sehen, welche ein
beschleunigtes Be- und Entliiften erleichtert. Der Vergleich mit einer dhnlichen Struktur der
Wadnde in schallisolierten Raumen legt auch eine Dampfungsfunktion nahe (Huggenberger
2004). Sehr flexibel und dehnbar ist das dorsale Dach strukturiert, so dass hier, unterstitzt
durch die auffdllige Symmetrie, eine weitere Funktion als Schallreflektor in Frage kommt. Die
von Evans und Maderson (1973) zitierte Annahme von Norris (1964), Vestibularsacke konn-
ten ebenso als Schallreflektoren dienen, ist nachvollziehbar, durch die Formen mit starker
Asymmetrie jedoch als weniger bedeutsam einzustufen. Interessant sind in dem Zusammen-
hang diejenigen Arten, deren Vestibularsacke relativimmer kleiner werden. Auch die in die-
ser Studie vorgestellte knorpelige Verbindung bei Phocoena phocoena zwischen Vestibular-
sackdach und -boden (Abb. 4.5 und 4.6) stellt eine Besonderheit dar; sie wurde in der
Literatur bisher nicht beschrieben. Als eine verbindende Langsverstrebung dient sie
moglicherweise dem Schutz gegen zu starke Ausdehnung bei Luftbefiillung unter erhebli-

chem Druck.
Der Vergleich (Evans und Maderson 1973) der epithelialen Auskleidung der nasalen Luftsa-

cke von Tursiops truncatus mit menschlichen Lippen kann hier beim Schweinswal nur einge-
schriankt nachvollzogen werden. Menschliche Lippen sind auRen mit Haut (Pars cutanea,
mehrschichtiges verhorntes Plattenepithel), Haaren, Talg- und Schweilfdriisen, innen mit der
Haut des Vestibulum oris (Pars mucosa, mehrschichtiges, unverhorntes Plattenepithel, sero-
mukdse Speicheldriisen) liberzogen (Kithnel 1999). Mehr oder minder libereinstimmend ist
lediglich das mehrschichtige Plattenepithel im Bereich des Lippenrots mit dem Epithel der
Stimmlippen, welches, wie oben bereits ausfiihrlich dargelegt, bei Phocoena phocoena nur
unvollstandig verhornt. Die Einteilung der Nasenepithelien nach Evans und Maderson in drei
Kategorien mit 1.) glatten und ungefalteten Epithelien/schwach ausgebildeten Dermalpapil-
len (ventrale Oberflache der ’nasal plugs’ und Pramaxillarsdcke); 2.) gefaltete Epithelien mit
gut ausgebildeten, senkrecht stehenden Dermalpapillen (Vestibularsdcke) und 3.) Epithelien,
die zwischen 1.) und 2.) variieren (Nasofrontalsdcke, kl. Vestibulum und akzessorische Sa-
cke, letztere kommen beim Schweinswal nicht vor) kann groRtenteils auch fiir Phocoena

phocoena gelten. Eine Ausnahme beim Schweinswal bilden lediglich die Vestibularsadcke,
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deren ventrale Leisten strukturell einzigartig sind und fiir eine erhebliche Versteifung sor-
gen. Die Beobachtung beider Autoren, dass je entfernter das Epithel vom Atemweg liegt, es
desto weniger determiniert erscheint, kann in dieser Studie durchaus nachvollzogen werden;
allerdings sind Verdanderungen durch bereits einsetzende Autolyseprozesse bzw. mogliche

Gefrier- bzw. Auftauartefakte ebenfalls in Betracht zu ziehen.

Im Zusammenhang mit der 'porpoise capsule’ ist die eingangs erwahnte parabolspiegelartige
Anordnung der Luftsdcke bei kompletter Befiillung theoretisch noch fiir eine weitere Funkti-
on denkbar: Der tempordaren Kompression dieser Bindegewebskapsel. Aufgrund der be-
schriebenen epithelialen Dehnbarkeit und durch Dichteverdnderungen im Gewebe mag dies
folglich eine Anderung akustischer Eigenschaften zur Folge haben, die fiir die Emission von

Schall von Vorteil sein kann.

Der histologisch sehr dhnliche Aufbau der Epithelien aller nasalen Luftsdcke bei Phocoena
phocoena spricht zunachst fur ahnliche oder gleiche Funktion(en) derselben. Eine geringe
Variabilitdat besteht in der Anzahl der Zelllagen sowie in der Pigmentierung. Lediglich der
Unterbau des Epithels (Propria) zeigt zum Teil erhebliche strukturelle Unterschiede, die mit
funktionellen Aspekten korreliert werden kénnen. Vereinfacht ausgedriickt, liegen die Luft-
sdacke beim Schweinswal mitsamt dem zentral gelegenen Hauptatemweg (Nasengang) in ei-
ner auRerordentlich tragen, kompakten, kollagendsen Bindegewebskapsel ('porpoise capsu-
le’). Lediglich die Caudalsdcke und die Pramaxillarsacke haben direkt mit dem Periost der
Nasalia, Maxillaria und Ethmoidalia, bzw. den Pramaxillaria Kontakt. Die Herstellung mehre-
rer Korrosionsprdparate zeigte, welches Potential an Dehnbarkeit speziell in den Pramaxillar-
und auch den Vestibularsacken existiert, wenn unterschiedliche Driicke zur Beflllung ver-

wendet wurden. Aus diesem Grund wurden keine Daten zur Morphometrie erhoben.

Um die Diskussion abzuschlieRen, ist folgendes festzuhalten:

Im Zusammenhang mit der Theorie zur Erzeugung des Biosonars bei Zahnwalen (Cranford et
al. 1996) ist bei Phocoena phocoena aufgrund der hier vorgelegten Ergebnisse zur Geometrie
der Luftsacke, ihrer Topographie, des einheitlichen histologischen Aufbaus und ihrer Deh-
nungseigenschaften sehr gut vorstellbar, dass ihr reflektorisches Potential hinsichtlich der

Schallausbreitung sowohl dem Schutz vor unerwiinschter Transmission auditorisch wirksa-
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mer Bereiche des Schadels (Neurocranium, Rostrum, Petrotympanicum) als auch im Umkehr-
schluss die Fahigkeit zur Fokussierung vor der Emission beinhaltet. Die Vestibularsdacke ha-
ben zusatzliche wesentliche Bedeutung als Reservoirs der Atemluft wiahrend und nach der

Phonation.

Mit der vorgelegten Arbeit zum Bau der epicranialen Atemwege beim Schweinswal (Phocoena
phocoena) wurden neue, wesentliche strukturelle Aspekte zum Verstdndnis des nasalen
Komplexes auch im Zusammenhang mit der Phonation vorgestellt. Die epitheliale Ausklei-
dung des epicranialen Respirationstrakts inklusive der akzessorischen Luftsdcke ist durch
ein durchweg mehrschichtiges Plattenepithel gekennzeichnet, welches in Stratum basale,
Stratum spinosum und Stratum externum zu gliedern ist, eine durchgehend unvollstandige
Verhornung aufweist und unregelmaRig pigmentiert ist. Der Respirationstrakt mitsamt aller
Divertikel wird von einer kompakten kollagendsen Bindegewebskapsel umgeben, die als An-
satz und Widerlager fiir Kontraktionen der Blasloch- und Fazialismuskulatur geeignet ist. Ein
massiver, blattartiger Elastinkorper an der Riickwand des nasalen Respirationstrakts wirkt als
Retraktor auf die das Blaslochligament nach ventral ziehende Muskulatur und hat somit an-
tagonistische Funktion. Der ebenfalls caudal des Respirationstrakts lokalisierte ovoide Bur-
salknorpel existiert nur in juvenilen Stadien und dient als Hilfsknorpel zum Erlernen der Lau-
terzeugung. Der Bereich der nasalen Stimmlippen und seiner angrenzenden Fettkorper ist
unmittelbar von Mechanorezeptoren umgeben, die potentiell Oszillationen, Druckdanderun-
gen und Vibrationen im Bereich der Stimmlippen wahrnehmen kénnen und eine Moglichkeit
zur Rickmeldung an das ZNS darstellen. Alle hier dargestellten Befunde unterstiitzen die

aktuelle Hypothese {iber den Mechanismus zur Generierung des Biosonars.
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6 Summary

The complete adaptation of cetaceans to the aquatic life during the transformation from full
terrestrial animals impacted the importance of their sensory senses. This resulted in essen-
tial morphological changes and innovations, which in many fields is only poorly understood.
The nasal complex for example is a structure that went through considerable evolutionary
modification. This study analyses the epicranial nasal structures of Phocoena phocoena, the
harbour porpoise, by means of anatomical microscopy, histology and electron microscopy

with respect to the accessory nasal air sacs.

The external openings, the nostrils developed into the blowhole, which is one opening in
odontocetes and closes the upper respiratory tract. In Phocoena phocoena five blind ending
diverticulae follow underneath. The lining epithelium contains no sensory or glandular cells
which determines the anosmatic character in this species. Due to this fact these areas should
not be named mucosa. Instead, findings of this study confirm a stratified squamous epithe-
lium for the epicranial respiratory tract with its accessory diverticulae with variable pigmen-
tation and incomplete keratinisation. Generally, the epithelium can be divided into stratum

basale, stratum spinosum and stratum externum.

From the similar appearance of the body epidermis regarding structure and pigmentation, it
can be concluded that the accessory nasal air sacs have developed by invagination of the
body epidermis. The incomplete keratinisation in the epicranial airways is another important
and supporting feature for this change. Here, findings confirm the persistence of pycnotic
nuclei in the uppermost epithelial cells as well as the existence of loose intracellular mono-
filaments. Moreover, ultrastructural findings confirm an improved mechanical coherence of
epithelial cells by a relatively higher quantity of desmosomes and intracellular as well as in-
tercellular lipid inclusions. No stratum granulosum is existent, keratohylin granules are con-
sistently missing. Ultrastructural results indicate the non-existence of a keratin matrix pro-
tein. Serous glands adjacent to the blowhole ligament may have a protective function against

desiccation and mechanical overstimulation of the respiratory tract. All of the findings of the
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epithelial lining of the nasal complex show vast accordance with the structure of the whale

body epidermis.

The nasal complex of the harbour porpoise differs widely from the nasal complex in other
toothed whales. There is a distinctive and surrounding capsule of connective tissue, the
‘porpoise capsule’, in which the epicranial respiratory tract and all nasal air sacs are embed-
ded. This microscopic-anatomical feature confirms recent magnetic resonance imaging ex-
aminations of this species. The compact capsule is mainly composed of dense connective
tissue. Its collagenous fibers lay tightly parallel or at least tightly packed in the caudal area
of the posterior nasofrontal sac and in the rostral area of the caudal sac. These collagenous
tissues are to be interpreted as stiffening elements. Functional implications for the ‘porpoise
capsule’ can be seen as an antagonist for the facialis musculature of which contractions
manage the opening of the airways and possibly a sort of “fine tuning” of those elements
responsible for the generation of sound in this area. Regarding acoustic properties of these
tissues (density, acoustic impedance, propagation speed) further investigations are neces-

sary.

Compared to the epithelial lining of the epicranial respiratory tract, including all nasal air
sacs, the epithelial area of the phonic lips shows a significant structural difference that is
described here for the first time. Various layers of extremely flattened, incompletely keratin-
ised epithelial cells, which altogether do not look thicker through the microscope compared
to the adjacent epithelium, lay directly on top of compact collagenous connective tissue. A
lamina propria based on loose connective tissue is absent. Here, the epithelium is severely
reinforced by many (up to 80 counted) cellular layers. Presumably, cells with nuclei are being
removed constantly. This can be interpreted as an adaptation to the strong mechanical

stress of the epithelium of the phonic lips.

Ellipsoid fat bodies (bursae) in close contact with the nasal phonic lips probably work as
resonance bodies that receive their initial energy directly from the pneumatic driven phonic
lips. The presence of mechanoreceptors in the immediate vicinity of the phonic lips and fat
bodies here is described for the first time. The mechanoreceptors and fat bodies may be

linked functionally. Larger, multi-layered mechanoreceptors without perineural capsules in
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the periphery of the fat bodies are to be distinguished from smaller less-layered mechano-
receptors with perineural capsules lying directly subepithelial. These mechanoreceptors po-
tentially can give feedback to the CNS regarding incidences such as vibrations or pressure
changes in the tissue. In order to determine their characteristics further electrophysiological
examinations are necessary. This finding supports the current theory of the sound genera-

tion mechanism by Cranford et al. (1996).

The ovoid bursal cartilages lying behind the caudal fat bodies are hyaline in character. They
are existent in neonates and juveniles but non-existent in adult harbour porpoises. Here,
they seem to become fully resorbed. This is why the constant occurrence of bursal cartilages
and their consistent part in the epicranial complex for the generation of bio-sonar as stated
by Cranford et al. (1996) cannot be fully confirmed with this material. And this corresponds
with Huggenberger (2004). However, these elements probably have an acoustic function: it is
possible that they work as “assistant cartilages” in young animals in order to help learning
phonation. The bladelike form of those bursal cartilages cannot be confirmed in Phocoena

phocoena.

In this study, for the first time, a paired nasal elastin body has been described. It has a
bladelike form and is located dorsocaudally of the caudal fat bodies. The rostroventrally di-
rected elastic fibers of this massive elastin body are running dorsally of the blowhole liga-
ment and with muscle contraction they passively follow the rostroventral movement of the
blowhole ligament. If the muscle contraction ends, they are capable of removing the blow-
hole ligament to its original position by retraction force. At least for the harbour porpoise,

this may be a further structural element of the potential bio-sonar apparatus.

The accessory nasal air sacs are not homologous to the conchae resp. nasal tracts of terres-
trial mammals. There’s good evidence to think that they are synapomorphic features of
odontocetes. The consistent histological epithelial structure of all nasal air sacs in Phocoena
phocoena leads to the conclusion that they have similar or even the same function. The air
sacs together with the epicranial respiratory tract are located in the middle of the very tight
and compact ‘porpoise capsule’. In context with the sound generation mechanism, these

potential reservoirs for breathed air also have potential of reflecting sound, in order to
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acoustically protect the neurocranium and the mandible. In comparison with the nasal anat-
omy of different odontocete species, the ‘porpoise capsule’ of harbour porpoises also has to
be regarded and interpreted in respect to phonation: this feature presumably can be seen as
an adaptation of harbour porpoises to their habitat of shallow, coastal waters and their spe-

cific frequency emission range.

By means of histological results of this study, it can be concluded for the harbour porpoise
that, similar to other odontoces, the oscillatory opening and closure of the phonic lips give
rise to initial movements that are forwarded to the fat bodies (bursae) and then transmitted
somehow to the melon. The hypothetical “low density pathway” ventrally to the anterior na-
sofrontal sac could not be detected histologically. The direct contact between both anterior
fat bodies and the melon by fiberbundles of the ‘nasal plug’ muscle might be worth being
discussed as a means. Maybe the state of contraction of this remarkable muscle plays a sig-
nificant role. Here, further investigations of the acoustic properties of the tissues involved

are necessary.

Microscopic-anatomical, histological and ultra structural findings of this study support the
presumption that the phonation in Phocoena phocoena is essentially influenced and modu-
lated by the nasal air sac system as a part of the nasal complex. Their topography around
the source of sound generation, their uniform histological structure and striking capability of
distension implicate their potential as sound reflectors on the one hand and on the other
hand their potential as an acoustic shield of the neurocranium and the mandible as the po-

tential receiver for perceiving sound.
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ABBILDUNGEN

Abb. 4.1: Aufsicht auf den Schéadel inkl. Korrosionspraparat des nasalen Luftsacksystems von Phocoena phocoe-
na. Unter den prominenten Vestibularsacken (VS) befinden sich das Vestibulum (V) und, angeschmiegt an die
Schadelkapsel, die Caudalsédcke (CS). Zwischen Vestibulum und Caudalsack liegt der hintere Nasofrontalsack
(HNF). Von den paarig angelegten Luftsacken sind nur rechtsseitige beschriftet. (Der hintere Teil der Schadelkap-
sel wurde fur die Entnahme des Gehirns entfernt.).

Abb. 4.2: Rostrolaterale Ansicht des Korrosionspraparats: P: Pramaxillarsack, V: Vestibulum, VNF: vor-
derer Nasofrontalsack, VS: Vestibularsack. Rechte Seite beschriftet.
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Abb. 4.3

)~

Schematische Ubersicht zu Abb.
4.3 mit Blick auf die innere, rostrale
Seite des epicranialen Respirations-
trakts von der vorderen Blaslochlip-
pe (oben) bis zur Nasenscheide-
wand: EV: Eingang Vestibularsacke.
liz links, NP: nasal plug, re: rechts,
VS: rechter Vestibularsack, ange-
schnitten, V: Vestibulum. Rote
Pfeile zeigen auf vordere Stimmlip-
pen, schwarzer Pfeil zeigt auf die
Nasenscheidewand.
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15am

Abb. 4.4: Rostrodorsale Aufsicht
auf fazialen Schadel von Phocoe-
na phocoena mitsamt Korrosions-
praparat. Rostrale Enden der
Vestibularsacke (VS) sind ange-
hoben, um die Topographie der
vorderen Nasofrontalsdcke (VNF)
und Pramaxillarsacke (P) besser
darzustellen. M: Maxillare.

Abb. 4.5: Aufsicht auf den Boden
eines erotffneten rechten Vestibular-
sacks. Parallele, pigmentierte bin-
degewebige Leisten ziehen konzen-
trisch von der Offnung des Sacks
(schwarzer Pfeil) nach auRen und
kommunizieren dort z.T. zu Ringen.
Am oberen Bildrand ist das rostrale
Ende des Vestibularsacks zu sehen
mit der knorpeligen Verbindung
(roter Pfeil).

Abb. 4.6: Aufsicht auf das hautige
Dach (links) und den ausgesteiften
Boden (rechts) des rechten Vestibu-
larsacks. KN: Knorpelige Verbin-
dung zwischen Dach und Boden des
Vestibularsacks.
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Abb. 4.7: Querschnitt Vestibularsack. Die hellen Bereiche kennzeichnen die Leisten mit intensiver Kollagen-
einlagerung.

Abb. 4.8: Dorsale Einsicht in den oberen Respirationstrakt auf 'nasal plug’ und 'monkey lips/ dorsal bur-
sae’-Komplex'(ML/DB). In der Bildmitte ist die Nasenscheidewand zu erkennen, darunter links und rechts
die welligen Bereiche (Stimmlippen, weilRe Pfeile), links feiner gewellt als rechts. Oberhalb der Nasenschei-
dewand sind die beiden ’'nasal plugs’ zu erkennen. Der gesamte abgebildete Bereich des Respirationstrak-
tes ist dunkel pigmentiert. Der Respirationsspalt wurde lateral erdffnet, um die Stimmbereiche besser
sichtbar zu machen. Beide Vestibularséacke sind entfernt. li: links, re: rechts, cau: caudal, ro: rostral.
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Abb. 4.9 : Rostrale Aufsicht auf rechten
'nasal plug'. Umliegendes Gewebe wurde
entfernt.

Abb. 4.10: Rostrale Ansicht auf beide
Blaslochligamentsepten unterhalb des ge-
wellten MLDB-Komplexes (weil3e Pfeile). Gut
zu erkennen sind die unterschiedlichen
WellengrofRzen. Mittig befindet sich
angeschnitten die Nasenscheidewand.

Abb. 4.11: Fettkorper der vorderen
Stimmlippe, oberhalb des rechten ’'nasal
plug’, angeschnitten (weiRer Pfeil).
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Abb. 4.12

Schema zu Abb 4.12.: Sagittaler An-
schnitt des epicranialen Respirations-
trakts im Bereich der rechten caudalen
Stimmlippe. BL: Blaslochligament, BLS:
Blaslochligamentseptum, CS: Caudal-
sack, D: exokrine Driuse im ventralen
Bereich des Blaslochligamentseptums.
F: rechter hinterer Fettkdrper (posterio-
re dorsale Bursa), HNF: hinterer Na-
sofrontalsack, NS: Nasofrontalseptum,
ST: rechte hintere Stimmlippe, VS:
rechter Vestibularsack.
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Abb. 4.13: Nasenkomplex,
ventrocaudale Ansicht. Die Na-
senscheidewand (Cartilago sep-
tum nasi) befindet sich senkrecht
in der Bildmitte, von oben caudal
nach unten, rostral gerichtet.
Rechte Seite beschriftet. BLS:
Blaslochligamentseptum, NP:
'nasal plug’, NS: Nasofrontalsep-
tum. **: Hauptatemweg. Gut zu
erkennen ist die unterschiedliche
Pigmentierung der Nasofrontal-
septen. Am unteren Bildrand
liegen leicht abgeklappt die pig-
mentierten Epithelien der Prama-
Xillarsacke (weile Pfeile). Zwi-
schen Nasofrontalseptum (NS)
und Blaslochligamentseptum
(BLS) liegt der Eingang zum Na-
sofrontalsack. Fir diese Ansicht
wurde der nasale Komplex vom
Periost der Ethmoidalia und dem
unteren Vestibulum getrennt.

Abb. 4.14: Parasagittalschnitt
des Respirationstrakts R und der
rechten Luftsacke: Mittig pigmen-
tiert liegt der Hauptatemweg, gut
zu erkennen die rundlichen Fett-
korper F (gelblich). Links: Vorde-
rer Nasofrontalsack VNF, rechts:
Hinterer Nasofrontalsack HNF
und Caudalsack CS. Zwischen CS
und HNF liegt das Nasofrontal-
septum NS. Unter dem vorderen
Nasofrontalsack liegt der ’nasal
plug’-Muskel, darunter der Pra-
maxillarsack P. Unter dem vorde-
ren rechten Fettkorper liegt der
'nasal plug’ NP. Ihm gegeniber
liegt caudal das Blaslochligament-
septum BLS.
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Abb. 4.15: Querschnitt
Vestibularsack, Azan. 1: Epitheliale
Auskleidung des Dachs. 2: Ventrale
Leisten, Azan, 6,25x Vergr.

Abb. 4.16: Sagittaler Querschnitt
durch ventrale Leisten des rechten
Vestibularsacks, Azan, 6,25x Vergr.

Abb. 4.17: Sagit-
talschnitt durch den
rechten Vestibular-
sack. Die tangential
getroffenen musku-
laren Fasern in der
linken Bildhalfte um
den Vestibularsack
gehoren zur Pars
antero-externa des
M. maxillonasolabia-
lis (Pfeil). Das mehr-
schichtige  Platten-
epithel (rot) kleidet
den Vestibularsack
aus und sitzt der
Dermis (blau) auf.
Azan, Vergr. 12fach.
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Abb. 4.18: Ventrale Leiste aus dem Vestibularsack, Pasini, 7 um, Vergr. 20x.

Abb. 4.19: Apikaler Bereich eines Schnitts durch eine ventrale Leiste des Vestibularsacks. Auer dem Stra-
tum basale und den unmittelbar abgeflachten Spinosumzellen ist lediglich ein Stratum externum zu erken-
nen. Pasini, Vergr. 400 x.
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Abb.4.21: Leiste aus dem Vestibularsack, ventral. Elastische Fasern im apikalen Bereich nahe der
Langsachse einer ventralen Leiste. Orcein, Vergr. 50-fach.
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Abb. 4.22: MRT-Aufnahme, Horizontalschnitt des Kopfes von Phocoena phocoena in Héhe der Fettkdrper (im
Schema unten: F, rot). Bl: auRere isolierende Fettschicht, Ge: Gehirn, M: Melone, ro: rostral, cau: caudal.

&l
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Abb. 4.23: Respirations-
trakt, sagittal geschnitten
durch den rechten Vestibu-
larsack. Cau: caudal, FK:
Fettkdrper, ro: rostral V:
Vestibulum, VS:
Vestibularsack. Azan, Vergr.
6,25fach.

Abb. 4.24: Vorderer linker
Fettkdrper mit  einzelnen
einziehenden Muskelfaser-
bundeln des ’nasal plug’-
Muskels (Pfeile), ro: rostral,
cau: caudal. Azan, Vergr. 30
X.
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Abb. 4.25: Fettkorper, Uber-
sicht. Das Epithel (rot) begrenzt den
Fettkdrper rechts zum Respirations-
trakt R hin. Oben links ist ein Gefal
langs getroffen (Pfeil). Azan, Vergr.
12,5fach.

Abb. 4.26: Fettkorper, im Randbe-
reich. Das den Respirationstrakt aus-
kleidende mehrschichtige Plattene-
pithel und die Fettzellen sind durch
wenige Kollagenfaserbiindel (Pfeile),
die quer und tangential getroffen sind,
voneinander getrennt. G: Gefal3, N:
markhaltige Nervenfaserbiindel. Azan,
Vergr. 50fach.

Abb. 4.27: Vorderer Fettkorper. Elas-
tische Fasern. Orcein, Vergr. 25x.
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Abb. 4.28: Elastische Fasern oberhalb des vorderen Abb. 4.29: TEM-Aufnahme: Oberflachliche Zell-
Fettkdrpers FK und des vorderen Nasofrontalsacks lagen des Epithels aus dem Respirationstrakt in

VNF. Orcein. Verar. 12.5fach. Hoéhe des Fettkdrpers, Vergr. 7.000 x.

Abb. 4.30: Sagittaler Schnitt durch das mehrschichtige Plattenepithel der vorderen rechten Stimmlippe. Epithel
besteht hier aus Stratum basale mit Melaningranula und massiver Schichtung der Oberflachenzellen.
Subepithelial sind zwei Lamellenkérperchen (L) mit Innenkolben (schwarze Pfeile) angeschnitten,
Perineuralzelle (roter Pfeil). H/E-Farbung, Vergr. 1000x.
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Abb. 4.31: verzweigte Lamellenkérperchen aus der Lamina propria zwischen hinterem Fettkdrper und Epithel.
Azan, Vergr. 1000fach. Durchmesser 28 — 30 um. Perineuralkapsel nicht erkennbar.

Abb. 4.32: 3 Lamellenkérperchen in unmittelbarer Nahe des vorderen linken Fettkérpers. Azan, Vergr.
1.000fach.
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Abb. 4.33: Drei subepitheliale Lamellenkérper im Biindel angeordnet mit Innenkolben (Pfeile).
Um die Innenkolben herum liegen abgeflachte Fibrozyten (lila) und Perineuralzellen (roter Pfeil).
Der untere Innenkolben wird von einem Fibrozyt Uberdeckt. H/E, Vergr. 1.000x.

Abb. 4.34: Mehrere verschieden grof3e (kleinere: 9 — 20 pm, grofRer: 40 pm Durchmesser) Lamellenkor-
perchen mit perineuraler Kapsel (schwarze Pfeile) im Str. papillare im Bereich der hinteren Stimmlippe,

Fibrozyten rosa angefarbt. Dabei kann direkter Kontakt zum Epithel vorkommen (roter Pfeil). Azan, Vergr.
400fach.
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Abb. 4.35: Lamellenkdrperchen unterschiedlicher Grof3e (links: 85 um lang und 52 pm breit, rechts:
jeweils 38 um lang und 28 pm breit) im Str. reticulare des Blaslochligamentseptums.

Abb: 4.36: Lamellenkdrperchen (Pfeil) im Str. papillare der vorderen linken Stimmlippe mit direktem Kon-
takt zum Epithel. H/E 1.000x Vergr.
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Abb. 4.37: verzweigte kleinere und ein gréReres Lamellenkérperchen im Str. reticulare ventrocaudal
vom vorderen rechten Fettkdrper, Azan, 200x Vergr.

propria der hinteren rechten Stimmlippe, 1: 59 pm lang, 27 pm breit, 2: 32 pm / 28 pm, 3: 13 um/ 8
pum. Azan, 400x Vergr.
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Abb. 4.39: Parasagittalschnitt durch folgende Regionen: FK: Fettkdrper, NP: ’'nasal plug’, NPM: ’'nasal plug’-
Muskel, PM: dorsales Dach des Pramaxillarsacks, VNF: vorderer Nasofrontalsack, Azan, Vergr. 6,25fach.

Abb. 4.40: 'Nasal plug' parasagittal getroffen. Charakteristisch ist das kompakte, ungeordnete, kollagene
Bindegewebe. Rostral, d.h. im linken oberen Bildquadranten sind quergestreifte Skelettmuskelfasern quer,
langs und tangential getroffen. Azan, Vergr. 12,5fach.
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Abb. 4.41: 'Nasal plug', peripherer Bereich. Quergestreifte Skelettmuskelfasern ziehen bis in die Randbereiche.
Das abgeldste Epithel ist ein Schrumpfungsartfakt. R: Respirationstrakt/Nasenkanal. Azan, Vergr. 25fach.

Abb. 4.42: 'Nasal plug'-Muskel, transveral geschnitten. 1: Quergestreifte Muskulatur mit 2: Perimysium, 3:
markhaltigen Nervenfasern. Pasini, Vergr. 100fach.
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Abb. 4.43: Epithel des Pramaxillarsacks. 1: Melanozyten im Str. basale, 2: Str. spinosum, 3: Epidermis-
zapfen, 4: Dermispapillen. Kein Stratum granulosum, lucidum oder corneum. Pasini, Vergr. 1000fach.

Abb. 4.44: Elastische Fasern (violett gefarbt, Pfeile) dorsal des Pramaxillarsacks im Str. reticulare,
Orcein. Kollagenes Bindegwebe rosa im Hintergrund. Orcein, Vergr. 400fach.
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Abb. 4.45: Str. reticulare des Pramaxillarsacks, 1: Epithel, 2: Retikulare Fasern (schwarz) im Bindegewebe.
Silberfarbung nach Bielschowsky. Vergr. 200fach.

A

Abb. 4.46: Parasagittalschnitt durch die hintere Seite des nasalen Komplexes. cau: caudal, CS: Caudalsack,
D: Driuse, NS: Nasofrontalseptum. FK: Fettkoérper, BLS: Blaslochligamentseptum, HNF: Hinterer Nasofrontal-
sack, M: Quergestreifte Muskulatur, R: Respirationstrakt/Nasenkanal, ro: rostral. Azan, Vergr. 2,5-fach.
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Abb. 4.47: Peripherie des hinteren Fett-
kérpers. Am oberen und unteren Bildrand
mittig sind grofRere markhaltige Nervenfa-
serbindel peripherer Nerven getroffen
(schwarze Pfeile), die vom Perineurium
umschlossen sind. Azan, Vergr. 200fach.

Abb. 4.48: Hinterer Fettkorper. Der kurze
Pfeil zeigt auf den Knorpelkorper, der
lange Pfeil auf die spindelférmige

Ansammlung elastischer Fasern.
Dazwischen liegt, blau angefarbt, straffes
kollagenes Bindegewebe des

Blaslochligaments. FK: Fettkérper, R:
Respirationstrakt/Nasen-kanal.
Detailausschnitt aus Abb. 4.46. Azan,
Vergr. 12,5-fach.

Abb. 4.49: Verteilung der elastischen
Fasern um den hinteren Fettkérper. Deut-
lich zu erkennen ist die spindelférmige
massive Ansammlung an elastischen Fa-
sern in der rechten Bildhéalfte. Der Fettkor-
per (FK) liegt zwischen Epithel, Blaslochli-
gament, Knorpel- u. Elastinkdrper. Pfeile
wie in Abb. 4.48. Schnitt wie Abb. 4.48,
Orcein. Vergr. 12-fach.
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Abb. 4.50: Ausfuhrungsgéange von Drisen am

rostralen Epithel des Blaslochligamentseptums, Vestibulums fihrend, H/E, Vergr. 100fach.
Azan, Vergr. 150fach.

Abb. 4.52: Drisengewebe
im Blaslochligamentseptum,
Pfeile zeigen auf die Begren-
zung des Drusengewebes.
H/E, Vergr. 200-fach.

Abb. 4.53: Drisengewebe
im Blaslochligamentseptum
mit kraftigen
Bindegewebstrabekeln
(blau), Azan, Vergr.
50fach.
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Abb. 4.54: Elastische Fasern (Pfei-
le) im Drusengewebe des Blasloch-

ligamentseptums. Orcein, Vergr.
100fach.
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Abb. 4.55: Knorpelkorper, Ubersicht,
m. Knorpelhaut (schw. Pfeil) Azan,
Vergr. 100fach.

Abb. 4.56: Hyaliner Knorpelkodrper
ventrocaudal vom hinteren Fettkdr-
per, Detail. Azan, Vergr. 400fach.
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Abb. 4.57: Hinterer Na-
sofrontalsack und Umge-
bung. Unten links Schema:
BL: Blaslochligament, BLS:
Blaslochligamentseptum, D:
Drusengewebe, FK: Fettkor-
per, HNF: Hinterer Nasofron-
talsack, M: Quergestreifte
Muskulatur des Blaslochliga-
mentseptums. NS: Nasofron-
talseptum, R: Respirations-
trakt/Nasenkanal. Rot: E-
lastinkdrper. Azan, Vergr.
3,15-fach.

BLS

Abb. 4.58: Lamina propria der hinteren Wand des hinteren
Nasofrontalsacks. Azan, Vergr. 100fach.
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Abb. 4.59: Korrosionspréparat, Blick
von mediodorsal-rostral auf die frei-
liegenden, hufeisenformigen vorderen
Nasofrontalsacke VNF und Pramaxil-
larsacke P. Vestibularsdcke nach
dorsocaudal verlagert.

Abb. 4.60: Vorderer Nasofrontalsack,
mehrschichtiges Plattenepithel, darun-
ter unscharf die Lamina propria mit
angeschnittenem Gefal3. Azan, Vergr.
400fach.

Abb. 4.61: Vorderer Nasofrontalsack,
mehrschichtiges Plattenepithel, Detail.
1: Basalzellen, 2: Str. spinosum, 3:
Str. externum. Pasini, Vergr. 400fach.
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Abb. 4.62: Vorderer Nasofrontal-
sack und Lamina Propria, Ubersicht.
4: Str. papillare, 5: Lamina propria,
6: markhaltige Nervenfaserbindel,
7: quergestreiftes Muskelfaserbiin-
del, 8: GefaB. Pasini, Vergr.
100fach.

Abb. 4.63: Vorderer Nasofron-
talsack, Ausschnitt aus dem Str.
reticulare. 1: straffes, geordnetes,
parallelfaseriges Bindegewebe, 2:
lockeres Bindegewebe. Pasini,
Vergr. 200fach.

Abb. 4.64: Vorderer Nasofrontal-
sack, Str. reticulare, 1: elastische
Fasern, 2: kollagene Fasern. Or-
cein, Vergr. 100fach.
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Abb. 4.65: Vorderer Nasofron-
talsack, Str. reticulare. 1: Reti-
kulare Fasern (schwarz), 2:
Kollagene Fasern. Biel-
schowsky-Silberfarbung, Vergr.
200fach.

Abb. 4.66: Epithel und Lamina propria (LP) des Abb. 4.67: Epithel u. Lamina propria des
Nasofrontalseptums (NS), resp. des Caudalsacks Nasofrontalseptums resp. Caudalsacks. Schwarze
(CS). Azan, Vergr. 20fach. Pfeile zeigen auf ein Band elastischer Fasern paral-

lel zur Epitheloberflache. Orcein. Vergr. 20fach.
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Abb. 4.68: Caudalsack, Ubersicht. CS: Caudalsack, NS: Nasofrontalseptum, HNF: Hinterer Nasofrontal-
sack. Rechts vom HNF ist ein Artefakt durch das Mikrotommesser entstanden. Azan, Vergr. 3,15-fach.

Abb. 4.69: Verteilung elastischer Fasern (weinrot, s. Pfeile) im Nasofrontalseptum NS, BLS: Blaslochliga-
mentseptum, CS: Caudalsack, HNF: Hinterer Nasofrontalsack. *: Elastinkdrper. Orcein, Vergr. 5-fach.
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Abb. 4.70: Ubergangsbereich Stratum basale/Dermis aus dem Epithel des 'nasal plug’. Die schwarzen Pfeile
zeigen auf die Basallamina. FZ: Fibrozyt mit Zellkern, M: Mitochondrium, ZK: Zellkern. Gegenuber der Basal-
lamina vom unteren schwarzen Pfeil sind an der Zellmembran der Basalzelle vier Hemidesmosomen (schwarze
gestrichelte Pfeile) zu erkennen. Auf der dermalen Seite befindet sich eine ausgepragte Lamina reticularis (*).

Die Dermis weist in diesem Bereich eine gleichmaRige Verteilung von Ribosomen (weil3er Pfeil) auf. TEM-
Aufnahme, 20.000-fach Vergr.
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Abb. 4.71: Zelle des Stratum spinosum aus dem Epithel des Caudalsacks, charakterisiert durch relativ sehr
viele Desmosomen (schwarze Pfeile). Intrazellular sind Keratinfilamente (schwarzer Stern) zu erkennen. Die
hellen ovoiden membranésen Vesikel (weiBe Pfeile) sind Keratinosomen, die ihren Inhalt wahrend der histologi-
schen Aufarbeitung verloren haben. TEM-Aufnhme, 12000-fach Vergr.
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Abb. 4.72: TEM-Aufnahme der Epithelzellen der Auskleidung des Caudalsacks. Aufféallig die beiden grofRRen

hellen Membraneinschlisse. Der groRere von beiden liegt unmittelbar am Zellkern (ZK). Schwarze Pfeile zeigen
auf intra- wie interzellulare Lipideinschlisse. WeilRe Pfeile zeigen auf Keratinosomen. 9.000-fache Vergr.
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Abb. 4.73: Epithel des hinteren Nasofrontalsacks. Stratum externum und Zelllagen des oberen Stratum spino-
sum mit inter- u. intrazellularen Fetteinschliissen. L: Lipidtropfen. Oberer Lipidtropfen liegt an Zellmembran mit
Unterbrechung. TEM-Aufnahme, 20.000-fache Vergr.
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Abb. 4.74: Intrazellulare Einlagerungen des Stratum externum. TEM-Aufnahme, L: Lipidtropfen,
schwarze Pfeile: Keratinfilamente. In der obersten Zelle zwei membranése Einschlisse (weil3e Pfeile). An
der auBeren Membran gut erkennbar die Glycokalix. 50.000-fach Vergr.
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