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verlingert, steht aber durch ein Ligament mit den Hammer in Ver-
bindung.

Ich fiige noch folgende Einzelheiten beziiglich anderer Siiuger
hinzu. Der #ullere Gehorgang verengt sich meist nach innen zu, so
daR die engste Stelle dicht vor dem Trommelfell liegt, wodurch offenbar
eine Konzentrierung der Schallwellen stattfindet. Nur beim Schwein
ist er in der Mitte am engsten. Das Trommelfell ist meist elliptisch
geformt. Beim Rind, Schwein, Seehund steht es ungefihr senkrecht,
withrend es beim lgel, Capybara und besonders den Monotremen sich
sehr der Horizontalebene zuneigt. Wieder bei andern vimmt es eine
Mittelstellung ein. Dorsal grenzt an den oberen Rand des Trommel-
fells eine meist derbe bindegewebige Platte, welche innen von dem
Epithel der PaukenhGhle. aufilen von demjenigen des Gehorgangs
bekleidet wird. Man hat sie frither als Pars flaccida (186) (schlaffer
Teil) oder SmHrAPNELLsche Membran dem Trommelfell zugerechnet.
Sie stellt aber eine selbstindige Bildung dar, welche beim Schwein
noch grofler ist als das Trommelfell, beim Rind dieselbe Grofe hat,
bei manchen Nagern fast vollkommen fehlt. Fiir die Uebertragung
der Schallwellen ist sie bedeutungslos. Bei Talpa wird sie von der
Chorda durchbohrt. Der M. tensor tympani fehlt bei Manis
Javanica. Das Vorhoffenster ist immer oval, das meist grofere Schnecken-
fenster kann rund (Mensch), bohnenformig, elliptisch oder fast schlitz-
artig (Pleropus) sein. Myrmecophaga jubata soll merkwiirdigerweise
keine Ohrtrompete besitzen. Bei einigen Siéugern (Pferd, Esel, Tapir,
Klippschiefer, Walen, Flederméiusen) bildet jede Tube einen Luftsack,
welcher sich an der Schidelbasis ausbreitet. Seine Bedeutung ist noch
unklar. Beim Pferd sind diese Luftsicke der Ohrtrompete so grof,
dall sie median zusammenstoflen. Sie liegen unter dem Hinterhaupts-
bein und dem Keilbein und iiber der Rachenhohle. Jeder Sack bildet
emige Divertikel, und die diinne Schleimhaut trigt stellenweise alveoliire
Driisen. Sie dienen wahrscheinlich zum Ausgleich des Ueberdruckes,
welcher entsteht, wenn der Kopf dicht an den Hals geprefit wird bzw.
des Unterdruckes bei starker Streckung des Kopfes. Die niichsten
Verwandten der Equiden, die Tapire und Rhinocerosse, besitzen sie
ebenfalls; ferner auch Hyrax. Der Hirscheber, der bei der Benutzung
der Hauer starke Kopfbewegungen macht, besitzt konvergente Bildungen
in einer Ausstiilpung der hinteren Nasenhéhle. Bei den Walen dienen
die Sicke wohl als Polster fiir den schweren Schiidel.

YI. Physiologische Tatsachen.

1. Der Vestibularapparat (Utriculus, Sacculus, DBogen-
giinge) und die Gleichgewiehtserhaltung. Von der durch FLOURENS
entdeckten Tatsache ausgehend, dal die Schnecke zum Hoéren dient,
nahm man bis zum Jahre 1870 an, daf auch die iibrigen Teile des
Labyrinths dieselbe Aufgabe hiitten. Utriculus und Sacculus sollten
Geriiusche und die Bogenginge die Richtung des Schalles wahrnehmen.
Diese Lehre wurde umgestofen durch den damals in Konigsberg titigen
Physiologen Gortz, welcher in jenem Jahr am Frosch und an der
Taube die statische Bedeutung der Bogengiinge erkannte, im Anschluf
an frithere Untersuchungen von FLOURENS (1828). Seitdem hat sich
diese Auffassung weiterentwickelt zu der jetzt fast allgemein ange-
nommenen MAcH-BREUERschen Theorie, welche in ihrer gegenwiirtigen
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Form besagt, dal der Vestibularapparat verschiedene statische Sinnes-
organe enthélt, nimlich die Ampullen der Bogenginge fiir die Em-
pfindung der Drehbewegungen und der passiven geradlinigen Bewegung
und die Statolithenbldschen fiir die Empfindung der Lage und der
Stellung des Korpers (sog. sechster Sinn). Das Gesetz der spezifischen
Sinnesenergie (s. S. 7) gilt auch fiir das Labyrinth des Menschen:
mag es durch Drehungen, Temperaturreize, Druck oder galvanisch er-
regt werden, stets erfolgen Aenderungen der Raumempfindung oder
sogar Schwindelanfille. Dazu kommt ein grofler indirekter Einflufl
des Labyrinths auf die Muskulatur, indem die Erregungen vom Vesti-
bulariskern zum Kleinhirn geleitet werden (vgl. I, S. 519 u. 572 549,
30), von wo aus sie den Muskeln zufliefen und nun einerseits die
Spannkraft (Tonus) und dadurch das geordnete Zusammenspiel der
Muskeln regulieren, andererseits bestimmte Reflexe der Augenmuskeln
und anderer Muskeln hervorrufen. Alle diese Verhiltnisse sind fiir
die Aufrechterhaltung des Gleichgewichts von grofer Bedeutung, so
daf man das Labyrinth in diesem Sinne wie die Statocyste der Wirbel-
losen als statisches oder Balanceorgan bezeichnen kann. In der Be-
einflussung der Muskelspannung und in der Lageempfindung gleicht das
Labyrinth den Schwerkraftorganen der Evertebraten (vgl. 8. 96). Fiir
die Wirbeltiere charakteristisch ist, daf als neune Funktion hinzu-
gekommen ist die Empfindung fiir die Drehbewegungen des
Kopfes durch die halbzirkelformigen Kanile und bei den Landwirbel-
tieren das Hoérvermdogen.

Ueber die Art, wie die Nervenerregung zustande kommt, herrscht
noch keine Uebereinstimmung. GorTz nahm an, dal sie in den Bogen-
giingen durch je nach der Lage wechselnden hydrostatischen Druck
hervorgerufen werde, wihrend MAcH und BREUER in den Maculae den
Druck oder Zug der Statolithen, in den Cristae den Druck der sich be-
wegenden Fliissigkeit auf die Sinneszellen verantwortlich machten.
WirrMaack vertritt neuerdings die Auffassung, dall das Faserwerk der
Statolithenmembran (164) und der Cupula (163) in sehr wechselndem
MaBe mit Fliissigkeit impriigniert ist, und daf dieser verschiedene
Turgor von dem Druck der Endolymphe abhiingt und die verschiedenen
Empfindungen auslost unter Mitwirkung des Drucks der Kristalle.
Wenn auch ein Gleiten derselben in aufeinander senkrechten Richtungen
ausgeschlossen erscheint, so mochte ich doch glauben, dall sie, wie bei
so vielen Evertebraten, nach verschiedenen Richtungen sich etwas ver-
schieben konnen, und zwar liegen sie, was sicherlich bedeutungsvoll
ist, bei Sidugern in zwei zueinander senkrechten Ebenen. Die Stro-
mungen "in den Dogengingen sind unter dem Mikroskop beobachtet
worden, miissen also auf die Cupula einwirken, wobei die plotzliche
Ampullenerweiterung Druckschwankungen veranlalt. So entsteht die
Lageempfindung und das Gefiihl fiir gerade oder drehende Bewegung,
weiter unter Mitwirkung des Kleinhirns auf den Muskeltonus die Gleich-
gewichtserhaltung. Dabei verlaufen fast alle diese Vorginge unbewuft,
reflektorisch, denn die Labyrintherregungen des Menschen werden nicht,
wie bei anderen Sinnesorganen, bis zum Grofhirn geleitet. Das Spielen
der Kinder und vieler jugendlicher Tiere hat den Zweck, diese kom-
plizierten Korrelationen zwischen Labyrinth, Kleinhirn und Muskeln
einzuiiben. Dlitzschnell und ohne zu iiberlegen machen wir, wenn der
Ful ausgleitet oder der Korper sich iiberneigt, die entsprechende Gegen-
bewegung, und jeder Seiltinzer und jeder Affe zeigt uns, bis zu welcher
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Vollkommenheit dieses Zusammenspiel ganz verschiedener Organe ge-
steigert werden kann. Wenn behauptet wird, dal unsere dreidimen-
sionale Raumvorstellung darauf beruht, dal die Bogengiinge in drei
Ebenen rechtwinklig zveinander stehen, so halte ich dies nicht fiir
richtig, denn dann miifite ja auch ein Fisch diese Vorstellung haben.
Sie ist erst ein Ergebnis des analysierenden Verstandes. Bei den wirbel-
losen Tieren hiingt die Aufrechterhaltung der Normalstellung nicht bloB
von der Statocyste, sondern vielfach auch von anderen Sinnesorganen,
namentlich vom Auge und den Hauntempfindungen ab (vgl. S. 94).
Auch bei den Wirbeltieren spielen die Augen und andere Sinnesemp-
findungen (Haut- und Gelenknerven) bei der Beurteilung der Lage im
Raum und der eigenen Bewegungen eine grofe Rolle, woraus es sich
erklirt, dal viele Arten, sogar Tauben und Hunde, sich einige Zeit
nach emseltlger Exstirpation des Labyrinths normal bewegen konnen,
und daB bei einigen Tieren (Hai) kiirzere Strecken sogar nach beider-
seitiger Operation zuriickgelegt werden konnen. Die Bedeutung der
Augen fiir die Gleichgewichtserhaltung des Menschen geht daraus her-
vor, dal Tabiker, welche infolge einer Degeneration der Hinterwurzeln
der Riickenmarksnerven ataktisch gehen, dies hidufig nur bei offenen
Augen konnen. Schwindelanfille sind besonders unangenehm im
Dunkeln, weil die Kontrolle der Augen fortfillt. Der gesunde Mensch
hat auch bei geschlossenen Augen ein sehr genaues Gefithl dafiir, in
welcher Stellung sich seine Gliedmafen befinden, ob die Muskeln schlaft
oder angespannt sind, und ob er ein leichtes oder schweres Gewicht
in der Hand hat. Diese Empifindungen, welche man wohl als , M u skel-
sinn® zusammengefalt hat, werden in erster Linie durch die N Nerven
und Tastkorperchen (s. S. 45) der Haut, in zweiter Linie durch die-
ienigen der Muskeln und Gelenkkapseln ibermittelt; beugt man z. B.
den Finger, so hat man in den Gelenken und in der sie umgebenden
Haut eine Empfindung. Die letztere ist die wichtigere, denn sie
orientiert noch iiber die Stellung der Glieder nach Entfernung der
(relenke. Nur bei wenigen willkiirlichen Muskeln bemerken wir ihre
Bewegungen nicht, so z. B. bei denjenigen der Stimmbinder und der
Zunge, weil kein Bediirfnis nach einer solchen Empfindung vorliegt.
Man hat neuerdings einen ,Neigungsstuhl” konstruiert, der dem daraunf
Sitzenden gestattet. sich wieder in die horizontale Lage zu bringen,
wenn der Stuhl geneigt wurde. Dabei stellte sich heraus, daf Taub-
stuamme ohne Funktion der Statolithenorgane oder ohne eine soiche
der Bogengiinge ebenso wie ein normaler Mensch in die Horizontale
zuriickkehrten, nur durch den Druck und Zug, den die Schwerkraft
auf die Haut und die Muskeln ausiibte. Die letzteren Organe spielen
also bei der Raumorientierung eine hervorragende Rolle. So ist bei
Evertebraten wie bei Wirbeltieren die Gleichgewichtserhaltung nicht
eine einfache Funktion der Statocyste, bzw. des Labyrinths, sondern
mehrere Organe wirken hierbei in der Regel zusammen. Selten wird
bei Wirbeltieren die Korperstellung rein mechanisch bedingt, so beim
Seepferdchen die vertikale Haltung durch die Lage der Schwimmblase
dicht hinter dem Kopf, und die Riickenlage des aufgeblasenen Diodon
durch den mit Luft gefiillten Darm. Bei den Wirbellosen lernten wir
hingegen (s. 8. 93) viele Fille passiver Einstellung kennen.

Die Funktion der Statolithenbliischen (Utriculus wund
Sacculus) ist durch zahlreiche Versuche festgestellt worden, deren
Ergebnisse etwa in folgender Weise zusammengefakt werden kionnen.
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Die Entfernung der Statolithen oder der Blischen der einen Seite'be—.
wirkt eine Schwiichung der Muskulatur dieser Seite, so daf der Kopf
gegen die operierte Seite I

geneigt wird (Haie, Siili-

wasserfische, Ringel-

natter, Eidechse, Schild-

krote). Aale biegen oft

den Kopf in die Hohe,

so daB die Schnauze
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Fig. 228. Fig. 224. Fig. 225.
Fig. 223. Taube, 5 Tage nach Entfernung des rechten Labyrinths. Nach
EwaLp. : '
Fig. 224, Bewegung der schwimmenden Ringelnatter nach rechtsseitiger Labyrinth-
exstirpation. Nach TRENDELENBURG und KiUHN.
Fig. 225. Schwimmbewegung der Ringelnatter nach doppelseitiger Labyrinth-
entfernung. Nach TRENDELENBURG und KUHN.

Wasser herausragt. Bei Perca wird der Kiemendeckel dieser Seite
weniger gehoben als auf der anderen. Tauben drehen und neigen da-
bei den Kopf in eigentiimlicher
Weise (223). Da die Muskeln auf
der unverletzten Seite einen stir-
keren Tonus aufweisen als die der
operierten, so werden die Ex-
tremitiiten auf jener kriiftiger ge-
braucht und fihren zu kreis-
formigen Bewegungen nach der
operierten Seite oder zu Rollen
um die Lingsachse (Fische).
Die schwimmende Ringelnatter
kriitmmt sich zuweilen bogenférmig
nach dieser Seite zusammen und
filhrt Spiraldrehungen aus (224). =
Schildkriten schwimmen unsicher, S el O heiseii 14
Br?%he ub?FSChlagen . sich im0 Labyri:i%l.le;;ti‘rpati.on, an deren Schna%)el
weilen, und Tauben zeigen einen

eine Bleikugel von 20 g gehiingt wurde.
schwankenden Gang in der Nach EwALb.
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ersten Zeit nach einseitiger Labyrinthentfernung. In allen diesen
Fillen nehmen die Augen hiufig eine abnorme Stellung an. Werden
die Statolithen oder die Blischen auf beiden Seiten exstirpiert, so
zeigen sich alle die genannten Symptome in verstirktem MafRe. Haie
und Frosche bleiben dann lange auf dem Riicken liegen. Siilwasser-
fische schwimmen mit dem Bauch nach oben, werden also passiv durch
die Schwerkraft eingestellt, oder konnen sich nicht mehr normal be-
wegen. Die schwimmende Ringelnatter pendelt mit dem Kopf bestindig
hin und her, wihrend sie normalerweise den Kopf gerade hilt (225).
Die Schwiichung der Korpermuskulatur ist sehr auffallend bei Tauben.
Durch eine kleine Bleikugel von 20 g lift sich der Kopf dauernd hinten-
iiber ziehen (226). Sie konnen nicht mehr fliegen, sondern nur noch
ungeschickt flattern. Hunde zeigen einen unsicheren Gang und wackeln-
den Kopf. Dal alle diese Symptome im Laufe der Zeit mit Hilfe
anderer Sinnesorgane und der motorischen Zone des Grofhirns mehr
oder weniger verschwinden kénnen, wurde schon hervorgehoben. Werden
die Statoconien von Meerschweinchen durch Zentrifugieren der Tiere
(900 m in der Minute 2 Minuten lang) aus ihrer natiirlichen Lage ge-
rissen, so fehlen die Lagereflexe, nimlich die tonischen Labyrinth-
reflexe der Extremititenmuskeln, die Labyrinthstellungsreflexe und die
kompensatorischen Augenstellungen. Dagegen sind Drehreaktionen und
Progressivreflexe unveriindert, weil die Cristae der Ampullen unter dem
Zentrifugieren nicht leiden. Bei Menschen haben Blutungen oder Ent-
ziindungen im Labyrinth oder Acusticusgeschwiilste, auller Schwer-
horigkeit bzw. Taubheit, Schwindelgefiihl, Zwangsbewegungen und un-
sicheres Gehen zur Folge. Taubstaumme zeigen bis ca. 60 °, der Fille
Affektionen des Labyrinths, wihrend der Rest (409, ganz normale
Lageempfindungen hat. Einige verlieren unter Wasser jedes Gefiihl
iiber ihre Korperstellung, vermutlich weil durch das Tauchen die
Wirkung der Schwerkraft auf den Korper sehr herabgesetzt wird und
der erkrankte Statolithenapparat versagt. Manche Taubstumme konnen
nur schwer auf einem Bein stehen und garnicht bei geschlossenen
Augen. Aus diesen Beobachtungen ergibt sich, daf die Statolithen-
organe erstens die Tonusreflexe bedingen, also einen sehr grofen posi-
tiven Eintluf auf die Kraft und das geordnete Zusammenspiel der
Muskeln haben, zweitens die Lagereflexe und durch sie die Erhaltung
des Gleichgewichts bedingen und drittens iber die Stellung des Kopfes
orientieren. Bei den Siugern sind die von den Statolithen ausgehen-
den Reflexe aulerordentlich kompliziert und dufern sich in der Haltung
von Kopf, Hals, Extremititen, in Augenstellungen und in Stellreflexen.
Jeder Kopflage entspricht bei einer bestimmten Korperlage eine be-
stimmte Stellung der Extremititen. Diese Reflexe sind tonisch und
bleiben so lange bestehen, als der Kopfseine Lage zum Raum und zum
Korper beibehilt (MaGNUs). Sie daunern unter Umstinden tage- und
wochenlang, sind also unermiidbar. Mit ihnen zusammen wirken Reflexe,
die vom Halsmark ausgehen. Werden alle Statolithen durch Zentrifugieren
entfernt, so gehen trotzdem Dauererregungen von den Labyrinthen aus,
denn wenn eins derselben ausgeschaltet wird, so lassen sich trotzdem
Kopfdrehungen und Augenabweichungen hervorrufen, aber ihre Grofie
bleibt dieselbe, wenn die Lage im Raum etwas gedindert wird. Daraus
folgt, daR die Erregungen von den Maculae ausgehen und die Statolithen
die Stirke derselben beeinflussen. Es scheint, dal das Maximum der Er-
regung eintritt, wenn der Statolith hiingt, das Minimum, wenn er driickt.
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Fiir die Beurteilung der Funktion der Bogengiinge ist es wichtig,
dall diese nicht nur auf jeder Seite den drei Dimensionen des Raumes
entsprechen, sondern dall der vordere der einen Seite ungefiihr in der-
selben Ebene liegt wie der hintere der anderen Seite (227). Wird der
Kopf in einer Ebene gedreht, so bleibt die Endolymphe infolge ihrer
Trigheit zunichst etwas zuriick und bewegt sich im entgegengesetzten
Sinne, wodurch die Cupula der in dieser Ebene liegenden Ampulle
umgebogen wird und die zugehorigen Sinneszellen gereizt werden. Die
Reizung erfolgt gleichzeitig auf jeder Seite. Eine Drehung in der
Ebene des rechten vorderen Ganges muf auch auf die Ampulle des
linken hinteren einwirken. Die umgebogenen Cupulahaare richten sich
nach einiger Zeit durch ihre eigene Elastizitit wieder auf, daher das
Gefiihl der Drehung aufhort,
auch wenn diese andauert. Bei
jeder Aenderung der Dreh-
bewegung muf aber die Reizung
von neuem erfolgen. Meistens
werden die Bewegungen nicht
genau in der Ebene eines
Kanals liegen; es werden dann
mehrere Bogengiinge gleich-
zeitig gereizt werden und zu-
sammen die Vorstellung her-
vorrufen. Die Ampullenerwei-
terung gewihrt der Cupula
mehr Raum und hat daneben
vielleicht den Zweck, Druck-
schwankungen hervorzurufen,
welche von den Sinneszellen
wahrgenommen werden. Wird
ein Bogengang der Taube durch-
schnitten, so bewegt sich der
Kopf pendelartig in der Ebene
des Ganges, und das Tier dreht
sich andaunernd nach rechts oder
links. Wird durch einen Druck-
apparat die Endolymphe eines Fig. 227. Schema der Bogengiinge der
Kanals in Bewegung versetzt, Taube, in deren von hinten gebffneten Schiidel

: : man hineinsieht. 4, P, K die Ebenen des
so macht die Taube eine Dre-  ggpnq);s anterior, posterior und externus.
hung des Kopfes und der Augen Nach EwaLp.
in der Ebene des Kanals und
in der Richtung der Stromung.

Wird auch der in derselben Ebene liegende Bogengang der anderen
Seite durchschnitten, so verstirkt sich das Pendeln. Es zeigt sich an-
fallsweise noch nach Jahren. Das Tier kann nicht mehr fliegen und
nur schwierig Futter einnehmen. Es verliert also die Fihigkeit, die
Lage seines Kopfes und damit indirekt seines Kérpers zu beherrschen.
So erklirt es sich, daf Zerstorung der Bogenginge bei Fischen eben-
so wirkt wie diejenige der Statolithenblischen, nimlich Rollen um die
Liangsachse und Kreishewegungen auslost. Bei Drehungen des Kopfes
nach einer Seite bewegen sich die Augen der meisten Wirbeltiere zu-
nichst reflektorisch in der entgegengesetzten Richtung, spiter in der-

selben Richtung; dies gilt auch fiir den Menschen, wovon man sich
Plate, Allgemeine Zoologie II. 16
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leicht durch Auflegen der Finger auf die geschlossenen Lider iiber-
zeugen kann. Diese Reaktion fehlt aber bei vielen Taubstummen mit
veriinderten Bogengiingen. Ganz éhnlich verhalten sich Haie und andere
Fische: bei der Reizung des horizontalen Ganges bewegt sich der
Bulbus ruckweise horizontal nach dem Maul zu, bei Reizung des vorderen
Bogenganges rotatorisch nach hinten und oben, bei Reizung des hinteren
in derselben Weise nach vorn und unten. Werden alle Bogenginge
zerstort bei einem Tier, so horen diese Bewegungen der Augen auf,
und partielle Zerstorungen verindern sie. Derartige kompensatorische
Bewegungen finden bei Reizung der Bogengiinge und bei passiven
Drehungen des Korpers nicht nur an den Augen, sondern auch an den
Flossen bzw. Gliedmafien statt und suchen den Koérper vielfach wieder
in die normale Lage zuriickzubringen. Diese Bewegungen sind aber
besonders auffillic an den Augen, da von den Fischen an bis zum
Menschen jeder Korperlage eine bestimmte Stellung des Bulbus ent-
spricht. Wir diirfen demnach in den Bogengingen die Sinnesorgane
sehen, welche die Drehung des Kopfes zum BewulBtsein bringen und
dgmlt_eimightggg_lgolle in der allgemeinen Korperorientierung spielen.
Ferner vermitteln die Bogengiinge die Empfindung der geradlinigen
Bewegung nach vorn, nach hinten oder nach der Seite, wie die oben
erwihnten Versuche an Meerschweinchen beweisen. Vielleicht aber
werden diese Empfindungen bei schneller Bewegung verstirkt durch
das Gleiten der Statoconien. Da die Bewegungen nur wahrgenommen
werden, wenn ihre Geschwindigkeit sich indert, bezeichnet man die
Bogenginge besser als Empfindungsorgane fiir be-
schleunigte oder verlangsamte Bewegungen in
gerader oder drehender Richtung. DBei der japanischeu Tanzmaus,
welche durch eigentiimliche Kreisbewegungen, Taubheit, grofe Uniuhe
und Unfihigkeit zu Schwimmen ausgezeichnet ist, sollte man starke
Veriinderungen des Labyrinths erwarten. Solche kommen in der Tat
zuweilen vor, indem nur der obere Bogengang erhalten ist oder die
Sinneszellen und Nerven des Cortischen Organs, die Macula sacculi
und die Stria vascularis degeneriert sind. Bei anderen Individuen sind
die Organe ganz oder fast ganz normal. Die primire Ursache muf
in gewissen, stets vorhandenen hirnanatomischen Verdinderungen liegen.
Die Taubheit erklirt sich aus der Degeneration der peripheren Neu-
ronen des Nucleus cochlearis (KvirEr). Dazu kommen Degenerationen
im Octavussystem des Gehirns, namentlich im DEITERSschen Kern, die
sich zuweilen bis zur Rinde verfolgen lassen. Eine sichere Zuriick-
fiihrung der einzelnen physiologischen Befunde auf die anatomischen
Verhiiltnisse ist noch nicht moglich gewesen. Das Ganze ist eine erb-
liche rezessive Eigenschaft; vermutlich hiingt sie aber von mehreren
Erbfaktoren ab, die verschieden kombiniert sein kénnen, woraus sich
die Variabilitit des Krankheitshildes erkliren wiirde.

2. Das Horen durch Lagena bzw. Cochlea und Hortheorien.

Ueber die angebliche Horfihigkeit der Fische vgl. S. 133.

Wiihrend bis jetzt keine Beobachtungen fiir die Horfihigkeit der
Urodelen sprechen, ist es von vornherein wahrscheinlich, daf die zur
Brunstzeit lustig quakenden méinnlichen Frosche und Kriten sowohl
sich selbst horen als auch damit auf die Weibchen Eindruck machen.
In der Tat sah Courtis gewisse Krotenweibchen des Michigansees
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direkt auf die Minnchen zuschwimmen, wenn diese ihren Hochzeitsruf
erschallen liefen. Auch das Laubfroschweibchen soll sich durch Toéne,
die dem Quaken der Minnchen #hnlich sind, anlocken lassen. Weitere
Beobachtungen zur Erginzung dieser etwas diiiftigen Angaben sind
erwiinscht. Dal sie so sparsam sind, liegt darin begriindet, daR Frosche,
wie die meisten Tiere, nicht auf kiinstliche Téne durch irgendwelche
Bewegungen antworten, selbst dann nicht, wenu die Erregbarkeit durch
Strychninvergiftung sehr gesteigert ist, sondern blof auf biologische
Reize, welche fiir das Leben des Tieres von Bedeutung sind (vgl. S. 8).
Nur Laubfroschménnchen lassen sich durch lautes Sprechen oder Nach-
ahmen des Quakens zu LautduBerungen anregen. Zur Flucht werden
sie im allgemeinen durch optische Eindriicke veranlafit. Durch akustische
Reize lift sich nur eine Aenderung der Atembewegungen und eine bald
verstirkte, bald abgeschwichte Reaktion auf Tastreize erzielen (YERKES),
und zwar auch nach Entfernung des Trommelfells und der Columella
Die Verstirkung zeigt sich besonders bei den Minpnchen, die Ab-
schwiichung bei den Weibchen; jene werden also durch Schallreize in
ihrer Aktivitit angespornt, diese gehemmt. Ob die Macula neglecta
oder die Papilla basilaris oder beide zusammen zum Horen dienen,
ist noch unbekannt; beide besitzen eine Membrana tectoria.

Es ist bis jetzt nocli nicht erwiesen, dall Schlangen hoéren kdnnen,
und bei der stratfen Verbindung der. Columella (179) mit dem Quadratum
und dem Fehlen der Paukenhdhle ist es auch nicht wahrscheinlich ;
andererseits zischt die aufgerichtete erregte Naja tripudians und Crotalus
klappert, was auf ein Horvermdgen hinweist. Manche tropische Gift-
schlangen sind hiiufig, werden aber nur selten gesehen, weil sie sich
bei Anniherung des Menschen verkriechen; sie gelten als feinhorig,
aber es ist nicht erwiesen, ob sie hiren oder die Bodenerschiitterungen
wahrnehmen. Auch fiir Eidechsen und Schildkroten ist der Nachweis
des Horens noch nicht sicher erbracht, obwohl die Ausbildung des
Trommelfells und der Paukenhohle kaum einen Zweifel anfkommen
likt. Wenn z. B. Testudo graeca sich weder bei der Paarung noch
beim Fressen durch starke Geriuche storen lift, so beweist dies noch
keine Taubheit; sie reagiert vielleicht nur auf Tone, welche in Be-
ziehung zu ihrer Lebensfithrung stehen. Die Geckoniden, welche Tone
erzeugen, werden wohl horen koonmen, und dasselbe diirfte fiir die
Chamiileonen mit aufblihbaren Kopf- und Kehllappen (Ch. graeilis,
dilepis, monachus) gelten, welche in der Erregung fauchen und knurren.
Die Krokodile werden allgemein als sehr feinhorig geschildert, wofiir
die Tatsache spricht, daf uns bei ihnen zum erstenmal eine Schnecke
entgegentritt und daf sie Tone ausstoBen. Die Weibchen der Nil-
krokodile, welche auf den in den Sand '/, m tief eingegrabenen Eiern
Wacht halten, merken an solchen Ténen, wenn die Jungen auskriechen
wollen, und scharren dann die Eier hervor. Das Horvermdogen der
Vigel und Séuger ergibt sich sowohl aus der Verwendung der eigenen
Stimmittel wie aus dem Verhalten gegeniiber akustischen Reizen.
Papageien lernen bekanntlich Worte und kurze Melodien zu wieder-
holen und beweisen dadurch, dal sie dieselben Klangbilder wie wir
empfinden. Ich kenne einen Graupapagei, welcher, wenn er menschlicheu
Gesang hort, zuweilen mit richtiger Harmonie und Rhythmik einfillt.

Beziiglich der Entstehung der Gehorempfindung bei Vogeln und
Siugern gilt trotz mancher Einwiinde zurzeit noch die HELMHOLTZSChe
Resonanztheorie fast unbestritten, nach welcher fiir 1ie einzelnen hoi-
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baren Tone Resonatoren vorhanden sind, welche durch sie in Mit-
schwingung versetzt werden und dadurch bestimmte Horzellen reizen.
HeLmuOLTZ nahm zuerst an, daf die Pfeilerzellen (167 i.pf, du.pf)
des Corrischen Organs infolge ihrer verschiedenen Linge auf ver-
schiedene Tone abgestimmt seien und als Resonatoren derselben dienten.
Da diese aber in dem Gehirepithel der Krokodile (165) und Vigel
fehlen, so deutete er spiiter die in der Basilarmembran unter dem
Corrischen Organ quer verlaufenden bindegewebigen Fasern als Re-
sonatoren. Diese beim Menschen ca. 33 mm lange Membran ist in der
Basalwindung der Schnecke am schmalsten und wird gegen die Spitze
zu allméhlich breiter. Die ihr eingelagerten Fasern werden beim
Menschen auf ca. 24000 und mehr (s. S. 180) geschitzt, und je 5—6
verlaufen unter dem Ful einer duBeren Pfeilerzelle (171 A). Jene Zahl
wiirde vollstindig ausreichen um zu erkliren, dall das menschliche Ohr
etwa 4500 Tonstufen unterscheiden kann. Die Breite der Membrana
basilaris schwankt nach HENSEN beim Neugeborenen zwischen 0,041 mm
an der Basis und 0,49 mm an der Kuppe der Schnecke, nimmt also
etwa um das 12fache zu. Man nimmt an, daf die lingeren Fasern
durch die tiefen Tone, die kiirzeren durch die hohen Téne in Schwin-
gungen versetzt werden. Die Weiterleitung geschieht in der Weise
(158), daf die Schwingungen der Luft vom Trommelfell durch die
Gehorknocheicnen auf die Perilymphe des Vestibulums, dann auf die
der Scala vestibuli und der Scala tympani, weiter auf die Endo-
lymphe der Schnecke und schlieflich anf die Fasern der Grund-
membran iibertragen werden, deren Schwingungen dann in irgend-
einer Weise den adiquaten Reiz fiir die Horzellen abgeben. Von den
Horzellen geht die Krregung zentripetal zum Ganglion spirale (166)
der Schnecke, dann zum Zentrum im Boden der Medulla oblongata
(Cochleariskern) und von hier zum Zentrum in der Rinde des Grog-
hirnschlifenlappens (1, 549 bei 12, 13, 14, S. 570, 571), wo die Schall-
empfindung zum BewulBtsein kommt. Wahrscheinlich besitzen die Siuger
aber noch ein zweites Resonatorensystem in der Membrana tectoria,
worauf ich gleich zuriickkomme. Die Natur arbeitet also hier, wie so
oft, nach dem Prinzip der doppelten Sicherung. Es istsogar
behauptet worden, daf auch der Vestibularapparat am Horen beteiligt
ist, denn KariscHEr entfernte bei Hunden auf der einen Seite das
ganze Labyrinth, auf der anderen die Schnecke und konnte trotzdem
angeblich noch ein Horvermogen feststellen. Ich vermute freilich hier
irgendeine Fehlerquelle, denn es ist sehr unwahrscheinlich, dalf das
hochspezialisierte Labyrinth ein Wechselsinnesorgan sein sollte.

Bei Papageien enthiilt die Basilarmembran nur ca. 1200 Fasern,
also viel weniger als beim Menschen, wihrend die Linge der kiirzesten
(0,28 mm) und der lingsten (0,50 mm) Fasern ungefiihr den lingeren
menschlichen Fasern entspricht. Sehr zugunsten der Resonanztheorie
spricht die Beobachtung (WirTmaack, Yosur), dal durch sehr laute ein-
malige Pfiffe oder Knalle derselben Tonhéhe bei Meerschweinchen und
Vogeln ganz bestimmte Teile des Corrischen Organs geschidigt werden
(228). Es findet zuniichst ein Zerfall der Sinneszellen, spiiter ein solcher
der zugehorigen Nervenfasern und Ganglienzellen im Ganglion cochleare
statt, worauf sich an der geschiidigten Stelle ein glattes niedriges Epithel
bildet. Dieselbe Wirkung haben wiederholte oder langandauernde starke
Tone. Aehnliche Degenerationen treten zuweilen ein, wenn wihrend
mehrerer Monate nicht sehr laute Schallschwingungen aunf die Unterlage
und dann durch den Korper zum Cortischen Organ geleitet werden,
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woraus sich die Taubheit der Eisenbahner erklirt. Solche Schidigungen
sitzen hauptsichlich in den oberen Windungen der Schnecke, die durch
Luft iibertragenen in den unteren. Wie die Uebertragung der Faser-
schwingungen auf die Horzellen stattfindet, ist noch recht dunkel, denn
die Sinneszellen sitzen den Fasern nicht direkt auf (167, 169). Ich
vermute, dafl zunéchst die Endolymphe resoniert und ihre Schwingungen
zu den Horzellen weiterleitet. Auch die Pfeiler- und die DEITERS-
schen Zellen konnten hierbei mitwirken. Weiter ist fraglich, ob nur
die dickeren Fasern der Zona pectinata (171 A) unter den duflieren
Horzellen als Resonatoren dienen, wie HELMuoLTz meinte, oder auch
die diinneren und weniger scharf gesonderten der Zona arcuata unter
den inneren Hor- und den Pfeilerzellen (WAETzZMANN). Da der Mensch
8—10 Oktaven hort, so miiften die kurzen Fasern an der unteren
Schnecke 8mal so stark gespannt sein als die langen, und es ist un-
wahrscheinlich, dall sie andauernd in solcher Spannung verharren kénnen.
Auch kennen wir keine Fasern von noch nicht !/, mm Linge, die bei
den tiefsten fiir den Menschen wahrnehmbaren Toénen mitschwingen.

Um diesen und noch manchen anderen
Schwierigkeiten der Resonanztheorie zn
begegnen, sind eine ganze Reihe anderer
Hortheorien aufgestellt worden, von denen
hier nur zwei erwihnt seien.

EwaALp imitierte die natiirlichen Ver-
hiiltnisse, indem er eine feine Membran von
8,0 mm Linge und 0,65 mm Breite in ein
Aluminiumplittchen spannte, sie in die
Wand einer mit Wasser gefiillten Camera
acustica einsetzte und das Wasser durch
Bewegung einer Membran in Schwingungen
versetzte. Dann konnten auf der Kkiinst-
lichen Grundmembran mit dem Mikroskop
Systeme von stehenden Wellen erkannt
werden, die je nach der Tonhohe und Klang-
farbe ein charakteristisches Schallbild
der ganzen Membran erzeugten. Die Knoten
und Béuche der Schwingungen stehen um S T
so dichter zusammen, je hoher der Ton Schi df."'lﬂ--'-&dlaokal‘:sapon der
; = . : idigung des Corrischen
ist. EwALp nimmt daher an, dal auch beim  Qrgans des Meerschweinchens

Menschen die ganze Basilarmembran durch verschiedene Téne (hohe,
schwingt, wodurch eine Anzahl Horzellen ¢° unten; tiefe, g, oben). Nach
in bestimmten Abstinden gereizt werden. YOSHL
Dann aber sind die oben erwihnten lokali-
sierten Schallschidigungen schwer verstindlich. Betrachtet man die
Figuren 158 und 166, so gewinnt man den Eindruck, daf die Schwingungen
der Perilymphe zunichst auf die Membrana Reissneri und weiter durch
die Endolymphe auf die Membrana tectoria und damit auf die in ihr ver-
ankerten Sinneshiirchen der Horzellen einwirken miissen. Die Breite
dieser Membran nimmt wie diejenige der Basilarfasern von unten nach
oben zu und betrigt z. B. beim Schwein an der Basis der Schnecke
0,038 mm, an der Spitze 0,432 mm. Sie konnte also in ihren ver-
schiedenen Abschnitten auf die einzelnen Toéne abgestimmt sein und
hier bei jedem T'on ein kurzes Schallbild liefern, eine Auffassung, welche
von SHAMBAUGH schon 1907 vevtreten wurde, weil am unten Schnecken-
ende des neugeborenen Schweines die Membrana basilaris oft so dick
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ist, daB sie gar nicht als Resonator diemen kann. Bei allen Sinnes-
zellen ist immer das distale Stiftchen oder Hérchen der reizempfind-
liche Teil, und da eine Membrana tectoria zuerst mit dem Horvermogen
bei Anuren auftritt und als eine modifizierte Statolithenmembran an-
gesehen werden kann, so ist es von vornherein wahrscheinlich, daf ihr
die Hauptrolle bei der Reizung der Horzellen zukommt. Dann wiren
die Fasern der Basalmembran als ein spiter hinzuerworbener Reiz-
iibertriger anzusehen,

Klinische Beobachtungen (WirTmaack) haben gezeigt, dal das
Corrische Organ hochgradig degeneriert sein kann, ohne dall das Hor-
vermogen erlischt. Das letztere kann dabei noch so sehr entwickelt
sein, dal der Person keine Schidigung zum Bewuftsein kommt. Das
Corrische Organ ist in solchen Fillen zu einem gleichféormigen Epithel-
hiigel ohne Sinneshaare und ohne Membrana tectoria riickgebildet, wo-
bei sich ‘aber die Nervenendigungen an den Hdérzellen erhalten haben
miissen. Diese Endigungen werden dann gereizt, indem die Schwingungen
der Grundmembran sich auf die degenerierten Horzellen iibertragen,
wobei es gleichgiiltig ist, ob diese noch Hirchen haben oder nicht.
Die Frage, warum sich bei Vogeln nnd Siugern ein zweites System
bindegewebiger Resonatoren entwickelt hat fiir die eine Sorte von Sinnes-
zellen, lafit sich folgendermafen beantworten. Amphibien und Reptilien
erzeugen fast immer nur gleiche oder wenig verschiedene Tone, nicht
rasch wechselnde, sehr verschieden hohe: bei Viogeln und Siugern sind
hingegen die Stimmiuferungen sehr vielseitig, wenigstens bei ihren
hiochsten Vertretern. In der Membrana tectoria sind die Fasern wenig
isoliert, hiufig sogar geflechtartiz angeordnet, und benachbarte Ton-
gebiete werden sich gegenseitig beeinflussen und die Empfindung von
Mischtonen erzeugen. Hier tritt uns wieder das Ausnutzungs-
prinzip entgegen. Um zu einer hoheren Leistung zu gelangen, werden
die benachbarten Bindegewebsfasern parallel angeordnet, und es ent-
wickelt sich ein System von Resonatoren, die gegeneinander gut isoliert
sind und rasch abklingen, sobald die Erregung aufhort, wie es scheint
auf Grund ihrer Eigenstruktur, ohne besondere Dimpfungsmittel. Der
Mensch vermag noch Triller von 8 X2 = 16 Toénen in der Sekunde
deutlich zu unterscheiden, namentlich in hohen Lagen. Das verdankt
er den Basilarfasern, die also das iibergeordnete Resonatorensystem dar-
stellen. Die Entstehung dieser parallelen zweckmiifigen Anordnung kann
man sich rein mechanisch durch den Kampf der Teile (Roux) vor-
stellen, wie in der Delfinflosse oder im Knochen. Die zufillig in der
Quere liegenden Fasern wurden durch die Schwingungen am stiirksten
gereizt und gekriftigt und verdriingten die weniger gimsttg situierten.
Nach dieser Auffassung ist die alte Theorie, welche in der CorTischen
Membran ein Dampfungsmlttel sieht, auf?ugeben Es ist aber zu er-
warten, daBl bei Voigeln wie bei Sdugern noch mehrere Stufen in der
Vervollkommnung der Basilarmembran durch Untersuchung verschie-
dener Arten getunden werden,

VII. Phylogenetischer Riickblick auf die stato-akustischen Organe
der Wirbeltiere.

Es gibt wenige Organe, bei denen sich die allméhliche Vervoll-
kommnung so schion verfolgen liBt, wie bei den stato-akustischen
Apparaten der Wirbeltiere. Freilich 1éRt sich das Labyrinth nicht an-
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