Sinnesdkologie

afrikanischer Sandgriber (Bathyergidae)

am Beispiel von Hor- und Geruchssinn

Inauguraldissertation
zur
Erlangung des Doktorgrades

Dr. rer. nat.

Fachbereich
Biologie und Geographie

an der

Universitdt Duisburg-Essen,

Campus Essen

vorgelegt von

Simone Lange

aus Recklinghausen

September 2005



Die der vorliegenden Arbeit zugrunde liegenden Experimente wurden in der Abteilung fiir

Allgemeine Zoologie der Universitdt Duisburg-Essen durchgefiihrt.

1. Gutachter: Prof. Dr. H. Burda

2. Gutachter: Prof. Dr. H. A. Oelschlager

Vorsitzender des Priifungsausschusses: Prof. Dr. M. Ehrmann

Tag der mundlichen Priifung: 27.01.2006



VORABVEROFFENTLICHUNGEN

Teilergebnisse aus den Kapiteln A.3., A.5.,, A.6. und B.2. wurden in folgenden Beitrdgen

vorab veroffentlicht:

Wissenschaftliche Publikationen

LANGES., NEUMANN B., BURDA H. (2004) The smell of carrots: kairomone-guided food loca-
tion in Zambian mole-rats (Coetomys anselli, C. kafuensis and their hybrids). Advances in

Ethology 38, Supplements to Ethology, S. 62.

LANGE S., BURDA H., BENNETT N. C., NEMEC P. (2005) Middle ear ossicles as a diagnostic
trait in African mole-rats (Rodentia: Bathyergidae). In: Huber, Sinclair, Lampe (Hrsg.): Afri-
can biodiversity: molecules, organisms, ecosystems. Proceedings of the 5t International Symposium

on Tropical Biology, Museum Kénig, Bonn. Springer Verlag, S. 329-337.

LANGE S., NEUMANN B., HAGEMEYER P., BURDA H. (2005) The smell of carrots: kairomone-

guided food location in subterranean Zambian mole-rats (Cryptomys spp., Bathyergidae).

Folia Zoologica 54: 263-268.

LANGES., BURDA H. (im Druck) Comparative and functional morphology of the middle ear

in Zambezian mole-rats (Coetormys - Cryptomys, Bathyergidae). Belgian Journal of Zoology.

Tagungsbeitrige

LANGES., BURDA H.: Comparative and functional morphology of the middle ear in Zambe-
zian mole-rats (Cryptomys, Bathyergidae). 9% International African Small Mammals Sympo-
sium, Morogoro (Tansania), 14.-18. 7.2003. Abstract. S. 45.

LANGE S., BURDA H.: Morphology of the middle ear in cryptic species and its value for di-
agnosis and eco-functional analysis. The case of Cryptomys mole-rats (Bathyergidae, Roden-
tia). 4! European Congress of Mammalogy, Briinn (Tschechien), 27.7.-1.8.2003. Abstract, S.
150.

I



LANGE S., BURDA H., BENNETT N. C., NEMEC P.: The use of middle ear ossicles as a taxo-
nomic tool in African mole-rats. 5% international Symposium on Tropical Biology “African Bio-

diversity”, Bonn (Deutschland), 2.-7. 5.2004. Abstract S. 80.

LANGESS., BURDA H.: Can we see what they hear? - Functional morphology of the inner and
middle ear in African mole-rats. 9 International Conference ,, Rodens et spatium”, Lublin (Po-

len). 12.-16.7.2004. Abstract S. 4.

LANGE S., NEUMANN B., BURDA H.: Kairomone-guided underground foraging for roots in
Zambian mole-rats, Coetomys (Bathyergidae). 9% International Conference ,Rodens et

Spatium”, Lublin (Polen). 12.-16. 7.2004. Abstract S. 50.

LANGE S.: Sensory ecology of hearing in African mole-rats (Bathyergidae). Sensory Ecology

- an international course for postgraduate students, Lund (Schweden), 11.-24.10.2004. Abstract.

LANGE S., BURDA H., WEGNER R. E., DAMMANN P., KAWALIKA M.: Acoustics underground:
First evidence of the stethoscope effect in burrows of subterranean rodents. 9% International

Mammalogical Congress (IMC9), Sapporo (Japan), 31.7.-5.8.2005. Abstract S. 227.

LANGE S., BURDA H., WEGNER R. E.,, DAMMANN P., KAWALIKA M.: Living in a stethoscope:
Burrow-acoustics promotes auditory specializations in subterranean rodents/Leben im
Stethoskop: Die Gangakustik fordert Spezialisierungen des Gehors bei subterranen
Nagern. Deutsche Jahrestagung der Gesellschaft fiir Siugetierkunde, Essen (Deutschland), 18.-
2.9.2005. Sonderheft zum Band 70 von Mammalian Biology. Abstract S. 25.

Auflerdem wurden die Ergebnisse des Kapitels A.6 zur Publikation bei ,Naturwissenschaf-

ten” eingereicht:

LANGE S., BURDA H., WEGNER R. E., DAMMANN P., KAWALIKA M.: Living in a stethoscope:

Hearing in subterranean rodents as an adaptation to burrow acoustics.

I



Inhaltsverzeichnis

INHALTSVERZEICHNIS

EINLEITUNG

A. OKOLOGIE DES HORSINNS

1
2

EINLEITUNG

METHODEN

a. Konservierung

b. Mittelohrpraparation und -vermessung

C. Innenohr
i Prédparation und Vermessung des Corti-Organs
ii. Histologische Schnitte der Cochlea

d. Gangakustik
VERGLEICHENDE MORPHOLOGIE DES MITTELOHRS

a. Einleitung
b. Material und Methoden
C. Ergebnisse
d. Diskussion
i Material und Methoden
ii. Merkmale des Mittelohrs subterraner Nagetiere
iii. Die Mittelohrknochelchen als art-diagnostisches Merkmal
iv. Geometrische Morphometrie
VERGLEICHENDE MORPHOLOGIE DES INNENOHRS
a. Einleitung
b. Material und Methoden
C. Ergebnisse
d. Diskussion
i Material und Methoden
ii. Vergleich innerhalb der einzelnen Arten
iii. Vergleich zwischen den hier untersuchten subterranen Arten
iv. Vergleich mit epigdischen Nagetieren

OKO-FUNKTIONELLE MORPHOLOGIE DES INNEN- UND MITTELOHRS DER SAND-
GRABER

a. Einleitung
b. Material und Methoden
C. Ergebnisse
i Sensitivitdt des Mittelohrs
ii. Frequenzeinstellung (tuning) des Mittelohrs und der Cochlea
iii. Tonotopiekarten
iv. Schall-Lokalisation
v. Morphologie, Funktion und Okologie
d. Diskussion
i Sensitivitdt des Mittelohrs
ii. Frequenzeinstellung (tuning) des Mittelohrs und der Cochlea
iii. Tonotopiekarten
iv. Ubertragung des Haarzelldichteverlaufs auf die Tonotopiekarten
v. Kleiner Exkurs zu C. anselli: die akustische Fovea
Vi. Vergleich mit Audiogrammen aus der Literatur
vii. Schall-Lokalisation und Horgrenzen
viii. Morphologie, Funktion und Okologie

v

79

79
79
80
80
82
84
84
86
87
88
91
94
96
100
102
105
111



Inhaltsverzeichnis

6 MESSUNG DER SCHALLUBERTRAGUNG IN NATURLICHEN GANGEN DER GRAU-
MULLE
Einleitung
Material und Methoden
Ergebnisse
Diskussion
1. Material und Methoden
ii. Frequenz-Selektivitit
iii. Stethoskopeffekt

anop

B. OKOLOGIE DES GERUCHSSINNS

1. EINLEITUNG
2. KAIROMON-GESTEUERTE NAHRUNGSSUCHE BEI GRAUMULLEN

21.  Einleitung
2.2.  Material und Methoden
22.1. Tiere
2.2.2. Design des Experiments
2.2.3. Ethische Anmerkungen
2.2.4. Datenanalysen und Statistik
23.  Ergebnisse

24. Diskussion
3. CHEMISCH-ANALYTISCHE PILOTSTUDIEN AN KAROTTE UND

KAROTTENWASSER MITTELS GC-MS

C. ZUSAMMENFASSUNG
D. LITERATURVERZEICHNIS
E. ANHANGE

ABKURZUNGSVERZEICHNIS
ABBILDUNGSVERZEICHNIS
TABELLENVERZEICHNIS
ANHANG A

ANHANG B

ANHANG C

ANHANG D

ANHANG E

© X® N o Ol LW o=

ANHANG F
10. DANKSAGUNG
11. LEBENSLAUF

12. ERKLARUNG

114

114
115
116
117
117
119
120

123

123
124

124
125
125
126
129
130
130
134

138

140

142

157

157
159
162
163
164
167
168
170
171
172
174
177



Einleitung

EINLEITUNG

Die Familie Bathyergidae

Die afrikanischen Sandgraber (Bathyergidae) sind stidlich der Sahara beheimatete subter-
rane Nager eozdnen Ursprungs (Ostafrika) und zdhlen zur Unterordnung der Hystrico-
morpha (vgl. u. a. MAIER & SCHRENK 1987, NEDBAL et al. 1994). Erst in den letzten Jahren
wurde mit Hilfe verschiedener genetischer Methoden eine umfassende (molekulare)
Phylogenie der heute existierenden fuinf Gattungen aufgestellt (vgl. FAULKES et al. 2004,
INGRAM et al. 2004, VAN DAELE et al. 2004). Eine Synthese der Ergebnisse dieser drei Pub-
likationen, die die taxonomische Stellung der in dieser Arbeit behandelten Arten darstellt,

findet man in Abbildung 1.

Die Verbreitung

Die Sandgréber sind in Afrika stidlich der Sahara endemisch und dort weit verbreitet: die
drei Arten der zwei Gattungen Georychus ILLIGER 1811 und Bathyergus ILLIGER 1811 sind
auf Stidafrika beschrankt (v. a. entlang der Kiiste der stidlichen und stidwestlichen Kap-
Provinz), die beiden monotypischen Gattungen Heliophobius PETERS 1846 und Heterocepha-
lus RUPPELL 1842 auf Ost-Afrika (stidliches Kenia bis Zentral-Mosambique bzw. Somalia,
Athiopien und Kenia); die artenreichste Gattung Cryptomys GRAY 1864 hat ein weites
Verbreitungsgebiet in West-, Ost- und Stidafrika (von Ghana bis in den Stidwesten der
Kap-Provinz Stidafrikas). Zur Zeit werden in der Literatur (FAULKES et al. 2004, INGRAM et
al. 2004, VAN DAELE et al. 2004) 16 Arten der Gattung Cryptomys unterschieden (C. amatus,
C. anselli, C. bocagei, C. damarensis, C. darlingi, C. foxi, C. holosericeus, C. hottentotus, C. kafuen-

sis, C. mechowii, C. micklemi, C. natalensis, C. ochraceocinereus, C. pretoriae, C. whytei, C. zechi).

Phylogenie und Verwandtschaftsverhiltnisse der untersuchten Arten
Untersuchungen zur Divergenzzeit und zum Muster der Artbildung der fiinf Gattungen
im Kontext der Rift-Valley-Bildung in Afrika {iber molekulare Phylogenie und molekulare
Uhren (mitochondriales Cytochrom b und 12s rRNA) waren Schwerpunkt in der Arbeit
von FAULKES et al. (2004): Die Gattung Heterocephalus spaltete sich demnach vor 40-48 Mil-
lionen Jahren ab, Heliophobius vor 32-40 Millionen Jahren, die Gruppe Georychus/Bathyergus
vor 20-26 Millionen Jahren und die Gattung Cryptomys vor 12-17 Millionen Jahren.

Die Gattung Cryptomys zeigt die grofite geographische Verbreitung und ist gleich-

zeitig die artenreichste Gattung. Nach neusten Studien teilte sie sich vor 10-12 Millionen
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Jahren in zwei Untergruppen auf (INGRAM et al. 2004, FAULKES et al. 2004; C. hottentotus-
und C. mechowii-Gruppe), die nach INGRAM et al. (2004) zu eigenstdndigen Gattungen er-
hoben werden sollten.

Innerhalb der C. mechowii-Gruppe ist die Rate chromosomaler Evolution und Ar-
tenbildung auffallend hoch. So liegen dort die Karyotypen zwischen 2n = 40 und 2n =78
(vgl. INGRAM et al. 2004), wahrend die C. hottentotus-Gruppe karyotypisch sehr stabil ist
(2n = 54, vgl. INGRAM et al. 2004). Man geht davon aus, dass die Artenbildung durch Vika-
rianz in Folge der Bildung geomorphologischer Barrieren (grofier afrikanischer Graben-
bruch, grofse afrikanische Fliisse und ihre Verlagerungen) sowie durch Habitatverinselung
aufgrund von klimatischen Verdnderungen vorangetrieben wurde (vgl. VAN COUVERING &
VAN COUVERING 1976, BURDA 2001, FAULKES et al. 2004, INGRAM et al. 2004, VAN DAELE et
al. 2004). Tatsdchlich zeigen die Verbreitungsgebiete der verschiedenen Karyotypen der
C. mechowii-Gruppe einen auffdlligen Zusammenhang mit der heutigen Konfiguration der
Fliisse (VAN DAELE et al. 2004).

Von den in der vorliegenden Arbeit untersuchten Arten kann man nach dem
Stammbaum folgende Reihenfolgen von der am meisten basalen, urspriinglichen zur am

meisten abgeleiteten Art aufstellen (vgl. Abb. 1):

e C. mechowii-Gruppe:
C. mechowii (Riesen-Graumull), C. whytei (Whyte-Graumull) und C. amatus, C. dar-
lingi (Mashona-Graumull), C. damarensis (Damaraland-Graumull), C. anselli (Ansell-
Graumull) und C. kafuensis (Kafue-Graumull)

o C. hottentotus-Gruppe:
C. hottentotus (Hottentotten-Graumull), C. natalensis (Natal-Graumull), C. pretoriae
(Highveld-Graumull)

e andere Gattungen:
H. glaber (Nacktmull), H. argenteocinereus (Silbermull), G. capensis (Kap-Blessmull)
und B. suillus (Kap-Strandgréaber)
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— C. anselli

— C. kafuensis

C. damarensis

C. darlingi

— C. whytei

—— C. amatus

C. mechowii

C. pretoriae

C. natalensis

C. hottentotus

G. capensis

B. suillus

H. argenteocinereus

H. glaber

Abb. 1: Darstellung der Verwandtschaftsverhdltnisse der untersuchten Arten. Es werden
lediglich taxonomische Verwandtschaftsverhdltnisse, jedoch kein zeitlicher Aspekt darge-
stellt (Synthese aus FAULKES et al. 2004, INGRAM et al. 2004, VAN DAELE et al. 2004).

Die subterrane Umuwelt

Sandgréber leben in selbst gegrabenen Gangsystemen, je nach Art mit Nistkammer, Vor-
ratskammer und/oder Latrine (vgl. u. a. BRETT 1991, SCHARFF & GRUTJEN 1997, NEVO
1999, SCHARFF et al. 2001). Von Ausfliigen ins oberirdische Habitat ist bisher nur episo-
disch berichtet worden (vgl. SCHARFF & GRUTIJEN 1997, KAWALIKA 2004). Im Vergleich
zum epigdischen Lebensraum ist die subterrane Umwelt sehr monoton, stabil aber auch spe-
zialisiert: die Tunnelsysteme sind feucht, dunkel und mit stark reduzierter Luftbewegung
klimatisch sehr stabil, aber durch hypoxische und hypercapnische Bedingungen physiolo-
gisch sehr anspruchsvoll (vgl. u. a. NEVO 1979, 1999). Der subterranen Umwelt fehlt es an

den meisten sensorischen Stimuli, die iiber der Erde verfiigbar sind und sie gilt daher als
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sehr reizarm (vgl. u. a. BURDA 2003). Der subterrane Raum bietet guten Schutz vor Pradato-
ren, erschwert allerdings die Nahrungssuche (nach Knollen, Zwiebeln, Wurzeln) erheblich.
So ist das Graben durch das dichte, feste Medium Erde sehr energie-intensiv: es wurde he-
rausgefunden, dass zur Uberwindung einer Strecke von einem Meter unter der Erde im Ver-

gleich zu oberirdischer Fortbewegung die 300-3400fache Energie notig ist (VLECK 1979).

Merkmale der Sandgriber

Bei den subterranen Sdugetieren kann man einige konvergent entstandene morphologische
und physiologische Anpassungen an ihre spezielle Umwelt beobachten. So zeigen auch die
Sandgraber einen zylindrischen Korperbau mit kurzem Schwanz und Extremitdten, dem
kurzhaarigen Fell fehlt der Strich (vgl. REICHMAN & SMITH 1990). Die Gange werden mit
Hilfe der kraftigen, vergroflerten Incisivi gegraben, mit Ausnahme von Bathyergus suillus,
der mit den Vorderpfoten grabt. Wahrend des Grabvorganges kann in den Mund keine
Erde eindringen, da er durch die Lippen hinter den Schneidezdhnen verschlossen wird.
Die Erde wird mit den Vorderextremitidten unter den Korper geschaufelt und in regelma-
8igen Abstdnden mit den Hinterbeinen hinter den Korper geworfen. Der Sehsinn ist stark
reduziert, die Augen sind sehr klein, in Verhaltensversuchen zeigen Sandgréber keine un-
mittelbaren Reaktionen auf Licht und Bewegung, der Sehsinn ist jedoch nicht funktionslos
(vgl. OELSCHLAGER et al. 2000, CERNUDA-CERNUDA et al. 2003, NEMEC et al. 2004, PEICHL et
al. 2004). So konnen Hell-Dunkel-Unterschiede erkannt werden, einige stidafrikanische
Sandgréber zeigen circadiane Rhythmen (z. B. LOVEGROVE & PAPENFUS 1995, VASICEK et al.
2005). Die Rolle der Orientierung und Kommunikation im Dunkeln kann demnach nicht
dem Sehen zukommen - hierbei sind Hor- und Geruchssinn wichtig. Weiterhin ist der
Magnetkompass-Sinn bei Graumullen ausgeprégt, der zur rdaumlichen Orientierung beitra-
gen kann (vgl. BURDA et al. 1990c). Physiologische Adaptationen an die Verhdltnisse unter
der Erde liegen z. B. dadurch vor, dass sie zum einen eine niedrige Stoffwechselrate auf-
weisen (Vorteil eines eingeschrankten Energie-, Sauerstoff- und Wasserbedarfs) und eine
eingeschréankte Thermoregulation zeigen (Anpassung an das stabile thermisch gepufferte

Mikroklima; vgl. z. B. BUFFENSTEIN 1996, NEVO 1999).

Sinnesdkologie
Im Gegensatz zur Okologie, die sich mit den Energiefliissen zwischen Organismen und
ihrer biotischen sowie abiotischen Umwelt beschiftigt, behandelt die Sinnesokologie In-

formationsfliisse (DUSENBERRY 1992) und betrachtet dabei sowohl den Empféanger (ein Or-
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ganismus), den Informationskanal (die Umwelt, die die Ubertragung beeinflusst), als auch
die Informationsquelle (Teil der Umwelt, z. B. ein anderer Organismus). Im Falle der sub-
terranen Umwelt handelt es sich um einen sehr monotonen und reizarmen Informations-

kanal, der in vielerlei Hinsicht noch véllig unbekannt ist.

Gegenstand und Aufbau der Arbeit
In der vorliegenden Arbeit werden sowohl soziale bzw. eusoziale Arten (10 Arten der Gat-
tung Cryptomys und Heterocephalus glaber) als auch die drei solitdr lebenden Arten Heliopho-
bius argenteocinereus, Bathyergus suillus und Georychus capensis betrachtet. Ihr Verbreitungs-
gebiet erstreckt sich von Kenia bis Stidafrika (vgl. Abb. 2).

Die Sinnesokologie wird in Hinsicht auf zwei fiir das subterrane Leben wichtige
Sinne betrachtet: zum einen ist dies der Horsinn und zum anderen der Geruchssinn. Dabei
wird fiir die beiden Teile dieser Dissertation der Gebrauch der Begriffe Okologie des Hor-
sinns und Okologie des Geruchssinns vorgeschlagen, analog zum etablierten Begriff der
Nahrungsokologie.

Dabei werden zwei prinzipiell verschiedene Methoden angewandt, um sich diesen
beiden Sinnen zu ndhern: die Morphologie (am Beispiel des Horsinns) und die Ethologie

(am Beispiel des Geruchssinns).
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r C. kafuensis C. whytei
1 C. anselli C. natalensis
1 C. amatus C. pretoriae
1 C. mechowii C. hottentotus
%v_dggﬁgee’; iSIS’ 1 Georychus capensis
C. damarensis, Dordabis r Bathyergus suilus
C. darlingi, Chimanimani | Heterocephalus glaber
r C. darlingi, Goromonzi r Heliophobius argenteocinereus

Abb. 2: Fanglokalitdten der untersuchten Arten.
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Die Morphologie des Gehors bietet vielfiltige Interpretationsmoglichkeiten. Zum
einen kann sie phylogenetischen Analysen dienen. So konnten einige Parameter des Ohrs
bei Spalax ehrenbergi zur morphologischen Artdiagnose genutzt werden (BURDA et al.
1990b), was auch die Erfahrung von Paldontologien und Taxonomen unterstiitzt (z. B. ROSE
& EMRY 1983). Dies wird durch LAVOCAT & PARENT (1985) reflektiert, die betonten, dass die
Morphologie des Ohres hervorragend dazu geeignet ist, die Phylogenie nachzuverfolgen:
» The auditory region serves as an excellent guide for following the evolution of the dentition.”

Da das Mittelohr ein mechanisches Schalltransmissionssystem darstellt, das nach
physikalischen Prinzipien arbeitet und daher auch nach diesen gebaut sein muss, kann die
Morphologie des Ohres zum anderen auch funktionell interpretiert werden. Schon Georg
VON BEKESY (1974) erkannte: ,,We expect that the physical laws served as guidelines to the evolu-
tion of the structures and functions of the middle and inner ear”. Aufierdem konnte gezeigt wer-
den, dass vor allem die Strukturen des Mittelohrs Anpassungen an die akustische Umwelt
einer Art aufweisen konnen (vgl. z. B. BRUNS 1985, BURDA et al. 1989, 1990b, 1992, PLASS-
MANN & BRANDLE 1992, WEBSTER & WEBSTER 1975).

Der Geruchssinn spielt in den beiden Verhaltenskontexten Partnersuche und Nah-
rung bei subterranen Tieren eine grofie Rolle (vgl. z. B. STODDART 1980). Der zweite Teil
dieser Arbeit wird sich mit Okologie des Geruchssinns unter besonderer Beriicksichtigung
der Rolle des Geruchssinns bei der Nahrungssuche beschiftigen (die Rolle des Geruchs-
sinns bei der Partnerwahl ist Gegenstand einer weiteren Doktorarbeit, die Petra Hagemey-
er bearbeitet). Am Beispiel der Karotte werden in Verhaltensversuchen die Kairomon-
gesteuerte Nahrungssuche bei sambischen Graumullen untersucht und in chemisch-
analytischen Pilotversuchen mogliche Methoden zum Nachweis dieser Kairomone einge-

grenzt.
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A. OKOLOGIE DES HORSINNS

1. Einleitung

Seit dem Ende der 80er Jahre wird der Wahrnehmung, Kommunikation und Orientierung
subterraner Sdugetiere von Sinnesbiologen und Ethologen viel Aufmerksamkeit geschenkt.
Da bei subterran lebenden Tieren visuelle Reizgeber stark limitiert sind, wurde bei subter-
ranen Sdugetieren vor allem alternativen sensorischen Modalitdten Beachtung geschenkt.
Fiir die Orientierung und Kommunikation im Dunkeln scheinen akustische Signale prades-
tiniert zu sein, wie man es am Beispiel der Flederméduse und Delphine sehen kann. Daher
haben sich Horsinn, Gehororgan und Vokalisation zu den am intensivsten untersuchten
Themen der Sinnestkologie subterraner Sdugetiere entwickelt.

Im Gegensatz zum epigdischen Habitat wird unter der Erde Schall hoher Frequen-
zen (charakterisiert durch kurze Wellenldngen), der gut von kleinen Sdugetieren lokalisiert
werden kann und der auch bei der Echolokation genutzt wird, schon nach einer kurzen
Distanz stark abgeschwiécht. Auf der anderen Seite ist von seismischen Vibrationen und
Schall niedriger Frequenzen bekannt, dass sie sich tiber lange Distanzen durch den Boden
verbreiten. Allerdings sind niedrige Frequenzen durch lange Wellenlédngen charakterisiert
und kénnen daher nur schwer lokalisiert werden.

In der Tat war die Vokalisation der bisher untersuchten Arten, die sechs Gattungen
subterraner Nager reprasentieren (Cryptomys, Ctenomys, Heliophobius, Heterocephalus, Spala-
copus und Spalax), auf einen niedrigen Frequenzbereich eingestellt (NEVO ET AL. 1987, HETH
et al. 1988, PEPPER et al. 1991, CREDNER et al. 1997, VEITL et al. 2000, SCHLEICH & BUSCH
2002, KNOTKOVA et al. 2005). Entsprechend zeigte das Gehor (basierend auf Verhaltensau-
diogrammen) von Arten der sechs Gattungen subterraner Nager Cryptomys, Geomys, He-
liophobius, Heterocephalus, Spalacopus und Spalax ebenfalls seine hochste Sensitivitdt im nie-
drigeren Frequenzbereich (zwischen 0.5 und 4 kHz) (HEFFNER & HEFFNER 1990, 1992a,
1993, BRUCKMANN & BURDA 1997, BEGALL et al. 2004, KNOTKOVA et al. 2005). Dies ist un-
gewohnlich fur Kleinsduger - Gehor und Vokalisation verwandter epigdisch lebender Ar-
ten vergleichbarer Korpergrofse sind gewohnlich hoher eingestellt, auf Frequenzen zwi-
schen 8 und 16 kHz oder hoher (vgl. Kapitel A.5.). Aufierdem ist der Horbereich subterra-
ner Nagern sehr eng und Frequenzen ab 20 kHz kénnen nicht wahrgenommen werden.
Generell sind die Horschwellen bei den bisher untersuchten subterranen Nagertieren ho-

her (d. h. die Horsensitivitat ist geringer) als bei epigdischen Vergleichstieren gleicher Gro-
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lenordnung. Einige Autoren betrachten dieses eingeschriankte Horen, die Einschrankung
der Spannweite auf niedrige Frequenzen und die niedrige Sensitivitit, als degeneriert auf-
grund fehlender Nutzung (s. HEFFNER & HEFFNER 1990, 1992a, 1993). Die Morphologie des
Mittel- und Innenohrs verschiedener nicht verwandter subterraner Nagetierarten (vgl. Ka-
pitel A.3 und A.4) zeigt dagegen einige progressive strukturelle Spezialisierungen, die e-
benfalls das Tuning des Gehors auf die vorherrschenden niedrigeren Frequenzen erkennen
lassen (SEGALL 1973, BRUNS et al. 1988, MULLER & BURDA 1989, BURDA et al. 1989, 1992,
MULLER et al. 1992, WILKINS et al. 1999, MASON 2001, SCHLEICH & BUSCH 2004, BEGALL &
BURDA eingereicht), auch findet man eine Ausweitung auditorischer Gehirnzentren
(BRONCHTI et al. 1989).

Bisher wurde nur jeweils das Gehor oder die Ohrmorphologie einzelner Vertreter
subterraner Nagetiergattungen oder -familien untersucht (s. 0.). Die bisherigen Untersu-
chungen an Sandgrdbern wurden zum grofsten Teil am Ansell-Graumull (Cryptomys ansel-
li) durchgefiihrt, von anderen Arten sind nur vereinzelt einige Daten in der Literatur zu
finden (vgl. z. B. FLEISCHER 1973, MULLER & BURDA 1989, BURDA et al. 1992, MULLER et al.
1992, KOssL et al. 1996, BRUCKMANN & BURDA 1997, MASON 1999 in MASON 2001).

Ziel und Inhalt der vorliegenden Untersuchung ist eine umfassende und vergleichende
Analyse der Ohrmorphologie bei moglichst vielen verschiedenen Arten der Familie der
Sandgraber. Fiir einen umfangreichen Vergleich der Horleistungen bei vielen Arten scheint
die funktionell-morphologische Analyse des Ohrs die Methode der Wahl zu sein. Anders
als aufwéndigere Verfahren wie Verhaltensaudiogramme (vgl. BRUCKMANN & BURDA
1997), cochledre Audiogramme (elektrophysiologisch tiber distortion thresholds der Cochlea,
vgl. KOSSL et al. 1996) oder neuronale Audiogramme (durch evozierte Potentiale des Hirn-
stammes, vgl. MULLER & BURDA 1989), fiir die die Verfiigbarkeit von lebenden Tieren eine
Voraussetzung ist, erlaubt die morphologische Studie auch konserviertes Material in gro-
8erer Stichprobenzahl umfassend zu untersuchen. Allein der Fang, der Versand und die
Haltung aller hier untersuchten Arten von Sandgrabern (vgl. Abb. 2) ware finanziell und
organisatorisch eine enorme Herausforderung.

Die Morphologie und somit die Rezeptionsfdhigkeit des Gehororgans eines Tieres
wird von unterschiedlichen Faktoren beeinflusst (vgl. Einleitung). Diesen Erkenntnissen
folgend wird sich Kapitel A.3. mit der vergleichenden Morphologie des Mittelohrs und
ihrer Anwendbarkeit bei der Artdiagnose beschiftigen, in Kapitel A.4. wird dann die Mor-

phologie des Innenohrs der Sandgraber untersucht. Eine cko-funktionelle Analyse des In-
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nen- und Mittelohrs wird im darauf folgenden Kapitel A.5. durchgefiihrt. Den Abschluss
des ersten Teils bildet Kapitel A.6. mit einer Untersuchung der Gangakustik nattirlicher
Tunnel verschiedener sambischer Graumulle, das somit die physikalischen Grundlagen

des Horens unter der Erde zum Gegenstand hat.
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2. Methoden

2.1. Konservierung

Die Tiere wurden im Rahmen einer groieren Studie, die sich mit der Neuroanatomie von
Bathyergiden beschiftigt in finaler Narkose (Ketamin/Rompun) durch Thorakotomie geto-
tet und nach transkardialer Perfusion mit isotoner heparinisierter Saline (0,9%) in 0,1 M
Phosphatpuffer (pH 7,4) mit Paraformaldehydlosung (4%) in Aqua dest. perfundiert. Nach
der Dekapitation wurde das Gehirn herausprépariert und die Schddelbasis mit beiden
Ohrregionen bis zur weiteren Préaparation in 10%igem Formalin aufbewahrt. Ein Teil des
hier bearbeiteten Materials stammt von Tieren, die in finaler Narkose dekapitiert wurden.
Unmittelbar nach der Tétung wurde die Kopfhaut abgezogen und 10%iges Formalin in die
Mittelohrhohle, die Kaumuskulatur, Nasen- und Mundhohle sowie auch durch das Fora-
men occipitale magnum in die Hirnkapsel injiziert. Die Kopfe wurden bis zur weiteren
Praparation (mindestens fiir vier Wochen) in 10%igem Formalin per Immersion fixiert und

aufbewahrt.

2.2. Mittelohrpriparation und -vermessung

Nach der Entfernung von Kopfweichteilen (mittels Skalpell und Pinzetten) wurden die
Kondylobasallinge des Schiddels sowie die maximale Lange, Breite und Hohe der Bulla
tympanica (in situ bzw. nach der Isolation in toto) mit Hilfe einer digitalen Schieblehre
vermessen (Genauigkeit 0,01 mm). Die Bulla tympanica wurde anschliefiend geoffnet, un-
ter einem Binokular (Olympus, Typ SZH 10 Research Stereo) wurden die Mittelohrstruktu-
ren prapariert und untersucht. Mit Hilfe eines Zeichentubus wurden Zeichnungen dieser
Strukturen bei verschiedenen Vergrofierungen (zwischen 15x und 60x) angefertigt, sowohl
in situ als auch nach dem Herauspraparieren und Isolieren der Gehorknochelchen in toto.
Die Messungen wurden unter Berticksichtigung der entsprechenden Vergrofierung an die-

sen Zeichnungen vorgenommen. Dabei wurden die folgenden Variablen vermessen:

e Trommelfellgrofie (grofierer und dazu orthogonaler kleinerer Durchmesser),

e Querschnittsfliche des Meatus acusticus osseus (grofierer und dazu orthogonaler
kleinerer Durchmesser),

e Hebelarm des Malleus (Ladnge),

e Hebelarm des Incus (Lange),
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e Grofle der Stapes-Fufiplatte (grofierer und dazu orthogonaler kleinerer Durchmes-

ser).

Die Hebelarme von Malleus und Incus wurden als zur Rotationsachse orthogonale Ab-
stinde von der Rotationsachse bis zur Spitze des Manubriums bzw. der lenticularen
Apophyse gemessen (s. Abb. 3). Die Rotationsachse verlduft dabei, wie man in situ erken-

nen kann, vom Processus anterior zur Spitze des Crus brevis incudis.

Malleus-Lange ‘
’ 4 N\
Pars = Crus brevis incudis

transversalis N7/ . _
RA <~ Crus longum incudis

Processus / 'f j[g Hebelarm des Incus
anterior [ et

)

Manubrium «<«—— Hebelarm des Malleus
mallei -

Abb. 3: Morphologische Terminologie und Messungen am Malleus-Incus-Komplex. Mal-
leus = hell grau, Incus = dunkel grau, RA = Rotationsachse.

Die Flachen von Trommelfell, Meatus-Querschnitt und Stapes-Fufsplatte wurden als ovale
Flachen (F = m x r12 x 122, dabei r = Radius = Durchmesser/2) berechnet, das dufsere Volu-
men der Bulla tympanica als Produkt aus Lange, Breite und Hohe angenéhert. Die Mittel-
ohrknochelchen wurden aufierdem mit einer Analysenwaage (Mettler M3) bis auf eine

Genauigkeit von 0,0001 g gewogen.

Statistische Auswertung

Mit der Anwendung des Kolmogorov-Smirnov-Tests wurde die Normalverteilung der
ermittelten Daten abgesichert. Die Messwerte wurden bei allen untersuchten Arten mit der
Kondylobasallinge korreliert und so Abhingigkeiten von der Korpergrofse bestimmt. Bei
normal verteilten Daten wurde Pearsons Korrelationskoeffizient berechnet, bei nicht nor-
mal verteilten Daten der Spearman-Rangkorrelationskoeffizient (SPSS 11.0). Im weiteren

Verlauf der statistischen Auswertung wurden die von der Kondylobasalldnge abhéngigen

5
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Parameter groflenkorrigiert, indem die Werte durch die entsprechende Kondylobasalldnge
des Individuums dividiert wurden. Es wurden F-Tests (einfaktorielle ANOVA) durchge-
fiihrt, um auf Unterschiede zwischen den Arten zu testen. Bei einem signifikanten Ergebnis
(p < 0,05) wurden nach einem Testen auf Homogenitédtsunterschiede als Post-hoc-Tests der
Tukey- und Scheffé-Test bei homogenen Daten bzw. der Tamhane-T2-Test, wenn keine
Varianzgleichheit vorlag, durchgefiihrt (fiir Details siehe E.4. Anhang A). Wenn fiir eine
Art weniger als zwei Organe zur Verftigung standen (wie im Fall von C. amatus), wurden

diese aus der Statistik ausgeschlossen.

Geometrische Morphometrie

Der Malleus-Incus-Komplex wurde mit der Outline-Methode untersucht, welche die Form
ausgedriickt als x- und y-Koordinaten von Punkten der Umrisse (geschlossene zweidimen-
sionale Konturen = outlines) mit Hilfe multivariater Methoden analysiert. Der Malleus-
Incus-Komplex wurde gegen einen schwarzen Hintergrund bei 25facher Vergrofierung
unter dem Binokular (Olympus, Typ SZH 10 Research Stereo) mit einer Digitalkamera (Ni-
kon Coolpix 4500) direkt durch das Okular fotografiert. Hierbei wurde der Komplex stets
mit dem Crus brevis incudis auf die Unterlage gesttiitzt. Die digitalen Bilder von insgesamt
55 Mittelohren adulter Tiere beiderlei Geschlechts (42 der Gattung Cryptomys und 13 der
Gattungen Bathyerqus, Georychus, Heliophobius und Heterocephalus, s. Tabelle 1) wurden mit
Hilfe des SHAPE-Programmpakets (IWATA & UKAI 2002) parametrisiert. Im Falle von rech-
ten Ohren wurden die Fotos zuvor horizontal gespiegelt. Dabei extrahierte das Programm
,ChainCode” (Abb. 4) die Kontur des Objektes und gab sie als einen sogenannten chain-

code (die Kontur kodiert in Zahlen zwischen 0 und 7; FREEMAN 1974) wieder.
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Tab. 1: Ubersicht tiber die Anzahl ausgewerteter Ohren.

Art

Anzahl Fotos
links

Anzahl Fotos

rechts

Anzahl Fotos

gesamt

B. suillus

C. amatus

C. anselli

C. damarensis

C. darlingi

C. hottentotus

=Y N )

C. kafuensis

C. mechowii

C. natalensis

Q| QLU N RN =N

C. pretoriae

C. whytei

G. capensis

H. argenteocinereus

H. glaber

= g =

Q| Ul Q| | R[] W| U W| | O kL[N

Fa

Processing | Files | Corfia |

Load Image
-
e
[

i3]
¥ EwmDiFke |2 2]
I Dil EroFilter [U_zl

Labeling Obiect | 500 2]
Chain Coding

F

[

Abb. 4 : Anwendung von ,,ChainCode” am Beispiel von B. suillus.
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Das Programm ,Chc2Nef” (Abb. 5) berechnete aus den chain-codes die normalisierten ellip-
tischen Fourier Deskriptoren (EFDs) nach KUHL & GIARDINA (1982). Dabei wurde die Gro-
e und Orientierung des Objekts standardisiert und die Koordinaten jedes Punktes auf der
outline als eine gewichtete Summe von Sinus- und Cosinus-Termen (= harmonics) ausge-

driickt.

“¥ESHAPE - Chc2Nef

Files Help

i

Dizcard

Turn 180deq

Defaut TunOdeg | | | Save/Neat OB,

B53_20¢_37_PS

1222222200111 220007007107 1101220001011 A
1010011011011 0010707107 0101011001010
101011010001070010011 000707 00007 0a010
101 01000000707 00010007 001 00007 00000000
|EIDEIDDEI1 1-1

b lc |d ~
AN RN =R 4, 355496517 | 1,039623E-16 | -4,680968E 01

|2 |-16B1528E-01  -1.435088E-01  -1,5EE07RE-O1  -2.894779E-01

13 |7706734E-02 |-4.823007E02 | 5.226336E-02  -9,960312E-02

4 |1.293960E-02 | -9F42393E02  3046597E-02 | 4.451G24E-03

5 |31309776E02 | 5547437E-02  B.393456E-02  5.251557E-02

v |6 |-4.204760E-02 |9EG7200E03  -3057042E-02 | 2E1965GE02 o

Abb. 5: Anwendung von ,,Chc2Nef” am Beispiel von B. suillus.

Die normalisierten Koeffizienten der ersten 10 harmonics gingen in die anschliefsende statis-
tische Analyse ein. Die Matrix der quadierten Mahalanobis-Distanzen zwischen den Arten-
Centroiden wurde als Input fiir die UPGMA-Cluster-Analyse genutzt. Es wurden zwei
verschiedenen Analysen durchgefiihrt, eine Gesamtanalyse aller untersuchten Sandgraber-

Arten und eine Analyse der Gattung Cryptomys (STATISTICA 6.0, StatSoft).

Funktionelle Interpretation

Aus den morphologischen Daten wurden folgende Korrelate der Sensitivitat des Mittel-
ohrs fiir die einzelnen Mittelohren berechnet: das Hebelarmverhiltnis (lever ratio, LR), dem
Langenverhéltnis zwischen Hebelarm des Malleus und des Incus, das Fldchenverhéltnis
(area ratio, AR), dem Flachen-Verhiltnis zwischen Trommelfell-Flache und Flache der Sta-

pes-Fufsplatte und das Produkt aus beiden, das Druckiibertragungsverhiltnis (pressure
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transformer ratio, PTR). Fiir die einzelnen untersuchten Arten wurde aufierdem die akusti-
sche Impedanz des Trommelfells (Z4 nach ZWISLOCKI 1956, zitiert in WEBSTER & WEBSTER
1975), das Impedanziibertragungsverhiltnis (impedance transfomer ratio, ITR nach DALLOS
1973, vgl. WEBSTER & WEBSTER 1975) und der prozentuale Anteil der vom Trommelfell auf
das ovale Fenster der Cochlea tiibertragenen Energie (E) im Resonanzfall (nach DALLOS
1973, vgl. WEBSTER & WEBSTER 1975) berechnet (vgl. E.5. Anhang B). Es wurden F-Tests
(einfaktorielle ANOVA) durchgefiihrt, um auf Unterschiede dieser Parameter zwischen
den Arten und zwischen drei Gruppen (,C. hottentotus-Gruppe”, ,C. mechowii-Gruppe”
und ,andere Gattungen”) zu testen. Bei einem signifikanten Ergebnis wurden nach einem
Testen auf Homogenitdtsunterschiede dann, als Post-hoc-Tests, der Tukey- und Scheffé-
Test bei homogenen Daten bzw. der Tamhane-T2-Test, wenn keine Varianzgleichheit vor-
lag, durchgefiihrt (vgl. E.4. Anhang A).

Auflerdem wurde auf eine Abhidngigkeit der ermittelten funktionellen Sensitivitats-
Parameter (AR, LR und PTR) von den klimatischen und geographischen Charakteristika
der Fanglokalitdten (mittlerer monatlicher Niederschlag, minimaler und maximaler mittle-
rer monatlicher Niederschlag, mittlere Januar-Temperaturen, mittlere Juli-Temperaturen,
Langengrad, Breitengrad und Hohe tiber NN) mithilfe linearer Regressionen getestet

(SPSS 11.0).

Fiir die jeweiligen Arten wurden aus den morphologischen Daten folgende Parameter der
Frequenzeinstellung des Gehors berechnet: die Resonanzfrequenz des Mittelohrs (nach
PLASSMANN & BRANDLE 1992), die Resonanzfrequenz des Trommelfells (nach PLASSMANN
& BRANDLE 1992), die hochste, tiefste und am besten horbare Frequenz (nach ROSOWSKI
1992 und HEMILA et al. 1995).

Resonanzfrequenz des Trommelfells und des Mittelohrs nach PLASSMAN & BRANDLE (1992)

Das funktionale Modell des Mittelohrs nach PLASSMANN & BRANDLE (1992) wurde mit Hil-
fe von empirischen Daten von funf Sdugetierarten (Homo sapiens, Felis catus, Chinchilla chin-
chilla, Rattus norvegicus und Acomys cahirinus) entwickelt. Mit Hilfe dessen kann man die
Resonanzfrequenz des Trommelfells und des Mittelohrvolumens berechnen. Diese agieren
in diesem Modell als gekoppelte Resonatoren und sollten daher dieselbe Resonanzfre-

quenz aufweisen.
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Hochste, tiefste und am besten horbare Frequenz nach ROSOWSKI (1992)

ROSOWSKI (1992) ermittelte die sogenannten power functions, die die obere und untere Fre-
quenzgrenze des Horbereichs und den am besten wahrgenommenen Frequenzbereich an-
hand einzelner morphologischer Parameter des Mittelohrs abschdtzen. Sie beruhen auf
Korrelationen zwischen der Grofie bestimmter Mittelohrparameter und der Frequenzein-
stellung basierend auf Daten aus Verhaltensaudiogrammen von 23 terrestrischen Sduge-
tierarten. Mit zunehmender Grofie des Trommelfells und der Stapes-Fufiplatte verschiebt

sich nach diesen der Horbereich in Richtung tieferer Frequenzen.

Modell nach HEMILA et al. 1995

Aus einer Studie tiber die Beziehung zwischen dem Gewicht von Malleus und Incus und
der oberen Horgrenze an 28 Sdugetierarten entwickelten HEMILA et al. (1995) ein idealisier-
tes Modell, das gute Ubereinstimmungen mit Verhaltensaudiogrammen liefert. Es setzt die
Isometrie des Mittelohrs voraus und schliefit die Knochelchen-Tragheit als wesentlichen
Parameter mit ein. Demnach ist die obere Horgrenze isometrischer Ohren limitiert durch
die Trégheit der Gehorknochelchen und umgekehrt proportional zur Kubikwurzel der

Masse von Malleus und Incus.

In die Berechnungen der Gehoreinstellungen flossen Mittelwerte des Trommelfell-Radius,
der Trommelfell-Fliche, der Flache der Stapes-Fufsplatte und des Gewichts des Malleus-
Incus-Komplexes fiir die jeweilige Art ein. Die entsprechenden Formeln sind in E.5. An-

hang B zu finden.

Es wurde die theoretische untere Grenze fiir die Schallortung durch Intensitidtsdifferenzen
und die theoretische obere Grenze fiir die Schallortung durch Phasendifferenzen ermittelt
(nach MARLER & HAMILTON 1967 zitiert in ISLEY & GYSEL 1975). AufSerdem wurde fiir Ver-
gleichszwecke der funktionelle Interauralabstand nach MASTERTON et al. (1969) berechnet,
indem jeweils der Interauralabstand (hier als Abstand der distalen Offnungen der kontrala-
teralen knochernen Gehorgiange am Schddel gemessen) durch die Schallgeschwindigkeit

(bei terrestrischen Saugern in Luft = 343 m/s) dividiert wurde.

10
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2.3. Innenohr

2.3.1. Praparation und Vermessung des Corti-Organs

Die Bulla tympanica wurde unter dem Binokular (Olympus, Typ SZH 10 Research Stereo)
von auflen und von der distalen Seite unterhalb des Trommelfellrings getdffnet und die
Gehorknochelchen des Mittelohrs herausprépariert (s. Kapitel A.3.). Die Cochlea wurde
mit freier Hand mit Hilfe feinster Uhrmacherpinzetten (Dumont), opthalmochirurgischen
Instrumenten (insbesondere Grife-Skalpell) und eines feinen Wasserstrahls aus der Spritz-
flasche prépariert. Die radiale Knochenwand sowie das darunter liegende Ligamentum
spirale wurden bis zur Ebene des radialen Ansatzes der cochledren Trennwand (= Basilar-
membran + Corti-Organ) entfernt. Die Reissner-Membran und die Tektorialmembran
wurden (meist mit gezieltem Wasserstrahl und Pinzette) beseitigt. Die Basilarmembran mit
dem Corti-Organ wurde anschlieffend Windung fiir Windung von der Radialwand mit
dem Skalpell vollstandig abgelost und vom Apex bis zur Basis mit der Pinzette angehoben
und entfernt. Diese Teilstticke des Corti-Organs wurden von den Resten des Modiolus ge-
reinigt und als Hautchenprdparate in Glycerin auf Objekttragern montiert. Die Firbung
erfolgte stufenweise noch wiahrend der Prdparation unter visueller Kontrolle unter dem
Binokular. Zur Farbung wurden Toluidinblau und Ehrlich-Hdmatoxylin verwendet, diffe-
renziert wurde mit Leitungswasser unter Zuhilfenahme einer Spritzflasche.

Die Praparate wurden unter Einsatz des AnalySIS-Systems ausgewertet (AnalySIS
Pro FIVE, Soft Imaging System GmbH, Farb-TV-Kamera Kappa CF15MC und Olympus-
Mikroskop VANOX AHBT3). Die Messungen erfolgten bei 400facher Vergrofierung in
jedem visuellen Feld (Bildschirm) entlang des gesamten Corti-Organs (Messgenauigkeit
+/- 0,43 um). In jedem visuellen Feld wurden folgende Parameter erhoben: die Lange des
Corti-Organs (gemessen mittig tiber den Kutikularplatten der Pillarzellen entlang des Cor-
ti-Tunnels), die im weiteren Verlauf als Basilarmembran-Liange gefiihrt wird, die Lange
einer Reihe von 10 (mindestens 4 ) inneren Haarzellen (IHC) und die Linge einer Reihe
von 10 (mindestens 4 ) dufseren Haarzellen (OHC) der ersten, d. h. inneren Reihe und die
Breite der drei Reihen duflerer Haarzellen (s. Abb. 6). Aus diesen Daten wurden die Dich-
ten und Gesamtzahlen dufierer und innerer Haarzellen bestimmt. Die Breite der Triade
duflerer Haarzelle diente u. a. dazu, die richtige Auswerterichtung und -reihenfolge der
einzelnen H&utchenprdparate zu gewdhrleisten. Diese radiale Breite des Streifens, der
durch die Kutikularpldttchen der drei Reihen dufierer Haarzellen gebildet wird (vgl. u. a.
BURDA 1985, s. auch Abb. 6), wurde an drei Stellen pro visuellem Feld gemessen. Aus

Griinden der Vergleichbarkeit wurden die erhobenen Parameter nicht auf die absolute,

11
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sondern auf die relative Lange der Basilarmembran bezogen. Zu diesem Zweck wurde die
Lange der Basilarmembran in 20 Teile gleicher Lange geteilt (= 5%-Segmente) und es wur-
den Mittelwerte und Standardabweichungen aus den Haarzelldichten einer Art jeweils pro
5%-Segment (und somit der artspezifische Dichteverlauf der Haarzellen entlang der ge-
samten Basilarmembran) ermittelt. Fiir die Auswertung der Triadenbreite wurden die Mit-
telwerte auch fiir 10%-Segmente ermittelt. Auflerdem wurde das Bild eines reprasentativen
Hautchenpraparates festgehalten und nach BURDA et al. (1988) Dichtemittelwerte fiir Basis
(5 bis 15%), Mitte (40 bis 50%) und Apex (85 bis 95%) berechnet.

Abb. 6: Retikularlamina des Corti-Organs von C. pretoriae. Hautchenprédparat. Der Mafsstab
betrdgt 20 um. a = Messung von 10 inneren Haarzellen, b = Messung von 10 duferen Haar-
zellen, ¢ = Messung der Triadenbreite nach BURDA 1985. Zu beachten ist hier, mit welcher
Deutlichkeit man einzelne Zellen erkennen kann. Bei der Auszidhlung der Haarzellen wur-
den nur Stellen ausgewertet, die das regelmiflige geometrische Muster aufwiesen und Stel-
len mit angeborenen Fehlbildungen im geometrischen Muster (tiberzdhlige Haarzellen
oder Zellaplasie) ausgespart.

Funktionelle Interpretation

Die hochste horbare Frequenz auf Basis der Lange der Basilarmembran wurde nach RO-
SOWSKI (1992) berechnet. Die Lange der Basilarmembran ist demnach negativ korreliert mit
der oberen Frequenzgrenze des Horbereichs. Somit treten kiirzere Basilarmembranen bei
Tieren auf, die sensitiv gegentiber hohen Frequenzen sind. Aufierdem wurde ein Modell

nach WEST (1985), der einen Zusammenhang zwischen der Lange der Basilarmembran und

12
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der Anzahl der Cochleawindungen feststellte, angewandt, mit dessen Hilfe man die obere
und untere Frequenzgrenze des Horbereichs (bei 60 dB SPL) anndhern kann (vgl. E.5. An-
hang B).

Es wurden Tonotopiekarten (nach FAY 1992) fiir die untersuchten Arten auf Basis
der Durchschnittslange der Basilarmembran und des Mittelwertes aller berechneten oberen
Horgrenzen nach ROSOWSKI (1992, basierend auf Trommelfellfliche, Fliche der Stapes-
Fuflplatte und Lange der Basilarmembran) erstellt und mit den Dichteverldufen innerer

und duflerer Haarzellen verglichen.

2.3.2. Histologische Schnitte der Cochlea

Die Cochleae wurden zunichst folgendermafien entkalkt: nach dem Waschen in 0,1 M PBS,
pH 7,4 (dreimal gewechselt, insgesamt 2 Stunden), wurden sie einzeln in Urinbecherchen
fiir 10 Tage in 10%igem EDTA in 0,1 M PBS, pH 7,4 entkalkt, anschliefSend wieder fiir zwei
Stunden in 0,1 M PBS, pH 7,4 gewaschen (wiederum mit dreimaligem Wechseln der Lo-
sung).

Bei dem Entkalkungsvorgang wurden die Becher auf einen Schiittler (GFL 3005) ge-
stellt, so dass sich die Losung stetig durchmischte. So wurde verhindert, dass die schweren
EDTA-Komplexe zu Boden sinken. Auflerdem wurde die Entkalkungslosung tdglich ge-
wechselt. Anschlieffend wurden sie in einer aufsteigenden Alkoholreihe entwéssert. Die
Losung wurde dabei jeweils morgens und abends gewechselt: nach 70%igem Ethanol folg-
te 80%iger Ethanol, 96%iger Ethanol, 100%iges 2-Propanol (Isopropyl) und Chloroform
(ein mit Paraffin mischbares schonendes Losungsmittel).

Eingebettet wurde bei 58°C fiir sechs Stunden in Paraffin Typ 3 (Fa. MICROM Art.-
Nr. 8335) mit einem minimalen Anteil an Polymeren zur raschen Infiltration, tiber Nacht in
Paraffin Typ 6 (Fa. MICROM Art.-Nr. 8336) mit einem hoheren Anteil an Polymeren und
ausgegossen wurde dann in Paraffin Typ 9 (Fa. MICROM 8337) mit einem sehr hohen Po-
lymeranteil. Die drei Typen des Paraffins haben einen Schmelzpunkt zwischen 55°C und
57°C und einen aufsteigenden Hirtegrad, d. h. die Kettenldnge nimmt von Typ 3 zu Typ 9
zu. Bei der Einbettung wurde darauf geachtet, dass der Modiolus mit dem Ganglion spirale
parallel zur Schnitteebene lag.

Nach einigen Minuten Kiithlung bei 4°C wurde der entstandene Paraffinblock aus
der Metallform geltst und mit dem Mikrotom (MICROM Microtom mit Cool-Cut & Secti-
on Transfer System) in 5 bzw. 6 pm starke Schnitte geschnitten. Diese wurden in 37°C

warmem Wasser aufgefangen und nach einigen Minuten des Streckens auf Histobond-
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Adhésionsobjekttragern montiert. Abgedeckt mit feuchtem Filterpapier wurden sie noch-
mals mit einer Gummiwalze fest gewalzt und auf die Streckbank gegeben. Uber Nacht
wurden sie im Trockenschrank bei 37,5°C getrocknet. Die Entparaffinierung erfolgte mit
Xylol (2x 5 Minuten) und einer absteigenden Alkoholreihe (2x 100% Ethanol je 2 Minuten,
2x 96% Ethanol je 2 Minuten, 1x 80% Ethanol fiir 2 Minuten, 1x 60% Ethanol fiir 2 Minuten,
1x 40% Ethanol fiir 2 Minuten, Aqua dest. fiir 2 Minuten). Jeder vierte Schnitt wurde mit
Hamalaun-Eosin gefarbt (HE-Farbung): Himalaun (nach Meyer) 5 Minuten, kurzes Sptilen
mit Leitungswasser, Blueing Reagent 1 Minute, kurzes Spiilen mit Aqua dest., 1% Eosin
(mit 1-2 Tropfen Eisessig) 2 Minuten, dann jeweils unter Beobachtung kurz Aqua dest.,
Differenzieren in 70% Ethanol, 80% Ethanol fur 1 Minute, 2x 96% Ethanol fiir je 2 Minuten,

2x 100% Ethanol fiir je 2 Minuten und 2x Xylol fiir je 5 Minuten. Eingedeckelt wurde mit

Entellan.

(. _ 3 -

Abb. 7: Midmodiolarer Schnitt durch die flinfte Halbwindung einer Cochlea von C. dama-
rensis. Eingezeichnet sind die durchgefiihrten Messungen. RM = Breite der Reissner-
Membran, BM = Breite der Basilarmembran, Co = Hohe des Corti-Organs, St = Breite der
Stria vascularis, Sp = Breite des Spiralligaments.

Nach einigen Stunden im Trockenschrank bei 37,5°C konnten die Praparate unter dem Mik-
roskop untersucht werden. Mit Hilfe des AnalySIS-Systems (AnalySIS Pro FIVE, Soft Ima-
ging System GmbH, Farb-TV-Kamera Kappa CF15MC und Olympus-Mikroskop VANOX
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AHBT3) wurden bei 25facher Vergroflerung (Messgenauigkeit +/- 6,9 um) folgende Para-

meter gemessen:
e Hohe der Cochlea,
e Fliche des midmodiolaren Anschnittes der Cochlea
e Breite der basalen Windung

Bei 100facher VergroBerung (Messgenauigkeit +/- 1,9 um) wurden gemessen (vgl. Abb. 7):

e Breite der Basilarmembran

e Breite der Reissner-Membran

e Querschnittsfliche der Scala tympani
e Querschnittsfliche der Scala media

e Querschnittsflache der Scala vestibuli

Bei 400facher VergroBerung (Messgenauigkeit +/- 0,43 pm) wurden bestimmt (vgl. Abb.
7):

e grofite Breite des Spiralligaments
e grofite Breite der Stria vascularis
e Hohe des Corti-Organs.

Dabei wurden die Parameter in jeder angeschnittenen Halbwindung (von der Basis zum
Apex durchgezihlt von eins bis sieben entlang des Corti-Organs, s. Abb. 8) ermittelt.
Nachdem bei einer Cochlea sémtliche Parameter in allen geférbten Schnitten bestimmt wur-
den, wurde die Auswertung im weiteren Verlauf auf die jeweils 9-12 midmodiolaren geférb-
ten Schnitte beschrinkt, die einen midmodiolaren Schnitt der Cochlea mit der Dicke 175 um

(bei 5 pm-Schnitten) bzw. 180 um (bei 6 pm-Schnitten) umfassen.
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Abb. 8: Midmodiolarer Schnitt einer Cochlea von C. damarensis (rechtes Ohr). Die An-
schnitte der Halbwindungen sind fiir die Auswertung von 1 bis 7 von Basis zu Apex durch-

nummeriert.

Es wurden Mittelwerte, Standardabweichungen und Variationskoeffizienten von sdmtlichen
gemessenen Parametern fiir jede angeschnittene Halbwindung und jeweils fiir die gesamte
Cochlea ermittelt. Die einzelnen Parameter pro Halbwindung und pro Cochlea wurden mit
Hilfe des T-Tests fiir unabhingige Parameter (bzw. des Mann Whitney U-Tests bei nicht
vorliegender Normalverteilung) zwischen den beiden Arten statistisch verglichen. AuB3er-
dem wurde zu Visualisierungszwecken mit Hilfe des 3D-Moduls von AnalySIS Pro FIVE
(SIS Soft Imaging System GmbH) fiir je eine Cochlea von C. damarensis und G. capensis
eine dreidimensionale Rekonstruktion der Scala media durchgefiihrt. Die 3D-Animation ist

in Kapitel E.8. Anhang E auf beiliegender CD-Rom zu finden.

2.4. Gangakustik
Im Vorfeld zu den Feldstudien wurden im Labor reine Téne von sieben Frequenzen (100,

200, 400, 800, 1600, 2400 und 3200 Hz), jeder mit einer Dauer von 60 Sekunden mit der Avi-
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soft-SASLab Pro Software 4.33 produziert und auf Chromdioxid-Kassette aufgenommen
(Kassettenrekorder Uher CR210 Stereo, Kassette Fuji DRII). Ein selbst konstruierter, aktiver
(d. h. batteriebetriebener) Verstirker wurde aufierdem im Labor so vorbereitet, dass jedes
Signal mit einem Schalldruckpegel von 75 dB (gemessen in einer Entfernung von 10 cm
zum Lautsprecher mit Hilfe eines CEL-383 Schalldruckpegelmessers, Typ 2) wiedergege-
ben werden konnte.

Im Feld wurden natiirliche Tunnel mit einem geraden Verlauf (abgeschétzt anhand
des Verlaufs aufgeworfener Hiigel) gedffnet, so dass in situ ein ungestorter Tunnel einer
Lange von 1-3 m zwischen den beiden Offnungen vorlag. Der Lautsprecher (Conrad Elec-
tronics Lautsprecher, Durchmesser 5 cm, Impedanz 4 Ohm, 90 Hz - 20 kHz) wurde tber
den Verstarker mit einem Stereo-Kassettenspieler (Sony WM-35, wasser- und staubresis-
tent) verbunden und in einen Tunnel eingefiihrt, dann dicht mit einem Baumwolltuch nach
aufien abgedichtet. An der anderen Tunnel6ffnung wurde ein Stereo-Mikrofon (Sony ECM
S959A, Frequenzgang 50 Hz - 18 kHz, linearer Frequenzgang 200 Hz - 5 kHz, maximaler
Schalldruckpegel > 117 dB) in den Tunnel eingebracht und wiederum mit einem Baum-
wolltuch nach aufien hin abgedichtet. Jedes Signal wurde mit einem Schalldruckpegel von
75 dB abgespielt und die durch den Tunnel geleiteten Signale am anderen Ende mit einem
DAT-Rekorder (Sony TCD-D8; TDK DA-RXG DAT-Kassette), der mit dem Mikrofon ver-
bunden war, aufgenommen.

Nach dem Beenden der Aufnahmen wurden die Tunnel gedffnet, um deren gera-
den Verlauf zu tuberpriifen. Mit Ausnahme des Tunnels #E, der nach etwa 2/3 seiner Lan-
ge eine Kurve von 60° aufwies, waren samtliche untersuchte Génge gerade. Auflerdem
wurden Lange, Durchmesser und Tiefe der Tunnel protokolliert.

Alle aufgenommenen Signale wurden mit der Avisoft Software im Labor analysiert,
die Schalldruckpegel (SPL) der verschiedenen Frequenzen gemessen. Die Abschwéachung
wurde ermittelt als Differenz des Schalldruckpegels zwischen den Werten gemessen in 10
cm Entfernung vom Lautsprecher im Labor (75 dB) und den Werten, die im Feld an der
Tunnel6ffnung in situ gemessen wurden.

Um Mittelwerte und Standardabweichungen der Schalldruckpegel-Differenzen
(Abschwidchung in dB) fiir jede Signalfrequenz zu berechnen, wurden die dB-Werte in
Schalldruck (N/m?) konvertiert und nach der Berechnung die Ergebnisse riickkonvertiert
in dB. Die Schalldruckpegel-Differenzen wurden mit Lange, Durchmesser und Tiefe des

Tunnels korreliert (Spearman Rang-Korrelations-Test, zweiseitig, SPSS 11.0).
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3. Vergleichende Morphologie des Mittelohrs

3.1. Einleitung

Bisher gibt es in der Literatur nur sehr wenige Daten zur Morphologie des Mittelohrs der
Sandgrdber. Die Grofie des Trommelfells und der Stapes-Fufsplatte ist von funf Arten
(C. anselli, BURDA et al. 1992, LAUBE et al. 1990; C. mechowii, Georychus capensis, BURDA et al.
1992; Heliophobius argenteocinereus, FLEISCHER 1973; Heterocephalus glaber, MASON 1999 zi-
tiert in MASON 2001) und weiterhin sind die Langen der Hebelarme von Malleus und Incus
sowie das Gewicht des Malleus-Incus-Komplexes von H. glaber bekannt (MASON 1999 zi-
tiert in MASON 2001). Um dem Ziel dieser Arbeit, einer umfassenden Analyse des Ohrs
moglichst vieler verschiedener Arten der Sandgréber, gerecht zu werden, werden im fol-
genden Kapitel die Morphologie von insgesamt 14 Arten der 5 Gattungen der Sandgraber
vergleichend-morphologisch untersucht und Gemeinsamkeiten bzw. Unterschiede be-
schrieben. Diese Daten des Mittelohrs (und die des Innenohrs aus dem folgenden Kapitel
A4 stellen die Grundlage fiir die funktionelle Morphologie dar, die in Kapitel A.5. be-
handelt wird.

Aufgrund von aus der Anpassung an die subterrane Umwelt resultierender Kon-
vergenz und hohem inter- und intraspezifischen Polymorphismus der Sandgraber sind
klassische morphologische Merkmale wie Korpergrofie, Fellfarbe, Blesse oder Schédel fiir
die Artdiagnose von geringem Nutzen (vgl. ROSEVEAR 1969, ANSELL 1978, HONEYCUTT et
al. 1987, 1991, BURDA et al. 1999b, BENNETT & FAULKES 2000, VAN DAELE et al. 2004). Man
kann zwar aufgrund des Habitus die Gattungen voneinander unterscheiden, innerhalb der
Gattung Cryptomys - der einzigen Gattung, die mehr als zwei Arten umfasst - ist jedoch
keine eindeutige Artdiagnose iiber morphologische Parameter moglich. Hier wird erstmals
der Nutzen von morphologischen Merkmalen des Mittelohrs (das z. B. an Museumsexemp-
laren nach einseitigem Offnen der Mittelohrhohle untersucht werden kann) fiir die Art-
Diagnose innerhalb der Sandgraber untersucht.

Die Form des Malleus-Incus-Komplexes wird aufserdem tiber die Methode der
geometrischen Morphometrie mit phylogenetischen Daten verglichen. Diese Methode
umfasst eine Anzahl von Techniken, die den Vergleich der Gesamtform von Objekten er-
lauben, ohne dass die Informationen {iiber die relativen ortlichen Anordnungen wéahrend
der Analyse verloren gehen. Sie konnen dazu dienen, die Kongruenz zwischen morpho-

metrischen und molekularen Daten zu testen. Um die morphologischen Beziehungen zwi-
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schen den Sandgrdbern zu untersuchen, wurde eine geometrisch-morphometrische Analy-
se der Umrisse (outlines) des Malleus-Incus-Komplexes durchgefiihrt und so die Eignung
dieser Technik fiir die Unterscheidung dieser Arten, basierend auf der Morphologie der
Mittelohrknochelchen, untersucht. Sie bieten sich fiir die Outline-Methode an, da eindeutig

zu identifizierende Landmarken kaum vorhanden sind.

3.2. Material und Methoden

Es wurden Mittelohren afrikanischer Sandgréber (Bathyergidae, Rodentia) unterschiedli-
cher Korpergrofie (Kondylobasallinge) folgender 14 Arten untersucht: Cryptomys amatus,
C. anselli, C. damarensis, C. darlingi, C. kafuensis, C. mechowii, C. whytei, C. natalensis, C. hotten-
totus, C. pretoriae, Georychus capensis, Bathyergus suillus, Heterocephalus glaber und Heliophobi-
us argenteocinereus. Die Mittelohren der adulten Individuen wurden zum Teil bilateral un-
tersucht. Eine Ubersicht iiber die Fanglokalititen der Arten und die Anzahl der untersuch-
ten Organen pro Art ist in Tabelle 2 zu finden; die genaue Beschreibung der Methodik ist

Kapitel A.2.2. zu entnehmen.

3.3. Ergebnisse

Beschreibung der Morphologie des Mittelohrs

EINE UBERSICHT UBER DIE ERMITTELTEN PARAMETER, MITTELWERTE, STANDARDABWEICHUN-

GEN UND VARIATIONSKOEFFIZIENTEN IST IM KAPITEL E.6. ANHANG C ZU FINDEN.

Die Querschnittsfliche des eine ringformige Wulst formenden knochernen Meatus acusti-
cus externus betrug bei den Graumullen zwischen 0,45 mm? bei C. pretoriae und 1,42 mm?
bei C. mechowii, bei den weiteren untersuchten Gattungen zwischen 0,46 mm? bei H. glaber
und 1,32 mm? bei B. suillus. Das dufiere Volumen der Bulla tympanica variierte von
109 mm? bei H. glaber bis 1458 mm? bei B. suillus, bei den Graumullen zwischen 208 mm?
(C. amatus) und 950 mm? (C. mechowii; Tab. 2). Das Trommelfell war fast perfekt rund, bei
allen untersuchten Arten (s. am Beispiel von C. hottentotus, Abb. 9) glatt aufgespannt (aufser
bei C. kafuensis, dessen Trommelfell eine leichte Trichterform aufwies) und wies keine Pars

flaccida auf. Die mittlere Trommelfellfliche (Pars tensa) lag bei den Graumullen zwischen
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6,2 mm? (C. hottentotus) und 14,2 mm? (C. mechowii), bei den anderen Gattungen zwischen

3,4 mm? bei H. glaber und 21,6 mm? bei B. suillus (vgl. Tab. 2).

Kopf des Malleus

Crus longum

Manubrium

s
Abb. 9: Das Trommelfell von C. hottentotus.

Die Kette der Gehorknochelchen wies bei allen untersuchten Individuen einen massiven
Malleus-Incus-Komplex auf, d. h. Malleus und Incus waren fest miteinander verschmol-
zen. Vor allem bei H. glaber war die Fusion dieser beiden Mittelohrknochelchen so extrem

ausgepragt (s. Abb. 10), dass man die Grenze zwischen beiden kaum noch erkennen konn-

te.

Crus brevis

Crus longum

Manubrium

Abb.10: Malleus-Incus-Komplex bei H. glaber.
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Der Malleus zeigte tibereinstimmend eine reduzierte Pars transversalis, das Goniale fehlte,
der Incus war relativ grofs und massiv, wiederum mit Ausnahme von H. glaber (s. Abb. 10),
und das Manubrium mallei und das Crus longum incudis lagen parallel zueinander
(s. Abb. 10). Der Malleus war bei allen Arten bis auf B. suillus, G. capensis und H. glaber {iber
ein Ligament an der Riickseite fest mit der Bulla-Wand verbunden. Alle anderen Verbin-
dungen zwischen den Knochelchen und dem Tympanum waren bei diesen Arten lose tiber
sehr diinne Bander gekniipft, mit Ausnahme eines festen Bandes zwischen Malleus und
Tympanum bei C. hottentotus und B. suillus und einer festen Verbindung zwischen Incus
und Tympanum bei B. suillus. Die Verbindung zwischen Gehorknochelchen und Tympa-
num war, sowohl am Kopf des Malleus als auch am Crus brevis incudis, stets ligamentos,
nie kndchern. Die Mittelohren waren nach den Kriterien von FLEISCHER (1973, 1978) vom
frei beweglichen Typ (,freely mobile”). Das Mittelohr von H. argenteocinereus war im Ver-
gleich zu den anderen untersuchten Arten sehr massiv gebaut, Incus und Malleus waren
sehr fest eingebunden. Der dartiber liegende Knochen des kndchernen Meatus war sehr
fest und behinderte die Rotation des Malleus-Incus-Komplexes. Schon bei leichtem Beriih-
ren des Manubriums brach dieses ab, anstatt dass der Komplex in Schwingungen geriet.
Der Hebelarm des Malleus wies eine Lange zwischen 1,7 mm bei C. hottentotus und
2,5 mm bei C. mechowii auf, bei den anderen Gattungen lag die Lange zwischen 1,5 mm
(H. glaber) und 3,0 mm (B. suillus). Der Hebelarm des Incus wies eine Lange zwischen
0,9 mm bei C. hottentotus und 1,4 mm bei C. damarensis, Dordabis, auf, bei den anderen Gat-
tungen lag sie zwischen 0,8 mm (H. glaber) und 1,5 mm (B. suillus). Die incudo-stapediale
Verbindung war locker und der Malleus-Incus-Komplex trennte sich sehr leicht vom Sta-
pes. Nur bei B. suillus, H. glaber, C. anselli, C. pretoriae und einigen Individuen von C. kafuen-
sis lag eine feste Verbindung zwischen Incus und Stapes vor. Das annulare Ligament war
im Allgemeinen sehr schwach, wohingegen es bei C. anselli starker ausgepragt war (d. h.
der Stapes liefS sich nur mit Schwierigkeiten aus dem ovalen Fenster 16sen, dabei ging er
leicht zu Bruch). Die Fldche der Stapes-Fufiplatte reichte von einer Grofse von 0,21 mm? bei
H. glaber bis zu 1,08 mm? bei B. suillus. Eine stapediale Arterie lag bei keiner untersuchten
Art vor. Die Ergebnisse aller an den Gehorknochelchen vorgenommener Messungen fin-

den sich in Tabelle 2.
Die Mittelohrmuskeln (M. tensor tympani und M. stapedius) fehlten bei allen untersuch-

ten Exemplaren oder waren sehr stark reduziert. Meist war noch die Ansatzstelle vom

M. tensor tympani an der medial liegenden Seite des Malleus zu erkennen. Bei G. capensis
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und H. glaber fiel auf, dass kaum Bédnder vorhanden und fast alle Knochelchen sehr lose

A3

waren, sich sehr leicht voneinander trennen liefSen bzw. bei der Préparation von selbst aus

der in situ-Lage fielen und sich voneinander und vom Tympanum losten.

Tab. 2: Ubersicht iiber die Mittelwerte der wichtigsten morphologischen Parameter.
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Der Malleus-Incus-Komplex wog zwischen 0,7 mg (C. hottentotus) und 2,3 mg (C. mechowii)
innerhalb der Gattung Cryptomys, bei den anderen Gattungen wog er zwischen 0,4 mg bei

H. glaber und 3,8 mg bei B. suillus (s. Tab.2).

Korrelationen mit der Schidelgrdfie
Die statistische Analyse deckte starke Korrelationen mit der Kondylobasalldnge fiir folgen-
de Parameter auf. Es wurde Pearsons Korrelationskoeffizient bzw. der Spearman-
Rangkorrelationskoeffizient (vgl. Kapitel A.2.2.) berechnet, das Signifikanzniveau lag je-
weils bei p < 0,001.

* Volumen der Bulla tympanica (r = 0,851)

* Querschnittsfldche des knochernen Meatus (r = 0,760)

» Trommelfellfldche (r = 0,753)

* L&nge des Crus longum (r = 0,719)

* Gewicht des Malleus-Incus-Komplexes (r = 0,829)

Schwichere Korrelationen mit der Kondylobasalldnge lagen vor bei:
* Hebelarm des Malleus (r = 0,504)
* Hebelarm des Incus (r = 0,339)
» Lé&nge des Crus brevis (r = 0,562)
» Flédche der Stapes-Fufplatte (r = 0,583)

Die Lange des Malleus (r = 0,105, nicht signifikant) war nicht mit der Kondylobasalldnge

korreliert.

Die intraspezifische Variabilitdt der Form des Malleus-Incus-Komplexes war vernachlds-
sigbar, wohingegen die Form des Stapes individuell sehr stark variierte. Die Primardaten
der Mittelohrmessungen zeigten innerhalb einer Art jeweils einen sdugetiertypischen Va-
riationskoeffizienten zwischen 2 und 15% (vgl. Kapitel E.6. Anhang C).

Der interspezifische Vergleich zeigte signifikante Unterschiede bei allen untersuch-
ten Parametern (einfaktorielle ANOVA, F-Test). Die Posthoc-Tests zeigten, dass bei allen
untersuchten Parametern jeweils mehrere Tiere zum signifikanten Ergebnis beitrugen.
H. argenteocinereus, H. glaber und B. suillus waren dabei sehr haufig fiir einen Grofiteil der

Signifikanz verantwortlich.
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Teilt man die Tiere in die folgenden drei Gruppen: C. hottentotus-Gruppe (C. hottentotus,
C. pretoriae, C. natalensis), C. mechowii-Gruppe (alle anderen untersuchten Arten der Gat-
tung, s. 0.), andere Gattungen (vgl. Einleitung), so zeigt die ANOVA zwischen diesen
Gruppen bei allen Variablen erneut signifikante Unterschiede. Die C. mechowii-Gruppe ist
urséchlich fiir die Signifikanz beim Gewicht des Malleus-Incus-Komplexes, der Trommel-
fellfliche und der Fldche der Stapes-Fufiplatte, die C. hottentotus-Gruppe fiir die Signifi-
kanz bei der Querschnittsfliche des knochernen Meatus, die anderen Gattungen fiir die
Signifikanz bei der Lange von Crus longum und Crus brevis des Incus. In allen anderen

Fillen sind immer mehrere Gruppen fiir die Signifikanz verantwortlich.

Geometrische Morphometrie

Innerhalb der Gattung Cryptomys ergaben sich einige Auffilligkeiten in dem auf den outli-
nes der Malleus-Incus-Komplexe beruhenden Dendrogramm (s. Abb. 11): C. mechowii ist
von allen anderen untersuchten Arten am verschiedensten und stellt eine Schwestergruppe
zu den sonstigen untersuchten Graumullarten dar. C. hottentotus und C. natalensis sind sich
sehr dhnlich und bilden zusammen mit C. whytei die Schwestergruppe zu den restlichen
Graumullarten, bei denen zwischen zwei Gruppen unterschieden werden kann: C. darlingi
und C. amatus einerseits und C. pretoriae, C. damarensis und die beiden Schwesterarten

C. anselli und C. kafuensis andererseits.

Cdam

Cans
Ckaf

Cpre

Cdar :|
Cama

Chot
Cnat

Cwhy

Cmec

] | | | ] |
0 20.000 40.000 60.000 80.000 100.000 120.000
Linkage Distance

Abb. 11: Dendrogramm, basierend auf der elliptischen Fourieranalyse der Umrisse des
Malleus-Incus-Komplexes aller untersuchten Cryptomys-Arten. Cans = C. anselli, Cama
= C. amatus, Cdam = C. damarensis, Cdar = C. darlingi, Chot = C. hottentotus, Ckaf = C. ka-
fuensis, Cmec = C. mechowii, Cnat = C. natalensis, Cpre = C. pretoriae, Cwhy = C. whytei.
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Wenn man die tibrigen Gattungen der Sandgraber mit in die Analyse einschloss, ergab sich
folgendes Dendrogramm (Abb. 12): H. glaber war von den anderen Arten in der Form des
Malleus-Incus-Komplexes sehr verschieden, auch H. argenteocinereus wurde mit keiner an-
deren Art zusammengruppiert sondern stand allen untersuchten Arten aufier H. glaber ge-
gentiber. C. anselli und C. kafuensis bildeten eine Gruppe, ebenso C. hottentotus und C. preto-
riae, die zusammen mit B. suillus und G. capensis eine Gruppe bildeten, die den anderen

Graumullarten gegentiberstand.
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Abb. 12: Dendrogramm, basierend auf der elliptischen Fourieranalyse der Umrisse des
Malleus-Incus-Komplexes aller untersuchten Sandgraber-Arten. Bsui = B. suillus, Cans
= C. anselli, Cama = C. amatus, Cdam = C. damarensis, Cdar = C. darlingi, Chot = C. hottento-
tus, Ckaf = C. kafuensis, Cmec = C. mechowii, Cnat = C. natalensis, Cpre = C. pretoriae, Cwhy
= C. whytei, Gcap = G. capensis, Harg = H. argenteocinereus, Hgla = H. glaber.

3.4. Diskussion

3.4.1. Material und Methoden

Grdfse der Stichprobe

Das Ohr der Sdugetiere ist qualitativ weitgehend einheitlich gebaut und aus quantitativer
Sicht intraspezifisch sehr konservativ, was auch oto-morphologische Studien an grofien
Stichprobenzahlen (vgl. BURDA 1978, BURDA 1979) bestétigen. Die Morphologie ist an die
artspezifische Sinnesumwelt sehr genau angepasst, da sie - dhnlich wie die dioptrische

Geometrie des Augapfels - physikalischen (mechanischen) Prinzipien unterliegt (vgl. auch
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VON BEKESY 1974) und somit kaum Moglichkeiten fiir eine intraspezifische Variabilitéit
zuldsst. Jede quantitative Abweichungen von der Norm verursacht eine Fehlfunktion (dhn-
lich der von der Norm abweichenden Masse des Augapfels, die zu Kurz- oder Weitsichtig-
keit fithrt) und wird von der natiirlichen Selektion schnell eliminiert. Aus diesem Grund ist
es Usus in der Literatur, dass vergleichend-morphologische Studien am Mittel- und Innen-
ohr hdufig auf der Untersuchung von nur wenigen Organen beruhen (vgl. z. B. FLEISCHER
1973). Die zum Teil kleinen Stichprobenzahlen (vgl. z. B. C. amatus, s. Tab. 2) konnen daher

als ausreichend und représentativ betrachtet werden.

Homogenitit der Stichprobe

1.) Einfliisse durch das Geschlecht:

Aufgrund des vorliegenden Materials wird hier nicht zwischen Mannchen und Weibchen
unterschieden. Man kann aufierdem davon ausgehen, dass es weder qualitative noch quan-
titative Geschlechtsunterschiede im Bau des Ohrs gibt. So fand z. B. NUMMELA (1995) bei
der Untersuchung der Masse der Gehorknochelchen und ihrer allometrischen Beziehung
zum Schiédel generell keine geschlechtsspezifischen Unterschiede. Auch stellten z. B. BUR-
DA (1978) und WILKINS et al. (1999) in ihren Studien iiber das Mittelohr der Spitzmduse
bzw. der Geomyiden keine signifikanten qualitativen und quantitativen Unterschiede fest.
Der Einfluss des Geschlechts auf quantitative Parameter ist zwar nicht vollig auszuschlie-
3en, aber sehr unwahrscheinlich, da er bei anderen Kleinsdugern nicht beobachtet wurde.
Geschlechtsdimorphismus ist bei den Graumullen nur bei erwachsenen alpha-Tieren zu
beobachten (auch dann ist er eher unbedeutend). Bei allen Arten waren in den Stichproben
beide Geschlechter vertreten, so dass keine Beeinflussung durch das Geschlecht zu erwar-

ten ist.

2.) Einfliisse durch das Alter:

Obwohl das Alter der einzelnen Tiere nicht bekannt war und zunéchst nur von der Kor-
pergrofie darauf geschlossen werden konnte, dass ein Individuum adult war, gibt es einige
weitere Hinweise, die auf die Richtigkeit des tiber die Kérpergrofie geschétzten Alters deu-
ten. Bei allen bisher untersuchten Sdugetieren wurde festgestellt, dass das Ohr sehr friih
reif ist (zum Zeitpunkt der Entwohnung bei allen bisher untersuchten Nagetieren, beim
Menschen bereits im 6. Monat der vorgeburtlichen Entwicklung, vgl. z. B. BURDA 1985 und
giangige Lehrbiicher der Anatomie wie z. B. LEONHARDT et al. 1987). Auflerdem sind

Graumulle sensorisch schon direkt nach der Geburt gut entwickelt - so zeigen Neugebore-

26



A3. Vergleichende Morphologie des Mittelohrs

ne bereits eine negative Geotaxis (BURDA, personliche Mitteilung), was bedeutet, dass ihr
Vestibularorgan (und somit das Innenohr) auch funktionell ausgereift ist (s. a. LINDENLAUB
& BURDA 1993). Alle untersuchten Individuen waren aufgrund der Korpergrofse eindeutig
entwohnte Individuen. Die Mittel- und Innenohren wachsen bei Sdugetieren schon kurz
nach der Geburt nicht mehr (z. B. BURDA 1985, BURDA & BRANIS 1988 und die dort zitierte
Literatur). Auflerdem war die Bulla tympanica bereits verknochert, die Mittelohrhshle war
frei von Mesenchym und somit luftgefiillt - Hinweise auf ein bereits ausgereiftes Mittelohr,
von dem bekannt ist, dass es langsamer und spdter als das Innenohr reift. Daher war quan-
titativ und qualitativ gesehen - zumindest mit den hier verwendeten Methoden - kein fest-
stellbarer Unterschied zu erwarten. Der Vergleich einiger Prédparate juveniler Individuen
mit denen adulter Individuen offenbarte in der Tat keine Groflenunterschiede (eigene Beo-

bachtungen, unveroffentlicht).

3.) Einfluss der Konservierungs- und Praparationsmethode:

Fehlerquellen bei der Bestimmung des Gewichtes des Malleus-Incus-Komplexes liegen
darin, dass kleine Beschddigungen bei der Préparation nicht ausgeschlossen (z. B. Verlust
von Teilen des Manubriums) und Trommelfellreste nicht immer vollstindig entfernt wer-
den konnten, ohne den Komplex zu zerstéren. Da zum einen verschiedene Verfahren bei
der Prédparation, wie Kochen, Bleichen, Trocknen das Gewicht der Gehdrknochelchen um
weniger als 5% erniedrigen (NUMMELA 1995) und zum anderen die Knochelchen von in
Alkohol oder in Formaldehyd konservierten Prdparaten weniger als 3% ihres Gewichts
gegeniiber unkonserviertem Material verlieren (MASON 2001), konnen die Gewichte aus
der Literatur zum Vergleich herangezogen werden.

Das aus den &dufieren Abmessungen ermittelte Bulla-Volumen stellt eine Anné&he-
rung dar und kann mit einigen in der Literatur erhéltlichen Daten nicht verglichen werden,
die auf verschiedenartigen Innenmessungen des Volumens basieren. Aufgrund des einge-
schrankten Materials konnte hier eine solche Messung nicht durchgefiihrt werden, ohne
eine Beschddigung der Gehorknochelchen zu riskieren.

Die Outline-Methode der geometrischen Morphometrie wurde bereits hdufig er-
folgreich bei der Analyse diverser biologischer Formen bei Sdugetieren angewendet (z. B.
RENAUD 1999, RENAUD et al. 1999, RENAUD & MILLIEN 2001, BEOLCHINI & CORTI 2004,
CARDINI & SLICE 2004). Chain codes wurden benutzt, da diese nicht voraussetzen, dass die
Koordinatenpunkte auf den outlines in gleichen Abstdnden gesetzt werden, und somit her-
vorragend fuir die Parametrisierung sehr komplexer Kurven, wie sie beim Malleus-Incus-

Komplex auftreten, geeignet sind.
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3.4.2. Merkmale des Mittelohrs subterraner Nagetiere

Vergleich innerhalb der einzelnen Arten
Alle Parameter variieren intraspezifisch kaum (vgl. Variationskoeffizienten in Kapitel E.6.
Anhang C). Auch qualitativ sind sich die Mittelohren innerhalb der einzelnen Arten sehr

dhnlich.

Vergleich zwischen den untersuchten subterranen Arten und Literatur-Daten
Tabelle 3 stellt fiir eine Auswahl bisher untersuchter subterraner Nagetiere sowie epigdisch
lebender, akustisch unspezialisierter Nagetiere dhnlicher Korpergrofie die wichtigsten
morphometrischen Parameter dar.

Da die Vibrationen des Schidels, die durch Kauen, Nagen, Graben mit dem Kopf
0. d. ausgelost werden, auch auf das Mittel- und Innenohr tibertragen werden kénnen,
konnte ein frei schwingendes Mittelohr diesen Stérungen entgegenwirken (vgl. FLEISCHER
1978). Bei den Sandgrédbern, die vorwiegend mit den Schneidezdhnen graben und somit
den Schédel standig in Vibrationen versetzen, konnte sich so dieser Mittelohrtyp als Schutz
gegen diese Vibrationen evolviert haben (vgl. auch ROSE & EMRY 1980). Die Reduktion
oder der Verlust der Mittelohrmuskeln, ein ebenfalls typisches Merkmal fossorieller Sauge-
tiere, ist mit einer Reduktion des Horens hoher Frequenzen verbunden (BURDA et al. 1992).
Auch nach FLEISCHER (1978) haben Arten mit einem frei schwingenden Mittelohrtyp oft
einen reduzierten M. tensor tympani und einen in Richtung tiefere Frequenzen verschobe-
nen Horbereich. Generell ist die Funktion der Mittelohrmuskeln bis heute nicht geklirt, es
wird aber angenommen, dass sie das Innenohr vor Schall allzu hoher Intensitdten schiitzen
und dass sie das Gehor gegeniiber hohen Frequenzen empfindlicher machen konnen, in-
dem sie die Steifigkeit der Gehdrknochelchenkette erhohen (vgl. HUTTENBRINK 1988, LOM-
BARD & HETHERINGTON 1993, ROSOWSKI 1994).

Unter den Nagetieren (s. Tab. 3) zeigen die subterranen Formen eine Tendenz zu
einer relativen (auf die Korpergrofie bezogenen) Vergrofierung der Mittelohrhohle

(453 mm? vs. 187 mm?) und der Stapes-Fufiplatte (0,57 mm? vs. 0,30 mm?).
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Tab. 3: Wichtige morphometrische Parameter des Mittelohrs bei subterranen und epigai-
schen (akustisch unspezialisierten) Nagetieren. Die Werte wurden z. T. mit Hilfe morpho-
logischer Parameter aus der Literatur entsprechend den in Kapitel A.2.2. beschriebenen
Methoden berechnet.

Art |cBL| BV |MFa| TF |ML| 1L sP | oMI]| Quelte
subterrane Nagetiere
B. suillus 7591458 | 1,32| 21,6| 3,0|1,5|1,08| 3,8| diese Studie
C. amatus 32,5| 208 048] 89| 1,9(1,0|046 diese Studie
C. anselli 33,1| 364| 0,76 81| 21|1,0[052| 1,5|dieseStudie
C. damarensis,
Dordabis 39,2| 441| 068| 11,6 24|1,4(0,71 1,8 | diese Studie
C. damarensis,
W. Zambezi 32,2 384 | 0,74 11,6 2,1|1,1|0,54 1,6 | diese Studie
C. darlingi,
Chimanimani 36,2 331 0,72 9,7| 2,0(1,0[0,48 diese Studie
C. darlingi,
Goromonzi 36,7| 346 0,71 85| 21(1,2]0,55 1,4 | diese Studie
C. hottentotus 34,1 235| 052 62| 1,7(09(0,32| 0,7 | diese Studie
C. kafuensis 31,7 363| 084| 83| 22(1,1[053| 1,3|dieseStudie
C. mechowii 459| 950 | 1,42| 142| 25|1,2|0,67| 2,3 | diese Studie
C. natalensis 37,6 235 066| 82| 1,8(1,0[044| 1,0/ dieseStudie
C. pretoriae 38,2 319| 045| 99| 22(1,1[058| 1,2/ diese Studie
C. whytei 36,9 469| 0,87| 11,6 | 24(1,0[050| 1,2/ diese Studie
Ctenomys sociabilis 52,2 18,8| 26|1,1]|0,71| 3,1 | MASON 2004
Ctenomys talarum 374 | 579 173 34|1,4|0,82| 3,2 | SCHLEICH & BUSCH 2004, JUSTO et al. 2003
Ellobius talpinus 29,6 87| 1,8]108|052]| 1,1 | BURDA etal. 1992, eigene Daten
Geomys bursarius 404| 573| 1,89| 94| 23[1,1|0,55| 2,1 | NUMMELA 1995, WILKINS et al. 1999
G. capensis 4481 465 091| 10,7| 21{1,1|0,56 1,2 | diese Studie
H. argenteocinereus 42,6 514| 1,18| 94| 20|1,2]048| 1,1]dieseStudie
H. glaber 26| 109| 046| 34| 1,5(08|021| 04| dieseStudie
BEGALL & BURDA, eingereicht,
Spalacopus cyanus 40,7 | 39 142| 25|1,2]0,53 BEGALL miindliche Mitteilung
BURDA et al. 1989, BURDA et al. 1992,
Spalax ehrenbergi 41,3 102 21(1,2]0,60 1,4 | RADO et al. 1989, COSKUN 2004, eigene Daten
Thomomys bottae 357| 322 241| 90| 1,8|1,0{0,45| 1,1 |MASON 1999 in MASON 2001, WILKINS et al. 1999
MW subterran 453 | 094(1084| 22(11(056| 1,6
epigdische Nagetiere
Clethrionomys glareolus | 24,4| 154 | 4,00 52| 1,8(/0,8]0,32| 0,6 | LANGE & STALLEICKEN 2001
Microtus agrestris 80] 20(09|034]| 09| MASON 1999 in MASON 2001
Microtus arvalis 243 180| 2,00 54| 1,7(0,8|0,30 LANGE et al. 2004, LANGE & STALLEICKEN 2001
Arvicola terrestris 33,8| 227 | 3,00 90| 22(1,1]0,40 LANGE et al. 2004, LANGE & STALLEICKEN 2001
Wanderratte 48,0 104 21(0,9]0,33 1,5 | BURDA et al. 1988a, 1992, MASON 1999 in MASON 2001
Hausmaus 20,5 31| 1406011 0,3 | BURDA et al. 1988a, 1992, MASON 1999 in MASON 2001
MW epigiisch 187| 3,00 69| 1,9(09|030| 08
Meerschweinchen 30,7| 3,0{1,2[090| 5,4 | MASON 1999 in MASON 2001

CBL = Kondylobasallénge in mm, BV = Volumen der Bulla tympanica in mms?,

MFl4 = Fliche des Meatus-Querschnitts in mm?2, TF = Trommelfellfliche in mm?,

ML = Hebelarm des Malleus in mm, IL = Hebelarm des Incus in mm, SP = Fldche des Stapes-Fuf$platte in mm?,
GMI = Gewicht des Malleus-Incus-Komplexes in mg, MW = Mittelwert.
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Bei einigen der hier untersuchten Arten konnten aufierdem auch die im Rahmen anderer
Studien erworbenen und publizierten morphometrischen Daten zum Vergleich herangezo-
gen werden (vgl. Kapitel A.3.1. und Tab. 4). Die Daten aus der Literatur sind zum Grofsteil
in derselben Grofienordnung wie die hier erhobenen, d. h. innerhalb einer sdugetiertypi-
schen Schwankungsbreite bis zu 15%. Vor allem die Stapes-FufSplatte zeigt hadufig starker
abweichende Grofien wie bei C. mechowii in der Studie von BURDA et al. 1992 (+ 24%), bei
H. glaber in der Studie von MASON (1999, zitiert in MASON 2001; -50%). Bei H. glaber ist bei
MASON (1999, zitiert in MASON 2001) ebenfalls die Trommelfellfliche wesentlich grofser
(+62%) und das Gewicht des Malleus-Incus-Komplexes um 25% erhoht (vgl. Tab. 4). Die
Unterschiede mogen an kleinen Abweichungen in der Messmethode liegen. Bei BURDA et
al. (1992) wurden die Variablen mit einem Graphiktablett und automatischer Berechnung
der Grofien durch einen PC bestimmt. Aber auch allein das Nutzen verschiedener Mikro-
skope oder ein ungenaues Eichen kann zu kleinen Unterschieden fithren. Gerade bei Fla-
chen entstehen oft Abweichungen, da die Fldche teilweise direkt vermessen (z. B. BURDA et

al. 1992), zum Teil dagegen anhand des Radius als Kreis oder Ellipse berechnet wurden.

Die Regressionsanalysen zwischen Kondylobasallinge und den gemessenen (wie z. B.
Hebelarm von Malleus und Incus) oder berechneten Parametern des Mittelohrs (Volumen
der Bulla tympanica, Trommelfellfliche, Fliche der Stapes-Fufsplatte) zeigen, dass die
meisten von ihnen wenigstens innerhalb der Sandgraber mit der Schadelgrofie zusammen-
héngen (vgl. Kapitel A.3.3.3). Jedoch hat sich die Malleus-Lange (= grofste Lange des Mal-
leus, vgl. Abb. 3, Kapitel A.2.2.2) von der Abhéngigkeit von der Schidelgrofie emanzipiert
und das Crus brevis incudis und die beiden anatomischen Hebelarme sind nur schwach
von der Korpergrofie abhidngig. Diese Tatsache konnte auf die adaptive funktionelle Be-

deutung der Grofie des Malleus-Incus-Komplexes hinweisen.
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Tab. 4: Vergleich erhobener Daten des Mittelohrs der Sandgraber mit Literaturdaten.

Eigene | Literatur- Abweichung der
Art Parameter Quelle
Daten daten Literaturdaten um
Trommelfellfliche LAUBE et al. 1990,
C. anselli 8,1 8,6 +6%
in mm?2 BURDA et al. 1992
Stapes-Fufiplatte LAUBE et al. 1990,
C. anselli 0,52 0,52 +/-0%
in mm?2 BURDA et al. 1992
Trommelfellfliche
C. mechowii 14,2 15 +6% BURDA et al. 1992
in mm?2
Stapes-Fufiplatte
C. mechowii 0,67 0,83 +24% BURDA et al. 1992
in mm?2
Trommelfellflache
G. capensis 10,7 11,7 +9% BURDA et al. 1992
in mm?2
Stapes-Fuf3platte
G. capensis 0,56 0,62 +11% BURDA et al. 1992
in mm?2
Trommelfellfldche MASON 1999 in
H. glaber 3,4 5,5 +62%
in mm? MasoN 2001
Hebelarm des Malleus MASON 1999 in
H. glaber 1,5 1,5 +/-0%
in mm MasoN 2001
Hebelarm des Incus MASON 1999 in
H. glaber 0,8 0,8 +/-0%
in mm MasoN 2001
Stapes-Fufiplatte MasoN 1999 in
H. glaber 0,46 0,23 -50%
in mm?2 MASON 2001
Gewicht des Malleus-Incus- MASON 1999 in
H. glaber 0,4 0,5 +25%
Komplexes in mg MASON 2001
Trommelfellfldche berechnet nach
H. argenteocinereus 94 10,8 +15%
in mm? FLEISCHER 1973
Stapes-Fufiplatte berechnet nach
H. argenteocinereus 0,48 0,53 +10%
in mm? FLEISCHER 1973
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3.4.3. Die Mittelohrknochelchen als art-diagnostisches Merkmal

,» The auditory region can serve as an excellent guide for following the meanderings of

the evolution of the dentition.” (LAVOCAT & PARENT 1985)

Es ist bekannt, dass die Mittelohrmorphologie Informationen tiber die Taxonomie liefern
kann, da sie sehr konservativ ist. Es gibt viele Fossilien, die auf Basis der Mittelohrmorpho-
logie beschrieben wurden (von Ordnungen bis zu einzelnen Arten; vgl. z. B. ROSE & EMRY
1983, LAVOCAT & PARENT 1985). Friithere Arbeiten tiber das Mittelohr einiger Avicoliden
und Muriden (COCKERELL et al. 1914), Chrysochloriden (SIMONETTA 1968), einiger fosso-
rieller Edentaten (SEGALL 1976), Spitzmduse (BURDA 1978) und von Spalax ehrenbergi (BUR-
DA et al. 1989, 1990b, 1992) zeigten, dass die Morphologie des Mittelohrs fiir die Artdiagno-
se herangezogen werden kann. So gibt es bei Spalax auffillige konsistente Unterschiede in
der Form des Stapes zwischen den vier Arten des Spalax ehrenbergi-Artkomplexes. Fur die
Chrysochloriden wurde ein Bestimmungsschliissel, basierend auf der Form des Malleus,
aufgestellt. Wie informativ ist also in dieser Hinsicht das Mittelohr der Bathyergiden und

vor allem von Cryptomys?

Heterocephalus und Bathyergus unterschieden sich deutlich von den anderen untersuchten
Gattungen in Form und Grofse der Mittelohrkndchelchen. Der Malleus-Incus-Komplex von
Heliophobius war relativ zur Korpergrofie auffallend klein. Innerhalb der Gattung Crypto-
mys war die Form aller Mittelohrknochelchen (vgl. Abb. 13) relativ dhnlich; trotzdem konn-
te man artspezifische Unterschiede identifizieren. So war z. B. der Kopf des Malleus in der
C. hottentotus-Gruppe auffallend rund, innerhalb dieser Gruppe der Malleus-Incus-
Komplex von C. hottentotus auffallend klein. Innerhalb der C. mechowii-Gruppe war der
Ubergang zwischen Manubrium und dem Kopf des Malleus, an dem der M. tensor tympa-
ni ansetzt, sehr flach bei C. amatus und C. whytei, dagegen war bei anderen Arten dieser
Processus anterior mehr (C. anselli, C. damarensis) oder weniger (C. kafuensis, C. darlingi,
C. mechowii) auffdllig. Die Form des Incus war dhnlich bei allen untersuchten Arten, bei
C. mechowii und C. pretoriae war er kréftiger. Der Stapes zeigte die fiir die Sdugetiere klassi-
sche Steigbtigel-Form. Die Stapedes waren sowohl intra- als auch interspezifisch sehr un-

terschiedlich geformt. Der Stapes bei H. glaber wies kein Foramen auf.
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C. anselli C. amatus C. damarensis C. darlingi

A
C. kafuensis C. mechowii C. whytei
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Abb. 13: Die Formen der Mittelohrknochelchen der untersuchten Sandgraber (linker Mal-
leus-Incus-Komplex lateral und linker Stapes ventral). Der Mafistab betragt 1 mm.
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Sowohl der intra- als auch der interspezifische Vergleich der Form der Mittelohrknochel-
chen lasst erkennen, dass sie als wertvolles Werkzeug bei der Artdiagnose dienen kann
(vgl. Abb. 13). Jede Art kann durch eine einzigartige Kombination von qualitativen oto-
morphologischen Merkmalen identifiziert werden (vgl. Tab.5). Die Form des Malleus-
Incus-Komplexes ist besonders geeignet, da sie eine nur sehr geringe Variabilitdt zwischen
den Individuen aufweist, sich aber deutlich zwischen den Arten unterscheidet. Es besteht
ein grofles Potential in der Artdiagnose auf Grundlage der Form dieses Komplexes. Eine
Artdiagnose basierend auf der Morphologie des Mittelohrs, ist eine schnelle, leicht zu er-
lernende Methode, die keine anspruchsvolle und teure Labor-Ausriistung benétigt. Mit
Hilfe von Abbildung 13 und Tabelle 5 kann unter Zuhilfenahme eines Binokulars und ein
paar feiner Pinzetten eine Zuordnung zu den hier untersuchten Arten moglich sein. Sie
kann an jedem Schiddel angewandt werden und erfordert lediglich ein unilaterales und
somit eher vernachldssigbares Beschadigen des Materials durch die Offnung der Bulla
tympanica. Selbst bei juvenilen Praparaten kann sie angewandt werden, da die Mittelohr-

knochelchen schon bei Geburt voll entwickelt sind.

Die ANOVA zeigte signifikante Unterschiede eines jeden Parameters zwischen den unter-
suchten Arten, es konnte jedoch keine Art bestimmt werden, die sich in einem bestimmten
Parameter von allen anderen Arten signifikant unterschied. Es sind demnach also qualita-
tive Unterschiede in der Form und keine quantitativen Unterschiede zwischen bestimmten

Messstrecken, die eine Unterscheidung zwischen den Arten moglich machen.
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Tab. 5: Diagnostische Merkmale des Malleus-Incus-Komplexes der untersuchten Graumull-
Arten. Die wichtigsten Merkmale sind in Abbildung 13 markiert (Pfeil).

Gruppen-Merkmale

Art-Merkmale

Manubrium und Kopf bilden eine Linie

C. anselli Malleus-Kopf setzt sich vom Incus ab
auffalligster Processus anterior und sehr spitzer Kopf (Pfeil)
Manubrium abgeknickt

C. amatus Winkel zwischen Kopf und Manubrium etwa 140° (Pfeil)

Malleus-Kopf setzt sich vom Incus ab

Processus anterior schwach ausgepragt

Malleus- Manubrium und Kopf bilden eine Linie
o Kopf von C. damarensis Malleus-Kopf setzt sich vom Incus ab
o
& Pars trans- Processus anterior aufféllig und Kopf auffallend rund (Pfeil)
bl
F? versalis ab- Manubrium und Kopf bilden eine Linie
§ C. darlingi .
g gesetzt glatter Ubergang zwischen Kopf und Incus (Pfeil)
=
§ Processus Manubrium leicht abgeknickt
S anterior aus- | C. kafuensis Winkel zwischen Kopf und Manubrium etwa 160° (Pfeil)
gepragt Malleus-Kopf setzt sich vom Incus ab
Manubrium und Kopf bilden eine Linie
C. mechowii massiver Incus (Pfeil)
Malleus-Kopf setzt sich vom Incus ab
Manubrium und Kopf bilden eine Linie
Malleus-Kopf setzt sich vom Incus ab
C. whytei
Processus anterior schwach ausgepragt
gerade Pars transversalis (Pfeil)
glatter Ubergang zwischen Kopf des Malleus und Incus
o C. hottentotus absolute Grofie des Komplexes klein
& runder Mal- . )
B zartes Manubrium (Pfeil)
O leus-Kopf
@ Malleus-Kopf setzt sich vom Incus ab (Pfeil)
& Processus C. natalensis
2 Manubrium massiver als bei C. hottentotus
$ anterior nicht _
S . glatter Ubergang zwischen Malleus-Kopf und Incus
= ausgepragt
@] C. pretoriae sehr massiver Incus (Pfeil)

Komplex grofSer als bei den anderen beiden Arten
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3.4.4. Geometrische Morphometrie

Der Vergleich der Dendrogramme aus der Outline-Analyse ergibt Folgendes: Die Analyse
zeigt in beiden Fillen, dass C. anselli und C. kafuensis sehr dhnlich zueinander sind, was
kongruent zu den molekularen Daten ist (s. Einleitung). Das Dendrogramm der Gattung
Cryptomys (Abb. 11) zeigte weitere Ubereinstimmungen bzw. Ahnlichkeiten zu den mole-
kularen Daten in folgenden Punkten: C. damarensis war C. anselli und C. kafuensis dhnlich,
C. hottentotus und C. natalensis wurden zusammen gruppiert, C. mechowii stand allen ande-
ren Arten gegentiber, war also von allen anderen Arten am verschiedensten, wohingegen
C. mechowii bei den molekularen Daten nur den anderen Arten der C. mechowii-Gruppe ge-
gentiberstand. Die Aufteilung in C. mechowii- und C. hottentotus-Gruppe konnte hier nicht
nachvollzogen werden. So wurde C. pretoriae in eine Schwestergruppe zu C. natalensis,
C. hottentotus und C. whytei gestellt.

Das alle Sandgriber umfassende Dendrogramm (Abb. 12) zeigte einige Unter-
schiede der Stellung der Arten innerhalb der Gattung Cryptomys auf, was durch das Hinzu-
fiigen der zusitzlichen Gattungen und der dadurch ganzlichen Neuberechnung der Dis-
tanzmatrix verursacht wurde. Interessant ist vor allem, dass es einige Gemeinsamkeiten
mit dem auf molekularen Daten basierenden Stammbaum (Abb. 1) gibt. Beiden gemeinsam
ist die basale Stellung von H. glaber und die zweite Radiation von H. argenteocinereus. Wei-
terhin stehen G. capensis und B. suillus (zusammen mit zwei Arten der C. hottentotus-
Gruppe) als Schwestergruppe den Graumulle der C. mechowii-Gruppe gegentiber. Inner-
halb dieser stehen auch hier C. mechowii, C. amatus und C. whytei ziemlich basal und C. an-
selli und C. kafuensis zeigen eine sehr enge Gruppierung. Einzig die hier vorgenommene
Gruppierung von C. natalensis innerhalb der C. mechowii-Gruppe (anders als im Cryptomys-
Dendrogramm, Abb. 11, bei dem C. pretoriae dort angesiedelt wurde) entspricht nicht an-
ndhernd den Verwandtschaftsverhiltnissen. Quantitative Aspekte wie die kleinen Gehor-
knochelchen von H. glaber spielen hier keine Rolle, da die Grofse bei der geometrisch-
morphometrischen Analyse standardisiert wird (vgl. Kapitel A.2.2.).

Die Form kann als charakteristisch fiir jede Art angesehen werden und ist zum Teil
mit der Phylogenie in Beziehung zu setzen. Ein Vergleich der geographischen und klima-
tologischen Daten (vgl. Kapitel E.9. Anhang F) mit den Dendrogrammen ldsst weder einen
Zusammenhang der morphologischen Variationen mit Regenfall, Temperatur, Breiten-
oder Langengrad oder Hohe tiber NN erkennen. Die Form scheint also ein phylogeneti-
sches Erbe und stark genetisch beeinflusst zu sein, und es lassen sich keine offensichtlichen

Zusammenhidnge mit Umweltfaktoren erkennen. Die geometrische Morphometrie ange-
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wandt auf die Form des Malleus-Incus-Komplexes bietet auflerdem ein Potential fiir das
Nachvollziehen des Evolutionsprozesses ausgestorbener Arten bzw. Fossilien, da alle
Sandgraber unter denselben akustischen Bedingungen leben (vgl. HETH et al. 1986, LANGE
et al. eingereicht, Kapitel A.6.) und auf diese Weise nur Tiere, die unter dhnlichen Bedin-

gungen leben, beurteilt werden.

Die Entfernung der einzelnen Arten (Anzahl der Verzweigungen) von den phylogenetisch
basalen und morphologisch konservativen Arten (C. mechowii bzw. H. glaber) stellen Abbil-
dungen 14 und 15 dar. Eine Ahnlichkeit in der Form muss nicht zwingend auf nahe Ver-
wandtschaft deuten. Klima und dhnliche akustische Bedingungen bedeuten einen dhnli-
chen Selektionsdruck und kénnen so konvergente Entwicklungen verursachen (s. Mittel-
ohr von Goldmullen und Talpa, z. B. SEGALL 1973, BURDA et al. 1992, VON MAYER et al.
1995, MASON 2003), die unabhidngig voneinander entstehen. Auffallend ist, dass die oto-
morphologischen Divergenzen in Abbildung 15 bei der Gattung Cryptomys teilweise auch
denen der Karyotypen entsprechen: Je weiter entfernt die Form von der konservativen
Form (C. mechowii) ist, desto grofSer ist der Chromosomensatz. Von Karyotypen wird ange-
nommen (vgl. NEVO 1991, NEVO 1999), dass sie die Unvorhersagbarkeit der Umweltbedin-
gungen widerspiegeln: bei einer groflen Anzahl Chromosomen gibt es mehr Rekombinati-
onsmoglichkeiten, so dass die Anpassungsfdhigkeit an eine sich verdandernde Umwelt bes-

ser ist.
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H. akg

H. glaber

C. darlingi

C. kafuensis

Abb. 14: Divergenz von der konservativen Form (H. glaber)/ Anzahl der trennenden Schrit-
te anhand der Form des Malleus-Incus-Komplexes: Bathyergidae. Schwarzen Punkte
C. mechowii-Gruppe, weifie Punkte C. hottentotus-Gruppe, graue Punkte andere Gattungen.

C. mechowii

Abb. 15 : Divergenz von der konservativen Form (C. mechowii)/ Anzahl der trennenden
Schritte anhand der Form des Malleus-Incus-Komplexes: Cryptomys. Schwarzen Punkte C.
mechowii-Gruppe, weifse Punkte C. hottentotus-Gruppe. Zusitzlich ist die Zahl der Chromo-
somen (2n) angegeben.
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4. Vergleichende Morphologie des Innenohrs

4.1. Einleitung

Das Innenohr subterraner Nagetiere wurde bisher wenig untersucht. Bei PYE (1977) findet
man einige Daten aus Querschnitten der Cochlea von Octodon degu und Ctenomys talarum.
Neben ausfiihrlichen Arbeiten am Innenohr von C. anselli (BURDA et al. 1988c, MULLER et
al. 1992) und Spalax ehrenbergi (BRUNS et al. 1988, BURDA et al. 1989) wurden erst kiirzlich
Untersuchungen an Ctenomys talarum (SCHLEICH et al. eingereicht) und Spalacopus cyanus
(BEGALL & BURDA eingereicht) durchgefiihrt.

Im folgenden Kapitel soll, analog zum vorhergehenden Kapitel, das Innenohr der
Sandgrdber - insgesamt sechs Arten der Gattung Cryptomys und Georychus capensis - ver-
gleichend-morphologisch untersucht und Gemeinsamkeiten bzw. Unterschiede beschrie-
ben werden. Dabei wird zum einen die Morphologie der Cochlea anhand von Querschnit-
ten betrachtet, zum anderen wird das Verteilungsmuster der Haarzellen, den mechani-
schen Rezeptoren des Horprozesses, auf dem Corti-Organ bestimmt. Zusammen mit den
Daten des Mittelohrs sollen die folgenden Ergebnisse die Basis fuir die funktionelle Inter-

pretation des Mittel- und Innenohrs in Kapitel A.5. darstellen.

4.2. Material und Methoden

Hiutchenpriparate des Corti-Organs
Es wurden folgende Arten in der Studie berticksichtigt:

Cryptomys mechowii-Gruppe:

C. anselli (gefangen in Lusaka, Sambia, 4 Cochleae), C. damarensis (gefangen in Dordabis,
Namibia, 10 Cochleae) und C. darlingi (gefangen in Goromonzi, Simbabwe, 5 Cochleae).

Cryptomys hottentotus-Gruppe:

C. hottentotus (gefangen in Kamieskroon, Stidafrika, 4 Cochleae), C. natalensis (gefangen in
Glengarry, Natal Midlands, Stidafrika, 2 Cochleae) und C. pretoriae (gefangen in Pretoria,
Stidafrika, 6 Cochleae).

Querschnitte der Cochlea

Je drei Cochleae von Cryptomys damarensis (Dordabis, Namibia) und Georychus capensis

(Darling, Western Cape, Stidafrika) wurden vergleichend untersucht.
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Die genaue Methodik sowohl der Préparation und Auswertung der Hautchenpraparate als

auch der histologischen Schnitte der Cochlea ist Kapitel A.2. zu entnehmen.

4.3. Ergebnisse

MITTELWERTE, STANDARDABWEICHUNGEN UND VARIATIONSKOEFFIZIENTEN DER HIER ERHO-

BENEN PARAMETER FINDEN SICH IM KAPITEL E.7. ANHANG D.

Cochlea

Die Cochlea ist turmférmig zylindrisch, aber nicht freistehend. Sie lag in der unteren Hélfte
an der medialen Wand der Mittelohrhohle an und war mit einigen Trabekeln gestiitzt
(s. Abb. 16). Die Anzahl der wiahrend der Hautchen-Prdparation bestimmten Windungen
der Cochlea lag bei den untersuchten Arten zwischen 3 und 3,5 (vgl. Tab. 6). Mit Hilfe der

3D-Rekonstruktion der Scala media ergab sich fiir C. damarensis und G. capensis jeweils eine
Windungszahl von 3,2 (vgl. Abb.17 und 3D-Animation auf beiliegender CD-Rom in An-
hang E, Kapitel E.8.).

Abb. 16: Die Cochlea bei C. pretoriae.
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G. capensis C. damarensis

Abb. 17: 3D-Modelle der Scala media von C. damarensis und G. capensis.

Die Hohe der Cochlea (gemessen an den midmodiolaren Schnitten) betrug sowohl bei
G. capensis als auch bei C. damarensis 2,0 mm. Die Cochlea von C. damarensis war allerdings
breiter: die Breite, gemessen am Anschnitt der basalen Windung, betrug 1,5 mm bei C. da-
marensis und 1,4 mm bei G. capensis. Folglich war auch die Fldche des midmodiolaren An-
schnitts bei C. damarensis mit 2,3 mm? grofier als bei G. capensis mit 2,1 mm? (T-Test,

p <0,001).
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Abb. 18: Cochlea von G. capensis (rechtes Ohr) und C. damarensis (linkes Ohr) im midmodi-
olaren Schnitt.

Scalae
Der Aufbau der Cochlea, mit der Einteilung in die drei Kammern Scala vestibuli, Scala me-
dia und Scala tympani, entspricht dem typischen Sdugetiermuster (Abb. 18, 22, vgl. gangi-
ge Lehrbiicher der Anatomie wie z. B. LEONHARDT et al. 1987).

Die Flache der Scala vestibuli (von 118.275 um? auf 19.133 um?), der Scala media
(von 41.291 um? auf 19.856 um?) und der Scala tympani (von 139.660 pm? auf 14.359 pm?)
nahmen bei C. damarensis zum Apex hin ab (vgl. Abb. 19-21). Bei G. capensis nahm die Fla-
che von Scala vestibuli und Scala tympani von der Basis aus schnell ab, blieb zwischen An-
schnitt 3 und 7 etwa auf gleich bleibender Hohe. Die Fldche der Scala media zeigte einen
unregelméfiigen Verlauf. Die mittlere Flache der drei Scalen war signifikant verschieden
zwischen den Arten (U-Tests, p < 0,05), die einzelnen Halbwindungen unterschieden sich
nur zum Teil voneinander (Scala tympani Windung 1, 5, 6; Scala media Windungen 1-5

und 7; Scala vestibuli Windungen 3, 4 und 6).
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Abb. 19: Fldche der Scala vestibuli in den einzelnen Halbwindungen.
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Abb. 20: Flache der Scala media in den einzelnen Halbwindungen.
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Abb. 21: Flache der Scala tympani in den einzelnen Halbwindungen.
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Abb. 22: Die sechste Halbwindung einer linken Cochlea von G. capensis und C. damarensis
im midmodiolaren Schnitt.

Die Lamina spiralis ossea primaria war bei G. capensis und C. damarensis gut ausgepragt,

die Lamina spiralis ossea secundaria ist bei beiden Arten nicht vorhanden.

Reissner-Membran

Die Breite der Reissner-Membran nahm von der Basis zum Apex hin ab, von 386 pm auf
181 pm bei C. damarensis und von 369 pm auf 245 pm bei G. capensis (vgl. Abb. 23). Sie war
in den einzelnen Halbwindungen (2-7, mit Ausnahme von Halbwindung 1; T-Tests,
p < 0,05) signifikant verschieden zwischen den Arten. Aber auch die mittlere Breite der
Reissner-Membran war zwischen den beiden Arten signifikant verschieden (C. damarensis

319 pm +/- 70 pm gegentiber G. capensis 288 pm +/- 51 um; U-Test, p < 0,001).
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Abb. 23: Breite der Reissner-Membran in den einzelnen Halbwindungen.

Ligamentum spirale

Die Dicke des Spiralligaments nahm bei C. damarensis in Richtung Apex ab, blieb in den
oberen drei apikalen Anschnitten 5-7 etwa gleich (50-53 pm, s. Abb. 24). Im Mittel betrug
sie 88,4 um +/- 37,8 um. Bei G. capensis nahm die Dicke des Spiralligaments von Basis zu
Apex stark ab (von 142 pm auf 27 mm). Im Mittel war es hier 89,8 um +/- 45,2 uym dick und
unterschied sich nicht von C. damarensis. In den Windungen 1 und 3-7 unterschieden sich

dagegen die beiden Arten signifikant voneinander (T-Tests, p < 0,05).
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Abb.24: Breite des Spiralligaments in den einzelnen Halbwindungen.
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Stria vascularis

Die Stria vascularis war bei beiden Arten stark vaskularisiert (viele Vasa capillara) und
enthielt viele Melaningranula. Bei G. capensis war dieses Erscheinungsbild stdrker ausge-
prégt als bei C. damarensis. Die Stria vascularis war vor allem bei G. capensis gedrungen und
knubbelig. Die Breite der Stria vascularis nahm bei C. damarensis von 43 um auf 16 pm (Mit-
telwert 32,6 pm +/- 11,4 pm), bei G. capensis von 37 um auf 11 pm ab (Mittelwert 26,2 pm
+/- 10,2 pm; vgl. Abb. 25). Die Mittelwerte unterschieden sich signifikant zwischen den
beiden Arten (T-Test, p < 0,001), ebenso wie die Mittelwerte der einzelnen Halbwindungen

2 bis 7 (T-Tests, p < 0,01).
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Abb. 25: Breite der Stria vascularis in den einzelnen Halbwindungen.

Basilarmembran
Die Basilarmembran wies eine Lange zwischen 9,1 mm (C. hottentotus) und 11,9 mm
(C. darlingi) auf (vgl. Tab. 6). Sie nahm mit zunehmender Kondylobasallinge zu (Spear-
man-Korrelationskoeffizient 0,345, p < 0,05). Die (grofsenkorrigierte) Basilarmembranlange
war zwischen den Arten signifikant unterschiedlich (ANOVA, p < 0,05), wobei die Post-
Hoc-Tests ermittelten, dass mehrere Arten zu dem signifikanten Ergebnis beitrugen (Tu-
key-HSD und Scheffé-Prozedur).

Die Basilarmembranbreite nahm bei C. damarensis von Basis in Richtung Apex zu-
nédchst zu (von 105 um auf 128 pm), um dann direkt am Apex auf 64 um abzufallen. Die

mittlere Breite der Basilarmembran betrug 115 pm +/- 24 pm. Bei G. capensis war sie an der
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Basis 97 um breit, wurde dann Richtung Apex bis Abschnitt 5 breiter (142 pm), um dann
anschlieflend zum Apex hin wieder schmaler zu werden (103 um; vgl. Abb. 26). Im Mittel
war sie 115 pm +/- 23 um breit. Die beiden Arten unterschieden sich im Mittel nicht von-

einander, jedoch in den Halbwindungen 5 und 7.
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Abb. 26: Breite der Basilarmembran in den einzelnen Halbwindungen.

Corti-Organ

G. capensis

Abb. 27: Corti-Organ von G. capensis im midmodiolaren Schnitt (rechtes Ohr, sechste Halb-
windung).

Das Corti-Organ wies bei beiden untersuchten Arten den fiir Sdiugetiere typischen Bau auf

(Abb. 27, vgl. géingige Lehrbiicher der Anatomie wie z. B. LEONHARDT et al. 1987). Bei
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C. damarensis war es im basalen Bereich hoher als im apikalen; im Mittel betrug die Hohe
61,0 um +/- 11,2 um. Bei G. capensis hatte die Hohe des Corti-Organs im mittleren Bereich
ihr Maximum (57 pm), zum Apex (38 um) und zur Basis (36 pm) hin nahm sie ab (vgl. Abb.
28). Im Mittel war es 45,7 pm +/- 10,3 pm hoch und damit signifikant niedriger als bei
C. damarensis (T-Test, p < 0,001), ebenso wie im gesamten Verlauf des Corti-Organs unter-

schiedlich von C. damarensis.
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Abb. 28: Hohe des Corti-Organs in den einzelnen Halbwindungen.

Die Haarzellen bildeten bei allen untersuchten Arten das sdugetiertypische Muster aus drei
parallelen Reihen dufierer Haarzellen und einer Reihe innerer Haarzellen getrennt durch
den Corti-Tunnel (s. Abb. 29, vgl. gangige Lehrbiicher der Anatomie wie z. B. LEONHARDT
et al. 1987).
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Abb. 29: Aufsicht auf das Corti-Organ von C. anselli mit der sdugetiertypischen Anordnung
der Haarzellen in drei Reihen dufierer (OHC) und eine Reihe innerer Haarzellen (IHC).
Man beachte die auffilligen Abweichungen vom geometrischen Muster (z. B. durch ein-
zelne ausgefallene dufsere Haarzellen).

Die durchschnittliche Dichte dufierer Haarzellen lag zwischen 447 Zellen/mm bei C. preto-
rige und 475 Zellen/mm bei C. darlingi. Die durchschnittliche Dichte innerer Haarzellen lag
zwischen 116 Zellen/mm bei C. damarensis und C. darlingi und 121 Zellen/mm bei C. hot-
tentotus. Somit befanden sich auf dem Corti-Organ zwischen 5169 (C. hottentotus) und 7033
Haarzellen (C. darlingi). Eine Ubersicht tiber die mittleren Dichten duflerer und innerer
Haarzellen, die Verhiltnisse zwischen dufierer und innerer Haarzelldichte und die Ge-

samtzahl an Haarzellen auf der Basilarmembran einer jeden Art befindet sich in Tabelle 6.

Die Triadenbreite (Abb. 30) nahm bei C. damarensis und C. darlingi von der Basis zum Apex
entlang des Corti-Organs kontinuierlich zu (von 21 pm auf 31 pm bei C. darlingi, bzw. von
23 pm auf 34 pm bei C. damarensis). Bei C. anselli stieg sie von der Basis bis auf etwa 70%
der Lange der Basilarmembran an (von 19 pm auf 32 um) und nahm dann wieder leicht ab
(vgl. Tab. 7). Bei C. pretoriae (Abb. 31) war das Maximum im mittleren Bereich zu finden
(Anstieg von 18 pm auf 30 um) und die Breite nahm zum Apex hin wieder ab (21 pm).
Bei C. natalensis nahm die Breite zunéchst zu, blieb dann ab 30% bis 40% konstant (um 31

pum) mit Ausnahme eines Maximums von 36 um bei 60% bis 70%. Bei C. hottentotus
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Tab. 6: Ubersicht Innenohr.
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nahm die Breite zunéchst zu und blieb ab 30% etwa konstant (29 um bis 31 um, vgl. Tab.

7).

Triadenbreite nach Burda in pm

35 4

30 ~

25 4

20 -

o

—u C. anselli = C. damarensis —= C. darlingi

Lange des Corti-Organs von Basis zu Apex in %

Abb. 30: Anderung der Triadenbreite entlang des Corti-Organs: C. mechowii-Gruppe.
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Abb. 31: Anderung der Triadenbreite entlang des Corti-Organs: C. hottentotus-Gruppe.
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Tab. 7: Anderung der Triadenbreite entlang des Corti-Organs.

C. C. C. C. C. C.
anselli damarensis darlingi hottentotus natalensis pretoriae
% MW [ SB [VK|MW |SB | VK| MW [SB | VK |[MW | SB | VK| MW | SB | VK |[MW | SD | VK
-10 19 23 21 |16| 8 | 20 |19 9 | 17 |[03] 2 | 18 | 33 |18
-20 27 24 26|11 | 23 |31]13| 23 |25]10 | 19 |38 |20
-30 24 21| 9 | 27 28 [46|17 | 27 |24 9 |1 29 |27 9 | 24 |09 | 4
-40 27 44116 | 29 27 10| 4 | 30 |20 7 | 30 [38[13 ]| 26 |22 | 8
-50 28 [4,7|17 | 32 30 (0,7 2 | 30 [19] 6 | 31 [40[13 |30 [17 | 6
-60 30 23] 8 | 32 30 (21| 7 | 29 |[04] 1 |31 |[50[16] 30 |17 |6
-70 32 1051 | 31 30 [32 |11 | 31 [28] 9 | 36 30 | 38 |13
-80 29 40|13 | 34 31 [19] 6 | 31 |22 7 | 31 |50[16] 29 |60 |21
-90 31 |0,7] 2 29 |25 8 | 31 |30[10] 31 |33|11| 27 |28 |10
-100 31 1271 9| 31 21 |36 |17

MW = Mittelwert in pm, SD = Standardabweichung in pm, VK = Variationskoeffizient in %.

Dichteverteilungen der Haarzellen

C. anselli
Die Dichte dufserer Haarzellen stieg tendenziell von der Basis zum Apex hin an. Im basalen
Bereich schwankte sie sehr stark, blieb dann zwischen 40% und 65% der Lange ziemlich
konstant (Schwankungen zwischen 443 und 458 Zellen/mm) und nahm dann nochmals
leicht zu (auf das Maximum von 485 Zellen/mm bei 85%), um im apikalen Abschnitt wie-
der abzufallen.

Die Dichte innerer Haarzellen schwankte bis auf eine Lange von 65% etwa auf glei-
cher Hohe (106-119 Zellen/ mm), nahm dann in Richtung Apex zu. Bei 70% befand sich das
Maximum von 135 Zellen/mm (vgl. Abb. 32, Tab. 8)

C. damarensis

Die Dichte dufierer Haarzellen nahm von Basis zu Apex zu, mit einem Minimum an der
Basis von 392 Zellen/mm und einem Maximum von 560 Zellen/mm im apikalen Bereich
bei 90% bis 95% der Liange der Basilarmembran.

Die Dichte innerer Haarzellen schwankte im basalen Bereich bis 55% zwischen 100
und 113 Zellen/mm und stieg dann in Richtung Apex an. Das Maximum lag bei 80% bis
85% mit 144 Zellen/ mm, das Minimum bei 20% bis 30% mit 100 Zellen/mm (vgl. Abb. 32,
Tab. 8).
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C. darlingi

Die Dichte der dufleren Haarzellen nahm tendenziell von der Basis zum Apex zu. Im Be-
reich der basalen 40% der Lange schwankte sie zundchst um etwa 440 Zellen/mm mit ei-
nem Dichteminimum bei 25% bis 30% (407 Zellen/mm), dann nahm sie bis auf 550 Zel-
len/mm zwischen 90% und 95% zu.

Die Dichte innerer Haarzellen zeigte generell einen &hnlichen Verlauf, mit der Ab-
weichung, dass zunéchst die Dichte bis zu einer Lange von 25-30% abnahm (von 115 Zel-
len/mm bis auf ein absolutes Minimum von 100 Zellen/mm) und anschlieffend bis auf
eine Dichte von 144 Zellen/mm zwischen 85% und 90% wieder anstieg (vgl. Abb. 32, Tab.
8).

C. hottentotus
Die Dichte duflerer Haarzellen nahm von der Basis zum Apex zu. Das Minimum befand
sich bei 5% bis 10% (380 Zellen/ mm), das Maximum bei 90% bis 95% (507 Zellen/ mm).

Die Dichte innerer Haarzellen nahm bei C. hottentotus ebenfalls zu, schwankte aber
sehr viel stdrker, so dass der Eindruck entstand, dass zundchst bis auf eine Lange von 40%
die Dichte weitgehend gleich blieb (sie schwankte zwischen 106 und 120 Zellen/mm) und
anschlieffend bis zum Apex anstieg. Das Maximum befand sich bei 90% bis 95% mit einer

Dichte von 144 Zellen/mm (vgl. Abb. 32, Tab. 9).

C. natalensis
Die Dichte dufSerer Haarzellen schwankte bei C. natalensis stark. Bis auf eine Lange von
70% schwankte sie um etwa 460 Zellen/mm, nahm dann prinzipiell zu mit einem Maxi-
mum von 537 Zellen/mm bei 80% bis 85%. Das Minimum befand sich bei 30% bis 35% mit
411 Zellen/ mm.

Die Dichte innerer Haarzellen schwankte ebenso stark, blieb ebenfalls zunichst
gleich bleibend hoch (bis zu einer Lange von 55% zwischen 104 und 121 Zellen/mm) und
nahm dann bis zum Maximum am Apex nochmals auf 153 Zellen/mm zu (vgl. Abb. 32,

Tab. 9).

53



A4

Vergleichende Morphologie des Innenohrs

160

150

140

130

120

110

IHC/mm

100

90

80

70

C. mechowii-Gruppe

C. darlingi

600

350

60

160

150

140

130

120

110

IHC/mm

100

90

80

70

60

SN

¥ PSP PSS

Lénge des Corti-Organs von Basis zu Apex in %

C. anselli

B

160

150

140

130

120

110

IHC/mm

100

90

80

70

60

O I

WP EEA DS

Léinge des Corti-Organs von Basis zu Apex in %

HC

o
-
——
OHC

C. damarensis

EJ

7
£

PO I

W RS EA DS

Liinge des Corti-Organs von Basis zu Apex in %

EIR

300

450

OHC/mm

OHC/mm

OHC/mm

160

150

140

130

120

110

IHC/mm

100

90

80

70

60

140

130

120

110

IHC/mm

100

90

C. hottentotus-Gruppe

OHC/mm

C. hottentotus

300

O
P D PSP SRS SRS E P P

Léinge des Corti-Organs von Basis zu Apex in %

OHC/mm

C. natalensis

160

150

140

130

120

110

IHC/mm

100

80

70

60

o

300

S S B I I CIEE S

Lénge des Corti-Organs von Basis zu Apex in %

OHC/mm

C. pretoriae

300

o
%
g
>

LS S S R R I S S G S R

Léinge des Corti-Organs von Basis zu Apex in %

Abb. 32: Haarzelldichteverlauf entlang der Basilarmembran.
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C. pretoriae

Die Dichte dufierer Haarzellen nahm von der Basis zum Apex der Cochlea zu. Das Mini-
mum befand sich bei 5% bis 10% mit 385 Zellen/mm, das Maximum bei 75% bis 80% mit
500 Zellen/ mm.

Die Dichte innerer Haarzellen nahm zunéchst von 110 Zellen/mm auf 98 Zellen/mm bei
20% bis 25% der Lange der Basilarmembran ab (Minimum), um anschliefsend bis auf das

Maximum von 146 Zellen/mm am Apex zu steigen (vgl. Abb. 32, Tab. 9).

Basal (5-15%) lag die durchschnittliche Dichte innerer Haarzellen zwischen 103 Zellen/mm
bei C. pretorize und 116 Zellen/mm bei C. anselli, im mittleren Bereich (40-50%) zwischen
104 Zellen/mm bei C. darlingi und 122 Zellen/mm bei C. hottentotus und im apikalen Be-
reich (85-95%) zwischen 129 Zellen/mm bei C. anselli und 144 Zellen/mm bei C. darlingi.
Die Dichte dufierer Haarzellen betrug im basalen Bereich zwischen 391 Zellen/mm bei C.
pretoriae und 467 Zellen/mm bei C. natalensis, zwischen 425 Zellen/mm bei C. anselli und
477 Zellen/mm bei C. natalensis im mittleren Bereich und im apikalen Bereich der Cochlea

zwischen 452 Zellen/ mm bei C. anselli und 535 Zellen/ mm bei C. damarensis.
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Tab. 8: Verlauf der Haarzelldichten bei Graumullarten der C. mechowii-Gruppe.

9/, UT JUSIZIJJOONSUOHBLIEA = YA “UWIW /US[[9Z Ul Sunydromqe
-prepuelg = (JS ‘W /US[[97 Ul MIM[NIIN = MIA “DHI Pun DHQ UYISIMZ STWJ[BUIDA = [/ ‘US[[9ZIeel] JoIdgne oI = DHO ‘Ud[[ZIee] Jo1auul 21 = DHI

8¢ GIg 61 | 6’ | 11 | 1'8¢ | 8eg id 9 L61 4 e | 6ct | %00T-
6'c 8 | 9% | 0SS | 91 | Tec | evl | T¥ 8 | Tty | 09s L 96 | ee1 | ¢ L | g1e| % | Tcr | 91 | ¥EL | %Se6-
9'¢ L L8 | 616 | 91 | 8cC | ¥WL | 8¢ | ot € 01 6 | STr| ¥e1 | g¢ I 9% | 89% | or | ¢r | 9Tr | %o06-
9'¢ ¢ | 9% | TS I 6T | el | ¥'¢ L | goc| 68% | TU [ ¥91 | #FT | 8¢ G | Tsc| <8 g €9 | ¢l | %S8-
'y | 11 | T9s | <Is 14 6c | 9c1 | 4'¢ 6 | ¥y | 8% | oL | s¢cr | cer | 6¢ | ¢r | s¢ | 4% € 6'c | SIT | %08-
'y 6 | s | c6¥ 8 96 | TeL | 8¢ | T | 81| Wb | 11 | €€L | ¥l 4 ¢ | Tsc| 99% 8 76 | 611 | %Sz

id ¢ |egcc| 18% | or | &1L | 12T | 6°€ 6 € | 4% | Tt | ¥er | Z1t 4 TU | zes | o8F | Te | ev | <er | %oc-
¢y | ¥L | ¢¢L | oS VA 8L | it | 6¢ 6 | T6c | 0S¥ L g8 | st | ¢¢ | €1 695 | Tsv | 1L | §Tr | TIL | %S9-
'y 9 0c | S¥ 9 99 | 11 | 6 8 T8 | 1ev | Sr |zt | 9t | 1% | < | ges | ¢k | oL | SIL | 9IT | %09-
<% | LU | 68 | 98F L 'L | 60T | 6 i 8L | Tcv 8 I'6 | OIL | 6'¢ 8 | 8L | 1s¥ 8 6 IIT | %SS-
9% ¢ | st | ooF 4 L1 | ool | 8¢ L | 86t | cew | 8T | g0z | cur i 8 | gcc | L | TU | €91 | SIT | %0S-
1987 ¥ | s8L | 19% 8 I's | 80T | 8¢ ¢ | set| ocy | et | T¥L | TIL i L | 9ce | ss¥ 8 68 | TIL | %Sk
[44 v 88T | ¥ VA U2 | %o | 6¢ | or | Tk | ccv | #1 | ST | Ol 4 IL | e8F | ¢vF | ST | €91 | oI | %0%-
9% | LU | 6'6L | 6SF 9 9 | oot | 6€ L | g6 | stp | ¥T | ¥Sr | Z01 | Z¢ v | T2 | sov | 1T | TTL | 90T | %se-
€y | ¥U [ 148 | L0 | 6L | T8L | ¥6 i L | sc | o | U [ €T1r| oor | TF 8 | ¢gec| 1ev | LT | 861 | 81T | %0¢-
1987 g vo | o 14 9T | zot i4 ¢ | gTr | wov L U2 | oot | 9¢ | Tt | 118 | CIw L g8 | SIT | %Sc-
€y 9 | gL | sy 8 T8 | 901 | 6 | T | ¥ | 80 6 €6 | co1 | T'¢ gse 14 6c | 211 | %o0c-
8¢ ¢ | vTe | ey 6 | €or| 9t 14 oL | 6Tv | Scv | or | 601 | Z0T | 6 18 9 | Lo 14 €% | 91T | %SI-

i4 8 | T | 6c¥ i4 6% | oIL | 9% 6 | ¢sc| coF | or | 801 | cIr | 8% v | 64T | ¥ g 7S | 61T | %01~

i4 9 | ¢9c| ssv | ¥L | €9t [ ¥IL | 9¢ L | ¥ | e | s | TOt | olr %S-

MA | as | MIA | JA | as | MIA MA | ds | MIN | A | as | MIA MA | dS | MIN | A | as | MIA
/0 DHO DHI /0 DHO DOHI /o DHO OHI
w%vn.:.:u% ) m.nm:wt»::uﬁ o) .-~mm§S ‘0

56



Vergleichende Morphologie des Innenohrs

A4

Tab. 9: Verlauf der Haarzelldichten bei Graumullarten der C. hottentotus-Gruppe.
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Verinderungen des OHC/IHC-Dichteverhiltnisses entlang der Basilarmembran

C. mechowii-Gruppe
Das Verhiltnis der Dichten dufierer zu innerer Haarzellen schwankte bei C. anselli zwi-
schen 3,1 und 4,1 und zeigte kein auffallendes Muster. Der Mittelwert betrug 3,8.

Bei C. damarensis schwankte das OHC/IHC-Verhéltnis zwischen 3,4 und 4,2 etwa
gleichméflig um den Mittelwert von 3,9. Der Verlauf des Verhdltnisses der Dichte dufierer
zu innerer Haarzellen schwankte bei C. darlingi ziemlich unregelmafSig zwischen 3,6 und

4,6 um den Mittelwert von 4,1 (vgl. Abb. 33).

C. hottentotus-Gruppe

Der Verlauf des Verhiltnisses der Dichte dufserer zu innerer Haarzellen schwankte bei C.
hottentotus zwischen 3,4 und 4,0 um den Mittelwert von 3,7, bei C. pretoriae zwischen 3,4
und 4,3 um den Mittelwert von 3,8. Bei C. natalensis schwankte das OHC/IHC-Verhiltnis
zwischen 3,6 und 4,6 um den Mittelwert von 3,9 (vgl. Abb. 34).
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Abb. 33: Verlauf des OHC/IHC-Verhiltnisses entlang der Basilarmembran bei der

C. mechowii-Gruppe.
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Abb. 34: Verlauf des OHC/IHC-Verhiltnisses entlang der Basilarmembran bei der
C. hottentotus-Gruppe.

59



Ad. Vergleichende Morphologie des Innenohrs

4.4. Diskussion

4.4.1. Material und Methoden

GrdfSe der Stichprobe
Fiir eine vergleichend-morphologische Studie des Ohrs reichen aufgrund des konservati-
ven Baus kleine Stichprobenzahlen aus (vgl. Kapitel A.3.4.1.)

Dartiber hinaus wurden bei der Auswertung der Breite der Triade dufierer Haarzel-
len sowie bei der Ermittlung der Haarzelldichten Mittelwerte fiir lingere Abschnitte (10%-
bzw. 5%-Segmente) berechnet. Dies war insbesondere deswegen wichtig, da diese Parame-
ter nicht entlang des gesamten Corti-Organs gleich bleibend gut zu erfassen waren (u. a.
aufgrund von Beschddigungen durch die Praparation und dem Montieren auf den Objekt-
tragern).

Bei den Querschnitten der Cochlea wurden nur die mittleren Schnitte berticksich-
tigt, da die Strukturen, je weiter die Schnitte aufsen liegen, mehr und mehr tangential ange-
schnitten werden. Aus den so gewonnenen Daten wurden Mittelwerte berechnet. Leichte
Verschiebungen bei der Einbettung, genauer gesagt: Abweichungen des Modiolus zur Pa-
rallelen zur Schnittebene, welche dazu fithren, dass die Cochlea nicht perfekt angeschnitten
wurde, konnen auf diese Weise berticksichtigt werden. Mit diesen Methoden werden die
Parameter in Halbwindungs-Abstinden erhoben. Eventuell dazwischen liegende Abwei-
chungen (Minima, Maxima) werden nicht erfasst; daher ist die Kombination mit den H&ut-

chenpréparaten besonders interessant.

Homogenitit der Stichprobe

1.) Einfliisse durch das Geschlecht:

Man kann davon ausgehen, dass es weder qualitative noch quantitative Geschlechtsunter-
schiede im Bau des Ohrs gibt (vgl. Kapitel A.3.4.1.). Bei allen Arten waren in den Stichpro-
ben beide Geschlechter vertreten, so dass keine Beeinflussung durch das Geschlecht zu

erwarten ist.

2.) Einfliisse durch das Alter:

Neben den bereits in Kapitel A.3.4.1 aufgefiihrten Hinweisen gibt es weitere, die auf die
Richtigkeit des tiber die Korpergrofie geschétzten Alters deuten: BURDA (1985) stellte fest,
dass bei der Wanderratte (Rattus norvegicus) die Breite der Triade dufierer Haarzellen bei

adulten Tieren von der Basis zum Apex steigt und vermutet, dass dies auch auf andere
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Sdugetiere zutrifft. Bei allen untersuchten Tieren war eine solche Zunahme zu erkennen.
Somit kann davon ausgegangen werden, dass diese Tiere ein ausgereiftes Innenohr besit-
zen. Auch ist von Nesthockern wie Mausen und Ratten bekannt, dass das Wachstum der
Retikularlamina schon wenige Tage nach der Geburt abgeschlossen ist (vgl. BURDA 1985,

BURDA & BRANIS 1988 und die dort zitierte Literatur).

3.) Einfluss der Konservierungs- und Praparationsmethode:

Bei der Untersuchung des Innenohrs muss die Moglichkeit in Betracht gezogen werden,
dass bei der Fixierung in Formaldehyd sowie bei der histologischen Schneideprozedur
Schrumpfungen auftreten konnten. Allerdings besteht die Cochlea aus Geweben unter-
schiedlicher Herkunft und mechanischer Eigenschaften, die in einem festen Knochenrah-
men eingespannt sind. Falls eine differenzierte Schrumpfung aufgetreten wire, hitte das
Gewebe zerrissen sein miissen, was hier nicht der Fall war. Aufierdem wurden alle unter-
suchten Prédparate (und auch Prdparate von Vergleichstieren aus der Literatur) derselben
Fixierungsprozedur unterzogen, so dass in jedem Fall die Vergleichbarkeit der Daten ge-
geben ist. Da die Farbung der Hautchenpraparate manuell erfolgte, konnten leichte Unter-
schiede in der Qualitdt der Farbung nicht ausgeschlossen werden, was bei der Auswertung
unter dem Mikroskop eine Fehlerquelle darstellen konnte. Zusdtzlich tritt bei der Auswer-
tung ein subjektiver Fehler auf, der zufillig verteilt ist und immer in der gleichen Grofien-
ordnung liegen sollte, da nur eine einzelne Person an der Auswertung beteiligt war. Daher
sind alle Préparate (und damit alle Arten) mit demselben Fehler belastet. Die Hautchen-
prédparate weisen ein geometrisches Muster auf (vgl. Abb. 29). Abweichungen in diesem
regelméfliigen Muster, seien sie erworben oder angeboren, fallen sofort ins Auge, so dass
man die Haarzellen mit einer so grofien Genauigkeit wie bei kaum einem anderen Organ

zdhlen und vermessen kann.

4.4.2. Vergleich innerhalb der einzelnen Arten

Die intraspezifische Variabilitdt ist bei der Auswertung der histologischen Schnitte der
Cochlea leicht erhoht (zwischen 8% und 37% bei C. damarensis, zwischen 7% und 38% bei
G. capensis, durchgehend zum grofiten Teil zwischen 10% und 20%). Diese ist methodisch
bedingt, da der absolute midmodiolare Schnitt nicht exakt bestimmt werden kann und
daher mehrere midmodiolare Schnitte, die einen midmodiolaren Streifen einer Dicke von
175 bzw. 180 um umfassen, ausgewertet wurden (s. Kapitel A.2.). Die Innenohrdaten der

Héautchenpréparate sind innerhalb der Arten sehr konsistent. Hier lag die intraspezifische
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Variabilitdt zum grofiten Teil im sdugetiertypischen Bereich zwischen 5% und 10%. Bei den
Dichteerhebungen der Haarzellen auf dem Corti-Organ liegen die Variabilitdtskoeffizien-
ten innerhalb eines 5%-Segments zwischen 1% und 23% (vgl. Tab. 8, 9), im Mittel {iber alle
Arten zwischen 5% und 12% (vgl. Tab. 6) und somit im normalen Schwankungsbereich fiir
Sdugetiere. Bei der Breite der Triade dufserer Haarzellen lagen die Variationskoeffizienten

pro 10%-Segment zwischen 1% und 21%, insgesamt lagen sie zwischen 2% und 5%.

4.4.3. Vergleich zwischen den hier untersuchten subterranen Arten

Die Anzahl der Windungen (und somit Halbwindungen) der Cochlea liegt innerhalb der
Sandgraber in einem sehr dhnlichen Bereich zwischen 3 und 3,5 (bzw. bei 7). Dies spiegelt
wider, dass sie artspezifisch und die Grofienordnung innerhalb einer Familie gleich ist (vgl.
BURDA et al. 1988a). Auch die Breite der basalen Windung liegt bei den Bathyergiden in
einer dhnlichen Grofsenordnung (zwischen 1,4 mm bei G. capensis und 1,7 mm bei C. anselli;
MULLER et al. 1992). Die Flichen der drei Scalen verhalten sich qualitativ und quantitativ
in den Halbwindungen bei C. damarensis und bei G. capensis anndhernd gleich, im Mittel
unterscheiden sich ihre Grofien aber signifikant voneinander. Die Breite der Reissner-
Membran zeigte zwar bei C. damarensis und G. capensis einen dhnlichen Verlauf (Abnahme
in Richtung Apex), unterschieden sich aber quantitativ signifikant voneinander. Die Dicke
des Spiralligaments zeigt bei C. damarensis einen von G. capensis verschiedenen Verlauf
entlang der Basilarmembran, im Mittel unterscheidet sie sich jedoch nicht voneinander.
Wenn man Basilarmembranbreite und Dicke des Spiralligaments nach BURDA
(1982) ins Verhiltnis setzt, zeigt sich im Gegensatz zu C. damarensis bei G. capensis in der
sechsten Halbwindung ein auffdlliges Maximum (vgl. Abb. 35). Nach BURDA (1982) steht
der Wert dieses Verhiltnisses in enger Verbindung mit der Tonotopie: er ist stark negativ
korreliert mit der Tonotopie, d. h. mit der an dem entsprechenden Ort wahrgenommenen
Frequenz. Dieser Zusammenhang gilt fiir Frequenzen oberhalb von 1 kHz, was einem Ver-
héltnis von < 2,3 entspricht. Das Maximum von G. capensis liegt somit im Bereich unterhalb
von 1 kHz, in dem kein linearer Zusammenhang mehr zwischen dem Verhiltnis zwischen
Basilarmembranbreite und Dicke des Spiralligaments und der dargestellten Frequenz be-
steht. Man kann daher daraus den Schluss ziehen, dass in diesem Frequenzbereich bei Geo-

rychus eine Abweichung, eine Spezialisierung, gegentiber anderen Sdugetieren besteht.
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C. damarensis

Verhaltnis zwischen BM-Breite und SpLig-Dicke

Anschnitt

Abb. 35: Das Verhiltnis zwischen Basilarmembranbreite und Dicke des Spiralligaments in
den einzelnen Anschnitten bei C. damarensis und G. capensis. Unterhalb der schwarzen Li-
nie (die einer Frequenz von 1 kHz entspricht, BURDA 1982) korreliert das Verhiltnis negativ
mit der dargestellten Frequenz, d. h. je niedriger das Verhaltnis ist, desto hoher ist die dar-
gestellte Frequenz.

Tab. 10: Das Verhiltnis zwischen Basilarmembranbreite und Dicke des Spiralligaments bei
den untersuchten Sandgréabern in den einzelnen Halbwindungsanschnitten.

Anschnitt | C. damarensis | G. capensis
1 0,789 0,682
2 0,776 0,691
3 1,059 0,940
4 1,563 1,293
5 2,385 2,177
6 2,475 4,950
7 1,285 2,548

Die Linge der Basilarmembran korreliert bei Sdugetieren primar mit der Korpergrofie
(vgl. z. B. FIEDLER 1983, BALLAST 1984, GRAYBEAL et al. 1989), wobei der y-Achsenabschnitt
und die Steigung der Regressionsgerade taxonomisch bzw. sinnesdkologisch bedingt sind.
Innerhalb der hier untersuchten Arten korreliert sie nicht mit der Kondylobasalldnge
(Pearsons Korrelationskoeffizient r = 0,248, nicht signifikant), die hier als Korrelat der Kor-
pergrofie dient. Die Regressionsgerade lautet y = 0,09x + 10,9. Bei LAUBE et al. (1990) findet

man Vergleichsdaten der Basilarmembranldnge fur C. anselli (bei Verdffentlichung als C.
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hottentotus bezeichnet, BURDA, personliche Mitteilung). Sie betragt dort 9,2 mm und ist so-
mit vergleichbar mit der hier bestimmten Basilarmembranldnge von 9,3 mm. Bei BURDA et
al. (1988c) und MULLER et al. (1992) findet man dagegen eine Basilarmembranldnge von
11,1 mm vor, die allerdings anhand von Rekonstruktionen aus Schnitten ermittelt wurde.
Auch ist nicht mehr nachvollziehbar, inwieweit die unterschiedlichen Werte auf Unter-
schiede im Material zuriickzufiihren sind, die damals noch nicht richtig bewertet (Artbe-
stimmung) wurden (BURDA, personliche Mitteilung).

Bei der Breite der Basilarmembran treten bei den untersuchten Bathyergiden
Schwankungen zwischen 64 und 128 pm bei C. damarensis, bei G. capensis zwischen 97 und
142 um auf. Bei C. anselli wird der Verlauf als zunehmend zwischen Basis und Apex, mit
nur kleinsten Anderungen in der Breite zwischen 40% (entspricht etwa Halbwindung 3)
und 85% (Halbwindung 6) der Lange der Basilarmembran beschrieben (vgl. Abb. 41a;
MULLER et al. 1992). Er entspricht somit dem Verlauf der hier untersuchten Arten. Die ab-
soluten Werte liegen allerdings bei C. anselli etwas hoher (125-190 pm; MULLER et al. 1992).

Beim Verlauf der Triadenbreite fillt auf, dass bei allen untersuchten Arten ab etwa
40% die Breite gleich bleibt. Eine Ausnahme von der Regel stellt C. pretoriae dar, dessen
Triadenbreite zum Apex hin ab etwa 70% der Lénge der Basilarmembran wieder abnimmt.
Im apikalsten Bereich der Cochlea herrscht allerdings bei vielen, eher auf niedrige Fre-
quenzen spezialisierte Sdugetieren (RAPHAEL et al. 1991) eine ungeordnete Situation vor,
das regelmiflige geometrische Muster ist stark gestort (vgl. z. B. KAWABATA & NOMURA
1978, LENOIR et al. 1980, BRUNS et al. 1988). Zusitzlich ist der apikale Bereich (die letzten
15% der Léange) schwieriger anzufirben und hdufiger durch das Offnen der Cupula be-
schadigt, so dass weniger Messwerte dieses Bereichs gewonnen werden kénnen als in den
tibrigen Abschnitten. Das Verhiltnis zwischen apikaler und basaler Triadenbreite liegt fiir
die Bathyergiden zwischen 1,1 (= 21 pm/18 um) bei C. pretoriae und 1,8 (= 31 um/17 pm)
bei C. natalensis. Bei den Triadenbreiten liegt der Variationskoeffizient meist unter 15%

(vgl. Tab. 7), so dass man von sdugetiertypischen Schwankungen sprechen kann.

Bei allen untersuchten Arten verliefen die Dichten der inneren und dufleren Haarzellen
weitgehend parallel. Die absoluten Dichten waren sehr dhnlich innerhalb der Sandgréaber.
Auffallend waren die niedrigeren Dichten v. a. des Minimums und Maximums duferer
Haarzellen bei C. anselli (vgl. Tab. 6). Generell nahm bei den untersuchten Graumullarten
die Dichte sowohl der inneren als auch der dufseren Haarzellen von Basis zu Apex zu. Al-

len untersuchten Graumullarten der C. mechowii-Gruppe war gemeinsam, dass durchge-
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hend im mittleren Teil eine Art Plateau erreicht wurde; dort nahm die Dichte nur sehr
langsam in Richtung Apex zu.

Das OHC/THC-Verhiltnis schwankt bei allen untersuchten Arten ziemlich gleich-
maflig um den Mittelwert, was wiederum den parallelen Verlauf der OHC- und IHC-
Dichten widerspiegelt. Es treten keine auffilligen Unterschiede zwischen den untersuchten

Arten auf.

4.4.4. Vergleich mit epigdischen Nagetieren

Beim Vergleich mit unspezialisierten, epigdisch lebenden Nagern sind die hoheren Zahlen
der Windungen der Cochlea bei den subterranen Nagern auffillig. Eine solche erhohte
Zahl findet man allerdings bei allen Hystrognathen, unabhéngig von ihrer morpho-
okologischen Spezialisierung (wie z. B. beim Meerschweinchen, s. Tab. 11). Auch der turm-
formige, schlanke Bau der Cochlea ist ein weiters typisches Merkmal subterraner Nagetiere
im Vergleich mit akustisch generalisierten, epigdischen Nagern wie Ratten oder Mdusen
(vgl. BURDA et al. 1988a, BEGALL & BURDA eingereicht).

Die Funktion der Cochlea-Aufwindung ist nicht vollstindig gekldrt. So reichen
Hypothesen von Korrelationen zwischen einem erhohtem Horbereich und einer hohen
Anzahl von Windungen (WEST 1985) tiber das mehr sensitive Wahrnehmen niedriger Fre-
quenzen (WEST 1985) bis zur Erhchung der Frequenzdiskriminierung durch eine hohe An-
zahl von Windungen (RUZEK & VOLDRICH 1977 in BURDA et al. 1988a). Eine hohe Anzahl
an Windungen wird als abgeleitetes Merkmal angesehen (vgl. FLEISCHER 1973, BURDA
1979). Nach FLEISCHER (1978) gibt es auch bei Walen (Cetacea) eine Korrelation zwischen
einer hohen Zahl an Cochlea-Windungen, was einer konischen, turmartigen Cochlea ent-
spricht, und dem Horen niedriger Frequenzen (und umgekehrt). Dies wird durch die Ar-
beiten von MULLER et al. (1992) und BRUNS et al. (1988) an subterranen Saugern bestétigt.
Diese Regel gilt beim Vergleich von verwandten Arten, die sich an verschiedene akustische
Umwelten adaptiert haben.

Alle untersuchten Bathyergiden weisen die identische Anzahl an Halbwindungen
von 7 auf. Die Cochleae auditorisch unspezialisierter Muriden (Hausmaus, Hausratte,

Wanderratte) haben dagegen nur 4-5 Halbwindungen (BURDA et al. 1988a).
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Tab. 11: Ubersicht der ermittelten Haarzellzahlen und -dichten im Vergleich mit Daten

epigdischer Nagetiere.

Zahl
IHC| OHC |O/I| HC | Zellen| BM | CW Quelle

subterrane Nagetiere

C. anselli 118 | 448 | 3,8 | 566 93 | 3,5 diese Studie

C. damarensis, Dordabis | 116 | 448 |39 | 564 | 5866 (104 | 3,5 diese Studie

C. darlingi, Goromonzi 116 | 475 | 4,1 | 591 | 7033 [11,9]3,25 diese Studie

C. hottentotus 121 447 13,7 ] 568 | 5169 | 9,1 3 diese Studie

C. natalensis 120 | 476 | 4,0 | 596 | 6377 |10,7| 3,5 diese Studie

C. pretoriae 117 | 447 |38 | 564 | 5245 | 93 | 3,5 diese Studie
Ctenomys talarum 101 | 400 |40 | 501 | 5311 [106|3,25|  SCHLEICHetal eingereicht

SCHLEICH, personl. Mitteilung

Spalacopus cyanus 109 | 397 | 3,6 [ 506 | 5920 |11,7] 3,5 | BEGALL & BURDA eingereicht

BURDA et al. 1989,

Spalax ehrenbergi 93 386 4,2 479 | 6035 |12,6]| 3,5 BRUNS et al. 1988
Durchschnitt 112 | 433 (39| 545 | 5797 |110,7| 34

unspezialisierte epigdisch lebende Nagetiere

Hausmaus 121 | 411 |34 | 532 | 3193 | 6,0 | 2,0 BURDA et al. 1988a
Wanderratte 98 364 | 3,7 | 462 | 4939 |10,7| 2,2 BURDA et al. 1988a
Hausratte 107 | 372 (351479 | 5801 |12,1| 2,1 BURDA et al. 1988a
Durchschnitt 109 | 382 [35]491 | 4644 | 96 | 21

Meerschweinchen 100 | 360 | 3,6 | 460 | 9430 | 20,5| 4,0 | BURDA 1985, FERNANDEZ 1952
Sdugetierdurchschnitt 103 | 378 | 3,7 ] 481 BURDA et al. 1988b

IHC = Dichte innerer Haarzellen in Zahl/mm, OHC = Dichte dufierer Haarzellen in Zahl/mm, O/I = Verhiltnis
zwischen OHC und IHC, HC = Dichte aller Haarzellen in Zahl/mm, BM = Lange der Basilarmembran in mm, CW
= Zahl der Windungen der Cochlea.

Die Breite der basalen Windung liegt bei den Bathyergiden zwischen 1,4 mm (G. capensis)
und 1,7 mm bei C. anselli (MULLER et al. 1992) und ist damit aufféllig schmal im basalen
Bereich gegentiber anderen subterranen Nagern wie Ctenomys (2,44 mm) und Octodon (2,71
mm; beide aus PYE 1977), was die schlanke Turmform der Cochlea unterstreicht. Bei den
Muriden lag die Breite zwischen 1,0 mm bei der Hausmaus und 1,7 mm bei der Wanderrat-
te (BURDA et al. 1988a). Man beachte jedoch auch die geringere Anzahl an Windungen, was
die eher gedrungene Form der Muriden-Cochlea bewirkt. Das Verhiltnis aus Hohe und
basaler Breite der Cochlea ist daher auch fiir die Muriden kleiner (1,24 fiir Wanderratte
und 1,30 fiir die Hausmaus) als fiir die Sandgréber (1,43 fiir G. capensis und 1,33 fur

C. damarensis).

66



Ad. Vergleichende Morphologie des Innenohrs

Vergleicht man die Dicke der Winde der Cochlea anhand eines typischen midmodiolaren
Schnittes, so weist die Cochlea von G. capensis in Relation zur Hohe der Cochlea (Koeffi-
zient aus mittlerer Dicke der Cochleawand zur Hohe der Cochlea?; 0,31) dickere Wande auf
als C. damarensis (0,19) oder das Meerschweinchen (0,22; vgl. Abb. 36). Beim Betrachten
dieser drei Schnitte zeigt sich, dass die Cochlea der Sandgrdber im Vergleich zu der des
Meerschweinchens nicht so diinnwandig ist, wie es bei der Prdparation den Eindruck
macht. Eine weitere Auffalligkeit gibt es beim Modiolus, der bei G. capensis im Bereich der
Basalwindung aufféllig eingeschniirt ist (s. Abb. 36). Diese Einschniirung tritt durchge-
hend in allen untersuchten Schnitten auf, bei C. damarensis und anderen bisher untersuch-
ten Nagetieren dagegen nie. Fiir eine genauere Untersuchung und Bestédtigung dieses Pha-
nomens widre eine detaillierte 3D-Gesamtrekonstruktion der einzelnen Strukturen der

Cochlea von G. capensis nétig.

C. damarensis G. capensis
Meerschweinchen

25
X

Abb. 36: Umrisszeichnungen midmodiolarer Schnitte der Cochlea (rechtes Ohr). Die Form
des Modiolus ist grau eingefdrbt. Der Mafsstab betrdgt 500 pm.

6®®@

! gemessen an Cupula, apikaler und mittlere Windung (bei den Sandgrébern Halbwindungen 3-7, beim Meer-
schweinchen Halbwindungen 4-8)
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Die Fliche der drei Scalen nimmt generell von Basis zu Apex ab (BRUNS et al. 1983, BRUNS
1985, BURDA et al. 1988a, z. B. Hausmaus, Hausratte, Wanderratte), wobei im basalen Drit-
tel die Abnahme besonders steil ist. Ahnlich verhalt es sich auch bei C. damarensis und bei
G. capensis. Bei Spalax féllt die extrem kleine Scala tympani in der mittleren und apikalen
Region auf (BRUNS et al. 1988). Eine extrem kleine Scala tympani findet man auch bei
C. damarensis und Georychus (vgl. Abb. 37). Im Vergleich zu Wanderratte und Hausmaus
haben diese beiden Arten auch absolut sehr kleine Flachen der Scalen. Das Verlaufsmuster
von Georychus entspricht eher dem der Hausmaus, die Flichen oberhalb der Basilar-
membran sind grofier als unterhalb. Bei den anderen hier verglichenen Arten (C. damaren-
sis, Spalax und Wanderratte; vgl. Abb. 37) ist es umgekehrt; die Fldchen unterhalb der Basi-

larmembran sind grofSer als die oberhalb.

Abb. 37: Querschnittsfliche der cochledren Fliissigkeitskanéle oberhalb (Scala vestibuli und
Scala media) und unterhalb (Scala tympani) der Basilarmembran im Vergleich. Die Basi-
larmembran ist entwunden als eine horizontale Linie dargestellt. Ordinate: Fldche in mm?2.
Abszisse: Abstand auf der Basilarmembran, dargestellt in Prozent der jeweiligen totalen
Léange; das apikale Ende entspricht 100%. Dargestellt sind Wanderratte (Rattus, schwarze
Linie) und Hausmaus (Mus, gestrichelte Linie; beide aus BURDA et al. 1988a), Spalax (als
graue Fliche; aus BRUNS et al. 1988), Georychus (als blaue Fliche) und C. damarensis
(C. dam, gelbe iibergelagerte Fliche). Die Werte fiir die sieben Halbwindungen wurden zu
Vergleichszwecken auf die Lange der Basilarmembran iibertragen, indem sie in acht Teile
geteilt wurde und so deren Orte auf der Basilarmembran angendhert wurden.
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Die Dicke des Spiralligaments nahm bei C. damarensis und Georychus in Richtung Apex ab.
Der Verlauf der Dicke unterschied sich bei ihnen nur im apikalen Drittel der Basilar-
membranlidnge, wo sie bei C. damarensis etwa gleich blieb. Bei Ctenomys und Octodon (PYE
1977) dagegen liegt in der Mitte der Cochlea ein Bereich, in dem die Dicke sich kaum &n-
dert. Insgesamt ist bei ihnen das Spiralligament dicker als bei den untersuchten Sandgra-

bern (vgl. Abb. 38).
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Abb. 38: Die Dicke des Spiralligaments im Vergleich: Octodon degu und Ctenomys talarum
(PYE 1977) und die hier untersuchten Sandgraber C. damarensis und G. capensis.

Das Verhiltnis zwischen Basilarmembranbreite und Dicke des Spiralligaments nach
BURDA (1982) zeigt bei G. capensis in der sechsten Halbwindung ein auffilliges Maximum
(vgl. Abb. 39). Ein Maximum dieses Verhiltnisses oberhalb von 1 kHz, in dem Bereich, in
dem die Frequenzen logarithmisch auf der Basilarmembran verteilt sind (s. 0.), findet man
z. B. bei Laborratten des Wistar-Stamms (BURDA 1982). Das Maximum von G. capensis
liegt dagegen im Bereich unterhalb von 1 kHz. Man kann daher annehmen, dass in diesem
Frequenzbereich bei Georychus eine Abweichung, eine Spezialisierung gegeniiber anderen

Sdugetieren besteht (s. 0.).
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Abb. 39: Das Verhiltnis zwischen Basilarmembranbreite und Dicke des Spiralligaments im
Vergleich. Die Werte fiir Octodon degu und Ctenomys talarum wurden mit Hilfe von Daten
aus PYE (1977) berechnet. Die Werte fiir die sieben Halbwindungen wurden zu Vergleichs-
zwecken auf die Linge der Basilarmembran tibertragen, indem sie in acht Teile geteilt
wurde und so die Orte auf der Basilarmembran angendhert wurden.

Die Liange der Basilarmembran unterliegt bei Sdugetieren einer allometrischen Abhéngig-
keit, d. h. sie korreliert primé&r mit der Koérpergrofie (vgl. u. a. FIEDLER 1983, BALLAST 1984),
wobei die Grofie des y-Achsenabschnitts und die Steigung der Regressionsgerade taxono-
misch bzw. sinnesdkologisch bedingt sind. Nachdem innerhalb der hier untersuchten Ar-
ten keine signifikante Korrelation mit der Korpergrofie erkannt wurde, werden hier die
Vergleichsarten mit in die statistische Analyse integriert. Die Kondylobasallinge wird er-
neut als Korrelat der Korpergrofie genutzt; aufierdem werden Mittelwerte der Basilar-
membranldnge von 17 Nagetierarten eingesetzt. Es ergibt sich eine hochst signifikante
starke Korrelation (Pearsons Korrelationskoeffizient r = 0,855, p < 0,01), die Regressionsge-
rade lautet y = 0,2x + 2,6 (s. Abb. 40). Die Sandgraber sind durch die Regressiongerade gut
vertreten, sie zeigen keine auffallenden Abweichungen zu dieser. Somit scheint die Basi-
larmembranldnge im Verhdltnis zur Kérpergrofie und im Vergleich zu anderen Nagetierar-

ten in der selben Grofsenordnung zu liegen.
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Abb. 40: Korrelation zwischen Kondylobasalldnge und Basilarmembranldnge (BM-Lange)
bei Nagetieren. Die Grafik enthilt Werte der hier untersuchten Sandgraber sowie Werte
aus der Literatur (subterranen Nager: Ctenomys talarum - SCHLEICH et al. eingereicht, Geo-
mys - BURDA et al. 1988c, Spalacopus - BEGALL & BURDA eingereicht, Spalax - BRUNS et al.
1988, BURDA et al. 1989; Miuse und Wiihlméause: Hausmaus, Waldmaus, Hausratte, Wan-
derratte - BURDA et al. 1988a, Feldmaus, Schermaus - LANGE et al. 2004, Rételmaus - LAN-
GE & STALLEICKEN 2001)

Der Breite der Basilarmembran zeigt bei den bisher untersuchten Nagetieren einen sehr
unterschiedlichen Verlauf. Als typisch fiir Sdugetiere gilt ein Verlauf, wie man ihn bei
Hausmaus und Ratte findet: die Breite steigt von Basis zu Apex anndhernd linear an. Aus-
nahme ist der Bereich oberhalb von 85%, wo die Breite wieder absinkt. Im apikalen Bereich
des Corti-Organs treten oft Abweichungen vom tiblichen Sdugetiermuster auf (vgl. u. a.
BRUNS et al. 1988, RAPHAEL et al. 1991). Er ist zusatzlich schwieriger anzufarben und wird
bei der Praparation bei der Offnung der Cupula haufiger beschiadigt. Daher ist ein Abwei-
chen von der Linearitédt in diesem Bereich nicht ungewohnlich. Einen sehr dhnlichen Ver-
lauf weist die Basilarmembranbreite bei G. capensis auf. Beim Meerschweinchen steigt die
Breite basal zundchst sehr steil an, dann weniger steil und nimmt apikal wieder extrem
stark ab (BRUNS et al. 1983).

Bei der Gattung Cryptomys ergibt sich dagegen ein abweichender Verlauf: bei

C. anselli und C. damarensis nimmt die Breite zunichst zu, bleibt zwischen 40% und 85%
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etwa gleich und sinkt dann wieder ab. Auch bei Ctenomys und Octodon bleibt die Breite im
mittleren Bereich der Cochlea etwa gleich, bei Ctenomys wird sie basal und apikal davon
breiter, bei Octodon dagegen schmaler (vgl. Abb. 41).

Beim Betrachten der absoluten Werte der Basilarmembranbreite fillt auf, dass sie
bei den untersuchten Sandgrabern (zwischen 64 um und 128 pm bei C. damarensis und 97
pum und 142 pm bei G. capensis) wesentlich schmaler ist als z. B. bei Ctenomys (220-290 pm,
PYE 1977) oder Octodon (164-195 um, PYE 1977). Sie liegen eher im Bereich der Muriden
(Hausmaus: 97-168 um, BRUNS & BALLAST 1984; Wanderratte: 120-200 pm, WALTHER 1987).
Die bei C. anselli erhobenen Werte aus MULLER et al. (1992) liegen iiber den hier ermittelten
(125-190 um). Das Meerschweinchen zeigt die grofite Spannweite in der Breite der Basilar-
membran, die zwischen 70 pm und 250 um liegt (BRUNS et al. 1983). Bei allen in dieser Ar-
beit diskutierten Féllen, die zum Vergleich herangezogen werden, wird die Basilar-
membranbreite in Querschnitten nach der auch hier angewandten Methode vermessen.

Die Basilarmembranbreite wird seit VON BEKESY (1960) als ein wichtiges morpholo-
gisches Korrelat der Funktion des Innenohrs angesehen. Da man diese aber nur an histolo-
gischen Schnitten der Cochlea sicher messen kann und somit mit der klassischen Methode
nur wenige Messwerte, einen pro Halbwindung, ermitteln kann, hat man nach Korrelaten
gesucht, die anhand von Hautchenpréparaten zu ermitteln sind. Hautchenpraparate bieten
den Vorteil, dass Anderungen liickenlos im gesamten Verlauf gemessen werden kénnen
und man den Messwerten ihre genaue Position auf der Basilarmembran zuordnen kann.
Auflerdem ist es bei dieser Methode moglich, den kiirzesten, radialen Abstand zu bestim-
men, was bei Schnitten problematisch ist. Die Bestimmung des idealen midmodiolar-
radialen Schnittes ist praktisch unmdoglich. Der Nachteil der Hautchenpréparate liegt darin,
dass man aufgrund von praparatorischen Artefakten (die Gesamtbreite wird meist wah-
rend der Préaparation beschddigt) nicht die Basilarmembranbreite messen kann. Man kann
aber die Breite der Retikularlamina messen oder noch sicherer und einfacher (wie hier ge-

schehen) die Triadenbreite (nach BURDA 1985).
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Abb. 41: Der Verlauf von Basilarmembranbreite (a) und Triadenbreite (b) im Vergleich:
Hausmaus, Wanderratte (BALLAST et al. 1983, BRUNS & BALLAST 1984, WALTHER 1987,
BURDA et al. 1988a), Meerschweinchen (BRUNS et al. 1983), C. talarum (PYE 1977, SCHLEICH
et al. eingereicht), O. degu (PYE 1977) und die hier untersuchten Arten G. capensis, C. dama-
rensis und C. anselli (Basilarmembranbreite aus MULLER et al. 1992).
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Man geht davon aus, dass Basilarmembranbreite und Triadenbreite korrelieren. Im Fol-
genden sollen beide miteinander verglichen werden. Der Verlauf der Triadenbreite ver-
hélt sich bei den Muriden in etwa parallel zur Basilarmembranbreite (s. Abb. 41a, b). Bei
den subterranen Arten ist dies dagegen nicht der Fall: bei C. anselli und C. damarensis
nimmt die Triadenbreite zun&dchst zu und bleibt dann etwa gleich, wohingegen die Basi-
larmembranbreite im apikalen Bereich wieder abnimmt. Bei Ctenomys nimmt nach
SCHLEICH et al. (eingereicht) die Triadenbreite von Basis zu Apex zu, wohingegen die Basi-
larmembranbreite nach PYE (1977) zunédchst steil abnimmt, dann gleich bleibt und im api-
kalen Bereich wieder stark ansteigt. Bei subterranen Arten scheint somit ein weiteres In-
nenohrmerkmal vom Sdugetiermuster abzuweichen, indem Basilarmembranbreite und
Triadenbreite nicht korrelieren.

Bei Spalax wird beschrieben, dass dort ebenfalls die Triadenbreite zunichst zu-
nimmt und in der apikalen Hailfte konstant bleibt (BURDA et al. 1989). Die absolute Tria-
denbreite der Sandgraber liegt grofitenteils hoher als bei anderen Nagetieren (vgl. Abb.
41Db). Sie liegt bei den Sandgrabern zwischen 18 um und 34 pm (vgl. Kapitel A.4.3.), wohin-
gegen sie bei Ctenomys zwischen 19 ym und 29 pm (SCHLEICH et al. eingereicht), bei der
Wanderratte zwischen 13 pym und 34 pm und bei der Hausmaus zwischen 12 um und 24
um (BURDA et al. 1988a) liegt.

Das Verhiltnis zwischen apikaler und basaler Triadenbreite kann als Korrelat fiir
die Spannweite des Horbereichs dienen (vgl. u. a BURDA 1985, BURDA & BRANIS 1988). Bei
den untersuchten Bathyergiden und bei Ctenomys ist es kleiner als bei den Vergleichs-
Muriden: Fur die Bathyergiden liegt es zwischen 1,1 (= 21 um/18 pm) bei C. pretoriae und
1,8 (= 31 pm/17 pm) bei C. natalensis. Bei Ctenomys liegt es bei 1,6 (= 29,1 um/18,6 um), bei
den Muriden zwischen 2,0 (= 24 pm/12 um) bei der Hausmaus und 2,7 (= 34 um/13 pm)
bei der Wanderratte (berechnete nach Werten aus BURDA et al. 1988a, s. Abb. 41b). Dem-
nach sollte der Horbereich der subterranen Nager kleiner als der der Muriden sein. Dabei
sollte aber beachtet werden, dass der Verlauf der Triadenbreite bei den Bathyergiden nicht
dem typischen Sdugetiermuster entspricht sondern es zu einer Uberreprésentation be-
stimmter Frequenzen (akustische Fovea, vgl. Kapitel A.4.4.5) und daher zu einer Verringe-
rung dieses Verhaltnisses kommt.

Bei den subterran lebenden Nagern findet man leicht erhohte Dichten innerer und
dufserer Haarzellen. Diesen Trend kann man auch bei den hier untersuchten Arten im
Vergleich mit den unspezialisierten Arten erkennen (vgl. Abb. 43, 44), sie liegen samtlich

tiber dem Sdugetierdurchschnitt (378 +/- 20 &dufiere Haarzellen/mm, 103+/- 10 innere
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Haarzellen/mm, BURDA et al. 1988b). Die Dichten innerer und dufierer Haarzellen nehmen
mit der Korpergrofle bei verwandten Tierarten (innerhalb einer Familie) ab (BURDA & BRA-
NIS 1988, BURDA et al. 1988a, 1990b), denn innerhalb einer Familie werden die Zellen mit
zunehmender Korpergrofie grofier. Diesen Trend kann man innerhalb der Sandgréber al-
lerdings nur bei den inneren Haarzellen erkennen (vgl. Abb. 42). Es ist anzunehmen, dass
sich die Grofle der Haarzellen erst bei extremeren Unterschieden in der Korpergrofie ver-

dndert.
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Abb. 42: Die mittlere Dichte innerer und dufierer Haarzellen (IHC rot und OHC blau) in
Relation zur Kondylobasallinge bei den untersuchten Sandgrabern. Eingeftigt wurden
Trendlinien fiir beide Haarzelltypen.
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Abb. 43: Mittlere Dichte der dufseren Haarzellen im Vergleich. Die schwarze Linie markiert
den Sdugetierdurchschnitt von 378 Zellen/ mm (BURDA et al. 1988b).
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Abb. 44: Mittlere Dichte der inneren Haarzellen im Vergleich. Die schwarze Linie markiert
den Sdugetierdurchschnitt von 103 Zellen/ mm (BURDA et al. 1988b).
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Zu Vergleichszwecken wurden bisher die mittleren Dichten der Haarzellen betrachtet, da
diese Werte auch fiir andere Arten in der Literatur zu finden sind (s. 0.). Aussagekraftiger
sind jedoch die Verldufe der Haarzelldichten entlang der Basilarmembran. Da man die
Dichten auf relative Langenabschnitte bezieht, konnen die Prédparate trotz teilweise weni-
ger gut erhaltenen Stellen, die bei der Praparation beschddigt wurden oder schlecht ange-
farbt waren, sinnvoll ausgewertet werden. Diese Methode kann als Standardmethode an-
gesehen werden und wird seit mehr als 25 Jahren erfolgreich eingesetzt.

Bei allen untersuchten Arten verliefen die Dichten der inneren und dufieren Haar-
zellen weitgehend parallel. Dieses Phianomen findet man z. B. auch beim Meerschwein-
chen (BURDA 1985) und bei Spalacopus (BEGALL & BURDA eingereicht), nicht aber bei den
Muriden (BURDA et al. 1988a). Generell nahm bei den untersuchten Graumullarten die
Dichte sowohl der inneren als auch der dufleren Haarzellen von Basis zu Apex zu. Allen
untersuchten Graumullarten der C. mechowii-Gruppe war gemeinsam, dass durchgehend
im mittleren Teil eine Art Plateau erreicht wurde; dort nahm die Dichte nur sehr langsam
in Richtung Apex zu.

Einen dhnlichen Verlauf der Dichten innerer und dufierer Haarzellen (leichte Erho-
hung der Dichte in Richtung Apex, anndhernd paralleler Verlauf) fand man bei Spalacopus
(BEGALL & BURDA eingereicht), beim Meerschweinchen dagegen gab es zwei Dichtemaxi-
ma bei 10-20% und bei 65-85% der Lange der Basilarmembran (BURDA 1984). Ctenomys
(SCHLEICH et al. eingereicht) und Spalax (BURDA et al. 1989) zeigten beide eine Zunahme
der Dichte dufserer und innerer Haarzellen zum apikalen Bereich, wobei bei Ctenomys die
Dichte innerer Haarzellen bis auf eine Lange von 80% auf gleich bleibender Hohe lag, bei
Spalax die Dichte duflerer Haarzellen ab 65% gleich blieb. Eine apikale Dichteerhohung der
Haarzellen spricht fiir eine erhohte Sensitivitdt im Bereich niedriger Frequenzen, da diese
dort abgebildet werden. Bei den Muriden nahm die Dichte zur Mitte (Maximum der Dichte
duflerer Haarzellen bei 65%, der Dichte innerer Haarzellen z. B. zwischen 25% und 40% bei
der Hausratte und bei 50% bei der Hausmaus) hin zu, anschlieSend wieder ab (BURDA et

al. 1988a).

Bei allen untersuchten Arten schwankt das OHC/IHC-Verhiltnis ziemlich gleichméfiig um
den Mittelwert, bei den Muriden dagegen ist es am Apex grofier und nimmt zur Basis hin
ab (BURDA et al. 1988a). Bei Ctenomys nimmt es leicht zum Apex hin zu (SCHLEICH et al.
eingereicht), bei Spalax ist es zundchst konstant und nimmt dann ab 65% zum Apex linear

ab (BURDA et al. 1989). Die absoluten Durchschnittswerte liegen fiir die subterranen Nager
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hoher als fiir die epigdisch lebenden und als der Sdaugetierdurchschnitt (vgl. Tab. 11). Gene-
rell findet man niedrigere Werte eher bei Tieren mit einer guten Horsensitivitdt im Hoch-
frequenz-Bereich (BURDA et al. 1988a), so dass das erhohte OHC/IHC-Verhiltnis einen

Hinweis auf einen in Richtung tiefere Frequenzen verschobenen Horbereich darstellt.
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5. Oko-funktionelle Morphologie des Innen- und Mittelohrs der Sandgriber

5.1. Einleitung

Die Morphologie des Mittel- und Innenohrs bietet vielfédltige Interpretationsmoglichkeiten.
Nachdem in den vorherigen beiden Kapiteln Unterschiede und Gemeinsamkeiten in der
Morphologie des Ohrs der Sandgraber im Hinblick auf vor allem phylogenetische Zusam-
menhdnge untersucht wurden, soll nun eine 6ko-funktionelle Interpretation folgen.

Viele morphometrische Parameter des Mittelohrs und der Cochlea (vgl. Kapitel A.3.
und A.4.) korrelieren mit der Horfunktion (vgl. u. a. BURDA et al. 1988a) und konnen somit
Hinweise auf die Frequenzeinstellung (tuning) sowie die Sensitivitidt des Gehors liefern. In
der Literatur findet man dazu zum einen Daten von vielen weiteren subterranen und epi-
gdischen Nagetieren und die Darstellung genereller morphologischer Merkmale des Ohrs,
die Hinweise auf die Horcharakteristika der Tiere liefern (vgl. z. B. die Ubersichtswerke
FLEISCHER 1973, BURDA et al. 1988a, 1992, MASON 2001). Zum anderen gibt es in der Litera-
tur auch Modelle, die konkrete quantitative Aussagen liefern (z. B. WEVER & LAWRENCE
1954, DALLOS 1973, WEST 1985, ROSOWSK1 1992, HEMILA et al. 1995).

Im folgenden Kapitel werden aus den ermittelten morphologischen Daten der
Sandgriber, basierend auf den bekannten Zusammenhéngen zwischen Morphologie und
Funktion des Ohrs, Horcharakteristika bestimmt. Diese werden mit bereits publizierten
funktionellen Eigenschaften des Ohrs bzw. von Gehor und Vokalisation zum einen von
Sandgrabern (z. B. HUNT & KORTH 1980, MULLER & BURDA 1989, BURDA et al. 1992, MUL-
LER et al. 1992, KOssSL et al. 1996, BRUCKMANN & BURDA 1997, CREDNER et al. 1997) und
zum anderen von weiteren subterranen Nagetieren (z. B. RADO et al. 1989, WILKINS et al.
1999, MASON 2004, SCHLEICH & BUSCH 2004) und einigen epigdischen Nagetieren (z. B.
BURDA et al. 1992, LANGE et al. 2004) verglichen. Weiterhin werden tiber die Relation zu

einigen dkologischen Parametern sinnesékologische Interpretationen abgeleitet.

5.2. Material und Methoden

Es wurden die in den Kapiteln A.3. und A.4. behandelten morphologischen Daten genutzt,
also Mittelohrdaten folgender 14 Arten afrikanischer Sandgrédber (Bathyergidae, Rodentia):
Bathyerqus suillus, Cryptomys amatus, C. anselli, C. damarensis, C. darlingi, C. hottentotus,
C. kafuensis, C. mechowii, C. natalensis, C. pretoriae, C. whytei, Georychus capensis, Heterocepha-

lus glaber und Heliophobius argenteocinereus und Innenohrdaten von sechs Arten aus der
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Gattung Cryptomys: C. anselli, C. damarensis, C. darlingi, C. hottentotus, C. natatalensis und

C. pretoriae.

Den Fanglokalitdten wurden Quadranten einer Kantenldnge von 0,25 Grad zugeordnet, die
den 1:50000 Kartenblidttern entsprechen und in der gleichen Art und Weise durchnumme-
riert wurden (vgl. ANSELL 1978, ANSELL & DOWSETT 1988, BURDA 2001). Die Nieder-
schlagsdaten wurden der Global Historical Climatological Network-Datenbank
(www.ncdc.noaa.gov/ ol/climate/research/ghcn/ghen.html; Stand 10/2003) enthnommen.
Es wurde die der jeweiligen Fanglokalitdt nidchstgelegene Wetterstation (moglichst im glei-
chen Quadranten) herausgesucht und die Monatsmittel von Messreihen einer Dauer von
mindestens 14, im Durchschnitt 68 Jahren, zu langjéhrigen Monatsmitteln addiert und dar-
aus ein gewichteter Jahresmittelwert des monatlichen Regenfalls mit Standardabweichung
und Variationskoeffizienten berechnet. Aufierdem wurden aus den langjihrigen Monats-
mitteln die mittlere Jahressumme des Niederschlags und die Spannweite zwischen dem
niedrigsten und hochsten Monatsmittel ermittelt. Durchschnittstemperaturen der Monate
Januar und Juli wurden fiir simtliche Lokalititen dem Klimaatlas Afrikas entnommen

(JACKSON 1961, vgl. Kapitel E.9. Anhang F).

5.3. Ergebnisse

5.3.1. Sensitivitit des Mittelohrs

Das Flachenverhdltnis (area ratio, AR) lag bei den untersuchten Sandgrdbern im Mittel zwi-
schen 15,4 (C. darlingi, Goromonzi) und 23,2 (C. whytei). Das Hebelarmverhaltnis (lever ratio,
LR) lag zwischen 1,7 und 2,2. Das daraus resultierende Druckiibertragungsverhiltnis (pres-
sure transformer ratio, PTR) variierte zwischen 28 bei C. darlingi, Goromonzi und 52 bei
C. whytei (s. Tab. 12). Das Impedanziibertragungsverhdltnis (impedance transformer ratio,
ITR) und der Anteil der zur Cochlea tibertragenen Energie E (beide nach DALLOS 1973)
wurde aus den Mittelwerten jeweils fiir die untersuchten Arten berechnet (vgl. Kapitel A.2.
und E.5. Anhang B). Das ITR lag zwischen 0,009 bei C. whytei und 0,020 bei C. darlingi, Go-
romonzi. Der Anteil der zur Cochlea tibertragenen Energie E lag zwischen 79% fiir C. dar-
lingi, Goromonzi und 99% fuir C. whytei (vgl. Tab.12).

Die interspezifischen Unterschiede in den ermittelten funktionellen Parametern
Flachenverhiltnis, Hebelarmverhiltnis und Druckiibertragungsverhiltnis waren signifi-

kant (einfaktorielle ANOVA, E-Test, p < 0,05). Die Post-hoc-Tests deckten auf, dass jeweils
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mehrere Arten zu dem signifikanten Ergebnis beitrugen. Beim Hebelarmverhiltnis zeigte
der Post-hoc-Test, dass H. argenteocinereus am starksten zur Signifikanz der ANOVA bei-
trug, beim Fliachenverhiltnis trug C. mechowii wesentlich zur Signifikanz bei und beim
Druckiibertragungsverhaltnis trugen im Wesentlichen C. darlingi, Goromonzi und H. glaber
zur Signifikanz bei. Im Vergleich zwischen den drei Gruppen (C. hottentotus-Gruppe, C.
mechowii-Gruppe und andere Gattungen) konnten mit Hilfe der ANOVA keine signifikan-

ten Unterschiede erkannt werden.

Tab. 12: Funktionelle Parameter des Mittelohrs der untersuchten Arten und die Umweltpa-
rameter der entsprechenden Fanglokalitdt im Vergleich. Dargestellt werden die Berech-
nungen aus den Mittelwerten einer Art bzw. einer Population.

Art Lokalitit | n | Koo H Ni ];rn ]L LR | AR |PTR | ITR | E
B. suillus Kapstadt | 6 | 3318C4 | 55 | 777 | 15 | 10 | 2,0 |{20,0| 40 |0,013|93
C. amatus Serenje 1] 1330A1 | 1428 | 944 | 25 | 15 | 2,0 |19,5| 39 |0,013|93
C. anselli Lusaka 11| 1529A4 | 1291 | 681 | 25 | 15 | 2,1 |155| 33 |0,015|89
C. damarensis Dordabis |13 | 2217D3 | 1530 | 307 |32,5|12,5| 1,8 [163| 29 |0,019 |80
C. damarensis W. Zambezi | 4 | 1526A1 | 1026 | 789 | 25 | 15 | 1,8 |21,5| 40 |0,014|91
C. darlingi Chimanimani | 8 | 1932D4 | 1547 | 1157 | 25 |12,5|2,0 |20,2| 41 |0,012|95
C. darlingi Goromonzi | 2 | 1731C4 | 1455 | 690 | 25 |12,5| 1,8 |154| 28 |0,020|79
C. hottentotus Kamieskroon | 11| 3017B4 | 800 | 111 | 25 | 5 | 1,9 |19,3| 37 |0,014|90
C. kafuensis Itezhi-Tezhi | 11| 1526C1 | 1185 | 746 | 25 |125| 19 [158]| 31 |0,017|85
C. mechowii Ndola 11| 1328B1 | 1276 | 988 | 25 | 15 | 2,0 |21,3| 43 [0,012|95
C. natalensis Glengarry | 5 | 3029B3 | 1099 | 572 | 30 |12,5| 1,7 |18,4 | 31 |0,019|81
C. pretoriae Pretoria 12| 2528C1 | 1395 | 589 [ 275 | 10 | 2,0 |17,0| 34 |0,015]| 88
C. whytei Karonga | 5| 0933D4 | 1139 | 989 | 25 | 15 | 22 |232| 52 |0,009 |99
G. capensis Darling |11 3318C4 | 128 | 777 | 15 | 5 | 2,0 [19,0| 38 |0,013|92
H. argenteocinereus | Blantyre | 7 | 1535C3 | 1025 | 927 |225| 15 | 1,7 |19,5] 33 |0,018|83
H. glaber Lerata 510037B1 | 1622 | 1138 | 275| 5 |20 |16,5| 32 [0,016]87

n = Stichprobengrofse, Ni = mittlerer monatlicher Regenfall in mm, LR = lever ratio, AR = area ratio, PTR = pressure
transformer ratio, ITR = impedance transformer ratio, , E = Anteil der zur Cochlea tibertragenen Energie in %, Koo =
Koordinaten der Fanglokalitit, H = Hohe tiber NN in m, T Jan = mittlere Temperatur im Januar in °C, T Jul = mitt-

lere Temperatur im Juli in °C.
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5.3.2. Frequenzeinstellung (funing) des Mittelohrs und der Cochlea

Die auf Grundlage morphometrischer Parameter bestimmten Frequenz-Charakteristika des
Mittelohrs und der Cochlea sind in Tabelle 13 (s. u.) zusammengefasst, die angewandten
Formeln findet man in Kapitel E.5. Anhang B.

Die Resonanzfrequenz des Trommelfells (nach PLASSMANN & BRANDLE 1992) lag
zwischen 5,1 kHz bei B. suillus und 14,0 kHz bei H. glaber. Die Resonanzfrequenz des Mit-
telohrs (nach PLASSMANN & BRANDLE 1992) lag zwischen 1,3 kHz bei B. suillus und 2,9 kHz
bei H. glaber (s. Tab. 13).

Der Frequenzbereich besten Horvermogens (berechnet nach ROSOWSKI 1992 auf
Grundlage sowohl der Fliche der Stapes-Fufiplatte als auch der Trommelfellfldiche) lag
zwischen 6,4 bei B. suillus (6,0 kHz/6,8 kHz) und 17,4 bei H. glaber (14,0 kHz/20,9 kHz, vgl.
Tab. 13). Die untere Frequenzgrenze des Horbereichs (ermittelt nach ROSOWSKI 1992 auf
Grundlage von Stapes-FufSplatte bzw. Trommelfellfldche) lag zwischen 0,4 kHz bei B. suil-
lus (0,4 kHz/0,5 kHz), und 3,1 kHz bei H. glaber (2,2 kHz/ 3,9 kHz; vgl. Tab. 13). Die obere
Frequenzgrenze des Horbereichs (ermittelt nach ROSOWSKI 1992 auf Grundlage von Sta-
pes-Fufsplatte bzw. Trommelfellfldche) lag zwischen 34,1 kHz bei B. suillus und 66,7 kHz
bei H. glaber. Fiir die untersuchten Arten der Gattung Cryptomys ergaben sich auf Grundla-
ge der Lange der Basilarmembran nach ROSOWSKI (1992) eine obere Frequenzgrenze des
Horbereichs zwischen 48 kHz (C. darlingi, Goromonzi) und 60 kHz (C. hottentotus), vgl.
Tab. 13).

Unter Berticksichtigung des Gewichtes des Malleus-Incus-Komplexes (nach HEMILA
et al. 1995) lag die obere Frequenzgrenze des Horbereichs zwischen 64 kHz bei B. suillus
und 136 kHz bei H. glaber.

Aufgrund der Basilarmembranlinge und der Anzahl der Cochlea-Windungen
(nach WEST 1985) haben die untersuchten Tiere eine obere Frequenzgrenze des Horbe-
reichs zwischen 72 kHz bei C. darlingi, Goromonzi und 100 kHz bei C. pretoriae, eine untere

Frequenzgrenze des Horbereichs zwischen 0,1 kHz und 0,2 kHz (vgl. Tab. 13).

82



Oko-funktionelle Morphologie des Innen- und Mittelohrs der Sandgriber

Ab.

Tab. 13: Ubersicht iiber die berechneten Horcharakteristika der Sandgraber (jeweils in kHz

angegeben; vgl. Kapitel E.5. Anhang B).
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A5. Oko-funktionelle Morphologie des Mittel- und Innenohrs der Sandgriber

5.3.3. Tonotopiekarten

Die Tonotopiekarten (place frequency maps nach FAY 1992 basierend auf VON BEKESY 1960
und GREENWOOD 1961) sind in Abbildung 45 dargestellt. Als obere Horgrenze wurde die

mittlere nach ROSOWSKI (1992) bestimmte Horgrenze eingesetzt.
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Abb. 45: Tonotopiekarten der untersuchten Sandgraber.

5.3.4. Schall-Lokalisation

Die theoretische untere Grenze fiir die Lokalisierung durch Intensitdtsdifferenzen lag zwi-
schen 10 kHz bei B. suillus und 24 kHz bei C. amatus, die theoretische obere Grenze fiir die
Lokalisierung durch Phasendifferenzen lag zwischen 5 kHz bei B. suillus und 12 kHz bei C.
amatus. (vgl. z. B. MASTERTON et al. 1969, ISLEY & GYSEL 1975; s. Tab. 14). Der funktionelle
Interauralabstand (vgl. HEFFNER et al. 2001) lag zwischen 48,4 us bei C. darlingi, Chimani-

mani und 101,52 us bei B. suillus.
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Tab. 14: Grenzen der Schall-Lokalisation und funktioneller Interauralabstand (IA).

untere Grenze

obere Grenze

A fur die Lokalisierung | fiir die Lokalisierung funktllzneller
durch Intensitéts- durch Phasen-
differenzen differenzen
mm kHz kHz us
B. suillus 34,82 10 5 101,52
C. amatus 14,30 24 12 41,69
C. anselli 16,62 21 10 48,45
C. damarensis,
W. Zambezi 17,20 20 10 50,13
C. darlingi, |16 ¢ 21 10 48,40
Chimanimani
C. kafuensis 16,72 21 10 48,74
C. mechowii 22,39 15 8 65,27
C. whytei 18,48 19 9 53,88
H. argenteocinereus | 20,56 17 8 59,93
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5.3.5. Morphologie, Funktion und Okologie

Die Empfindlichkeit des Mittelohrs, ausgedriickt als Druckiibertragungsverhaltnis, Fla-
chenverhiltnis bzw. Hebelarmverhiltnis (basierend auf den untersuchten morpho-
funktionellen Parametern), nimmt mit steigendem Jahresniederschlag zu (p < 0,05, s. Abb.

46). Ein Zusammenhang zwischen der Sensitivitidt des Mittelohrs und anderen Umweltpa-

rametern wurde nicht aufgedeckt.
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Abb. 46: Regressionsgeraden zwischen mittlerem monatlichen Niederschlag und der Sensi-
tivitdit des Mittelohrs auf Grundlage der Mittelohrmorphologie. PTR = Druckiibertra-
gungsverhiltnis, LR = Hebelarmverhdltnis, AR = Flachenverhiltnis.
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A5. Oko-funktionelle Morphologie des Mittel- und Innenohrs der Sandgriber

5.4. Diskussion

Im Mittelohr der Bathyergiden findet man einige morphologische Merkmale, die auch das
Mittelohr anderer Sdugetiere charakterisieren, die vor allem im niedrigen Frequenzbereich
sensitiv horen. Dazu zédhlen sowohl andere subterrane, aber auch epigédisch lebende Arten
wie z. B. das Meerschweinchen (vgl. z. B. MASON 2001). Zu diesen Merkmalen gehoren der
Malleus-Incus-Komplex, bei dem Malleus und Incus zu einer Einheit verschmolzen sind,
ein nicht vorhandenes bzw. stark reduziertes Goniale, ein rundes Trommelfell, eine feh-
lende Pars flaccida, eine vergrofserte Stapes-FufSplatte, reduzierte bis fehlende Mittelohr-
muskeln, ein vergrofierter Incus-Hebelarm und ein verkleinerter Malleus-Hebelarm sowie
die parallele Position von Manubrium und Crus longum (vgl. BURDA et al. 1990a, 1992,
MASON 2001). Einige dieser Merkmale wie das reduzierte Goniale sowie die parallele La-
ge von Crus longum und Manubrium sind Merkmale des frei schwingenden Mittelohrtyps
(nach FLEISCHER 1973, 1978). Bei den hier fiir das Mittelohr der Bathyergiden ermittelten
Werten (vgl. Kapitel A.3.) erkennt man durchgehend einen Trend zu vergrofierten Stapes-
Fufiplatten und Mittelohrvolumina. Auch die turmférmige, schlanke Cochlea (vgl. Kapitel
A4 ist ein weiteres typisches Merkmal subterraner Nagetiere im Vergleich mit audito-
risch generalisierten, epigdischen Nagern wie Ratten oder Mausen (vgl. BURDA et al. 1988a,
BEGALL & BURDA eingereicht).

Nach BURDA et al. (1988c) ist auch die erhohte Zahl an Windungen charakteristisch
fir die Cochlea subterraner Nager. Dieses Merkmal findet man jedoch auch bei anderen
Hystricognathen (z. B. beim Meerschweinchen, Kapitel A.4.), so dass man nicht beurteilen
kann, ob es sich um ein Merkmal subterraner oder hystricognather Nager handelt. Die
Dichte der Haarzellen wird allgemein als ein Korrelat angesehen fiir das Unterscheidungs-
vermdogen des Corti-Organs, Frequenzen und/oder Intensitdten des Schalls zu analysieren
(vgl. z. B. WEVER 1974, BURDA 1984). Die erhohte Dichte im apikalen Bereich sowie das
Verhiltnis zwischen der Dichte dufSerer und innerer Haarzellen, das bei den meisten unter-
suchten Arten grofier ist als im Sdugetierdurchschnitt (3,65 +/- 0,25, BURDA et al. 1988b),
spricht somit ebenfalls fiir eine Einstellung des Innenohrs auf niedrige Frequenzen. Das
Verhiltnis zwischen apikaler und basaler Triadenbreite kann als Korrelat fiir die Spann-
weite des Horbereichs dienen (BURDA 1985, BURDA & BRANIS 1988), wonach der Horbereich
der subterranen Nager kleiner sein sollte als der seiner epigdischen Verwandten (MASTER-
TON et al. 1969, HEFFNER & MASTERTON 1980). Neben solchen allgemeinen Aussagen iiber

die Frequenz-Einstellung des Innenohrs, gibt es in der Literatur auch Ansétze, mit denen
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man konkrete quantitative Aussagen treffen kann. Diese werden im weiteren Verlauf die-

ses Kapitels diskutiert.

5.4.1. Sensitivitiat des Mittelohrs

Fiir das Verstdndnis der funktionellen Interpretation sollen hier zunédchst die theoretischen
Grundlagen kurz rekapituliert werden: im Mittelohr werden Schwingungen des Trommel-
fells iiber den Malleus-Incus-Komplex auf den Stapes iibertragen, der sie tiber das ovale
Fenster auf die Perilymphe der Cochlea tibertrdagt. Durch die Anordnung dieser Gehorkno-
chelchenkette werden Kraft und Druck verstdarkt. Dies wird im Wesentlichen durch zwei
physikalische Mechanismen erreicht: dem Grofienunterschied zwischen Trommelfell-
Flache und Fldche der Stapes-Fufiplatte, dem sogenannten Flichenverhiltnis (AR), sowie
dem Langenunterschied zwischen dem Malleus-Hebelarm und dem Incus-Hebelarm, dem
Hebelarmverhiltnis (LR; vgl. z. B. RELKIN 1988). Flachen- und Hebelarmverhaltnis sind die
wichtigsten Faktoren bei der Fahigkeit des Mittelohrs, Schall zur Cochlea verstarkt zu -
bertragen. Das Produkt beider Verhiltnisse, das Druckiibertragungsverhiltnis (PTR), ist
daher schon lange als Ausdruck fiir die Effizienz der Schalltransmission des Mittelohrs
und somit fiir die Mittelohr-Sensitivitdt (WEVER & LAWRENCE 1954; WEBSTER & WEBSTER
1975) bekannt. Das Impedanziibertragungsverhiltnis (ITR, DALLOS 1973) berticksichtigt
zusétzlich die Verdanderung des Schallenergieflusses. Wenn man weiterhin annimmt, dass
die Impedanz der Stapes-Fufiplatte des Menschen auf andere Sdugetiere tibertragbar ist
(5600 dynes s/cm?® nach ZWISLOCKI 1965 zitiert z. B. in PETERSON et al. 1974), kann man die
akustische Impedanz des Trommelfells Z4 anndhern, die wiederum in die Berechnung des
prozentualen Anteils der zur Cochlea tibertragenen Energie E (DALLOS 1973) einfliefst, ei-

nem sehr anschaulichen Maf3 fiir die Effizienz des Mittelohrs.

Innerhalb der untersuchten Sandgraber hebt sich keine Art durch auffallende He-
belarm- oder Flichenverhiltnisse und somit besonders effiziente Mittelohren von anderen
Arten ab (ANOVA). Obwohl die Post-Hoc-Tests zeigen, dass sich H. argenteocinereus beim
Hebelarmverhdltnis und C. mechowii beim Flachenverhiltnis am stdrksten von den anderen
Arten unterscheiden, treten sie beim Druckiibertragungsverhéltnis nicht in den Vorder-

grund.

Mittelohren subterraner Sdugetiere weisen niedrige Flichenverhiltnisse und eine
Tendenz zu einem vergrofierten Incus-Hebelarm und verkleinertem Malleus-Hebelarm,

also einem niedrigen Hebelarmverhéltnis auf (vgl. BURDA et al. 1992, MASON 2001).
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Tabelle 15 stellt fiir die schon vorher zum Vergleich herangezogenen Arten die be-
rechneten Effizienzmafie des Mittelohrs dar. Auch hier kann man diese bekannten Tenden-
zen gut erkennen. So weisen die hier aufgefiihrten subterranen Nager beispielsweise He-
belarmverhaltnisse um 2,0 (1,6 - 2,4) auf, wohingegen es bei den dargestellten epigdischen
Nagetierarten 2,2 (2,1-2,5) betragt. Das Flachenverhiltnis betrdgt bei den subterranen Na-
gern 19,4 (bei den untersuchten Bathyergiden 18,6), bei den epigdischen Nagern 23,7. Als
Konsequenz liegt das Druckiibertragungsverhiltnis subterraner Nager bei 39, das epigéi-
scher Nager dagegen bei 54. Nach M@LLER (1974) liegt das optimale Druckiibertragungs-
verhiltnis bei 63. Das Mittelohr subterraner Arten liegt somit weit unter einer optimalen
Schalliibertragung und kann als unempfindlich gelten. Dasselbe Bild findet man beim Ver-
gleich fossorieller Arten gegeniiber nicht-fossoriellen Arten: das Druckiibertragungsver-
héltnis, ermittelt aus den von MASON (2001) ermittelten mittleren Hebelarm- und Fldchen-
verhdltnissen, betrédgt fiir fossorielle Arten 35, fuir nicht-fossorielle Arten 62. Man findet
somit durchgehend eine gegeniiber epigdischen Kleinsdugern erniedrigte Effizienz des
Mittelohrs bei subterranen Tieren.

Auch das Impedanziibertragungsverhiltnis (ITR) und der prozentuale Anteil der
vom Trommelfell auf das ovale Fenster tibertragenen Energie (E) im Resonanzfall (beide
nach DALLOS 1973, vgl. WEBSTER & WEBSTER 1975) liegt bei subterranen Arten etwas nied-
riger als bei den epigdischen Vergleichsarten (s. Tab. 15). Da E weitaus anschaulicher ist
und auf ITR aufbaut, werden im weiteren Verlauf ausschliefilich Vergleiche von E vorge-
nommen. Nach HUNT & KORTH (1980) liegt E bei Saugern durchschnittlich bei 81%, bei
subterranen Arten weitaus tiefer: so findet man Werte fiir den Silbermull von 57% (HUNT
& KORTH 1980) und fiir die Blindmaus von 67% (RADO et al. 1989). Diese Werte stimmen
nicht mit den hier ermittelten Vergleichswerten (aus der Literatur entnommenen, morpho-
logischen Daten des Mittelohrs, eingesetzt in die Formel von HUNT & KORTH 1980) tiberein.
Zwar liegt auch hier der ,subterrane Mittelwert” unterhalb der epigdischen Arten (90%
gegeniiber 96%, vgl. Tab. 15), ein derart grofSer Unterschied wie bei HUNT & KORTH (1980)
wurde jedoch nicht ersichtlich. Auch der dort angegebne Wert fiir den Silbermull konnte
nicht bestitigt werden, sondern wurde hier mit 83% bestimmt, was darauf zurtickzufiihren
ist, dass HUNT & KORTH (1980) eine kleinere Trommelfellfldche (2/3 der vermessenen

Trommelfellfldche) in die Berechnung einsetzten.
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Tab. 15: Vergleich der Sensitivitidt des Mittelohrs der Bathyergiden und anderer subterra-
ner Nagetiere mit verwandten epigdischen (auditorisch unspezialisierten) Arten sowie dem
Meerschweinchen (Cavia porcellus).

Art entnommen aus LR| AR |PIR ITR E
subterrane Nagetiere
B. suillus diese Studie 2,0 20,0 40 0,013 93%
C. amatus diese Studie 2,0 19,5 39 0,013 93%
C. anselli diese Studie 2,1 155| 33 0,015 89%
C. damarensis, Dordabis diese Studie 1,8 16,3 29 0,019 80%
C. damarensis, W. Zambezi | diese Studie 1,8 21,5 40 0,014 91%
C. darlingi, Chimanimani diese Studie 2,0 20,2 41 0,012 95%
C. darlingi, Goromonzi diese Studie 1,8 154 | 28 0,020 79%
C. hottentotus diese Studie 1,9 19,3 37 0,014 90%
C. kafuensis diese Studie 1,9 158 | 31 0,017 85%
C. mechowii diese Studie 2,0 21,3 43 0,012 95%
C. natalensis diese Studie 1,7 184 | 31 0,019 81%
C. pretoriae diese Studie 2,0 17,0 34 0,015 88%
C. whytei diese Studie 2,2 232 | 52 0,009 99%
Ctenomys sociabilis MASON 2004 2,4 26,5 63 0,007 | 100%
Ctenomys talarum SCHLEICH & BUSCH 2004 2,4 21,1 51 0,008 | 100%
Ellobius talpinus BURDA et al. 1992 1,6 16,7 27 0,012 95%
Geomys bursarius NUMMELA 1995, WILKINS et al. 1999 2,1 17,1 36 0,013 92%
G. capensis diese Studie 2,0 19,0 38 0,013 92%
H. argenteocinereus diese Studie 1,7 19,5 33 0,018 83%
H. glaber diese Studie 2,0 16,5 32 0,016 87%
Spalacopus cyanus BEGALL & BURDA eingereicht 2,1 26,8 | 56 0,009 99%

BURDA et al. 1989, BURDA et al. 1992,

Spalax ehrenbergi RADO et al. 1989 & eigene Daten 1,7 170 29 0,019 80%
Thomomys bottae MASON 1999 in MASON 2001, WILKINS et al. 1999 | 1,8 20,0| 36 0,015 88%
MITTELWERT Sandgriber 19 186 | 36 0,015 89%
MITTELWERT subterrane Nagetiere 2,0 19,4 39 0,014 90%
epigidische, unspezialisierte Nagetiere
Clethrionomys glareolus LANGE & STALLEICKEN, 2001 2,3 16,3 37 0,012 94%
Mastomys natalensis BURDA et al. 1992 2,72 24,7 54
Microtus agrestris MASON 1999 in MASON 2001 2,2 23,5 52 0,009 99%
Microtus arvalis LANGE et al. 2004 2,1 18,0 38 0,012 94%
Hausmaus BURDA et al. 1992 2,5 28,2 70
Wanderratte BURDA et al. 1992 2,72 31,5 69
MITTELWERT epigiische Nagetiere 2,2 23,7| 54 0,011 96%
Meerschweinchen MASON 1999 in MASON 2001 ‘ 2,5 ‘ 34,1 85 | 0,005 ‘ 95%

LR = Hebelarmverhdltnis, AR = Flichenverhdltnis, PTR = Druckuibertragungsverhiltnis, ITR = Impedanz-
iibertragungsverhéltnis, E = prozentualer Anteil der zur Cochlea tibertragenen Energie
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5.4.2. Frequenzeinstellung (funing) des Mittelohrs und der Cochlea

Neben allgemeinen relativen Aussagen {iiber die Frequenzeinstellung des Gehors (s. o.)
finden sich in der Literatur einige Modelle, mit deren Hilfe man diese genauer quantifizie-
ren kann. Mit ihrer Hilfe kann man zum einen die am besten wahrgenommene Frequenz
berechnen, also die Frequenz, die bei geringstem Schalldruckpegel wahrgenommen wer-
den kann und bei der somit das Gehor die hochste Sensitivitédt zeigt. Zum anderen lassen
sich die obere und untere Frequenzgrenze des Horbereichs, also die hochsten bzw. tiefsten
wahrnehmbaren Frequenzen (nach ROSOWSKI 1992 bei 30 dB SPL iiber dem am sensitivsten
wahrgenommenen Schall, in Audiogrammen meist bei 60 dB SPL, unabhingig vom absolut
niedrigsten Schalldruckpegel, vgl. u. a. FAY 1992, HEFFNER & HEFFNER 1993, BRUCKMANN
& BURDA 1997) berechnen. Da es sich um Modelle handelt, die jeweils nur auf einem oder
wenigen morphologischen Parametern beruhen, sollte man beachten, dass diese Berech-
nungen zwar gute Anndherungen an die Realitét liefern, die akustische Wahrnehmungsfa-
higkeit aber vom Zusammenwirken aller Komponenten des Gehorsystems abhdngt (vgl.
u. a. ROSOWSKI 1992).

Vergleicht man die berechneten Frequenzeinstellungen mit auf gleicher Weise be-
rechneten Werten fiir die schon oben zum Vergleich herangezogenen subterranen Nager
bzw. epigdisch lebenden, unspezialisierten Nager (vgl. Tab. 16), so kann man durchgehend
folgende Tendenz erkennen: Andere subterrane Nager weisen sehr dhnliche, in Richtung
tiefe Frequenzen verschobene Werte auf wie die Sandgraber, wohingegen epigdische Na-
ger durchgehend abweichende Werte aufweisen. So liegen z. B. die Mittelwerte der oberen
Frequenzgrenzen des Horbereichs, berechnet nach ROSOWSKI (1992), bei den subterranen
Saugern zwischen 45 kHz und 51 kHz, bei den epigdischen Kleinsdugern dagegen zwi-
schen 58 kHz und 66 kHz. Der Frequenzbereich besten Horvermogens liegt im Mittel zwi-
schen 8,9 kHz und 11,3 kHz bei den subterranen Nagern im Vergleich zu einem Bereich
von 12,8-15,4 kHz bei den epigdischen Nagetieren. Die untere Frequenzgrenze des Horbe-
reichs lag nach ROSOWSKI (1992) zwischen 0,9 kHz und 1,3 kHz gegentiber 2,0-2,3 kHz.

Bei der Anwendung des einfachen, auf dem Gewicht von Malleus und Incus basie-
renden Modells von HEMILA et al. (1995), zeigten sich stark abweichende Ergebnisse der
oberen Frequenzgrenze des Horbereichs: 93 kHz bei den subterranen gegentiber 112 kHz
bei den epigdischen Nagetieren. Dieses Phinomen wurde auch von HEMILA et al. (1995)
beobachtet: bei Nagetieren lieferte das Modell im Vergleich zu Verhaltensaudiogrammen

nach oben abweichende Ergebnisse.
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Basierend auf Daten des Innenohrs (Basilarmembranlinge und Anzahl der Win-
dungen der Cochlea) ergeben sich nach WEST (1985) eine untere Frequenzgrenze des Hor-
bereichs von 0,2 kHz und eine obere Frequenzgrenze von 82 kHz bei den subterranen Na-
gern, bei den epigdischen Nagetieren liegt die untere Frequenzgrenze bei 0,6 kHz und die
obere bei 70 kHz.

Auffallend ist, dass sdmtliche ermittelten Horcharakteristika des Meerschwein-
chens, von dem bekannt ist, dass es vor allem niedrige Frequenzen gut wahrnehmen kann,
noch unterhalb der Werte der subterranen Nagetiere liegen (vgl. Tab. 16).

MASON (2004) betonte bei der Anwendung der Modelle nach DALLOS (1973, E) und
HEMILA et al. (1995) auf fossorielle Sduger, dass man nicht zu stark auf diese vertrauen
konnte und der Horbereich wesentlich eingeschrankter als vorhergesagt sein kann. Dies
kann hier auch fiir die subterranen Sandgraber bestitigt werden (s. Kapitel A.5.4.6.). Samt-
liche Modelle lieferten fiir die subterranen Nagetiere hohere Werte als verschiedene Au-
diogramme. Offenbar ist bei ihnen die Sensitivitdt im Bereich hoher Frequenzen limitiert,
ohne dass die Modelle es berticksichtigen konnen. Daher ist anzunehmen, dass die Ursa-
chen daftir im Bereich der Mikromechanik des Innenohrs oder der neuronalen Verarbei-
tung akustischer Signale liegen (vgl. auch MASON 2004, HEFFNER & HEFFNER 1993). Ein
Vergleich der Resonanzfrequenz des Mittelohrs und des Trommelfells mit Literaturdaten
ist leider nicht moglich, da fiir die Vergleichsarten die dazu erforderlichen Angaben (Bul-
lavolumen, Meatusfldche und Trommelfelldurchmesser) in der Literatur nicht vollstandig

erfasst sind.
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Tab. 16: Vergleich der theoretischen Gehoreinstellung der Bathyergiden und anderer sub-
terraner Nagetiere mit verwandten epigdischen (auditorisch unspezialisierten) Arten und
dem Meerschweinchen (Cavia porcellus). Alle Werte werden in kHz angegeben.

Frequenzbereich
Art untzre Iifl?qgenz.g}rlenze besten Horver- | obere Frequenzgrenze des Horbereichs
es Horbereichs mogens
BM, BM,

einfliefende Parameter SpPt TF! CW?2 SpPt TF! SpPt TF! BM! GMI® CW?
B. suillus 04 0,5 6,0 6,8 33 35 - 64
C. amatus 0,9 1,4 9,3 11,6 46 49 -
C. anselli 0,8 15 0,17 8,7 12,3 44 51 57 87 95
C. damarensis, Dordabis 0,6 1,0 0,15 74 9,9 39 44 53 82 89
C. damarensis, W. Zambezi 0,8 1,0 8,5 9,9 44 44 - 85
C. darlingi, Chimanimani 0,9 1,2 9,1 11,0 46 47 -
C. darlingi, Goromonzi 0,8 14 0,13 8,4 11,9 43 50 48 89 72
C. hottentotus 1,4 2,0 0,24 11,2 14,5 54 56 60 113 87
C. kafuensis 0,8 1,5 8,7 12,1 44 50 - 92
C. mechowii 0,6 0,8 7,6 8,7 40 41 - 76
C. natalensis 1,0 15 0,14 9,5 12,2 47 51 52 100 87
C. pretoriae 0,7 1,2 0,18 8,2 10,9 42 47 59 94 100
C. whytei 09 1,0 8,9 9,9 45 44 - 94
Ctenomys sociabilis 0,6 0,6 7,4 7,3 39 37 - 69
Ctenomys talarum 0,5 0,7 0,16 6,9 7,7 37 38 53 68 81
Ellobius talpinus 0,8 1,4 8,7 11,8 44 49 - 97
Geomys bursarius 0,8 1,3 8,5 11,2 43 48 43 78
G. capensis 0,8 1,1 8,4 10,4 43 46 - 94
H. argenteocinereus 0,9 13 9,1 11,2 46 48 - 97
H. glaber 2,3 3,9 14,1 20,9 64 70 - 136
Spalacopus cyanus 0,8 0,8 0,12 8,6 8,7 44 41 48 79
Spalax ehrenbergi 0,7 1,2 0,09 8,1 10,7 42 47 45 89 68
Thomomys bottae 1,0 1,3 9,4 11,5 47 49 - 97
MITTELWERT subterrane Nager 0,9 1,3 0,2 8,9 11,3 45 48 51 93 82
Clethrionomys glareolus 1,4 2,4 0,55 11,2 16,1 54 60 65 122 65
Microtus agrestris 13 15 10,9 12,4 52 51 - 102
Microtus arvalis 15 2,3 0,41 11,6 15,7 55 59 63 72
Hausmaus 4,5 4,3 0,93 19,5 22,1 82 72 85 88
Wanderratte 1,4 1,1 0,30 11,0 10,5 53 46 52 55
MITTELWERT epigiische Nager 2,0 23 0,6 12,8 15,4 59 58 66 | 112 70
Meerschweinchen ‘ 0,4 ‘ 0,3 ‘ 0,04 ‘ 6,5 ‘ 54 ‘ 35 ‘ 31 ‘ 30 ‘ 57 ‘ 52

SP = Fldche der Stapes-FuBiplatte, TF = Fliche des Trommelfells, BM = Linge der Basilarmembran, GMI =

Gewicht des Malleus-Incus-Komplexes, CW = Zahl der Cochlea-Windungen.
1 ROSOWsSKI 1992, 2 WEST 1985, 3 HEMILA et al. 1995.

Die Literaturquellen fiir die in die Berechnung einfliefenden Daten sind Tabelle 3 und 11 zu entnehmen.
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5.4.3. Tonotopiekarten

Mit Hilfe einer von FAY (1992) entwickelten Funktion, die auf VON BEKESY (1960) und
GREENWOOD (1961) basiert, kann man mit Hilfe der beiden Parameter , obere Horgrenze”
und , Basilarmembranlidnge” eine Tonotopiekarte erstellen. Diese gibt die an jedem Ort auf
dem Corti-Organ abgebildete Frequenz an.

Normalerweise sind die Frequenzen logarithmisch auf der Basilarmembran verteilt,
was bedeutet, dass Oktaven durch konstante Distanzen représentiert werden (VON BEKESY
1960, LIBERMAN 1982). Auf dieser Grundregel beruhen auch die theroretischen Tonotopie-
karten nach FAY (1992). So zeigen die Tonotopiekarten (vgl. Abb. 45) der untersuchten
Sandgraber keine auffélligen Unterschiede zwischen den Arten. Sie spiegeln die verschie-
denen Langen der Basilarmembran und die auf ROSOWSKI (1992) beruhenden oberen Fre-
quenzgrenzen des Horbereichs wider.

Man muss berticksichtigen, dass die Definition des Horlimits bei FAY (1992) nicht
der von ROSOWSKI entspricht (s. 0.). Aufserdem liegt eine Voraussetzung fiir die hier darge-
stellten Tonotopiekarten in der Annahme begriindet, dass die Antwort des gesamten Hor-
systems grundsatzlich mit der Antwort des Mittelohrs tibereinstimmt, da die berechneten
Horlimits nach ROSOWSKI (1992) zum Grofsteil auf morphologischen Daten des Mittelohrs
beruhen. Fiir C. anselli werden daher im Folgenden die Tonotopiekarte, die MULLER et al.
(1992) mit Hilfe evozierter Potentiale direkt bestimmten, die Tonotopiekarte nach FAY
(1992) beruhend auf der nach ROSOWSKI (1992) berechneten oberen Frequenzgrenze des
Horbereichs (vgl. Abb. 47) und eine weitere Tonotopiekarte nach FAY (1992) beruhend auf
der in Verhaltensaudiogrammen von BRUCKMANN & BURDA (1997) bestimmten oberen

Frequenzgrenze des Horbereichs verglichen.
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Abb. 47: Tonotopiekarten fur C. anselli im Vergleich. Die Basilarmembranldnge ist von der
Basis (0%) zum Apex (100%) angegeben.

Man kann im Vergleich (Abb. 47) gut erkennen, dass die nach ROSOWSKI (1992) berechnete
obere Frequenzgrenze des Horbereichs wesentlich hoher liegt, als die objektiv bestimmte.
Beide nach FAY (1992) berechneten Tonotopiekarten geben ansonsten den theoretisch an-
genommenen logarithmischen Verlauf der Frequenzen auf der Basilarmembran wider. Die
Tonotopiekarte nach MULLER et al. (1992) zeigt, dass man bei C. anselli keinen logarithmi-
schen Verlauf der Frequenzabbildung auf der Basilarmembran vorfindet, sondern dass
dem Frequenzbereich zwischen 600 und 1000 Hz ein besonders grofier Anteil der Basilar-
membranlinge (zwischen 40% und 85%) gewidmet wird. Nach MULLER et al. (1992) und
BRUCKMANN & BURDA (1997) handelt es sich dabei um eine akustische Fovea. Eine solche
wird definiert als die raumliche Uberreprasentation eines engen Frequenzbereichs entlang
der Langsausdehnung des Corti-Organs in der Cochlea (Online-Lexikon der Neurowissen-
schaft: www.wissenschaft-online.de/abo/lexikon/neuro/325, Stand: 6/2005). Bei echo-
ortenden Fledermdusen findet man in diesem Bereich eine extreme Verschirfung des Fre-
quenzauflosungsvermodgens und neuronaler Tuningkurven, was bei den akustischen Fo-
veae von Graumull und Schleiereule nicht bestitigt werden konnte (Online-Lexikon der
Neurowissenschaft: www.wissenschaft-online.de/abo/lexikon/neuro/325, Stand: 6/2005,

KOssL et al. 1996). Bei der angewandten oberen Frequenzgrenze nach BRUCKMANN & BUR-
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DA (1997) liegt dagegen dieses Frequenzband nur zwischen 55% und 65% und bei der obe-
ren Frequenzgrenze nach ROSOWSKI (1992) zwischen 75% und 82%. Den Frequenzen ober-
halb von 1000 Hz wird dagegen im Vergleich zur anndhernd logarithmischen Verteilung
nach FAY (1992) weniger Platz eingerdaumt (s. Abb. 47): nach MULLER et al. (1992) sind es
40%, nach FAY (1992) und BRUCKMANN & BURDA (1997) etwa 60% und nach FAY (1992) und
ROSOWSKI (1992) gar 75%. Frequenzen unterhalb von 600 Hz nehmen bei der Tonotopie-
karte nach MULLER et al. (1992) besonders viel Platz ein (65-100%).

5.4.4. Ubertragung des Haarzelldichteverlaufs auf die Tonotopiekarten

Es wird angenommen, dass die Dichte innerer sowie dufierer Haarzellen, als eigentliche
Sinnesrezeptoren, mit der Horsensitivitat und/oder dem Frequenz-
Unterscheidungsvermogen in Beziehung stehen (vgl. BURDA & VOLDRICH 1980). Danach
korreliert die Haarzelldichte mit der Fiahigkeit des Corti-Organs Frequenzen zu analysie-
ren. Schwankungen in der Haarzelldichte spiegeln daher funktionelle Unterschiede zwi-
schen verschiedenen Abschnitten des Corti-Organs wider (vgl. u. a. BURDA 1984, BURDA et
al. 1988a).

Verschiedene Untersuchungen (z. B. am Meerschweinchen, BURDA 1984, 1985 und
an der Hausmaus, EHRET & FRANKENREITER 1977) legten dar, dass der Bereich maximaler
Dichte innerer Haarzellen mit dem in Verhaltensaudiogrammen bestimmten Bereich nied-
rigsten wahrnehmbaren Schalldrucks, also dem Bereich besten, sensitivsten Horvermo-
gens, iibereinstimmt. Auch die Auflosungsfihigkeit von Intensititen sowie Frequenzen
korreliert mit der Dichte innerer Haarzellen (vgl. u. a. EHRET & FRANKENREITER 1977, BUR-
DA & VOLDRICH 1984, BURDA 1984, 1985). Dagegen ist weiterhin unklar, ob und wie die
Dichte duflerer Haarzellen mit der Horfahigkeit zusammenhdngt. Eine Beziehung zwi-
schen dem Dichteverlauf dufierer Haarzellen und Verhaltensaudiogrammen wurde bisher
nicht festgestellt (vgl. BURDA & VOLDRICH 1980, BURDA 1982 zitiert in BURDA 1985). Es ist
bekannt, dass bei sehr niedrigen Intensitdten das Gehorsystem nicht in der Lage ist, ohne
die dufseren Haarzellen zu arbeiten. Somit unterstiitzen die dufleren Haarzellen die eigent-
liche Informationsweitergabe durch die inneren Haarzellen (RYAN & DALLOS 1975). Sie
besitzen die Fahigkeit, zu kontrahieren und so bei niedrigem Schalldruckpegel die Wan-
derwelle in einem engen Bereich um das bis zu 1000fache zu verstdarken (cochledrer Ver-
starker) und konnen ein besonders scharfes Wanderwellenmaximum erzeugen (tuning; vgl.

u. a. ZENNER 1998, SMITH 2000, SNYDER et al. 2003).
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Projiziert man die ermittelten Haarzelldichteverldufe der verschiedenen Arten der Sand-
graber auf die Tonotopiekarten, ermittelt nach FAY (1992) und ROSOWSKI (1992), ergeben
sich folgende Zusammenhinge (vgl. Abb. 48): Die Maxima der Dichte innerer und auch
duflerer Haarzellen liegen bei allen untersuchten Arten im apikalen Bereich und entspre-
chen den Frequenzorten, an denen nach der Tonotopiekarte 0,2 kHz bis 0,6 kHz wahrge-
nommen werden. Da in exakt diesem Frequenzbereich der Schall in den Gangsystemen
subterraner Nagetiere am besten transmittiert wird (vgl. HETH et al. 1986, Kapitel A.6.),
kann diese Sensitivitdtserhohung als eine Adaptation an die akustische Umwelt gewertet
werden. Auffillig ist auflerdem eine erhohte Dichte innerer und dufserer Haarzellen bei
C. anselli in der Region, die dem Frequenzort von etwa 2 kHz entspricht und bei C. hottento-
tus in der Region, die 1-1,5 kHz entspricht. Bei C. anselli, C. hottentotus und C. damarensis
findet man am Frequenzort von etwa 0,25 kHz ein weiteres Maximum innerer Haarzellen,
bei C. natalensis am Frequenzort von etwa 1 kHz und bei C. pretoriae bei etwa 2,5 kHz Dich-
temaxima dufSerer Haarzellen.

In Verhaltensaudiogrammen von C. anselli liegt der Bereich besten Horens zwischen
600 und 1000 Hz, was der akustischen Fovea der Basilarmembran entspricht (s. o0.). Das
zweite Dichte-Maximum bei C. anselli und C. hottentotus konnte diesen Bereich widerspie-
geln. Die Vokalisation letztendlich hat ebenfalls ihren Hauptfrequenzanteil im niedrigfre-
quenten Bereich: vier der bei C. anselli ermittelten 13 Vokalisationsarten haben ihren
Hauptfrequenzanteil zwischen 0,8 kHz und 1,6 kHz, sieben zwischen 1,6 kHz und 3,2 kHz
(CREDNER et al. 1997). Bei adulten Graumullen findet man mit einer einzigen Ausnahme
bei allen Rufen Hauptfrequenzanteile zwischen 0,5 kHz und 2 kHz (CREDNER et al. 1997).
Die Dichte-Maxima in diesem Bereich kénnten somit eine Anpassung an die Lautgebungen
darstellen. Bei C. hottentotus findet man bei den dufieren Haarzellen ein Dichtemaximum,
das 7 kHz entspricht. Im Bereich zwischen etwa 8 und 10 kHz zeigen sehr viele Sduger eine
hohe Sensitivitadt (ermittelt in Verhaltensaudiogrammen). Es konnte sich somit um ein ple-

siomorphes Sdugetiermerkmal handeln.
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C. mechowii-Gruppe C. hottentotus-Gruppe
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Abb. 48: Dichteverlauf innerer (schwarz) und dufSerer (rot) Haarzellen bei C. anselli und
dargestellte Frequenzorte (in kHz), basierend auf der oberen Horgrenze nach BRUCK-
MANN & BURDA (1997) aus Verhaltensaudiogrammen. Ordinate: Dichte in Zellen/mm.
Abszisse: Frequenzort auf der Basilarmembran, dargestellt in Prozent der jeweiligen tota-
len Lénge; das basale Ende entspricht 100%.
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Eine Voraussetzung fiir die hier aufgezeigten Zusammenhinge ist die Annahme, dass die
Antwort des gesamten Horsystems grundsétzlich mit der Antwort des Mittelohrs tiberein-
stimmt, da die berechneten, in die Formel nach FAY (1992) eingesetzten Horlimits zum
Grofsteil auf morphologischen Daten des Mittelohrs beruhen. Wie bereits oben beschrieben,
stimmen im Fall von C. anselli und anderen subterranen Nagern (vgl. LANGE et al. 2004)
diese berechneten Werte nicht mit den durch Verhaltensaudiogramme berechneten {iiber-
ein. Sie liegen wesentlich hoher.

Zum Vergleich wurde daher fiir C. anselli eine Tonotopiekarte auf Grundlage der in
den Verhaltensaudiogrammen ermittelten oberen Frequenzgrenzen des Horbereichs er-
stellt und die Frequenzorte bestimmt, an denen die Dichtemaxima innerer und &ufserer
Haarzellen auftreten. Die Dichtemaxima verschieben sich dadurch sémtlich in den tie-
ferfrequenten Bereich: die Maxima innerer und dufierer Haarzellen liegen dann um etwa
0,1 kHz und bei 0,7 kHz (gegentiber 0,25 kHz und 1,5 kHz, vgl. Abb. 48, 49). Dies verdeut-

licht, dass die mit Hilfe morphometrischer Parameter ermittelten Gehoreinstellungen im-
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0,1 0,65 0,8 1 4 13

Abb. 49: Dichteverlauf innerer (schwarz) und &dufserer (rot) Haarzellen bei C. anselli und
dargestellte Frequenzorte (in kHz), basierend auf der oberen Horgrenze nach BRUCKMANN
& BURDA (1997; schwarz, obere Reihe) bzw. aus MULLER et al. (1992; rot, untere Reihe). Or-
dinate: Dichte in Zellen/mm. Abszisse: Frequenzort auf der Basilarmembran, dargestellt in
Prozent der jeweiligen totalen Lange; das basale Ende entspricht 100%.
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mer nur Anndherungen darstellen konnen und zeigt, dass die besonders sensitiven Berei-
che auf dem Corti-Organ mit hohen Haarzelldichten generell tiefer liegen, als anhand der
diskutierten Tonotopiekarten beschrieben.

Letztendlich zeigt der Vergleich dieser Maxima mit den Werten der Tonotopiekarte
nach MULLER et al. (1992) folgende Ergebnisse: beide Maxima liegen bei etwa 0,3 kHz und

0,75 kHz. Die Ergebnisse unterscheiden sich demnach nicht wesentlich voneinander.

5.4.5. Kleiner Exkurs zu C. anselli: die akustische Fovea

Im Hinblick auf das Gehor ist der Ansell-Graumull (C. anselli) eines der am besten unter-
suchten wildlebenden Sdugetiere. Es wurden sowohl cochledre (KOSSL et al. 1996), neuro-
nale (MULLER & BURDA 1989) als auch Verhaltensaudiogramme (BRUCKMANN & BURDA
1997) erstellt, die Tonotopiekarte der Basilarmembran ermittelten MULLER et al. (1992) und
die Vokalisation analysierten CREDNER et al. (1997). Die Ergebnisse zeigen tibereinstim-
mend, dass das Gehor zwischen 500 und 1000 Hz am sensitivsten ist und die meisten Rufe
Haupt-Frequenzkomponenten zwischen 500 Hz und 2 kHz enthalten. Die Morphologie des
Ohrs war dagegen bisher, im Vergleich z. B. mit Spalax (BRUNS et al. 1988, BURDA et al. 89,

90b), weniger untersucht worden.
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Abb. 50: Zahl innerer und dufSerer Haarzellen pro Oktave ermittelt mit Hilfe der empirisch
erhobenen Tonotopiekarte nach MULLER et al. (1992).
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Die empirisch ermittelte Tonotopiekarte von C. anselli zeigt, dass Frequenzen zwischen
0,6 kHz und 1 kHz auf dem Corti-Organ {iberreprasentiert sind (MULLER et al. 1992), so
dass fast die Halfte der Lange der Basilarmembran der Analyse dieses engen Frequenz-
bandes dient. Die Ergebnisse der vorliegenden morphologischen Untersuchungen des In-
nenohrs decken auf, dass auch die hochste Zahl von Haarzellen pro Oktave in diesem Be-
reich, genauer in der Oktave zwischen 0,5 und 1 kHz zu finden ist (vgl. Abb. 50). Diese
akustische Fovea (s. 0.) korrespondiert genau mit den niedrigsten Hoérschwellen in Verhal-
tensaudiogrammen (0,8 kHz) und neuronalen Audiogrammen (MULLER & BURDA 1989,
BRUCKMANN & BURDA 1997) und reflektiert aufSferdem den Haupt-Frequenzanteil der Vo-
kalisation (CREDNER et al. 1997). Da aber diese Frequenz-Expansion im cochledren Audio-
gramm nicht in einem erhohten Tuning reflektiert wird, wurde die Verwendung des Beg-
riffs akustische Fovea bei Cryptomys von KOSSL et al. (1996) in Frage gestellt. Dennoch ist
die akustische Fovea des Graumulls in die Lehrbiicher eingegangen (s. 0., Online-Lexikon
der Neurowissenschaft: www.wissenschaft-online.de/abo/lexikon/neuro/325, Stand:

6,/2005).

Ein weiteres interessantes Phdnomen im Bereich der akustischen Fovea betrifft die Breite
der Triade duflerer Haarzellen. Die Triade stellt ein Korrelat fiir die Breite der Basilar-
membran dar (s. Kapitel A.4.). Diese nimmt bei akustisch unspezialisierten Tieren wie
Wanderratte und Hausmaus von der Basis bis zum Apex der Cochlea zu. Bei den unter-
suchten Graumullen hingegen blieb die Triadenbreite im Bereich der akustischen Fovea
(zwischen 40% und 85% der Lange der Basilarmembran) konstant (s. Abb. 51). Man kann
daher eine Beziehung zwischen der Breite der Triade an einem gewissen Ort auf der Basi-

larmembran und der Frequenz, die dort abgebildet wird, vermuten.
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Abb. 51: Breite der Triade dufierer Haarzellen im Vergleich mit der abgebildeten Frequenz
entlang der Basilarmembran (bei C. anselli nach MULLER et al. 1992).

5.4.6.Vergleich mit Audiogrammen aus der Literatur

Die Morphologie des Mittelohrs der Sandgraber zeigt viele Gemeinsamkeiten mit dem an-
derer subterraner Tiere. Sie lasst darauf schliefsen, dass das Gehor wenig sensitiv und auf,
im Vergleich zu epigdischen Nagetieren dhnlicher Groéflenordnung, niedrige Frequenzen
eingestellt ist (s. 0.). Eine mogliche Erkldrung ist, dass die Tiere gezwungen sind, ihre Ge-
horsensitivitit zu reduzieren oder zumindest nicht zu erhthen, um ihre Innenohren zu
schiitzen (vgl. BURDA et al. 1990a). So konnte die geringere Horsensitivitit vieler subterra-
ner Sdugetiere als wahre Adaptation an die spezifische subterrane Umwelt betrachtet wer-
den. Im Jahr 1966 postulierte QUILLIAM einen Stethoskop-Effekt in den Gangsystemen sub-
terraner Sduger, der gewisse Frequenzen verstdrken sollte. Auf diese Hypothese und deren
Uberpriifung wird im weiteren Verlauf dieser Arbeit (im Kapitel A.6.) noch genauer einge-
gangen werden.

Verhaltensaudiogramme, evozierte Potentiale oder morphologische Studien deck-
ten nicht nur bei Sandgrdbern sondern auch bei vielen anderen subterranen Nagern (z. B.
Tuco-tucos (Ctenomys talarum), Blindmduse (Spalax ehrenbergi)) ein gegeniiber Luftschall
unsensitives, auf Frequenzen unterhalb von 20 kHz beschranktes, besonders im niedrigfre-

quenten Bereich sensitives Gehor auf (vgl. BRUNS et al. 1988, BURDA et al. 1989, HEFFNER &
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HEFFNER 1990, 1992a, 1993, SCHLEICH & BUSCH 2004). Bei Coruros (Spalacopus cyanus) da-
gegen ist dies nicht der Fall, sie zeigten eine hohere Sensitivitdt und auch eine bessere
Wahrnehmungsfahigkeit hoherer Frequenzen als andere subterrane Nager, zeigten aber
zumindest einen zweiten Bereich erhohter Sensitivitdt unterhalb von 1 kHz (BEGALL et al.
2004). Auch wurde bei fossoriellen Sdugetieren ein intermedidres Horvermodgen, zwischen
dem epigdischer und subterraner Sdugetiere gefunden (HEFFNER et al. 1994, LANGE et al.
2004). All diese Ergebnisse unterstiitzen die Annahme des Verlustes der biologischen Sig-
nifikanz hoher Frequenzen in der subterranen Umwelt.

Vergleicht man die Werte aus Verhaltensaudiogrammen mit den berechneten (s. 0.),
so ist der allgemeine Trend zu erkennen, dass bei den subterranen Tieren die berechneten
Werte durchgehend weitaus hoher liegen als die der Verhaltensaudiogramme (vgl. Tab. 17,
Abb. 52). Bei Wanderratte, Hausmaus und auch beim Meerschweinchen, das eher im
niedrigfrequenten Bereich hort, ist dies dagegen nicht der Fall. Die oberen Frequenzgren-
zen des Horbereichs werden bei ihnen z. B. nach ROSOWSKI (1992) sogar etwas niedriger als
im Verhaltensaudiogramm ermittelt. Es soll somit nochmals betont werden, dass Modelle
vor allem bei subterranen Nagern nur Tendenzen aufzeigen konnen, auf keinen Fall jedoch
zuverldssige absolute Werte. Das Gehor ist als Einheit weitaus komplexer, als die Modelle
annehmen und jede Stufe, von Auflen- tiber Mittel- und Innenohr bis zur neuronalen Ver-

arbeitung, kann dabei frequenzselektiv wirken.
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Tab. 17: Verhaltensaudiogramme und berechnete Frequenzeinstellungen nach ROSOWSKI

(1992) im Vergleich*.
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* Dargestellt werden Mittelwerte. Obere Frequenzgrenze: Mittelwerte der Berechnungen, die Parameter des
(vgl. Kapitel A.5.4.2.).



A.S. Oko-funktionelle Morphologie des Mittel- und Innenohrs der Sandgriber

Ob das Horen niedriger Frequenzen bei fossoriellen und subterranen Sdugern ein ver-
kiimmertes Merkmal ist, d. h. als eine Degeneration gewertet werden kann (vgl. HEFFNER
& HEFFNER 1990, 1992a, 1993) oder eine progressive Anpassung des Gehors an seine spezi-
fische akustische Umwelt darstellt (vgl. BURDA et al. 1992), kann nicht eindeutig beantwor-
tet werden. Die zweite Hypothese wird allerdings unterstiitzt durch die Tatsache, dass
komplexe morphologische Spezialisierungen des Hororgans wie ein frei schwingender
Mittelohrtyp, reduzierte oder fehlende Mittelohrmuskeln und niedrige anatomische Fla-
chen- und Hebelarmverhiltnisse des Mittelohrs, die eine schlechte Sensitivitdat des Mittel-
ohrs bewirken, konvergent in den Hororganen nicht-verwandter Formen subterraner Séu-
getiere auftreten (vgl. BURDA et al. 1988c, 1990a, 1992, MULLER et al. 1992, WILKINS et al.
1999, MASON 2001, SCHLEICH & BUSCH 2004) und somit das Mittelohr an die akustische
Umwelt, die nur bestimmte eher niedrige Frequenzen bevorzugt oder gar verstiarkt (vgl.
Kapitel A.6.) angepasst zu sein scheint. Ebenso zeigt das Innenohr einige Hinweise auf die-
se Anpassung, wie z. B. eine erhohte Haarzelldichte im Bereich der unterirdisch gut tiber-

tragenen Frequenzen (s. 0.).

5.4.7. Schall-Lokalisation und Horgrenzen

Saugetiere konnen prinzipiell zwei Moglichkeiten nutzen, Schall zu lokalisieren: Man un-
terscheidet zwischen monauraler und binauraler Lokalisation (vgl. u. a. HEFFNER & HEFF-
NER 1992b). Die Ohrmuschel spielt eine wichtige Rolle beim monauralen direktionalen Ho-
ren und verstarkt Schall, der entlang seiner akustischen Achse auftritt. Das monaurale Lo-
kalisieren verhindert Vorne-hinten-Verwechselungen und ermdoglicht im Gegensatz zur
binauralen Lokalisation auch ein Bestimmen der Hohe einer Schallquelle, also die vertikale
Lokalisation (HEFFNER & HEFFNER 1992b). Das Fehlen einer Ohrmuschel bei den untersuch-
ten Sandgrdbern und vielen anderen subterranen Sdugern kann daher dorthin gehend in-
terpretiert werden, dass die Fahigkeit einer (vertikalen) Lokalisation sowie auch einer
Schallverstarkung in der subterranen Umwelt eine untergeordnete Rolle spielen, so dass
kein selektiver Druck in der Ausbildung oder dem Erhalt einer Pinna entsteht.

Bei der binauralen Schall-Lokalisation wird der einkommende Schall beider Ohren
verglichen. So kann aus Differenzen in der Ankunftszeit (bzw. bei reinen Ttnen aus Diffe-
renzen in der Phase) oder im Frequenz- und Intensitdtsspektrum (bei reinen Toénen aus-
schliefllich im Intensitdtsspektrum) auf den horizontalen Richtungswinkel der Schallquelle
geschlossen werden. Durch den von Kopf (und Ohrmuschel) produzierten Schallschatten

entstehen Unterschiede im Frequenz- und Intensititsspektrum des Schalls zwischen den
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Ohren. Eine Analyse dieser Unterschiede ist besonders effizient bei hoheren Frequenzen,
da nur bei Wellenldngen, die kleiner als der Interauralabstand sind, ein effektiver Schall-
schatten erzeugt wird (vgl. u. a. MARLER & HAMILTON 1967, zitiert in ISLEY & GYSEL 1975).
Die Analyse von Phasendifferenzen funktioniert nur im tiefen Frequenzbereich, wird al-
lerdings ungenau, wenn die Wellenldnge kleiner wird als der doppelte Interauralabstand
(vgl. z. B. MASTERTON et al. 1969, ISLEY & GYSEL 1975). Aufierdem gibt es hier eine physio-
logische Obergrenze: oberhalb von 1 kHz wird die Lokalisation mit Hilfe von Phasendiffe-
renzen schlechter, jenseits von 5 kHz ist bisher keine Lokalisation mit Hilfe von Phasendif-
ferenzen bei Sdugetieren berichtet worden. Daher ist vor allem bei Kleinsdugern, wie auch
den Sandgrabern, der Vergleich von Phasendifferenzen des einkommenden Schalls physio-
logisch limitiert, obwohl theoretisch physikalisch aufgrund des kleinen Interauralabstan-
des eine Lokalisation bei hoheren Frequenzen moglich wére (vgl. u. a. MASTERTON et al.
1969, HEFFNER & HEFFNER 1992b). Im Gegensatz zu reinen Tonen konnen Sdugetiere mit
Hilfe von Unterschieden in der Ankunftszeit des Schalls sowohl hoch- als auch
niedrigfrequente Signale lokalisieren (HEFFNER & HEFFNER 1992b). Nach MASTERTON et al.
(1969) kann man anhand der Grofse des Kopfes auf den maximal unterscheidbaren Zeitun-
terschied schliefSen (s. u.). Generell kann bei der binauralen Lokalisation das Fehlen einer
der beiden Moglichkeiten (Ankunftszeit bzw. Frequenz- und Intensitdtsspektrum) durch
die zweite kompensiert werden (MASTERTON et al. 1969).

Fiir die Sandgrdber ergibt sich eine theoretische untere Frequenzgrenze fiir die
Lokalisierung durch Intensititsdifferenzen zwischen 10 kHz bei B. suillus und 24 kHz bei
C. amatus, eine theoretische obere Frequenzgrenze fiir die Lokalisierung durch Phasen-
differenzen zwischen 5 kHz bei B. suillus und 12 kHz bei C. amatus. Da oberhalb von 5
kHz Phasendifferenzen neuronal nicht mehr aufgelost werden konnen (s. 0.), liegt die obe-
re Frequenzgrenze fur die Lokalisierung durch Phasendifferenzen allerdings fiir alle Sand-
graber bei 5 kHz. Betrachtet man erneut als Beispiel C. anselli, so zeigt sich, dass die Tiere
unterhalb von 5 kHz durch Phasendifferenzen, aber erst oberhalb von 21 kHz durch Inten-
sitdtsdifferenzen lokalisieren konnen. Da sie im Verhaltensaudiogramm (BRUCKMANN &
BURDA 1997) eine obere Frequenzgrenze des Horbereichs von 18,5 kHz haben, scheint kein
besonderer Selektionsdruck auf der Lokalisierungsfdhigkeit zu bestehen. Verhaltenstests
an fossoriellen bzw. subterranen Nagetieren zeigen in der Tat sowohl ein reduziertes Hor-
vermogen im Bereich hoher Frequenzen als auch eine schlechte Lokalisationsfahigkeit
(s. Geomys bursarius, Spalax ehrenbergi und Heterocephalus glaber in HEFFNER & HEFFNER
1990, 1992a, 1993 und C. anselli in MULLER & BURDA 1989).
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Der maximale binaurale Zeitunterschied (maximales Delta T, MASTERTON et al.
1969), ist ein Maf3 fiir die Nutzbarkeit von Unterschieden in der Ankunftszeit des Schalls
fiir die Lokalisation. Fiir ihn gibt es ein morphologisches Korrelat in Form des Interaura-
labstandes, mit dessen Hilfe man den maximalen binauralen Zeitunterschied berechnen
kann. Fur diese, auch funktioneller Interauralabstand genannte Grofse dividiert man den
Interauralabstand durch die Schallgeschwindigkeit. MASTERTON et al. (1969) messen diesen
Interauralabstand um den Kopf herum, ndhern aber ebenfalls Werte mit direkt durch den
Kopf gemessenen Interauralabstdnden an, wenn nur dieser verfligbar ist, wie es auch hier
der Fall ist.

Zwischen dem funktionellen Interauralabstand und dem sensitiven Horen im
hochfrequenten Frequenzbereich besteht eine enge Korrelation (MASTERTON et al. 1969). Je
kleiner der funktionelle Interauralabstand ist, und somit auch die Spannweite der mogli-
chen binauralen Zeitunterschiede, die ein Tier erfahren kann, desto hoher ist dessen obere
Frequenzgrenze des Horbereichs, die somit aus einer morphologischen Grofie (Interaura-
labstand) angendhert werden kann. Dieser Zusammenhang fiel schon friih auf (r = - 0,83,
p < 0,01, MASTERTON et al. 1969) und bestdrkte sich im Laufe der Jahre mit zunehmender
Anzahl verfligbarer Verhaltensaudiogramme (r = - 0,786, p < 0,001, HEFFNER et al. 2001).
Zu beachten ist dabei, dass Verhaltensaudiogramme subterraner Nager jedoch stets stark
abweichende Ergebnisse zeigten und deshalb nicht mit in diese Korrelation eingeschlossen

wurden.
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Abb. 52: Das Verhiltnis zwischen funktionellem Interauralabstand und oberer Horgrenze.
Das auf Verhaltensaudiogrammen basierende Diagramm aus HEFENER et al. (2001) wurde
erganzt durch Daten des Verhaltensaudiogramms (BRUCKMANN & BURDA 1997) von
C. anselli und die nach ROSOWSKI (1992) berechneten Werte aus Tabelle 17. Bei den hinzu-
gefligten Daten muss beachtet werden, dass der funktionelle Interauralabstand mit dem
innen gemessenen Abstand angendhert wurde und somit etwas zu klein angesetzt ist.
CA = C. anselli, HG = H. glaber, SE = Spalax ehrenbergi, GB = Geomys bursarius.

Wenn man in das Diagramm von HEFFNER et al. (2001), das den Zusammenhang zwischen
Interauralabstand und oberer Frequenzgrenze des Horbereichs darstellt, zusédtzlich die
Daten von C. anselli (BRUCKMANN & BURDA 1997) und die nach ROSOWSKI (1992) berechne-
ten Werte aus Tabelle 17) einfiigt, ergibt sich folgendes Bild (vgl. Abb. 52): alle subterranen
Nager weichen wie schon oben erwdhnt von den Werten epigdisch lebender Arten ab.
Wenn man aber dagegen die berechnete obere Horgrenze nach ROSOWSKI (1992) einftigt,
liegen diese nahe der Regressionsgeraden. Wie schon oben erwihnt, scheinen also die Mo-
delle nach ROSOWSKI (1992) fiir subterrane Tiere nicht zu gelten und stets hohere Werte zu
liefern. Bei subterranen Tieren, die in engen, langen Tunneln leben, in welchen Schall stets
nur von vorne oder hinten kommen kann, sollte kein selektiver Druck auf die Schall-
Lokalisation vorhanden sein. Daher liegt hier auch nicht der Zwang vor, moglichst hohe
Frequenzen wahrnehmen zu konnen, um noch mit Hilfe von Intensitédtsdifferenzen lokali-

sieren zu konnen (s. 0.).
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Obere Horgrenze und untere Horgrenze sind bei terrestrischen Sdugetieren miteinander
korreliert (vgl. z. B. MASTERTON et al. 1969, HEFFNER & HEFFNER 1985, HEFFNER ET AL. 2001,
s. Abb. 53). So haben Sduger mit gutem hochfrequenten Horen ein eingeschranktes Horen
niedriger Frequenzen und umgekehrt (vgl. u. a. HEFFNER & MASTERTON 1980, KOAY et al.
1998). Nach HEFFNER et al. (2001) kann man daher zwischen zwei Gruppen unterscheiden
(Abb. 53), basierend darauf, ob sie ein gutes oder schlechtes Horvermogen im Bereich nied-
riger Frequenzen haben: Tiere mit eingeschranktem niedrigfrequenten Horen, also einer
eher hohen unteren Horgrenze (Korrelationskoeffizient r = 0,567, p < 0,001) und Tiere mit
ausgepragtem Horen niedriger Frequenzen (Korrelationskoeffizient r = 0,691, p < 0,01),
einer tiefen unteren Horgrenze. Subterrane Nager wurden nicht mit in die Kalkulation ein-

geschlossen.
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Abb. 53: Das Verhiltnis von oberer zu unterer Frequenzgrenze des Horbereichs. Das auf 51
Verhaltensaudiogrammen verschiedener Sdugetiere basierende Diagramm aus HEFFNER et
al. (2001, Details zu den Daten sind dort zu entnehmen) wurde durch Daten aus Verhal-
tensaudiogrammen (BRUCKMANN & BURDA 1997) von C. anselli und nach ROSOWSKI (1992)
berechneten Werten aus Tabelle 17 (s. o0.) erganzt. CA = C. anselli, HG = H. glaber, SE = Spa-
lax ehrenbergi, GB = Geomys bursarius.

HEFFNER et al. (2001) schlieen Ursachen der Korpergrofie, Phylogenie und Okologie aus
und vermuten, dass die Ursache in einer unterschiedlichen Kodierung liegt. Sie gehen da-
von aus, dass Tiere, die nicht unterhalb von 500 Hz horen, fiir die Frequenzanalyse auch

keine auf phase-locking basierenden, zeitlichen Mechanismen nutzen. Unter phase-locking
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versteht man, dass sich die Neuronen stets an einer bestimmten Phase der stimulierenden
Wellenform entladen und somit die Intervalle zwischen den aufeinander folgenden Ner-
venimpulsen Vielfache der Periode des Tons sind (= 1/Frequenz). Diese zeitliche Kodie-
rung ist allerdings auf niedrige Frequenzen beschrankt. Bei der Wahrnehmung hoherer
Frequenzen wird ausschliefSlich das Tonotopie-Prinzip genutzt, bei dem Tone verschiede-
ner Frequenzen Haarzellen an verschiedenen Stellen der Basilarmembran anregen (vgl.
Kapitel A.4.). Auffallend ist, dass erneut die untersuchten Bathyergiden in die Reihe der
Tiere fallen, die keine besonderen Horfdhigkeiten im niedrigfrequenten Bereich aufweisen,
wenn man die nach ROSOWSKI (1992) berechneten Werte hinzufiigt (s. Abb. 53). Die Werte
aus den Verhaltensaudiogrammen subterraner Tiere scheinen dagegen eher zur Gruppe
der Sdugetiere mit ausgeprigtem niedrigfrequenten Héren zu gehodren. Man findet hier
somit einen weiteren Hinweis gegen die Anwendbarkeit der im Bereich der funktionellen
Morphologie angewandten Modelle auf subterrane Nagetiere. Vielmehr wird hier offen-
sichtlich, dass es sich bei ihnen um eine besondere Gruppe Sauger handelt, deren Gehor in
keine der beiden von HEFFNER et al. (2001) vorgeschlagenen Gruppen passt.

Der Zusammenhang zwischen oberer und unterer Frequenzgrenze des Horbereichs
ist im Gegensatz zu dem zwischen Interauralabstand und oberer Frequenzgrenze noch
nicht vollstdndig verstanden. Es wird angenommen, dass anatomische Zwénge im Mittel-
ohr ein Horen sowohl hoher als auch niedriger Frequenzen nicht zulassen (vgl. z. B. HEFF-
NER & MASTERTON 1980, Kapitel A.3.) und die besondere Auspragung des Horens niedri-
ger Frequenzen einiger Saugetiere durch fiir die jeweiligen Arten einzigartigen selektiven
Druck geformt wurde (vgl. HEFFNER & HEFFNER 1985). So findet man bei vielen Wiistentie-
ren wie der Sandkatze (HUANG et al. 2002) und der Wiistenrennmaus (vgl. z. B. LAY 1972)
ein besonders empfindliches niedrigfrequentes Horen, das allgemein als Adaptation an die
akustische Umwelt der Wiiste interpretiert wird. Auch bei den hier untersuchten Sandgra-
bern scheint kein Druck in Richtung der Wahrnehmung hoher Frequenzen vorhanden zu
sein, sondern im Gegenteil, das Gehor scheint sich auf die Wahrnehmung tieferer Frequen-
zen spezialisiert zu haben. Dies liegt offenbar zum einen an der fehlenden Notwendigkeit,
Schallquellen exakt zu lokalisieren, da sie in einer nur eindimensionalen Umwelt leben,
zum anderen auch an der guten Weiterleitung tieferer Frequenzen in den Gangsystemen
dieser subterranen Nager. Mit den akustischen Eigenschaften dieses speziellen Habitats

wird sich Kapitel A.6. beschaftigen.
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5.4.8. Morphologie, Funktion und Okologie

Im Folgenden soll der Zusammenhang zwischen der Morphologie des Gehors, den daraus
abgeleiteten funktionellen Parametern und 6kologischen Eigenschaften des jeweiligen Le-
bensraums einer Art ndher betrachtet werden. Die Ergebnisse der Regressionsanalysen
legen dar, dass die Sensitivitdt des Mittelohrs mit steigendem mittleren monatlichen Nie-
derschlag leicht zunimmt (vgl. Abb. 46, Kapitel A.5.3.5.). Dagegen besteht zwischen der
Sensitivitdat und anderen Umweltparametern wie Temperatur, Breitengrad oder Hohe tiber
NN kein Zusammenhang. Der Zusammenhang ist fiir das Druckiibertragungsverhaltnis
(PTR) zwar deutlicher als fiir das Hebel- und das Flachenverhiltnis, trotzdem jedoch sehr
schwach (R? = 0,095, p < 0,05). Da die Luftfeuchtigkeit aber in der Tat Einfluss auf die
Akustik hat (BASS et al. 1995, SUTHERLAND & DAIGLE 1997), soll hier der Zusammenhang
zwischen Niederschlag und Sensitivitdt des Mittelohrs weiter diskutiert werden. Leider ist
tiber den Zusammenhang der Luftfeuchtigkeit in unterirdischen Gangsystemen mit der
auftretenden Akustik nichts bekannt, so dass weitere Uberlegungen lediglich Spekulatio-
nen sein konnen.

Eine Unterscheidung zwischen den beiden Untergruppen der Gattung Cryptomys
liefert weitere interessante Ergebnisse: die Regressionsanalysen zeigen, dass vor allem bei
den Arten der C. mechowii-Gruppe ein Zusammenhang zwischen Sensitivitdt des Mittel-
ohrs, ausgedriickt im Druckiibertragungsverhiltnis (PTR), und Feuchte des Habitats, aus-
gedriickt im mittleren monatlichen Niederschlag, besteht (y = 0,023x + 18,3, p < 0,01, R? =
0,28, vgl. Abb. 54). In der C. hottentotus-Gruppe dagegen ist dies nicht der Fall (R? = 0,02,
p=05).
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Abb. 54: Beziehung zwischen dem langjdhrig mittleren monatlichen Regenfall der Fanglo-
kalitdt und der Sensitivitdt (Druckiibertragungsverhéltnis, PTR) der einzelnen untersuch-
ten Mittelohren der verschiedenen Arten. Dargestellt ist die Regressionsgerade der C. me-

chowii-Gruppe.

BSUI = B. suillus, CA = C. anselli, CAM = C. amatus, CDAM = C. damarensis, CDAR = C. darlingi, CHOT = C.
hottentotus, CK = C. kafuensis, CM = C. mechowii, CNAT = C. natalensis, CPRE = C. pretorine, CW = C. whytei,
GCAP = G. capensis, HGLA = H. glaber.

Interessanterweise steht diese hier entdeckte Beziehung zwischen Feuchtigkeit des Habi-
tats, ausgedrtickt im mittleren monatlichen Niederschlag, und der biomechanischen Sensi-
tivitat des Mittelohrs (ausgedriickt im Druckiibertragungsverhiltnis PTR) in starkem Kon-
trast zu den Befunden bei Heteromyiden und bei dem Spalax ehrenbergi-Artkomplex
(WEBSTER & WEBSTER 1975, BURDA et al. 1990b). Innerhalb der C. mechowii-Gruppe findet
man ein effizienteres Mittelohrsystem in feuchteren Gebieten. Dieser Trend ist selbst im
Vergleich zwischen Populationen erkennbar (hier am Beispiel von. C. damarensis und
C. darlingi). Innerhalb der C. hottentotus-Gruppe und bei den anderen Gattungen war die
Sensitivitdt des Mittelohrs unabhédngig vom Niederschlag. Dagegen war bei den untersuch-
ten Heteromyiden (WEBSTER & WEBSTER 1975) und bei der Spalax ehrenbergi-Superspecies
(BURDA et al. 1990b) die Mittelohrsensitivitit in trockeneren Gebieten hoher.

Mittelohren von Graumullen stellen ein exzellentes Beispiel dar, um Interaktionen
von adaptiven Radiationen und phylogenetischen Zwéngen zu studieren, wie auch schon
VON BEKESY (1974) und LAVOCAT & PARENT (1985) feststellten (s. o0.). Phylogenetische
Zwénge sowie auch adaptive Radiationen in verschiedenen Klimaten kénnten die Evoluti-

on des Mittelohrs bzw. Gehors von Cryptomys beeinflusst haben. Die biologische Bedeu-
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tung der Beziehung zwischen Niederschlag und Mittelohrsensitivitdt bleibt unklar. Es ist
anzunehmen, dass der Niederschlag indirekten Einfluss auf die Akustik der Gangsysteme
und somit auf das Horvermogen hat. Leider wurden der Gehorsinn und seine Rolle in der
Sinnesokologie bei den verschiedenen Cryptomys-Arten bisher noch nicht ausreichend un-

tersucht. Daher wire es hochst spekulativ, tiber kausale Verhdltnisse zu diskutieren.
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6. Messung der Schalliibertragung in natiirlichen Gingen der Graumulle

6.1. Einleitung

Im Vergleich zu einer Vielzahl von Veroffentlichungen iiber die Anatomie und Physiologie
des Ohrs (BURDA et al. 1989, 1992, MULLER et al. 1992, KOSSL et al. 1996, WILKINS et al. 1999,
MASON 2001, SCHLEICH & BUSCH 2004), das Gehor (MULLER & BURDA 1989, HEFFNER &
HEFFNER 1990, 1992a, 1993, BRUCKMANN & BURDA 1997, BEGALL et al. 2004) und die Vokali-
sation (NEVO et al. 1987, HETH et al. 1988, PEPPER et al. 1991, CREDNER et al. 1997, FRANCES-
COLI 1999, VEITL et al. 2000, SCHLEICH & BUSCH 2002, KNOTKOVA et al. 2005) subterraner
Sdugetiere existiert nur eine einzige Veroffentlichung (HETH et al. 1986), die sich mit der
Schalltibertragung in unterirdischen Gangsystemen beschiftigt. In dieser Arbeit zeigten die
Autoren, dass in Gangen der Blindmaus (Spalax ehrenbergi) in Israel Schall der Frequenz
440 Hz effizienter weitergeleitet wurde als Schall niedrigerer und hoherer Frequenzen. Bis
heute ist allerdings tiber den Einfluss von Tunneldurchmesser, Bodeneigenschaften, Tem-
peratur und Feuchte auf die Akustik von Tunnelsystemen nichts bekannt. Die groffe Ahn-
lichkeit von Vokalisation, Gehor und oto-morphologischen Charakteristika zwischen ver-
schiedenen Nagetier-Arten, die sich unabhdngig und konvergent an das unterirdische Le-
ben angepasst haben, ldsst vermuten, dass die akustische Umwelt aller subterranen Sauge-
tiere dhnlich ist. Entsprechend wird allgemein angenommen, dass die akustischen Eigen-
schaften aller Génge den von HETH et al. (1986) beschriebenen entsprechen.

Das Gehor subterraner Sduger stellt einen auf niedrige Frequenzen spezialisierten
Empfanger dar, bei dem aber dennoch die Evolution offenbar nicht alle Moglichkeiten aus-
geschopft hat, dessen Sensitivitdt zu erhohen (was man z. B. im Vergleich mit den Horor-
ganen einiger Wiistennagetiere erkennt, vgl. LAY 1972, WEBSTER & WEBSTER 1975, 1980,
1984, WEBSTER & PLASSMANN 1992). Im Gegenteil, einige Merkmale des dufleren Gehor-
gangs, des Trommelfells und der Gehdrknochelchen subterraner Sdugetiere weisen darauf
hin, dass die Sensitivitit sekundar reduziert wurde (BURDA et al. 1990b, 1992, MULLER et al.
1992, WILKINS et al. 1999, MASON 2001, SCHLEICH & BUSCH 2004). Vor vierzig Jahren wies
QUILLIAM (1966) darauf hin, dass Schall in Gangsystemen wie durch ein Horrohr verstarkt
werden kann. Sollte in der Tat ein solcher Stethoskop-Effekt existieren, miisste die Redu-
zierung der Sensitivitdt (um eine Uberreizung zu vermeiden) auf gleiche Weise als eine
Adaptation betrachtet werden wie ihre Erhohung bei anderen Arten (s. z. B. LAY 1972,
WEBSTER & WEBSTER 1975, 1984, WEBSTER & PLASSMANN 1992). Bisher wurde diese Idee

(postuliert von BURDA et al. 1990b) nicht getestet und bisher sind auch keine vergleichen-
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den akustischen Messungen in Géngen anderer Arten subterraner Sduger als Spalax ehren-
bergi (HETH et al. 1986) in anderen Habitaten verfuigbar.

Im folgenden Kapitel werden die Ergebnisse von Messungen der Schalltransmissi-
onseigenschaften natiirlicher Gange der Graumulle (Cryptomys sp.) in Sambia vorgestellt.
Mit dieser Studie kann die allgemeine Anwendbarkeit der Ergebnisse der fritheren Arbeit
an Gangsystemen der Blindmaus unterstiitzt werden, indem gezeigt wird, dass Gange ei-
ner anderen subterranen Art, mit anderen Durchmessern, in anderen Habitaten und unter
verschiedenen pedologischen Bedingungen &dhnliche, wenn nicht identische, akustische
Eigenschaften aufweisen. Weiterhin wird ein erster Beweis dafiir erbracht, dass der Stetho-

skop-Effekt (s. 0.) tatsdchlich existiert.

6.2. Material und Methoden

Die Weiterleitung von Luftschall diverser Frequenzen (reine Tone) wurde in natiirlichen

Géngen der Graumulle in Sambia im Mirz 2003 an verschiedenen Lokalitdten untersucht:

Géange von Riesen-Graumullen (C. mechowii), Copperbelt-Provinz
e Mansansa I (13°01.32S, 28°29.40E), Maisfeld, Sandveld-Boden (Génge #A, #B)
e Mansansa II (13°00.62S, 28°30.63E), Eucalyptus cloeziana, Sandveld-Boden (Gange
#C, #D)

Ginge von Klein-Graumullen (C. kafuensis-Artengruppe), Siidprovinz

¢ Umgebung von Nega Nega (15°58.29S, 28°8.10E), Griinland mit Biischen und weni-
gen kleinen Baumen, Tonboden (Gang #E)

e Kaleya (15°53.06S; 27°43.06E), Feld mit Kassava und StifSkartoffeln, Tonlehm (Gang
#G, #H)

e Kalamba (17°37.85S, 25°41.00E), Ruderalfldche, Barotse-Boden (Gange #F)

Die Mafle der getesteten Tunnel werden in Tabelle 18 angegeben. Die Bodenklassifikatio-

nen wurden CHIKUMA et al. (1985) enthommen.
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6.3. Ergebnisse

In den Aufnahmen #A, #D, #F und #G wurden die 200 Hz-Signale am besten weitergelei-
tet, in den Aufnahmen der Lokalitdten #B, #D, #E und #H die 400 Hz-Signale. In Tabelle 18
ist eine Ubersicht der Ergebnisse aller Messungen zu finden. Sie enthélt die Schalldruckpe-

gel-Differenz jeder untersuchten Frequenz jedes untersuchten Tunnels.

Tab. 18: Eigenschaften der untersuchten Tunnel und Ergebnisse der Aufnahmen. CM =
C. mechowii, CK = C. kafuensis-Artengruppe, L = Lange in cm, @ = Durchmesser in cm, D =
Tiefe in cm.

Abmessungen
Frequenz (Hz)
des Tunnels
# Lokalitit | Art| L | & | D 100 200 400 800 1.600 2.400 3.200
B Mansansal | CM | 100 | 8 | 55 8,3 -1,5 -2,0 1,0 15,0 13,2 -
Kaleya
H CK | 100 [55| 25 | | 48 0,6 -6,5 -3,6 12,1 20,3 32,5
=
7
Kalamba ==}
F CK| 100 | 5|15 |Z| 104 15 31 9,4 28,7 35,2 50,4
)
]
Kaleya 2
G CK| 150 | 6 | 15 | & 51 -1,0 0,5 6,9 25,1 38,7 79,9
£
D |Mansansa2 |CM | 190 | 8 | 30 | & 9,8 31 4,7 6,9 18,5 15,2 23,1
<
A | Mansansal |CM | 200 | 8 | 55 13,9 6,8 10,5 16,6 42,9 62,0 110,5
C Mansansa2 | CM | 300 | 9 | 30 23,4 18,1 17,8 26,6 46,1 111,2 116,5
E* | NegaNega | CK | 175 | 45| 10 25,1 23,5 22,9 26,4 414 32,7 434
MW#* 13,3 7,0 7,5 14,6 35,3 94,4 104,9
(SD) (£13,3) | (£83) | (x81) | (£17,4)| (£38,1) | (+102,8) | (+109,1)

* Alle Tunnel waren gerade, Tunnel #E war dagegen mit einem Winkel von 60° auf etwa 2/3 seiner Linge
abgeknickt. Die Aufnahmen dieses Tunnels wurden nicht in den Mittelwert eingeschlossen.
** MW = Mittelwerte (Berechung s. Kapitel A.2.), SD = Standardabweichung

Die Abschwéchung der Signale war in kurzen Gangabschnitten (1-1,5 m) generell niedriger
als in langeren Gangen (1,9-3 m; vgl. Abb. 55). Der geknickte Tunnel (#E) zeigte eine grofle-
re Abschwichung aller Frequenzen als die geraden Tunnel. Dennoch wurde auch hier das

200 Hz-Signal am wenigsten abgeschwécht, gefolgt vom 400 Hz-Signal.
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Abb. 55: Abschwidchung (oder Verstirkung) des iibertragenen Schalls bei den einzelnen
Aufnahmen. Frequenz = getestetes Signal (reiner Ton), Abschwédchung = Unterschied im
Schalldruckpegel (in dB) zwischen den Aufnahmen in 10 cm Entfernung und denen, die an
der zweiten Tunneloffnung gemessen wurden (vgl. Kapitel A.2.)

Bei kurzen Tunnelabschnitten (1-1,5 m) kam es bei den am besten weitergeleiteten Fre-
quenzen, in einem Fall auch bei 800 Hz zu einer Verstarkung des Schalldrucks. So zeigten
das 200 Hz-Signal in Aufnahme #B und #G, das 400 Hz-Signal in Aufnahme #B und #H
und das 800 Hz-Signal in Aufnahme #H einen hoheren Schalldruckpegel am Ende des
Tunnels im Vergleich zu der 10 cm-Distanz-Aufnahme. Die statistische Analyse zeigte kei-
nerlei Korrelationen zwischen der Frequenzeinstellung des Gangabschnitts und den unter-

suchten Eigenschaften der Gangsysteme (Lédnge, Durchmesser und Tiefe des Tunnels).

6.4. Diskussion

6.4.1. Material und Methoden

Die vorliegenden Ergebnisse beruhen auf Daten aus dem Feld, die im Marz 2003 im Rah-
men einer Forschungsreise nach Sambia mit Hilfe verhaltnisméfiig einfacher, feldgeeigne-
ter Technik erhoben wurden (vgl. Abb. 56). Diese Untersuchungen sollten wahrend weite-
rer Aufenthalte vertieft werden: so sollten die Langen der getesteten Tunnelabschnitte und

die Frequenzabstufungen feiner unterschieden werden, die Stichprobenzahl insgesamt

117



A.6. Messung der Schalliibertragung in natiirlichen Gingen

erhoht werden, die Luftfeuchtigkeit in den Gangen der Bodentyp exakter bestimmt wer-
den. Die Bodentypen waren bei den Lokalitdten eindeutig von verschiedenem Typus. Die-
se Unterschiede scheinen sich in den absoluten Werten wiederzuspiegeln, nicht jedoch in
den dargestellten Tendenzen. Die Luftfeuchte und -temperatur in den Géngen wurde
nicht erhoben. Generell ist die Luftfeuchte in Gangsystemen ein stabiler Parameter, der
unabhdngig von Temperatur, Bodentyp oder Tiefe ist (vgl. u. a. NEVO 1999, SUMBERA et al.
2004). Die Temperaturschwankungen in den Gédngen sind ebenfalls im Vergleich zur Situ-
tation tiber der Erde abgeschwiacht (BENNETT et al. 1988): in oberfléichenennahen Giangen
schwanken sie leicht im Tagesverlauf, wihrend in tieferen Gangen nur Schwankungen im
Jahresverlauf auftreten (vgl. u. a. SCHARFF 1998, SUMBERA et al. 2004). Zwischen den akus-
tischen Eigenschaften flacher und tiefer Gédnge wurde hier kein systematischer Unterschied
gefunden. Zusammengefasst ist somit die Frequenzselektivitit der Abschwéachung bzw.
Verstdarkung, also die Frequenz-Einstellung eines Gangabschnittes, stabil, ein Einfluss des
Tunnel-Mikroklimas auf die Hohe der Abschwichung bzw. Verstarkung kann allerdings
allein durch die vorliegenden Daten nicht ausgeschlossen werden. Im Gegenteil, hier sollte
die Ursache der variablen absoluten Werte der Aufnahmen zu finden sein. AufSerdem soll
angemerkt sein, dass hier die Ubertragung von reinen Ténen, nicht etwa komplexer biolo-
gischer Signale getestet wurde. Der Vergleich mit Audiogrammen ist dennoch gerechtfer-

tigt, da auch hier die Hérschwellen durch das Testen reiner Tone festgestellt werden.

W ==
Abb. 56: Arbeitssituation im Feld (Mansansa II). Foto: Regina E. Wegner.
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6.4.2. Frequenz-Selektivitit

Die vorliegenden Ergebnisse bestédtigen die bisher einzige Studie zur Schalltransmission in
Gangsystemen (HETH et al. 1986) und somit die Annahme, dass diese sehr dhnlich bei den
verschiedenen Arten subterraner Sdugetiere ist. HETH et al. (1986) zeigten, dass in Gangen
der Blindmaus (Spalax ehrenbergi) 440 Hz-Signale am besten weitergeleitet wurden und
dass die Schalltibertragung nur auf kurzen Distanzen (bis zu wenigen Metern) effizient
war.

Diese Verdffentlichung ist seitdem in allen Arbeiten, die sich mit unterirdischer
Akustik beschiftigen, zitiert worden. Bis heute ist allerdings unklar, ob diese Daten tat-
sdchlich auf Gangsysteme anderer subterran lebender Tiere tibertragbar sind.

Die hier vorliegenden Ergebnisse zeigen, dass Génge verschiedener Durchmesser,
in verschiedenen Habitaten und verschiedenen Bodentypen, sehr dhnliche akustische Ei-
genschaften aufweisen. In Géngen von drei Arten subterraner Nagetiere mit Tunnel-
durchmessern zwischen 4,5 und 9 cm (die Génge von Spalax ehrenbergi haben einen mittle-
ren Durchmesser von 7 cm, HETH 1989) wurden einheitlich die niedrigen Frequenzen (zwi-
schen 200 und 800 Hz) am wenigsten abgeschwicht, d. h. besser weitergeleitet als die ge-
testeten Signale hoherer und niedrigerer Frequenzen.

Obwohl nicht ausgeschlossen werden kann, dass sich die Hohe der Abschwéchung
oder Verstarkung mit dem Mikroklima des Tunnels, Unterschieden in der Textur der Tun-
nelwéande und kleinen Unterschieden in der Geometrie des Gangabschnitts d&ndert (was in
der Tat die variablen absoluten Werte der Aufnahmen erkldren konnte), war die Frequenz-
selektivitdt der Gange konstant. Erst diese Eigenschaft der Gange ermoglicht eine effektive
Nutzung des akustischen Informationskanals, da ansonsten die Graumulle ihr Gehor- und
Vokalisationstuning ununterbrochen in Raum und Zeit d&ndern miissten.

Die Ubertragung von Frequenzen unterhalb von 100 Hz wurde aufgrund techni-
scher Schwierigkeiten nicht untersucht. Interessant ist, dass die Horschwellen subterraner
Nagetiere (MULLER & BURDA 1989, HEFFNER & HEFFNER 1990, 1992a, 1993, KOSSL et aL.
1996, BRUCKMANN & BURDA 1997) eine Verschlechterung in Richtung niedrigere Frequen-
zen erfahren. Es kann nicht ausgeschlossen werden, dass dennoch niedrigere Frequenzen
gut wahrgenommen werden konnen. Es stellt sich allerdings als sehr schwierig dar, zwi-
schen Wahrnehmung von Schall durch das Gehor (Luftschall) und Substratvibrationen
durch das somatosensorische System (Substratschall) zu unterscheiden.

Hohe Frequenzen (> 800 Hz) wurden sehr stark abgeschwicht. Sie wiirden also im

Vergleich zu den 200- und 400 Hz-Signalen einen hoheren Schalldruckpegel benstigen, um
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tiber dieselbe Entfernung mit demselben Schalldruckpegel aufgenommen werden zu kon-
nen (vgl. HETH et al. 1986). Diese Tatsache wird offensichtlich sowohl in der Frequenz bes-
ten Horens und der eher niedrigen oberen Horgrenze (MULLER & BURDA 1989, HEFFNER &
HEFFNER 1990, 1992a, 1993, KOsSL et al. 1996, BRUCKMANN & BURDA 1997, BEGALL et al.
2004) als auch den Frequenzbereichen der Vokalisation subterraner Nager (NEVO et al.
1987, HETH et al. 1988, PEPPER et al. 1991, CREDNER et al. 1997, FRANCESCOLI 1999, VEITL et
al. 2000, SCHLEICH & BUSCH 2002, KNOTKOVA et al. 2005) widergespiegelt.

Die Abschwidchung war in gekriimmten Gangen generell grofser und nahm mit der

Lange des Tunnels zu.

6.4.3. Stethoskopeffekt

Die Messungen belegen die tatsdchliche Existenz des Stethoskop-Effekts, einer selektiven
Verstdarkung des Schalldruckpegels bestimmter Frequenzen (200, 400 und 800 Hz) {iber
kurze Entfernungen (bis zu 1,5 Metern). Die Génge und ein medizinisches Stethoskop wei-
sen in der Tat vergleichbare akustische Eigenschaften auf: 1.) sie schlieflen Larm aus, 2.) sie
tibertragen Schall vom Sender zu den Ohren des Empféangers, 3.) sie verstdrken Schall be-
stimmter Frequenzen (112,5 Hz im Falle des medizinischen Stethoskops) selektiv um 5-10
dB und 4.) sie schwéchen Schall hoherer und niedriger Frequenzen ab (zum medizinischen
Stethoskop vgl. z. B. PASTERKAMP et al. 1997, WELSBY et AL. 2001, 2003).

Es trat maximal eine Verdoppelung des Schalldruckpegels (6,5 dB) tiber eine Ent-
fernung von einem Meter auf (#H, s. Tab. 18, Abb. 55). Wenn man berticksichtig, dass die
niedrigste Horschwelle eines Graumulls bei 7 dB SPL (BRUCKMANN & BURDA 1997) festge-
stellt wurde, wiirde der Stethoskop-Effekt eine Horhilfe darstellen, die diese Schwelle auf
0,5 dB SPL erniedrigt (vgl. Abb. 57).

Man kann annehmen, dass auf kiirzeren Entfernungen, die denen des experimentel-
len Designs der Verhaltenstests im Labor entsprechen, diese Verstarkung noch stérker ist.
Das wiirde bedeuten, dass Graumulle in ihrer nattirlichen Umwelt eine Horsensitivitiat
vorweisen, die innerhalb ihres Frequenzbereichs besten Horens, so gut oder besser als die
der meisten anderen Sdugetiere einschliefilich des Menschen ist. Dies zeigt, dass die Aus-
wertung der Sinnesleistungen im Labor ihre Fahigkeiten in der nattirlichen Umwelt unter
Umstanden nicht naturgetreu widerspiegelt, in der gewisse Signale verstirkt werden.
Wihrend die Akustik mancher Gange ein Schallfenster einer Frequenzbereite von etwa
drei Oktaven (etwa 200-1400 Hz, s. Abb. 57) offnet und den Tieren innerhalb dieser

Spannweite eine meist effektive Horhilfe bietet (s. Abb. 57, dunkel graue Fldche), enthalten
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sie diesen eine Schallstimulation durch hohere Frequenzen vor (s. Abb. 57, hell graue Fla-

che).
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Abb. 57: Stethoskop-Effekt eines Ganges im Vergleich mit den Audiogrammen von Cryp-
tomys anselli. Verhalten = Verhaltensaudiogramm (BRUCKMANN & BURDA 1997), Cochlea =
cochledres Audiogramm (KOSSL et al. 1996), neuronal = neuronales Audiogramm (MULLER
& BURDA 1989), acoustic fovea = Frequenzbreite der acoustic fovea (d. h. Frequenzregion des
cochledren Tunings; MULLER et al. 1992), Gang = Abschwidchung oder Verstdarkung der
einzelnen Frequenzen eines ausgewdhlten Gangabschnittes (#H, Kaleya) projiziert auf das
Verhaltensaudiogramm (d. h. addiert oder subtrahiert von den Werten der Gehorschwel-
len entsprechender Frequenzen - dargestellt durch schattierte Flachen, begrenzt durch bei-
de Kurven). Die Kurve ,Gang” stellt somit das Verhaltensaudiogramm korrigiert fiir die
Effekte der Gangakustik dar. Man beachte die Ahnlichkeit des neuronalen Audiogramms
und des ,,Gang”-Audiogramm:s.

Wenn man diese natiirliche Abschwé&chung berticksichtigt und daran das Verhaltensau-
diogramm des Graumulls anpasst (vgl. Abb. 57), erhilt man eine Kurve, die dem neurona-
len Audiogramm auffallend &dhnelt. Die aufféllige Diskrepanz zwischen Verhaltens- und
Cochlea-Audiogramm (KOSSL et al. 1996, BRUCKMANN & BURDA 1997) einerseits und dem

neuronalen Audiogramm andererseits (MULLER & BURDA 1989), mit einer sehr viel steile-

121



A.6. Messung der Schalliibertragung in natiirlichen Gingen

ren Sensitivititsabnahme in Richtung hoherer Frequenzen, konnte bisher nicht zufrieden
stellend erklidrt werden (KOSSL et al. 1996, BRUCKMANN & BURDA 1997). Unter Einbezug
der nun vorliegenden neuen Daten soll diese Auffalligkeit erneut aufgegriffen werden und
es ist zu vermuten, dass die Erklarung in der Herkunft der Tiere liegt. Wie in den entspre-
chenden Artikeln dargelegt wird, wurde das neuronale Audiogramm mit frisch gefange-
nen Mullen erstellt, wiahrend Verhaltens- und Cochlea-Audiogramme auf in Gefangen-
schaft geborenen und unter epigdischen Bedingungen aufgezogenen Mullen basieren. Man
konnte daher spekulieren, dass sich bei den Tieren, die unter nattirlichen Bedingungen im
Tunnelsystem aufwuchsen, d. h. in einer Umwelt, der es an Stimulationen durch hohe Fre-
quenzen fehlt, weniger Neuronen im Hirnstamm entwickeln, die hohe Frequenzen codie-

ren.

Die Ergebnisse unterstiitzen die Annahme, dass die akustische Umwelt in den Gingen
aller subterranen Nagetiere sehr einheitlich ist. Die bekannten Ahnlichkeiten in Ohrmor-
phologie, Horsinn und Vokalisation zwischen verschiedenen Arten, die zu verschiedenen
Taxa subterraner Sdugetiere zédhlen, stellen ein perfektes Beispiel fiir Konvergenz durch
sensorische Umwelt dar. Wahrend das Frequenztuning von Vokalisation, Horsinn und
Ohrstrukturen den Frequenzeigenschaften der Gange folgt, scheint die erniedrigte Horsen-
sitivitat (vgl. Kapitel A.5.) eine negative Kompensation darzustellen, die eine Uberstimula-
tion in der natiirlich , bereicherten” Umwelt vermeidet (vgl. BURDA et al. 1990a, WILKINS et
al. 1999).

Somit miissen sowohl das Horen niedriger Frequenzen als auch das generell nie-
drigsensitive Horen bei subterranen Sdugetieren als echte Adaptationen an die spezifischen

akustischen Charakteristika der subterranen Umwelt angesehen werden.
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B. OKOLOGIE DES GERUCHSSINNS

1. Einleitung

Die Sinnesumwelt subterraner Sdugetiere ist sehr monoton und reizarm. Dennoch miissen
sich auch subterrane Tiere im Labyrinth ihres Gangsystems orientieren, ihren Zeitrhyth-
mus an die Aufienbedingungen anpassen, die Nahrungssuche optimieren, Gefahren wahr-
nehmen und miteinander kommunizieren (zur Revierabgrenzung, Partnerfindung, Erken-
nung von Koloniemitgliedern, Erstellung einer Rangordnung usw.). Kommunikation und
Orientierung in dieser monotonen Umwelt ohne zeitliche und rdumliche Anhaltspunkte
stellt eine schwierige Aufgabe dar. Erst unldngst haben Burda und Mitarbeiter (BURDA et
al. 1999a, HETH et al. 2002) auf einen Problemkomplex sowie auch auf offensichtliche, bis
jetzt nicht erkannte und nicht berticksichtigte Sinnesleistungen aufmerksam gemacht: Wie
finden und erkennen subterrane Tiere ihre Nahrung?

Viele subterrane Tiere sind blind, in unterirdischen Gangen herrscht zudem Dun-
kelheit, potentielle Nahrung, ob Regenwurm oder Pflanzenknolle, ist vom suchenden Tier
durch eine (undurchsichtige) Erdschicht getrennt. Optische Signale konnen daher bei der
Nahrungssuche und -erkennung keine Rolle spielen. Auch das Gehor kann herbivoren
Nagern bei der Suche nach Wurzeln, Knollen oder Zwiebeln nicht weiterhelfen. Da in den
Géngen keine Luftstromungen (vgl. BURDA & BEGALL 2002) registrierbar sind, und damit
auch eine schnelle Ubertragung von Duftmolekiilen tiber groflere Entfernungen iiber die
Luft ausgeschlossen werden kann, hat man allgemein angenommen, dass die Nahrungssu-
che bei subterranen Nagetieren blind ist, die Nahrung also nur per Zufall gefunden und
dann mit Hilfe des Tast-, Geruchs- und Geschmacksinns erkannt wird.

Bei der Erkennung der Nahrung selbst spielt der Geruchssinn eine grofie Rolle. So
konnen viele Wurzelfresser, wie auch der Graumull und die einheimische Schermaus,
sogar mit Hilfe des Geruchs die beiden Enden einer Karottenwurzel (also die Basis und
die Spitze) voneinander unterscheiden (BURDA et al. 1999a). Bei Blindmdusen wurde die
Fahigkeit nachgewiesen, essbare von giftigen oder ungeniefibaren Pflanzen olfaktorisch
zu unterscheiden (HETH et al. 2000). Aufierdem ist bekannt, dass beim Futtersuchverhal-
ten und bei der Nahrungsokologie nachtaktiver und/oder grabender Sdugetiere der Ge-

ruchsinn die dominante Rolle spielt (vgl. STODDART 1980).
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2. Kairomon-gesteuerte Nahrungssuche bei Graumullen

2.1. Einleitung

Subterrane Nagetiere verbringen ihr gesamtes Leben unter der Erde und erndhren sich
ausschliefilich von Wurzeln, Zwiebeln und Knollen, die sie wahrend des Grabens finden.
Die Nahrungssuche erfordert dabei das Graben langer Strecken durch festen Boden, ein
Vorgang, der sehr viel Energie kostet (vgl. VLECK 1979, LOVEGROVE 1989). Trotzdem wurde
bis vor kurzem angenommen, dass subterrane Sdugetiere zufdllig und , blind”, d. h. ohne
das Ausnutzen eines sensorischen Reizes, nach Nahrung suchen, eine Hypothese, die stark
dem Optimalitdtsprinzip widerspricht. Eine zuféllige Nahrungssuche schien trotzdem
wahrscheinlich, da das Gehor und der Sehsinn als ungeeignet bei der Suche nach unterir-
dischen Knollen galten und von Geschmacks- und Geruchssinn angenommen wurde, dass
sie nur in direktem Kontakt effektiv sind (vgl. z. B. auch BATEMAN 1959). Der Geruchssinn
wurde iiber nennenswerte Distanzen (iiber Distanzen von mehr als 10 cm im Fall des
Nacktmulls, Heterocephalus glaber, BRETT 1991) als ineffektiv angenommen, obwohl die pro-
fessionelle Suche mit Schweinen oder Hunden nach Triiffeln beispielsweise, die etwa in
einer Tiefe von etwa 30 cm wachsen, eine allgemein bekannte Praxis ist.

Eine kiirzlich verdffentlichte Studie beschrieb, dass subterrane Nagetiere verschie-
dener Arten in der Lage waren, mit Hilfe des Geruchsinnes zwischen frischer Erde und
Erde, in der zuvor Pflanzen wie z. B. Karotten wuchsen zu unterscheiden (HETH et al.
2002). Die Tiere bevorzugten den Boden, der Substanzen enthielt, die von den Wurzeln der
wachsenden Pflanzen abgegeben wurden (Wurzelexudate). Diese chemischen Signalstoffe
kann man als Kairomone bezeichnen, d. h. Allelo-Chemikalien3, die eine Interaktion ver-
mitteln, die ausschliefllich dem Empfinger zum Vorteil gereicht (vgl. DICKE & SABELIS
1988). Nach RUTHER et al. (2002) handelt es sich, genauer unterschieden, um foraging kairo-
mones, Kairomone, die eine Funktion bei der Nahrungssuche tibernehmen, und gleichzeitig
um releaser kairomones, Kairomone, die Verhaltensreaktionen auslosen.

Wiéhrend die Studie von HETH et al. (2002) zeigte, dass Boden, in dem Pflanzen
wuchsen, biologisch aktive Kairomone enthielt, lies sie weiterhin einige Fragen offen. Der
die biologisch aktiven Substanzen enthaltende Boden wurde durch Mischen mit bestimm-
ten Volumina Bodens , verdiinnt”, nachdem zuvor die Wurzeln entfernt wurden. Diese

Mischprozedur, die Experimente zum Bestimmen der Wahrnehmungsschwellen und des

3 Allelo-Chemikalien nennt man chemische Signalstoffe, die bei der Informationsiibertragung zwischen ver-
schiedenen Arten wirken (vgl. z. B. DICKE & SABELIS 1988)
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Auflosungsvermogens der Tiere erlaubte, stellte im Rahmen dieser Pilotstudie eine eher
grobe Methode dar. Im Test zeigten Blindméuse als maximales Unterscheidungsvermogen
die Fahigkeit zwischen 50%iger Karottenerde und 25%iger Karottenerde zu unterscheiden
(HETH et al. 2002). Zusétzlich handelte es sich bei dem Boden um eine komplexe Mischung,
die viele Mikroorganismen enthielt, so das nicht mit Sicherheit bestimmt werden konnte,
ob die Tiere primir auf die Wurzelexudate (d. h. auf primére Kairomone) reagierten, oder
ob die Attraktivitdt der Pflanzenerde auf eine mikrobielle Aktivitdt in der Rhizosphéare zu-
ruckzufiihren war (d. h. auf sekunddre Kairomone, durch Mikroorganismen verdnderte
Wurzelexudate). Die Moglichkeit, dass die Erde aufserdem feine Wurzelhédrchen enthielt,
die durch Geschmack oder Geruch entdeckt worden sein konnten, konnte nicht ausge-
schlossen werden (dazu hitte der Boden fein durchgesiebt werden miissen). Die chemisch-
analytische Suche nach biologisch aktiven Kairomonen in einer solchen Mixtur von Kom-
ponenten stellt eine grofie Herausforderung dar.

Die vorliegende Studie hatte zum Ziel, das experimentelle Design so zu @ndern und
weiterzuentwickeln, dass die Kairomone spidteren chemischen Analysen einfacher zugéang-
lich werden wiirden. So sollte untersucht werden, ob in der Tat geruchlich aktive, von Mi-
kroorganismen unbeeinflusste Molekiile der Wurzelexudate die Wegweiser sind, und ob
sich Kairomone tiber entscheidende Distanzen um die Wurzel herum aktiv verbreiten kon-
nen. Erste Versuche der chemischen Klassifizierung potentieller Kairomone unterstrichen
die Schwierigkeit, den verantwortlichen Substanzen auf die Spur zu kommen (s. Kapitel

B.3.).

2.2. Material und Methoden

2.2.1. Tiere

Klein-Graumulle zweier Schwesternarten, Cryptomys anselli und C. kafuensis, sowie deren
Hybride, dienten als Studienobjekte dieser Experimente. Individuen beiderlei Geschlechts
wurden im Freiland gefangen (Zentral-Sambia) und ins Labor gebracht oder aber in Ge-
fangenschaft geboren. Sie wurden im Familienverband (2-15 Tiere) in einem Tierraum mit
Fenstern bei nattirlichem Hell-Dunkel-Rhythmus und einer Raumtemperatur von 22°C in
Glas-Terrarien verschiedener Grofie (abhdangig von der Grofie der jeweiligen Familie) auf
einer dicken Schicht Gartentorf gehalten. Zusétzlich wurden zur Anreicherung der Gehege
Strukturen wie Ziegelsteine oder Kunststoffrohren angeboten. Unter diesen Bedingungen

war es den Tieren moglich, regelméfiig zu graben. Die Labortiere wurden mit Kartoffeln
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und Karotten ad libitum gefiittert. Blattsalat, Apfel und Getreidekérner wurden einmal
wochentlich angeboten. Die frischen Wildfange wurden mit Kartoffeln und StifSkartoffeln
ad libitum geftittert, kamen somit vor dem Durchfiihren der Versuche nicht mit Karotten
in Kontakt. Adulte Tiere beiderlei Geschlechts wurden getestet, die entweder an Karotten
gewohnt waren (,erfahrene” Labortiere”) oder nicht (,naive” Wildfange). In jeder Ver-
suchsreihe wurde jedes Tier einmal getestet. Die Tiere hatten zwischen den Versuchsreihen

jeweils eine Pause von mindestens einer Woche.

2.2.2. Design des Experiments

Drei Typen von Experimenten wurden durchgefiihrt und werden im weiteren Verlauf der

Arbeit mit , Karottenwasser”, ,Exudat-Gradient” und ,, Aromastoffe” bezeichnet.

1.) ,Karottenwasser”
Die Tests wurden in einem transparenten Plexiglas-T-Labyrinth durchgefiihrt, das einen
quadratischen Querschnitt von 7 cm x 7 cm hatte. Es bestand aus einen offenen Laufgang
(20 cm lang) der von einer Startbox ausging (20 cm x 20 cm) und zu einem 40 cm langen
Querstiick fiihrte (s. Abb. 58). Jeder Arm des T-Labyrinths (jeweils 20 cm lang) war mit
12 cm Gartentorf gefiillt, wobei beim Fiillen ein Vermengen des Torfs der beiden Seiten
vermieden wurde (vgl. HETH et al. 2000), indem beim Befiillen eine Metallscheibe zwischen
beiden Seiten eingeschoben wurde und erst direkt vor dem Durchfiihren eines jeden Tests
entfernt wurde. Vor dem Befiillen wurde der Torf angefeuchtet - in jedem Arm mit identi-
schen Fliissigkeitsvolumina - eine Seite wurde mit Leitungswasser, die andere entweder
mit a) Wasser aus einer Hydrokultur von Karotten (im weiteren Verlauf Karottenwasser
genannt) oder b) gefiltertem Karottenwasser befeuchtet.

Das Karottenwasser erhielt man, indem man ein Bund von 5-7 feldfrischen Karotten
(etwa 600 g) fiir drei Tage in 3,5 Liter Wasser wachsen liefs. Dieses Wasser wurde zum ei-
nen als 100%iges Karottenwasser direkt getestet, zum anderen als 50%iges Karottenwasser
(nach Verdiinnung mit Leitungswasser um 50%). Durch Filterung mit Membranfiltern der
Porengrofie 0,6 um wurde das gefilterte Karottenwasser erhalten. Es wurde bei 8 °C im
Kihlschrank fiir einen Zeitraum von weniger als einer Woche gelagert, einige Stunden vor
Durchfithrung der Versuche herausgenommen und so langsam auf Raumtemperatur er-

warmt.
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SB

Abb. 58: T-Labyrinth des Experiments , Karottenwasser” und , Aromastoffe”. Mafistab: 10
cm. SB = Startbox.

Der Test- oder Kontrollarm sowie die Kompassorientierung des gesamten T-Labyrinths
wurden zuféllig gewédhlt. Der offene Laufgang erlaubte den Tieren vor der Richtungs-
Entscheidung, am Torf zu schnuppern. Die Versuche wurden wie folgt durchgefiihrt: das
Test-Tier wurde zur Eingewthnung fiir die Dauer von zwei Minuten in die Startbox ge-
setzt. Dann wurde das Tiirchen zum Laufgang gedffnet. Latenzzeit und Gesamtzeit wur-
den festgehalten. Ein Durchlauf war beendet, wenn sich das Tier in einen der beiden Arme
mit seiner gesamten Korperldnge gegraben hatte, sich also eindeutig fiir eine der beiden
Moglichkeiten entschieden hatte. Nach jedem Versuch wurde die Startbox und das Laby-
rinth mit heiflfem Wasser sorgféltig gereinigt, mit MELISEPTOL desinfiziert und mit Zell-
stoff getrocknet. Wiahrend der Versuche wurden Einmalhandschuhe getragen, um jegliche

geruchliche Kontaminationen zu vermeiden.

2.) ,,Exudat-Gradient”
Das T-Labyrinth aus der ersten Versuchsreihe wurde auch hier eingesetzt. Zusatzlich wur-
de am Ende eines Armes eine weitere Box (20 cm x 20 cm) befestigt und mit einem feinen

Gitter abgetrennt. Eine Woche vor der Durchfithrung eines jeden Versuchs wurde eine
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einzelne Karotte (etwa 14-16 cm lang und 40-70 g) in diese Box gepflanzt, die wie der ent-
sprechende Arm zuvor mit Gartentorf gefiillt wurde. Es wurde angenommen, dass sich
innerhalb dieser Woche die Wurzelexudate von der Wurzel weg ausbreiten wiirden und
sich ein Exudat-Gradient in dem angrenzenden Arm des Labyrinths entwickeln wiirde
(s. Abb. 59, 60). Kurz vor der Versuchsdurchfithrung wurde der andere Arm mit Torf an-
ndhernd identischer Feuchte (angefeuchtet mit Leitungswasser und bestimmt durch eine
Fiihlprobe) befiillt. Der Abstand zwischen der Karotte und der Mitte des T-Labyrinthes,
d. h. dem Punkt, an dem das Tier sich fiir eine der beiden Richtungen entscheiden musste,
betrug entweder a) 30 cm oder b) 50 cm (in diesem Fall wurde jeder Arm um eine Plexi-
glastunnel-Zwischenstiick der Liange 20 cm verldngert). Der Test selbst wurde wie der zu-
vor beschriebene durchgefiihrt und bestimmt, ob sich das jeweilige Tier fiir den mit Lei-

tungswasser angefeuchteten Torf oder den Arm, an dessen Ende die Karotte wuchs, ent-

schied.

SB

A

Abb. 59: T-Labyrinth im Experiment ,, Exudat-Gradient”. Mafistab: 10 cm. SB = Startbox.
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Abb. 60: T-Labyrinth mit einer wachsenden Karotte wéhrend des Versuchs ,Exudat-
Gradient”.

3.) ,Aromastoffe”

Erneut wurde ein einfaches T-Labyrinth aus Plexiglas eingesetzt und der Torfinhalt eines
Armes (12 cm) mit Wasser angefeuchtet, der des anderen Armes mit einer definierten Lo-
sung eines Aromastoffes der Karotte. Es wurden zwei in der Lebensmittelindustrie als
Hauptaromastoffe der Karotte bekannte Pyrazine (Hammerschmidt, Symrise GmbH & Co.,
Holzminden) 2-Methoxy-3-Isobutylpyrazin (= Aromastoff A) wund 2-Isopropyl-3-
Methoxypyrazin (= Aromastoff B) ausgewdhlt und in einer Konzentration von 0,1 ug/kg
Wasser getestet. Die Versuchsdurchfiihrung entspricht exakt der oben beschriebenen (s. 1.)
,Karottenwasser”). Es wurde festgehalten, ob sich das Tier fiir die Richtung des Torfes mit
Karottengeruch (d. h. Karottenwasser oder Aromastoff) oder fiir die Richtung des Torfes,
der mit Wasser angefeuchtet war, entschied. Die Versuchsreihen wurden wéahrend des ge-

samten Jahres durchgefiihrt.

2.2.3. Ethische Anmerkung

Es wurden alle Bemiihungen unternommen, um den Stress der Tiere zu minimieren. Die
Tierhaltung und alle experimentellen Verfahren standen im Einklang mit den Regularien
Sambias und der Europdischen Union zu Haltung und Nutzen von Labortieren. Die Ver-

haltensversuche waren vergleichbar mit Situationen, die die Tiere wéhrend der Haltung

129



B.2. Kairomon-gesteuerte Nahrungssuche

und dem assoziierten Handeln erleben und benétigten keine besondere Genehmigung.
Export- und Fanggenehmigungen wurden von der Zambian Wildlife Authority (Nr. 013508 &
009534) ausgestellt. Die Genehmigungen fiir Import und Haltung der Graumulle an der

Universitdt Duisburg-Essen wurde von der Bezirksregierung Diisseldorf ausgestellt.

2.2.4. Datenanalyse und Statistik

Einseitige x> Tests wurden durchgefiihrt, um die Nullhypothese zu testen, dass die Tiere
ihre Richtung in den T-Labyrinthen zuféllig (im Verhaltnis 50:50) gruben gegentiber der
Alternativhypothese, dass sie die Richtung der Karotten-Exudate bzw. Aromastoffe bevor-
zugten. Auflerdem diente ein x2-Test nach Pearson dazu, zu testen, ob sich die Labortiere
unterschiedlich zu den Wildfiangen und die Mannchen abweichend von den Weibchen in
ihrer Reaktion auf die Testsituationen verhielten. Die Statistiken wurden mit Hilfe von

SPSS 11.0 durchgefiihrt.

2.3. Ergebnisse

In den meisten Fallen nahmen die Tiere, sobald die Tiir der Startbox gedffnet wurde, den
direkten Weg durch den Laufgang und stieflen auf die Torfwand (s. Abb. 61). Die mittlere
Latenzzeit war 6,9 Sekunden (+/-10,3 s, 0 s -50 s, n = 259). An der Torfwand angekommen,
schniiffelten sie intensiv an beiden Torfarten und atmeten dabei auffallig schnell durch die
sich bewegenden Nasenoffnungen. Dann begannen sie vorwiérts geradeaus zu graben, wo-
bei sie regelmifiig pausierten und wiederholt an beiden Seiten schnupperten. Sobald sie
sich fiir einen der beiden Arme des T-Labyrinthes entschieden hatten, gruben sie sich bis
zu dessen Ende durch. Die Versuche wurden nach einer mittleren Gesamtzeit von 236 Se-
kunden (+/-135,6 s, 54 s - 735 s; n = 259) beendet. In einigen wenigen Fillen gruben die
Tiere zundchst kurz in einem Arm und &nderten dann ihre Grabrichtung nochmals. Die
Tiere schienen wihrend keiner der Versuche den Torf in ihren Mund zu nehmen, der bei

ihnen hinter den vier Nagezdhnen mit den Lippen verschlossen wird.
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Abb. 61: Graumull in der Testapparatur wahrend er auf den Torf stofit.

1.) ,Karottenwasser”

Erfahrene Labortiere wie auch naive Wildfange bevorzugten den mit Karottenwasser ange-
feuchteten Torf gegentiber dem neutralen Torf, der nur mit Leitungswasser angefeuchtet
war (x2-Test, einseitig, Labortiere: x? = 14,969, p < 0,001, Wildfange: x2= 3,903, p < 0,05, vgl.
Tab. 19, Abb. 62). Es gab keinen statistisch signifikanten Unterschied in der Reaktion der
erfahrenen und der naiven Tiere beziiglich ihrer Préferenz fiir das Karottenwasser (x2-Test
nach Pearson, x2= 1,066, p = 0,221), obwohl einzeln betrachtet die erfahrenen Tiere ein bes-
seres Unterscheidungsvermogen (bzw. eine hohere Motivation) zeigten. Auch zwischen
Miannchen und Weibchen der erfahrenen Tiere wurde kein signifikanter Unterschied ge-
funden (x 2-Test nach Pearson, x2 = 0,165, p = 0,484), bei den naiven Wildfingen konnte
aufgrund ihrer erhohten Aggressivitdat das Geschlecht nicht genau bestimmt werden. Der
Test mit dem um 50% verdiinnten Karottenwasser zeigte keinen signifikanten Unterschied

im Wahlverhalten: 13 der 31 getesteten Tiere wihlten das Leitungs-, 18 das Karottenwasser

131



B.2. Kairomon-gesteuerte Nahrungssuche

(x> Test, einseitig, x* = 0,806, nicht signifikant). Es zeigte sich dabei kein Unterschied zwi-
schen Madnnchen und Weibchen (x 2-Test nach Pearson, x2 = 0,396, p = 0,396). Labortiere
bevorzugten auflerdem den mit gefiltertem Karottenwasser angefeuchteten Torf im Ver-
gleich zum mit Leitungswasser angefeuchteten Torf (x2-Test, einseitig, x2 = 3,33, p < 0,05,
vgl. Tab. 19). Es gab keine Unterschiede in der Reaktion zwischen Mannchen und Weib-
chen (x2-Test nach Pearson, x2=1,794, p = 0,175).

2.) ,Exudat-Gradient”

In den Experimenten zum Exudat-Gradienten zeigten die Tiere eine Préferenz fiir den
Arm, an dessen Ende iiber einen Zeitraum von einer Woche eine Karotte wuchs und mach-
ten positive (pro Karotte) Entscheidungen, wenn der Abstand zur Karotte 30 cm betrug
(x*>Test, einseitig, x2= 8,533, p < 0,05, vgl. Tab. 19, Abb. 62). Auf einer Distanz von 50 cm
zeigten sie keine Prédferenz (x2-Test, einseitig, nicht signifikant, vgl. Tab. 19). Weder auf
eine Distanz von 30 cm noch von 50 cm war ein Unterschied zwischen dem Wahlverhalten
der Weibchen und Ménnchen erkennbar (x 2-Test nach Pearson, 30 cm: x2= 0,719, nicht sig-
nifikant; 50 cm: x2= 0,040, nicht signifikant).

3.) ,Aromastoffe”

Die Tiere zeigten weder gegentiber 2-Methoxy-3-Isobutylpyrazin (A) noch 2-Isopropyl-3-
Methoxypyrazin (B) eine Prédferenz im Vergleich zum Leitungswasser, ihr Wahlverhalten
war zufdllig (x2-Test, einseitig, 2-Methoxy-3-Isobutylpyrazin (A): x2 = 0,133, nicht signifi-
kant; 2-Isopropyl-3-Methoxypyrazin (B): x2 = 0,533, nicht signifikant). Es gab dabei keine
Unterschiede zwischen Mannchen und Weibchen (x2-Test nach Pearson, 2-Methoxy-3-
Isobutylpyrazin (A): x2 = 0,536, nicht signifikant; 2-Isopropyl-3-Methoxypyrazin (B): x2 =
1,510, nicht signifikant, vgl. Tab. 19, Abb. 62).
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Tab. 19: Uberblick iiber die durchgefiihrten Verhaltensversuche. Die mit einem Sternchen
(*) gekennzeichneten Werte zeigen auf dem Niveau von p < 0,05 statistisch signifikante
Ergebnisse an.

asymptotische
Entscheidung | % ) X2 -
Experiment Tiere | n | pro:kontra | pro X" | Wahrscheinlichkeit
Karotte Karotte fir p=0,05
(einseitiger Test)
,Karottenwasser"
100%iges Karottenwasser naiv |31 21:10 68 3,903 0,024*
erfahren |46 36:10 78 14,969 0,000*
filtriertes Wasser erfahren |30 20:10 67 3,333 0,034*
50%iges Karottenwasser erfahren | 31 13:18 58 0,806 0,185
,Exudat-Gradient"
30 cm erfahren | 30 23:7 77 8,533 0,002*
50 cm erfahren | 31 19:12 61 1,581 0,105
,Aromastoffe”
2-Methoxy-3-Isobutylpyrazin |erfahren |30 16:14 53 0,133 0,715
2-Isopropyl-3-Methoxypyrazin | erfahren | 30 17:13 57 0,533 0,465
40 ~ 36
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Abb. 62: Wahlverhalten der Graumulle in den durchgefiihrten ,Kairomon-Versuchen”.
KW = Karottenwasser. A = 2-Methoxy-3-Isobutylpyrazin, B = 2-Methoxy-3-Isopropyl-
pyrazin.

133




B.2. Kairomon-gesteuerte Nahrungssuche

2.4. Diskussion

In dieser Studie wurden zwei verschiedene Arten und ihre Hybride involviert. Die Ergeb-
nisse dieser Versuche, die mit diesen drei Gruppen erreicht wurden, wurden zusammenge-
fasst, um die Stichprobenzahl zu erhohen und die Aussagen festigen zu konnen. Dieses
Vorgehen ist aus vielerlei Hinsicht gerechtfertigt: beide Schwesterarten wurden auf Grund-
lage von genetischen und geographischen Daten beschrieben. Morphologisch, verhaltens-
biologisch und 6kologisch sind sie nicht zu unterscheiden und wurden bis vor einigen Jah-
ren als zu einer einzelnen Art zugehorig beschrieben (BURDA et al. 1999b). Aufgrund der
identischen Okologie, vor allem in der Nahrungssuche und der Nahrungswahl und dem
Teilen derselben Herausforderungen und Probleme des subterranen Lebens, gibt es keinen
Grund, anzunehmen, dass es artspezifische Unterschiede in der Motivation oder den sen-
sorischen Fahigkeiten geben sollte. Die Absicht dieser Studie war, herauszufinden, ob Mul-
le im Allgemeinen in der Lage sind, Kairomone zu detektieren und nicht, ob eine Art dazu
besser in der Lage ist als die andere.

Karotten als Testwurzeln und Gartentorf als Testsubstrat wurde aus verschiedenen
Griinden gewdhlt: Karotten sind ganzjdhrig in einer vergleichbaren Qualitidt erhiltlich, die
Labortiere sind an Karotten gewohnt, so dass Verhaltensdufserungen, die mit Xenophobie
oder auch Neugier in Zusammenhang stehen, ausgeschlossen werden konnen. Torf ist ein
reines, sauberes und sehr homogenes Substrat, an das die Tiere gewohnt sind, da ihre Ka-

fige damit ausgestreut sind.

1.) , Karottenwasser”

Das Experiment ,Karottenwasser” zeigte, dass Kairomone der Karotte wasserloslich sind,
da sie in die Wasserphase tibergehen, und eine maximale Grofie von 0,6 pm aufweisen.
Auch fiir Menschen hatte das Karottenwasser noch nach der Membran-Filterung den star-
ken wiirzig-siifilichen Eigengeruch der Karotte. Das Karottenwasser erlaubte eine sehr ho-
mogene Behandlung des Substrates. Dieses war gleichméafiig mit dem Karottenwasser
vermengt worden, so dass keine horizontalen oder vertikalen Konzentrationsunterschiede
vorlagen. Da der Torf unmittelbar vor der Versuchsdurchfiihrung angefeuchtet wurde,
sollte die positive Antwort aufgrund von Kairomon-Molekiilen, d. h. auf Wurzelexudate
per se und nicht aufgrund von geruchsaktiven Substanzen, die eventuell von Boden-
Mikroorganismen in der Erde wachsender Pflanzen produziert werden, ausgelost worden
sein. Auch kann mit diesem Versuchsansatz das Vorhandensein von feinsten Wurzelhar-

chen ausgeschlossen werden. Gefiltertes Karottenwasser kann letztendlich wesentlich ein-
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facher chemisch-analytisch untersucht werden als ein komplexes Boden-Exudat-Gemisch.
Zudem konnte dieser erste Versuchsansatz in Zukunft als Bioassay dienen, um mit Hilfe
verschiedener Fraktionen des Karottenwassers auf potentielle Exudate zu testen. Bei sam-
bischen Graumullen hingt die Attraktivitdt dieser Kairomone, die als Wurzelexudate von
Karotten in das Wasser abgegeben werden, nicht mit einer Gewdhnung an diese Wurzel
zusammen. Die Ergebnisse deuten darauf hin, dass entweder die Exudate von Futterpflan-
zen chemisch dhnlich sind und es ein gemeinsames , Wurzelkairomon” gibt oder dass der
,Geruch der Karotte” ein hochstattraktives Kairomon oder Bukett von Kairomonen ist, das

jeden Wurzelfresser, unabhéangig von vorheriger Vertrautheit mit der Karotte, anspricht.

2.) ,,Exudat-Gradient”

Das Experiment , Exudat-Gradient” simuliert eine nattirliche Situation dadurch, dass es
den Aufbau eines natiirlichen Gradienten in der Horizontalebene erlaubt. Der absolute
Wert des Ergebnisses (,,Eine Karotte, die fiir einen Zeitraum von einer Woche in Torf ge-
pflanzt wurde, produziert eine detektierbare Konzentration tiber eine Distanz von 30
cm.”) ist trotzdem nicht auf das Freiland {ibertragbar, da verschiedene Pflanzen in ver-
schiedenen Bodentypen verschiedener Dichte und Feuchte Wurzelexudate in unter-
schiedlichen Mengen produzieren und die Diffusionsverhéaltnisse und daher auch ihre
Reichweite sehr unterschiedlich sind. Dieses Experiment zeigt, dass grundsitzlich eine
Pflanze in der Lage ist, eine solche wahrnehmbare Konzentration tiber die beachtliche
Entfernung von 30 cm innerhalb nur sehr kurzer Zeit zu produzieren. Ebenso kann das
Ergebnis, dass die Pflanze innerhalb von einer Woche keine ausreichende Kairomon-
Konzentration tiber eine Entfernung von 50 cm erzeugen konnte, nur innerhalb der expe-
rimentellen Bedingungen gelten. Dennoch kann dies als erster Hinweis dafiir gewertet
werden, dass subterrane Nager - obwohl ihr visueller Sinn stark limitiert ist - nicht
,blind” und rein zufillig graben, sondern ihre Nahrung iiber gewissen Entfernungen
geruchlich wahrnehmen konnen. Schon die Fahigkeit, eine Pflanze auf 30 cm Entfernung
zu erkennen, kann dabei entscheiden, ob sie gefunden oder verfehlt wird. Der Versuchs-
ansatz kann dabei allerdings keine Aussage dartiber treffen, ob die Tiere einem Exudat-
Gradienten folgen konnen. Die Tatsache, dass nicht eindeutig zwischen dem 50%igem
Karottenwasser und Leitungswasser unterschieden werden konnte, spricht eher fiir die
Tatsache, dass dies nicht der Fall ist. Ein moglicher Versuch, der erkennen ldsst, ob einem
Gradienten gefolgt werden kann, miisste in grofieren Freigehegen stattfinden, in die Ka-

rotten gepflanzt werden.
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Freilandbeobachtungen deuten ebenfalls darauf hin, dass tiber gewissen Entfer-
nungen eine Erkennung von Nahrungsquellen méglich ist. So beobachteten z. B. YEBOAH
& DAKWA (2002) bei Zech-Graumullen (C. zechi) aus Ghana, dass die Tiere zielgerichtet
mit hoher Prazision von einer Knolle zur nidchsten gruben und folgerten daraus, dass bei
Lokalisation und Erkennung von Nahrung eine Art der sensorischen Wahrnehmung eine
Rolle spielen muss. Andere Studien (JARVIS & SALE 1971, HETH 1989, BRETT 1991, JARVIS
et al. 1998, SPINKS et al. 1999) zeigten, dass von subterranen Nagern wie Blindméausen
oder C. damarensis bei der Nahrungssuche gerade verlaufende Giange angelegt werden,
bis sie auf eine geeignete Nahrungsquelle (Anhdufung von Geophyten, ein Stufskartoffel-
feld o. 4.) stofien. Erst dann wird die Suchstrategie gedndert, und es werden Seitentunnel
gegraben und das Gangsystem vernetzt, da erwartungsgemaifl eine Knolle nie allein
wichst. Ein mehrmaliges Absuchen eines Ortes wird dadurch vermieden (HETH 1989,

JARVIS et al. 1998).

3.) ,Aromastoffe”

Im dritten Versuchsteil wurden zwei geruchsaktive Aromastoffe getestet, die in der Le-
bensmittelindustrie (Hammerschmidt, Symrise GmbH & Co., Holzminden, personliche
Mitteilung) als die geruchaktivsten Aromakomponenten der Karotte gelten und einen &u-
erst starken erdig-herben Eigengeruch haben. In der Karotte hat man mehr als 100 fliich-
tige Aromastoffe nachweisen konnen, ihr erdiges, wurzelartiges Aroma wird den
2-Methoxy-3-Alkyl-Pyrazinen zugeschrieben (HERMANN 1995), zu denen auch die beiden
getesteten Aromastoffe gehoren. Es handelt sich dabei um 2-Methoxy-3-Isobutylpyrazin
(oder auch Vertinisobutyrat, dessen Geschmack von Symrise mit Erbse, Bohne, Paprika
grin, krautig umschrieben wird, = Aromastoff A) und 2-Methoxy-3-Isopropylpyrazin
(oder auch Vertinpropionat, dessen Geschmack von Symrise mit Erbse, Bohne, Erdnuss,
grun, krautig umschrieben wird, = Aromastoff B). Die Konzentration von Aromastoff B
liegt laut Literatur (LUND 1994) bei 0,32 pg/kg in geraspelten frischen Karotten und bei
0,176 ng/kg in getrockneten Karotten. Der Wahrnehmungsschwellenwert beider Aroma-
stoffe in Wasser liegt beim Menschen bei 0,002 ng/kg (SEIFERT et al. 1970). Erste Pilotversu-
che mit einer Konzentration von 0,5 pg/kg fithrten zu keinen Ergebnissen. Das fiir den
Menschen sehr stark und fast unertréglich nach Karotte riechende Wasser schreckte die
Mulle ab, die im T-Labyrinth zwar noch bis zum Torf liefen, aber dann, nachdem sie kurz
mit der Schnauze in den Torf gestupst hatten, ungewohnlich schnell wieder in die Startbox

fliichteten, in der sie dann verblieben. Daher wurde die Konzentration stark erniedrigt auf
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die hier getesteten 0,1 png/kg. Die Tiere zeigten weder bei Aromastoff A noch bei Aroma-
stoff B eine Prédferenz im Vergleich zu Leitungswasser. Die Ursache konnte zum einen da-
rin liegen, dass Mikroorgansimen, die im Wurzelbereich in Symbiose mit der Karotte le-
ben, Exudate in ihrem Geruch verdndern und somit die Tiere diese ohne den Einfluss von
Mikroorganismen nicht erkennen. Viel wahrscheinlicher ist, dass ein anderer der vielen
fliichtigen Bestandteile der Karotte oder gar eine bestimmte Duftkomposition aus ver-
schiedenen Aroma- bzw. Geruchsstoffen von den Tieren als attraktiv empfunden wird, fiir
die Fahigkeit der Mulle verantwortlich ist, das Karottenwasser (Versuchsteil 1) oder die
Karotte auf eine gewisse Entfernung (Versuchsteil 2) wahrzunehmen. Nicht nur die Tatsa-
che, dass selbst naive Wildfange auf Karottenexudate reagieren (s. 0.), sondern auch die
Tatsache, dass die beiden wichtigste Hauptaromakomponenten nicht als Kairomone wir-
ken, sollten dahingegend interpretiert werden, dass die Kairomone nicht karotten-, son-
dern wurzelspezifisch sind.

Eine chemisch-analytische Untersuchung ohne Zielsubstanz bei mehr als 100 fliich-
tigen Aromastoffen und einer unbekannten Anzahl sonstiger in Frage kommender poten-
tieller Kairomone ist sehr aufwendig. Im folgenden Kapitel wird daher auf einige Pilotstu-
dien eingegangen, die diese Suche nach dem Stoff oder den Stoffen, die den Tieren eine

Orientierung zu den Karotten ermoglichen, thematisieren.
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3. Chemisch-analytische Pilotstudien an Karotte und Karottenwasser mittels GC-MS

Das Aroma der Karotte (Daucus carota, Apiaceae) wird von verschiedenen Faktoren be-
stimmt. Es besteht aus geschmackgebenden, nicht-fliichtigen Stoffen wie Zuckern, Sduren
und aus geruchgebenden fliichtigen Substanzen (mehr als 100, vgl. HERRMANN 1995, HA-
BEGGER et al. 1996, HABEGGER & SCHNITZLER 2000). Letztere gehoren vorwiegend zur Stoff-
klasse der Terpene (BUTTERY et al. 1968, HEATHERBELL et al. 1971, HERRMANN 1995, ALA-
SALVAR et al. 1999, KJELDSEN et al. 2003) und haben leicht-, mittel- bis schwerfliichtigen
Charakter. Zu ihnen zdhlen Terpene (wie z. B. Terpinolen, gamma-Terpinen, Limonen,
Caryophyllen, beta- und gamma-Bisabolen, alpha- und beta-Pinen, Camphen, Myrcen,
alpha-Terpinen, Sesquiterpene) neben einer Reihe von Aldehyden (HERRMANN 1995). In
besonders hohen Konzentrationen mit tiber 1 mg/kg findet man Myrcen, Terpinolen, Ca-
ryophyllen und gamma-Bisabolen (HERRMANN 1995). Die Apiaceae sind unter anderem
dadurch charakterisiert, dass sie in allen Pflanzenteilen ein gut entwickeltes Exkretsystem
fiir Olablagerungen haben, in dem sich lipophile Terpene befinden (HABEGGER & SCHNITZ-
LER 1997). Uber die Exudate der Karotte dagegen ist nichts bekannt.

Exudate sind wasserlosliche Exkrete der Wurzeln, die eine vielfédltige Zusammen-
setzung aufweisen und vor allem aus Zuckern, Aminosduren, organischen Siuren, Hor-
monen, Enzymen, Vitaminen, Phenolen und Wuchsstoffen bestehen (LYNCH & WHIPSS
1990, HELDT 2003). Auflerdem fand man Flavonoide, die u. a. Einfluss auf das Pilzwachs-
tum haben (POULIN et al. 1993), Sesquiterpenoide (NAGAOKA et al. 2001) und verschiedene
Aldehyde und Alkohole (GIsI 1997), die z. B. fiir die Anlockung von Zoosporen einiger
Wourzelpilze verantwortlich sind. Die Exudate sind u. a. verfuigbare Nahrstoffe fiir Mikro-
organismen und werden als Hauptgriinde dafiir angesehen, dass in der Rhizosphére eine
erhohte mikrobielle Aktivitdt auftritt (LYNCH 1990). Mit zunehmendem Abstand von der
Wurzeloberfldche nimmt die Exudatkonzentration exponentiell ab (GISI 1997).

Aus den Bestandteilen der Karotte wurden fiir diese Pilotstudie einige fliichtige
Stoffe als Zielsubstanzen herausgesucht und es wurde untersucht, ob diese in den Ka-
rottenexudaten nachzuweisen sind. Dazu wurden zunichst Kalibrationsgeraden der als
Zielsubstanzen gewdhlten Terpene und Aldehyde (der im Handel erhiltlichen Substanzen
Citral, alpha-Pinen, Limonen, gamma-Terpinen, Octanal), der inneren Standards (Undeca-
nal und 4-Fluorbenzaldehyd, die in der Natur nicht vorkommen) und der beiden oben ge-
testeten Pyrazine (2-Methoxy-3-Isobutylpyrazin und 2-Methoxy-3-Isopropylpyrazin) er-

stellt. Die Nachweisgrenzen lagen zwischen 16 und 58 pg/pl. Als Losungsmittel diente
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Hexan. Das Vermessen der Realprobe (Ausschiitteln des Karottenwassers mit Hexan, Ein-
spritzen der organischen Phase in die GC-MS) zeigte kein Ergebnis, die Zielsubstanzen
konnten nicht nachgewiesen werden. Daraufhin wurde die Karotte selbst auf die Zielsub-
stanzen hin untersucht, um zu {iiberpriifen, ob die GC-MS-Methode prinzipiell fiir einen
Nachweis von Terpenen und Aldehyden geeignet ist: zum einen wurde eine Soxhlet-
Extraktion (Soxtherm 2000, Gerhardt) der Mohre mit Hexan durchgefiihrt (warme Extrak-
tion), zum anderen wurden Karotten piiriert, verdiinnt, mit Hexan ausgeriihrt (kalte Ex-
traktion), zentrifugiert und der Uberstand vermessen. Bei beiden Extraktionsmethoden
konnte auch hier (mit Ausnahme eines alpha-Pinen-Peaks bei der Soxhlet-Extraktion) keine
der Zielsubstanzen nachgewiesen werden. Bei der Kaltextraktion lagen die Peaks aller-
dings sehr viel deutlicher voneinander getrennt vor.

Da sdmtliche Realproben subjektiv (fiir das menschliche Geruchsorgan) stark nach
Karotte rochen und trotzdem die Zielsubstanzen objektiv nicht nachgewiesen werden
konnten, scheint die gewidhlte Methode entweder a) nicht fein genug zu sein, um die Ziel-
substanzen in Karotte und Karottenwasser zu detektieren oder b) sind die gewéhlten Ziel-
substanzen nicht fiir den Geruch verantwortlich. Aufserdem konnten die geruchgebenden
Substanzen in den Wurzelexudaten von hoherer Polaritit als die verwendeten Zielsub-
stanzen sein und beim Ausschiitteln in der wassrigen Phase verblieben sein. Man kann
somit bisher nicht ausschliefien, dass in den Wurzelexudaten die Zielsubstanzen enthalten
sind; somit kommen sie weiterhin als potentielle Orientierungsgeber fiir die Graumulle in
Frage. Fiir weitere Analysen miissten vor allem weitaus schonendere Extraktions- und
Aufkonzentrierungsmethoden gewédhlt werden wie z. B. Purge&Trap- oder Headspace-
Techniken, deren Vorteil darin liegt, dass kein Losungsmittel zwischengeschaltet werden
muss. So konnten die Exudate auch in einzelne Fraktionen aufgeteilt und diese in den T-
Labyrinthen in einem Bioassay getestet werden. Leider scheiterte die Weiterverfolgung

dieses Themas an mangelnder Finanzierung.
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C. ZUSAMMENFASSUNG

In der vorliegenden Arbeit wurde die Sinnestkologie afrikanischer Sandgraber (Bathyergi-
dae) in Hinsicht auf zwei fiir das subterrane Leben entscheidende Sinne bearbeitet. Teil A
stellte umfassend den Gehorsinn auf Grundlage verschiedener morphologischer Methoden
dar und charakterisierte die akustische Umwelt; Teil B untersuchte am Beispiel der Nah-
rungssuche den Geruchssinn auf Grundlage von Verhaltensversuchen und gab erste Ansétze
zu chemisch-analytischen Untersuchungsmoglichkeiten der Wurzelexudate, die in diesem
Zusammenhang als Kairomone wirken.

Es wurden insgesamt 14 der 21 beschriebenen Arten von Sandgrébern in diese Arbeit
einbezogen: Bathyergus suillus, Georychus capensis, Heliophobius argenteocinereus, Heterocephalus
glaber und 10 Arten der Gattung Cryptomys.

Die Morphologie des Gehororgans wies bei den Sandgrabern sowohl im Mittelohr-
als auch im Innenohrbereich viele gemeinsame Merkmale mit anderen subterranen Nagetie-
ren auf (vgl. BURDA et al. 1988c, 1990a, 1992, MASON 2001). Dazu gehorten z. B. im Mittelohr
ein Malleus-Incus-Komplex, bei dem Malleus und Incus zu einer Einheit verschmolzen sind,
ein nicht vorhandenes bzw. stark reduziertes Goniale, ein rundes Trommelfell, eine fehlende
Pars flaccida, eine vergrofierte stapediale Fufsplatte, eine Tendenz zu einem vergrofierten
Incus-Hebelarm und verkleinerten Malleus-Hebelarm und die parallele Position von Ma-
nubrium und Crus longum. Einige dieser Merkmale wie das reduzierte Goniale oder die
parallele Lage von Crus longum und Manubrium, die den frei schwingenden Mittelohrtyp
ausmachen, wurden auch bei einigen epigdischen Arten (z. B. beim Meerschweinchen, MA-
SON 2001) festgestellt. Diese sind allerdings ebenfalls sensitiv gegentiber niedrigere Frequen-
zen, so dass diese Merkmale als Anpassungen des Mittelohrs an die Wahrnehmung niedri-
ger Frequenzen gewertet werden konnen.

Der turmfoérmige, schlanke Bau der Cochlea ist ein weiteres typisches Merkmal sub-
terraner Nagetiere (vgl. BURDA et al. 1988a, BEGALL & BURDA eingereicht). Weiterhin weist
der apikale Bereich des Corti-Organs, in dem niedrige Frequenzen abgebildet werden, hohe-
re Haarzelldichten auf.

Diese Merkmale konnen durchgehend als Spezialisierungen auf die besondere akus-
tische Umwelt der Gangsysteme interpretiert werden, in der im Vergleich zum epigédischen
Habitat niedrige Frequenzen effektiver tibertragen werden. Bisher waren nur die akustischen
Eigenschaften der Gangsysteme von Spalax bekannt. Hier konnten die Ergebnisse anhand

der Untersuchung der Akustik von Gangsystemen der Graumulle bestitigt werden. Der
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bereits im Jahr 1966 von QUILLIAM postulierte Stethoskopeffekt konnte erstmals experimen-
tell nachgewiesen werden. In den unterirdischen Gangsystemen wurde der Schalldruck von
Frequenzen zwischen 200 und 800 Hz nicht nur am besten tibertragen, sondern tiber kurze
Distanzen sogar verstarkt.

Das Potential morphologischer Merkmale des Mittelohrs fiir die Art-Diagnose der
ansonsten morphologisch schwer zu unterscheidenden Sandgriber wurde aufgezeigt. Die
Unterschiede in der Form des Malleus-Incus-Komplexes auf Basis der geometrischen
Morphometrie zeigten einige interessante Gemeinsamkeiten mit der Phylogenie der Sand-
graber.

Die wichtige Rolle des Geruchssinns im Kontext der Nahrungssuche konnte besta-
tigt und ausgeweitet werden. Die hier durchgefiihrten Labor-Verhaltensversuche unterstri-
chen die Rolle von Wurzel-Exudaten als Orientierungsgeber unter der Erde, die somit als
Kairomone wirken. Sie konnten als wasserloslich mit einer Molekiilgrofse kleiner als 0,6 pm
charakterisiert werden. AufSerdem wurde gezeigt, dass (Ansell- und Kafue-) Graumulle in
der Lage sind, Wurzeln lebender Pflanzen bis auf eine Entfernung von mindestens 30 cm zu
lokalisieren. Die Graumulle sind somit sinnesokologisch an die unterirdische Nahrungssu-
che angepasst und stofSen nicht zuféllig auf ihre Nahrung (vgl. HETH et al. 1986). Chemisch-
analytische Pilotstudien gaben erste Hilfestellungen fiir die Suche nach der chemischen Na-
tur der Wurzel-Kairomone: zukiinftigen GC-MS-Analysen sollten schonende Extraktions-
und Aufkonzentrierungsmethoden (z. B. Purge&Trap- oder Headspace-Techniken) vorge-
schaltet werden, die Exudate in einzelne Fraktionen aufgeteilt und diese an den Tieren in T-

Labyrinthen (als Bioassay) getestet werden.
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1. Abkiirzungsverzeichnis

ANOVA Varianzanalyse (analysis of variance)

AR Flachenverhdltnis (area ratio)

Aromastoff A 2-Methoxy-3-Isobutylpyrazin

Aromastoff B 2-Isopropyl-3-Methoxypyrazin

BM Lange der Basilarmembran

BV Volumen der Bulla tympanica

CB Lénge des Crus brevis

CBL Kondylobasalldnge

CL Lange des Crus longum

Co Hohe des Corti-Organs

CW Zahl der Cochlea-Windungen

D Tiefe in cm

E prozentualer Anteil der zur Cochlea tibertragenen Energie
EDTA Ethylendiamintetra-Essigsdure (ethylenediaminetetraacetic acid)
EFDs elliptischen Fourier Deskriptoren

GC-MS Gaschromatographie-Massenspektrometer

GMI Gewicht des Malleus-Incus-Komplexes

H Hohe tiber NN in m

HE Hémalaun-Eosin

IA Interauralabstand

IHC innere Haarzellen (inner hair cells)

IL Hebelarm des Incus

ITR Impedanziibertragungsverhiltnis (impedance transformer ratio)
Koo Koordinaten der Fanglokalitit (vgl. BURDA 2001)

KW Karottenwasser

L Lange in cm

LR Hebelarmverhdltnis (lever ratio)

M Lange des Malleus

MFla Querschnittsfliche des Meatus

ML Hebelarm des Malleus
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MW Mittelwert

MWM Mittelwerte der auf Grundlage von Mittelohrparametern (Stapes-Fufsplatte
und Trommelfellfldche) berechneten Grofsen,

n Stichprobengrofse

ns nicht signifikant

Ni mittlerer monatlicher Niederschlag

OHC dufsere Haarzellen (outer hair cells)

0O/1 Verhiltnis zwischen dufSeren und inneren Haarzellen

p Wahrscheinlichkeit

PTR Druckuibertragungsverhdltnis (pressure transformer ratio)

PBS Phosphatpuffer (phosphate buffered saline)

r Korrelationskoeffizient

R? Bestimmtheitsmafs

RA Rotationsachse

RF Resonanzfrequenz

RM Breite der Reissner-Membran

SB Startbox

SD Standardabweichung

Sp Breite des Spiralligaments

SP Flache des Stapes-Fuf3platte

SPL Schalldruckpegel (sound pressure level)

St Breite der Stria vascularis

T Temperatur

TF Flache des Trommelfells

UPGMA unweighted pair-group-method with arithmetic averaging

VK Variationskoeffizient

Z4 akustische Impedanz des Trommelfells
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BRUCKMANN & BURDA (1997) aus Verhaltensaudiogrammen.
Abb. 49: Dichteverlauf innerer (schwarz) und duflerer (rot) Haarzellen bei C. anselli
und dargestellte Frequenzorte, basierend auf der oberen Hoérgrenze nach
BRUCKMANN & BURDA (1997; schwarz, obere Reihe) bzw. aus MULLER et al.
(1992; rot, untere Reihe).
Abb. 50: Zahl innerer und dufSerer Haarzellen pro Oktave ermittelt mit Hilfe der
empirisch erhobenen Tonotopiekarte nach MULLER et al. (1992).

Abb. 51: Breite der Triade dufSerer Haarzellen im Vergleich mit der abgebildeten
Frequenz entlang der Basilarmembran (bei C. anselli nach MULLER et al.
1992).

Abb. 52: Das Verhiltnis zwischen funktionellem Interauralabstand und oberer
Horgrenze.

Abb. 53: Das Verhiltnis von oberer zu unterer Frequenzgrenze des Horbereichs.

Abb. 54: Beziehung zwischen dem langjdhrig mittleren monatlichen Regenfall der
Fanglokalitat und der Sensitivitédt (Druckiibertragungsverhailtnis, PTR) der
einzelnen untersuchten Mittelohren der verschiedenen Arten.

Abb. 55: Abschwéchung (oder Verstarkung) des tibertragenen Schalls bei den
einzelnen Aufnahmen.

Abb. 56: Arbeitssituation im Feld (Mansansa II).

Abb. 57: Stethoskop-Effekt eines Ganges im Vergleich mit den Audiogrammen
von Cryptomys anselli.
Abb. 58: T-Labyrinth des Experiments , Karottenwasser” und ,, Aromastoffe”.

Abb. 59: T-Labyrinth im Experiment ,, Exudat-Gradient”.
Abb. 60: T-Labyrinth mit einer wachsenden Karotte wahrend des
Versuchs ,Exudat-Gradient”.

Abb. 61: Graumull in der Testapparatur wahrend er auf den Torf stof3t.

Abb. 62: Wahlverhalten der Graumulle in den durchgefiihrten
"Kairomon-Versuchen".
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Ubersicht iiber die angewandte Statistik bei der einfaktoriellen ANOVA.

a) Vergleich zwischen den Arten.

Varianzen
Parameter homogen? F Signifikanz Post-Hoc-Tests
BV nein 13,2 p <0,001 Tamhane
MFla ja 4,6 p<0001  Tukey, Scheffé
TF ja 13,8 p<0,001  Tukey, Scheffé
ML ja 49,6 p < 0,001 Tukey, Scheffé
IL nein 21,7 p <0,001 Tamhane
CL ja 28,6 p < 0,001 Tukey, Scheffé
CB ja 21,8 p < 0,001 Tukey, Scheffé
SP nein 21,5 p <0,001 Tamhane
GMI nein 35,5 p <0,001 Tamhane
AR ja 43 p < 0,001 Tukey, Scheffé
LR ja 2,9 p < 0,001 Tukey, Scheffé
PTR nein 5,1 p <0,001 Tamhane

b) Vergleich zwischen den Gruppen.

Varianzen
Parameter homogen? F Signifikanz  Post-Hoc-Tests
BV nein 8,4 p <0,001 Tamhane
MFla nein 11,9 p <0,001 Tamhane
TF ja 20,2 p < 0,001 Tukey, Scheffé
ML nein 59,5 p <0,001 Tamhane
IL nein 494 p <0,001 Tamhane
CL ja 6,6 p < 0,001 Tukey, Scheffé
CB nein 12,7 p <0,001 Tamhane
SP nein 294 p <0,001 Tamhane
GMI nein 21,5 p <0,001 Tamhane
AR nein 2,0 ns
LR ja 0,4 ns
PTR nein 0,3 ns

BV = Volumen der Bulla tympanica [mm?], MFld = Querschnittsfliche des knochernen Meatus [mm?],
TF = Fldache des Trommelfells [mm?], ML = Hebelarm des Malleus [mm], IL = Hebelarm des Incus
[mm], CL = Crus longum des Incus [mm], CB = Crus brevis des Incus [mm], SP = Fliche der Stapes-
FuSplatte [mm?], GMI = Gewicht des Malleus-Incus Komplexes [g], AR = Fliachenverhiltnis, LR =
Hebelarmverhéltnis, PTR = Druckiibertragungsverhiltnis, ns = nicht signifikant
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In Kapitel A.5 angewandte Formeln:

Druckiibertragungsverhiltnis (PTR) nach WEVER & LAWRENCE (1954)

PTR = Al
AL
As = Flache der Stapes-FufSplatte (mm?)
Ag = Trommelfellfliche (mm?)
I = Hebelarm des Incus (mm)
ln = Hebelarm des Malleus (mm)

Impedanziibertragungsverhiltnis (ITR) nach DALLOS (1973)

ITR = Zo A [l—’j
z s Ad lm
As = Fldche der Stapes-Fufiplatte (mm?)
Agq = Trommelfellfliche (mm?)
I = Hebelarm des Incus (mm)
ln = Hebelarm des Malleus (mm)
Zs = akustische Impedanz des Innenohrs = 5600 dynes s/cm?
Zq¢ = akustische Impedanz des Trommelfells

akustische Impedanz des Trommelfells (Za)

Zy = ITR-Z, |dyness/cm?]
ITR = Impedanziibertragungsverhiltnis
Zs = akustische Impedanz des Innenohrs = 5600 dynes s/cm3

Anteil der zur Cochlea iibertragenen Energie (E) nach DALLOS (1973)

P 4[4215j A

2
1+ Zq
41,5

akustische Impedanz des Trommelfells

Z4
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Resonanzfrequenz des Mittelohrs nach PLASSMANN & BRANDLE (1992)
fam = 56,166 /(m/VL)

= Mittelohrvolumen (mm?)

= Meatusflache (mm?)
1,5-1+096

= Meatusradius (mm)

" g <

Resonanzfrequenz des Trommelfells nach PLASSMANN & BRANDLE (1992)

13,32

r

fr

r

Radius des Trommelfells (mm)

Modelle nach ROSOWSKI (1992)
Frequenz besten Horvermogens

y = 44.g06

&

Trommelfellfliche (mm?)

6,2 - 5052

Flache der Stapes-Fuf3platte (mm?)

<
I

]
Il

untere Frequenzgrenze des Horbereichs

y = 0/4 . g1l
= Fldche der Stapes-Fufiplatte (mm?)
= 15 . g-l,l

g = Trommelfellfliche (mm?)

obere Frequenzgrenze des Horbereichs

y = 34.504

s = Fldche der Stapes-Fufiplatte (mm?)
y = 110.g0%

g = Trommelfellfliche (mm?)

391 - x-085

Lange der Basilarmembran (mm)
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Hochste horbare Frequenz nach HEMILA et al. (1995)

I
w 3-100

W = Masse von Malleus und Incus (mg)

<
Il

Obere und unter Frequenzgrenze des Horbereichs nach WEST (1985)
log (untere Horgrenze bei 60 dB) = 1,76 - 1,66 log (BM - CW)
log (obere Horgrenze bei 60 dB) = 2,42 - 0,994 log (BM/CW)

BM = Liange der Basilarmembran (mm)
CwW Zahl Cochlea-Windungen

Tonotopiekarte nach FAY (1992)

Pum = (1—(log10(sz/(O,008 * Frax)+1)/2,1)) * Lym

Pmm = Position auf der Basilarmembran (Entfernung von der Basis in mm)
Lom = Lénge der Basilarmembran (mm)

fu, = abgebildete Frequenz (Hz)

Fmax = hochste horbare Frequenz (Hz)
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Ubersicht iiber die ermittelten Parameter des Mittelohrs.

CBL BV MFli TF ML IL
Art " Mw]| sD |VK|MW]| SD | VK |MW ] SD | VK| MW SD | VK |MW | SD | VK | MW | SD | VK
B. suillus 6759 1041 14 [1458 1627 11 | 15 051 34 [216 241 11 | 30 039 13 [ 15 023 15
C. amatus 1325 208 05 8,9 1,9 1,0
C. anselli 11(331 1,92 6 | 364 722 20| 08 027 35|81 147 18 | 21 022 10 | 1,0 008 8
vcvdéfﬂﬁﬁis 40322165 5 (384 486 13| 07 012 16 |116 1,03, 9 | 21 008 4 | 1,1 012 11
gﬁgﬁﬁg“sm 13392 280 7 |441 1120 25|07 02 29 |115 1,8 16 | 24 016 7 | 14 014 10
ghﬁﬁ;ﬁﬁiﬁani 20362 339 9 [331 11,3 3 |07 028 39|97 225 23|20 014 7 | 1,0 009 9
(C;‘O ‘i‘;’rlr’;’éff'zi 81367 38 11 | 346 635 18 | 07 026 36| 85 1,39 16 | 21 010 5 | 1,2 011 9
C. hottentotus 11(341 149 4 | 235 536 23|05 012 23| 62 1,16 19 | 1,7 014 8 | 09 009 10
C. kafuensis 11( 31,7 1,79 363 443 12|08 018 21 |83 130 16|22 011 5 | 11 017 15
C. mechowii 11(459 6,66 15 | 950 2563 27 | 1,4 027 19 [142 210 15| 25 014 6 | 12 011 9
C. natalensis 5376 416 11 | 235 558 24| 06 016 27 | 82 048 6 | 1,8 004: 2 | 1,0 008 8
C. pretorine 12(382 227 6 | 319 422 13|05 016 32|99 127 13 |22 011 5 | 11 014 12
C. whytei 50369 1,87 1 5 | 469 1094 23 | 09 0,09 10 | 11,6 143 12| 24 013 6 | 1,0 010 10
G. capensis 11(448 340 8 | 465 689 15| 09 028 31 [107 179 17 | 21 024 11 | 1,1 010 9
H. argenteocinereus | 7 | 42,6 = 2,48 6 514 1 90,0 i 18 | 1,2 i0,09: 8 94 125 13 | 20 i0,10: 5 1,2 1008 7
H. glaber 502 08 3 [109 69 6 |04 01 25|34 044 13| 15 015 10 | 0,8 005 7

M CL CB SP GMI

At "MW | SD | VK| MW | SD | VK| MW | SD | VK | MW | SD | VK | MW | SD | VK
B. suillus 6| 44 049 i 11 | 27 029 11 | 16 020 13 | 1,08 012 11 | 38 04 | 10
C. amatus 1 2,8 1,7 1,5 0,46
C. anselli 11| 31 02 7 |16 012 8 | 1,2 008 7 |052 011 21| 15 02 13
%dgggzl; 4]0 34 012 4|19 014 7 |12 009 7 |05 010 19| 1,6 01 6
gﬁ‘ggﬁxm& 13 34 023 7 |21 012 6 | 14 012 9 |07l 009 13| 1,8 02 11
C. darlingi,
G s 2029 018 6 |15 009 6 | 13 018 14 | 048 005 10
(C;‘O i@ﬂ’;ﬂi 8|31 012 4 |16 015 9 | 1,3 016 12 | 054 007 13 | 14 |02 14
C. hottentotus 11| 25 015 6 | 1,6 009 6 | 1,1 (010 9 |032 006 19| 07 01 14
C. kafuensis 11| 31 014 4 | 16 014 9 | 1,2 (013 11 | 053 007 13 | 13 02 | 15
C. mechowii 11| 36 025 7 |19 019 10 | 1,4 017 12 | 067 007 10 | 23
C. natalensis 5029 025 9 |17 003 2 | 12 011 9 |044 005 11| 10 01 10
C. pretoriae 12 34 018 5 | 21 014 7 | 15 012 058 004 7 | 12 04 33
C. whytei 5033 013 4 |16 017 10 | 1,2 | 010 050 004 8 | 12
G. capensis 11| 31 027 0 9 | 21 1018 15 102215 [ 056 011 20| 12 01 9
H. argenteocinereus 7 2,8 0,11 4 1,9 0,07 1,2 0,06 5 0,48 : 0,05 10 1,1 0,2 18
H. glaber 50 21 008 4 021 003 15| 04 01 26

MW = Mittelwert, SD = Standardabweichung, VK = Variationskoeffizient, n = Anzahl der untersuchten Organe,
CBL = Kondylobasallinge [mm], BV = Bullavolumen [mm?], MFL4 = Fldche des Meatusquerschnitts [mm?],
TF = Trommelfellfliche [mm?], M = Linge des Malleus [mm], ML = Hebelarm des Malleus [mm], IL = Hebelarm des Incus [mm],
CL = Lange des Crus longum [mm], CB = Liange des Crus brevis [mm], SP = Fldche der Stapes-Fuf3platte [mm?]

167




E.7. Anhang D

7. Anhang D

Mafle der Cochlea-Strukturen. Es werden die Windungsanschnitte 1-7 von Basis bis Apex
angegeben, erhoben an midmodiolaren Schnitten.

C. damarensis G. capensis
MW SD VK | n MW SD VK | n
Hohe Cochlea (um) 2010 208 10 |28 1992 92 5 |30
Flache Cochlea (nm?) 2263388 167520 7 28| 2055833 213502 | 10 |30
Durchmesser basale Windung (um) 1467 217 15 |28 1433 105 7 130
Fldche der Scala vestibuli (um?)
1 118275 43275 37 | 20| 142318 26300 | 18 |19
2 68658 26759 39 |27 73339 11571 16 |31
3 58833 11857 | 20 |28 48427 5128 11 |29
4 49717 8245 17 | 28 40196 4988 12 |31
5 44487 7596 17 |28 45155 4391 10 |29
6 24156 24744 | 102 |12 41774 5626 13 |21
7 19133 24744 129 | 7 58063 17126 | 29 | 4
Fldche des Scala media (upm?)
1 41291 10526 25 | 26 33385 7628 23 |28
2 40105 3732 9 |28 27866 2946 11 |31
3 34291 2935 9 |28 30287 2925 10 |29
4 36706 2952 8 |28 31453 4159 13 |31
5 32964 4150 13 |28 37173 3556 10 |29
6 32693 7071 22 |18 30505 2432 8 |28
7 19856 4304 22 |8 28265 4394 16 |17
Flache der Scala tympani (um?)
1 139660 17030 12 |16 | 106300 19001 18 |17
2 36780 13481 37 |28 33285 9332 28 |31
3 22668 4695 21 |28 25260 7299 29 129
4 19200 3564 19 |28 19111 4810 25 |31
5 17270 2953 17 |28 22503 4047 18 |29
6 18666 2928 16 |22 22318 4642 21 |27
7 14359 1918 13 | 8 16244 6174 38 |13
Lange der Reissner-Membran (pum)
1 386 77 20 |27 369 38 10 |29
2 368 95 26 |27 274 31 11 |31
3 327 30 9 |28 290 17 6 |29
4 306 19 6 |28 254 27 10 |31
5 277 19 7 |28 312 16 5 |29
6 265 27 10 |19 245 26 11 |28
7 181 41 23 | 8 253 59 23 |17
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C damarensis G. capensis
MW SD VK | n MW SD VK | n
Breite des Spiralligaments (um)
1 133 8 6 |16 142 18 13 |30
2 137 20 15 |16 141 19 14 |30
3 109 16 15 |16 119 10 8 29
4 80 7 9 |16 91 9 10 | 30
5 53 10 19 |16 65 11 17 |30
6 52 9 17 |16 27 8 31 |29
7 50 9 18 | 14 41 7 16 |29
Breite der Stria vascularis (um)
1 43 9 21 |16 37 10 26 |28
2 40 12 29 |16 32 7 21 |30
3 39 10 25 |16 31 7 22 |29
4 31 5 16 |16 27 4 14 |30
5 33 6 18 |16 26 6 21 |30
6 24 3 13 |16 17 4 21 |29
7 16 3 21 |14 11 3 30 |28
Breite der BM (um) 14 0 17 1
1 105 27 26 |27 97 21 22 |29
2 106 23 22 |28 97 18 18 |31
3 115 18 16 |28 112 12 10 |29
4 125 10 8 |28 118 16 14 | 27
5 127 10 8 |28 142 11 8 29
6 128 22 17 |26 133 10 8 (30
7 64 8 12 | 8 103 24 23 |16
Hohe des Corti-Organs (um)

1 66 5 7 |16 36 8 22 |28
2 70 4 6 |15 46 8 18 |29
3 67 7 10 |16 53 8 15 |29
4 66 6 9 |16 57 5 9 130
5 59 9 15 |16 49 8 17 |30
6 45 4 10 |16 39 7 19 |29
7 49 13 26 | 8 38 5 12 |18

MW = Mittelwert der midmodiolaren Schnitte, SD = Standardabweichung, VK = Variationskoeffizient,
n = Anzahl der untersuchten Schnitte
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8. Anhang E

Animierte 3D-Rekonstruktionen der Scala media von Cryptomys damarensis und Georychus
capensis.

Es empfiehlt sich, die Animationen mit dem Viewer , Irfan View” in einer Endlosschleife
zu betrachten.
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E.9.

9. Anhang F

Klimadaten der Fanglokalitdten.
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