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Die physiologischen Grundlagen der Lautiiugerungen bei Tieren 
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Alle tierischen Laut/iusserungen leiten sich yon pri- 
m/ir funktionslosen Begleitger/iuschen ab, die durch 
die Bewegung sowie den Stoffwechsel (besonders die 
/iussere Atmung) bedingt werden. Sie treten daher 
besonders bei Arten mit hoher Bewegungsf/ihigkeit und 
intensivem Stoffwechsel auf. Wir k6nnen daher allge- 
mein somatische und vegetative Ger/iusche unter- 
scheiden. Ftir die Entstehung <~funktioneller~ Ge- 
r/iusche (Laute) ist wesentlich, dass schon innerhalb 
der somatogenen und vegetativen Begleitger/iusche 
Abh/ingigkeiten zu bestimmten Funktionskreisen be- 
stehen k6nnen. So entstehen bei manchen Tieren ge- 
wisse Begleitger/iusche speziell beim Nahrungserwerb. 
Ein Specht muss h/immern, um seine Nahrung frei- 
legen zu k6nnen, viele Fische, Reptilien, V6gel und 
S/iugetiere, aber auch manche Insekten mtissen heftige 
Kieferbewegungen ausftihren, um ihre Beute festzu- 
halten oder Teile abzul6sen. Flucht oder Angriff erfor- 
dern intensive Bewegungen der motorischen Effektor- 
systeme (Rumpf, Extremit/iten; Mantelh6hle und 
Trichter bei Cephalopoden); auch hierbei k6nnen 
leicht Begleitger/iusche entstehen. Dabei sind der 
Untergrund oder das sonstige Bewegungsmedium 
(Wasser, Luft) wiederum bedeutsam. Speziell bei den 
Flugformen k6nnen Begleitger/iusche entstehen, die 
einmal durch die vorbeistreichende Luft, zum anderen 
aber auch die Fltigelbewegung selbst und die Flug- 
muskulatur (Insekten) und die Schlagfrequenz be- 
dingt werden k6nnen. Dabei ist noch gesondert der 
Abflug zu berticksichtigen, der ganz andere Begleit- 
ger/iusche zur Folge haben kann, als der eigentliche 
Flug selbst. Verschiedene Bewegungsformen am Boden 
(Sprung, Trab, Galopp usw.) k6nnen sehr unterschied- 
liche Begleitger/iusche nach sich ziehen, auch in Ab- 
h/ingigkeit vom Bau der Bewegungsorgane (Hufe, 
Krallen, N/igel, sklerotisierte Cuticula bei Arthro- 
poden) und von der Beschaffenheit des jeweiligen 
Untergrundes. Die Motorik kann aber durch spezielle 
Gelenkbildungen und sonstige Kontaktfl/ichen zwi- 
schen verschiedenen K6rper- und Extremit/itenab- 
schnitten Reibeger/iusche als Nebeneffekt hervorrufen. 

Ftir vegetative Begleitger/iusche kommen ebenfalls 
verschiedene Funktionskreise in Betracht; sie k6nnen 

einmal die bereits genannten Vorg~tnge wie Nahrungs- 
erwerb, Flucht, Angriff (Fortpflanzung) begleiten, wie 
auch das Schutzverhalten (pl6tzliches Ausstossen von 
Sekreten, zum Beispiel Bombardierk/ifer [Brachynus 
und ander@ Termiten; Stossatmen, Aufrichten von 
K6rperanh/ingen wie Federn, Haare, Stacheln). Sie 
k6nnen aber auch rein vegetative Funktionen beglei- 
ten (Def/ikation, Miktion, Darmperistaltik, Sekret- 
abgabe). 

Die yon der Atmung sich ableitenden Ger/iusche 
k6nnen stimmlos oder stimmhaft sein. Bei Wasser- 
tieren (zum Beispiel Robben) k6nnen Atemger/iusche 
in Verbindung mit aufsteigenden Luftblasen akustisch 
wirksam werden. 

Vom Selektionsdruck h/ingt das Schicksal derartiger 
Begleitger/iusche ab. Es gibt F/ille, in denen diese Be- 
gleitger/iusche unter speziellem Funktionsdruck noch 
gemindert werden, wie etwa die Flugger/iusche der 
Eulenv6gel, bei denen die Schalld/impfung im Dienste 
des Nahrungserwerbes positiven Selektionswert hat. 
Damit ist bereits angedeutet, dass es Bedingungen 
geben kann, unter denen Begleitger/iusche nicht durch 
das <~feed-back~> tiber die k6rpereigenen Schallrezep- 
toren, sondern tiber das Verhalten anderer Tiere, auch 
artfremder in ihrer Evolution beeinflusst werden 
k6nnen. So sind vielleicht zahlreiche Stridulations- 
ger/iusche, die dutch Abwehrger/iusche bei KMern 
entstanden sind, weiter entwickelt worden, weil durch 
sie die Schutzwirkung erh6ht wurde. Dabei ist unter 
den Feinden speziell an akustisch hochempfindliche 
Arten wie Flederm/iuse, Spitzm/iuse, Nagetiere und 
vielleicht auch einige V6gel zu denken, die durch der- 
artige hohe Frequenzen enthaltende Ger/iusche in 
ihrem Verhalten vortibergehend gest6rt oder gehemmt 
werden k6nnten. Spezielle Untersuchungen hierzu 
stehen noch aus. 

Die Evolution der Laut/iusserungen setzt in jedem 
Falle voraus, dass prim/ire Begleitger/iusche durch 
einen <deed-back~-Mechanlsmus <dunktionelb> wurden. 
Das bedeutet, dass die Emission derartiger Ger/iusche 
(oder Laute) auf den Emittenden eine spezifische 
Rtickwirkung austibt, durch die eine spezielle Leistung 
positiv beeinflusst wird. Diese Rtickwirkung bestimmt 
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die weitere Entwicklung der Schallemission, die dabei 
einer sensorischen Kontrolle tiber afferente Bahnen im 
lauterzeugenden System und tiber H6rorgane unter- 
liegt. Nicht selten sind die H6rorgane zugleich der 
Rezeptor ffir die Rfickwirkungen, wenn es sich eben- 
falls um akustische Effekte handelt. M6gliche Rfick- 
wirkungen der Schallemission sind: (a) f3ber andere 
Individuen: Distanzvergr6sserung oder Zeitverz6ge- 
rung im Verhalten, Distanzverringerung oder zeitliche 
Beschleunigung im Verhalten, Beendigung eines Ver- 
haltens, Ver~tnderung eines Verhaltens, Einleitung 
eines Verhaltens, r~iumliche und/oder zeitliche Ver- 
haltenskoordinierung, Beeinflussung physiologischer 
Vorg~inge oder Zustandsformen, Schallemission bzw. 
Ver~inderung oder Beendigung einer solchen. (b) Auf 
den eigenen Organismus (ohne Beteiligung anderer 
Individuen): Katharsis, Vermittlung von Informa- 
tionen im Dienst der raumzeitlichen Orientierung (zum 
Beispiel Echopeilung), sensorische Rfickwirkung spe- 
zifischer Ger~iuscheffekte und -musterbildungen (Spiel, 
sog. <~zweckfreie~ Laut~tusserungen). 

Im Anschluss an die in der Ethologie gebfiiuchliehen 
Definitionen kann dieser Vorgang als Ritualisation 
bezeichnet werden; das Verhalten enth~tlt Informa- 
tionen, die den Status oder das Verhalten eines oder 
mehrerer anderer Individuen modifizieren, wobei eine 
im Sinne der Individual- und Arterhaltung positive 
Rfiekwirkung auf den ~,Sender~ erfolgt. Die signal- 
freien Handlungen wollen wit (im Anschluss an 
LORENZ) Gebrauchshandlungen nennen, die informa- 
tionensendendert ~ Signalhandlungen~. Demgem~tss w~i- 
ren die zugrundeliegenden Strukturen als <~Gebrauchs- 
strukturem~ (zum Beispiel im Dienst der Fortbewe- 
gung) und als <~Signalstrukturem~ (zum Beispiel im 
Dienst der Schallemission) zu bezeichnen. 

Laut~iusserungen, die auf einem dieser Wege funk- 
tionell geworden sind, k6nnen zus~itzlich in ihrer Ent- 
wicklung und Ausgestaltung beeinflusst werden durch 
physikalische Eigenschaffen des schallausbreitenden 
Mediums (Wasser, Luft, festes Substrat), durch Re- 
flektion oder schallschluckende Eigenschaften sowie 
auch durch die allgemeine ,Ger~tuschkulisse~. Auf 
diese Weise k6nnen Okotypen der Lautmuster ent- 
stehen. Entscheidend jedoch ffir die Ausgestaltung der 
Schallemissionen sind die jeweils funktionsbestim- 
menden ,feed-back~-Mechanismen. Sie nehmen vor 
allem Einfluss auf den Informationsgehalt. Dieser 
wieder finde~: in der Lautstrukturierung seinen Aus- 
druck: zeitliche Dehnung, Mehrsilbigkeit, Rhythmi- 
sierung, Wiederholung, Strophenbildung, Strophen- 
reihung, Amplitudenwechsel, Frequenzmodulationen, 
um nur einige der wesentlichen M6glichkeiten zur Aus- 
gestaltung der Lautmuster anzudeuten. 

Diese Entwicklung ist wiederum wesentlich mit- 
bestimmt durch die afferenten Systeme (Rezeptoren) 
und ihre Leistungspotenzen und -grenzen. Nur aus- 
nahmsweise sind im Tierreich Laut~iusserungen bei 

Arten entwickelt, bei denen noch kein HGrvermGgen 
nachgewiesen ist. Hier kann die Kontrolle der Schall- 
erzeugung fiber Rezeptoren in dem ausffihrenden 
Muskelsystem erfolgen; die akustische Kontrolle ist 
bei solchen Arten unwesentlich, da die Laute keine 
intraspezifische Wirkung haben, sondern gegen poten- 
tielle Feinde gerichtet sind (zum Beispiel K~fer, 
manche Schlangen). 

Alle diese Gesichtspunkte sollten bei einer Betrach- 
tung der physiologischen Grundlagen der Lauterzeu- 
gung im Hintergrund stehen, da sie das komplexe 
Faktorengeffige andeuten, das bei der Herausbildung 
der Lautgebung im Tierreich mitbeteiligt ist 1-6. 

Unter den hier geschilderten Bedingungen ist nur 
bei drei Tiergruppen die Entwicklung einer funk- 
tionellen Lautgebung zu erwarten, die durch gute 
Beweglichkeit mit Tendenz zu zunehmender Raum- 
beherrschung und damit verbundener Ausstattung 
mit leistungsf~thigen Rezeptoren gekennzeichnet sind: 
die Cephalopoden, Arthropoden und Vertebraten. Bei 
den Cephalopoden gibt es bislang nur Hinweise auf 
eine Lautproduktion 7, wmtere Einzelheiten sind noch 
unbekannt. Bei den Arthropoden und Vertebraten mit 
ihren komplexen Verhaltens- und Bewegungsmustern 
ist die Lauterzeugung welt verbreitet. 

Bei den Arthropoden ist die Lautproduktion nicht 
durchggngig verbreitet, doch kommt sie bei einigen 
Skorpionen, verschiedenen Spinnen (Arachnoida), bei 
etwa 17 Familien der Crustaceen und bei etwa 13 
Insektenordnungen vor. 

Der K6rperbau der Gliederffissler hat vorzugsweise 
zur Ausbildung von Stridulationsorganen geffihrt, die 
iiberall zustande kommen k6nnen, wo w~ihrend der 
Bewegung Teile der Cuticula gegeneinander reiben. Sie 
bestehen dann gew6hnlich aus einer Pars stridens und 
einem Plektrum, so dass eine kammzinken~ihnliche 
Bildung fiber eine Schritlkante gerieben wird. Das 
kutikulare Aussenskelett der Arthropoden hat ausser- 
dem die Entwicklung von allgemeinen Begleitger~tu- 
schen der Bewegung sowie yon Klopfger~iuschen durch 
Aufschlagen von K6rperteilert auf den Untergrund 
gef6rdert. Schliesslich diirfte sich vonder  Bewegung 
noch ein seltener Sondertyp ableiten, bei dem Bewe- 
gungsmuskel im Rumpf bestimmte Teile der K6rper- 
wand, an denen sie inserieren, in Schwingungen ver- 
setzen. Diese Teile haben sich bei funktionellen Schall- 
erzeugern zu schwingenden Membranen umgebildet, 

1 E. A. ARMSTRONG, A Study o/Bird Song (Oxford University Press, 
London 1963). 
R. BUSNEL, Acoustic Behaviour o] Animals (Elsevier, Amsterdam 
1963). 

3 P. T. I-[ASKELL, Insect Sounds (Witherby, London 1961). 
W. E. LANYON und W. N. TAVOLGA, Animal Sounds and Com- 
munication (Am. Mus. Nat. Hist. 1960). 
J. SCHWARTZRO~FF, Fortsehr. Zool. N.F. 15, 214 (1962). 

S G. TI~MBROCK, Tierstimmen. Eine Einl~hrung in die Bio-Akustik 
(Ziemsen, Wittenberg 1959). 
R. IVERSEN, P. PERKINS und R. DIONNE, Nature 199, 250 (1963). 
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die als Tymbal  bezeichnet werden. Nut selten sind 
Ger~usche, die im Zusammenhang mit einem Luft- 
strom entstehen oder durch Ausstossen yon Flfissig- 
keiten (zum Beispiel Sekreten). Stridulationsorgane 
finden sich bei Cheliceraten, Crustaceen und unter den 
Insekten bei den Odonata (Larven), Orthoptera, Dic- 
tyoptera, Coleoptera, Hymenoptera, Lepidoptera, Di- 
ptera, Homoptera und Heteroptera und vielleicht auch 
den Corrodentia und Thysanoptera a. 

Begleitgerttusche der Bewegung sind bei Krebsen 
und Insekten (Orthoptera, Hymenoptera, Lepidoptera 
und Diptera) wohl gelegentlich auch Iunktionell. H~u- 
tiger sind jedoch Klopfger~iusche, so bei Cheliceraten 
(Scorpio, Lycosidae, Pisauridae), Krebsen (zum Bei- 

spiel Uca) und bei Insekten (Plecoptera, Orthoptera, 
Dictyoptera, Isoptera, Coleoptera, Hymenoptera, Lepi- 
doptera, Copeognatha). Tymbalorgane schliesslich sind 
bei Insekten bekannt (Lepidoptera und Homoptera), 
ebenso auch Ger~iusche, die im Zusammenhang mit 
einem Luftstrom erzeugt werden (Orthoptera, Coleo- 
ptera, Lepidoptera (Figur 1), eventuell Diptera) s. Bei der 
Honigbiene (Hymenoptera) hatte man lange Zeit die 
M6glichkeit erwogen, dass das Ttiten und Quaken der 
K6niginnen durch die Traeheen erzeugt wiirde ; neuer- 
dings ist wahrscheinlich gemacht, dass es sich um 
Vibrationen der Thoraxmuskulatur handelt s. 

Bei den Wirbeltieren sind Stridulationsmechanismen 
relativ selten. Bei manchen Knochenfischen finden 
sich derartige Funktionsmechanismen durch Reiben 
von Schlundzfihnen (zum Beispiel Haemulidae), mit 
dem Gebiss (zum Beispiel Diodontidae, Balistes), yon 
Flossen- und Skeletteilen (Acanthodoras) oder auch 
durch Schuppen (Hippocampus und andere). Bei Rep- 
tilien gibt es Stridulation durch Reiben von Schuppen 
(zum Beispiel Aspis, Echis); ausser bei diesen Gift- 
schlangen kommt Stridulation durch Schuppen viel- 
leicht auch bei der Eidechse Teratoniscus przewalskii 
vor. Ferner gibt es Schildkr6ten (Kinosternidae), deren 
Schenkel Florntuberkel aufweisen, die vielleicht gegen 
den Panzer gerieben werden. Einen Sonderfall stellen 
die Ger/iusche durch vibrierende Schwanzbewegungen 
dar, die extrem bei den Klapperschlangen zu den be- 
kannten rasseInden Ger~tuschen ftihren, da hier eine 
vergr6sserte Endschuppe (Schallschuppe) ausgebildet 
ist, yon der sich durch H/iutungen bis zu 14 ansammeln 
kOnnen, weil die alten Schuppelt nicht abgestossen 
werden, und so eine Kette ineinander geschachtelter 
Endschuppen entsteht ~0,n. 

Sehr selten ist die Stridulation bei V6geln. Beim 
Mtinnchen der Paradieswitwe (Steganura paradisaea) 
werden die mittleren Schwanzfederpaare um 90 ~ ge- 
dreht und die stigeartigen Kanten des Itingsten Feder- 
paares an der gewellten Oberfl/iche des innersten 
Paares gerieben AZ 

Eine gewisse funktionelle Vergleichbarkeit zu den 
Tymbalorganen der Insekten besteht bei den Schwimm- 
blasenmechanismen der Knoehenfische. Hier bilden 

rhythmische Kontraktionen der Seitenrumpfmusku- 
latur die Grundlage der Schwingungsvorgtinge, die von 
den Wttnden der Schwimmblase auf den gasf6rmigen 
Inhalt tibertragen werden. Es sind vielfach besondere 
<~Trommelmuskel>> ausgebildet, die direkt an der 
Schwimmblase inserieren (zum Beispiel Therapon) 
oder sogar in die Schwimmblasenwand eingelagert sind 
(zum Beispiel Triglidae) la. 

Vom Flug abgeleitete Gerttusche sind bei V6geln 
recht verbreitet, bei denen manche Arten Schall- 
schwingen besitzen, oder - wie die Bekassinen (Capel- 
la) - die Schwanzfedern f~ichern. Bei den australischen 
Schopftauben ist die dritte Handschwinge stark ver- 
l~tngert und erzeugt einen Pfeifton. 

Schnabelgefitusche bei den V6geln (eventuell auch 
durch das Zungenbein) und Kiefer- und Zahnger~iusche 
bei den S~ugetieren sind nicht selten. Bei den S~uge- 
tieren lassen sich von Bewegung ableiten: Stampfen 
(viele Ungulata), Handaufschlagen (Primates), Trom- 
meln mit den Hinterbeinen (Rodentia, Lagomorpha). 
Einen Sonderfall stellt das Schlagen der Extremit~ten 
gegen den eigenen K6rper oder auch gegeneinander dar 
(Primates). 

Von vegetativen Funktionen ltisst sich K6rperzit- 
tern ableiten, das zu einem feinsehl~igigen Schwanz- 
zittern werden kann (Rattus, Mus), so dass dureh seit- 
liches Schwanzschlagen rasselnde Ger~iusche entstehen 
k6nnen. Bei Stachelschweinen (Hystrix) schlagen die 
Stacheln beim Schwanzschtitteln rasselnd zusammen 14. 

Vom Nahrungserwerb lassen sich bei den V6geln die 
ritualisierten Schnabelschl~tge auf dem Substrat ab- 

ep 

cp 

LLtLLLLLLL  '  rr[rrrrrr, 
Fig. 1. Schema der Funk t ion  des E p i p h a r y n x  (ep) bei  der  Emiss ion  
der  beiden Komponen ten  des Lautes  vom Totenkopfschwt i rmer  
(Acherontia atropos), cp = Pharynxh6hle ,  t r  - Rfissel; da run te r  
schemat iseh  die Oszi l logramlne der  jeweil igen Lautemiss ion.  Als 
Beispiel  ffir einen durch Luf t s t rom erzeugten Lau t  bei  Insek ten  

(naeh BUSNEL und DUMORTIERS). 

8 R. BUSNEL und  B. DUMORTIER, Bull.  Soc. ent. Fr. 64, 44 (1959). 
9 j .  SIMPSON, Z. vergl. Physiol .  48, 277 {1964). 

10 C. M. BOGERT, The Influence of Sound on the Behaviour of Am- 
phibians and Reptiles (Ed., LANYON und TAVOLGA; Amer. Mus. 
Nat.  Hist . ,  New York  1960), p. 137. 

11 R. MERTENS, Abh. senckenb,  natt~rforsch. Ges. d7/, 1 (1946). 
la O. K6Nm, J.  Orn. Lpz. 103, 86 (1962). 
x* H. SCHNEIDER, Naturwissenschaf ten  48, 513 (1961). 
14 I. EIBL-EIBESFELDT, Handbueh der Zoologie (Ed., KOKENTHAL, 

De Gruyter ,  Berl in  1957), Bd. 8, Tell  10, p. 1. 
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leiten (Pici), die bei Spechten yore H~mmern (Nah- 
rungserwerb) zum demonstrativen Klopfen und 
schliesslich zum Trommeln geftihrt haben ~5. Bei den 
S~ugetieren geh6ren hierher die schon erw~hnten 
Gebissger~usche, so auch das Z~hnewetzen bei Nagern 
(Rodentia), das eine Drohfunktion hat. Einen Sonder- 
fall stellen hier die Lippenger~usche dar, die bei Prima- 
ten offenbar funktionell sind (Orang). 

Von der Atmung lassen sich neben der eigentlichen 
Stimme auch verschiedene Ger~usche ableiten (Zi- 
schen, Fauchen, Hecheln), die bei Reptilien, V6geln 
und S~ugetieren verbreitet sind. Eine echte Stimme im 
Zusammenhang mit der Atmung haben die Amphi- 
bien, Reptilien, V6gel und S~ugetiere entwickelt. Bei 
den Amphibien, Reptilien (Geckonen, Krokodile) ist 
wie bei den S~ugetieren der Larynx der eigentliche 
Stimmapparat, w~hrend bei den V6geln die Syrinx im 
wesentlichen die Grundlage der Stimmbildung dar- 
stellt. 

Auf diesem anatomisch-funktionellen Hintergrund 
zeichnet sich nun das Bild ab, das die bisherige Ex- 
perimentalforschung von den physiologischen Grund- 
lagen der Lautgebung gewonnen hat. Es konzentriert 
sich im wesentlichen auf drei Bereiche: Die Stridula- 
tion, die Tymbalsysteme (Insekten- und Schwimm- 
blasenmechanismen der Knochenfische) und die echte 
Stimme der Wirbeltiere (Larynx, Syrinx), wobei bier 
noch die vielfach entwickelten akzessorischen Ein- 
richtungen (Schallverst~rker, Resonatoren, Ansatzrohr 
usw.) zu berticksichtigen sin& 

Unsere Kenntnisse tiber die physiologischen Grund- 
lagen der Lautgebung bei Wirbellosen sind noch sehr 
unzul~nglich. Die Stridulation wurde in dieser Hin- 
sicht bislang nur bei Orthopteren genauer untersucht. 
Dabei scheinen drei Gesichtspunkte im Vordergrund 
zu stehen: (1) die neuro-physiologischen Grundlagen 
der Stridulation, (2) die Beziehungen zwischen dem 
endokrinen System und der Stridulation und (3) der 
Einfluss von Aussenfaktoren auf die Lautgebung. 

Nach Hu~E10 6 kann das 2. Thorakalganglion der  
Feldgrille (Gryllus campestris), in dem alle Neurone 
und die Schaltung zur Koordination der 28 Singmuskel 
liegen, allein eine normale Singbewegung nicht an- 
regen. Bei der Singbewegung arbeiten das Gehirn und 
dieses Thorakalganglion zusammen. Wird es halbiert, 
arbeiten die beiden Elytren (die bei der Stridulation 
aneinander reiben) nicht mehr zusammen. Wie die 
thorakalen Neurone verkntipft sind, ist noch nicht 
bekannt. Ist dieser Eingriff nicht vollzogen, gentigt 
eine der beiden Konnektivbahnen vom Gehirn zum 
2. Thorakalganglion, um normales Singverhalten aus- 
zulSsen. HuBE10 6 hat Hirnreizungen vorgenommen 
und konnte tiber Elektroden, die in bestimmten Area- 
leI1 der Pilzk6rper oder einmtindender Bahnen (zum 
Beispiel Tractus olfactorio-globularis) lagen, typische 
Gesangsmuster (gew6hnlicher Gesang und Rivalen- 
gesang) aust6sen. Er  fand in diesen Bereichen auch 

Gebiete mit Hemmwirkung. Lokale Reizung des Zen- 
tralk6rpers rief abnorme Ges~nge hervor. Insgesamt 
ergaben diese Untersuchungen einen Funktionszusam- 
menhang von drei Gebieten : Pilzk6rper, Zentralk6rper 
und Mesothorakalganglion (Figur 2). Alle gesangs- 
ausl6senden und -hemmenden Erregungen werden yon 
den Pilzk6rpern verarbeitet und unter Mitwirkung 
yon Informationen, welche die Antennen, Cerci, H6r- 
organe und Rezeptoren des Genitalapparates liefern, 
zur Festlegung yon Beginn und Ende der Lautgebung 
sowie des Auftretens oder Fehlens bestimmter Ge- 
sangsformen und des Gesangtyps. Die ~3bertragung 
yon den Pilzk6rpern auf das Mesothorakalganglion er- 
folgt fiber den Zentralk6rper. 

Den hier erwS.hnten Funktionsprinzipien ist noch 
ein circadianer Rhythmus unterlagert, der im Tages- 
rhythmus Schwellenwerte 5.ndert. Dabei k6nnte er 
allein tiber die Hemmsysteme wirksam sein, doch 
fehlen hierzu noch speziellere Untersuchungen. Von 
Homoeogryllus reticulatus T M  ist bekannt, dass die 
Stridulation streng an die Dunkelphase gebunden ist. 
Damit ist auch bereits einer der wirksamen abiotischen 
Aussenfaktoren genannt: das Licht. Daneben sind 
relative Luftfeuchtigkeit, Temperatur und andere me- 
teorologische Bedingungen sicher nicht ohne Bedeu- 
tung, doch gibt es hierzu noch wenig Untersuchungen. 
Nur Temperatureinfltisse wurden bislang experimentell 
gepraft :9,20. Bei der Laubheuschrecke Neoconocephalus 
ensiger betr~gt die Zirprate 260 pro rain bei 8 ~ sie 
steigt auf 780 bei 26~ an (Figur 3). Bei Orchelium 
vulgare besteht nicht in jedem Falle und ftir alle Ele- 
mente des Gesanges eine einfache lineare Beziehung 
zur Temperatur;  auch gibt es starke individuelle Streu- 
ungen. Figur 4 zeigt Oszillogramme yon Chorthippus 
brunneus, dabei einen <~Sp~ts~nger>> vom 7.11.1965, 
bei einer Umgebungstemperatur vorL etwa -12~  

Cber Beziehungen zwischen Gonadenzyklen, endo- 
krinen Systemen und der Stridulation gibt es einige 
Hinweise. So ist bei Ephippiger-M~nnchen (Tettigonii- 
dae) dig Gesangsintensit~t abh~ngig vom Zustand der 
Vesiculae seminales; zu der Information, die der Ge- 
sang vermittelt, geh6rt demnach auch der Gonaden- 
zustand (Kopulationsbereitschaft)2~. Bei der Feldheu- 
schrecke Gomphocerus rufus, deren MXnnchen und 
Weibchen stridulieren, stellten die Weibchen nach 
Entfernung der Corpora allata die Stridulation ein, die 
MS~nnchen dagegen nicht 22. 

1~ D. BLI:ME, (~ber die Lebensweise einiger Spechtarten, J. Orn. Lpz., 
Sonderheft  zu Band  102, 1 (1961). 

16 F. HUBER, Z. vergl.  Physiol .  44, 60 (1960). 
17 y .  LEROu Ann. appl. Biol. 3, 400 (1964). 
:9 y .  L~:ROY, Bull. Soc. ent. Fr. 69, 00 (1964). 
19 H. FRINGS und M. FRI~GS, J.  exp. Zool. 734, 411 (1957). 
20 H. FRINGS und  M. FRI~GS, J.  exp. Zool. I51, 33 (1962). 
~1 p. T. HASKELL, Anita.  Behav.  8, 76 (1960). 
~ W. LOHVR, Naturwissenschaf ten  ,/9, 406 (1962). 
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Fig. 2. Hirnre izungsversuche zur Ausl6sung der Stridulatioi1 bei Gryllus campestris. (a) Fronta lschni t t ,  (b) Sagi t ta lschni t t  durch  das 
Gehirn nfit den Reizstellen Iiir ~gew/3hnlichen Gesang~ ( '~ ) ,  Rivalengesang ( e ) ,  S i n g h e m n m n g  {D) und a typisehen Gesang (o) .  PC 
- Pro toeerebrum;  DC Deutoeerebrum;  TC = Tr i toeerebrum;  na  An tennenne rv ;  n o p =  Augennerv ;  nt  - Nervus  t egumenta r ius ;  
cp Pilzk6rper; ec Ze:ltralkOrper; pc - Brticke; pi = Pars intereerebralis;  e Regio:a des Beehers; pe - Pedunculus;  ca -- Caulieulus; 
gl - Region der Globulizellen; 1-3 = optische Bahnen;  6 -- An te lmenkommissu r ;  7 - Trac tus  olfactorio-globularis;  8 = sensoriseher, 
9 = motoriseher  An tennenne rv ;  10 = Bahn  zwisehen Dento- und Pro toeerebrum;  11 - motor ischer  Nerv  der  Oberlippe; 13 = Faseru 
zwischen Briieke und Zentralk6rper;  14 - Bahnen  zwisehen frontalen und kaudalen  Regionen des Protoeerebrums.  (c) Schema fiber das 
Zusamlnenwirken von  Gehirn und Unte rschhmdgangl ion  bei der  Kontrolle der Lokomot ionsak t iv i t5 t  von Gryllus. P K  - Pilzk6rper mi t  
kont ra la tera ler  H e m m u n g  (1); ZK = Zentra lk6rper  wird von  den Pilzk6rpern geheinint  (1'); 2'  = Steuerung der TStigkeit  des USG dureh  
h e m m e n d e  m~d akt iv ie rende  Impulse  yon P K  + ZK;  3 = S teuerung der motor ischen Sys teme des Thorax .  (d) Rivalengestinge der  Feld- 
grille vor  und wtihrend der elektrisehen Hirnreizung,  oszillographiseh dargestellt .  Oben drei Verse vor,  da run t e r  vier  Verse w~ihrend der 

Reizung (nach HOBER16). 
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Fig. 3. Zirprate  (pro rain) als Funkt ion  der T e m p e r a t u r  (Abszisse) bei 
M~innehen von Neoconocephalus ensiger. Bei 8, 9 und 26 ~ stridulier- 
ten zu wenig M~innehen, so dass die Variabilitt i t  n icht  mehr  messbar  

war  (naeh FRINGS und FRINGS19). 

Die Exstirpation der Testes und akzessorischen 
Driisen bei den Feldheuschrecken Chorthippus paral- 
ldus und Omocestus viridulus vedinderten das Stridu- 
lationsverhalten nicht, dagegen wurde das Verhalten 
der Weibchen bei entsprechender Entfernung ihrer  
Gonaden grundlegend vedindert. Auch hier zeigte sich 
demnach ein ~ihnlicher geschlechtsspezifischer Unter- 
schied wie bei der Entfernung der Corpora allata 2a. 

Dass zu den Aussenfaktoren, die entscheidend auI 
die Ausgestaltung der Stridulation mitwirken, natiir- 
lich vor allem auch Verhaltenselemente und wiederum 
Laut~tusserungen der Fortpfianzungspartner oder Ri- 
valen geh6ren, kann hier nur erw~ihnt werden (vgl. 3). 

~3 R. BuShEL und  B. DU~OR~IER, Bull. Soc. zool. Fr.  80, 23 (1955). 
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Fig. 4. Oszillogramme der Stridulation von Chorthippus brunneus ZETT. (a) und (b) Normalges~inge von 2 M/innchen im Sommer; (c) 
Gesang eines M/innehens am 7.11.1965 bei + 12~ (Zeitmarke: 10 = 1 see). 

i3ber die Tymbalorgane liegen nur relativ wenige 
Untersuchungen an Zikaden vor ~4,~5, wobei spezieller 
Platypleura capitata studiert wurde (Figur 5). Das 
Tymbal wird durch Kontraktion des Tymbalmuskels 
einw~irts bewegt und schnellt bei seiner Erschaffung 
dutch die eigene Elastizit~it in die Ausgangslage zu- 
rack. Die Beziehungen zwischen den Tymbalschwin- 
gungen und den Aktionspotentialen des Tymbal- 
muskels k6nnen recht kompliziert sein, weft keineswegs 
immer eine Ein-Aus-Schwingung des Tymbals einem 
Nervenimpuls entspricht. Jeder Tymbalmuskel wird 
yon einem Tymbalnerven versorgt, der nut  eine 
motorische Faser enth~tlt. Den Motorneuronen sind 
Schrittmacher vorgeschaltet, in denen ein konstanter 
nerv6ser Rhythmus von etwa 100 Schwingungen er- 
zeugt wird. Die Tymbalspannung wird durch den 
Tensormuskel beeinflusst, dessen T~itigkeit sich den 
nerv6sen Rhythmen tiberlagert, wobei er langsamer 
arbeitet. 

l~ber die entfernt vergleichbaren Schwimmblasen- 
mechanismen bei Knochenfischen gibt es bislang 
wenige physiologische Untersuchungen. Bei dem in 
Neuseeland vorkommenden Congi@odus leuc@aecilus 
(Perciformes) wurden die Muskelpotentiale gleichzeitig 
mit den Lauten registriert ~6. Dabei erwiesen sich die 
Summenpotentiale der Muskeln als mit den Laut- 
impulsen synchronisiert. Die elektrische Reaktion des 
Muskels erfolgt in einer Latenzzeit von 1,4 msec auf 
den nerv6sen Impuls. Im allgemeinen scheinen die 
bilateral angeordneten beiden Trommelmuskeln syn- 
chron zu arbeiten. Auch bei Holocentrus rufus wurden 
die Muskelkontraktionen untersucht und eine Simultan- 
kontraktion des Muskelpaares gefunden ~7. Wurden 

beide Muskeln entfernt, fiel die Lautgebung aus, blieb 
einer erhalten, war die Lautst~irke um 2 his 13 db (je 
nach Versuchstier) gemindert; besonders stark war die 
Minderung im Bereich yon 150-300 Hz (Gesamt- 
spektrum: 85-4500 Hz). Der einzelne Grunzlaut dauert 
22-72 msec, er setzt sich aus 2-6 hnpulsen zusammen ; 
die Anzahl der Summenpotentiale im Trommelmuskel 
wurde mit 4-6 pro Laut bestimmt. Bei Opsanus wurde 
die mittlere Kontraktionszeit des Trommelmuskels 
mit 5 msec bestimmt ~s. Es wurden monophasische 
Potentiale yon 1,2-1,5 msec Gesamtdauer abgeleitet. 
Die beiden Muskeln arbeiten auch hier synchron. Reiz- 
versuche an Trommelmuskeln von Tigerfischen (Thera- 
pon) ergaben bei 50 und 90 Reizen/sec noch Einzel- 
zuckungen, bei 140 Reizen/sec unvollst/indigen Teta- 
nus, der bei 290 Reizen/sec in den vollst~ndigen 
Tetanus tiberging 29. Dagegen trat  bei dem Protraktor 
des allerdings anders arbeitenden Lautapparates von 
Galeichthys und Barge 3~ noch bei 300 Reizungen/sec 
kein Tetanus auf. Da bei den Tigerfischen bis zu 200 

Fig. 5. Rhythmische Antwort des Tym- 
_ ~ ~  balmuskels der Zikade Platypleura 

octoguttata auf einen Einzelreiz am 
Tymbalnerv. Zeitmarke 50 Hz (naeh 
PRINGLI~24). 

24 j .  W. S. PRINGLE, J. exp. Zool. 3l, 525 (1954). 
as j .  W. S. PRItqGLE, Proe. Linn. Soe. Lond. 167, 144 (1957). 
26 A. PACKARD, Nature 787, 63 (1960). 
2~ H. E. WINN und J. A. MARSHALL, Physiol. ZooI. 36, 34 (1963). 
28 C. R. SKOGLUND, J. biophys, biochem. Cytol. 10, 187 (1961). 
~9 H. SCHNEIDER, Z. vergl. Physiol. d7, 493 (1964). 
8o W. N. TAVOLGA, Bull. Am. Mus. nat. Hist. 124, 1 (1962). 
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Einzelschallst6sse in der Sekunde ge/iussert werden, 
erw/igt SCHNEIDER 29, dass vielleicht die Muskelkon- 
traktionen abwechselnd mit halber Frequenz erfolgen 
oder aber /ihnlich wie bei den Tymbalmuskeln der 
Zikaden oszillatorisch. 

Lauterzeugung auf der Grundlage des Larynx trit t  
erstmals bei den Amphibien auf. Bei Rana wird der 
Kehlkopf aus dem sehr kompliziert gebauten unpaaren 
Knorpelring der Cartilago cricotrachealis und den bei- 
den dorsal gelegenen Cartilagines arytaenoideae ge- 
bildet. Diese beiden Knorpel tiberwNben einen Raum, 
in dem sich die Stimmlippen (Labia vocales) befinden. 
In diesen liegen knorpelige <~Stimmb~tnder~ (Stimm- 
st/ibchen). Ein komplizierter Muskelapparat 6ffnet und 
schliesst den Aditus laryngis und reguliert die Span- 
nung des Stimmapparates.  Die Luft wird bei der 
Phonation bei geschlossenem Maul und ebenfalls ver-  
scblossenen Nasenl6cbern aus den Lungen in die 
Mundh6hle und durch Heben des Mundh6hlenbodens 
wieder in die Lungen zur/ickgepresst. Dabei wird der 
Aditus laryngis in schneller Folge ge6ffnet und ge- 
schlossen. Hinzu kommen als Schallverst/irker die bei 
den einzelnen Arten sehr unterschiedlich angeordneten 
Schallblasen als Schleimhautaussackungen des Mund- 
hOhlenbodens 31. Es gibt Arten, bei denen manche 
Populationen eine Schallblase besitzen, andere nicht 
(Rhacophorus leucomastyx32). Bufo cognatus st6sst 
minutenlange Triller aus ; dabei wird ein Hin- und Her- 
str6men kleiner Luftmengen w~thrend der Lautgebung 
vermutet  33. Bei Scaphiopus erzeugen die R~tnder der 
Stimmb~tnder einen durch Gesamtvibrationen der 
Stimmb/inder in Trillerimpulse zerhackten Ton a4 
Speziellere physiologische Untersuchungen zur Stimm- 
bildung bei Amphibien sind bislang kaum durchgefiihrt 
worden. Nur ft~r Fr6sche (Rana) liegt eine moderne 
experimentelle Arbeit vor a~. Sie wurde auch besonders 
in Hinblick auf die Diskussion iiber die <meuromusku- 
l~re ~> Theorie von HuSSON a5 durchgeft~hrt. Die Befunde 
best/itigen die klassische (~myoelastische ~> Theorie, wo- 
nach der Schwingungsablauf von Anblasedruck, Masse, 
Spannung und L/inge der Stimmb/inder abh~ngt. Die 
Kehlkopfmuskulatur erh~tlt die spannungsbestimmen- 
den Reizimpulse fiber den Nervus laryngicus longus, 
dessen Faserverteilung sehr /ihnlich ist wie beim N. 
recurrens yon Katze und Mensch. Die Verschlussphase 
der schwingenden Stimmlippen dauert erheblich l/in- 
ger an als die eigentliche Schwingungsphase, die nur 
etwa 0,8 msec w~hrt. Der Offnungsquotient betdigt 
etwa 0,015. Vom peripheren Ende des N. laryngicus 
longus lassen sich von den Nervenendigungen der 
Stimmb/inder stammende afferente Impulsmuster  ab- 
leiten, die tonsynchron verlaufen. Daher kann eine 
Kontrolle der Phonation durch diese Nervenendigun- 
gen vermutet  werden. 

Nach diesen Untersuchungen wird der Ablauf der 
Phonation beim Frosch etwa folgendermassen ange- 
nommen: Nasenl6cher und Mundraum sind geschlos- 

sen, die Luft wird durch den spaltenfOrmig ge6ffneten 
Aditus taryngis in den Mundraum gepresst. Sie bl~iht 
die Stimmbandtaschen auf, dr/ingt dabei die Stimm- 
b/inder zur Mitte hin, so dass die Glottis sich schliesst. 
Nun wird die Stimmritze erst bei einem best immten 
Druck gesprengt, es erfolgt die Schwingung. Dadurch 
kommt  es nur zu einer kurzdauernden Schwingung, 
da bei nachlassendem Druck sich die Glottis wieder 
schliesst. So entsteht beim Frosch bei einer Stimm- 
frequenz von 100 Hz ein schnarrender Ton, w/ihrend 
beim Menschen durch die l~inger andauernde Schwin- 
gungsphase ein reiner Klang bei 100 Hz h6rbar wird3L 

Da bei Reptilien Lautgebung auf der Grundlage des 
Larynx selten ist, sind bis heute anscheinend noch 
keine physiologischen Untersuchungen zur Lauter- 
zeugung durchgeftihrt worden. 

Bei den S~iugetieren beziehen sich die meisten Un- 
tersuchungen natiirlich auf den Menschen, auf den hier 
nicht spezieller eingegangen wird. Doch sind gerade in 
den letzten 10 Jahren durch die bereits erw/ihnte Dis- 
kussion um die Theorie yon HussoN 35 verschiedene 
experimentelle Arbeiten durchgef/ihrt worden. Generell 
ist daran zu erinnern, dass der Larynx der Reptilien, 
V6gel und S~iugetiere aus dem Branchialskelett der 
<(Fische~ hervorgegangen ist. Dabei werdea gegen- 
w~trtig folgende Zusammenh/inge angenommen36: 

Repti l ia A yes Mammal ia  
allgemein 

Hyalbogen Cornu hyale 
(zuriick- 
gebildet) Zungenbein 

1. Branchialbogen Zungenbein Zungenbein 
2. Branchialbogen r tiekgebildet 

3. Branchialbogen } } Thyreoid 
4. Branchialbogen fehlen fehlen Fpiglottis (?) 

5. Branchialbogen Larynx- Larynx- Cricoid 
skelett skelett Arytenoid 

Die wichtigsten Muskeln im Bereich des Larynx sind 
dabei wie folgt entstanden: 

M. / M. Mm. M. 
sphincter t sphincter--+ laryngei - - - 9  interarytenoideus 
tracheae iaryngis dorsales 

internus -+ Pars interna 
"~ Mm. - +  M. cricoarytenoideus 

laryngei lateralis 
ventrales ~+ M. thyreoarytenoideus 

+ Epiglottismuskel 

M. pharyngolaryngeus -+ M. dorsopharyngeus ~ M. dilatator laryll- 
gis -+ M. crieoarytenoid, posterior 

M. sphincter laryngis externus -+ M. crieo-thyreoideus 

81 K. PAULSEN, Z. wiss. Zool. 172, 1 (1965). 
a3 R. F. INGER, Fieldiana, Zool. 33, 183 (1954). 
aa W. F. BLmR, Texas J. Sci. 8, 27 (1956). 
34 W. H. MCAL1sTER, Texas J. Sci. 71, 60 (1959). 
3a R. HuSSON, Phonetica 4, 1 (1959). 
36 D. STARCK und R. SCHNEIDER, Primatologia I I I  2 (Ed., HOFER, 

SCHULTZ, STARCK; S. Karger, Basel-New York 1960), p. 423. 
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Der Kehlkopf der S~tugetiere aT-4~ wird innen 
durch eine Schleimhaut ausgekleidet. Gewisse r~ium- 
liche Sonderungen sind ftir die Lauterzeugung yon 
wesentlicher Bedeutung. Einmal gehSren hierher die 
Stimmfalten (Plicae vocales). Sie tragen das Stimm- 
band (Ligamentum vocale), den bandartig verst~trkten 
Rand der elastischen Membran (Conus elastieus), wo- 
bei die Stimmb{inder in den Stimmfalten liegen. Der 
fieie Rand der Plicae vocales bildet die eigentliche 
Stimmlippe (Labium vocale)4La6. Dazwischen liegt die 
Stimmritze (Rima glottidis). {3ber den Stimmfalten 
sind bei den S~ugetieren gew6hnlich Taschenfalten 
ausgebildet (Plicae ventriculares), die ebenfalls in das 
Lumen hineinragen. Der Raum zwischen diesen Ta- 
schenfalten und den Stimmfalten kann beiderseits 
(paarig) Aussackungen aufweisen, die Morgagnischen 
Taschen (Ventriculi laryngis). Dadurch ist das Lumen 
des Kehlkopfes in drei R~iume unterteilt (von vorn 
nach hinten, beim Menschen von oben nach unten): 
Cavum laryngis superius, Cavum laryngis intermedius 
(hierzu geh6ren die Morgagnischen Taschen) und das 
Cavum laryngis inferius. Das Thyreoid (Cartilago 
thyreoidea) umfasst vor allem den mittleren Raum, 
das Cricoid den hinteren Raum; die Stimmfalten 
selbst inserieren am Arytenoid (Stellknorpel). In der 
Wandung des oberen Raumes kann das Zungenbein 
liegen, das bei manchen S~tugetieren durch ein Liga- 
ment mit dem Thyreoid verbunden sein kann (zum 
Beispiel Grosskatzen, Panthera, Anthropoiden). 

Zwei weitere Gesichtspunkte sind im Bereich des 
Phonationssystems noch zu berticksiehtigen: einmal 
kSnnen vonder/ genannten R~tumen des Cavum laryngis 
Laryngeals~tcke ausgehen. Davon lassen sich unter- 
scheiden: (a) Saccus laryngeus laterales (paarig vom 
Ventriculus laryngis ausgehend, manchmal zu einheit- 
lichem Raumsystem verschmelzend), zum Beispiel 
Pongo, Gorilla 4%3s. (b) Saccus laryngeus medianus in- 
ferior (unpaare mediane ventral gelegene S~icke), zum 
Beispiel manche Rodentia, selten bei Primaten. (c) 
Saccus laryngeus medianus superior (unpaare, zwi- 
schen Thyreoid und Epiglottis gelegen, manchmal bis 
in den dann ausgeh6hlten Zungenbeink6rper reichend), 
h~iufig bei Affen (bekannt bei Br~llaffen, Alouatta), 
aber auch bei Antilopen, Rentier, Hyomoschus, Equi- 
dae. (d) Saccus laryngotrachealis posterior (dorsale 
Aussttilpung zwischen dem Cricoid und dem 1. Tra- 
chealknorpel, daher zwisehen Trachea und Oesophagus 
gelegen), bei In&i, Lemur und einigen anderen Prima- 
ten bekannt a% 

Bei manchen Flederm~iusen (Rhinolophidae) treten 
als Sonderbildung Schallblasen auf, Knorpelblasen, 
die wohl dorsale Erweiterungen der drei ersten Tra- 
chealringe sind. 

Der zweite Aspekt betrifft die tiber dem Larynx 
gelegenen R~iume der Mundh6hle (und Nase), wobei 
auch die Lage der Epiglottis zum Velum von Bedeu- 
tung ist. Sie liegt gew6hnlich dem Hinterrand des 

Velums auf (retrovelar) ; seltener ist die pr~tvelare Lage 
(zum Beispiel Schwein, Sus, Anthropoiden, Mensch, 
Figur 6), aber auch dann 6ffnet sich der Kehlkopf- 
eingang (Aditus laryngis) so unmittelbar unter dem 
Isthmus naso-pharyngeus, dass der direkte Luftweg 
(Nase-Kehlkopf-Trachea) gew~ihrleistet ist. Manche 
Arten k6nnen diese Lage ~tndern; so st6sst ein Elefant 
die Nasen(Rtissel-)laute bei retrovelarer Lage der Epi- 
glottis aus (ebenso das Grunzen bei Schweinen), w~th- 
rend die Mundlaute in pr~ivelarer Lage ge~tussert wer- 
den. 

Alle Raumdifferenzierungen, die der im Kehlkopf 
gebildete Schall noch zu durchlaufen hat, werden als 
<<Ansatzrohr,> zusammengefasst. Nur beim Menschen 
kann die Stimme durch Muskelkontrolle der oberen 
Luftwege durch palatale, linguale und nasale Bewe- 
gungen modifiziert werden als Voraussetzung ftir die 
artikulierte Sprache 4am,3*. 

Experimentelle Untersuchungen tiber die spezielle 
Bedeutung dieser verschiedenartigen Hilfseinrichtun- 
gen (Ansatzrohr, Lufts~tcke, usw.) fehlen ftir Tiere 
noch weitgehend; auch die Bedeutung der grossen 
Kehls~tcke der Menschenaffenm~tnnchen ist physika- 
lisch nicht genauer bekannt (Figur 7). Far die Mor- 
gagnischen Taschen gibt es nur beim Menschen Hin- 
weise, die andeuten, dass Slinger mit grossem Stimm- 
volumen anscheinend auch gr6ssere Morgagnische 
Taschen aufweisen 45. 

Die Innervation des gesamten Stimmapparates der 
Saugetiere beruht auf folgenden Grundlagen: Nervus 

,,<~ ~ . 0:#: 
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" " $ " Oe 

Fig. 6. Pr~ivelare und pos tve lare  (retrovelare) Lage der  Epiglot t i s  
be im Schwein (Sus) (links) urld be im Pferd  (Equus) (reehts). Z 

Zunge;  V = Velum;  E - Epig lo t t i s ;  Oe = Oesophagus;  T = Tra-  
chea. Die punktierteI1 Linien geben die Ste l lung yon Velum und  
Epig lo t t i s  be im Sehlueken an (nach ELLENBERGER und BAXJM aus 

B{3TSCHLI 60). 

a7 G. K E L ~ S N  und J. SAPS, J. Morph. 107, 123 (1960). 
s8 W. C, 0 .  HILL, J.  B o m b a y  nat .  Hist .  Soe. 54, 309 (1957). 
a 9 0 .  F. RA~KE und H. LULLIES, GehSr, Stimme, Sprache (Springer, 

Ber l in-Ggtt ingen,  Heidelberg  1953). 
40 R. SCHNEIDER, Morph. Jb.  105, 177 (1962). 
41 B. SONESSOS, Acta  otolar . ,  Suppl.  156, 1 (1960). 
48 C. AVR1L, Morph. Jb.  705, 74 (1963). 
4a G. KELEMEX, Logos 1, 32 (1958}. 
a4 G. KEL~MEN, Logos d, 46 (1961). 
as M. FLACH, Fol ia  phonia t .  16, 67 (1964). 



15. IX .  1966 Genera l ia  569 

recurrens: versorgt die meisten Kehlkopfmuskeln (N. 
laryngicus caudalis). Als sensibler Nerv kommt hinzu 
der Nervus laryngicus cranialis (dessen Funktion beim 
Hustenreflex unmittelbar erlebt wird). Beide Nerven 
sind Aste des Nervus vagus, wobei ftir die Stimmbil- 
dung vor allem der Nucleus ambiguus in der Medulla 
oblongata bedeutsam ist ag. 

Das Ansatzrohr wird efferent und afferent versorgt 
durch den N. trigeminus, N. fascialis, N. glosso- 
pharyngeus und N. hypoglossus. 

Neuerdings wurden auch in der Kehlkopfmuskulatur 
sensible Bahnen (afferente Fasern) nachgewiesen 46. 

Die Stimmritze wird verengt dutch folgende Muskeln : 
M. cricoarytenoideus lateralis, M. arytenoideus (zwi- 
schen den beiden Stellknorpeln), M. thyreoarytenoi- 
deus (Pars lateralis). Erweiternd wirkt allein der M. 
erieoarytenoideus dorsalis (posterior). Die Spannung 
der Stimmb/inder wird bestimmt dureh den M. crico- 
thyreoideus (passive Spannungs~tnderung) und den M. 
vocalis (aktive Spannungs~nderung)ag. 

{2her die Bedeutung des Sympathicus bei der 
Phonation gibt es bislang keine gesicherten Aussagen. 

Die zentralnerv6sen Grundlagen der Stimmgebung 
werden dadurch bestimmt, dass zwei Prim~trfunktio- 
hen die Grundlage der efferenten Leistungen bilden: 
Der Schluckvorgang und die Atmung. Das sogenannte 
Schluckzentrum liegt im Bereich der caudalen Ab- 
schnitte des Nucleus reticularis und damit nahe dem 
Nucleus ambiguus. Weitere Neurone des N. reticularis 
stellen einen Teil des Atemzentrums; hier liegen die 
Schaltstellen, die die afferenten Vagusfasern v o n d e r  
Lunge mit den efferenten Bahnen des N. recurrens 
verkntipfen. Diese Koordination besorgt die Erweite- 
rung der Stimmritze beim Einatmen. Reizung im Be- 
reich des N. ambiguus ft~hrt bei Hund und Katze zu 
Aktionen der Kehlkopfmuskulatur ag. Bei den S~tuge- 
tieren wird die willkiirliche Bet/itigung des Stimm- 
apparates tiber die Pyramidenbahnen von der Gross- 
hirnrinde her gesteuert. Doch sind auch Stammhirn- 
bereiche an der Lautgebung beteiligt. Hirnreizungs- 

.j~H 

Fig.  7. Sch impanse  (Pan trogZodytes): L a r y n x  mi t  T rachea ,  H y o i d  
(H), T h y r e o i d  (Th), Cricoid (C) u n d  den Kehls/ ieken y o n  der  Vent ra l -  

sei te  (aus B{3TSCItLI60). 

versuche bei Katzen erbrachten den Nachweis, dass 
Knurren und Fauchen durch Reizungen im Bereich 
der Mandelkerne (N. amygdalae) und des Hypothala,  
runs (Fauchen) ausge16st werden k6nnen. Wird das 
Fauchen vom Hypothalamus ausgel6st, bleibt es auch 
dann unver~ndert, weml die Mandelkerne zerst6rt 
wurden. Ein weiteres Feld zur Ausl6sung dieser Laut- 
gebung liegt in der zentralen grauen Substanz des 
Mittelhirns. Koagulationen in diesem Bereich und im 
Hypothalamus, einseitig ausgeffihrt, hemmen die Aus- 
16sung der Lautgebung durch Reizung des ipsilateralen 
Mandelkernes, nicht aber der kontralateralen 47. Diese 
Experimente machen wahrscheinlich, dass es sich 
tiberlagernde Ebenen ftir die Aktivierung situations- 
spezifischer (triebgebundener) Lautformen gibt: Mit- 
telhirn - Hypothalamus - Nucleus amygdalae. Unklar 
ist der Einfluss des Kleinhirns auf die Lautgebung, 
vermutlich ist es jedoch an Regulationen des Tonus 
der Kehlkopfmuskulatur beteiligt. Bei Reizung des 
Nervus laryngeus superior konnten in zwei bestimmten 
Bereichen des Kleinhirns (Lobus anseriformis und L. 
paramedianus) Potentiale nachgewiesen werden, die 
darauf hindeuten, dass vermutlieh dem Kleinhirn 
wichtige Koordinationsaufgaben bei den Larynx- 
funktionen zukommen 48. 

Die Bedeutung hypothalamischer Bereiche und 
rostraler Teile des Mittelhirns fiir die Lautgebung der 
Hauskatze ist unl~tngst erneut best~ttigt und noch wel- 
ter differenziert worden 49. Die Bahnen fiir die Laut- 
gebung konnten verfolgt werden in der Brticke zu 
einem Areal dorsal vom Tractus corticospinalis und 
ventral vom Lemniscus medialis, entsprechend auch 
in der Medulla. Dabei bestehen Beziehungen zur For- 
matio reticularis (Figur 8). 

Besondere Probleme ergeben sich bei der Laut- 
produktion der Flederm~tuse, soweit es sich um Ultra- 
schallaute im Dienst der Echopeilung handelt. Bei 
den Vespertilionidae, Emballonuridae und Molossidae 
werden die Orientierungslaute durch Spannung beson- 
deter Laryngealmembranen durch die Mm. cricothyreoi- 
dei iiber den Nervus laryngeus superius erzeugt 5% Dies 
konnte sowohl durch Nervendurchtrennungen, als 
auch unter Ableitung yon Aktionspotentialen von 
diesem Muskel naehgewiesen werden 51. Jedoch erlischt 
die Lauterzeugung erst, wenn auch der Plexus pharyn- 
geus, der den Constrictor inferior innerviert, durch- 
trennt wird 52. Wie die Dauer der Impulse kontrolliert 
wird, ist unbekannt. An ihrer Bildung sind offenbar 

46 j .  A. KICIINER u n d  B. WYKE, N a t u r e  202, 600 (1964). 
47 A. FERNANDEZ DE MOLINA u n d  R. W. HUNSPERGER, J .  Phys io l .  

1~0, 200 (1962). 
48 g .  L. LAM u n d  J .  H.  OGU~A, L a r y n g o s c o p e ,  Marseille 62, 486 

(1952). 
49 T. KANAI u n d  S. C. WANG, E x p l  Neurol .  6, 426 {1962). 
50 D. R. GRIFI'IN, Fed.  Proc.  Am.  Socs exp.  Biol. 11, 59 (1952). 
51 A. NOVICK, Am. J .  Physiol .  183, 648 (1955). 
52 A. N o v i c g  u n d  D. R. GRIFFIN, J .  E x p l  Zool. ld8, 1.25 (1961). 
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auch die vom N. hypoglossus versorgten Muskeln des 
Kehlkopfes beteiligt, doch bleiben noch viele Fragen 
der speziellen Lautbildung often. 

Ganz anders ist die Lautentstehung bei dem Flug- 
hund Rousettus 5a. Die Orientierungslaute werden mit 
der Zunge gebildet, wobei die Zunge vom Boden der 
Mundh6hle abgesprengt wird und typische Doppel- 
laute entstehen, deren Einzelelemente im Abstand von 
30 msec folgen. Sie werden nur gebildet, wenn beide 
Hypoglossus-Nerven unversehrt sind. Wird einer der 
beiden Nerven durchtrennt, entstehen nur Einzellaute. 
Die Umleitung der Atemluft tiber eine Tracheafistel 

Fig. 8. Schemat ische  Skizzen zur  Dars te l lung  der Beziehungen zwi- 
sehen Arealen fiir Lau tgebung  und der Format io  re t ieular is  bei  der 
Katze.  Oben sagi t ta l ,  da run te r  t ransversa l  gesehnit ten.  Format io  
ret ieular is  punk t i e r t ,  Phonat ionsarea le  schwarz.  Darun te r  (A-F) 
seehs Querschni t te  dureh den Hirns tamrn.  (o)  Reizpunkte ,  yon 
denen Lau tgebung  mi t  aggress ivem Verha l ten  ausgel6st  wurde ;  (o) 
Reizpunkte ,  yon denen aus Lau tgebung  allein ausgel6st  wurde.  
IC = Collieulus inferior;  LM = Lemniscus  medial is ;  SC = Collieulus 

superior  (naeh KANAI und WANO4~}. 

hat auf die Bildung dieser Orientierungslaute bei 
Rousettus keinen Einfluss. 

W~ihrend die anatomischen Grundlagen der stimm- 
lichen Laut~iusserungen der V6gel auf der Grundlage 
der Syrinx einigermassen gut bekannt sind, fehlen 
speziell physiologische Untersuchungen weitgehend, 
und unsere Kenntnisse bleiben hier weit hinter den 
fiir die S~iugetiere bereits gewonnenen Befunden zu- 
rtick. Die Syrinx selbst stellt eine Bildung der proxi- 
malen Enden von Trachea und Bronchien dar, wobei 
die drei ersten Trachealringe sich zur <~Trommeb 
(Tympanum) umbilden; von mediodorsal her bilden 
ihre Forts~itze den Steg oder Pessulus. Manche Sing- 
v6gel besitzen von hier ausgehend eine Schleimhaut- 
falte, die Membrana semilunaris. Auch auf cler Innen- 
seite des 1. und 2. ffeien Bronchialhalbringes k6nnen 
Stimmpolster (<~Stimmlippem~) auftreten. Fiir die 
Stimmgebung ist der grosse mediane Luffsack, der 
Saccus clavicularis von entscheidender Bedeutung, da 
sein Luftdruck die Spannung der Syrinxmembranen 
verursacht, die bei Luftdurchtri t t  in Schwingungen 
versetzt werden. Danach sind diese als <~Membranen 
mit aufgezwungener Schwingungselastizittit~ zu be- 
zeichnen 54. Der Schwingungsvorgang kann auf das 
Prinzip der Klangerzeugung in Zungenpfeifen zurtick- 
geftihrt werden. 

Tonh6he, Klangfarbe und Schallintensit~it werden 
wesentlich durch die L~inge, Weite und H6he der Luft- 
r6hre (Trachea) bestimmt. Dazu k6nnen bei zahl- 
reichen Vogelarten besondere Resonanzr~iume kom- 
men, bei manchen ist die Schlundh6hle aufbltthbar, 
andere haben besondere Forts~itze des cervicalen Luft- 
sackes, w~ihrend der Emu einen grossen Trachealsack 
besitzt (Figur 9). Bei der grossen Rohrdommel (Bo- 
taurus stellaris) sowie dem afrikanischen Strauss liefert 
die Speiser6hre einen Resonanzsack. Sonderbildungen 

, / ~-S.tr. 
H.tr. 

r?.St. 

Fig. 9. Aufbl~thbarer Trachealsack  (S.tr.) vom 
E m u  (Dromaeus novaehollandiae, Weibchen).  
M.tr. = Museulus tracheolateral is ,  M.st. = 
Musculus s te rnot rachea l i s  (nach TERESA aUS 
ROPPELL54). Gesamtl t inge ca. 30 cm ~~ 

58 E. KULZER, Z. vergl.  Physiol .  43, 231 (1960). 
~4 W. ROPPELL, J .  Orn. Lpz. 87, 433 (1933). 
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sind die eigenttimlichen Knochenblasen und Laby- 
rinthe der Anatiden. Bei den Tauben ist die dorsale 
Traehealwand membranartig verdfinnt; wodurch eine 
gute Schwingungsfibertragung auf den Oesophagus er- 
m6glicht wird. Bei manchen V6geln fehlt jede spezielle 
Muskelinnervation im Bereich der Trachea und der 
Syrinx. G/inse haben nur zwei Muskeln am distalen 
Ende der Trachea, Falken und Kolibris haben zwei 
Paar Muskeln, Papageien drei Paar (selten vier), w~ih- 
rend die meisten Singv6gel ffinf oder sieben Paar sol- 
cher syringealer Muskelpaare besitzen. 

Die lauterzeugenden Membranen k6nnen tracheal, 
bronchial und tracheobronchial liegen 1. Zum ersten 
Typ geh6ren neotropische Arten mit lauten Stimmen, 
zum zweiten Kuckucke und Nachtschwalben, wS&rend 
die meisten Singv6gel und andere Gruppen zum dritten 
Typ z~ihlen. Vogelarten, die nur ein oder wenige syrin- 
geale Muskelpaare besitzen, k6nnen ihre Lautgebung 
durch Ver/inderungen im Bereich der Trachea modifi- 
zieren, wozu bestimmte Zwangsbewegungen erforder- 
lich sind, wie sic etwa der Haushahn beim Kr/ihen 
einnehmen muss (Figur 10). Die Trachea ist oft ver- 
l~tngert, so dass sic bei manchen Arten in Windungen 
liegt. Die Muskeln der Syringealknorpel k6nnen die 
Spannungen der schwingenden lVlembranen spezifisch 
regulieren. 

!21ber die neurophysiologischen Grundlagen der 
Lautgebung bei V6geln ist nur sehr wenig bekannt. 
Die unter anderen Gesichtspunkten durchgeffihrten 
Stammhirnreizungen beim Haushuhn ffihrten zur 
AuslSsung verschiedener Lautformen. So fanden 
v. HOLST und v. ST. PAUL 5s ein <~Kr/ihfeld,> (das ana- 
tomisch jedoch nieht genauer beschrieben wurde), von 
dem aus sich bei Dauerreiz (0,2 0,4 V) das KrShen oft 
nur einmal ausl6sen liess, bei kurzen Unterbrechungen 
nach jeder Rufreihe jedoch 20 oder mehr Male in 
5 min. Diese Laut/iusserung konnte nur nach dem 
<~Alles-oder-Nichts ~>-Prinzip ausgel6st werden, w/ihrend 
andere Laut/~usserungen, wie das Gackern, in Abh~tn- 
gigkeit v o n d e r  Reizintensit/it (oder -dauer) quantifi- 
zierbar waren. Andererseits war es m6glich, von einem 
Reizpunkt aus verschiedene Lautformen nacheinander 
auszulSsen. So lassen sich beim Hahn dn  scht/ifriger 
Grundstimmung~> durch drei 1/ingere, yon kurzen Pau- 
sen getrennte, konstante Dauerreize von 0,2 V nach- 
einander Gackern, <~Schimpfen~> und Kr/ihen akti- 
vieren ~5. Die Laut~iusserungen erwiesen sich in der 
Analyse der Versuche als Teilkomponenten eines in 
bestimmter Weise zusammenh/ingenden Wirkungs- 
geffiges hierarchisch zugeordneter Verhaltensantriebe. 
Die ebenfalls am Haushuhn durchgeffihrten Unter- 
suchungen fiber die Bedeutung der H6rkontrolle bei 
der Entwicklung der spezifischen Lautformen machten 
wahrscheinlich (bei operativer Ertaubung frisch ge- 
schlfipfter Kficken), dass der akustischen Rtickkop- 
pelung fiber das H6rorgan bei der Lautentwicklung 
keine wesentliche Funktion zukommt, da die art- 

spezifischen Laute erhalten blieben, wenn auch viel- 
leicht in einigen Einzelheiten etwas abgewandelt. Das 
schliesst natfirlich nicht aus, dass es afferente Bahneri 
des stimmbildenden Systems gibt, die fiber Reafferen- 
zen einen ffir die Lautentwicklung wichtigen Regel- 
kreis bilden 56. Bei SingvSgeln fiihren entsprechende 
Versuche zu anderen Ergebnissen. Die amerikanische 
Wanderdrossel (Turdus migratorius) sowie Black- 
headed Grosbeaks (Pheucticus melanocephalus) ent- 
wickeln nach Cochleaexstirpation keine normalen 
Ges~nge 57. Ahnliches gilt auch ffir die Weisskopf- 
ammer (Zonotrichia leucophrys). Diese Art erlernt in 
einer sensiblen Phase einen 6rtlichen Dialekt nach Vor- 
bildern. Dabei liegt diese Phase vor der eigenen Aus- 
tibung des Gesanges. Werden solche JungvSgel nach 
der sensiblen Phase, doch vor Beginn des eigenen 
Gesangs ertaubt, k6nnen sic den Gesang nach dem Vor- 
bild nicht hervorbringen 5s. 

Hinweise auf zentralnerv6se Vorg/inge bei der Laut- 
gebung geben auch die sehr eingehenden Motivations- 
analysen, die an der Amsel (Turdus merula) durch- 
geffihrt wurden 59. Doch ist das Bild, auf Grund des 
gegenw/irtigen Standes der neurophysiologischen Ex- 
perimentalforsehung tiber die physiologischen Grund- 
lagen der Laut~usserungen bei V6geln noch /iusserst 
unbefriedigend, was um so bedauerlicher ist, als gerade 
in den letzten Jahren die Analyse der Laut/iusserungen 
selbst (<~gennemische Phonetik~>) erhebliche Fort- 
schritte gemacht hat, und es daher dringend erforder- 
lich ist, die physiologischen Zusammenh~tnge besser als 
bisher tibersehen zu k6nnen. 

Fig. 10. F requenz f inde rungen  bei  schr i t twe i se r  Verkf i rzung  der  
T r a c h e a  eines Hahnes .  1. L a r y n x  v o r h a n d e n ,  s chwaches  Anb lasen :  
263 Hz ;  2. ebenso,  s t a rkes  Anb lasen :  370 Hz ;  3. L a r y n x  abgeschn i t -  
t en :  400 Hz ;  4. T r a c h e a  um 28 m m  verkf i rz t :  444 Hz ;  5. T r a c h e a  
u m  56 m m  verkf i rz t :  476 Hz ;  6. T r a c h e a  um 81 m m  verkf i rz t :  

518 H z  (nach Rf3PPELL54). 

55 E. v. I-IOLST u n d  U. v. StuNT PAUL, N a t u r w i s s e n s c h a f t e n  d7, 409 
(1960). 

56 M. K o m s m ,  Z. T ie rpsychol .  20, 349 (1963). 
57 M. KONISHI, Z. T i e r p s y c h d .  22, 584 (1965). 
53 M. KONISm, Z. T ie rpsycho l .  22, 770 (1965). 
59 H.  J .  ANDREW, B e h a v i o u r  17, 224, 288 (1961); 78, 27, 161 (1961). 
6o O. BOTSCHLI, Vor lesungen  fiber verg le iehende  A n a t o m i e  (Spr inger  

Ver lag,  Berl in  1934), 6. Lieferung.  
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So erweist sich das hier nur in grossen Umrissen 
angedeutete Wissen fiber die physiologischen Grund- 
lagen der Lauterzeugung bei Tieren als noch recht 
fragmentarisch. Und es wird vor allem notwendig sein, 
die Lautgebilde selbst genauer zu erforschen, weil sie 
letztlich die Informationstr~iger sin& Sie sind funk- 
tionell gewordene Epiph~inomene von Gebrauchs- 
handlungen, wodurch die sie erzeugenden Gebrauchs- 
strukturen sich zu Signalstrukturen umwandelten. 
Damit  parallel mt~ssen sich in den j eweils zugeordneten 
zentralnerv6sen MechanismeI1 funktionelle Anderun- 
gen voUzogen haben, best immt durch den sensorischen 
d n p u t  >>, der als <~ feedback>> der Lautemissionen auftrat. 
Es bleibt ffir das Verst~indnis all dieser Vorg~inge un- 
erl~tsslich, die funktionellen Zusammenh~nge zwischen 
den Rezeptoren, den zentralnerv6sen Systemen und 
den motorischen Strukturen als Regelsysteme in ihrer 
Gesamtheit zu sehen. Dabei dt~rfte sich der mit  der 
h6heren Organisationsstufe des Wirkungsgefiiges wach- 
sende Informationsbedarf als ein entscheidender Fak- 
tor far die Evolution herausstellen. 

Summary. Sound production in animals may  be de- 
rived from accompanying sounds, which are caused by  
motion, respiration and - rarely - by  other vegetative 
processes. Such sounds may  have a functional charac- 
ter if they produce any positive influence on the 
physiological condition or on the behaviour, serving 
the preservation of individuals or species. In this case, 
a further destined development of specific sound 
production begins, which may  lead to the formation 
of particular organ systems. But also purely mechani- 
cal sounds (for instance, during the taking of food or in 
motion: striking on a substratum) may  be intensified 
and develop qualities which increase the value of in- 
formation (rhythms, changes of intensities etc.). Feed- 
backs of a sound emission may  either develop across 
other individuals, which will change their behaviour 
under that  influence, or immediately on the organism 
itself, as we find it especially in cases of echo location. 

The further differentiation of functional sounds is 
defined by  the qualities of the sound-conducting- 
medium, the efficiency of the receiver, and by  the in- 
formation that  will be given. Essentially, so far our 
knowledge is of functional sound emissions in arthro- 
pods and vertebrates. They may  be caused by  means 
of the substratum, by stridulation organs, t imbal 
organs, or in connection with a current of air. Stridu- 
lation is frequent in insects, rare in vertebrates. Timbal 
organs found in insects (particularly cicadas) and - in 
a functionally comparable quality - in the air-bladder 
of some fish. 

Stridulation of Gryllus is due to the functional 
relation of three areas: mushroom bodies, central 
body and mesothoracic ganglion. All song-producing 
or song-checking agitations are worked up by  mush- 
room bodies, and by  means of information given by  
antennae, cerci, and auditory organs, while receivers 
of the genital system are used for the fixation of the 
beginning and finish of sound production as well as 
the appearance or absence of special song forms and 
song types. The transmission from the mushroom body 
to the mesothoracic ganglion is carried over the central 
body of the brain. 

Temperature and other external factors may  also 
modify the stridulation. 

The timbal organs of the cicadas work by a compli- 
cated cooperation of t imbal muscle and tensor muscle, 
where pacers are connected in series to the motor 
neurones. 

In some fish the sum-potentials of the 'Trommel- 
muskel' are synchronous to the sound impulses. There 
are some electrophysiological reports of research, par- 
ticularly on Congiopodus, Holocentrus, Opsanus, Thera- 
pon, Galeichthys and Barge. 

Genuine sound organs in vertebrates develop on the 
base of the larynx and (in birds) the syrinx. Func- 
tionally, the larynx of Rana has been exactly investi- 
gated, and here the classical 'myoelastic'  theory has 
been confirmed. The opening quotient runs only to 
about 1.015; the vibration phase lasts only 0.8 msec. 

In mammals  the functions of sound production are 
defined by  the cartilaginous parts of the larynx, the 
muscular system, the innervation, the respiratory or- 
gans, the ventriculi morgagni, and special saccus for- 
mations as welt as the upper respiratory passages 
('Ansatzrohr'). The central nervous areas display a 
hierarchy of function : from the medulla oblongata and 
cerebellum, mesencephalon, hypothalamus, nucleus 
amygdalae to the neocortex. Particular specializations 
are found in Chiroptera, in connection with ultrasonic 
orientation. 

The syrinx of birds is fairly well known anatomically ; 
it produces a very complex functional system, parti- 
cularly by  the formation of different vibrating mem- 
brane systems and differently formed muscular sys- 
tems, as well as additional resonance organizations, 
together with the saccus cervicalis and differing 
lengths of the trachea. Yet the physiological bases are 
still mainly unknown. From the brain stem typical 
species forms of sound may be released. In the domes- 
tic fowl, auditory sound control is not essential for the 
development of the typical forms of sounds, 


