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Das Endocranialvolumen der Pongiden (Mammalia: Primates)’)?)

von RALF ANGST

Gehirn und Muskulatur sind die wesentlichen Faktoren, die die Gestaltung des Sédugetier-
schidels wihrend des postnatalen Wachstums beeinflussen. Die Schiadelkapazitit ist am Ske-
lett das bestmogliche MaB fiir die Gehirngroe und als solches spielt sie eine wesentliche Rolle
im Schrifttum iiber fossile Hominiden und die Evolution des Menschen (SCHULTZ 1965).
Im Rahmen weiterreichender Untersuchungen an Primaten war die Nachuntersuchung des
Hirnschédelvolumens bei den Menschenaffen vom jugendlichen bis zum erwachsenen Alters-
stadium notwendig. In der vorliegenden Studie sollen neu ermittelte MeBergebnisse mit in der
Literatur verdffentlichten Daten verglichen und diskutiert werden.

Es standen insgesamt 388 Schéddel der Arten Pongo pygmaeus (LINNE, 1760), Gorilla gorilla
(SAVAGE and WYMAN, 1847) und Pan troglodytes (BLUMENBACH, 1799) zur Verfiigung.
Bei den Orangs sind Tiere aus Sumatra (P. p. abeli) und Borneo (P. p. pygmaeus) zusammen-
gefalt, da in sehr vielen Fillen das Ursprungsland nicht mehr feststellbar war. Etwas mehr als
die Hilfte der Gorillaschddel stammt von Vertretern der westlichen Unterart (G. g. gorilla).
Der Rest kommt aus dem Ostlichen Verbreitungsgebiet (G. g. beringei). Die Schimpansen ge-
horen zu knapp 40 % zur Unterart P. t. verus, zu annidhernd 30 % zu P. t. schweinfurthi und zu
ungefdhr 25 % zu P. t. troglodytes. Die Unterartzugehorigkeit eines kleineren Teiles ist unbe-
stimmt.

Mit Ausnahme sehr junger Individuen, die nur kurze Zeit in Gefangenschaft gelebt hatten,
wurden nur Schiadel von dem Freileben entnommenen Primaten berlicksichtigt. Das unter-
suchte Material stammt aus folgenden Museen und Instituten:

Zoologische Staats-Sammlung, Miinchen; Naturmuseum Senckenberg, Frankfurt; Musée Royal de
I’Afrique Centrale, Tervuren; Anthropologisches Institut, Frankfurt; Institut fiir Anthropologie und
Humangenetik, Miinchen; Naturhistorisches Museum, Wien; Rijksmuseum van Natuurlijke Historie,
Leiden; Staatl. Museum fiir Naturkunde, Stuttgart; Max-Planck-Institut fiir Hirnforschung, Frankfurt;
Institut de Zoologie, Louvain; Stidtisches Museum, Wiesbaden; Anthropologisches Institut, Gieen;
Anatomisches Institut, Frankfurt; Hessisches Landesmuseum, Darmstadt; Landessammlungen fiir Na-
turkunde, Karlsruhe; Zool. Forschungsinstitut Alexander Koenig, Bonn; Zoologisches Staatsinstitut und
Museum, Hamburg. — An dieser Stelle sei den Mitarbeitern all dieser Institutionen fiir Ihre Hilfe gedankt.
Mein besonderer Dank fiir Unterstiitzung gilt den Herren Prof. Dr. H. HOFER, Covington, Louisiana und
Dr. H. FELTEN, Frankfurt.

Die Schiddel wurden entsprechend dem Alter der Individuen in 5 Gruppen eingeteilt. Zur re-
lativen Altersbestimmung diente in erster Linie die Durchbruchsfolge der einzelnen Zihne
des Milch- und Dauergebisses. Aulerdem wurde der Obliterationszustand verschiedener
Schidelnéhte, besonders der Basi-Exoccipitalndhte und der Synchondrosis sphenooccipitalis
bei der Beurteilung mit herangezogen.

) Zum Gedenken an Herrn Prof. Dr. PETER KRAMP T, ehemals Direktor des Anthropologischen Instituts
der Universitdt Frankfurt.
2) Mit Unterstiitzung der Deutschen Forschungsgemeinschaft.
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Es werden unterschieden:

1. infantil: Die Cranien besitzen nur Milchzihne.
Dauerzihne sind noch nicht vorhanden.

2. juvenil: Die ersten Molaren der zweiten Dentition sind durchgebrochen.

3. subadult: Die Incisiven, die zweiten Molaren und die Pramolaren des
Dauergebisses brechen durch.

4. jung adult: Die Eruption der dritten Molaren und der Canini des Dauergebisses
findet statt.

5. adult: Die vollstdndige zweite Dentition ist vorhanden.

Auf eine weitere Aufsplitterung der adulten Schidel wurde verzichtet (vgl. dagegen GAUL
1933, RANDALL 1943), weil keine signifikanten Unterschiede in den Kapazititswerten voll-
kommen ausgewachsener und seniler Individuen erkennbar waren.

Da die Geschlechtsangaben vieler Schidel nicht iiberliefert waren, muBte die Geschlechtszu-
gehdrigkeit haufig nachbestimmt werden. Bei Cranien ausgewachsener Menschenaffen lie3
sich dank wohl ausgepriigter sekundirer Geschlechtsmerkmale einfach feststellen, ob sie zu
ménnlichen oder weiblichen Tieren gehorten. Nur in wenigen Fallen war das Geschlecht adul-
ter Schimpansenschidel nicht eindeutig zu ermitteln.

Die Geschlechtszugehérigkeit kindlicher und jugendlicher Primatenschédel lieB sich meistens

nicht mit Sicherheit bestimmen (vgl. SELENKA 1898). Deshalb muBten in den Jungtiergrup-
pen beide Geschlechter zusammengefat werden.

Die Frage der giinstigsten MeBmethode zum Ermitteln des Hirnschiddelvolumens wurde im
anthropologischen Schrifttum ausfiihrlich diskutiert. Da sich eine relativ genaue Volumens-
messung mit Fliissigkeiten bei den meisten Schideln verbietet, ist man auf feste kornige Sub-
stanzen angewiesen wie z.B. Bleischrot (BROCA 1873), Senfkérner (BREITINGER 1936,
1953), Riibsamen (MOLLISON 1932) oder Erbsen (BARTELS 1896). Kunststoffkdrner sind
wegen ihrer Tendenz zu elektrischer Aufladung ungeeignet. Es ist verstdndlich, dal beim Ge-
brauch verschiedener Materialien mit unterschiedlichem spezifischem Gewicht und vonein-
ander abweichender KorngroBe teilweise betrichtliche Differenzen des MeBergebnisses am
selben Schidel auftreten, die oft durch unterschiedliche Handhabung der einzelnen Metho-
den bei den Bearbeitern vergroBert werden. Differenzen kénnen sogar an MeBergebnissen,
die unter denselben Voraussetzungen am gleichen Material zu verschiedener Zeit gewonnen
wurden, vorkommen (HAGEDOORN 1926, ZUCKERMAN 1928). Diese Probleme wurden am
Beispiel Homo so griindlich und oft behandelt, daB eine weitere Erdrterung an dieser Stelle
nicht notwendig ist (siche BROCA 1873, SCHAEFER 1963, SZOMBATHY 1914, ToDD 1923
u.a.).

Die untersuchten Schidel sind sehr verschieden gro. Da fiir das gesamte Material die gleiche
MeBmethode angewandt werden sollte, muBte zur Volumensbestimmung der Endocranial-
rdume ein kleinkorniges Fiillmaterial gewihlt werden, um auch die Werte kleiner Jungtier-
schidel moglichst genau zu erfassen. Als brauchbar erwies sich Riibsamen (vgl. MOLLISON
1932, RANDALL 1943, SCHULTZ 1940, 1941a, b, 1942, 1965). Die einzelnen Korner haben
einen Durchmesser von ungefihr 1,5 mm.

Vor der Messung wurden die Endocranialrdume abgespiegelt, Schmutz und Fleischreste sorg-
féltig entfernt und die kleinen Offnungen des Hirnschidels mit Wattepfropfen verstopft.
Durch das Foramen occipitale magnum konnten dann mit einem Trichter die Riibsenkdrner in
den Hirnraum des auf der Dorsalseite liegenden Calvariums eingefiillt werden. Zum Verdich-
ten der Samen wurde einige Zeit mit einem Gummihammer erschiittert, bis keine Korner
mehr Platz fanden. Durch leichte Bewegungen des Schédels wihrend des Klopfens lie sich
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erreichen, daf} die ventralen Raume der Basis, die beim MeBvorgang nach oben gekehrt wa-
ren, sich ganz mit Koérnern fiillten.

Die so ermittelte Riibsenmenge wurde in einem Mefzylinder auf die gleiche Weise verdichtet
und gemessen. Fiir Menschenaffen diente ein MeBzylinder von 250 cm® Fassungsvermégen.
GroBere Mensuren bringen durch grobere Graduierung erhebliche MaBabweichungen. Das
Hirnraumvolumen jedes Schidels wurde mindestens zweimal bestimmt.

Ein genaueres Verfahren, die Menge der ins Endocranium eingefiillten Samen durch Wagung
zu bestimmen (CIPRIANI 1950, HAMBLEY 1947), konnte wegen seiner Umsténdlichkeit auf
Reisen zu verschiedenen Instituten nicht angewandt werden. Gegeniiber Wasserfiillung der
Schédelrdume kann die hier gebrauchte Methode mit Riibsamen geringfiigig hohere MeB-
werte liefern (vgl. TODD und KUENZEL 1925).

Wenn man jedoch zum relativen GroBenvergleich mit Schiadelstrecken die Grofle des Hirn-
raumes heranzieht, kann man statt des HohlraummaRes dessen dritte Wurzel beniitzen. Die
Einfliisse all dieser MeBungenauigkeiten treten am linearen MaB nur geringfiigig in Erschei-
nung.

Stark beschidigte oder median erdffnete Schidel wurden nicht gemessen. Kalottierte Calva-
rien lieferten nur dann verwertbare Ergebnisse, wenn das Schideldach so abgemeif3elt war,
daB kein Substanzverlust der Schidelwand das MeBergebnis beeintrichtigte.

Pongo pygmaeus

An Orang-Utanschideln wurden folgende EndocranialraumgroBen festgestellt®):

infantil: n =20, M = 346,2cm? V = 240-430
juvenil: n=18, M =372,7cm? V =301-422
subadult Q9 n=11, M = 390,8 cm’, V = 322-493
jung adult QQ: n= 5 M=357 cm? V=2329-413
adult QQ: n =123, M=383,7cm’, V=2302-455
subadult 3'": n= 7, M=3699cm? V =343-407
jung adult &' n= 6, M=418"7cm?®, V = 384—-434
adult gd": n =231, M=4332cm® V =353-545

Ein Teil dieser Serie entstammt der SELENKA-Sammlung in Miinchen, {iber die bereits Mes-
sungen von SELENKA (1898) und GAuL (1933) vorliegen. An den Schideln wurden inzwi-
schen wiederholt die Sammlungsnummern geéndert, so daf3 die MeBergebnisse der beiden
Autoren nur nach Betrachtung des Originalmaterials vergleichbar sind. Die Volumensanga-
ben GAUL’s stimmen mit den meinigen iiberein. An den nachgemessenen Schideln zeigten
sich im Durchschnitt Abweichungen von nur 4 bis 5 cm® Auch SELENKA’s Messungen ent-
sprechen weitgehend den meinigen. Hin und wieder erhielt ich hohere Werte als er, was sich
vermutlich darauf zuriickfiihren 148t, daB bei fritheren Messungen noch Fleischreste im Endo-
cranialraum waren. SELENKA gibt zweimal fiir dieselben Schédel verschiedene Kapazititen
an.

HRDLICKA (1907) trug Kapazititsangaben aus dem ilteren Schrifttum zusammen. Eine wei-
tere Zusammenstellung der Mittelwerte und der Variationsbreite des Hirnschddelvolumens
einer groBeren Anzahl Orangschidel aus der Literatur gibt SCHULTZ (1941b). Die Werte fiir
47 adulte Q Q betragen nach seiner Messung M =336,6 cm® (V = 276—425) und fiir 52 adulte
dd M=416,4 cm?® (V =334-502).

SELENKA (1898) nennt hohere Werte: Q@ M =390 cm® (V =300-490); &'J M =420 cm’
(V=360-530). GAUL, der SELENKA’s Sammlung ein zweites Mal bearbeitete, ermittelte fiir

%) in folgendem: n = Anzahl der Schidel, M = Mittelwert, V = Variationsgrenzen.
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59 erwachsene QQ M =389,9 cm® (V=304-494) und fiir 36 adulte §F M=434,1 cm®
(V=343-523). ScHULTZ deutet die hoheren Kapazitidtswerte GAUL’s als Folge unterschied-
licher Zusammensetzung der Serien, da SELENKA (1898) nachgewiesen hat, da3 das Hirn-
schidelvolumen bei den einzelnen Orangpopulationen betrichtlich variiert. Das wird auch
durch den Vergleich mit den Mittelwerten, die ASHTON und SPENCE (1958) bekannt gaben,
bestirkt: 30 erwachsene J M =415 cm?, 18 adulte Q9 M =370 cm® HRDLICKA (1907)
nennt als Mittelwert fiir 11 adulte & 450 cm® (V =405—-540) und fiir 11 adulte @ Q 353 cm®
(V=320-400).

Die untere Variationsgrenze erwachsener Ménnchen soll nach Messungen von OPPENHEIM
(1912): 320 cm® und HiLL (1939): 300 cm? bei einem Tier aus Borneo, noch tiefer liegen als
bei den Serien von SCHULTZ.

Meinen Hchstwert (545 cm®) maf ich an einem minnlichen Tier ohne Scheitelkamm (Zool.
Staats-Slg. Miinchen Nr. 1907/482). Er bestitigt HRDLICKA’s (1907) Angabe von 540 cm?.
Einen verhiltnismifig hohen Volumenswert eines grofen Orangmannes gibt BISCHOFF
(1867) mit 575 cm? an.

Das Hirnschddelvolumen des Orang-Utans diirfte also bei @ @ ungefihr zwischen 275 und
500 cm® und bei J'J" zwischen 300 und 570 cm® variieren.

Gorilla gorilla

Unter allen Primaten wurde mit Ausnahme von Homo die Kapazitat des Gorillas am griind-
lichsten untersucht. SCHULTZ (1950, 1962, 1965) und TOBIAS (1967) stellten die im Schrift-
tum verdffentlichten MeBwerte zusammen und diskutierten sie ausfiihrlich.

Meine Messungen lauten:

11, M = 450,7 cm?®, V = 390-523
=2

, M =473,8cm?® V =405-545
, M =434 cm? V=2395u.473
M =463 cm? V =431u.495
3
3

infantil:
juvenil:
subadult QQ:
jung adult 99Q:

adult QQ: M = 482,6 cm®, V = 403-583
subadult JJ": , M=513,8cm? V =472-565
jung adult T n= 6, M=564,3cm?® V = 506—644
adult §": n =38 M=5652cm® V=440-672

Fiir 400 Schadel erwachsener ménnlicher Gorillas, deren Kapazitidtswerte publiziert sind, er-
rechnete SCHULTZ (1950) einen Mittelwert von 534,8 cm® Die Variationsbreite reicht von
420 bis 752 cm® In einer neueren Arbeit (1965) konnte er diesen Mittelwert bestitigen und
die Variationsgrenze nach unten auf 412 cm® erweitern.

Fiir 173 adulte Q Q errechnete SCHULTZ (1950) den Mittelwert 458,0 cm? bei einer Variabili-
tit von 340 bis 595 cm?

In meiner Serie wurden sowohl Minima als auch Maxima bei 3 ' sowie bei @ @ nur an Vertre-
tern der westlichen Unterart (G. g. gorilla) gemessen. In jedem Fall handelte es sich um nor-
mal gestaltete Schéadel élterer Tiere ohne auffillige Besonderheiten. Der méannliche Schadel,
an dem ich mein Maximum ermittelte, war besonders grof3 (Senckenberg-Museum Nr. 3254).
Fiir das Tier gleichen Geschlechts mit der kleinsten Schiddelkapazitdt (Hess. Landesmuseum
Darmstadt) trifft das Gegenteil zu.

ToBIAS (1967) bezeichnet den Hochstwert der Kapazitit des Gorillas von 752 cm® (SCHULTZ
1962) als Ausnahme. SCHULTZ (1965, p.345) macht jedoch darauf aufmerksam, daB: ,,The
largest of all capacities among male gorillas is not as isolated as it appears ~ “‘ (er bezieht sich
auf eine Abbildung, 1. c. p.343), weil sich hohe Werte der Messungen anderer Autoren daran
anschlieBen: 685 und 680 cm?® (RANDALL 1943/44), 672 und 635 cm?® (vorliegende Untersu-
chung), 655 cm® (BOLK 1925, zitiert nach SCHULTZ 1962), 652 cm® (HARRIS 1926).
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Abb. 1: Wachstum und Variabilitdt der Schddelkapazitidt beim Gorilla. Zur Vereinfachung wurde die Ku-
bikwurzel der Volumenswerte dargestellt.

Helle Felder: Gorilla gorilla gorilla, dunkle Felder: Gorilla gorilla beringei. Die Ziffern in den Feldern ge-
ben jeweils die Anzahl der Individuen an, die den betreffenden Wert als Mittelwert haben. Die Pfeile
kennzeichnen die Lage des arithmetischen Mittels einer Felderreihe. Jungtiere sind jeweils mit &lte-

ren &' oder Q Q kombiniertzu betrachten, so daBl der Zeichnung zwei Wachstumskurven zu entnehmen
sind.

Die MeBwerte der beiden Gorilla-Unterarten unterscheiden sich geringfiigig (Abb. 1). Bei
der westlichen Form liegt der Kapazitdtsmittelwert fiir 13 Q Q bei 477,3 cm? und fiir 27 3
bei 561,2 cm®. Die Werte der dstlichen Form sind etwas groBer. Das Mittel von 14 @ Q er-
rechnet sich auf 487,4 cm® und von 11 3G auf 574,6 cm®.

Pan troglodytes

Meine an Schimpansen ermittelten Kapazitatswerte sind:

infantil: n=22, M=2336,1cm? V =258-403
juvenil: n=232, M=3759cm? V = 298-455
subadult: n=21, M=2388,0cm? V =315-467
jung adult QQ: n= 5, M=3672cm’ V=2314-417
adult QQ: n=233, M=2387,5¢cm?® V = 308-485
jung adult J'Jf": n= 5 M=420 cm?® V =385-444
adult 3 J": n =32, M=408,0cm? V =305-483

Mein Durchschnittswert fiir adulte J'(F bestitigt die Mittelwerte von 399,5 cm®
(V =325-500) bei 34 Tieren nach ZUCKERMAN (1928), von 404,3 cm® (V = 350—470) nach
OPPENHEIM (1912) und von 410 cm® nach ASHTON u. SPENCE (1958). SELENKA (1898) maf}
im Durchschnitt 420 cm?® (V =350-480).
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Fiir weibliche Schidel nennt SELENKA einen Mittelwert von 390 cm? (V = 320—450), der dem
meinigen entspricht. ZUCKERMAN maf im Mittel bei 27 Individuen 365,8 cm?
(V =290-455). ASHTON u. SPENCE geben 380 cm? an. SCHULTZ (1965, s. a. 1940) erhielt fiir
beide Geschlechter geringere Werte: 45 adulte @ M=381cm® (V=292-454) und 57
adulte @ Q M =350 cm® (V =282-415). Er fiihrt die Differenz neben dem Gebrauch unter-
schiedlicher Fiillmittel bei der Mensuration darauf zuriick, daf3 die einzelnen Bearbeiter ver-
schiedene geographische Formen beriicksichtigten. VALLOIS (1954) nennt als kombiniertes
Mittel beider Geschlechter 393,8 cm® (V =320-480).

Die Hirnschédelkapazitit variiert nach den zitierten Daten bei Q @ zwischen 282 und 485 cm?®
und bei §'J zwischen 292 und 500 cm?®.

Die Unterartzugehorigkeit stand bei 61 der adulten Schédel fest. Folgende Mittelwerte konn-
ten errechnet werden:

n?? MQQ ndd MJIdJ
Pan troglodytes verus 13 371,7 cm?® 11 404,2 cm?
Pan troglodytes troglodytes 9 376,9 cm? 10 400,6 cm®
Pan troglodytes schweinfurthi 9 414,8 cm® 9 420,2 cm?®

Beim Vergleich zeigt sich, daB die Volumenswerte der ostlichen Unterart (P. t. schweinfurthi)
entsprechend bedeutender KorpergroBe am hochsten liegen, wihrend sich die beiden ande-
ren Unterarten weitgehend gleich verhalten.

Zusammenfassende Betrachtung

Wenn man die behandelten Primatengattungen gemeinsam betrachtet und ihre Kapazitéts-
werte mit den im Schrifttum veréffentlichten vergleicht, wird verstidndlich, daB fiir Reihen ju-
gendlicher Primaten keine allgemein giiltigen Mittelwerte und Variationsgrenzen angegeben
werden konnen, weil jede Alterseinteilung wegen flieBender Uberginge subjektiv bleiben
muf. Bei allen hier untersuchten Gattungen konnen sehr junge Individuen, die noch keine
Dauerzihne besitzen, absolut ebenso grole Endocranialrdume haben wie erwachsene Exem-
plare (Abb. 1). Im Extremfall kann der Kapazitdtswert kindlicher Primaten sogar weit iiber
dem Mittel der erwachsenen liegen (GRIMM 1941).

Uberdurchschnittlich hohe Schidelvolumina adulter Gorillas kommen nahe an die untere
Grenze des Variabilitdtsbereichs der Homo erectus- Gruppe heran (TOBIAS 1967). Dabei er-
reichen sie KEITH’s ,,zerebralen Rubicon* (SCHULTZ 1962), der mit etwa 800 cm® die theore-
tische Grenze zwischen menschlichen und simischen Kapazititen darstellen soll (VALLOIS
1954). Diese theoretische Grenze ist deshalb und weil sie die Australopithecinen, die als Sub-
familia der Hominiden gelten kénnen (HEBERER 1965), nicht beriicksichtigt, wertlos. Sie
kann bestenfalls fiir relative Volumenswerte Bedeutung haben (vgl. VALLOIS 1954). Der ge-
schitzte Kapazitdtsmittelwert von 7 Australopithecinen liegt tiefer als bei Gorillas (TOBIAS
1967).

Der Verlauf der Wachstumskurven dhnelt sich bei allen drei Pongidengattungen. Bereits SE-
LENKA (1898) berichtet, da3 das Wachstum der Schiddelkapsel bei den drei Menschenaffen
ungefdhr gleichen Schritt hélt. ,,Nach Ausbildung des Milchgebisses ist die Kapazitit auf ca.
80 bis 86 %, beim Durchbruch des zweiten Molaren bereits auf 94 bis 97 % der definitiven
GroBe gestiegen* (l.c. p. 104).

Minnliche Serien haben im Mittel absolut gréfere Endocranialrdume als weibliche. Das
kommt in der Abbildung und in den Wertezusammenstellungen bei jugendlichen Schideln
nicht zum Ausdruck, weil beide Geschlechter kombiniert wurden. Es ist aber bei infantilen
Nasalis- Schideln (ANGST 1967) angedeutet. Bei dieser Colobidenart liegt das Mitte] von 8 in-
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fantilen 0" bei 81,7 cm® und von 9 infantilen Q@ Q bei 79,6 cm® Ahnliches ist auch von Go-
rilla, Pan und Pongo (SCHULTZ 1941b, 1950, 1965) und bei Homo (BONING 1924, PFISTER
1903) bekannt.

Summary

In connexion with a more extended research program endocranial capacity of the Pongidae
was measured and the results were discussed with those cited in literature.

In adult apes the following endocranial volumes were found at an average: orang-utan:
Jdd 433,2cm®, QQ 383,7cm?; gorilla: JJ 565,2 cm?, QQ 482,6 cm®; chimpanzee:
JJd 408,0 cm?, Q@ 387,5 c¢cm?

Skulls of mountain gorillas have slighthly greater capacities than those of members of the we-
stern subspecies.

Among the three subspecies of chimpanzees the measurements of the skull capacity are abso-
lutely highest in Pan troglodytes schweinfurthi.
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