Biologische Studie iiber Bau und Lebensweise von
Siiflwasserschildkroten.

) Von ‘
Rainer Schubert-Soldern, Wien.

Mit 7 Textabbildungen.

‘Problemstellung. Jahrelange Erfahrung mit Siiwasserschild-
kroten hat mich belehrt, daB man zu Unrecht hier einen einheitli-
chen Anpassungstypus vermutet. Es treten vielmehr zahlreiche
Divergenzen und Konvergenzen zu Tage, die man unmdglich als
Zwischenformen zwischen Land- und Hochseeschildkroten deuten
kann. Selbst innerhalb der Gruppen der Pleurodiren und Crypto-
diren sind offenbar verschiedene Spezialisationen zu unterscheiden,
die unabhingig von einander entstanden sind. In der vorliegenden
Arbeit sollen morphologische Unterschiede mit okologischen Be-
sonderheiten in Einklang gebracht werden, wobei die Anpassung
an das Medium und den Nahrungserwerb als Ausgangspunkte der
Betrachtung dienen soll. Vor allem soll eine experimentelle Prii-
fung die Richtigkeit meiner Vermutungen wahrscheinlich
‘machen *).

Untersuchungsmaterial. Nomenclatur nach Boulenger (Cata-
logue of Chelonians) und Siebenrock (Synopsis der recenten
Schildkroten). Namensinderungen sind in Klammer beigefiigt und
aus Rust (1933 Bl {. Aqu. u. Terr.-Kunde Bd. 45) entnommen.

1. Superfam. Cryptodira
Chelydra serpentina L.
Macroclemmys Temmancki Holbr.
Cinosternum (Kinosternon) scorpioides integrum Leconte.
Cinosternum (Kinosternon) cruentatum Dum.

1) Herrn Prof. Dr. Otto Storch und Herrn Prof. Dr. Wilhelm Marinelli
sage ich meinen aufrichtigsten Dank fiir viele wertvolle Ratschlige und Hin-
weise, ebenso dafiir, daB ich die Schildkréten des zoologischen Institutes der
Wiener Universitit zu Versuchen beniitzen durfte. Herrn Hofrat Dr. Hold-
haus danke ich fiir die giitige Erlaubnis, auch das Material des naturhistori-
schen Museums in Wien studieren und abbilden zu diirfen.
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Cinosternum sternothaerus odoratum Daud.
Chrysemys picta Schn.
Pseudemys elegans Wied.
Pseudemys dorbigni D et B.
Malayemys subtrijuga Schl. et Miill.
Chinemys revesii Gray. ’
Siebenrockiella crassicollis Gray.
Clemmys caspica Gm.
Clemmys leprosa Schw. ‘
Clemmys insculpta Leconte.
Ewmys orbicularis L.
Geoemyda punctularia Daud.
Geoemyda punctularia pulcherrima-Gray.
Cuora trifasciata Bell.
Cuora Amboinensis Daud.
Notochelys platynota Gray.
Cwixys homeana Bell.

2. Superfam. Pleurodira
Pelomedusa galeata (subrufa) Schoepf.
Podocnemys expansa Schw.
Podocnemys unifilis Torsch.
Sternothaerus (Pelusios) niger D et B.
Sternothaerus nigricans Daud.
Sternothaerus adansoni Schw.
Chelys fumbriata Schn.
Hydromedusa tectifera Cope.
Chelodina longicollis Shaw.
Rhinemys (batrachemys) nasuta Schw.
Hydraspis hilarii D et B. '
Platemys platycephala Schn.
Platemys radiolata Mik.
Emydura macquarrii Gray.

3. Superfam. Trionychoidea.
Emyda (Trionyx) granosa Schoepff.
Cyclanorbis senegalensis D et B.
Trionyx (Amyda) cartilagineus Bodd.
Trionyx ferox Schn.
Trionyx triunguis Forsk.
Dogania subplana Geoffr.
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I. Anpassung an das. Medium.

A. Allgemeine Probleme.

Bei den Seeschildkriten ist wohl am vollkommensten die An-
passung an das Leben im Wasser entwickelt. Jedoch geschah diese
Anpassung unter teilweiser oder vollstindiger Riickbildung des
Panzers, wie uns vor allem fossile Kreideformen wie Archelon
und Protospargis zeigen, die praktisch gar keinen Panzer mehr
besaflen. AuBlerdem verlingerten sie die Extremititen, wobei die
Condylen der Phalangen riickgebildet wurden. Mit der Verwand-
lung der Extremititen aus Schreitbeinen zu Rudern ging deren
urspringliche Verwendbarkeit fast vollkommen verloren. Bei den
Pleurodiren und Cryptodiren ist iberall der Panzer zur Ginze er-
halten geblieben und die Extremititen haben ihre Funktion als
Schreitbeine niemals verloren. Trotzdem ist eine weitgehende An-
passung an das Wasserleben erfolgt. Auflerdem bot in technischer
Hinsicht das SiiBwasser andere, viel ungiinstigere Bedingungen als
das -Meer. Dies gilt speziell beziiglich des inneren Reibungswider-
standes. Soll einerseits nicht in Abrede gestellt werden, daf} die
Squasserschlldkroten als Vorfahren der Seeschildkrbten anzu-
sehen sind, so mochte ich doch die Auffassung vertreten, daf} die
aquatische Anpassung hier eine ganz andersartige ist. Innerhalb
der drei Gruppen von SiiBwasserschildkroten hat die Anpassung
ganz verschiedene Grade erréicht, die auf ganz verschiedenen
Wegen gewonnen wurden.

I. Das spezifische Gewicht. An und fiir sich ist durch den
Panzer eine starke Unterkompehsierung gegeben. Wie bei allen
luftatmenden Wassertieren wird derselben durch die im Korper
gespeicherte Luft entgegengewirkt, jedoch ergibt sich eine neue
Schwierigkeit: entweder die Unterkompensation bleibt bestehen,
wie bei den Urodelen, dann ist das Tier an-den Boden gefesselt
und muB ein. benthonisches Leben fithren oder es tritt Uberkom-
pensation ein, dann ist ein mitheloser Aufenthalt nur an der Ober-
fliche moglich. In beiden Fillen kann nur durch dauernde aktive
Bewegung Boden oder Oberfliche verlassen werden. Dall gerade
bei den itbermiBig gepanzerten Cheloniern ein Ausgleich zustande-
kommen konnte, ist wohl eine ganz einzigartige Leistung der
Natur.
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Die Funktion der Lunge als gewichtsregulierendes Organ erfuhr in- der
dlteren Literatur vor allem -durch Marcacci (1895) eine eingehende Erdrterung.
Marcacci betont, daB die Fiillung der Lunge das Schweben an der Oberfliche
bewirkt. Nur durch Luftabgabe ist es nach Marcacci moglich, die Oberfliche
zu verlassen. Da in den Atempausen die Glottis den Luftweg verschlieBt, so
sieht Marcacci in dem Zusammenwirken zwischen Glottis und der Atemmus-
kulatur die Ursache fiir die Gewichtsregulierung im Wasser. An diesen Ge-
dankengang kniipft in neuerer Zeit Jacobs (1940, 1942) an. Fiir Jacobs ist
jedoch die Tiefe des Atemholens fiir die Regulierung des spezifischen Gewich-
tes mafBigebend. Wesentlich erscheint vor allem die Feststellung, die Jacobs
auf Grund seiner Versuche machen konnte, nidmlich daB eine einseitige Be-
lastung durch eine entsprechend ungleichmiBige Fiillung der Lunge paralisiert
werden kann.

Es war mir aufgefallen, wie verschieden sich die verschiede-
nen Schildkrotenarten im Wasser verhielten, vor allem, daB das
Tauchen und Emporsteigen einmal miihelos, einmal nur unter leb-
haftem Rudern moglich war. Ferner war der jeweilige Aufent-
haltsort in der Horizontalen bei den Arten verschieden, sodall zwi-
schen ausgesprochen nektonischen und benthonischen Formen
Ubergange festzustellen waren. Ich wahlte eine Versuchsanord-
nung, bei der die Schildkrdten auf ihr natiirliches Verhalten ge-
priift werden konnten, ohne durch Fluchtreaktionen gestort zu
werden. Dementsprechend wurden nur zahme Tiere verwendet, die
in die Hand genommen, sich nicht in die Schale zuriickzogen. Fer-
ner mufiten sie durch eine Art Dressur an Manipulationen im Be-
halter gewohnt sein. Das Tier wurde nach lingerem Aufenthalt
auBer Wasser auf die Oberfliche des Wassers gelegt. Blieb es oben,
so wurde ihm ein an einer lingeren Stange befestigter Bissen ge-
zeigt. Wollte es schnappen, so wurde es mit dem Bissen nach unten
gelockt. Zunichst bis zur halben Hohe und festgestellt, ob ein
Stehenbleiben moglich war. Ferner wurde beobachtet, ob dieses
Steherbleiben als ein passives Schweben erzielt werden konnte oder
ob nur durch lebhaftes Rudern der iiberkompensierte Korper in
dieser Hohe gehalten werden konnte. Dann wurde bis zu dem
1.5 m unter dem Wasserspiegel befindlichen Boden des Behilters
gelockt. Umgekehrt wurde eine am Boden liegende Schildkréte mit
dem an der Stange befestigten Bissen nach oben gelockt, wiederum
in halber Hohe Halt gemacht und dann das endgiiltige Aufsteigen
zur Oberfliche beobachtet. Hatte das Tier wahrenddessen Luft ge-
holt, so mufite der Versuch von neuem begonnen werden. Das Auf-
steigen mullite vom Boden aus erfolgen, d. h. nachdem dem Tiere
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ein Aufenthalt am Boden durch Uberkompénsatioﬁ moglich gewe- -
sen war.

Das auBerordentlich verschiedene Verhalten blieb vielleicht nur aus dem
Grunde vollig unbeachtet, weil man SiiBwasserschildkréten im allgemeinen nur
bei wenige Zentimeter hohem Wasserstande hilt und beobachtet, ein Umstand,
der in keiner Weise den natiirlichen Verhiltnissen entspricht.

Modus 1 (Cuora amboinensis, Geoemyda punctularia, Sieben-
rockiella crassicollis, Cinosternum cruentatum ).

Nach terristrischem Aufenthalt auf das Wasser gelegt, treibt
die Schildkréte an der Oberfliche, wobei die Wélbung des hohen
Schildes den Wasserspiegel weit iiberragt. Sie kann hier nun lange
Zeit verweilen, Nahrung aufnehmen und umherrudern. Nach unten
gestoBen, steigt sie passiv ohne jede Bewegung, an die Oberfliche
empor. Es ist demnach klar, daBl die Schildkrote {iberkompensiert
ist. Strebt sie aktiv nach unten, so beginnt sie zu rudern, ohne daB
es ihr zunichst méglich ist, die Oberfliche zu verlassen. Daraufhin
stoBt sie mehrfach peroral Luft aus. Bei einem bestimmten Quan-
tum sinkt sie plotzlich passiv zu Boden, ohne daB es ihr auch nur
elnigermaBen moglich wire, unterwegs Halt zu machen. Sie ist
also nach Entleerung einer bestimmten Luftmenge unterkompen-
siert. Will sie wieder zur Oberfliche aufsteigen, so kann dies nur
durch starkes, meist sogar recht unbeholfenes Rudern bewerkstel-
ligt werden. Auch ein Aufenthalt zwischen Boden und Oberfliche
ist dementsprechend nur durch starkes Rudern méglich, wobei es
ausgesprochen Schwierigkeiten bereitet, ein bestimmtes Niveau zu
halten. Es gibt also demnach zwei Mdglichkeiten hinsichtlich der
Regulierung des spez. Gewichtes, die in zwei verschiedenen Fiil-
lungsgraden zum Ausdruck kommt. Erstens, eine maximale Fiil-

lung der Lunge, bei der die Schildkréte leichter als Wasser ist.
Diese entspricht einern Aufenthalt auler Wasser und an der Ober-
fliche des Wassers. Zweitens, eine Minimalfiillung der Lunge, bei
der die Schildkrote spezifisch schwerer ist als Wasser und die
einem Aufenthalt am Boden entspricht. DaBl es da zwei willkiirlich
von dem Tier zu wiahlende Fiillungsgrade der Lunge gibt, zeigt
auch das Atemholen vom Boden kommend, d. h. im Zustande der
Uberkompensierung. Wie erwahnt, muBl das Tier zunichst rudernd
zur” Oberfliche emporsteigen, um schlieBlich die Nase aus dem
Wasser zu strecken, wobei die Lingsachse des Korpers vertikal
steht. Es gibt nun zwei Moglichkeiten, entweder die Schildkrote
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fiillt. die Lunge auf Respirationsfiillung, d. h. auf Minimalfiillung,
dann verharrt die Lingsachse in Vertikalstellung, wobei nach dem
Atemholen das Tier wieder zu Boden sinkt. Oder, die Schildkréte
fiillt die Lunge maximal, dann geht die Lingsachse aus der Hori-
zontalen in die Vertikale iiber, wobei die Schildkrote wieder iiber
dem Wasserspiegel erscheint. Um nun Tauchen zu kénnen, muB in
der oben geschilderten Weise die Lunge wieder von der Maximal-
auf Minimalfiillung gebracht werden. Dieser minimale Fiillungs-
grad der Lunge, der mit Unterkompensation verbunden ist, reicht
fiir die Respiration vollkommen aus, ist aber nicht maximal. Ich
mochte daher die Maximalfiillung mit Uberkompensation von der
Respirationsfiillung mit Unterkompensation unterscheiden.

Modus 2 ist bei der {iberwiegenden Zahl der von mir beobach-
teten Cryptodiren und vielen Pleurodiren festzustellen, z. B.
Emys, Clemys, Chinemys, M alayeyhys, Chrysemys, Pseudemys,
Pelomedusa, Podocnemys und Sternothaerus. Die Schildkréte ist
auf das Wasser gelegt, zunichst ebenfalls iiberkompensiert. Einmal
scheint aber die Uberkompensierung nicht so bedeutend zu sein
und dann vermag die Schildkrote in kleinen, abgeteilten Mengen
die Luft peroral auszustoBen. Daher kann sie sofort die Oberflache
verlassen und kann zwischen Oberfliche und Boden miihelos in
_ jeder beliebigen Hohe Halt machen. Das Wesentliche beim Verhal-
ten dieser Schildkréten ist der Umstand, daB es bei ihnen zwischen
- Maximal- und Res;;irationsfﬁllung eine ganze Skala von mittleren

Fiillungsgraden gibt. Infolgedessen 148t sich die Uberkompensation
ganz wesentlich herabsetzen und graduell abstufen, sodaBl nach
Abgabe einiger Luftblasen ein Schweben in einer gewissen mittle-
ren Hohe durch nur geringe Bewegung der Beine moglich ist. Es
128t sich also das spezifische Gewicht graduieren und jeder Fiil-
lungsgrad der Lunge entspricht einem bestimmten Niveau zwi-
schen Oberfliche und Boden. SchlieBlich kann auch hier eine Unter-
kompensation erreicht werden, die einem Aufenthalt am Boden
éntspricht, bei der die Lunge minimal gefiillt, also auf Respirations-
filllung gebracht wurde. Soll nun vom Boden wieder aufgestiegen
~werden, so ist dies wieder nur durch bestindiges Rudern méglich.
Ebenso kann sich beim Weg von unten nach oben' ein Aufenthalt
in mittlerer Hohe genau wie im vorigen Falle, nur durch stindiges
Rudern bewerkstelligen lassen, da nun stindiger Abtrieb wirksam
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ist. Auf dem Wege von oben nach unten ist ein graduierbarer Auf-

_trieb, auf dem Wege von unten nach oben ein nicht graduierbarer
Abtrieb vorhanden. Der Fortschritt zwischen diesem Verhalten
und dem Verhalten der Schildkrote nach dem Modus 1 besteht
demnach darin, dafl es hier zwischen Maximal- und Respirations-
fillung noch eine Skala mittlerer Fiillungsgrade der Lunge gibt.
Hier haben also die Feststellungen von Marcacci und Jacobs durch-
aus Giiltigkeit. Es ist also nach alledern ein durchaus nektonisches
Leben moghch :

Modus 3 (viele Cinosternoiden, Chelydra, Macroclemys, sowie die
benthonischen Chelyiden, wie Chelys, Hydromedusa, Platemys,
radiolata und die Trionychiden). :
" Hier gibt es bei gesunden Tieren stets nur eine Unterkompen-
sation, wobei LuftausstoBen nie zu beobachten war. Gegebenenfalls
wird hier dem'Abtrieb auf ganz andere Weise entgegengewirkt.

. Modus 4 (Chelodina longicollis, Rhinemys nasuta, Hydraspis
hilarii).

Von der’ Oberﬂache kommend, gibt Chelodina nur ganz mini-
male Luftmengen- ab. Daraufhin aber ist es ihr mdglich, in jeder
beliebigen Hohe Halt zu machen, ohne jede Bewegung der Beine.
Dies gelingt ebenso gut von oben, wie im Gegensatz zu den ande-
ren Arten auch von unten kommend. Da Chelodina aber in jeder
Ho6he schweben kann, so ist sie weder iiber-, noch unterkompen-
siert, sondern iiberall im Gleichgewicht. Dieses von mir oft und
genau gepriifte Verhalten versuche ich folgendermafien zu erkli-
ren: Da Chelodina nirgends gegen ein Uber- oder Untergewicht
ankimpfen mubB, so kann sie auch, wenigstens nachdem sie die er-
wihnte geringe Luftmenge nach Verlassen der Oberfliche abgege-
ben hat, weder schwerer noch leichter als die von ihr verdrangte
Wassermenge, sondern nur ebenso schwer sein. Es scheint also bei
Maximalfiillung eine geringe Uberkompensierung, bei Respira-
tionsfiillung Gleichgewicht erreicht zu sein. Wahrend Schildkroten-
typen anderer Art zwischen Oberfliche und Boden stets Kurven
beschreiben, da sie gegen Auf- oder Abtrieb ankimpfen miissen,
kann Chelodina auch in mittlerer Hohe, ebenso wie ein Fisch, in
der Horizontalen schwimmen. Genau dieselben Verhiltnisse nehme
ich bei Rhinemys und Hydraspis an. Diese Arten suchen zwar, im
Gegensatz zu Chelodina, im Wasser sofort den Boden auf, ohne
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Luft auszustoBen. Dies scheint jedoch nicht durch Uberkompensie-
rung, sondern ausschlieBlich instinktiv bedingt zu sein. Es ist die-
sen beiden Arten ebenso moglich, von unten wie von oben kom-
mend, sich in mittlerer Hohe schwebend zu halten. Zum Unter-
schied von Chelodina gibt es nur einen Fiillungsgrad, bei dem von
vorneherein Gleichgewicht herrscht. Dieser Modus stellt also den
héchsten Grad nektonischer Anpassung dar, hinsichtlich der Be-
berrschung des spezifischen Gewichtes. '

Pathologische Verhdltnisse.

Die Fahigkeit, zu tauchen und Luft abzustoflen, kann auch in-
folge eines durch Tuberkulose oder Pneumonie verursachten
Emphysems vollkommen verloren gehen. In diesem Falle schwim-
men die erkrankten Schildkréten immer an der Oberfliche. Die
pathologisch prall gefiillte Lunge bewirkt stets Uberkompensation.
Ist die Lunge einseitig erkrankt, so schwimmt die Schildkrote schief
im Wasser mit der kranken Seite nach oben. Diese Stérungen der
Lungenfunktion erscheinen mir auch als Beweis dafiir, daB durch
den willkiirlichen Fiillungsgrad der Lunge die willkiirliche Regu-
lierung des spezifischen Gewichtes bewirkt wird. |

Im Gegensatz zu Jacobs nehme ich eine grundsitzlich determi-
nierte Veranlagung an, die bei den verschiedenen Anpassungsfor-
men verschieden entwickelt ist. Dahingegen ist Jacobs der Mei-
nung, daB immer nur Uber- oder Unterkompensation besteht, eben-
so, daBl die Regulierung des spezifischen Gewichtes nur durch die
Tiefe des Atemholens und allen Arten in gleicher Weise moglich
sei. Beziiglich des Atemmechanismus verweise ich auf die ausge-
zeichnete Arbeit Lidicke’s (1936).

Liidicke konnte bei Emys reine Wasseratmung, unabhingig von der Lun-
genatmung, nachweisen. AuBerdem zeigt Lidicke, daB eine verschieden starke
Fiillung der Lunge und Analblase méglich ist. Darnach wir durch die Fiillung
der Analblase die jeweilige Weitc des Peribranchialraumes bestimmt. Je stidr-
ker die Analblase gefiillt ist, desto mehr ist der Peribranchialraum eingeengt
und desto geringer ist die Ausdehnungsmdéglichkeit der. Lunge. Allerdings ist
die Frage, ob auch eine Luftfiillung der Analblase den Fiillungsgrad der Lunge
bestimmen kann. In diesem- Falle, also bei Landaufenthalt, miiBte dann die
Lunge minimal gefiillt sein. Wie aus meinen Versuchen hervorgeht, ist aber
bei Emys (Modus 2), nach einem Landaufenthalt die Lunge stets maximal ge-
fiillt, wie aus der Uberkompensierung ersichtlich ist. Es scheint also, wenn die
Vermutung Liidicke’s zurecht besteht, unter natiirlichen Verhiltnissen nur die
Wasserfiillung der Analblase von Einflu auf die Lungenfiillung zu sein. Ich '
mbchte weiterhin auf den Kontraktionsgrad des M. diaphragmaticus als die
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Hauptursache fiir den Fiillungsgrad der Lunge verweisen. Dieser Muskel um-
greift die Lunge wie ein Ring. Seine Kontraktion mufi die Lunge zusammen-.
driicken und seine maximale Kontraktion wiirde dann entweder Entleerung
oder Minimalfiillung der Lunge bewirken. Als weiteres Moment mag dann
auch die graduell verinderliche Wasserfiillung der Analblase kommen.

2. Die Gleichgewichtslage. Zur aquatisch-nektonischen Anpas-
sung ist es auch notwendig, daB eine passive Drehung um die
Langsachse verhindert wird, was durch jede Stromung des Was-
sers bewirkt werden konntc. Zunichst ist durch die Lage der
Lunge ein stabiles Gleichgewicht im Wasser gegeben. Im Verhilt-
nis zu anderen Vertebraten ist bei Schildkroten der Rumpf verhalt-
nismiBig sehr breit. Die Rippen stehen bedeutend lateraler in ihrer
Richtung, weniger ventrolateral. Dies beeinflufit die Lage der
Lunge im Verhaltnis zur Wirbelsaule. Wahrend sonst die beiden
Lungenhalften schief lateral von den Brustwirbeln liegen, liegen
im Vergleich dazu bei den Schildkréten die Lungen héher, ja bei
flachriickigen Arten lateral zu beiden Seiten der Brustwirbel. Da-
her heben die mit Luft geftllten Lungen die dorsale Costalregion
nach oben. Da dies bei beiden Lungen in gleicher Weise der Fall
ist, so muf} die zwischen ihnen gelegene Wirbelsdule immer nach
oben gekehrt sein. Wenn man eine freischwimmende Schildkrote
einseitig mit einem Schildrand nach unten dreht, so kehrt sie auto-
matisch in die stabile Gleichgewichtslage zuriick, sobald man sie
loslaBit. DaB fiir dieses stabile Gleichgewicht die Lunge verantwort-
lich ist, ist daran kenntlich, daB einseitig lungenkranke Schildkro-
ten ein ebenso stabiles Gleichgewicht zeigen, nur daB hier immer
die eine Seite nach oben dringt. AuBlerdem muf} eine Stérung der
Gleichgewichtslage im Wasser in besonderer Weise als Reiz
empfunden werden. Im Gegensatz zu Landschildkréten ist, wie
Gertrud Pleskot (1942) gezeigt hat, insoferne ein wesentlicher
Unterschied gegeben, als das Labyrinthorgan bei Wasserschildkro-
ten eine viel hohere Entwicklungsstufe zeigt. Nach Pleskot sind es
zwei Momente, in denen sich die Bogengangsapparate der Reptilien
unterscheiden. Diese sind aber gleichzeitig mafgebend fiir die
Bremswirkung, die auf die Bewegungen der Endolymphfliissigkeit
‘ausgeiibt wird. Als das eine Moment bezeichnet Pleskot die relative
Lange der Bogenginge, des weiteren ist die Verschiedenheit der
inheren Weiten der Bogenginge im Verhiltnis zu den inneren
Weiten der zugehdrigen Ampullen maBgebend. Sind also die
Bogenginge kurz und im Verhaltnis zu den Ampullen weit, so ist
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die Bremswirkung eine sehr geringe; ist dagegen der Bogengang
lang und eng im Verhiltnis zu der dazugehdrigen Ampulle, so ist
die Bremswirkung grof}. Dazwischen besteht noch die Moglichkeit,
daB der Bogengang kurz, aber eng oder lang, aber weit ist. Ples-
kot bringt diese Verhiltnisse durch die von ihr berechnete ,,Brems-
zahl“ zum Ausdruck. Sehr auffallend ist es nun, dafl gerade die
durch meine Untersuchungen als extrem nektonisch aufgefafite
Chelodina auch die hochste ,,Bremszahl® zeigt. Ebenso haben ben-
thonische Formen nach Modus 3, wie Chelydra, niedrige Brems-
zahlen. Am niedrigsten sind die Bremszahlen bei Landschildkréten.
Diese weitgehenden Ubereinstimmungen konnen als Beweis fiir die
Richtigkeit der Folgerungen gelten, die Pleskot aus ihren Mes-
sungsergebnjs'sen zieht, nimlich, daB die hohe Bremszahl einer
starken Inanspruchnahme des Bogengangsapparates entspricht, je
- nach der nektonischen Lebensweise. Das Labyrinthorgan als sol-
ches zeigt also ebenfalls eine spezifisch nektonische Anpassung.

3. Formwiderstand. Hier ergibt sich eine ausgesprochene
Diskrepanz zwischen den Erfordernissen, denen der Panzer beim
aquatischen Leben entsprechen soll. Daher sieht man, daB} die Pan-
zer der einzelnen Arten morphlogisch nach zwei Extremen hin ent-
wickelt sind. Ein hochgewdlbter, landschildkrotenartiger Panzer
ist druckresistenter, aber bewirkt einen grioBeren Reibungswider-
stand. Solche *Panzer finden sich daher bei den als Benthobathen
lebenden Arten. Bei nektonischen Arten ist eine Stromlinienform
angestrebt. Dadurch kann der Panzer nicht so hoch semn und ver-
liert an Druckresistenz. Andererseits kann er auch nicht die Mas-
sigkeit des benthonischen Panzers besitzen. Dieser Mangel wird
durch das Vermdgen, schneller schwimmen zu konnen, ausgegli-
chen. Ist aber eine Wolbung in der Dorsoventralachse des Kor-
pers beim Schwimmen hinderlich, so ist umgekehrt eine Verbrei-
terung in der Transversalachse von Vorteil. Denn durch die Breite
des Panzers wird dem Absinken ein Formwiderstand entgegen-
gesetzt, der fiir ein nektonisches Leben entschieden von Vorteil ist.
Es wird also in der einen Hinsicht der Formwiderstand vermin-
dert, in der anderen Hinsicht gesteigert. Es ist also ein scheiben-
artig flacher, breiter Schild die Idealform fiir die Wasserschild-
krote, hinsichtlich des Formwiderstandes. Man sieht ihn verwirk-
licht bei Chrysemys, ferner Pseudemys, Pelomedusa, Trionyx. In
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diesem Sinne r}iéch-te ich d‘ie Verhéiltnissé durch die Formel

Flachriickigkeit )X Breite

Scbw;mmfertlgkelt = T Tochrackigkeit kennzeichnen. - .

Jacobs bringf diese Verhiltnisse in der Errechnung eines Hoéhenindex:
(Riickenpanzerhéhe/Riickenpanzerbreite) X 100 zum Ausdruck und nimmt
diesen als MaB fiir den Grad der aquatischen Anpassung. Darnach berechnet
Jacobs auch einen Durchschnittswert fiir die Superfamilien. Inneralb dieser
Gruppen gibt es aber sehr verschieden nektonisch entwickelte Arten, ja sogar
Gattungen wie Cuora zeigen da die verschiedensten Anpassungsformen. Auch
miiBte dann Chelodina mit dem schmalen, flachen Panzer weniger aquatisch
begabt sein als Chrysemys mit dem -breiten Panzer. Es spielen hier eben meh-
rere Momente gleichzeitig eine Rolle, und die nektonische Anpassung wird auf
verschiedenem Wege erreicht, was durch ecine Ziffer schwer zum Ausdruck zu
bringen ist. i

Beziiglich des spezifischen Gewichtes stellt, wie gesagt, der Chelo-
dina-Typus, hinsichtlich des Formwiderstandes Chrysemys, Pelo-
medusa und Trionyx den Idealtypus dar. Wahrend Chrysemys und
Pelomedusa als dem Modus 2 folgend in der Gewichtslage bedeu-
tend#iinstiger gestellt sind als Trionyx, ist Trionyx nach Modus 3

wiederum durch Reduktion des Panzers iiberlegen.

B. Die Formen der VAnpassung.

Es sind also die beiden Momente der Beherrschung des spezi-
fischen Gewichtes und die morphologische Gestaltung des Panzers
im Sinne der Ausniitzung des Formwiderstandes charakteristisch
fiir eine nektonische Lebensweise. Massigkeit und hohe Wolbung
des Panzers mit der dadurch bedingten Druckresistenz sind charak-
teristisch fiir ein benthonisches Leben. Hinzu kommt noch die
morphologisch und reizphysiologisch bedingte Anpassung an die
Gleichgewichtsiage und schlieBlich die hier im allgemeinen nicht’
niher erbrterte Anpassung der Extremititen. Nun gibt es hier
nicht nur zwei Extreme mit Zwischenstufen. Es begegnen dem Be-
obachter vielmehr verschiedene Typen, die ganz unabhingig von
der systematisch-verwandtschaftlichen Stellung bei den verschie-
densten Gruppen wiederkehren. Bei diesen treten die im Vorste-
henden geschilderten Momente in der verschiedensten Weise kom-
biniert, auf. Ich versuche nun, die von mir beobachteten Chelonier
nach ihrem morphologisch und physiologisch bedingten Fihigkei-
ten zu gruppieren. ’ ,

Vi v
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1. Der unausgeprigte Universaltypus (Emys orbicularis,
Clemys caspica, Chinemys revesii, Cuora trifasciata). Dieser Typus’
zeigt in unausgepragter Weise kombiniert alles das, was bei den
extremen Spezialisten ausgesprochen und markiert hervortritt. Der
Schild ist sanft, nicht hoch gewdlbt, die lateralen Marginalia sind

vertikal gestellt wie bei den benthonischen Formen, die Phalangen
~ sind nur wenig verlangert.

Auffallend ist die Form des Kopfes in Gestalt einer dreiseiti-
gen Pyramide. Der Kopf diirfte im Gegensatz zu anderen Typen
als Wellenbrecher fungieren, denn der Hals ist beim schnellen
Schwimmen immer ausgestreckt. Beziiglich des spezifischen Ge-
wichtes ist itnmer Modus 2 (S. 280) zu beobachten. '

Nekionische Anpassungsform.

2. Der cycloide Typus, Abb. 1 (Pseudemys elegans, Chrysemys
picta, Pelomedusa galeata, Podocnemys expansa, unifilis, Emydura
maquarnu, Trionix cartilagineus, ferox, Triunguis, Dogania’ sub-
plana.) Clemmys leprosa ist eine Zwischenform zwischen diesem
und dem vorigen Typus. Gegen den vorigen Typus ist beziiglich
der Regulierung des spezifischen Gewichtes kein Unterschied zu
bemerken. Alle richten sich nach Modus 2, auller den.Trionychiden,
die entsprechend Modus 3 (S. 281) iiberkompensiert sind. Die hochste
Vollendung zeigt dagegen die besprochene Ausniitzung des Form-
widerstandes. Dementsprechend gleicht der Carapax einer nahezu
kreisrunden und schwach gewdlbten Scheibe. AuBer bei Pelomedusa
ist das Plastron recht schmal und unansehnlich. Bei den hartschali-
gen Arten zeigt sich eine auffallend horizontale Stellung der Mar-
ginalia. Dieselbe horizontale Lage hat bei den Tribnychoiden der
knorpelige Schildrand. Dadurch wird die schwache Wolbung des
Schildes nur vom Discus bewirkt. Damit ist im Querschnitt unge-
fihr flache Linsenform erreicht, bei der der scharfe Rand deutlich
hervortritt. Im Verhiltnis zu den nicht so nektonisch entwickelten
Schildkroten sind ‘die Phalangen enorm verlingert, wodurch eine
breitere Ruderfliche zustande kommt. Der Erfolg dieser Anpas-
sungen ist das Vermdgen, auBerordentlich rasch, wenn auch nicht
ausdauernd schwimmen zu konnen. An Wendigkeit iibertreffen
diese Formen alle anderen Arten. Sie konnen sich wie ein Kreisel
um ihre eigene Achse drehen. Auffallend ist die Ubereinstimmung
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in ithrem Verhalten bei so verschiedenen Arten wie Chrysemys
Pelomedusa, Emydura und Trionyx. Die Arten liegen ruhig im
Sand mit eingezogénen Extremititen, Trionyx sogar vielfach ver-
graben. Dann wird ganz plotzlich auf eine Beute losgefahren und
dabei auf kurze Strecken ungemein schnell geschwommen. Wie
bei Raubfischen ist der iiberraschende Angriff die Spezialitit die-

Abb. 1. Cycloidef Typus: Pseudemys floridana Leconte.

ses Typus. Er stellt'in einer Hinsicht den einen Idealtypus nektoni-
scher Anpassung dar. ' '
3. Ovaler Flachboottypus, Abb. 2 (Chelodina longicollis, Hy-
draspis hilarii, Platemys platicephala, Batrachemys — Rhynemys
nasuta). Unter den von mir beobachteten. Arten ist dieser Typus
nur bei Pleurodieren zu finden und bedeutet den anderen Hohe-
punkt nektonischer Anpassung. Ganz im Gegensatz zum vorigen
Typus ist hier die Schildform Iingsoval. Der Carapax ist noch
flacher. Bei den extremsten Formen wie Batrachemys und Chelo-
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dina ist die Vertebralregion flach oder sogar vertieft. Die Mar-
ginalia sind ebenfalls horizontal gestellt, sodall die Wdlbung des
Carapax nur durch die Costalia bewirkt wird. Eine fiir diesen
Typus charakteristische Eigenart zeigen die lateralen Marginalia.
Diese sind muldenartig von oben her eingebuchtet, wie eingerollt,
wogegen die Marginalia iiber der vorderen und hinteren Schalen-
6ffnung besonders breit sind. Eben dadurch kommt die Oval- bis

Abb. 2. Ovaler (Flachboot)-Typus Celodina longicollis Shaw.

Elipsenform zustande, daB die lateralen Marginalia verschimilert,
die rostralen und caudalen hingegen verbreitert sind. Ich mochte in
der Einrollung der lateralen Marginalia eine anpassungsmaBige
‘Verschmilerung des Schildes erblicken, eines Schildes, der ur-
spriinglich breiter war. Beim cycloiden Typus war, wie ich vermu-
tete, Breite des Schildes von Vorteil als Formwiderstand gegen
das Sinkgewicht. Dies ist beim ovalen Typus tiberfliissig gewor-
den, da das spezifische Gewicht hier vollkommen im Gleichgewicht
mit dem des Wassers ist. So kann es sich hier ausschlieBlich um
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die Schnelligkeit der Vorwirtsbewegung handeln, wofiir eine
schmilere Form zweckdienlich erscheint. Die Verschmilerung ist

- dann durch die offensichtliche Einrollung der lateralen Marginalia
erreicht worden.. Zur Verlingerung der Phalangen kommt noch
hinzu, daBl das Zygopodium abgeflacht ist und auch als Ruderflache
wirkt. Auch lappenartige Verbreiterungen, dermale Hautfalten am
Zygopodium sind die Regel. Hinsichtlich des spezifischen Gewich-
tes richten sich alle diese ‘Formen, wie schon erwahnt, nach Mo-
dus 4 (S.281), also die diesbeziiglich idealste Anpassungsform. Das
ausdauernde Schwimmen und Schweben im Wasser sind die fiir den
ovalen Typus charakteristischen Fahigkeiten und scheinen mit der
Ichthyophagie in Verbindung zu stehen.

Benthonische Formen.

Fiir. diese ist das Schutzbediirfnis charakteristisch, wobei die
nektonischen Fiahigkeiten in den Hintergrund treten. Ganz ver-
schieden ist die Art und Weise, durch die das benthomsche Leben
ermoghcht wird.

. Mimetischer Typus (Lauerformen) Abb. 3 und 4 (H ydro-
medusa tectifera, Chelydra serpentina, als Extreme: Chelys fim-
briate einerseits, Macroclemmys temincki andererseits. Platemys
radiolata eine Zwischenform zwischen diesem und dem vorigen
Typus.) Dieser Typus diirfte ausschlieBlich in Anpassung an den
Nahrungserwerb entstanden sein. Alle hieher gehorigen Formen
sind arge Riuber. Die Mimese besteht darin, daB in der Form des
Carapax Steine oder Baumstriinke imitiert werden. Daher zeigt
der Carapax eine unregelmifBig runzelige, zackige Form. Uberall
finden sich Promineszenzen in Gestalt von Hockern, auch der
Schildrand ist gezackt. Bei Hydromedusa nur angedeutet, bei Ma-
croclemmys fortgeschritten, zeigt sich bei Chelys die Mimese im
Extrem, indem auch Hals und Kopf mit Dermalanhingen besetzt
sind und der Kopf einem diirren Blatt gleicht. Der beim Liegen im
Schlamm unsichtbare Plastron beteiligt sich nie an diesen mimeti-
schen Bl]dungen und ist bei Chelydra und Macroclemmys rudi-
mentir geworden. Dies ist zweifellos aus der Uberfliissigkeit des
Panzers zu erkliren. Die beiden Arten sind duBerst wehrhaft und
ziehen bei Gefahr Kopf und Beine niemals ein. Macroclemmys

kann dies auch gar nicht mehr. DaB trotzdem der Carapax im
Osterr. Zool. Z. I, 3/4. 19 -
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Gegensatz zum Plastron nicht riickgebildet wurde, hingt sicher
nicht” mit einer irgendwie gearteten nektonischen Anpassung zu-

Abb. 3. Mimetischer Typus: Chelys fimbriata Schn.
Abb. 4. Mimetischer Typus: Macroclemmys Temmincki Holbr.

f

sammen. Durch seine Zackenbildungen gleichtver einem verwitter-
ten Rindenstiick und bedeutet eine vorziigliche Tarnung. So ist der
Carapax als eine Art Maske bei diesen beiden Arten erhalten ge-
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- blieben. Im Gegensatz zu der ruhigen und unauffilligen Lebens-
weise erweisen sich die Extremititen als hochentwickelte Ruder
mit verlingerten Phalangen, und abgeflachtem Zygopodium mit
Dermalverbreiterungen. Dieser Widerspruch erklirt sich aus dem
psychischen Verhalten und aus der durch alle diese Anpassungen
bedingten Lebensweise. Die Formen sind dunkelheitsliebend und
sonnen sich niemals. Sie suchen sich stets ein bestimmtes Versteck,
an dem sie zih festgehalten und von dem sie sich niemals freiwillig
fortbewegen. Bei keinem anderen Typus zeigt sich der Ortssinn in
so hervorragender Weise entwickelt. Tritt nun in ihrem Lebens-
raum eine ihnen auffillige Verinderung ein, so. beginnen sie ganz
ausgezeichnet zu schwimmen, bis sie einen neuen zusagenden Win-
kel gefunden haben. Es wird also nur gelegentlich, aber dann mit
-allem Nachdruck geschwommen. Als ausgesprochene Bodentiere
sind sie stark iiberkompensiert und richten sich in ihrem Ver-
halten nach Modus 3 (S. 281).

5 ‘Oblonger Typus, Abb. 5 (Sternothaerus wiger, nigricans
adansoni Cinosternum scorpioides andeutungsweise odoratum ). Der
Schild ist gestreckt und schmal und nur in lateraler Hinsicht ge-
wolbt. Der Carapax stellt ein langgestrecktes Tonnengewolbe dar.
Die lateralen Marginalia stehen wie bei .den echt benthonischen
Arten vertikal. Der lange schmale Schild ermdglicht ein schnelles
Vorwirtskommen, auch ein Einschieben in Pflanzenwuchs. Beson-
ders geeignet ist er fiir das Eingraben in den Bodengrund, was
haufig praktiziert wird. Bei alledem wiirde ein hochgewdlbter
Schild hinderlich sein. Auffallend ist die Kiirze der Beine. Durch
die starke Streckung des Rumpfes sind Vorder- und Hinterbeine
weit voneinander entfernt und halten sich beim Gehen unter dem
Schild verborgen. Die entsprechend der Schmalheit des Beckens
nahe beisammen stehenden Hinterbeine sind beim Gehen ganz nach
hinten gerichtet und werden vor allem im Kniegelenk bewegt, wo-

~ bei der Femur nur einen ganz spitzen Winkel beschreibt. Dadurch
wird die Vorwartsbewegung ausschlieBlich durch den Riickstofl
der Hinterbeine besorgt, wobei die Vorderbeine die Richtung an-
geben. Rasches Kriechen ist die besondere Fahigkeit dieses Typus. -
Umgekehrt sind die. Oblongen sehr schlechte Schwimmer. -Das
ganze Autopodium ist kurz, daher auch die Ruderflache klein. Im
spezifischen Gewicht verhalten sie sich nach Modus 3, sind also
o . Jo% v
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stets iiberkompensierte Bodentiere. Habituell erinnern sie stark an
eine Landassel oder ein Giirteltier.

6. Cupuliformer Typus, Abb. 6 (Cuora Amboinensis, Notoche-
lys platynota Cinosternum cruentatum, Chrysemys dorbigni). Von
landschildkrotenartigem Habitus mit hochgewdlbtem Carapax. Der
kuppelférmig gewdlbte und nur wenig linger als breite Panzer ist

’

v

Abb. 5. Oblonger Typué: C‘ino_&téinum Scorpioides Leconte.

schwer und massig und dient unter Verzicht auf die Schnelligkeit
der Fortbewegung ausschlieBlich dem Schutzbediirfnis. Im extre-
men Fall ist wie bei Cuora Amboinensis der Carapax seitlich stark
nach unten gezogen, sodafl der Plastron wie ein Deckel dem Cara-
pax von unten aufgesetzt ist. Es beriihren daher bei eingezogenen
Extremititen die ganz vertikal gestellten lateralen Marginalia den
Boden. Uberdies ist vielfach noch der Plastron durch ein Schar-
niergelenk in zwei Teile zerlegt und nach oben aufklappbar, sodall
ér beide Schalendffnungen verschlieft. Demnach ist hier ein Ex-
‘trem an Schutzanpassungen entwickelt unter Verzicht auf alles
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Ubrige. Dieser Unbeholfenheit, die eine starke Uberkompensierung:
mit sich brichte, ist wenigstens bei Cuora dadurch Abhilfe ge-
schaffen, daB8 bei Maximalfiillung der Lunge ein Schweben an der
Oberflichemoglichist (S.279). Diese beiden fiir sie einzig moglichen
Regionen desWassers bewohnt Cuora auch ausschlieBlich. Cin. cruen-

Abb. 6. Cupuliformer Typus: Cuora amboinensis Daud.

tatum besitzt dasselbe Vermogen, macht aber von der Fahigkeit, an
der Oberfliche zu schweben, praktisch kaum Gebrauch, da sie aus-
schlieBlich am Boden fressen kann. Notochelys ist immer iiberkom-
pensiert. Chrysemys dorbigni, die am wenigsten spezialisierte Form
verhilt sich nach Modus 2, 1st noch keine extreme Bodenform. Be-
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achtenswert sind die Verhiltnisse innerhalb der Gattung Cinoster-
num. Die Arten stellen eine kontinuierliche Reihe von extrem Ob-
longen, iiber Mittelformen zu extrem cupuliformen Gestalten dar.
Der Form entspricht auch, die Lebensweise. Siebenrock machte in
seiner Monographie der Cinosternoiden darauf aufmerksam, daf}
manche Arten einen kleinen kréuzformigen, andere einen grofien
gutschlieBenden Plastron haben. Er vermutet, dal die Arten mit
kleinem Plastron Schlammformen, die Arten mit groem Plastron
Klarwasserformen sind. Fiir die von mir beobachteten Arten jeden-
falls mochte ich feststellen, dafl der Plastron umso gréfler und fest-
schlieBender, je cupuliformer der Carapax entwickelt ist. Es be-
steht also eine Korrelation innerhalb dieser Gattung zwischen
Schnelligkeit der Ortsbewegung mit oblongem und Schwerfallig-
keit mit cupuliformen Carapax, zu welch letzterem auch der grofle
Plastron gehort. Uberdies scheint es extreme Schlammformen mit
reduziertem Plastron wie Cin. odoratum zu geben, bei denen der
Plastron beinahe reduziert erscheint. -

7. Tectiformer Typus (Geomyda punctularia, Siebenrockiella
crassicollis). Hier sind die Vertebralia in ihrer Mittellinie kanten-
artig erhoht. Diese Mittelkante ist durch eine schiefe ebene Fliche
mit den Marginalia verbunden, sodaBl die Costalia in diesem Falle
beinahe eben und ungewdlbt sind. Dadurch kommt die Dachform
des Carapax zustande. Im Verhalten stimmen diese Arten weit-
" gehend mit dem vorigen Typus iiberein. Ich- vermute daher, da8
hier auf einem anderen Wege derselbe Effekt erzielt ist, wie beim
cupuliformen Typus. Ist der gewdlbeartige cupuliforme Panzer -
druckresistenter, so ist der tectiforme schwer angreifbar, denn ein-
gezogen erinnert die Schildkréte an ein dreiseitiges Prisma. Der
Angreifer bekommt immer eine Kante zu fassen, falls er die Schild-
krote nicht ganz zwischen die Kiefer klemmen kann. Dadurch mui}
ihm das Opfer immer entgleiten. Man denke, wie schwer Para-
niisse zu knacken sind. Nach dem spezifischen Gewichte verhalten
sich alle Arten nach Modus 1 (S. 279). N

8. Schlammgriber (Cyclanorbis senegalensis, Emyda granosa
und die Trionychiden im allgemeinen). Viele Schildkréten, speziell
die oblongen, haben die Neigung, sich einzugraben. Eine ganz be-
sondere Rolle spielt dies im Leben der' Trionychoiden, die einen
groflen Teil desselben im Schlamm verbringen. Bei den Trionyx-
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arten und Dogania geschieht dies nur, um sich ausruhen oder ver-
bergen zu konnen. Der Nahrung wird stets im offenen Wasser
nachgegangen. Bei. der selten lebend -beobachteten Cyclanorbis
konnte ich feststellen, daf} dieselbe als absolutes Schlammtier auf-
zufassen ist.  Sie sucht nur im Schlamm eingegraben und nur in-
diesem nach Nahrung und kommt ohne ihn nicht zur Ruhe. Ahn-
lich verhilt sich unter natiirlichen Verhiltnissen Emyda granosa.
So halte ich die langgestreckten, mit Femoralklappen versehenen
Trionychoiden -fiir Grabeformen, die echten Trionychiden mit fla-
chem beinahe kreisrundem Schilde fiir nektonische Formen. Zu
dieser Auffassung brachten mich folgende Beobachtungen: Jede
Weichschildkréte bedarf, um im Aquarium zur Ruhe kommen und
sich sicher fiihlen zu konnen, eines mechanischen Druckgefiihles.
Dieses wird durch Graben angestrebt und ist erreicht, sobald das
Tier eingegraben ist. Ich habe dieses Druckgefiihl experimenteil
gepriift und variiert. Trionyx gentigt ein auf ihrem Carapax liegen- -
des Stiick Holz vollkommen, um sich sicher zu fiihlen. Kopf und
Beine bediirfen nicht der Bedeckung, jedoch darf das Holz nicht
den Riicken bloB berithren, es muB einen gewissen Druck ausiiben.

Damit kombiniert, mu8 'sich der Kopf im Schatten  befinden.-
Direkte Belichtung des Kopfes, also ein optischer Reiz, wirkt be-
unruhigend. Der Zustand mu8 selbstindig herbeigefiihrt sein. Legt
man dem Tier das Stiick Holz auf den Riicken, so wird das sogar
als Bedrohung empfunden, es muB} selbst darunter gekrochen sein.
Dieses durch Druck bedingte Sicherheitsgefiihl ist bei Cyclanorbis
wesentlich anders entwickelt. Hier miissen auch Kopf und Beine
vollkommen von einem Kontaktgefiithl betroffen sein. Ein weite-
res Erfordernis ist die Weichheit des Materials, im tibrigen braucht
das Kontaktgefiihl nicht kontinuierlich jede Stelle des Kérpers zu
treffen. Daf} es sich um einen mechanischen Druckreiz, nicht um
einen optischen Reiz handelt, zeigte sich, als ich den Schlamm
durch Gummischlauche ersetzte, unter denen die Cyclanorbis voll-
kommen zur Ruhe kamen, wenn die Schlauche von oben durch ein
Gewicht beschwert waren. Seitliche Belichtung, selbst wenn sie den
Kopf traf, wirkte nicht als wesentliche Storung: Als diese wurde
‘dagegen die Entfernung des Gewichtes empfunden. Aste konnten
den Schamm nicht ersetzen, womit dieser Hautreiz nunmehr ein-
deutig abgegrenzt erscheint. Hier liegt eine spezifische Reizanpas-
sung an das Schlammgraben vor, die bei Cyclanorbis aus einer
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rein mechanischen, bei Trionys auBerdem auch aus einer optischen
Komponente besteht. Spezifische Empfangsorgane fiir erstere sehe
ich in den Sinnespapillen, die die ganze Riickenhaut der Triony-
choiden bedecken und unter dem Namen Hoffmann’sche Organe
bekannt sind. Dieselben wurden von Hoffmann (1878) und (1890)
entdeckt, von Goette (1839) durch Verwechslung mit cuticularen

N SN =

Abb. 7. An;phiﬁiéc};é; T)}pus: Clemmys insculpta Leconte.

Schuppenbildungen als Sinnesorgane bezweifelt, jedoch von-
W. J. Schmidt (1920) abermals als Sinnesknospen der Haut nach-
gewiesen. Ein liadiertes Exemplar von Emyda granosa, der die
Riickenhaut fehlte, reagierte nur in sehr beschranktem MaBle au
die Kontaktreize. ’

9. Amphibischer Typus. Abb. 7. (Clemmys insculpta). Auf-
fallend ist die konische Wolbung samtlicher Vertebralia und *
Costalia. Dieselbe begegnet uns sonst nur bei Landschildkroten.
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Die einheitliche Wolbung des Carapax -scheint in viele Einzel-
kuppeln aufgelost, die offenbar auch als Druckresistenten wir-
ken. Die auBlerordentliche Geschicklichkeit, ja Kletterfahigkeit,
weisen ebenfalls auf ein terrestrisches Leben hin. Als Besonder-
heit mochte ich rioch die Fahigkeit erwiahnen, am Lande fressen
zu koénnen. Die iibrigen Wasserschildkroten konnen wohl aufler
Wasser einen Bissen ergreifen, miissen daraufhin aber das Was-
ser aufsuchen, um schlucken zu kénnen. Ist der Oesophagus voll-
kommen mit Luft nicht mit Wasser gefiillt, dann ist ein Schluk-
“ken unmoghch Clemmys msculpta hingegen 1afit sich ganz ter-
restrisch halten, ohne irgendwie bei der Nahrungsaufnahme ge-
stort zu sein. Gleichzeitig ist nichts von ihren aquatischen Fahig-
keiten verloren gegangen. Aufler der geringen Entwicklung der
Schwimmhaiute unterscheidet sie sich darin nicht von ihren Gat-
tungsverwandten. Es diirfte zu einer schon vorhandenen aquati-
schen, eine weitere terrestrische Anpassung hinzugekommen sein.
Dahingegen sind die iibrigen hier behandelten Arten aquatische
Tiere, denen ein voritbergehender Aufenthalt auf dem Lande
méglich ist. Der Name Waldbach-Schildkrote 148t darauf schlie-
Ben, daB Clemmys insculpta nur in kleinen Gewassern zu finden
ist und zwischendurch lange Landwanderungen unternehmen
muB. Eine gewisse Hinneigung zu diesem Typus zeigt auch Geo-
myda punctularia pulcherrima, die aber noch durchaus den
tectiformen Typus wenn auch etwas: abgewandelt zeigt.

C. Versuch einer Ablcitung der einzelnen Typen.

E. Fraas und Béker stimmen darin iibéréin, daB der Besitz
des Panzers nur am Lande erworben sein konnte. Boker sieht
“iiberdies in einer grabenden Lebensweise die Ursache fiir seine
Entstehung. Dafiir spricht die Handhaltung mit nach auBen ge-
kehrter Handflache, ebenso wie das hervorragende Grabevermogen
der Landschildkroten. Dieser Auffassung nach, die mit den Arbeiten
grundlegender Art von Hay und Versluys durchaus im Einkiang
stehr, sind landschildkrotenartige Formen als die urspriinglichstzn
Chelonier anzusehen. Die von mir geschilderten Anpassungstypen
kehren innerhalb der verschiedensten Gruppen von Siiiwasser-
cheloniern immer wieder, was den Gedanken nahe legr, daf die
einzelren Typen unabhingig von einander aus I.andformen ent-
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standen sein kénnten. Zweifellos, wie ich bei-anderer Gelegenheit
zeigen will, sind die Trionychoiden unabhingig von den iibrigen
Cheloniern Wassertiere geworden. Was das diesbeziigliche Ver-
haltnis zwischen Pleurodiren und Cryptodiren anlangt, sind rezent
‘nur aquatische Pleurodiren bekannt. Proterochersis aus dem Keu-
per Wirttembergs erweist sich durch die feste Verbindung des
Beckens mit beiden Schalen als Pleurodire, war aber nach allge-
meiner Auffassung eine Landschildkréte. Demnach ist also wohl
die Trennung zwischen Pleurodiren und Cryptodiren bereits vor
der aquatischen Anpassung noch am Land erfolgt. Diese beiden
Gruppen hatten sich also unabhingig von einander dem Wasser-
leben angepaBt. Andererseits scheinen die Anpassungstypen inner-
halb der Gruppen aus einander hervorgegangen zu sein. Zumindest .
verweise ich auf die zahlreichen Ubergangsformen. Selbst Rudi-
mente einer ehemals anders gearteten aquatischen Lebensweise sind
zu erkennen. : : : ‘
Notochelys gehort zum benthonischen Typus, ebenso wie Sie-
benrockiella. In beiden Fillen wird die Wolbung, resp. das Dach
nur vom Diskus des Carapax gebildet, wogegen die Marginalia
einen scharfen Horizontalrand um den Diskus liefern, der so sehr
fiir den cycloiden Typus charakteristisch ist. Zweifellos haben wir
in diesem Rande ein Rudiment einer ehemals nektonischen Anpas-
sung zu erblicken, wahrend Notochelys und Siebenrockiella heute
ein rein benthonisches Leben fithren. Es bleibt also die Frage, wei-
cher der angegebenen Typen wire von einer terrestrischen Form
ableitbar? Zwei Uberginge wiren denkbar. Es dhneln habituell
tnd dem Verhalten nach die cupuliformen SiBwasserchelonier
ebenso hochgewdlbten Landschildkréten. Dieser Weg scheint wenig
wahrscheinlich, da die von mir beobachteten Cupuliformen deut-
lich ihre Herkunft von nektonischen Formen erweisen. Selbst
Cuora Amboinensis hat in der Jugend einen ausgesprochen fla-
chen, cycloiden Schild. Ich halte es fiir durchaus moglich, dai die
oblong-benthonischen Formen von oblong-terrestrischen abzulei- -
ten sind. Beobachtungen an der Landschildkrote Cinizys homeana
legten mir diesen Gedankengang nahe. Diese stark oblonge Art
neigt, wie alle anderen oblongen Testudininen stark zur graben-
den Lebensweise. Cinixys bevorzugt aber besonders einer sumpfi-
gen, schlammigen Boden, in dem sie sich eingraben kann. Auch
suchte sie freiwillig das Wasser auf und verzehrte unter Wasser
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-Wasserpflanzen. Natiirlich ist das Scharniergelenk im caudalen
Teil des Carapax eine Anpassung fiir sich, sodaB Cinizxys gewill
sicht als Ubergangsform gelten kann. Immerhin zeigt sie- den
Weg; in der sich die Anpassung vollzogen haben diirfte. Im Was-
-ser ist sie iiberkompensiert, wie alle Landschildkréten. und geht-
im tiefen Wasser wie ein Stein unter. Wie Jacobs zu einer gegen-
teiligen Auffassung kommen konnte, ist mir ritselbaft. Rein ter-
restrisch gehalten fihlt sich Cimizxys offensichtlich nicht wohl. Die
Fahigkeit oblonger Landchelonier, im-Sumpf liegen zu kénnen,
sowie die ausgesprochen benthobathische Anpassung oblonger
Wasserchelonier, 148t mich da einen Zusammenhang vermuten,
bezw. eine ~ Moglichkeit erblicken. Die Anpassung hitte sich
dann auf folgendem Wege abgespielt: Erdgriber—Sumpigraber—
Benthobath—nektonischer - Wasserbewohner. Natiirlich koénnen
manche Arten des oblongen Typus auch sekundar aus nektoni-
- schen Formen entstanden sein. Man hitte demnach zwischen pri-
mir und sekundir oblongen Formen zu unterscheiden. Da sich
jedoch- die oblongen Wasserschildkréten im allgemeinen ebenso
wie die Landschildkroten jederzeit als iiberkompensiert erweisen,
so mochte ich auch darin primitive Verhiltnisse vermuten.

"II. Anpassung an den Nahrungserwerb.

“War schon beziiglich der Anpassung an das Medium die vor-
handene Literatur sehr spirlich, so wurde der weiteren Anpas--
sung an den Nahrungserwerb noch weniger Interesse entgegen-
gebracht. Die zahnlosen Kieferschneiden in Verbindung mit der
Tatsache, daB in Gefangenschaft nur mit Siugetierfleisch gefiittert
wird, 14Bt ja wohl vermuten, daB wir hier eine ganz embheitliche
- Schablone vor uns haben. Ich will in diesem Zusammenhang wieder
nur einen Teil meines Beobachtungsmaterials in Betracht ziehen
und die reizphysiologisch-psychologische Seite einer spiteren Ar-
beit vorbehalten. Es handelt sich hier wiederum um die auffallende
Correlation morphologischer Eigentiimlichkeiten unter differenter
Lebensweise.

A. Anpassung der Kiefer. ,
Im allgemeinen kann man zwei Grundtypen unterscheiden:

Den Winkelkiefer, bei dem sich die Unterkieferaste in der
Symphyse in einem mehr oder weniger spitzen Winkel treffen.
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Eine dementsprechende Form hat dann gleichzeitig der Ober-
kiefer (Praemaxillaria, Maxillaria und das ganze Gaumendach).

Der hufeisenformige Kiefer, bei dem der Unterkiefer die Geé-
stalt eines Hufeisens zeigt, in dem die beiden Unterkieferiste in
sanftem Bogen ineinander iibergehen, ohne profilierte Symphyse.
Die erste Form findet sich bei allen Superfamilien der Chelonier,
auch bei den Cheloniiden. Die zweite Form kommt bei dem GroB-
teil der Pleurodiren vor.

a) Winkelkicfer.

“1." Scherengebiff. Dieses stellt den Grundtypus dar, von dem
alle weiteren Spezialisationen abzuleiten sind. Die Kaufliche ist
im Ober- und Unterkiefer als Kante entwickelt. Bei den Triony-
“chiden dient der nackte Kiefer allein zum ZerbeiBen der Nahrung.
Bei den iibrigen Cheloniern ist der Kiefer von einer Hornscheide
bekleidet, die der Kauflache als messerartig scharfe Schneide “auf-
liegt. Mit wenigen Ausnahmen beifen die Kauflichen nicht auf-
. einander, sondern der Unterkiefer gleitet an dem Oberkiefer vor-
bei und liegt bei geschlossenem Munde dem Oberkiefer von innen
an. Die Kieferrinder funktionieren wie die beiden Blatter einer-
Schere. Die Kieferform eignet sich daher besonders zum Zer-
schneiden der Nahrung und ist fiir alle herbivoren Arten im all-
gemeinen und die Testudininen im besonderen charakteristisch.
Auch viele Wasserschildkroten zeigen ein solches Gebil (Curoa).
Jedoch ermdglicht es ihren Besitzern neben Pflanzennahrung nur
das Fressen von Aas oder langsam beweglichen Tieren. Das
rasche T6ten einer schnellen oder wehrhaften Beute ist den Tri-
gern solcher Kiefer unmoglich. Nach lebenden Fischen wird zwar
geschnappt, es besteht aber keine Moglichkeit, sie zur Strecke
zu bringen. ‘
2. Dolchgebifi. Dieses stellt eine spezifische Raubanpassung
dar. Es handelt sich bei allen Riubern, die durch einen BiB ihr
Opfer téten, darum, auf der Kaufliche eine Spitze zu besitzen,
die beim Beifen in das Opfer dringt und es dadurch totet. Bei
allen zahntragenden Vertebraten sind alle oder einzelne Zihne als
Spitzen entwickelt. Bei den zahnlosen Cheloniern hingegen war
diese Moglichkeit ebenso wie bei den Vogeln nicht gegeben. Es
gibt nun zwei Wege, die bei den Schildkréten eingeschlagen wer-
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den. In éinem Fall ist der Unterkiefer in seinem Symphysenteil in
eine Spitze ausgezogen Der Oberkiefer, resp. Gaumen stellt das
Widerlager fiir diese Spitze dar, sodaB die vom Rauber erfaBte
Beute zwischen dem spitzen Unterkiefer und seinem Widerlager
" eingeklemmt und dabei durchbohrt wird, wie von einer Lochzange
(Schaffnerzange). Im iibrigen Verlauf der Kiefer bleibt die Sche-
renschneide erhalten. Weiter geht meist die Spezialisation nicht.
Die groBte Zahl der Emydinae bleibt auf dieser Stufe stehen. Von
den Pleurodiren zeigen diese Kieferform Podocnemys expansa und
unifilis. Auf diese Art ist es moglich geworden, das Opfer mit
einem BiB zu toten. Hier kommen auch Fische und Anuren als
Nahrung in Betracht. Auch Schneckenhiuser kénnen so viel wirk-
samer zerbrochen werden. Dagegen ist die Fahigkeit, Blitter zu
zerschneiden, geringer geworden. Seine Vollendung erreicht das
einseitige DolchgebiB bei den Chrysemys- und Pseudemys-Arten
und bei Emydura unter den Pleurodiren. Hier konvergiert der

Unterkiefer bereits in seinem ganzen vorderen Abschnitt und endet
an der Symphyse mit einer scharfen Spitze. Auch erscheint er in
seiner halben Linge nach oben gebogen. Dadurch entsteht ein
scharfrandiger, spitzer Haken. Dieser gekrimmte Dolch wird bei

geschlossenem Munde vom Oberkiefer wie in einem Futteral ge- -
borgen. Der ganze Kopf paBit sich der Linge und Kriimmung an,
wodurch das far die Pseudemys- und Chrysemys-Arten so sehr
charakteristische Buldoggenprofil entsteht; denn es ist auch die
Kaulade des Oberkiefers vom Mundwinkel bis zum Praemaxilare
nach oben gekriimmt. Es erscheint mir sehr bemerkenswert, daf}
wir im Kreise der Schlangenhilse bei Emydura dasselbe Verhalt-
nis finden. Auffallend ist, da Ewmydura als einzige unter den
Pleurodiren sich durch Beiflen zu verteidigen sucht. Bei diesem
extremen DolchgebiB haben die Kiefer ihre Scherenqualititen fast
ganz verloren, wofiir sie an Wirksambkeit als Raubgebill bedeutend
gewonnen haben. Diese Entwicklung geht meist mit der cycloiden
Schildform parallel. Beide Anpassungen diirften daher als Raub-
anpassungen zu deuten sein.

3. Das Spatengebiffl. Bei Siebenrockieliu crassicollis und
Malayemys subtrijuga. Bei Siebenrockiella stand ich lange Zeit
vor einem Ritsel. Thre Fahigkeiten, die Form der Kiefer, die Er-
nihrungsweise, schienen mir in einem Widerspruch zu stehen. Der
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Buldoggenkopf ist im Vergleich zu Pseudemys mehr abgerundet.
Aber auch hier ist die Alveolarfliche des Unterkiefers stark ver-
jiingt, dieser ist ebenfalls nach oben gebogen und in eine Spitze aus-
gezogen. Nach den gewonnenen Erfahrungen wiirde das zunachst
auf eine Raubanpassung hinweisen. Damit steht aber die Schwer-
falligkeit des Tieres in Widerspruch. Wenn auch Zige des cykloiden
Typus (vgl. S. 286) unverkennbar sind, so iberwiegt doch der tekti-
forme Habitus (vglf S. 204). Dem entspricht auch das ganze Geha-
ben, das sehr an das von Cuora Amboinensis erinnert. Doch erwiesen
sich die Kiefer als ungewdhnlich ungeschickt-im Nahrungserwerb.
Chrysemys-artig eine lebhaft bewegliche, kraftige Beute zu bewalti-
gen, erwies sich Siebenrockiella als vollkominen unfahig. Selbst
leblose Brocken konnte sie nur nach vergeblichen Versuchen in den
Rachen bekommen. Es war mir ein Rétsel, wie sich das Tier in der
Freiheit erndhren kann. Als Fingerzeig diente mir, daB diese Art die
Nahrung stets am Boden suchte, nie iiber sich wie Crysemys oder
Pseudemys. Ich versah nun den Behilter mit reichlichem Boden-
grund und konnte feststellen, dal die Erndhrungsweise auf ganz
‘anderem Wege vonstatten geht. Siebenrockiella schaufelt mit weit
geoffnetem Mund mittels des Unterkiefers den Bodengrund durch
und f6rdert dabei ihre aus Wiirmern und Schnecken bestehende
Beute zu Tage. Sie gribt nicht etwa auf gut Gliick, sondern kon-
trolliert den Bodengrund, indem sie nach Schweineart den Kopf
in den Sand oder Schlamm steckt. Dabei leitet sie offenbar aus-
- schlieBllich ihr Geruchsvermoégen. (Homnigmann konnte dasselbe
erstmalig durch Versuche bei Schildkréten nachweisen). Wie bei
Schiangen, vermutet man seinen Sitz .im Jacobsonschen Organ.
Siebenrockiella erweist sich als Meisterin im Suchen versteckter
Beute. Selbst einige tief vergrabene Tubifex veranlassen sie, so-
fort zu eifrigem Schaufeln. Die Ahnlichkeit in der Form der Kie-
fer mit den eigentlichen Dolchgebissen ist sicher nicht zufallig.
Schon die andeutungsweise erkennbare Scheibenform des Schil-
des weist auf einen genetischen Zusammenhang hin. Hier ist eine
urspriinglich cycloide riuberische Form mit Dolchgebil zum Leben
am Grunde eines schlammigen Gewissers iibergegangen und der
Kiefer fand mit einer gewissen Umformung eine neue Verwen-
-dung, wobei gleichzeitig eine psychische Anpassung an die neue
Nahrung stattfand. Dem Schutzbediirfnis wurde dagegen durch
Entwicklung der Dachform des Schildes Rechnung getragen. Bei
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Malayemys subtrijuga geht die Spezialisation nicht so weit. Diese
schaufelt und schniiffelt ebenfalls im Schlamm und besitzt in ithrem
Unterkiefer ebenfalls einen aufgebogenen Haken. Jedoch kann sie
sich auch anders erndhren, wenn sie auch - in der Hauptsache
Bodengriber und Kleintierfresser ist. In einem wie im anderen
Falle ist der Spatenkiefer vom Dolchgebif abzuleiten. ‘

4. Das Zangengebifl stellt den anderen Weg dar, durch den
Spitzen auf der Kaufliche gebildet werden konnen. Es handelt
~sich hier ebenfalls um eine Raubanpassung. Wahrend im ersten

Falle nur der Unterkiefer zu einem Dolch entwickelt wird, bildet
hier sowohl die Unterkiefersymphyse als auch die Praemaxillar-
region eine Spitze, wobei die untere beim SchlieBen des Mundes
unter die obere geschoben wird. Die Wirkung ist die einer spit-
zen Zange und stellt ein Analogon zum Raubvogelschnabel dar.
Ein solches GebiB erfiillt zwei Aufgaben zugleich: einmal wie das
DolchgebiB, eignet es sich vorziiglich zur Uberwiltigung einer
schnellen oder wehrhaften Beute, daher gehdren die furchtbarsten
Réauber wie Chelydra und Macroclemmys hieher. Dann aber eignet
es sich hervorragend zum Zerbeilen von Gehiusen. Diese Fahig-
_keiten konnen gleichzeitig miteinander ausgeiibt werden (Cinoster-
noiden), konnen aber wohl auch zu Spezialisationen nach zwei
verschiedenen Richtungen hin fithren. Bei Chelydra und Macro-
clemmys iiberwiegt die Raubkomponente, bei Cinosternum scorpi-
oides die Durophagie. Erwahnt sei, daB Sternothaerus niger einzig
innerhalb seiner Familie ein ZangengebiB zeigt und sich auch eben-
so ernihrt, wie die entsprechend bewaffneten Cryptodiren. Es gibt-
auch Zangenkiefer, bei denen die obere Spitze zweigeteilt ist. Die-
ser obere Haken mit Doppelspitze ist durchaus nicht aus dem
Haken mit einfacher Spitze hervorgegangen zu denken. Sehr hiu-
fig tragt die Hornschneide iiber dem Praemaxillare einen kleinen
Einschnitt. Denkt man sich nun die Praemaxillarregion als
Haken ausgezogen, so mulBl dieser Haken bei Beibehaltung des
Einschnittes zwei Spitzen tragen. In dieser Form begegnet uns
der Kiefer bei Notochelys. Unter den Clemmysarten zeigt ihn
einzig Clemmys insculpta. Der primitive Charakter kommt in
~ beiden Fillen dadurch zum Ausdruck, daB in den Seitenteilen des
Oberkiefers noch die Scherenschneide erhalten geblieben -ist.
Clemmys insculpta macht entsprechend ihrer schon im ersten Teil
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erwihnten Vielseitigkeit auch von diesen beiden Qualititen ihrer
Kiefer Gebrauch, indem sie sowohl zur Durophagie, als auch zur
Pilanzennahrung neigt. Die vielseitige Verwendbarkeit des Zan-
gengebisses im allgemeinen ist bemerkenswert. Meist schlieBen sich
Raubgebil und Durophagengebi aus. Man denke an den duro-
phagen Heterodontus, an Raya, die Chimidren oder die Plecto-
gnaten, die niemals in der Lage wiren, auf andere Fische Jagd
zu machen. '

5. Das Nuflknackergebifl und die Verhiltnisse bei den Triony-
choiden. Den Trionychoiden fehlen .die Hornschneiden iiber den
Kiefern, daher beiBlen sie, wohl einzig dastehend unter den rezen-
ten Vertebraten, mit dem nackten Kieferknochen. Nichtsdestoweni-
ger begegnen wir auch hier denselben Anpassungen. Auf diese

“Gruppe beschrinkt ist das stumpfe NuBknackergebiB, das aus-
schliellich der Durophagie dient. Es wirkt nie wie eine Brechzange,
sondern eben wie ein NuBknacker, indem das Gehduse oder der
Panzer einfach zwischen den beiden Alveolarflichen der Kiefer
eingeklemmt wird. Beide Kiefer besitzen glatte Flichen. Die Beil}-
kraft iibertrifft dabei die der iibrigen Schildkrten bei weitem.
Grofle, harte Gehause, wie von Paludina oder Helix pomatia, wer-
den ohne jede Miihe zerbrochen, was keiner anderen gleich grofien
Schildkrdte auch nur annihernd moglich ist. Ein solches Gebifl
findet sich vor allem bei Cyclanorbis, aber auch bei Dogania,
einer echten Trionychide. Im iibrigen finden wir bei dieser Gruppe
auch noch Zangengebisse, die genau so gebaut sind und funktio-
nieren wie die Zangengebisse -der iibrigen Chelonier, obwohl sie
nur aus dem bloBen. Kiefer bestehen.

Auch hier wirkt das Zangengebil in Verbmdung mit den
Krallen und der auflerordentlichen Behendigkeit zusammen, um
einen ausgesprochenen Riuber zustande zu bringen. Selbstver-
standlich kann es sich im Verhiltnis zu den hartschaligen, dhnlich
gestalteten Formen nur um eine Konvergenz handeln. Sehr inter-
essant ist nun die Verteilung des Durophagen- und des Zangen-
gebisses innerhalb der Familien und der Individuen. Alle Schlamm-
- graber mit Femoralklappen tragen das stumpfe NuBknackergebiB.
Diese Arten konnen Fischen iiberhaupt nicht beikommen. Ebenso
tragt innerhalb der Trionychiden Dogania das stumpfe GebiB. Bei

. den Arten der Gattung Trionyx kommt es, wie schon waenrock \
Osterr. Zool. Z. 1, 3/4. 20
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zeigte, zu einem Unterschied innerhalb der Individuen einer Art.
Ich fand die Ansicht Siebenrock’s durchaus bestatigt: daB die jun-
gen Tiere alle ein ZangengebiB tragen, verbunden mit einer schma-
len und spitzen Schnauzenpartie. Dann kommt es zu einer Art
Entscheidung. Gelangt das jugendliche Exemplar zu Fischnah-
rung, so wird die schmale Schnauzenform beibehalten. Kommt es
dagegen zum Fressen von Crustazeen oder Mollusken, so stumpfen
sich die Schneiden und Haken der Kiefer ab und die Schnauze
* wird breit und flach, mit einer dementsprechend breiten und
stumpfen Kaufliche. Siebenrock kam zu dieser Auffassung auf
Grund eines Vergleiches zwischen zahlreichen Museumsexempla-
ren. Ich konnte diesen Werdegang an lebenden Tieren studieren
und gleichzeitig feststellen, daB8 ein durophages Tier nicht mehr
in der Lage ist, Fische festzuhalten und zu téten. Es gibt also
eine Art unfreiwilliger ,,Berufswahl“. Die Ichthyophagen kénnen
spater vielleicht noch zur Durophagie {ibergehen, der umgekehrte
Weg aber diirfte unmoglich sein. Dieses individuelle Entweder-
Oder bedeutet, daB in demselben Jungtier zwei Potenzen vorhan-
den sind.  Sobald die eine aktualisiert ist, geht die andere verloren.
Ich konnte ferner feststellen, daB der nackte Kieferknochen nicht
nur stindig abgeniitzt, sondern unabhingig von seiner Abniitzung
weiter gebildet wird, etwa wie bei den Incisiven der Rodentier.
Ein Exemplar von Dogania war von mir iiberwiegend durophag
ernihrt worden. Als ich dann gezwungen war, nur mit weicher
Nahrung zu fiittern, degenerierte der Kieferknochen ganz auf-
fallig. Es kam zu einer Erhohung der Kauflichen, sodaB das Tier
schlieflich den Mund nicht mehr schlieBen konnte. Der Unter-
kiefer hatte auBerdem eine ganz unsymetrische Kaufliche be-
kommen, wogegen vorher die Kiefer genau aufeinandergepafit
hatten. (Das Exemplar befindet sich in der Sammlung des Wlener
Naturhistorischen Museums). -

b) Hufeisengebisse.

Es sei mir gestattet, im allgemeinen die Verhéltnisse bei den
Pleurodiren kurz zu erwihnen. Es treffen sich, wie gesagt, die
beiden Unterkieferaste nicht in einem Winkel, sondern der ganze
Unterkiefer hat Hufeisenform. Dem entspricht in der Form der
Oberkiefer. Daher sind die gegebenen Moglichkeiten ganz andere .
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als bei den bisher besprochenen Tieren. Rein auflerlich erscheint
der Kopf niemals eckig, sondern stets dorsoventral abgeflacht und
nach den Seiten hin abgerundet. Diese Kopfform ist wieder be-
dingt durch die Notwendigkeit, den Kopf seitlich unter dem
Schild iiber ein Bein legen zu miissen, und auBerdem fungiert der
"Kopf als Wellenbrecher. DaB es jedoch in erster Linie der Kiefer
ist, der diese Kopfform bedingt, beweist die Tatsache, daB die
wenigen Pleurodiren mit Winkelkiefer auch die eckige Kopiform
der iibrigen SchildkrSten tragen. Es ist hier nicht der Ort, zu
zeigen, daB ich die winkelige Form des Unterkiefers fiir die ur-
~ spriingliche halte. Ich beschrinke mich hier auf den blofen Hin-
~weis. Demnach ist also der winkelige Kiefer von Sternothaerus
niger, Podocnemys und Emydura als der auch bei Pleurodiren
urspriingliche anzusehen. '

1. Das Baggergeblfs ist fir die S ternothaerus-Arten auBer
niger charakteristisch. Auffallend ist die ventrale Lage des Mun-
des, der von der weit vorgezogenen Nasenpartie tiberragt wird.
Die Ventralseite des Kopfes stellt eine breite ebene Fliche dar,
in der die U-férmige Mund6ffnung wie ein Einschnitt wirkt. So-
mit ist die Mundoffnung nicht nach vorne, sondern nach unten
gerichtet. Der Unterkiefer wird demnach nicht nach unten, son-
dern nach hinten aufgeklappt. Im Priparat zieht sich die Nasen-
partie etwas zuriick, obwohl auch hier die Verhaltnisse deutlich
erkennbar sind. Ein solcher Mund ist ungeeignet, um nach vorne
zu schnappen. ‘Dagegen ist er sehr wohl geeignet, um einen am
Boden liegenden Brocken aufheben zu kénnen. Diese Arten kauen
mit ihrem eigenartigen Mund den ganzen Bodengrund durch, wo-
bei sie nach jedem ZusammenbeiBen einen GroBteil der aufgenom-
menen Masse mit dem Wasser ausstoen und nur animalische
Partikel zuriickhalten. Bemerkenswert ist dabei die groBe und sehr
bewegliche Zunge. Als Kleintierfresser und Schlammgriber sind
sie Meister im Suchen verborgener Nahrung. Die enorme Ent-
wicklung des Jacobsohnschen Organs weist ebenso wie die direkte
Beobachtung darauf hin, daB die Nahrung mehr mit dem Geruch
als mit dem Gesicht gefunden wird. Wir haben also im Bagger-
gebiBl wie im Spatengebil zwei verschiedene Methoden entwickelt,
nach denen das Bodengriindeln betrieben werden kann. In voller
Ubereinstimmung mit Honigmann und im Gegensatz zu Henning

20*
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glaube ich, daB Schildkroten absolut ungeeignet sind, im triiben,
sch]ammmen Wasser gut zu sehen und hier ausschheﬁhch auf den
Geruch angew1esen sind.

2. Das Fangelsengeblﬁ. Dieses ist fiir die zweite Pleurodiren-
Familie, die Chelyiden und Pelomedusa charakteristisch. Hier ist der
Mund nach vorn gerichtet und die Kiefer tragen auBerordentlich
scharfe Rander, Das Erfassen der Beute geschieht pl6tzlich und ruck-
artig. In Verbindung mit diesem GebiB wird entweder der Kopf
beim ZubeiBen vorgeschnellt oder durch die noch zu besprechende
Vacuumfalle die Beute in den Oesophagus beférdert. Die erste Me-
thode tiberwiegt bei Chelodina, die zweite bei Chelys. Bei den {ibrigen
Arten treten beide Methoden kombiniert auf. DaB dies die bei den

- Schildkréten wirksamste Fangmethode fiir Fische ist, steht aufler
Zweifel. Meist kommt es auch hier zur Entwicklung einer Spitze
an der Unterklefersymphyse Jedoch ist diese Spitze ganz ver-
schieden von dhnlichen Bildungen an der Symphyse der winkel-
férmigen Unterkiefer. Die Symphyse ist nicht in einen Haken aus-

. gezogen, sondern die Spitze sitzt dem U-foérmigen Unterkiefer
wie ein einziger Zahn am Scheitel seiner Kriimmung auf. Sie 1st
als durchaus selbstindige Bildung aufzufassen. Eine besondere
Erwihnung verdienen die Verhiltnisse bei Rhinemys und Pelo-
medusa. In beiden Fillen erscheint die Kieferpartie mit der sie
bekleidenden Hornschneide bedeutend verstirkt. Die Spitze an der
Unterkiefersymphyse ist stark und bei Rhinemys sind auch gegen-
itber zwei zahnartige Erhebungen zu beiden Seiten-eines Einschnit-

‘tes im Praemaxillare vorhanden. In beiden Fillen handelt es sich
um eine Steigerung der Raubanpassung und um eine Anpassung an
grofere und stirkere Beutetiere. Ganz eigenartig liegen die Ver-
haltnisse bei Pelomedusa. Thre nachsten Vefwandtgn, die Podoc-
nemysarten sowie die Sternothaeren haben teils Dolchgebisse oder
vor allem Baggergebisse. Letzterem Typus steht Pelomedusa niher.
Es erinnert daran noch die vorgezogene Nasenpartie und die
nicht tief gespaltene Mundoffnung. Auch das Schniiffeln am
Bodengrund zeigt eine gewisse Ahnlichkeit mit den Stenothaeren.
Mit Podocnemys ist schon wegen der andersartigen Grundform
‘der’ Kiefer gar keine Ahnlichkeit vorhanden. Die Augen sind

~schrig nach oben gerichtet, was zusammen mit den enormen Kie-
fern auf eine ganz andere Lebensweise schlieBen 1483t als die ihrer
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Verwandten. Hinzu kommen noch die enorm entwickelten Kral-
len und die cycloide Schildform.- Alles dies hat aus Pelomedusa
einen ganz gefihrlichen Rauber werden lassen. Wie die Wiirger
* unter.den Passeriden hat sich dieser Typus inmitten eines harm-
losen Kleintierfresserkreises heraus entwickelt. AuBerdem wirken
die Kiefer nicht nur im Sinne eines Fangeisens, sondern schneiden
der Beute Stiicke ab. Pelomedusa richtet auch seine Aggressionen
gegen hohere Wirbeltiere, wie vor allem gegen Schlangen. Selbst
ziemlich groBe Schlangen kann Pelomedusa in kiirzester Zeit be-
wiltigen. Im iibrigen vermute ich, daB gerade .bei Pelomedusa der
Ubergang zwischen dem Winkelkiefer und dem Fangeisengebi
stattgefunden hat. Die Form des Unterkiefers erscheint als eine
Art Zwischenstufe. Den zweiten Ubergang vermute ich 1nnerhalb
der Chelylden von Emyduraarhgen Formen aus.

B. Die Vacuumfalle der Chelylden.

Die Vacuumfalle der Chelyiden tritt in Verbindung mit dem
Fangeisengebil auf. Waihrend alle Schildkroten ihr Opfer mit
einem BiB ergreifen und téten, bereiten die Chelyiden den BiB vor,
indem sie ein Vacuum in ihrem Oesophagus erzeugen. Dies Ver-
halten ist allbekannt, ohne daB nihere Angaben dariiber gemacht
wurden. Ist dann das Opfer in Reichweite, so wird plotzlich der
Mund gedffnet und das Opfer stitrzt mit dem Wasserstrom in den
Rachen der Chelyide. Um dieses Verhalten zunachst auf seine
Funktion zu untersuchen, wurde im Wasser Aluminiumstaub ver--
teilt. Dann wurde eine starke Lampe bis auf ein kleines Loch ver-
dunkelt und der aus’ dem Loch austretende Lichtstrahl auf den
Kopf der zu untersuchenden Schildkréte gerichtet. Man kann so
jede Stromung des Wassers durch den fein verteilten Aluminium-
staub markieren. Auch ohne FreBabsichten wird oft Wasser in
dem Oesophagus aufgenommen und wieder ausgestofen. Jedenfalls
ist in der Ruhe der Oesophagus stets mit Wasser gefiillt. So erklart
es sich auch, daB nach lingerem Aufenthalt auf dem Lande zu-
nichst iiberhaupt nicht gefressen werden kann. Erscheint nun vor
der in Ruhe befindlichen Schildkréte eine Beute, so wird durch
Retroperistaltik im Oesophagus ein Vacuum hergestellt. Das Aus-
stoBen des Wassers aus dem nur wenig gebffneten Munde ist so-
fort ersichtlich, auch wenn die Beute noch weit entfernt ist. Der
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Vorgang erfolgt so lebhaft und energisch, daB bei Hydraspis Kopf
und Hals in zitternde Bewegung versetzt werden. Wird die Beute
wieder entfernt, ohne daB geschnappt werden konnte, so wird der
Oesophagus wieder mit Wasser gefiillt. Es muf} also der Angriff
auf die Beute vorbereitet werden. Dementsprechend ist keine
Chelyide in der Lage, eine plétzlich vorgehaltene Beute ohne
diese Vorbereitungen zu packen. Chelys geht auBerdem dem -
Opfer mit keinem Schritt entgegen, wogegen andere ‘Arten
auch aktive Scwimmbewegungen ausfithren. Bei Chelys aber
scheint instinktiv das Aufsuchen der Beute vollkommen durch
das Bestreben, die Vacuumfalle zu bilden, ersetzt worden zu sein..
Ist dann das Opfer in entsprechender Nihe, so wird mit einer
etwas schnappenden Bewegung der Mund gedifnet. Dabei kann
eine grofle Beute zunichst nur zwischen die Kiefer gelangen und
erst durch VorstoBen des Kopfes in den Rachen beférdert werden.
Jedenfalls mufl der Bissen in den QOesophagus gelangen. Dann be-
reitet es weiter keine Schwierigkeit, ihn nunmehr in den Magen
zu bringen. Fiir diesen Schluckakt aber ist eine weitere enorme
Aufnahme von Wasser peroral notwendig. Eine aufs Land ge-
brachte Schildkréte ist nicht in der Lage, einen im Oesophagus
befindlichen Bissen in den Magen zu beférdern und fithrt hilflos
erscheinende Bewegungen mit Kopf und Hals aus. Ist nun der
Bissen gliicklich im Magen gelandet, so wird wieder eine ungeheure
Wassermenge abgegeben, ohne dal dadurch ein Vacuum entsteht.
Nachdem der erste Fisch gefressen ist, kann nunmehr ein weiterer
aufgenommen werden, wobei zu seinem Fange-wieder die Vacuum-
falle in Aktion tritt. Ist der zweite Fisch zu groB, um im Magen
Platz zu finden, so muB er im Oesophagus verbleiben. Soll nun
ein dritter Fisch gefressen werden, so macht die Evakuierung des
Oesophagus etwas Schwierigkeiten. Wenn das Wasser durch Retro-
peristaltik hinausbefordert wird, taucht der zweite Fisch in der
Mund6ffnung auf. Nach wiederholtem Hin- und Herpumpen ge-
lingt es auch, den zweiten Fisch im Oesophagus zu halten und
auBerdem noch ein Vacuum fiir den Fang des dritten Fisches vor-
zubereiten. Wesentlich erscheint mir, dafl der erste Fisch stets im
Magen verbleibt und von der Saugwirkung des Oesophagus nie-
mals erfallt wird. Es miifite dies zur Voraussetzung haben, daf} der
Magen gegen den Oeseophagus jederzeit willkiirlich abgeschlossen
werden kann. Dies 1dBt sich aus Vergleichen mit anderen Tieren
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‘schwer verstehen und auBerdem geht es aus den anatomischen Be-
funden keineswegs hervor. Nach Hoffmann ,erfolgt der Uber-
gang des Magens in den Oesophagus ganz allmihlich. Hier besteht
ein Widerspruch zwischen der Funktion und dem anatomischen
Befund, den vielleicht weitere Untersuchungen noch 16sen werden.
So umstidndlich nun auch die Vacuumfallenmethode, die sonst auch °
bei Hippocampus und seinen Verwandten, auBerdem auch bei
vielen Pinnipediern vorkommt, zu sein scheint, so wirksam ist sie
andererseits. Als Ichthyophagen sind die Chelyiden allen anderen
Cheloniern weit iiberlegen. Fiittert man Chelonier aller Kategorien
gemeinsam mit lebenden Fischen, so sieht man die grofe Uber-
legenheit der Chelyiden. Ich méchte daran erinnern, daB ich vorher
die winkelige Kieferform von Empydura als Ausnahme innerhalb
der Chelyiden glaubte annehmen zu miissen. Gleichzeitig vermutete
ich, daB sie darin ebenso wie Sternothaerus niger und Podocnemys
als primitiv im Vergleich zu den {ibrigen Pleurodiren aufzufasser
sei. Obwohl Emvydura zu den Chelyiden gerechnet wird und sogar
einen ziemlich langen Schlangenhals besitzt, geht ihr diese Fahig-
keit des Oesophagus ab. Emydura schnappt genau wie die Crypto-
diren. Fiir uns wichtig ist, daB Emydura auch nicht ichthyophag
ist. Sie betrachtet Fische ebenso wie Cyclanorbis iiberhaupt nicht
als mogliche Beute. Nichtsdestoweniger ist der anatomische Ver-
gleich zwischen dem Qesophagus von Emydura und Hydromedusa
in keiner Weise aufschluBreich dariiber, worin™las wesentliche
Moment der Vacuumfalle, nimlich der willkiirliche Abschlu} des
Oesophagus gegen den Magen, bestehen konnte.

Zusammenfassung.

Die SiiBwasserchelonier zeigen eine grofe Vielseitigkeit der
Anpassung.

1. Das spezifische Gewicht kann in manchen Fillen gar nicht,
in anderen aber beliebig reguliert werden. AuBerdem ist bei eini-
gen Arten ein Gewichtsausgleich zwischen dem Korpergewicht und
der verdringten Wassermenge zustandegekommen.

2. Die Entwicklungsstufe des Labyrinthorgans entspricht

- durchaus dem Grad der nektonischen Anpassung.
3. Dem Reibungswiderstand ist entsprechend dem Ausmaf der
nektonischen Anpassung durch Abflachung und Verbreiterung des
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Schildes Rechnung getragen. Umgekehrt ermoglicht Hochwélbun;«g
des Schildes ein benthonisches Leben durch gesteigerte Druckresi-
stenz. ‘ o

- 4. Diese Komponenten wirken zusammen und ergeben durch
die Verschiedenheit der Kombination zwei nektonische und 5 'ben-
thonische Idealtypen, aufler einem universellen, vielseitigen, nicht
spezialisierten Typus. Auch eine terrestrische Anpassung wurde
beobachtet. ‘

5. Von einem’' einfachen ScherengebiB ausgehend, lassen
sich drei verschiedene Raubanpassungen, zwei Durophagen- und
zwel Kleintierfressertypen ableiten. Als weitere Spezialisation
kommt die Entwicklung einer Vacuumfalle zustande.

6. Alle diese Anpassungstypen stellen keine systematisch-phylo-
genetische Gruppen dar, sondern sind unabhingig von einander
innerhalb der verschiedensten systematischen Einheiten entstanden.
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