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4. Die Mechanik der Wirbelsiule.

Die in I* erwdahnte Formahnlichkeit der Wirbelsdulen betrifft nicht
allein die des Hohlen- und des Braunbéaren, sondern die der Biren iiber-
haupt. Ein Versuch, durch Vergleich der Birenwirbelsiulen zu einem
Verstdndnis ihrer wesentlichen Merkmale zu gelangen, mull deshalb
erfolglos bleiben. Dies nétigt uns, den Rahmen der Vergleichsobjekte zu
erweitern und alle Carnivoren ins Auge zu fassen. Ein Vergleich ver-
gchiedener Wirbelsdulen erhédlt jedoch erst dann tiefere Bedeutung,
wenn wir imstande sind, die Ursachen der Verschiedenheit zu erkliren.
Es ist deshalb notwendig, sich vorerst ganz allgemein iiber die die Form
der Wirbel bestimmenden Faktoren Klarheit zu verschaffen.

Die Grundlage jeder Organbildung, das Bauschema sozusagen, ist
die ererbte Form. Sie stellt das primér Gegebene dar, die Basis, auf welcher
sich alle anderen auf die Form des Organs einflufinehmenden Momente
auswirken. Somit diirfen wir bei ndher verwandten Arten a priori eine
groflere Formahnlichkeit erwarten als bei nicht niher verwandten. Ver-
gleichen wir jedoch die Wirbelsdule eines Baren mit der eines Feliden
oder Caniden und mit der des Beutelbédren (Phascolarctos), so miissen
wir einerseits weitgehende Unterschiede in der Form der Birenwirbel
gegeniiber der der anderen Carnivoren konstatieren, wihrend uns ander-
seits in den Wirbeln von Phascolarctos geradezu tiberraschende Ahnlich-
keiten mit Ursiden entgegentreten. Dies 146t uns erkennen, daf} die ererbte
Form in weitestgehendem Mafle durch einen anderen Faktor, der den
endgiiltigen Ausschlag fir den Gesamthabitus des Wirbels gibt, um-
gestaltet zu werden vermag. Dieser méchtige Gestaltungsfaktor ist im
weitesten Sinne die Lebensweise, im engeren die Lokomotionsart des
Tieres, die auch hier bei den Wirbeln durch die besondere Beanspruchung

* Mit I ist stets Bezug genommen auf: H. BURGL, Morphologische und
funktionelle Analyse der Wirbelsdule des Hoéhlenbéren I. Diese Z. 6, 65—110.
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deren Form bestimmt. Je nach dem, ob die ererbte Form der Lebensweise
des Tieres entspricht oder nicht, wird sie im Laufe der ontogenetischen Ent-
wicklung verstérkt oder abgedndert; somit kann sich die ererbte Form der
funktionellen Beanspruchung férdernd oder hemmend gegeniiberstellen.

Wir erblicken mithin in einem Wirbel weder die reine ererbte Form
noch die bei der besonderen Beanspruchung denkbar giinstigste, sondern
die durch die funktionelle Beanspruchung im Laufe der ontogenetischen
Entwicklung veranderte ererbte Form.*

Die Beanspruchung der Wirbelsdule als Ganzes.

Die Wirbelsaule ist bei allen Séugetieren die Hauptstiitze des Korpers.
Sie hat die Form eines mehr oder minder gekrimmten Stabes, der sich
vom Hinterende des Kopfes bis in die Schwanzregion erstreckt. Der
Kopf und alle Weichteile des Rumpfes sind direkt oder indirekt an ihr
befestigt, und die Wirbelséule iibertragt deren Gewicht auf die — beim
stehenden Tier — dem Boden aufruhenden Extremititen. Durch jene
beiden Stellen, an welchen die Wirbelsdule ihr Gewicht und das der an
ihr befestigten Korperteile auf die Extremitéten tiberleitet, wird sie in
mehrere Abschnitte gegliedert, deren Funktion durchaus verschieden ist.
Der vor der Vorderextremitét liegende Teil — die Halswirbelsdule —
iibernimmt die Aufgabe, den Kopf zu tragen und vom Rumpf abzuspreizen.
Der mittlere Abschnitt — die Rumpfwirbelsdule — spannt sich wie eine
Briicke von einem Extremitdtenpaar zum anderen, wiahrend der hinter
der Hinterextremitéat liegende Teil — die Schwanzregion — beim ruhenden
Saugetier fast funktionslos ist und erst beim sich bewegenden Bedeutung
gewinnt.

Die Extremitéten schlielen jedoch nicht direkt an die Wirbelsdule an,
sondern durch Vermittlung des Schulterblattes und des Beckens. Aber
auch das Schulterblatt steht nicht in fester Verbindung mit der Wirbel-
séule selbst, es liegt lose auf einigen ihrer seitlichen Fortsitze, den Rippen,
und ist nur durch Muskel mit ihr verbunden. Anders das Becken. Dieses

* W. MARINELLI sagt in &hnlichem Sinne (27, S. 468): ,,Eine Schwierig-
keit bei der Ubertragung des Konstruktionsschemas auf den einzelnen Schidel
liegt darin, daB dieser fast nie ausschlieBlich den fir unser Schema in Be-
tracht gezogenen Beanspruchungen gerecht wird, sondern durch die Lage
bestimmter Organe oder durch mechanische Nebenaufgaben oft nur auf
Umwegen das Ziel erreichen kann, welches dort am geraden Wege liegt.
Derartige Hindernisse wurzeln oft auch in der ererbten Form, die ja nach
unserem deszendenztheoretischen Anschauungen der neuen Funktion erst
angepalt wurde. Immer wieder erkennen wir, daf die mechanischen Kon-
struktionen am Organismus nicht das technisch erreichbare Ideal verwirk-
lichen, sondern Produkte eines historischen Umwandlungsprozesses sind.
Das Leben schafft seine Formen nie aus einem Gusse, sondern stets nur durch
Umbau von bereits gegebenen. Dies lehrt uns auch eindringlichst die Onto-
genie der Organismen.‘



Morphologische und funktionelle Analyse der Wirbelsdule usw. 49

tritt in innigste Verbindung mit (meist) zwei Wirbeln, den echten Kreuz-
peinwirbeln, mit welchen noch einige folgende Wirbel (Pseudosakral-
wirbel), an denen das Becken mittels Bandern befestigt ist, zum Kreuzbein
verschmelzen. Letzteres liegt nun als vierte unterscheidbare Region
gwischen Rumpf und Schwanzwirbelsidule, wihrend vorne, mangels
einer direkten Verbindungsstelle des Schulterblattes mit der Wirbelsdule,
die Rumpfregion direkt an die des Halses grenzt.

Man muBl also wohl unterscheiden: Die Wirbelsdule hdngt vorne
gwischen den Schulterblittern, wihrend sie hinten den Ilia fest aufruht.
Diese verschiedene Befestigungsweise muf3 uns unverstindlich bleiben,
golange wir das Tier in Ruhestellung betrachten. Denn der Schwerpunkt
des ganzen Korpers liegt bei allen Quadrupeden stets unterhalb der
Rumpfwirbelsdule, also zwischen beiden Extremitidtenpaaren, und nihert
sich nie so sehr dem hinteren, da dort der Druck der Wirbelsiule eine
derartig starre Verbindung nétig machte. Die Ursachen dieser verschie-
denen Befestigung werden uns erst klar, wenn wir das Tier in Bewegung
betrachten.

Bei der Vorwirtsbewegung des Tieres kommen den beiden Beinpaaren
ganz verschiedene Funktionen zu. Das vordere ist durch seine Lage zum
Keorper dazu bestimmt, den Rumpf hinter sich herzuziehen; das hintere
Beinpaar hingegen schiebt den Kérper vorwérts. Somit muf} sich die von
den Vorderbeinen ausgehende lokomotorische Kraft auf die Wirbelsiule
als Zug, die von den Hinterbeinen ausgehende als Druck dullern. Die
ziehenden Krifte werden nun auf die Wirbelsdule mittels auf Zug bean-
spruchbarer Gewebe, der Muskel, iibertragen, die driickenden hingegen
kénnen nur in einer geschlossenen Knochenreihe fortgepflanzt werden.
Es ist im Grunde dasselbe wie bei einem Wagen, der forthewegt werden
soll. Soll die fortbewegende Kraft vorne sein, dann kann man Ketten
oder Riemen verwenden, um das Zugtier oder die Maschine vorzuspannen.
Soll sie aber hinten angreifen, so bedarf es einer starren Verbindung
zwischen dem lokomotorischen Zentrum und dem Wagen, wie wir es
beim Automobil antreffen. Und so wie bei letzterem den Vorderridern
die Aufgabe der Lenkung zugewiesen wird, so stellen sich auch die Vorder-
beine der meisten Sduger mehr in den Dienst dieser Funktion, wihrend
die Hinterbeine den gréBeren Teil bei der Fortbewegung auf sich nehmen.

Ahnlich, in Einzelheiten aber abweichend, schreiben auch HessE und
DorLein® (a.a. 0. S.214): ,,Wo die Gliedmafen aber den Leib hochtragen,
ist die Rolle der beiden Paare bei der Bewegung durchaus verschieden.
Die HintergliedmaBen stemmen den Leib nach vorne, sie iibernehmen die
Hauptarbeit bei der Forthewegung. Wenn daher die Fortbewegung am
Boden nur mit einem GliedmaBenpaar geschieht, wie bei hiipfenden und
aufrecht gehenden Wirbeltieren, z. B. Fréschen, Kinguruhs, allen Végeln,
dem Menschen, so sind dafiir stets die HintergliedmaBen, nie die vorderen

Palaeobiologica, Bd. VII, H.1. 4
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in Anspruch genommen. Die Vordergliedmaflen der Vierfiiller wirken
zwar hie und da ziehend,* in der Hauptsache aber sind sie bei der Be-
wegung passiv und helfen nur die Last des Korpers tragen.* Sonderbarer-
weise setzen aber jene Autoren dann fort: ,Daher ist eine stdrkere Be-
lastung der VordergliedmaBen zugunsten der hinteren bei der vierfiiligen
Fortbewegung von Vorteil, weil dann die Hintergliedmafen einen gréBeren
Teil ihrer Kraft fiir die Vorwartsbewegung verwenden kénnen.” Es ist
doch klar, daf die den Organismus forthewegende Kraft um so wirkungs-
voller ist, je naher dem Schwerpunkte sie angreift. Anderseits mufl im
Interesse der Statik der Schwerpunkt des ganzen Kérpers in die Néhe
jener Stelle verlagert werden, von wo die Hauptkraft bei der Forthewegung
ausgeht. Dieser letztzitierte Satz steht also theoretisch in Widerspruch
mit sich selbst und widerspricht auch den Baupldnen der Tiere. Denn
gerade bei den bipeden Formen sehen wir das Gewicht des Kdorpers auf
den Hinterbeinen lasten und diese auch fiir die Fortbewegung am Boden
allein von Bedeutung. Eine stdrkere Belastung eines Extremitdtenpaares
bedeutet also gleichzeitig dessen stiarkeren Anteil an der Fortbewegung und
nicht umgekehrt, wie mit dem zitierten Satz behauptet wird.

Aber nicht bei allen Saugetieren geht die Hauptkraft bei der Fort-
bewegung von den Hinterbeinen aus. Bei den meisten aquatischen Formen
ist die lokomotorische Funktion dem Schwanze iibertragen. Wahrend
dabei die Vorderbeine als Seitensteuer verwendet werden, verlieren die
Hinterbeine — abgesehen von Pinnipediern — viel oder ganz an Bedeutung
und verfallen der Reduktion wie bei Cetaceen und Sirenen. Damit besteht
auch kein Grund mehr fiir die enge Anlehnung des Beckens an die Wirbel-
sdule. Auch das Becken wird bei spezialisierten Formen reduziert, die
Sakralwirbel werden selbstindig und nehmen die Form ihrer Nachbar-
wirbel an. Bei den Chiropteren hingegen besorgen die Vorderextremitéiten
die Forthewegung, und dasselbe erfolgt, wenn auch in viel schwicherem
MaBe, bei den héngekletternden Baumfaultieren und einigen Primaten.
Und selbst die terrestrischen Formen zeigen in diesem Punkte nicht
durchwegs das gleiche Verhalten. Bei vielen Laufern sind beide Bein-
paare in anndhernd gleicher Weise an der Vorwértsbewegung beteiligt;
die Springer — terrestrische sowohl wie arborikole — hingegen verlegen
das Hauptgewicht bei der Lokomotion in die Hinterextremitdt, und dieser
Spezialisationsweg fithrt bei extremer Entwicklung schliellich zur
Bipedie. Unter besonderen Umsténden kénnen aber auch schreitende oder
laufende Formen sekundér zur bipeden Fortbewegungsweise iibergehen,
und wir sehen diesen Spezialisationsweg beispielsweise bei den Dino-
sauriern realisiert.

* Beide Autoren sprechen also den VordergliedmaBen eine Zugwirkung
nur in geringerem AusmalBe zu, als wir es oben getan haben.
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Diese verschiedenen Fortbewegungsarten spiegeln sich auch in den
Wirbelsaulen der betreffenden Tiere wieder. Es kann jedoch nicht Aufgabe
dieser Arbeit sein, alle dadurch bedingten verschiedenen Wirbel- und
Wirbelséiulenformen zu behandeln; ich will mich vielmehr im folgenden
hauptsaohlich auf die Carnivoren beschrinken.

Versuchen wir nun, uns ein Bild zu machen, in welchem Grade sich
bei diesen die Extremititenpaare an der Fortbewegung beteiligen. Viele
Raubtiere, besonders die katzenartigen, springen ihre Beute an, und, wie
stets beim Sprunge, geht auch bei ihnen dabei die Hauptkraft von den
Hinterbeinen aus. Viele benutzen die Vorderbeine zum Graben oder als
Waffen, und die Geschicklichkeit, mit der sie diese verwenden, wird nur
dadurch erméglicht, dafl die Hauptlast des Korpers auf den Hinterbeinen
ruht. Wiahrend also bei Katzen, Béren, vielen Marderartigen diese allem
Anschein nach mehr der Fortbewegung dienen, sehen wir bei Léufern,
wie den Hunden und Hyénen, die Vorderbeine weit stirker bei der Fort-
bewegung beansprucht und dadurch weit weniger zu anderen Funktionen
geeignet wie bei ersteren. Da sich aber die Hunde und Hyénen nicht nur
schreitend und trabend, sondern auch galoppierend, d. h. im Sprunglauf,
vorwirtsbewegen, diirfen wir auch bei ihnen eine etwas stérkere Anteil-
nahme der Hinterbeine an der Fortbewegung annehmen.

GroBe der Wirbelkorper.

Es scheint, daBl bei jedem sich vorwirtsbewegenden Raubtier der
vom Becken kommende Druck gréfler ist als der von der Scapula aus-
wirkende Zug. Wenn wir uns nun vor Augen halten, dafl der Kérper den
von hinten kommenden Druck mit einer diesem gleichgroBen Kraft
entgegenwirkt, so folgt weiter daraus, daf sich der Druck in der Wirbel-
siule gegen das Sacrum zu steigern muf3. Denn es liegt beim sich vorwérts-
bewegenden Tier im Grunde dasselbe Verhalten vor wie beim aufrecht-
stehenden. Bei letzterem muf sich der Druck in der Wirbelsdule vom
Kopf gegen das Kreuzbein hin entsprechend dem Eigengewicht der Wirbel
und dem der an ihnen befestigten Organe steigern. Dies aber gilt auch fiir
die Wirbelsdule eines quadruped-schreitenden Tieres, bei dem der Haupt-
antrieb von der Hinterextremitét ausgeht.

Auf diesen gegen das Sacrum hin zunehmenden Druck reagiert die
Wirbelsdule durch in gleicher Richtung fortschreitende VergréBerung
ihrer Querschnittsfliche. Vor allem die Wirbelkérper, die mechanischen
Zentren der Wirbelsiaule, werden davon betroffen, und wir finden deshalb
bei den Raubtieren im allgemeinen im kaudalen Teil des Rumpfab-
schnittes groBere Wirbelkorperquerschnitte als in dessen kranialem Teil.
Die Zunahme der QuerschnittsgréBe wird bei den einzelnen Formen durch
den Anteil der Hinterextremitit an der Lokomotion bestimmt, was
spiter an konkreten Beispielen noch genauer dargelegt werden soll.

4%
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Die Halswirbelsdule braucht sich dieser Stufenreihe der Wirbel.
kérperquerschnitte nicht einzuordnen. Denn sie findet meist ihre Stiitze
in der Vorderextremitdt. Dort, wo dies nicht der Fall ist, bei bipeden
Formen also, gliedern sich auch die Halswirbel dieser progressiven
Reihe ein.

Bei bipeden Formen aber mufl das Anwachsen der Querschnitts.
grofen der Rumpfwirbel gegen das Sacrum zu am deutlichsten in Er-.
scheinung treten, da beiihnen die Kérperlast allein von den Hinterbeinen
getragen wird. So klar jedoch der Unterschied zwischen bipeden und
quadrupeden Formen in ihrer Fortbewegungsart in Erscheinung tritt,
in ihrer Wirbelsaule besteht kein fundamentaler Gegensatz. Hier bedeutet
Bipedie die véllige Ubernahme des Kérperdruckes durch die Hinterbeine,
zu der jedoch eine geschlossene Stufenreihe von den Formen, bei denen
die Vorderextremitdt mehr Dbelastet erscheint (z. B. Baumfaultiere,
Nashorn), iiber die, bei denen das Korpergewicht mebr oder minder
gleichmaflig verteilt ist (z. B. Pferd), und iiber jene, bei welchen die
Hinterbeine mehr belastet erscheinen (z. B. Kaninchen, Katze), fiihrt.

Schon aus dem oben Gesagten folgt, daf die Raubtiere in dieser
Stufenreihe nahe an die bipeden Formen grenzen. Bei ihnen ist der Unter-
schied in der Querschnittsgrofle zwischen einem vorderen und einem
hinteren Rumpfwirbel ziemlich groBl, besonders bei den vorziiglich
springenden Katzen und den Béren mit ihrem ausgepragten Aufrichtungs-
vermoOgen. Kleiner ist er hingegen bei den laufenden Formen, als deren
typischen Vertreter man den Hund ansehen kann. Bei diesem sind sogar
die Querschnitte der vordersten Brustwirbel ein wenig gréfer als die der
unmittelbar folgenden, entsprechend der relativ stirkeren Anteilnahme
der Vorderextremitit an der Fortbewegung.

Diese GroBenunterschiede zeigen sich jedoch nur in den Wirbel-
koérpern freier Rumpfwirbel und somit nicht im Sacrum. Wenn auch der
von den Hinterbeinen ausgehende Druck durch Vermittlung der Ilia
direkt auf die beiden ersten Sakralwirbel einwirkt, geniigt doch die Tat-
sache, daf} hier eine mechanische Einheit vorliegt, um GréBenreduktionen
zu gestatten. Dies wirkt sich auch auf die letzten Lendenwirbel aus,
welche durch Bénder mit dem Ilia verspannt sind, wodurch ein Teil ihres
Gewichtes in Form eines Zuges auf die kranialen Teile der Ilia iibertragen
wird. Dadurch wird das Maximum der Wirbelkorperquerschnitte etwas
nach vorne (meist auf den vorletzten oder den diesem voranstehenden
Rumpiwirbel) verlegt, wihrend die letzten oder der letzte Rumpfwirbel
einen Ubergang zu den kleineren Sakralwirbeln darstellen.

Die Gliederung der Wirbelsidule.

Zu einem weiteren Verstindnis des Baues der Wirbelsdule kénnen
wir vordringen, wenn wir uns vor Augen halten, daf3 die Sdugerwirbelsaule
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picht allein als Ganzes bewegt wird, sondern auch in sich beweglich sein
muB. Bei den Vogeln beispielsweise ist dies nicht der Fall. Dort erfordert
das Flugvermdgen einen starren Korper, der dadurch erreicht wird,
daB ein Teil der Rumpfwirbel ebenso wie die sehr zahlreichen Sakral-
wirbel zu einer Einheit verwachsen. Der Hals hingegen wird dort um so
peweglicher gestaltet, um dem Kopfe die Méglichkeit zu geben, von dem
starren Rumpfe weg sich der Nahrung zu néhern. Bei den meisten Siuge-
tieren hingegen kommt — wie erwdhnt — den Vorderextremititen die
Aufgabe der Lenkung des Korpers zu; hier muf} die Wirbelsiule beweglich
gein, und es ist deshalb notig, sie unter diesem Gesichtspunkte zu be-
trachten.

Dieser Notwendigkeit einer Eigenbewegung entspricht die Wirbel-
siule vor allem durch die Gliederung in einzelne Wirbel, die durch Gelenk-
fortsitze und durch die Zwischenwirbelscheiben in Verbindung treten.
Zwar kommt es auch unter den Siugetieren zu Wirbelverschmelzungen,
so im Lenden- und Halsabschnitt der Glyptodonten und ihrer rezenten
Verwandten, im Halse gewisser Wale u. a., abgesehen von der regel-
méBigen Verschmelzung der Kreuzbeinwirbel. Doch bei den Carnivoren
sind Hals-, Rumpf- und Schwanzwirbel in der Regel frei, und Verwach-
sungen stellen dort pathologische Erscheinungen dar (BREUER,® Bau-
povIN,? VIRcHOW??).

Die Zahl der Einzelglieder der Wirbelsdule zeigt innerhalb der Séduge-
tiere betrachtliche Schwankungen, ist hingegen bei den Raubtieren ziem-
lich konstant, indem dort meist 27 prédsakrale Wirbel auftreten (vgl.
I, S. 66ff.). Die Lénge der einzelnen Wirbel richtet sich meist einerseits
nach der Hals- und Rumpflange, anderseits auch nach den Querschnitts-
dimensionen, so zwar, dafl bei den Raubtieren gewdhnlich im vorderen
Rumpfabschnitt kurze Wirbel mit kleinem Querschnitt, im hinteren
lange Wirbel mit groBem Querschnitt liegen. Dieses allgemeine Verhalten
kann aber in manchen Fillen durch besondere Bewegungsfaktoren ab-
gedndert sein, und wir werden ein Beispiel hierfiir bei der Katze an-
treffen.

Die Wirbelkérper sind bei den Sdugern nicht durch Gelenke, sondern
durch Bandscheiben verbunden, deren Fasern sich ringférmig um den
Nucleus pulposus anordnen. Die Endflichen der Wirbelkdrper sind inner-
halb der Sduger sehr verschieden gestaltet; so sind die Halswirbel der
Artiodactylen stark opisthocoel, wahrend sie bei Halmaturus wieder in
sehr eigenartiger Weise an die Sattelgelenke der Vogel erinnern. Bei den
Raubtieren sind die Endflichen der Halswirbel nur sehr schwach gewolbt,
die der Rumpfwirbel fast plan.

Bei den meisten Reptilien, besonders den molch- oder eidechsen-
férmigen, herrschen im Rumpfe laterale Biegungen vor. Wesentlich anders
ist es bei den Siugetieren, welche den Rumpf iiber dem Boden erhoben
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tragen. Hier gewinnen sagittale Biegungen ganz besondere Bedeutung,
und diese Tatsache macht wieder verschiedene Spezialisationen in der
Wirbelsiule notwendig. Wahrend namlich die Rippen laterale Flexionen
hochstens einschrianken, sind sie bei sagittalen, besonders wenn sie
ventral geschlossen sind, ein ausgesprochenes Hindernis. Wir finden
deshalb bei den Saugern gleichzeitiz mit der Steigerung sagittaler
Biegungsfihigkeit eine Reduktion der Rippen der hinteren Rumpf-
region gegeniiber den Reptilien. Dies fiihrt schlieilich zu einer Scheidung
der Rumpfwirbelsdule in zwei Regionen: in die vordere, Rippen tragende
Brustregion und die anschliefende rippenlose Lendenregion. Die Lenden-
region wird damit zu einem Abschnitt, wo stérkere sagittale Biegungen
moglich sind. Da sie aber durch den Verlust der Rippen viel an Festigkeit
verliert, benétigt sie anderer Einrichtungen, die diesen Verlust wett-
machen. Denn die Lendenwirbelsdule bedarf groBer Festigkeit, um den
vom Sacrum kommenden Druck auf die vorderen Kdorperpartien tiber-
tragen zu konnen, um also gewissermallen eine Verbiegung der Wirbel-
sdule infolge der von hinten kommenden Kraft zu verhindern. Deshalb
kann die Ausbildung stirkerer sagittaler Biegsamkeit nur auf Kosten
anderer Beugungsmoéglichkeiten erfolgen. So sehen wir, daB Rotation
und laterale Flexion auf die Brustregion beschrinkt werden, wihrend die
Lendenwirbelsdule ganz einseitig fiir sagittale Beugungen geformt
erscheint.
Die Stellung der Gelenkfldchen.

Die Art der Bewegung zwischen benachbarten Wirbeln wird durch
die Stellung der Gelenkflichen bestimmt. Diese befinden sich auf eigenen
Fortsdtzen (Zygapophysen) des Neuraldaches, und zwar so, dal die
hintere Gelenkfliche eines Wirbels iiber die vordere des nachfolgenden
zu liegen kommt. Durch diese dachziegelartige Aneinanderreihung der
Gelenkflichen wird erreicht, dafl der Druck jedes Wirbels gegen das
Sacrum weitergeleitet wird, was uns einen neuen Beweis dafiir liefert,
daB wir im Kreuzbein das Druckzentrum des Rumpfes zu erblicken
haben.

Allgemein unterscheidet man in der Wirbelsaule folgende Flexions-
arten (A. Fick,'® W. KRUGER?):

dorsale Flexion,
ventrale Flexion,
laterale Flexion,
Rotation,
Neigungskreiseln ;

letztgenanntes kann zweierlei Art sein, und zwar:

a) eine Kombination von Rotation mit lateraler und dorsaler Flexion,
b) eine Kombination von Rotation mit lateraler und ventraler Flexion.
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Tch méchte die erste Art als dorsales, die zweite als ventrales Neigungs-
kreiseln bezeichnen.

Die Achse fiir die Gesamtheit der gegenseitigen Bewegung zweier
Wirbel ist der Chordakanal, der an den Endflidchen jedes Wirbelkorpers

A Tangentialstellung. B Radialstellung.

L

B

C Horizontalstellung. D Bagittalstellung.

Abb. 1. Schemata von Wirbeln zur Veranschaulichung der Gelenkstellungen. 4 und B nach
H. VIRCHOW, C und D in Anlehnung an die VIRCHOWschen Darstellungen.

durch ein kleines Griibchen markiert ist. Es ist jedoch klar, daB diese
allgemeine Achse nicht bei jeder Flexionsart als Achse fungieren kann.
Nur die Rotationsachse deckt sich vollstindig mit dem Chordakanal,
wahrend die Achse bei dorsaler Flexion etwas dorsal-, bei ventraler
etwas ventral-, bei lateraler etwas lateralwirts verschoben wird. Zieht
man aber aus den verschiedenen Achsenlagen das Mittel, dann liegt dieses
im Chordakanal.
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H. Vircuow hat beziiglich der Stellung der Gelenkflichen zwei
Typen unterschieden® Die Kreisbogenstellung und die Radiusstellung#
(Abb. 1). Diese beiden extremen Typen sind dadurch grundséitzlich ver-
schieden, dafl Kreisbogenstellung (= Tangentialstellung) Rotation weit-
gehend begiinstigt, wahrend Radiusstellung (= Radialstellung) diese
vollstindig ausschlief3t. Ebensolche Extremstellungen, wie sie VIRCHOW
beziiglich der Rotation aufstellte, kann man aber auch fir die anderen
Grundflexionen konstruieren. Z. B. fiir laterale Flexion: bei dieser liegt
die Beugungsebene horizontal, also senkrecht zur Sagittalebene; sollen Ge-
lenkflichen diese Beugung ermoglichen, so miissen sie in der Beugungsebene,
mithin horizontal liegen (Abb.1C). Senkrecht dazu, mithin parallel zur Sa.-
gittalebene stehende Gelenkflichen (Abb.1 D) machen laterale Flexion ab-
solut unméglich. Diese gestatten dafiir sagittale Flexionen, die wieder
durch horizontale Lage der Gelenkflachen verhindert werden. Wir kénnen

somit fiir jede Grund-

Giinstigste Ungiinstigste flexion eine gﬁnStig-

Art der Flexion Gelenkflichen- | Gelenkflichen- ste und eine am Wenig-
stellung stellung . .

sten giinstige Gelenk-

Rotation (Drehung)..| tangential radial flachenstellung konstru-

Laterale Flexion horizontal sagittal ieren, was in neben-

Sagittale Flexion. sagittal | horizontal stehender  Aufstellung

versucht werden soll.
Diese ,,reinen Typen‘ treten uns jedoch nur recht selten entgegen.
Viel ofter finden wir Zwischenstellungen, welche aber auf obige Grund-
typen zurtickfithrbar sind. Vergleichen wir in der Abb.1 die Typen
A und C, so kénnen wir feststellen, daf sich tangentiale und horizontale
Gelenkflichenstellung immer &hnlicher werden, je mehr sich die Gelenk-
flichen der Medianebene nahern. Denn in der Medianebene hat die
Tangente an den Kreisbogen um das Drehungszentrum horizontale Lage,
und daraus folgt, dal} eine an der Medianebene liegende tangentiale
Gelenkfliche auch laterale Flexion erméglichen muf3. Wir hitten damit
eine Grenzstellung, bei welcher zwei Flexionen ausgefiihrt werden konnen.
Ebenso gibt es eine Grenzstellung zwischen dem radialen und sagittalen
Typus (Abb. 1, B, D); auch hier werden durch radiale Stellung auch
sagittale Flexionen ermdoglicht, wenn die Gelenkflichen nahe der Median-
ebene stehen, weil dort die Unterschiede zwischen radialer und sagittaler
Stellung verschwinden.
Diese Grenzstellungen finden wir schon bedeutend héufiger realisiert.
So ist die Stellung zwischen radialer und sagittaler typisch fiir die Lenden-
region, die zwischen tangentialer und horizontaler typisch fir die Brust-

* W. KRUGER® schlagt fiir dieselben Begriffe die Termini Tangential-
und Radialstellung vor, die ich in der Folge hédufiger anwenden werde.
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region. Doch finden wir in dieser meist noch eine kleine, aber sehr wichtige
Abinderung. Es sind némlich die Gelenkflichen in der Brustregion
selten genau horizontal gestellt, sehr hiufig senken sie sich etwas nach
vorne zu; dadurch ist den Gelenkflichen die Moglichkeit gegeben, sich
etwas kranial- oder kaudalwirts zu verschieben, wodurch sagittale
Beugungen zustande kommen koénnen. Geférdert werden letztere noch
dadurch, daf die hinteren Gelenkflichen der Wirbel hiufig konkav, die
vorderen hingegen konvex sind. Etwas Ahnliches liegt auch in der Lenden-
region vor; ricken ndmlich dort die Gelenkflichen aus der genauen
Parallellage zur Sagittalebene heraus, so daB sie kaudalwérts ein wenig
konvergieren, dann werden hier auch laterale Flexionen moglich, be-
sonders wenn die Gelenkflichen nicht plan sondern gewslbt sind. Diese
verschiedenen feinen Modifikationen sind sehr hiufig vorhanden und fir
die Flexionsmoglichkeit des Wirbels von groBer Bedeutung, hindern uns
jedoch selten, den Grundtypus der Gelenkflichenstellung und damit die
vorherrschende Flexionsfahigkeit mit Leichtigkeit zu erkennen.

Der Abstand der Gelenkflichen von der Medianebene hat aber noch
eine andere Bedeutung, auf welche ebenfalls bereits ViRcHOW hinwies3.
Aus dem oben Besprochenen folgt, dafl eine bestimmte Beugungsart um
so schiarfer und préaziser durchgefithrt werden muB, je weiter die Gelenk-
flichen von der Medianebene entfernt sind, wahrend bei Anniherung
an diese die Art der Flexion unbestimmter wird. Soll also zwischen zwei
Wirbeln nur eine bestimmte Flexionsart ermoglicht, jede andere aber
ausgeschaltet werden, so kann dies dadurch erreicht werden, daf die
Gelenkflichen auseinanderriicken. Dies bedingt jedoch gleichzeitig einen
héheren Grad der Festigkeit zwischen den betreffenden zwei Wirbeln.
,,Das weite Auseinanderstehen der Gelenkflichen an den Abschnitten
der Wirbelsdule, an denen die Drehung ausgeschlossen ist (wie durch die
Stellung der Gelenkflichen auf den Radien der Drehung erwiesen ist),
maochte ich vergleichen mit dem weiten Auseinanderstehen der Ausleger
an einem Boote, welches dadurch gegen seitliches Kippen geschiitzt
werden soll*“ sagt VircHOW?®® und meint damit offenbar, dafl durch groen
Ahstand der Gelenkflichen von der Medianebene die Stabilitit zwischen
zwei Wirbeln erhoht wird.

Kleiner Abstand der Gelenkflichen von der Medianebene dient also
der Beweglichkeit der Wirbelsidule, grofiler der Festigkeit. Wir sehen
somit, daB3 diese beiden — Beweglichkeit und Festigkeit — entgegen-
gesetzte Momente der Wirbelformung sind. Soll zwischen zwei Nachbar-
wirbeln die hdchstmogliche Festigkeit bestehen, dann muf3 die Beweg-
lichkeit gleich Null sein und umgekehrt. Die starr verbundenen Kreuzbein-
wirbel bieten ein Beispiel fiir héchste Festigkeit, die lose aneinander-
schliefenden Wirbel am Schwanzende ein solches fiir hochste Beweglich-
keit. In allen Wirbeln konnen wir dieses Widerspiel jener beiden Gegen-
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pole der Wirbelsdule feststellen. Die Faktoren, welche hohe Festigkeit
zwischen zwei Wirbeln zu erzielen trachten, werden gewdhnlich als
statische bezeichnet und den mechanischen, worunter jene verstanden
werden, welche die Beweglichkeit der Wirbel zum Ziele haben, gegen-
ubergestellt. Meiner Ansicht nach umfaBt jedoch der Begriff ,,mechanisch*
auch die statischen Faktoren, weshalb ich an seiner Stelle den Ausdruck
kinetische Faktoren anwenden will. Statische Faktoren sind also jene
Formungsmomente, welche die Festigkeit, kinetische jene, welche die
Eigenbewegung der Wirbelsiule betreffen.

Haben also die Gelenkflichen eines Wirbels groen Abstand von der
Medianebene, dann durfen wir auf ein Vorherrschen der statischen Fak-
toren schlieBen. Je kleiner dieser Abstand aber ist, desto mehr kommen
kinetische Momente zur Auswirkung. Aber nicht nur in den Gelenk-
flichen, sondern an allen Wirbelteilen konnen wir das Wirken jener
polar entgegengesetzten Faktoren beobachten.

Die Form der Wirbelkoérper.

Wir sahen frither (S.51ff.), daBl die Wirbelkorper in weitem MaGe
durch statische Faktoren beeinflufit werden; ihre Form steht aber auch
in engem Zusammenhang mit der Kinetik der Wirbelsdule. Man kann auch
hier theoretisch zwei Typen unterscheiden, die allerdings nicht in gleichem
MaBe realisiert sind. Abb. 2 stellt
zwei schematische Wirbelkdrper-
querschnitte von verschiedener Form

A Breitovaler Typus. B Hochovaler Typus.

Abb. 2. Schemata zweier extremer Wirbelkdrperquerschnittformen.

dar. Bei A ist die Breite groBer als die Hohe, bei B umgekehrt die
Hohe groBer als die Breite. Es ist klar, dal Wirbelkérper mit der-
artigen Querschnitten zu ganz verschiedenen Flexionen disponiert sind,
und zwar jeweils zu jener Flexion, deren Achsenebene durch den
kleineren Durchmesser hindurchgeht. Die Querschnittsform A (breit-
ovaler Typus) begiinstigt mithin sagittale — also dorsale und ventrale
— Flexionen, die Querschnittform B (hochovaler Typus) hingegen
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laterale. Ein Wirbelkdrper mit kreisférmigem Querschnitt nimmt die
Mitte zwischen beiden Extremen ein, erlaubt also dorsoventrale und
Jaterale Flexionen in gleichem Malfle, besonders aber Rotation und das
mit dieser verbundene Neigungskreiseln. Wir finden deshalb breit-
ovale Wirbelkérper in der Hals- und in der Lendenregion der Raubtiere,
wo sagittale Flexionen vorherrschen, die Mittelform, mehr oder minder
kreisformige Querschnitte aber in der Brustregion, wo verschiedene
Tlexionen ermdglicht werden. Das Fehlen hochovaler Wirbelkérper
erklart sich daraus, dafl unter den Saugetieren stets sagittale Flexionen
vorherrschen, laterale aber in keiner Wirbelregion ausschliefilich vor-
kommen.

In vielen Féllen sind wir berechtigt, die Grdfle der Wirbelkérper-
querschnitte auf statische, deren Form aber auf kinetische Faktoren
guriickzufithren.

Die Wirbelfortséatze.

Um die Wirbel gegeneinander bewegen zu konnen, sind Muskel notig;
die Wirbelkérper und Neuralbogen allein aber bieten ijhrem Ansatze
nicht geniigend Raum. Deshalb entwickeln die Wirbel Fortsitze, und zwar
bei den Sdugetieren im Prinzip einen dorsal und zwei seitlich gerichtete,
den Dornfortsatz und die Querfortsitze. Damit soll jedoch nicht ge-
sagt sein, daB diese Wirbelteile nur kinetischen oder dynamischen
Funktionen dienen, auch sie kénnen statische Funktionen iibernehmen
und werden somit ebenfalls in Form, GréfBle und Stellung von beiden
Faktorengruppen bestimmt.

So gewinnen die Dornfortsidtze immer mehr an statischer Bedeutung,
je linger und breiter sie sind. In extremen Féllen konnen sie so grofl
werden, daf3 die mehrerer benachbarter Wirbel zu einer Platte verschmel-
zen, wie dies im Lendenteil der Glyptodonten der Fall ist. Dort werden
siec dadurch zu einer wichtigen Stiitze der Wirbelsdule. Ein &hnlicher
Zusammenschlufl benachbarter Wirbeldorne findet sich in der Hals-
region von Didelphis. Durch kurze oder schlanke Dornfortsitze hingegen
wird die Beweglichkeit der Wirbelsdule weitgehend erhéht. Aber auch
dort, wo lange Dorne erforderlich sind — z. B. in den vorderen Brust-
wirbeln zum Ansatz des Ligamentum nuchae —, konnen diese der Bewegung
benachbarter Wirbel gegeneinander groflen Spielraum lassen, wenn sie
gegen ihr distales Ende zu schmiler werden, also mehr oder minder spitz
endigen. Thre Bedeutung fiir die einzelnen Flexionen kann aber eine
durchaus verschiedene sein. So sind lange, aufrecht stehende Dorne kein
Hindernis fiir laterale Flexionen, wohl aber fiir Rotation, weil sich bei
gleichem Drehungswinkel deren Spitzen weit mehr voneinander entfernen
als bei kurzen Dornen. Lange Dorne begiinstigen dann Drehung, wenn
sie sich kranial- oder kaudalwirts neigen; denn dann nihert sich die
Dornenachse der Rotationsachse der Wirbel, und Drehung bewirkt nur
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geringes Auseinandertreten der Dornenenden. Solche schriaggestellte
Dorne aber hindern dafiir wieder laterale Flexionen und dadurch, daB
sie nahe aneinander zu liegen kommen, auch sagittale. Im allgemeinen
aber kann man sagen, dafl — soweit es auf die Dornfortsitze ankommt —
die Wirbel um so beweglicher sind, je grofer der die Dorne trennende
Zwischenraum im Verhiltnis zur GroBe der Dorne ist.

Auch die Querfortsitze dienen stets und in erster Linie dem Ansatze
von Muskeln. Mitunter aber treten sie noch mehr als die Dornfortsitze
in direkte Beziehung zur Mechanik der Wirbelsdule. So gewinnen sie
oder vielmehr ihre Teile im mittleren Rumpfabschnitt der Katzen
und Biren ganz besondere Bedeutung. Dort legen sich. die stark
entwickelten Anapophysen so eng an die Metapophysen der folgenden
Wirbel, daf3 diese zwischen den Anapophysen und Zygapophysen der
vorhergehenden Wirbel formlich eingekeilt erscheinen. Dadurch erhilt
dieser Wirbelsdulenabschnitt noch gréfere Festigkeit gegeniiber lateraler
Flexion und Rotation, als durch die Gelenkfliachen allein sichergestellt ist.

Aber schon die Tatsache, daf sich die Rippen mit ihrem Tuberculum
den Querfortsitzen der Brustwirbel anlehnen, macht diese zu wichtigen
Stiitzen der vorderen Rumpfhéalfte. Diese Anteilnahme der Querfortsitze
an der Mechanik der Wirbel soll spéiter noch eingehender behandelt
werden (S. 71).

Form und Mechanik des einzelnen Wirbels.

Versuchen wir nun, alle jene Merkmale, welche groe Beweglichkeit
der Wirbel gegeneinander ermdglichen, zusammenzufassen. Dabei miissen
wir solche Wirbel als Grundlage benutzen, welche dem Allgemeinfall
gerecht werden, also Gelenk-, Dorn- und Seitenfortsitze besitzen, mit
einem Wort vollstandige Wirbel, und nicht etwa distale Schwanzwirbel,
die, nur aus Wirbelkorpern bestehend, Wirbelsdulenglieder von extremer
Beweglichkeit darstellen. Wenn man aber einen vollstindigen Wirbel
zur Grundlage nimmt, so ergibt sich aus dem oben Gesagten, dafl man
bei einem solchen auf Grund seiner Form kaum von gréBtmoglicher
Beweglichkeit sprechen kann, sondern nur von groBter Beweglichkeit
in bezug auf eine bestimmte Richtung. Ebenso kann man bei einem freien
(nicht mit Nachbarn oder anderen Knochen verschmolzenen) Wirbel
nur von Festigkeit gegeniiber einer bestimmten Flexionsart sprechen,
und diese betreffenden Formen miissen dann das Gegenteil jener sein,
welche groBle Beweglichkeit in einer bestimmten Richtung bedingen.

Die folgende Zusammenstellung soll deshalb versuchen, jene Merkmale
aufzuzeigen, welche bei freien, vollstindigen Wirbeln gréte Beweglichkeit
beziiglich einer bestimmten Flexionsart zulassen. Der grofiten Festigkeit
gegeniiber der selben Flexionsart entsprechen dann jeweils Ausbildungs-
formen, welche von den angefilhrten am weitesten abweichen.
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Art der Gelenk- Form der | Wirbel- Dornfort- | Dornfort- | yponomnccon und
Arb € stellung Prizygapo- korper- satz satz Metapophysen
Flexion physen | querschnitt | Form Stellung
Dorsale | 50ittal plan |breitoval kurz, | o trecht | diirfen stark
Flexion spitz entwickelt u.
- ineinander
Vent?ale sagittal plan |breitoval| kurz aufrecht | verkeilt sein
Flexion
Laterale |y ,ris0ntal plan |hochoval| beliebig | aufrecht
Flexion
. trans- kreis- . stark . .
Rotation [tangential | versal | .. . beliebig | oot dirfen nicht
konvex g g g stark ent-
_ - - wickelt und
Dorsales radial konkav krei keinesfalls
0 els- _ ..
Neigungs- oder kurz | beliebig | ineinander

férmig

kreiseln |tangential | konkav verkeilt sein

Veptrales radial konkav Kkreis-
Neigungs- oder
kreiseln |tangential | konvex

férmig

kurz beliebig

Bei allen diesen Betrachtungen iiber die Bedeutung der Wirbelformen
fir die Statik und Kinetik der Wirbelsdule diirfen wir aber nicht aufler
acht lassen, dafl die Wirbel durch mannigfache Binder und Muskel in
Verbindung stehen. Diese erstrecken sich zwischen den Wirbelkorpern,
Neuralbogen, Dorn-, Gelenk- und Seitenfortsitzen benachbarter und
entfernterer Wirbel und verleihen der Wirbelsdule erst ihren Halt. Wiirden
wir den Versuch unternehmen, aus den knochernen Wirbeln allein eine
Wirbelsdule aufzubauen, dann wiirde diese schon auf Grund ihres eigenen
Gewichtes haltlos in sich zusammenfallen. Wenn aber die Bénder erst
die Wirbel zu einer mechanischen Einheit zusammenzufiigen vermégen,
so folgt daraus, daB sie die Beweglichkeit der Wirbel sehr wesentlich
herabsetzen miissen. Dasselbe bewirken auch alle iibrigen an den Wirbeln
befestigten Organe (mit teilweiser Ausnahme der Muskel), und wir
diirfen deshalb, wenn wir von den Wirbelformen auf die K6rperbewegungen
zu schlieen versuchen, nie vergessen, die aus jenen gefolgerten Bewegungs-
moglichkeiten graduell bedeutend zu vermindern. Der gesamte Organismus
kann keine Eigenbewegung ausfithren, welche den zwischen den Wirbeln
moglichen Beugungen widerspricht. Wirbelform und Korperbewegung
stehen mithin in engster funktioneller Beziehung, und wir sind voll-
kommen berechtigt, die Grundlage und die Auswirkungen der Bewegung
aller von der Wirbelsiule gestiitzten Korperregionen in den Wirbeln zu
suchen.
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Die Mechanik der Wirbelsdulenabschnitte.

Diese allgemeinen, die funktionelle Bedeutung der Wirbelformen be-
treffenden Betrachtungen setzen uns nun in die Lage, die Mechanik der
einzelnen Wirbelsdulenabschnitte eingehender zu verfolgen. Gleichzeitig
sollen sie, an den Beispielen ausgewihlter rezenter Carnivoren erhirtet,
helfen, unser Wissen von den kausalen Bedingtheiten der Knochen-
formen des Hohlenbédren zu vervollstdndigen.

Halsregion. Der cervikale Abschnitt der Wirbelsdule ist bei den ein-
zelnen Carnivoren recht dhnlich gestaltet; wir finden bei weitem nicht
so weitgehende Verschiedenheiten, wie sie uns spiter im Rumpf ent-
gegentreten werden. Die Halsregion umfalBt stets sieben Wirbel, deren
Lange innerhalb einer Wirbelsdule ziemlich gleich, aber bei Hunden
grofler als bei Katzen und Béren ist.

Die beiden ersten Wirbel sind entsprechend ihrer besonderen Funktion
von den folgenden weitgehend verschieden. Der erste Halswirbel, der
Atlas, ist der einzige Wirbel, dem ein Wirbelkorper fehlt. Dieser ist als
Processus odontoideus (Dens epistrophei) mit dem zweiten Halswirbel
verschmolzen. Die ventrale Seite dieses Zahnfortsatzes wird von einer
Gelenkfliche eingenommen, die mit der dorsalen Fliche der ventralen
Atlasspange (SchluBstiick) artikuliert. Seitlich geht diese Gelenkflache
in die paarigen Gelenkflachen des Epistropheus iiber, die wieder mit den
kaudal am Neuralbogen des Atlas liegenden Gelenkfacetten in gelenkige
Verbindung treten. Die vorderen Gelenkflichen des Epistropheus sind
in dorsoventraler und transversaler Richtung ziemlich stark konvex,
die kaudalen Gelenkflichen des Atlas jedoch fast plan. Dadurch kommt
bei der Bewegung der beiden Wirbel gegeneinander eine Drehung zu-
stande, die aber immer mit einer geringen lateralen Beugung verbunden
ist. Bei dieser Drehung rollt der Zahnfortsatz an der dorsalen Fliche der
Atlasspange und hindert den Atlas, sich — dem Muskelzuge folgend —
dorsalwérts zu verschieben. Ventrale Verschiebung hingegen wird durch
starke Biander am Neuralkanal, an dessen Randern und an den Ventral-
flachen der Wirbel verhindert. Auch weitergehende Lateralflexionen als jene,
welche die Drehung begleiten, sind durch die schrig gekriimmten Gelenk-
flachen des Epistropheus unmoéglich gemacht. Somit verbleibt von allen
Hauptflexionen nur die Drehung, und diese ist es auch, welche die Formen
der beiden Wirbel beherrscht. Die Drehung des Atlas gegeniiber dem
Epistropheus wird hauptsachlich durch die Mm. obliqui capitis inf., die
beiderseits an den Seitenflichen des Axisdornes entspringen und an den
Réndern der Atlasfliigel inserieren, bewirkt. Der GriBfe dieser Muskel
bei den Raubtieren entspricht die betrachtliche Ausdehnung des Epistro-
pheusdorns und der Atlasfliigel. Die UmriBform des ersteren aber wird
hauptséchlich durch die geraden Hinterhauptmuskel (Mm. rectus capitis
post. major et medius) bestimmt, die an seinem Kamm entspringen,
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iiber den Atlas hinweg zur Hinterhauptflache ziehen und bei Kontraktion
den Kopf heben helfen.

Die Vorderfliche des Atlas bildet eine einheitliche, tiefkonkave Gelenk-

fliche, die in ihrer Mitte so vom Neuralkanal durchbrochen wird, daf3 nur
eine ventrale Verbindung der seitlichen Flichen erhalten bleibt (vgl. I,
Abb. 1, S.74). Versucht man, die vorhandenen Teile dieser gekriimmten
Flichen zu ergénzen, dann stimmt die gesamte Gelenkfliche am ehesten mit
einer Rotationsflache tberein, die dadurch entsteht, da3 man eine Ellipse
am ihren lingsten Durchmesser rotieren lafit. Da aber die Rotationsachse
dieser Drehfliche quer zur Wirbelsidulenachse liegt, werden im Atlanto-
Occipitalgelenk Drehungen unméglich gemacht, sagittale Beugung hin-
egen zur vorherrschenden Flexion. Diese ist jedoch nicht die einzig
mégliche. Gefordert durch die Inkongruenz der vorderen Atlasfliche mit
den Hinterhauptkondylen konnen auch geringe Lateralflexionen aus-
gefiihrt werden, die aber immer mit einem sehr schwachen Neigungs-
kreiseln verbunden sind.

An diese beiden atypischen Halswirbel schliefen sich die funktionell
einander sehr dhnlichen, iibrigen Halswirbel an. Bei den Carnivoren sind dies
stets freie, vollstandige Wirbel, d. h. sie bestehen aus Wirbelkoérper, Neural-
bogen, Gelenk-, Dorn- und Seitenfortsitzen. Die Wirbelkérper haben breit-
ovalen Querschnitt, was eine Begilinstigung sagittaler Flexionen darstellt.

Die Gelenkflachen dieser Halswirbel miissen so gestaltet sein, dal sie
dem Halse die Moglichkeit bieten, den Kopf in lateraler und dorsaler,
besonders aber in ventraler Richtung gegeniiber dem Rumpfe zu bewegen.
Drehungsfahigkeit muBl nicht vorhanden sein, da dieser das Atlas-Epistro-
pheus-Gelenk in weitem Maf entspricht. Wir sahen nun (8. 57), daB sich
im allgemeinen die Flexionsmdglichkeiten mehren, wenn die Gelenke nahe
zur Medianebene riicken. Man sollte deshalb erwarten, daB3 auch im Halse,
der doch sehr beweglich gestaltet sein soll, die Gelenkflachen der Wirbel
nahe der Medianebene liegen. Wir beobachten jedoch tatsdchlich das
Gegenteil (vgl. I, Abb. 2, S. 81). Die Gelenkflichen sind sehr weit seit-
lich geriickt und liegen auf relativ gut abgegrenzten Gelenkfortsitzen,
wahrend sie in anderen Wirbelsédulenregionen meist in enger Beziehung
zum Neuralbogen stehen. Dieser Widerspruch zwischen den Anforderungen
der Beweglichkeit und den realisierten Wirbelformen kann nur dadurch
begriindet sein, daf3 die statischen Faktoren hier gegeniiber den kinetischen
von dominanter Bedeutung sind. Und wir finden auch tatsichlich die
Erklarung fiir die erwihnten Wirbelformen in der besonderen statischen
Beanspruchung der Halswirbelsiule.

Wir miissen uns vor Augen halten, dafi der Kopf hauptséichlich auf
zwelerlei Weise am Rumpfe getragen wird: durch die Halswirbelsiule
und durch das Nackenband. Die Schwerewirkung zieht den Kopf senk-
recht nach unten. Wire er nur an dem sich an den distalen Enden der
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vorderen Brustwirbeldorne anheftenden Nackenbande befestigt, wiirde
er gleichfalls nach unten sinken, aber sich nicht mehr senkrecht, sondern
in einer Kreisbahn, deren Mittelpunkt die Dornfortsatzspitze des ersten
Brustwirbels darstellt, dem Rumpfe nahern. Dieser Tendenz des Kopfes
stemmt sich nun die auf dem Korper und Neuralbogen des ersten Brust.
wirbels basierende Halswirbelsdule entgegen. Das Gewicht des Kopfes
duBert sich nunmehr als Zug mittels des Nackenbandes auf die ersten
Brustwirbeldorne, die sich entgegen der Zugrichtung etwas kaudalwérts

\-::\\
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Abb. 3. Konstruktionsschemata der Kopfbefestigung durch Wirbelsiule und Nackenband.

D GroBe des Kopfdruckes auf die Halswirbel, & Gewicht des Xopfes, 7', Erster Brustwirbel,
Z GroBe des Zuges auf das Nackenband, ¢ Dorn von 7,, ¢ Winkel zwischen Nackenband und
Halswirbelsdule, o Neigungswinkel der Halswirbelsiule.

neigen, und als Druck auf alle Halswirbel und die vordersten Brustwirbel.
Dadurch teilt sich die senkrecht gerichtete Schwere des Kopfes in zwei
Komponenten, in eine Zugkomponente und eine Druckkomponente.
Versuchen wir nun, fiir diese Kréafteverhdltnisse das entsprechende
Krifteparallelogramm zu konstruieren (Abb. 3), wobei wir einige Verein-
fachungen vornehmen,* Kopfgewicht und Halslinge als konstant, die

* So ist hier angenommen, daf Nackenband und Halswirbelsdule erst
im Schwerpunkt des Kopfes mit diesem in Verbindung treten, was ja tat-
sdachlich nicht der Fall ist, denn die Wirbelsdule grenzt an die Hinterhaupt-
kondylen, das Nackenband aber heftet sich am dorsalen Teil der Hinter-
hauptsflache an, um den Schédel in einer bestimmten Lage zu fixieren. Ferner

ist hier die Halswirbelsdule als gerader, gewichtsloser Stab gedacht, der
nur auf Druck beansprucht werden kann.
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Dornlinge des ersten Brustwirbels als variabel annehmen, so ergeben
hauptsachlich folgende Beziehungen:

1. Der Druck des Kopfes auf die Halswirbelsdule ist um so kleiner,
je langer die Dornfortsitze der ersten Brustwirbel sind.

la. Der Zug des Kopfes auf das Nackenband ist um so kleiner,
je linger die Dornfortsitze der ersten Brustwirbel sind.

2. Wenn die Halswirbelsdule aufrecht gehalten wird, dann ist der
Druck des Kopfes auf die Halswirbelsiule gleich dem Gewicht des
Koptes. 0 =0, D= G.

92a. Wenn die Halswirbelsdule aufrecht gehalten wird, dann ist der
Zug des Kopfes auf das Nackenband gleich Null. w =0, Z=0.

3. Wenn die Halswirbelsdule vertikal abwérts héngt, dann ist der
Druck des Kopfes auf die Halswirbelsdule gleich Null. w = 180°, D = 0.

3a. Wenn die Halswirbelsdule vertikal abwarts hingt, dann ist der
Zug des Kopfes auf das Nackenband gleich dem Gewicht des Kopfes.
w=180° Z=G@.

4. Wenn die Halswirbelsdule horizontal gehalten wird, dann ist der
Druck des Kopfes auf die Halswirbelsiule am groften. w = 90°,
D = Maximum.

4a. Wenn die Halswirbelsdule horizontal gehalten wird, dann ist
der Zug des Kopfes auf das Nackenband am gréBiten. o = 90°,
7 = Maximum.

Die gleiche Abhéingigkeit des Kopfdruckes von der Neigung des
Halses zur Vertikalen ergibt sich, wenn man, wie es meist geschieht,
den Hals als Hebel auffalt und dessen Drehmoment durch die Kopf-
belastung berechnet. Dann wird das Drehmoment gleich Null, wenn der
Hals senkrecht steht, also der Winkel w gleich Null (oder 180°) ist. Das
groBte Drehmoment ergibt sich bei Horizontallage des Kopfes, d. h. wenn
w gleich 90° ist.

Ansonsten aber entspricht die Auffassung des Halses als Hebel nicht
dem Wesen der Halskonstruktion, da hierbei die Funktion des Nacken-
bandes vollstdndig vernachlissigt wird. Wenn deshalb E. DUERST?® schreibt:
»Die Schwere des Kopfes steht in negativer Korrelation zur Lange des
Halses” (a.a. 0. S.213), so ist dies nur ungefdhr richtig. Denn aus den ge-
naueren Konstruktionsschemata der Abb. 3 ersehen wir keinen direkten
Zusammenhang zwischen Kopfgewicht und Halslinge. Sehr wesentlich
aber ist das Verhidltnis der Halslinge zur Linge der Brustdorne. Ein
schwerer Kopf kann durch einen kurzen Hals kompensiert werden, weil
bei gleichbleibender Dornlinge dann das Verhiltnis zwischen Halslinge
und Dornlinge zugunsten der letzteren korrigiert wird. Ein schwerer
Kopf kann aber auch bei gleichbleibender Halslinge durch lingere Brust-
dornfortsitze kompensiert werden. Ein direkter Zusammenhang zwischen

Palacobiologica, Bd. VII, H.1. 5
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Kopfschwere und Halslinge besteht nur dann, wenn wir die Halslinge
nicht im Verhédltnis zur Rumpflinge, sondern im Verhaltnis zur Brust.
dornlénge betrachten.

Dabei ist stets vorausgesetzt, dall die Neigung des Halses zur Verti.
kalen konstant bleibt. Da aber auch diese bei den verschiedenen Tier.
formen (die dabei immer in Ruhelage, d. h. bei geringster Muskelkontrak-
tion beurteilt werden miissen) ziemlichen Schwankungen unterworfen ist,
muf} auch dieser Faktor beriicksichtigt werden. Ebenso kann die Lénge
der Brustdorne nur verglichen werden, wenn deren Neigung zur Hals.
wirbelsdule konstant bleibt. Darum diirfen wir niemals von einer Relation
zwischen Kopfgewicht und Halslinge oder zwischen Kopfgewicht und
Brustdornliange sprechen, da wir dabei aus einem gréBeren Komplex
zusammenhédngender Faktoren zwei beliebige herausfassen, ohne die
anderen zu beriicksichtigen. Wir miissen deshalb, wenn wir den Einfluf}
der Kopfschwere auf das iibrige Skelett untersuchen wollen, folgende
Faktoren in Betracht ziehen:

1. Kopfgewicht;

2. Halslange;

3. Liange der Brustdorne;
4. Neigung der Brustdorne;
5. Neigung des Halses.

Der eine oder andere dieser Faktoren darf nur dann vernachlissigt
werden, wenn er sich bei den verglichenen Organismen als konstant
erweist.

Die in Abb.3 dargestellten Schemata entsprechen ungefihr den
Verhaltnissen bei den Raubtieren. Dort ist mithin der Druck des Kopfes
auf die Wirbelsaule bedeutend gréfler als sein Gewicht. Gegen den Rumpf
zu summiert sich auch das Gewicht der Wirbel, welches ebenfalls mit deren
Abstand von der Brustwirbelsdule wichst, zu einer ansehnlichen Gréfe.
Aus all diesen Betrachtungen folgt, dafl an die Halswirbel recht betracht-
liche statische Anforderungen gestellt werden, und diesen hat die Form
der Wirbel zu entsprechen und sie mit den kinetischen zu vereinen.

Dabei besteht die Halswirbelsdule nicht aus einem Knochenstiick,
sondern ist in mehrere Glieder geteilt. Soll verhindert werden, daf} inner-
halb der Halswirbelsdule infolge des Druckes Verbiegungen in ventraler
oder lateraler Richtung (einer Verbiegung in dorsaler Richtung wirkst
die Eigenschwere der Halswirbel entgegen) erfolgen, so miissen die
Wirbel in sich wie auch aneinander sehr fest gefiigt sein, ohne daf3 aber
ihre gegenseitige Beweglichkeit zu sehr darunter leidet.

Wir fanden bereits (S. 57), dafl grolier Abstand der Gelenkflachen
von der Medianebene die Stabilitit benachbarter Wirbel erhoht, weil
jeder Korper um so stabiler ist, je weiter seine Unterstiitzungspunkte
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yoneinander entfernt oder je groBer seine unterstiitzte Fliche ist. Im
Vergleich mit einem Brustwirbel sind die Unterstiitzungspunkte (Wirbel-
kérper und Gelenkfortsitze) eines Halswirbels sehr weit voneinander
entfernt. Wir sehen, dafB bei diesen die Gelenkfortsitze zur Ginze aus dem
Neuraldach herausragen. Dadurch aber sind sie aus dem engeren, auf

sBeren Druck beanspruchbaren Bereich des Neuralbogens losgeldst
und bediirfen einer besonderen Stiitze. Diese finden sie in den dorsalen
Asten der Seitenfortsitze, also den den Diapophysen der Brustwirbel
homologen Teilen der Halswirbel (vgl. H. Havek?!). Diese treten wie die
Stiitzbogen eines Erkers von unten her an die Zygapophysen heran und
leiten einen Teil des auf diese ausgeiibten Druckes auf die Pleurapophysen
und damit auf die Wirbelkorper ab.

Wir sehen mithin in den Halswirbeln der Raubtiere in geradezu
peispielbafter Weise, wie die Knochenformen den an sie gestellten diver-
genten Anforderungen der Statik und der Kinetik weitgehendst gerecht
werden.

Teils statischen, teils kinetischen Faktoren ist es zuzuschreiben, daf}
die Gelenkflichen der Halswirbel denen der schwerbelasteten Lenden-
wirbel an GroBe kaum nachstehen. Beziiglich der GroBe der Gelenk-
flichen sagt VIRCHOW?® (a.a.0.8.8621.): ,,Eine erhebliche Ausdehnung der
(elenkfortsatzflichen kann an sich durch zwei Momente bedingt sein,
die voneinander verschieden, ja sogar einander widersprechend sind, und
die ich als statisches und mechanisches* unterscheiden moéchte. Das
erstere besteht darin, daf durch eine ausgedehnte, grofle und breite
Fliche die Stiitzung des eines Wirbels auf den anderen begiinstigt wird,
besonders wenn die Bandscheibe zwischen den Kérpern nachgiebig ist; das
zweite besteht darin, dafl eine ausgedehnte Fliche den Gang der Bewe-
gung sichert, falls an dem betreffenden Abschnitt der Wirbelsdule eine
grofere Exkursion auszufiihren ist.*

Zur GroBle der Gelenkflichen an den Halswirbeln der Raubtiere tritt
haufig eine betrichtliche Inkongruenz der vorderen mit den hinteren
Gelenkflichen, die besonders beim Hunde deutlich ist. Dort sind die
vorderen Gelenkflichen bedeutend langer als die hinteren, wodurch
letzteren ein langes Gleiten iiber erstere ermoglicht wird. Auch dadurch,
daB vordere wie hintere Gelenkflichen konkav sind, wird gréBere Beweg-
lichkeit ermdglicht, als allein durch die Stellung der Artikulationsfléchen
gegeben wére. Denn mit dem Vorteil der Stabilitét ist fiir weit auseinander-
stehende Gelenkflichen der Nachteil verbunden, daB es sehr schwer ist,
an diesen Stellen jene Lage einzunehmen, welche gleichzeitig dorsoventrale
und laterale Flexionen ermoglicht. Hier, im Hals der Carnivoren, stehen
die Gelenkflichen annihernd radial, wobei sie etwas kranialwérts diver-

* Beziiglich des Terminus ,,mechanisch vgl. S. 58.

5
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gieren. Diese Stellung erméoglicht zwar die beiden notwendigen Flexions.
arten, aber nur in geringem Grade, und es miissen deshalb jene vor.
erwihnten besonderen Einrichtungen dazutreten, um ausreichende
Exkursionen ausfithren zu kénnen.

So ergeben sich in der Region C;—T;* der Carnivoren schlieBlich
folgende Bewegungsmoglichkeiten: Vorherrschend Ventralflexion, etwag
geringere Dorsal- und Lateralflexion. Rotation ist stets vollkommen
verhindert, teilweise aber durch schwaches dorsales Neigungskreiseln
ersetzt, das bei Hunden auf Grund der langen vorderen Gelenkflachen in
stirkerem MaBe moglich ist als etwa bei Katzen und Béren. Dieses
Neigungskreiseln tritt auch nach aullen hin stirker in Erscheinung als
die wenig ausgebildete laterale Flexionsfahigkeit; denn wir kénnen fast
bei jedem Raubtiere beobachten, daBl es bei stirkerer Seitwirtsbeugung
des Halses den Kopf gleichzeitig etwas schréig stellt.

Rumpfregion. Der Rumpfabschnitt der Carnivorenwirbelsiule zerfallt
in zweierlei Hinsicht in zwei Teilregionen. Einerseits unterscheidet man
rippentragende und rippenlose Wirbel und teilt demnach die Rumpf.
wirbelsdule in Brust- und Lendenregion. Die Grenze zwischen diesen
liegt zwischen letztem Brust- und erstem Lendenwirbel. Anderseits sind
die Rumpfwirbel in solche mit tangential-horizontalen Gelenkflichen
und solche mit radial-sagittalen Gelenkflichen geschieden. Die Grenze
zwischen diesen Abschnitten geht mitten durch einen Wirbel hindurch,
den VircHOWS3? Wechselwirbel nannte. Die Platzziffer dieses Wirbels
schwankt bei den Carnivoren. So ist es bei Feliden der T,,, bei Caniden
und den meisten Ursiden der T,;, bei Melursus und Helarctos der T,
(vgl. I, S.72). Da aber bei den Raubtieren meist 14 oder 15 Brustwirbel
(also rippentragende) vorhanden sind, sehen wir, dafl die Grenzen dieser
nach den beiden Gesichtspunkten geschiedenen Wirbelsdulenregionen
nicht zusammenfallen, sondern dal sie sich in einem mittleren Abschnitt
der Wirbelsdule iiberschneiden, d. h. daB dort Wirbel liegen, welche
radiale Stellung der Gelenkflichen mit dem Besitz von Rippen ver-
binden. Diesen thorakolumbalen Wirbeln stehen also die ,,vorderen“
Thorakalwirbel voran und folgen die lumbalen Wirbel nach.

Fiir die mechanische Betrachtung der Rumpfwirbelsdule sind nicht
beide Unterscheidungsarten von gleichem Wert. Wir werden zwar sehen,
daB der Besitz von Rippen mechanisch von grofier Bedeutung ist; jedoch
nur jener Rippen, welche mit dem Brustbein in direkter Verbindung
stehen. Die Rippen eines thorakolumbalen Wirbels aber vermdgen dessen
Charakter nicht zu beeinflussen, und deshalb wird fiir uns die Unter-
scheidung nach der Stellung der Gelenkflichen von weit groBerer Bedeu-
tung sein. Aus diesem Grunde aber alle auf den Wechselwirbel folgenden

* Fiur die Bezeichnungen der Wirbel und Wirbelregionen vgl. I, S. 66,
Anm. 3.
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Wirbel als Lendenwirbel zu bezeichnen, wie es GIEBEL und LECHE tatenl?,
gcheint mir wohl etwas zu weitgehend. Hier sollen als Brustwirbel alle
jene Wirbel bezeichnet werden, welche Rippen tragen. Fiir die Tren-
pung nach der Stellung der Gelenkflachen soll die VircEHOW-KRUGERSsche
Terminologie in etwas abgeénderter Form Anwendung finden.

Untersuchen wir nun die tangentialen Wirbel (d. h. jene mit tangen-
tialen Gelenkflachen) im Hinblick auf ihre statischen und kinetischen
Fahigkeiten. Die mediane und tangential-horizontale Stellung der Gelenk-
flachen allein charakterisiert schon diese Wirbel als sehr bewegliche.
Auch die sich meist der Kreisform nahernden Querschnittsformen der
Wirbelkorper sowie die zwar langen, aber sehr schlanken Dornfortsitze
setzen keiner Flexion bedeutende Hemmung entgegen, begiinstigen
aber besonders Rotation und laterale Flexion. Alle Teilformen dieser
Wirbel zeigen ein Vorwalten kinetischer Faktoren. Beugungsversuche,
die ich an einem Béanderpraparat einer Malayenbarenwirbelsdule aus-
fithren konnte, zeigten ebenfalls in klarster Weise, dal wir im vorderen
Brustabschnitt einen sehr vielseitig beweglichen Teil der Wirbelsiule
vor uns haben.

Die hohen kinetischen Qualititen dieses Abschnittes ziehen aber
natiirlich den Nachteil sehr geringer Festigkeit nach sich. Ein derartig
gestalteter Wirbelsdulenabschnitt wire allein niemals fahig, den statischen
Anforderungen zu entsprechen. Dies ist jedoch in der Brustwirbelsiule
auch gar nicht notig. Hier sind die statischen Anforderungen wesentlich
vermindert, denn diesen dient die gesamte Brustkorbkonstruktion.
Brustwirbel, Rippen und Brustbein stehen in engstem funktionellem
Zusammenhang, die einen wiren ohne die anderen undenkbar. Jeder
Wirbel bildet mit seinen Rippen einen im Sternum geschlossenen Ring;
alle Ringe sind untereinander dorsal in der Wirbelsaule und ventral durch
das Brustbein verbunden. So stellt das Thorakalskelett (die knorpeligen
Partien einbezogen) eine geschlossene Einheit dar; ohne dafl seine Festig-
keit darunter leidet, ist es imstande, Higenbewegungen auszufiihren.
Deren wichtigste ist die Atembewegung, bei der die Rippen nach vorne
bewegt werden; da dabei immer eine groBere Rippe (samt Knorpelteil)
ungefihr an jene Stelle, die bei der Ruhelage eine kleinere Rippe einnahm,
zu liegen kommt, wird der Brustkorb erweitert. Bei der Riickwérts-
bewegung der Rippen erfolgt wieder eine Verengung (Exspiration). Da bei
lateralen Beugungen des Brustkorbes die Rippen der einen Seite einander
gendhert werden missen, kénnen wir den allgemeinen Satz aufstellen,
daB Lateralflexion im Brustabschnitt um so besser moglich sein wird, je
geringer dessen transversaler Durchmesser ist. Der seitlich komprimierte
Brustkorb der Carnivoren disponiert somit zu guter Lateralflexion.
Auch Rotation ist in diesem Abschnitt gut méoglich, wobei jede Drehung
der Wirbelséule auf die eine Seite durch eine Verschiebung des Sternums
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auf die andere Seite kompensiert wird. Sagittalen Beugungen aber wirq
durch das starre Brustbein groBler Widerstand entgegengesetzt ; anderseitg
aber ist das Brustbein infolge seiner Starrheit imstande, der wenig stabiley
Brustwirbelsdule ein festes Widerlager zu bieten.

Nur diese engen Beziehungen zwischen den vorderen Brustwirbely
und den iibrigen Teilen des Brustkorbes kénnen uns eine Erkldrung der
Wirbelformen dieser Region geben. Denn nur dadurch, daf3 das Brustbein
und die Rippen die Wirbel gegen Verschiebungen verstreben, also die
statischen Funktionen der letzteren iitbernehmen, kénnen deren Gelenk.
flichen jene Stellung einnehmen, welche zwar weniger der Statik, um sg
mehr aber der Kinetik dient. Sahen wir, dafl der Brustkorb besonders
laterale Flexion und Rotation ermdglicht, so finden wir auch dasselbe
bei den Gelenkflachen der Wirbel jener Region.

Aus diesen Beziehungen zwischen Wirbel und Rippen folgt aber auch,
daB sich die Wirbelformen wesentlich d&ndern miissen, sobald die Rippen
ihre feste Verbindung mit dem Brustbein aufgeben und daher nicht mehr
fahig sind, die statischen Funktionen zu erfiillen. Wir sehen deshalb,
daB der Wechselwirbel, also die Grenze zwischen Tangential- und Radial.
gelenken, stets dort liegt, wo die Verbindung zwischen Rippen und
Sternum loser wird. Die Grenze stimmt zwar nicht genau mit der zwischen
wahren und falschen Rippen iiberein, meist gehoren noch die ersten oder
die ersten und zweiten falschen Rippen, die noch relativ fest mit dem
Brustbein verbunden sind, Wirbeln mit tangentialen Gelenkflichen an,

Die folgenden Wirbel aber sind gezwungen, die statischen Funktionen
allein zu iibernehmen. Dazu tritt noch die Notwendigkeit sagittaler
Beugungen, die bei jenen Tieren, bei denen die Rumpfmuskulatur an der
Sprungbewegung beteiligt ist, besonders ausgeprigt ist. Eine zum Sprung
ansetzende Katze z. B. krimmt den Riicken, entspannt dadurch die
Streckmuskulatur, um sie dann beim Losschnellen mit voller Energie
zur Wirkung bringen zu koénnen; denn aus einer Streckstellung heraus
kann nie ein Sprung ausgefithrt werden. Auch beim Sprunglauf (Galopp)
krimmt jedes dazu fiahige Tier seinen Riicken, um die beiden Extremi-
titenpaare einander moglichst zu nidhern. Beim Schreiten und Tragen
hingegen ist eine bedeutendere Kriimmung des Riickens nicht vonnéten,
weshalb bei dieser Forthewegungsart die Wirbelsiule meist gestreckt
gehalten wird. Da aber die Rippen sagittale Rumpfbewegungen hemmen
(siehe oben), sehe ich in deren Notwendigkeit die Ursache der Rippen-
reduktion im kaudalen Teil der Rumpfwirbelsdule.

Diese kinetische Anforderung verlangt sagittale Stellung der Gelenk-
flaichen bei den ILendenwirbeln (vgl. Tabelle, S.61). Die Statik aber
fordert, dafl die Wirbel gegen ein sagittales Abgleiten geschiitzt werden.
Beiden Faktoren wird nun dadurch entsprochen, daf die Gelenkflichen
nicht genau parallel zur Sagittalebene stehen, sondern etwas dorsalwéarts
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divergieren. Auferdem sind sie ein wenig in dorsoventraler Richtung
gekrﬁmmt, so daB die hinteren Gelenkflichen jedes Wirbels durch den
ventralen Teil der vorderen des folgenden Wirbels gestiitzt werden, mit
;hrer Hauptfliche aber Sagittalflexion auszufihren vermégen. Die
Stellung der Gelenkfldchen ist aber keine strenge Sagittalstellung, sondern
pahert sich der Radialstellung. Ahnlich den Diapophysen der Halswirbel
legen sich in den Rumpfwirbeln mit radialen Gelenkflichen die Meta-
pophysen (also Teile des Querfortsatzes) gleich Stiitzbogen an die Gelenk-
fortsitze an und iibertragen den auf diesen lastenden Druck auf Quer-
fortsatz und Wirbelkérper, der schlieBlich alle Drucklinien des Wirbels
in sich vereinigt (I, S.97).

Die radiale Stellung der Gelenkflichen der thorakolumbalen und
Jumbalen Wirbel hat aber noch eine sehr wichtige Bedeutung. Ich bemerkte
pereits (S. 51/52), daB bei den Raubtieren der von den Hinterbeinen aus-
gehende Druck auf die Wirbelsidule relativ hoch ist. Die Lendenwirbel-
saule kann aber diesen Druck nur dann auf die vorderen Kérperpartien
ibertragen, wenn sie in der Richtung des Druckes fixiert ist. Wire dies
nicht der Fall, dann bestiinde die Gefahr, daBl die Wirbelsdule seitlich
verbogen wiirde. Es miissen also in den Wirbeln der Lenden- und hinteren
Brustregion Formen entwickelt werden, welche laterale Beugungen
verhindern oder doch bedeutend einschrianken. Solche sind vor allem durch
die radial-sagittal gestellten Gelenkflaichen gegeben. Bei jenen Formen
aber, bei denen der vom Sacrum kommende Druck besonders grof} ist,
bei den springenden Katzen z. B., geniigt die radiale Gelenkstellung zur
Fixierung der kaudalen Rumpfwirbelsdule nicht. Wir finden deshalb bei
diesen — wie bereits erwidhnt (S.60) — sehr stark entwickelte Ana-
pophysen, die sich so eng an die AuBenflichen der Metapophysen des
folgenden Wirbels anlehnen, daf letztere zwischen Anapophyse und
Postzygapophyse des vorhergehenden Wirbels festgeklemmt sind. Eine
derartige Verzahnung benachbarter Wirbel macht laterale Flexionen
absolut unmoglich. Dieselbe Erscheinung finden wir bei den Béren, also
auch bei Ursus spelaeus (vgl. I, Abb.5, S.97) in etwas schwicherer
Ausbildung, und ich glaube, daB dies bei ihnen mit der Féhigkeit sich
aufzurichten und mit dem Klettervermégen in kausalem Zusammen-
hang steht.

Damit kdmen wir auf die Frage zu sprechen, welche Formen die
kinetischen Faktoren in den iibrigen Teilen der Rumpfwirbel bei den
Raubtieren bewirken. Hier wire zunichst die Querschnittsform der
Wirbelkérper zu erwihnen. Wenn diese auch bei unseren Beispielen recht
verschieden sind — bei der Katze am niedrigsten, beim Béren am hochsten
— so kann man doch ganz allgemein feststellen, daB die Wirbelkérper
sakralwirts an Breite zunehmen. Die diesbeziiglichen Unterschiede
zwischen den einzelnen Tierformen kénnte man durch deren verschiedenes
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Korpergewicht wie auch durch den verschiedenen Grad der sagittalen
Beugungsfihigkeit erklaren. Der Unterschied in der Querschnittsform
zwischen vorderen und hinteren Rumpfwirbeln einer Wirbelsdule ist aber
nur durch deren verschiedene Beugungsfunktion zu erklidren. Die kaudalen
Rumpfwirbel bedingen durch ihre ausschlieBliche oder vorherrschende
Sagittalflexion grofere Breite als Hohe im Vergleich zu den vorderen
Brustwirbeln. Es darf uns nicht wundernehmen, wenn diese kinetisch
bedingten Unterschiede nur wenig zum Ausdruck kommen, da die Wirbel-
kérper als statische Zentren der Wirbel in weit hoherem MaBe von stati-
schen Faktoren beeinflu3t werden als von kinetischen.

Die Dornfortsitze der Wirbel mit tangentialen und radialen Gelenken
sind deutlich differenziert. Die der ersteren lang, schlank, stets etwas
kaudalwirts geneigt (vgl. I, S. 88). Mitunter sind die der Region T;—T,,
etwas gekriimmt, was VIRcHOw der Wirkung der Mm. rotatores zu-
schreibt®”. Im Gegensatz dazu stehen die breiten, jedoch relativ kurzen
Dorne der Lendenwirbel.

Sehr bedeutsame Zusammenhéinge mit der Art der Fortbewegung
ergeben sich, wenn wir die Langen der Brust- und der Lendenwirbelsiulen

bei verschiedenen Raubtieren messen
Brust- | Lenden-  Und miteinander vergleichen. Man
region | region  findet da z. B. nebenstehende Léan-
genverhiltnisse.

gzz;p&%?g;ﬂs i’g i Wir ersehen daraus eine wach-
Ursus spelaeus 1:7 1 sende Anteilnahme des Brustab-
Phoca hispida sibir. 2,0:1 schnittes an der gesamten Rumpf-

lange in der Reihe Katze—Hund—
Biar—Seehund. Halten wir uns beim Versuch, diese Verhéltniszahlen zu er-
kléren, an HEssE-DoOFLEIN?? (a.a. 0. S.143ff.), dann miissen wir die Ursache
hier fir in der Erndhrungsart suchen ; denn diese Autoren schreiben: ,,Auch
beim Tragen der Baucheingeweide sind wenigstens die hinteren Rippen be-
teiligt; unter den Sdugern reichen daher bei Tieren mit schweren Ein-
geweiden, also bei den grolen Pflanzenfressern, wie bei den Dickhéutern,
Einhufern und Wiederkéiuern, die Rippen weiter nach rickwérts als bei den
Fleischfressern; letztere haben daher eine lingere Lendenwirbelsdule.” Ich
will nicht leugnen, daBl die Erndhrungsart mit dem Léngenverhaltnis des
Brust- und Lendenabschnittes in einem gewissen Zusammenhang steht;
als direkte Ursache dieser Relation darf sie jedoch nicht betrachtet werden.
Denn einerseits finden wir bei Pflanzenfressern sehr verschiedene Langen-
verhéltnisse, die durchaus nicht mit verschiedener Ernahrungsart ver-
bunden sind. So zeigen Hirsche, Antilopen, Ziegen und Schafe meist
eine relativ kiirzere Brustwirbelsdule als etwa Rinder oder Pferde. Ander-
seits finden wir ebensolche Verschiedenheiten unter den Carnivoren,
wie uns die obige Reihe zeigt. Die Nahrungsweise kann nur indirekt mit
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den Léngen der Rumpfabschnitte in Zusammenhang gebracht werden,
and zwar auf dem Weg iiber die Fortbewegungsart.

Um die wahren Ursachen dieser Verhéltnisse kennenzulernen, wollen
wir uns vor Augen halten, dal sich in &dhnlicher Weise wie die Langen-
verhiltnisse der Brust- und Lendenwirbelsiule auch die der Abschnitte
mit radialen und tangentialen Gelenken darstellen. Der Unterschied
gwischen beiden Messungen

liegt ja‘ nur da‘rin’ daly wir Abschnitt mit
die Léngen der .thorakolum- T —
balen Wirbel mit denen des gelenken gelenken
Lendenabschnittes summieren ] ] .
und diese Léngen von neuem Teile Pt <o . Byic 1

X 2 . . Canis famaliaris . . .. 0,7:1
Vefglewhen‘. Hier ergibt sich 77,5, spelaeus . . . . .. 1,0: 1
dieselbe Reihe (s. nebenste-  Phoca hispida sibir. . 2,0:1

hende Tabelle).

Wir konstatieren wieder eine Zunahme der Lénge des Abschnittes
mit radialen Gelenken auf Kosten der des anderen in der Reihe
Katze—Hund—Béar—=Seehund. Einer FErklirung dieser Verhéltnisse
kénnen wir ndherkommen, wenn wir die Extreme dieser Reihe gesondert
analysieren.

Die Katze hat eine relativ stark gekrimmte Wirbelsdule. Die Kriim-
mung ist jedoch nicht gleichméfBig (Abb.4). Die Brustregion steigt

Abb. 4. Skelett von Felis domestica L. (Orig. i. Palidont. u. Paliiobiolog. Inst. d. Univ. Wien).

ziemlich gerade an, der letzte Brustwirbel und die ersten Lendenwirbel,
die ungefihr in der Mitte der Rumpfregion liegen, bilden einen ventral-
wirts stark konkaven Bogen, wihrend die mittlere Lendenregion (Ly—Lg)
geradegestreckt ist; der letzte Lendenwirbel (L,) bildet mit dem Sacrum
eine schwache Lordose. Die starke Kriimmung in der Mitte der Rumpf-
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region pragt sich auch in der Form der Wirbelkorper aus, indem dort
deren Endfldchen nicht parallel zueinander liegen, sondern ventralwirtg
konvergieren. Dieser ziemlich jidhe Knick inmitten der Rumpfwirbelsiule
kann nur auf die springende Lebensweise zuriickgefiihrt werden. Deny
beim Schreiten und beim Traben hilt ja die Katze die Wirbelsdule stetg
gestreckt, beim Sprung und beim Sprunglauf (Galopp) aber knickt sie
sie ab. Dieser Knick hat in der Mitte des Rumpfes zweifellos seine giinstig.
ste Lage, da dadurch der Rumpf in zwei gleichlange Teile zerfallt, die beim
Sprung in gleicher Weise in Anspruch genommen werden konnen. Dieser
Knick koénnte sich jedoch an dieser Stelle niemals derartig ausbilden,
wenn sich hier — wie bei allen Laufformen — rippentragende oder gar
tangentiale Wirbel befinden wiirden, da diese — wie wir gesehen
haben — keine so starke Ventralflexion zulassen. Wir sehen deshalb,
dafl jene Wirbel, welche nicht die morphologischen Grundlagen fir die
beim Sprung in der Mitte des Rumpfes erforderliche Ventralflexion
bieten, im ersten, aufsteigenden Drittel der Rumpfregion zusammen.
gedrangt werden. Die Brustwirbel sind deshalb bei der Katze sehr kurs
im Vergleich zu den Lendenwirbeln, wie auch aus Abb. 5 erhellt. Beim
Seehund hingegen fehlt die Notwendigkeit eines derartigen Knickes in
der Wirbelsidule. Denn die Gelenke der Wirbel sind hier, durch das Leben
in einem dichteren Medium statisch nur wenig beansprucht, weitgehend
gelockert; niemals passen die kaudalen Gelenkflichen so scharf in die
vorderen des folgenden Wirbels, wie etwa im Lendenabschnitt der Land-
raubtiere. Anapophysen und Metapophysen sind nicht ineinander verkeilt
wie bei jenen und hindern nie die gegenseitige Bewegung benach-
barter Wirbel. Vielleicht steht auch das spite Verwachsen der Epi-
physen mit den angrenzenden Wirbelteilen mit der geringen statischen
Beanspruchung in Zusammenhang.* Da alle Gelenke der Rumpfwirbel
relativ grofe und verschiedenartige Flexionen zulassen, ist es nicht nétig,

die sagittalen Beugungen an einer
Brust- |Lenden-  Stelle zu konzentrieren. Am Lande
wirbel | wirbel  zwar biegt Phoca bei ihrer span-
nerraupenartigen = Fortbewegungs-

g;zzsp; :i?zlf;m N %g ; weise ebenfalls den Rumpf in der
Ursus spelacus .. 14 6 Mitte ab; doch das Leben im Was-
Phoca hispida sibir. 15 5 ser ist bei ihr das normale, die

Anpassungen bestimmende, nicht
das Landleben. So wie wir bei der Katze die Wirbelformen nur aus der
springenden Bewegungsart, niemals aus dem Schreiten verstehen kénnen,

* Es ist jedoch auch sehr gut denkbar, daf3 das spate Verwachsen der
Epiphysen mit den Wirbelkérpern und auch das der Sakralwirbel auf die
Wirkung innersekretorischer Driisen, deren Funktion durch das Wasser-
leben beeinflullt wurde, zuriickgeht.
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g0 konnen wir die
des Seehundes nur
durch das Wasser-
leben, nie durch
sein terrestrisches
Leben erkldren.
Fehlt also beim
Seehund einerseits
die Notwendigkeit
einer besonderen
Lokalisierung der
Sa,gittalbeugung,
so miissen wir an-
derseits das Vor-
handensein eines
langen Brustkor-
bes, wenn auch
vielleicht als ein
nicht unbedingt
notiges (vgl. Ceta-
ceen), so doch als
nicht schéidigen-
des Merkmal, be-
trachten. Hier bei
Phoca erfolgt auch
der Gelenkwechsel
nicht am T,y wie
bei Katze und
Hund, sondern am
T,, wie bei den
Biéren. Aber nicht
allein die vorderen
Brustwirbel sind
grofler an Zahl,
sondern auch die
thorakolumbalen,
so daBl sich insge-
samt 15 rippen-
tragende Rumpi-
wirbel vorfinden.
Die Zahl der
Brust- und Len-
denwirbel  steht
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Abb. 5. Graphische Darstellung der Rumpfwirbellingen von Felis pardalis, Canis familiaris und Ursus arctos, reduziert auf gleiche Grofe und zwar
Tyo = 10 mm; auf der Ordinatenachse sind die Wirbellingen aufgetragen, auf der Abszisse die fortlaufenden Nummern der Rumpfwirbel.

75

stellung zeigt die relative Kiirze der Brustwirbel und Linge der Lendenwirbel bei der Katze. Die geringsten Lingenunterschiede treten uns beim Béren

entgegen. Auf Grund eigener Messungen.



76 HaxNs BURGL:

natiirlich mit der Lénge des Brustabschnittes in engstem Zusammen.
hang, wie die tabellarische Aufstellung auf S. 74 zeigen mdge.

Die groBere oder geringere Zahl von Brustwirbeln ist jedoch nicht die
alleinige Ursache einer lingeren oder kiirzeren Brustwirbelsdule. Die
graphische Darstellung (Abb.5, S.75) zeigt deutlich, daBl auch die
Wirbelkérperldngen hierfiir von gréfiter Bedeutung sind. Eine Verschie-
bung des Léngenverhdltnisses zwischen Brust- und Lendenabschnitt

71
o,

ADD. 6. Skelett des Hundes (Dogge). (Nach ELLENBERGER und Bavu. 1891.)

kann also durch Anderung der Wirbelzahlen wie auch durch Anderung
der Wirbellingen erfolgen.

Wir fanden also bei der Katze die Ursache der kiirzeren Brustwirbel-
sdule in der Notwendigkeit starker sagittaler Flexionen. Schritt fir
Schritt kénnen wir mit der Abnahme der springenden Fortbewegungs-
weise eine Zunahme der Brustlinge konstatieren. Zwar bewegt sich auch
der Hund viel im Galopp, also springend. In der Sprungweite steht er
aber weit hinter der Katze zuriick. Er ist hingegen ein ausgezeichneter
Laufer und tbertrifft im Laufen bei weitem die Katze an Ausdauer und
Schnelligkeit. So zeigt auch seine Wirbelsdule (Abb. 6) nicht die Form
wie bei der Katze, sondern ist geradegestreckt, wie es einem guten Léufer
entspricht. Noch geringer sind die sagittalen Rumpfbewegungen bei den
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Béren, bei denen von springender Forthewegung kaum mehr gesprochen
werden kann. Dementsprechend zeigt der Bér die gréfite Rumpflinge
der besprochenen Formen. So sehen wir also, dal minderes Sprung-
vermogen, geringere sagittale Beweglichkeit mit groBer Brustlinge in
direktem kausalen Zusammenhang stehen.

Ein charakteristisches Merkmal jener Springer, welche beim Sprunge den
Rumpf abbiegen, ist auch die Antiklinie der Dornfortsitze. H. GorrLiEB
schreibt hieriiber® (a.a.O. S.1881f.): ,,Die Carnivoren bieten das Muster-
beispiel fiir die Antiklinie. Insbesondere die Katzen besitzen immer einen
Wirbel, der ganz ausgesprochen antiklinisch ist... Schon bei den Hunden
ist die Antiklinie eine viel weniger ausgesprochene, indem eine Vor-
neigung der riickwirts gelegenen Dornen nicht immer vorhanden ist,
wenn auch der antiklinische Dorn der Form nach gewdhnlich von den
iibrigen unterschieden ist. .. Die Béren besitzen meist keine Antiklinie. . .
Bei den an das Wasserleben angepaften Pinnipediern liegen sehr inter-
essante Verhédltnisse vor. Hier sei als morphologische Angabe nur er-
wahnt, daBl bei Phoca simtliche Dornfortsitze gleichméafBig nach riick-
wirts geneigt sind, wahrend bei T'richechus die Riickneigung nach hinten
su immer schwécher wird und bei Otaria in der Mitte der Wirbel-
siule sogar einer starken Aufrichtung der Dornen Platz macht.”

Die Neigung der Dornfortsdtze ist bei den Béren den groBten indi-
viduellen Schwankungen unterworfen. Jeder hintere Rumpfwirbel kann
die Stelle eines antiklinischen Wirbels einnehmen, in dem Sinne, daB
sich die vor ihm befindlichen Dorne kaudal, die nachfolgenden kranial-
wirts neigen. Doch kénnen auch die letzten Rumpfwirbeldorne aufrecht
stehen, so daBl von einer Antiklinie tiberhaupt nicht gesprochen werden
kann. Um so merkwiirdiger erscheint es mir deshalb, daBl stets der elfte
Brustwirbeldorn die typische Dreieckform eines antiklinischen Wirbels
zeigt, obwohl er zwar als Grenzwirbel verschieden geformter, aber fast
nie als Grenzwirbel verschieden gerichteter Dorne erscheint (vgl. I, S.91f.).

Die Ursache dieses anscheinenden Widerspruches ist vorlaufig noch
unbekannt, wie tiberhaupt die Frage der funktionellen Ursachen und der
Bedeutung der Antiklinie noch durchaus ungeldst ist. Auch die experi-
mentellen Untersuchungen MorITas?® sind nicht geeignet, diese Er-
scheinungen restlos zu erkléren.

W. MARINELLI ging bei der mechanischen Analyse des Hohlenbéiren-
schidels?” (a.a.0.5.470) von dem Grundsatz aus, dafl Druck das Wachstum
férdert, Zug hingegen das Wachstum hemmt. Es wire naheliegend ge-
wesen, auch bei der Betrachtung der Mechanik der Wirbelsidule des
Héhlenbaren diesen Grundsatz zur Anwendung zu bringen. Im Hinblick
auf die Tatsache, dafl sich die mechanische Analyse der Wirbelformen
noch durchaus im Anfangsstadium befindet, schien es mir aber vorerst
notig, die Unterschiede, die einerseits in den Wirbeln einer Wirbelsiule,
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anderseits in den entsprechenden Wirbeln nahe verwandter, aber in der
Fortbewegungsart deutlich verschiedener Tierformen bestehen, mijt
deren verschiedenen statischen und kinetischen Funktionen in Zu.
sammenhang zu bringen, Daf ein derartiger Zusammenhang besteht,
kann wohl nicht bezweifelt werden. Daf} der Leistung eines Wirbels durch
dessen Form Grenzen gezogen sind, indem der Wirbel unbeschadet nur
zu tragen vermag, was seine Tragfahigkeit nicht ibersteigt, und anderseits
der Wirbel gegeniiber seiner Umgebung nur solche Bewegungen aus-
fithren kann, die auf Grund seiner Detailformen méglich sind, ist wohl
ebenso feststehend. Ob und inwiefern aber die Funktion ihrerseits die
Form des Knochens beeinfluflt, konnen wir aus der Betrachtung rezenter
Tierformen allein nicht geniigend ersehen. Erst aus der fortschreitenden
Anpassung im Laufe der Stammesentwicklung verschiedenster Tier-
formen geht hervor, dafl die Funktion jedes Organes auf dessen Form
einen bestimmenden Einflull auszuiiben vermag. So zeigte uns — um nur
ein naheliegendes Beispiel zu wahlen — MARINELLI, dafl die Ursache
der spezifischen Form des Hohlenbirenschidels in der Anderung der
Funktion seiner Zihne, somit also in einem Wechsel der Lebensweise
gesucht werden muf}. Und auch die besondere Form der ersten Halswirbel
des Hohlenbiren kann kaum anders erkliart werden als durch eine An-
derung ihrer statischen und kinetischen Beanspruchung.

Die direkte mechanische EinfluBnahme der Funktion des Knochens
ist jedoch nicht der einzige Faktor der Knochengestaltung. Gelegent-
lich der Besprechung gewisser Wirbelmerkmale des Seehundes (8. 74)
wies ich darauf hin, daf zu deren Erklirung nicht immer mechani-
sche Ursachen angenommen werden kénnen. Besonders die zur marinen
Lebensweise tbergegangenen Séiugetiere kénnten uns AufschlufBl tber
einen anderen Komplex von Gestaltungsfaktoren der Knochen geben,
iiber solche chemischer Natur. O. SICKENBERG® zeigte uns am Beispiel
der Sirenen, daf die Tatigkeit der innersekretorischen Driisen ebenso
ihren EinfluB auf die Knochengestalt geltend macht wie die mechanischen
Reize. So werden auch bei der Analyse der Pinnipedierwirbel zur Er-
klarung von Merkmalen, welche nicht auf mechanische Ursachen zuriick-
zufithren sind, Bildungsfaktoren chemischer Natur in Betracht gezogen
werden miissen.

5. Zusammenfassung.

Der Vergleich der Wirbel des Héhlenbédren mit denen des Braunbéren
zeitigte die Feststellung weitgehender Ubereinstimmung zwischen beiden
Formen. So muf} fiir den Hohlenbédren dieselbe Zahl von Riickenwirbeln
wie auch eine gleiche Aufteilung dieser auf die Brust- und Lendenregion
wie beim Braunbéren angenommen werden. Auch in der Form der Wirbel
ergeben sich weitgehende Ahnlichkeiten, so daB eigentlich nur die meist,
aber auch nicht immer betrichtlichere GréBe den Hohlenbarenwirbel
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charakterisiert. Die auf Grund der Verkiirzung der Tibia anzunehmende
{Jberbauung in der vorderen Extremitit des Hohlenbaren driickt sich
in der Form seiner Wirbel nicht aus.

Deutliche Unterschiede in der Wirbelsdule von Ursus spedaeus und
1. arctos sind nur in den beiden ersten Halswirbeln und auch hier nicht
in allen Fallen festzustellen. Diese Unterschiede, die in der verschiedenen
Lage des Hinterhauptgelenkes begriindet sind, diirften durch eine ge-
senktere Schidelhaltung und steilere Halslage beim Hohlenbéren ihre
Erklirung finden. Eine mehr oder minder ungenaue Untersuchung der
Lage der Bogenginge zeitigte ein Ergebnis, das kein ganz eindeutiges
genannt werden kann, da es zwar der Annahme einer gesenkteren Schédel-
haltung beim Hohlenbéren nicht widerspricht, aber auch nicht als voll-
giiltiger Beweis dafiir angesehen werden kann.

Der Versuch, eine mechanische Analyse der Wirbelsdule durchzu-
fithren, zeigte in klarster Weise, daBl die Form der Wirbel ebenso wie die
der ibrigen Teile des Skeletts durch die Art und den Grad ihrer mechani-
schen Beanspruchung in hohem MaBe beeinfluBt werden. Die mechanischen
Bildungsfaktoren werden am besten in statische und kinetische geschieden.
Sie wirken stets in entgegengesetztem Sinne, so dall der fertige Wirbel
ein Kompromil jener beiden Bildungsfaktoren realisiert. Vergleicht man
die Wirbelsdulen von Raubtieren mit verschiedenartiger charakteristischer
Forthewegungsweise (Katze, Hund, Bar, Seehund), so kann man deutlich
den EinfluBl der Fortbewegungsart auf die Form der Wirbel beobachten.
Im Vergleich mit der ganz einseitig an das Springen angepaliten Katze
und dem weitgehend an das Laufen angepaBten Hund erscheint der Bar
als sehr wenig differenziertes, aber ungemein fest gebautes, kraftvolles
Tier. Die Wirbelsdule des aquatisch lebenden Seehundes ist jedoch durch
mechanische Bildungsfaktoren nicht restlos erklirbar; zum Verstindnis
dieser Wirbelsdule werden auch Faktoren chemischer Art herangezogen
werden miissen. Denn beide Faktorengruppen (die mechanischer und die
chemischer Natur) wirken auf die primér durch die Vererbung gegebene
Form ein und schaffen die uns schliefilich vorliegende realisierte Form.
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