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Abstract

This paper is an excerpt from a dissertation which describes morphological differentiations
of the chiridia of 24 African muroid species and interprets functional and ecological adapta-
tions. In this publication a representive selection of nine species is presented. The interpreta-
tion focuses on structures of the volar integument and proportional values. It is based on bib-
liographical data of locomotion and posture, habitat features, range of activity, foraging, food
processing and self-grooming.

Hand and foot morphology is correlated to the particular mode of locomotion. However,
it can be influenced by the other factors mentioned above.

Species with predominant terrestrial locomotion frequently reduce the number of palmar
and plantar pads. Terrestrial species with a large range of activity tend to reduce the lateral
toes, as in fast running species among other mammalian orders.

In most cases, species with arboreal locomotion conserve the original full number of pads.
They evolve large and prominent pads, covering a great area of the volar surface. Characteris-
tically, climbing muroids possess a fifth toe with grasping ability. In these taxa, the fourth toe
is relatively long and projects mostly farer as the third toe. Arboreal climbing species (“cling-
ing climbers”) possess still larger pads as climbing species living in grass and hedges (“grasp-
ing climbers”). On the other hand, grasping climbers evolve relatively longer hands and feet
with longer fingers and toes than clinging climbers.

Terrestrial species with digging habits evolve relatively short hands showing flat palmar
pads and small interdigital pads. These morphological features permit a strong flexion of the
hand in order to form a kind of “digging hoe”.

Muroids dwelling in shallow water habitats, rather strictly possess long hands and excep-
tionally long feet, based on an increase in length of the metatarsal section, enlarging the plan-
tar area. Muroids foraging in shallow water possess long palmae with good grasping ability.

Other parameters influencing hand and foot morphology concern feeding habits or groom-
ing behaviour: carnivorous species often possess a “caruncula carpalis”, an elevation with
short hair inserted in the proximo-radial region of the wrist. The caruncula serves probably
for cleaning the circumoreal area.
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Zusammenfassung

Der vorliegende Beitrag ist ein Auszug aus einer Dissertation, die morphologische Diffe-
renzierungen der Hinde und Fife von 24 Arten afrikanischer Muroidea (Rodentia) doku-
mentiert und im Hinblick auf ihren funktionellen und 6kologischen Anpassungswert inter-
pretiert. In dieser Veroffentlichung werden neun besonders reprisentative Arten vorgestellt.
Die Interpretation berticksichtigt vor allem Strukturen des volaren Integuments sowie Pro-
portionsverhiltnisse und beruht auf Literaturangaben zu Lokomotions- und Positionsverhal-
ten, Art des Habitates, Beschaffenheit des Bodens bzw. Klettersubstrates, Grofie des Aktions-
radius’, Nahrungsaufnahme, Art des Nahrungserwerbes und Putzverhalten.

Die Auspragung spezifischer Merkmale korreliert mit bestimmten Fortbewegungsarten,
wird aber auch von anderen Faktoren beeinflusst. Daraus lassen sich Merkmalskombinatio-
nen ableiten, die charakteristisch fir einen spezifischen Fortbewegungstyp oder eine beson-
dere Lebensweise sind:

Arten mit iberwiegend terrestrischer Lokomotion reduzieren oft die Zahl der Volarballen.
Liufer mit groflem Aktionsradius zeigen mitunter eine Reduktion dufierer Strahlen und eine
begcinnende Digitigradie, wie sie auch von schnellen Liufern anderer Ordnungen bekannt
sind.

Arten mit kletternder Lokomotion reduzieren seltener die Ballenzahl. Sie besitzen grofle
und meistens prominente Ballen. Typisch fir kletternde Muroidea ist die zur Greifzehe aus-
gebildete funfte Zehe. Die vierte Zehe ist meistens linger als die dritte. An Biumen klettern-
de Arten (,Haftkletterer) besitzen noch groflere Ballen als an Halmen und Zweigen klet-
ternde. Halm- und Zweigkletterer (,,Greifkletterer) bilden dafiir relativ lingere Hande und
Fufle mit langeren Fingern und Zehen aus als Baumkletterer.

Terrestrische Arten, die regelmifig graben, besitzen relativ kurze Hinde, die dank flacher
Ballen und kleiner Distalballen gut zu einem ,,Grabhaken® gebeugt werden kénnen.

Im Flachwasser watende Muriden zeichnen sich durch lange Hinde und lange Fufie aus.
Die Lingenzunahme betrifft dabei vor allem die Volae und ist im Fuf besonders stark ausge-
pragt. Im Flachwasser jagende Muriden haben greiffihige Hinde mit einem langen und viel-
seitig beweglichen Handteller.

Weitere Faktoren, die die Morphologie der Hinde und Fuifle beeinflussen, sind die Art der
Erndhrung und, in Zusammenhang damit, die Fellpflege. Carnivore Arten besitzen oft einen
Carpalhtigel, der an der Innenseite des Unterarmes wahrscheinlich Putzbiirsten-Funktion

hat.
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1 Einleitung

Die duflere Gestalt eines Tieres ist kein Zufallsprodukt. Jeder Organismus ist an
seine Umwelt angepasst. Verschiedene Arten zeichnen sich durch spezifische An-
passungen an ihre jeweiligen Lebensbedingungen aus. Biodiversitat ist somit auch
ein Ergebnis vielfaltiger Anpassungsleistungen.

Die Untersuchung solcher Anpassungsleistungen liefert einen Beitrag zum Ver-
standnis heutiger Biodiversitit. Der vorliegende Beitrag konzentriert sich auf die
adaptiven Differenzierungen der Hinde und Fufle afrikanischer Muroidea (Roden-
tia) und interpretiert Strukturen des volaren Integuments sowie Lingen- und
Flichenverhaltnisse im Hinblick auf ihren funktionellen und 6kologischen Anpas-
sungswert.

Hautstrukturen der Hinde und Fiifle geben Hinweise auf die 6kologische Einni-
schung einer Art (N1EMITZ 1990, ADE & ZI1EKUR 1999). In der Literatur finden sich
vereinzelt Abbildungen und Beschreibungen der Chiridia von Nagetieren (TuLt-
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BERG 1899, WrirrLE 1904, BoHMANN 1939, MoHR 1954), meist in Form einfacher
Unmrisszeichnungen. Besonderes Augenmerk gilt dabei taxonomisch bedeutsamen
Merkmalen wie beispielsweise der Zahl und Form der Ballen. Bisher gibt es vor al-
lem fir die Ordnung der Primaten umfassende vergleichende Darstellungen der
Hinde und Fiifle (MipLo & Cummins 1942, BIEGERT 1961). Arbeiten, die sich mit
funktionellen und okologischen Anpassungen des Bewegungsapparates beschafti-
gen, beziehen sich ebenfalls oft auf Primaten (z.B. Cart™ILL 1974; NiEmrrz 1977,
1990). Die bisher gewonnenen Erkenntnisse werden hier aufgegriffen, erweitert und
auf eine andere Gruppe, die der afrikanischen Mauseartigen (Muroidea, Rodentia),
angewandt. Uber die reine Bestandsaufnahme hinaus werden die morphologischen
Strukturen in Zusammenhang zur Fortbewegungsweise und den damit verbundenen
mechanischen Erfordernissen sowie zur Okologie der Art gesetzt. So soll nicht nur
die Bedeutung spezifischer Strukturen erkannt, sondern auch die Art in Beziehung
zu ihrer Umwelt verstanden werden.

Nagetiere (Rodentia) sind die mit Abstand artenreichste Siugetierordnung
(StorcH 1988). Innerhalb der Ordnung zeichnet sich die Familie der Muridae durch
die grofite Artenzahl und wahrscheinlich auch die hochste Individuenzahl aus (De-
LANY & HarroLD 1979). Derzeit unterscheidet man etwa 152 muride Gattungen mit
insgesamt 712 Arten (MussErR & CARLETON 2005), deren Zahl sich stindig erhoht.
Die Muriden gehoren zu den stammesgeschichtlich jiingsten Gruppen und sind ver-
mutlich erst im mittleren Miozdn, vor ungefahr 15 Millionen Jahren, entstanden
(DreTERLEN 1988). Von Siidostasien aus verbreiteten sie sich iiber die ganze Welt
und gelangten im Pliozdn nach Afrika (DieTERLEN 1969b, KINGDON 1974), wo sie
heute aufgrund ihrer Haufigkeit eine betrichtliche 6kologische Rolle spielen (DE-
LANY & Harrorp 1979).

Afrikanische Muridae werden in Bezug auf ihre Morphologie als relativ homogen
beschrieben (M1soNNE 1969). Im Vergleich zu indo-australischen Arten sind sie we-
nig spezialisiert und haben bei weitem noch nicht alle verfiigbaren 6kologischen Ni-
schen gebildet (M1sonNE 1969, KINGDON 1974). Sie gelten als eine ,,voll in der Blu-
te ihrer erdgeschichtlichen Entwicklung stehende Gruppe®, in der eine Vielzahl von
Taxa (Arten und Gattungen) in stindiger Radiation begriffen ist (DIETERLEN 1988,
1990). Afrikanische Muridae sind im Gegensatz zu den starker spezialisierten indo-
australischen Vertretern ihrer Familie relativ wenig erforscht (DeLany 1972, Mac-
DONALD 2001). Diese Untersuchung soll einen Beitrag zur Kenntnis dieser erfolg-
reichen und dynamischen Gruppe leisten, zum Verstindnis ihrer Okomorphologie
beitragen und spezifische Anpassungen dokumentieren.

Wihrend des Entstehens der Arbeit wurden mehrere grundlegende Unter-
suchungen zur Systematik afrikanischer Muridae durchgefiihrt. Aus diesen Unter-
suchungen resultierten Anderungen und Umstellungen, die in der neuen Auflage von
»Mammal Species of the World“ von Musser & CARLETON (2005) zusammengefasst
werden. Urspriinglich wurden alle hier bearbeiteten Gattungen zu den Muridae ge-
zahlt. Zwei von ihnen, Delanymys und Dendromus, werden nun davon ausgenom-
men und zur Familie der Nesomyidae gestellt. Bei den angefithrten Literaturzitaten
ist zu bedenken, dass sie Gattungen, die nun als nesomyid gelten, noch als murid ein-
stufen. Das heifit, dass der in der ilteren Literatur verwendete Begriff ,, Afrikanische
Muridae“ sowohl muride als auch nesomyide Gattungen umfasst.

Dieser Beitrag ist einen Auszug aus einer Dissertation (ZIEKUR 2004), die 24 mu-
roide Arten dokumentiert und vergleichend untersucht. Die hier dargestellten neun
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Arten wurden unter dem Gesichtspunkt ausgewihlt, dass sie die wesentlichen
Merkmale deutlich zeigen und als reprisentativ fir einen bestimmten Fortbewe-
gungstyp gelten konnen. Die beschriebenen Ergebnisse sind also durch eine grofiere
Datenmenge belegt und konnen deshalb berechtigt verallgemeinert werden.

Abkiirzungen
1 Apikalballen von Finger bzw. Zeh 1
5 Apikalballen von Finger bzw. Zeh 5
I Interdigitalballen I
Id distaler Interdigitalballen I
Ip proximaler Interdigitalballen I
II Interdigitalballen II
111 Interdigitalballen I1I
3% Interdigitalballen IV
Cc Caruncula carpalis
H Hypothenar
Hd distaler Hypothenar
Hp proximaler Hypothenar
KRL Kopf-Rumpf-Linge
Qru radio-ulnare Querfurche
SMNS Staatliches Museum fiir Naturkunde Stuttgart
T Thenar
Td distaler Thenar
Tp proximaler Thenar

Dank

Mein besonderer Dank gilt Dr. Fritz DIETERLEN fiir seine fachliche Unterstiitzung sowie
fur die Praparate, die er fir diese Untersuchung zur Verfiigung stellte. Dem Staatlichen Mu-
seum fiir Naturkunde Stuttgart danke ich fiir die freundliche Aufnahme, fiir die Bereitstellung
von Geriten und Material und fiir die Hilfe in allen technischen Belangen.

2 Material und Methoden

2.1 Untersuchungsmaterial

Untersuchungsmaterial sind Alkoholpraparate aus der Sammlung des Staatlichen Museums
fir Naturkunde Stuttgart (SMNS). Zur Einschitzung der intraspezifischen Variabilitit wur-
den, soweit vorhanden, mehrere Individuen aus derselben Region untersucht (Tab. 1). Fiir die
Dokumentation (Abb. 5-16) wurden Individuen ausgewahlt, die keine individuell einzigarti-
gen Merkmalsausprigungen aufweisen, sondern als weitgehend reprisentativ fiir thre Art an-
gesehen werden konnen.

2.2 Zeichnungen

Fur die Darstellung der Volarflichen wurden die Hand- und Fufiflichen fotografiert. Eine
leichte Anfarbung mit Tinte hob auch schwach sichtbare Oberflichenstrukturen hervor. Von
den Fotografien wurden die Umrisse auf Papier tibertragen und die Flichen in Abgleich mit
Foto und Originaltier ausgearbeitet. Erginzende Umrisszeichnungen wie z.B. Lateralansich-
ten entstanden mit Hilfe eines Zeichenspiegels und bilden die Chiridia nur in ihren wesentli-
chen, fiir die Interpretation erforderlichen Merkmalen ab.

Die fiir eine Art zusammengestellten Abbildungen sind unterschiedlich stark vergroflert.
Fur die Volaransicht der Palma bzw. Planta ist ein Mafistab angegeben, der jeweils 10 mm ent-
spricht. Zusitzliche Ansichten des Chiridiums oder Detailausschnitte sind aus Griinden der
Ubersichtlichkeit ohne Mafistab abgebildet. Die entsprechenden Groflenverhiltnisse konnen
aus den Volaransichten erschlossen werden.
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Tab. 1. Ubersicht iiber die bearbeiteten Arten. Die systematische Einordnung folgt Musser &

CARLETON (2005).

Art Systematische | Katalog- | Kopf- |Herkunfts- Anzahl der
Einordnung nummer | Rumpf-|land untersuchten
nach Musser ~ |SMNS | Linge Individuen
& CARLETON (mm)

(2005)

Delanymys brooksi | Delanymyinae | 22934 55 | Kongo (Zaire) 1

Haymann, 1962 (Nesomyidae)

Dendromus nyasae | Dendromurinae| 4500 63 |Tansania 2

Thomas, 1914 (Nesomyidae)

Arvicanthis niloticus | Murinae 41274 132 | Niger 4

Desmarest, 1822 (Muridae)

Colomys goslingi Murinae 30124 102 |Sudan 6

Thomas & (Muridae)

Wroughton, 1907

Hylomyscus denniae | Murinae 35415 100 | Kongo (Zaire) 3

Thomas, 1906 (Muridae)

Lemniscomys striatus | Murinae 30254 103 | Sudan 5

Linnaeus, 1758 (Muridae)

Malacomys longipes | Murinae 30712 150 |Sudan 2

Milne-Edwards, 1877 | (Muridae)

Mylomys dybowskii | Murinae 43492 155 | Elfenbeinkiiste 5

Pousargues, 1893 (Muridae)

Praomys jacksoni Murinae 30425 117 | Sudan 5

de Winton, 1897 (Muridae)

2.3 Messungen

Von den gezeichneten Chiridia wurden verschiedene Messstrecken genommen und
Flichen ermittelt. Volar- und Ballenflichen wurden aufgerastert und ausgezahlt. Die Mess-
strecken wurden unter Zuhilfenahme einer so genannten ,Referenzlinie” festgelegt. Die Re-
ferenzlinie fir die Hand verlauft senkrecht zur Handlingsachse durch die Beugezone des
Handgelenks, reprasentiert durch die Hauptbeugefurche. Die fiir den Fuf} liegt senkrecht zur
Fufllingsachse direkt hinter der Ferse. Die Messstrecken selbst definieren sich wie folgt:

Messstrecken der Hand (Abb. 1A):

— Handtellerlingen: von der Referenzlinie senkrecht bis zur Mitte der Beugefurche des je-

weiligen Fingers.

— Fingerlingen: von der Mitte der Beugefurche des jeweiligen Fingers bis zur Fingerspitze.
— Handlinge: Handteller- plus Fingerlinge (ohne Krallen) des insgesamt langsten Strahls.

Messstrecken des Fufles (Abb. 1B):
— Fuflsohlenlingen: von der Referenzlinie senkrecht bis zur Mitte der Beugefurche der je-

weiligen Zehe.

— Zehenlingen: von der Mitte der Beugefurche der jeweiligen Zehe bis zur Zehenspitze.
— Fufllange: Fufisohlen- plus Zehenlinge (ohne Krallen) des insgesamt lingsten Strahls.

3 Morphologie der Chiridia

3.1 Allgemeines

Die Gestalt der Hinde und Fiifle variiert mit der jeweiligen Fortbewegungs- und
Lebensweise einer Art. Die hinteren Extremititen stehen in erster Linie im Dienst
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Abb. 1. Messstrecken. — A. Hand. B. Fuf.

der Vorwirtsbewegung, konnen bei kletternden Arten aber auch die Funktion eines
»Sicherheitsankers® wahrnehmen (CarrmiLL 1974). Die Vorderpfoten werden bei
Nagetieren oft zum Ergreifen, Halten und Manipulieren von Gegenstinden einge-
setzt. Scharren und Graben geschieht mehr mit den Vorder- als mit den Hinterpfo-
ten. Korperpflege wird mit Vorder- und Hinterpfoten durchgefithrt, wobei die Rei-
nigung des Kopfes eher ,Handarbeit“ ist, wihrend die Fifle Riicken, Bauch und
Korperseiten bearbeiten (MoHR 1954, BoHmMANN 1939).

3.2 Finger und Zehen

Fur urspriingliche Nager wird eine Hand mit vier Fingern und einem stark redu-
zierten Daumen angenommen. Der Fufl trug wahrscheinlich fiinf Zehen und war
mafig lang (TULLBERG 1899, MuUsser & NEwcoms 1983).

Kletternde Arten besitzen in der Regel Vorrichtungen, die das Festhalten unter-
stlitzen. Bei Sdugetieren entwickeln sich vor allem Schwanz und Pfoten zu speziali-
sierten Greiforganen. Greifhinde und -fiiffe sind in verschiedenen Ordnungen ent-
standen und zeichnen sich unter anderem dadurch aus, dass bestimmte Finger oder
Zehen opponierbar oder pseudoopponierbar sind. Bei kletternden Muroidea ent-
wickelt sich oft die funfte Zehe zu einer Greifzehe, die gegen den Hallux bewegt
werden kann (Musser 1979).
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3.3 Unguis

Saugetiere besaflen urspriinglich Krallen an allen Fingern und Zehen (Brown &
YaLDEN 1973, CarrMmiLL 1974). Krallen (Falculae) zeichnen sich dadurch aus, dass
sie die Fingerkuppe tiberragen, spitz zulaufen und sowohl lateral komprimiert sind
als auch sichelformig von basal nach apikal gebogen. Krallen entwickeln sich in man-
chen Ordnungen zu Nigeln (Ungulae). Nigel sind im Gegensatz zu Krallen flach
und breit, weder lateral komprimiert noch sichelférmig gebogen, tiberragen die Fin-
gerkuppe nicht oder nur wenig und enden stumpf. Eine Unguis-Form, die in ihrer
Ausbildung zwischen Kralle und Nagel einzuordnen ist, wird als , Tegula“ oder
»Kuppennagel bezeichnet (WEBER 1928, BROWN & YALDEN 1973, HERSHKOVITZ
1977). BROwN & YALDEN (1973) beschreiben sie als ,in appearance intermediate
between nails and claws“, HErstrkOvITZ (1977) als ,,any evolutionary stage between
a distinct claw and a distinct nail“.

Krallen und Nigel unterscheiden sich neben ihrem dufleren Erscheinungsbild
auch durch ihre histologische Struktur. Krallen besitzen zwei Keratinschichten: eine
diinnere Oberflichenschicht und eine dickere, darunter liegende. Nigel dagegen be-
sitzen nur die diinnere Oberflachenschicht. Infolge ihrer Einschichtigkeit sind Ni-
gel weniger stabil als Krallen (BRownN & YALDEN 1973).

Krallen konnen verschiedene Aufgaben haben: Sie schiitzen die Fingerkuppe,
konnen beim Laufen am Boden dhnlich wie ,,Spikes“ Halt geben und lockern beim
Scharren oder Graben die Erde. Beim Klettern verankern sie sich in der Rinde und
bewirken, dass die auf das Klettersubstrat ausgetibte Kraft in einem giinstigeren
Winkel angreift (Hersukovitz 1977, CARTMILL 1974, GANSLOSSER & NIEMITZ
1999). Dariiber hinaus konnen Krallen das Festhalten von Beutetieren unterstiitzen
und zum Putzen des Felles oder zum Kratzen dienen. Nigel entwickeln sich mei-
stens dann, wenn Finger besondere Greif- oder Tastaufgaben wahrnehmen. Ein mit
einem Nagel versehener Finger hat iiber weitere Teile seines Apikalballens
Bertihrungskontakt und besitzt damit eine grofiere Haft- und Tastfliche (HersHKO-
vitz 1977).

Als urspriinglich fiir Nagetiere gelten Krallen auf allen finf Zehen sowie auf den
Fingern 2 bis 5. Der Daumen war wahrscheinlich bereits bei der Stammart mit einem
Nagel versehen (TULLBERG 1899, MuUsseEr & NEwcowmBs 1983).

3.4 Haare

Haaren kommt neben der Thermoregulation auch eine wichtige Bedeutung bei
der taktilen Wahrnehmung zu. Grundsitzlich kann jede Art von Haar Tastempfin-
dungen weiter leiten (HaraTa 1990, 1993). Besonders effektiv geschieht dies durch
Vibrissen, spezialisierte Tasthaare. Siugetiere besitzen an verschiedenen Stellen ih-
res Korpers solche Vibrissen, unter anderem auch an der Auflenseite des Unter-
arms in der Nihe des Handgelenks. Diese aufgrund ihrer Lage als ,,Ulnarcarpal-
Vibrissen“ bezeichneten Tasthaare sind sowohl fiir Siugetiere als auch fur Nager
urspringlich (Hersukovrtz 1977, Ape & Ziekur 1999). Ulnarcarpal-Vibrissen
helfen, die Bewegung der Vorderextremitit und die Position des Korpers zu kon-
trollieren und geben Auskunft tiber die Beschaffenheit des Substrates (Sokorov &
Kutrikov 1987).

Bei manchen der hier untersuchten Arten ist im medio-ventralen Handgelenksbe-
reich eine hiigelartig erhabene Region zu beobachten, die mit sehr kurzen Haaren
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besetzt ist. Diese Bildung wird aufgrund ihrer Beschaffenheit und Lage als ,,Carpal-
hiigel“ oder ,,Caruncula carpalis“ angesprochen.

3.5 Volares Integument

3.5.1 Allgemeines

Strukturen des volaren Integuments sind artspezifisch (BIEGERT 1961). Sie stehen
in enger Beziechung zur Funktion der Chiridia und lassen deshalb Riickschliisse auf
die Fortbewegungsweise und damit einhergehende mechanische Beanspruchungen
zu (BieGerT 1961, Niemrrz 1990). Fiir eine funktionelle Interpretation relevant sind
vor allem die Ballen der Palma und Planta und die Oberflichenbeschaffenheit des
volaren Integuments.

3.5.2 Ballen

In der Vola jedes Chiridiums befinden sich mehrere, charakteristisch verteilte Er-
hebungen, die als ,Ballen“ (KraaTtscr 1888, Boas 1931) bezeichnet werden. Histo-
logisch handelt es sich um Konzentrationen subcutanen Fettgewebes, die mit einer
epidermalen Hornschicht bedeckt sind (BieGerT 1961). Das Fettgewebe ist durch
Septen in Kompartimente untergliedert, wobei die Ausrichtung der Septen mit der
Richtung der auf die Ballen einwirkenden Krifte korreliert (KLAUER & NIESCHALK
1990).

Ballen sind formverinderlich und elastisch, dimpfen Erschiitterungen bei der Lo-
komotion und schiitzen tiefer liegende Strukturen (ScHrAGINHAUFEN 1905, Bie-
GERT 1961, BROWN & YALDEN 1973). Aufgrund ihrer stofidimpfenden Eigenschaf-
ten werden sie auch als ,,walking pads® (WrippLE 1904) oder ,,Laufballen” (BiEGERT
1961) bezeichnet. Funktionell wirken sie hierbei als ,hydraulische Kissen mit ver-
starkter Auflenhille und innerer Zugverspannung“ (KLauer & NiescHALK 1990).

Eine weitere wesentliche Aufgabe der Ballen ist die Wahrnehmung von Tastemp-
findungen. Kraarsch (1888) nennt die Ballen der Muriden aufgrund ihres Reich-
tums an Tastkorperchen ,,Tastballen®. ScHLAGINHAUFEN (1905) interpretiert die
Ballen von Primaten hauptsichlich als Tastorgane, die sich in der Bewegung der Un-
terlage langsam anlegen und dabei deren Beschaffenheit eruieren. Die Tastfunktion
kann zusitzlich durch die Ausbildung von Hautleisten unterstiitzt werden. Hautlei-
sten oder andere Oberflichenstrukturen auf den Ballen tragen auflerdem dazu bei,
die Reibung zwischen Vola und Substrat zu erhohen und damit die Haftung zu ver-
bessern.

Im Grundplan der Theria ist jedes Chiridium mit elf prominenten Ballen besetzt
(WrepLE 1904, BrEGERT 1961, HERSHKOVITZ 1977): sechs in der Vola und je einer an
jedem Fingerendglied (Abb.2). In der Vola liegt distal eine Reihe von vier ,Inter-
digitalballen“ (DEBRUNNER 1955, BIEGERT 1961), die von radial nach ulnar bzw. von
tibial nach fibular mit rémischen Ziffern durchnummeriert werden. Proximal tragt
die Vola zwei Ballen, von denen der radial bzw. tibial gelegene als , Thenar®, der ul-
nar bzw. fibular liegende als ,Hypothenar® bezeichnet werden (BieGerT 1961). Auf-
grund ihrer Lage in Nihe des Handgelenks werden sie hier auch ,,Carpalballen® ge-
nannt. Die Ballen der Fingerendglieder werden in der vorliegenden Arbeit in Anleh-
nung an WuippLE (1904) als ,Apikalballen® angesprochen und mit arabischen
Ziffern versehen.
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Abb. 2. Ballenkonfiguration im Grundplan der Theria. — A. Palma. B. Planta. — 1-5 = Apikal-
ballen; I-IV = Interdigitalballen; T = Thenar; H = Hypothenar.

Mit der Reduktion des Daumens bei Nagetieren (Rodentia) scheint eine Verrin-
gerung der Ballenzahl in der Palma einherzugehen. So sind in der Vola nur noch finf
statt sechs Ballen deutlich zu erkennen. TULLBERG (1899) und WiNGE (1941) neh-
men deshalb an, dass die Palma urspriinglicher Nagetiere nur zehn statt elf Ballen
trug. Neuere Untersuchungen von Kimura et al. (1994) an Rattus norvegicus zeigen
jedoch, dass zumindest in der Gattung Rattus alle elf fiir die Palma urspringlichen
Ballen vorhanden sind, wenn zum Teil auch wegen ihrer geringen Grofle nicht auf
den ersten Blick erkennbar (Abb. 3). KiMmURA et al. (1994) erstellen eine Terminolo-
gie fur die Ballen von Rattus norvegicus, die hier aufgrund ihres Bezugs zu den Na-
getieren der mehr primatenorientierten Ballenterminologie von BieGeRT (1961) vor-
gezogen wird. In der vorliegenden Arbeit werden die Ballen der untersuchten Mu-
roidea deshalb wie in Abb. 3 angesprochen.

Die Identifizierung der Ballen erfolgt hier nach ihrer Beschaffenheit (Grofle, Pro-
minenz, Oberflichenstrukturen) und ihrer Lage. Da keine embryologischen Unter-
suchungen durchgefiihrt wurden, lassen sich mitunter nicht alle Ballen eindeutig be-
stimmen. Ballen, die nicht zu erkennen sind, werden als ,,nicht vorhanden® einge-
stuft. Diese Einstufung sagt aber nichts dariber aus, ob der betreffende Ballen
primir nicht vorhanden ist, sekundir reduziert wurde oder mit seinem Nachbar-
ballen fusioniert ist.
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Abb. 3. Ballenkonfiguration und -terminologie am Beispiel von Rattus norvegicus (nach Ki-
MURA et al. 1994). — A. Palma. B. Planta. — 1-5 = Apikalballen; I-IV = Interdigitalballen; Ip =
proximaler Interdigitalballen I; Id = distaler Interdigitalballen I; T = Thenar; Tp = proximaler
Thenar; Td = distaler Thenar; Hp = proximaler Hypothenar; Hd = distaler Hypothenar

3.5.3 Hautstrukturen

Das volare Integument besitzt in der Regel keine Haare oder Talgdriisen, nur we-
nig Pigmente und eine erhohte Zahl von Schweifldriisen (WHirpLE 1904, MiDLO &
CumMINs 1942).

Die Vola urspriinglicher Siugetiere war mit ,Warzen“ bedeckt, die von
KraarscH (1888) als ,halbkugelférmige Erhebungen der Cutis“ beschrieben wer-
den, die Driisen in sich bergen. WHirpLE (1904) unterscheidet diese Hautbildungen
in Epldermlswarzen (»epidermic warts ) und Epidermisringe (,epidermic rings®):
Wihrend eine Epidermiswarze nur eine einzige Driisenoffnung aufweist, miinden in
einen Epidermisring mehrere Driisenausfithrginge. ScHLAGINHAUFEN (1905)
schliefft sich dieser Unterscheidung an, nennt Epidermiswarzen jedoch ,Insulae pri-
mariae“ und Epidermisringe ,, Insulae lenticulares®.

In der vorliegenden Arbeit werden Oberflichenstrukturen, die eine runde bis
ovale, leicht erhabene Form aufweisen, in Anlehnung an Kraarsca (1888) und
WHipPPLE (1904) als ,, Warzen angesprochen. Da eine Unterscheidung in Epidermis-
warzen und -ringe nicht immer eindeutig vorzunehmen ist, werden beide unter die-
sem einen Begriff zusammengefasst.
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Epidermiswarzen sind aus Schuppen entstanden und konnen sich zu Hautleisten
weiterentwickeln (WHIPPLE 1904, SCHLAGINHAUFEN 1905). Dabei fusionieren sie
entweder direkt mit Nachbarwarzen oder sie verschmelzen zunichst zu Ringen,
welche dann unter Druckeinwirkung aufbrechen und sich mit Nachbarringen zu
parallelen Leisten verbinden (WHirpLE 1904). Hautleisten bilden sich vorwiegend
dort, wo die Haut mit dem Untergrund in Kontakt tritt, also auf den Ballenerhe-
bungen der Hand- und Fufflichen. Sie entstehen jedoch auch an anderen taktil sen-
siblen Regionen und sind zum Beispiel bei knochelgehenden Primaten auf den Dor-
salseiten der Finger zu finden, bei Greifschwanzaffen an der zum Greifen befihigten
Schwanzspitze oder bei Elefanten an der Riisselspitze.

Leistenhaut zeichnet sich durch ihre ,geriffelte” Struktur und durch den Besitz
zahlreicher Tastkorperchen und Schweifldriisen aus. Thre Funktion liegt darin, die
taktile Wahrnehmung zu verbessern (,, Tasthaut“) und die Adhasionsfihigkeit zu er-
hohen (,,Reibehaut®).

Jeder dufleren, auf der Epidermisoberfliche sichtbaren Leiste entsprechen zwei in
die Dermis hineinragende Kimme auf der Epidermisunterseite, die mit den Dermis-
papillen verzahnt sind. Zwischen diesen Epidermiskimmen liegen innerhalb der
dermalen Papillen Meissnersche Tastkorperchen, die bei Druck auf die dufleren Lei-
sten durch Verformung der Kimme gereizt werden. Die taktile Unterscheidung ver-
schiedener Punkte ist besonders erfolgreich, wenn diese nicht parallel zu einer Lei-
ste, sondern quer zu ihr liegen (SCHLAGINHAUFEN 1905).

Die Adhisionsfahigkeit wird zum einen dadurch gesteigert, dass die geriffelte
Oberfliche den Reibungswiderstand erhoht (BieGert 1961) und die Leisten in mi-
nimale Unebenheiten des Substrates greifen, d.h. eine Verzahnung zwischen Haut
und Unterlage stattfindet (CarTmiLL 1974, HILDEBRAND & GosLow 2004). Zum
anderen bewirkt die Schweif$sekretion der zahlreichen Driisen nicht nur, dass die
Hornschicht geschmeidig bleibt, sondern sie steigert auch die Haftung zwischen
Haut und Untergrund (Scrarrer 1940, Niemrtz 1977, HArFrNER 1998, HIiLDE-
BRAND & GosLow 2004). Beschaffenheit und Lage der Schweifldriisen wiederum
stehen in Beziehung zur Fortbewegungsweise. Am Beispiel von Nagetieren weist
HAFFNER (1998) nach, dass grabende Arten weniger Driisen und damit eine weitge-
hend trockene Volarfliche besitzen, an der die Erde nicht klebt. Bei terrestrischen
Arten liegen die Driisen kaudal der Driisenoffnungen, so dass die Sekrete beim Ab-
rollen der Ballen herausgepresst werden. Bei kletternden Arten dagegen liegen die
Driisen eher unter den Driisenoffnungen und sezernieren wihrend des Anpressens
Schweifl. Fir die Haftfunktion der Driisensekrete spricht auch, dass greifkletternde
Arten eine geringere Driisendichte aufweisen als haftkletternde (HAFFNER 1998).

Die Schweif}driisen der Saugetiere auflerhalb der Primaten haben einen apokrinen
Sekretionsmodus und geben mit dem Sekret auch Duftstoffe ab (ROMER & PARsONS
1991). ScHAFFER (1940) betrachtet die Driisen der Ballen deshalb in erster Linie als
»Duftorgane, welche der Fihrte des Tieres einen spezifischen Geruch verleihen®.

Spezifische Hautleistenmuster bilden sich in Abhingigkeit von den an die Haut-
region gestellten Anforderungen. Bereits WHirpPLE (1904) betont die Bedeutung der
Verlaufsrichtung der Leisten im Verhiltnis zu den auf sie einwirkenden Kraften und
weist auf den in vielen Fillen senkrecht zur Bewegungsrichtung ausgerichteten Lei-
stenverlauf hin, der der zum Ausgleiten antreibenden Kraft entgegenwirkt. Niemrrz
(1977, 1990) untersuchte Hautleistenmuster im Hinblick auf mechanische Bean-
spruchungen und belegt, dass unter vorherrschender Druckbeanspruchung eher
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Abb. 4. Zwei ausgewihlte Beugefurchen in der Palma am Beispiel von Rattus norvegicus. —
Qr = radiale Querfurche; Qu = ulnare Querfurche (Terminologie nach Kimura et al. 1994).

kreisformige Hautleistenverldufe entstehen, unter Einwirkung von Scherkriften da-
gegen eher parallele oder V-formige.

3.5.4 Beugefurchen

Furchen in der Vola stehen in Beziehung zu den Bewegungen des Chiridiums. Be-
reits WHIPPLE (1904) beschreibt sie als anpassungsbedingte Bildungen, die sich in
Abhingigkeit von Ballenkonfiguration und Lokomotion entwickeln. BIEGERT
(1961) nennt die tiefen Furchen auch ,Bewegungsfurchen® und bezeichnet sie als
»Adaptation des Integumentes®, deren ,, Anordnung unverkennbar der Motorik der
Chiridia angepasst ist, aber durch die vorhandenen Ballen in bestimmte Wege ge-
zwungen wird“. DEBRUNNER (1955) erstellt eine Terminologie fiir das Furchensy-
stem der Primaten. KiMmURA et al. (1994) benennen am Beispiel von Rattus norvegi-
cus so genannte ,major flexion creases®, von denen zwei fir die vorliegende Arbeit
von Bedeutung sind (Abb. 4): Die radiale Querfurche (,,radial transverse crease®) er-
streckt sich von der medialen Seite der Palma zwischen erstem und zweitem Finger
in Richtung Zentrum der Vola. Die ulnare Querfurche (,ulnar transverse crease®)
zieht von der lateralen Seite der Palma, zwischen proximalem Hypothenar und In-
terdigitalballen IV, ebenfalls in Richtung Zentrum der Vola. Vereinigen sich radiale
und ulnare Querfurche zu einer gemeinsamen Furche, wird diese hier als radio-
ulnare Querfurche (Qru) bezeichnet.

4 Biologie der untersuchten Arten

4.1 Delanymys brooksi Haymann, 1962

Delanys Sumpftklettermaus wurde bisher als Mitglied der Unterfamilie Petromys-
cinae angesehen, welche wiederum den Muridae zugerechnet wurde. Nach neuesten
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Erkenntnissen bildet Delanymys mit der einzigen Art Delanymys brooksi jedoch ei-
ne eigene Unterfamilie (Delanymyinae), die zu den Nesomyidae gestellt wird (Mus-
sER & CARLETON 2005). Mit einer Kopf-Rumpf-Linge zwischen 5 und 6 cm ist D.
brooksi die kleinste der hier untersuchten Arten. Delanys Sumpfklettermaus ist nur
in einem kleinen Gebiet Zentralafrikas rund um den Kivu-See beheimatet, wo sie
kletternd in der Busch-, Gras- und Schilfvegetation sumpfiger Gebiete lebt (King-
DON 1974; D1ETERLEN 1967, 1988). Sumpfklettermiuse ernihren sich vorwiegend
von Samen aus den Fruchtstinden von Grisern. Sie bewegen sich sowohl am Boden
als auch geschickt kletternd an Zweigen und Halmen fort, die sie vor allem zur Nah-
rungssuche und zum Nestbau aufsuchen. Hierbei kommt ihnen nicht nur ihr gerin-
ges Gewicht zugute, sondern auch eine opponierbare Zehe sowie der extrem lange
Schwanz, der auch Greif- und Stiitzfunktion hat (DiETERLEN 1969c).

42 Dendromus nyasae Thomas, 1914

Dendromus nyasae gehort zur Unterfamilie der Dendromurinae, die frither zu
den Muridae, heute jedoch zu den Nesomyidae gerechnet wird (Musser & CARLE-
TON 2005). Alle Dendromus-Arten sind afrikanischen Ursprungs (DIETERLEN
1969b). Mit einer Kopf-Rumpf-Linge von 7-10 cm ist D. nyasae etwas grofier als D.
brooksi. Thr Verbreitungsgebiet erstreckt sich iber die Gebirgsziige beidseits des
Zentralafrikanischen Grabens vom Ruwenzori im Norden bis Stid-Malawi im Su-
den sowie tiber die Berge des 6stlichen Gebirgsbogens in Tansania (KingDon 1974,
Nowak 1991). D. nyasae bevorzugt Gras-Busch-Biotope offener Landschaften, wo
sie fast ausschliellich an Zweigen und Halmen kletternd lebt (DIETERLEN 1969a,
1988). Dabei bewegt sie sich niemals springend fort, sondern immer langsam und
mit threm Greifschwanz Halt suchend (D1ETERLEN 1976). D. nyasae ist nachtaktiv
und ernihrt sich von Samen, Beeren, Insekten und gelegentlich Vogeleiern (D1eTER-
LEN 1988, Nowax 1991).

43 Arvicanthis niloticus Desmarest, 1822

Die im Deutschen als ,,Nil-Grasratte“ bezeichnete Art gehort zur Unterfamilie
der Murinae (Muridae). Die Systematik innerhalb der Gattung Arvicanthis ist nicht
abschliefend geklart und auch die Art A. niloticus bedarf aufgrund ihrer hohen in-
nerartlichen Variabilitit einer systematischen Uberarbeitung (Musser & CARLETON
1993). A. niloticus ist von West- bis Ostafrika verbreitet und zahlt vor allem in den
dstlichen Lindern entlang des Nils vom Aquator bis zum Mittelmeer zu den hiufig-
sten Schadnager-Arten (Rosevear 1969, KinGgDON 1974, DiETERLEN 1988). Gras-
ratten behaupten sich zwar auch in Wiistengebieten, bevorzugen jedoch feuchte und
grasige Biotope, in denen sie ihren Wasserbedarf decken konnen und Versteckmog-
lichkeiten finden (HarroLp 1987, DieTERLEN 1988). A. niloticus ist tag- und dam-
merungsaktiv und ernihrt sich vorwiegend herbivor von Grisern, Wurzeln, Getrei-
de, Samen und Kornern. Auf der Suche nach Nahrung dringt sie auch in Felder,
Gemtsegirten und menschliche Behausungen vor (KinGgpon 1974, HarpoLp 1987,
DieTERLEN 1988). Die bodenlebenden Grasratten sind gute Laufer und geschickte
Griber, die in Biotopen, in denen es keine ausreichenden oberirdischen Verstecke
gibt, Erdbaue anlegen (KiNGpON 1974, DIETERLEN 1988).
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4.4 Colomys goslingi Thomas & Wroughton, 1907

Die Gattung Colomys galt bisher als monospezifisch mit der Art goslingi (Die-
TERLEN 1983, Musser & CARLETON 2005). Inzwischen haben jedoch weitere taxo-
nomische Untersuchungen ergeben, dass mehrere fiir Unterarten angesehene geo-
graphische Formen als getrennte Arten anzusehen sind (Musser & CARLETON
2005). Uberdies ist die dthiopische Art C. plumbens wieder der monospezifischen
Gattung Nilopegamys zugeordnet worden (KerBis PETERHANS & PATTERSON 1995,
Musser & CARLETON 2005) — eine umstrittene Entscheidung (DIETERLEN in litt.).
Die Verbreitung von Colomys erstreckt sich schwerpunktmiflig auf die Waldgebiete
Zentralafrikas; ferner gibt es isolierte Vorkommen in Ostafrika und Liberia (D1e-
TERLEN 1983, DIETERLEN & STATZNER 1981). Colomys gehort zu den wenigen Mu-
riden-Gattungen, die den Regenwald erobert haben (DieTERLEN 1990). Der deut-
sche Name ,,Afrikanische Waldbachmaus® beschreibt ihre Vorliebe fiir Regenwald-
bache, an deren Ufern sie lebt. Hierbei handelt es sich meistens um flache, langsam
tlieBende Gewisserbereiche wie Rinnsale, Quellen oder kleine Buchten, an denen
Colomys nachts und in der Dimmerung auf Nahrungssuche geht. Colomys ist fast
ausschliefflich carnivor und ernahrt sich zu etwa 85 % von wasserlebenden Insek-
ten-, vor allem Kocherfliegenlarven. Im Flachwasser watend, ortet sie die Beute
wahrscheinlich taktil mit Hilfe ihrer hochsensiblen Schnauzenregion (DIETERLEN
1983). KiNGDON (1974) beobachtet beim Beutefang im Wasser sethende Bewegun-
gen mit den Handen und beschreibt Colomys auch als guten und schnellen Schwim-
mer, der sich mit kraftvollen Bewegungen der Hinterftiffe vorwarts stofit.

4.5 Hylomyscus denniae Thomas, 1906

Die afrikanischen Waldmiuse der Gattung Hylomyscus werden in die Unterfami-
lie der Murinae (Muridae) gestellt. H. denniae zeichnet sich durch eine bemerkens-
werte innerartliche Variabilitit aus, was die Vermutung nahe legt, dass derzeit meh-
rere Arten unter diesem Namen zusammengefasst werden (MussEr & CARLETON
1993). H. denniae kommt in montanen Regionen von Angola bis Kenia vor, wo sie
in Waldgebieten lebt (DieTERLEN 1990, Nowak 1991). Die Nahrung der nachtakti-
ven Waldmause ist vorwiegend pflanzlich, enthilt aber auch tierische Anteile. H.
denniae ist ein guter und schneller Kletterer, der sich viel auf Biumen authilt, jedoch
auch an den Boden kommt (Rosevear 1969, KingpoN 1974, DIETERLEN in litt.).
Die arboreale Anpassung wird unterschiedlich bewertet: Nowaxk (1991) beschreibt
H. denniae als ,highly arboreal®, Duost (1965) nennt sie einen ,,grimpeur mode-
ste“ und DiETERLEN (1990) spricht von ,generalized but with obvious trends and
some adaptations to arboreal life“.

4.6 Lemniscomys striatus Linnaeus, 1758

Die Streifen-Grasmaus L. striatus gehort zu den Murinae (Muridae). Sie ist im ge-
samten tropischen Afrika, von Sierra Leone bis Athiopien und Sambia, verbreitet
und gilt als ,erfolgreich® und ,hiufig® (Kingpon 1974, Rure 1980, GENEST-
ViLLarD 1980, DIETERLEN 1988, MussEr & CARLETON 1993). L. striatus lebt in
trockenen Biotopen wie Steppen und Savannen, die einen dichten, grasigen Unter-
wuchs aufweisen (DIETERLEN 1967, DELaNY & HarrorLp 1979, Rupe 1980). Die
tagaktiven Tiere sind omnivor und fressen Blitter, Samen, Friichte und Insekten, vor
allem Ameisen und Termiten (KiNGDON 1974, GENEST-VILLARD 1980, DIETERLEN
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1988). Streifen-Grasmause halten sich hauptsichlich an der Erdoberfliche auf. Sie
sind terrestrisch, ausgesprochen schnell und haben einen groflen Aktionsradius
(DIETERLEN 1967).

4.7 Malacomys longipes Milne-Edwards, 1877

M. longipes gehort zu den Murinae (Muridae) und ist in Waldgebieten von Guinea
tiber Zentralafrika bis Sudan, Sambia und Angola verbreitet (KingpON 1974, Mus-
sER & CARLETON 1993). Der englische Name ,,African Swamp Rat“ beschreibt ihre
Vorliebe fiir feuchte Gebiete. M. longipes hat den Regenwald erobert und lebt dort,
sles pieds dans ’eau” (GENEST-VILLARD 1980), an Flussufern und in Stimpfen, die
sich durch dichte Vegetation und feuchten Untergrund auszeichnen (RoOSEvEAr
1969, KinGgpoON 1974, HaprroLD 1987). Wihrend ihrer nichtlichen Aktivititszeiten
geht sie sowohl an Land als auch im Wasser auf Nahrungssuche. Dabei ernihrt sie
sich zu ungefihr gleichen Teilen von pflanzlicher und tierischer Kost (HarroLD
1987, Nowak 1991). M. longipes wird als ,chasseur énergique“ beschrieben, die ei-
nerseits aktiv jagt, andererseits aber auch ins Wasser gefallene Insekten sammelt
(GENEST-VILLARD 1980), wobei sie sich auf die Zehen stellt und den Korper anhebt
(KingpoN 1974, Kersis PETERHANS & PATTERSON 1995). Gemeinsam mit Colomys
goslingi und Deomys ferrugineus bildet M. longipes eine ,,Gilde von Watern“ (Ker-
BIS PETERHANS & PATTERSON 1995).

4.8 Mylomys dybowskii Pousargues, 1893

M. dybowskii zihlt zur Unterfamilie der Murinae (Muridae) und ist von Guinea
bis Kenia verbreitet, wo sie vor allem Grasland-Gebiete bewohnt (ROSEVEAR 1969,
KinGpON 1974, MUsser & CARLETON 2005). Die nach der Morphologie ihrer Vor-
derfifle als , Three-toed Grass Rats“ bezeichneten Tiere sind tagaktiv und ernihren
sich rein pflanzlich von Gras und Blittern (Kingpon 1974, Nowaxk 1991). M. dy-
bowskii ist terrestrisch und hilt sich hauptsichlich an der Erdoberflache auf. Sie ist
ein ,Laufertyp mit groffem Aktionsradius®, lauft auflerordentlich schnell, geht aber
offenbar nur ungern unter die Erde und klettert auch nicht gut (D1ETERLEN 1967).

4.9 Praomys jacksoni de Winton, 1897

Die systematische Stellung der murinen Gattung Praomys ist nicht abschlieffend
geklart. ROSEVEAR (1969) spricht von ,,one of the most difficult taxonomic problems
in the African muridae“ und auch Musser & CARLETON (1993) fordern eine ,careful
systematic revision®. Einigkeit besteht dartiber, dass es Beziehungen zu Myomys,
Mastomys, Stenocephalemys, Hylomyscus und Heimyscus gibt — alle sechs Gattungen
werden auch als ,,Stenocephalemys Division“ zusammengefasst (Musser & CARLE-
TON 2005). Die Grofle Afrikanische Waldmaus P. jackson: ist von Kamerun durch
Zentralafrika bis Sambia und Malawi verbreitet (KiNGDON 1974). Sie ist eine Wald-
und Waldrandform, die sich vor allem in schattigen und feuchten Biotopen wohl
tihlt, die eine dichte Vegetation aufweisen. Hier findet sie sowohl Kletter- und
Nestbaumoglichkeiten als auch sichtgeschiitzte Schlupfwinkel (DieTERLEN 1967).
In Regenwildern ist sie eine der erfolgreichsten und hiufigsten, zum Teil dominan-
ten Nagerarten (M1sONNE 1969, KiNGDON 1974, DIETERLEN 1988). P, jackson:i ist
nachtaktiv und ernihrt sich omnivor von Friichten, Samen, griinen Pflanzenteilen
und Insekten (DIETERLEN 1967, 1988). Sie ist ein Laufertyp, der sich viel an der
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Erdoberfliche aufhalt, jedoch auch stark zu kletternder Fortbewegung neigt. Schiit-
zende Schlupfwinkel findet sie sowohl unter Wurzeln als auch in hohlen Baumen
(DIETERLEN 1967). Dartiber hinaus springt und grabt sie auch gut und ist somit ein
vielseitiger Bewegungstyp, der jedoch ,einige arboreale Anpassungen® (DIETERLEN
1990) zeigt.

5 Ergebnisse

5.1 Delanymys brooksi Haymann, 1962
Hand (Abb.5A, C, D)

In der Vola sind fiinf Ballen deutlich zu erkennen. Zwischen ihnen liegen zahlrei-
che Warzen. An der Basis von Interdigitalballen IT und IV befindet sich je eine di-
stale Ballenkomponente, die sich von Warzen dadurch unterscheiden, dass sie pro-
minenter und etwas grofler als diese sind. Auf allen Ballen und Warzen miinden
Driisen aus.

Der radiale Carpalballen erstreckt sich bis zur Daumenbasis. Zwischen ithm und
Apikalballen 1 ist nur eine seichte Furche ausgebildet. Der Daumen ist breit und
tragt einen Nagel, der die Fingerkuppe nicht erreicht. Von der Seite betrachtet,
schliefen Daumenkuppe und Carpalballenspitze in einer Ebene ab (Abb.5C). Die
Hautregion zwischen den Carpalballen ist dicht mit Warzen besetzt und bis zu den
Ballenspitzen erhoht, so dass ein einheitlich hohes Polster entsteht. Bei gebeugter
Hand bilden Daumen und proximale Handhilfte eine breite Fliche aus, gegen die
Finger 2 bis 5 geschlagen werden (Abb.5C, D).

Die radio-ulnare Querfurche ist tief eingeschnitten und trennt die Hand deutlich
in zwei Halften. Die proximale Handhilfte steigt von der Querfurche aus in Rich-
tung Ballenspitzen an. Zwischen den Carpalballen sind keine Furchen ausgebildet.
In der distalen Handhalfte verlauft je eine tiefe Laingsfurche zwischen den Interdigi-
talballen. Dadurch entstehen drei Polster, auf deren hochster Erhebung jeweils der
von Warzen umgebene Interdigitalballen liegt.

Die Hand ist im Verhaltnis zur Kopf-Rumpf-Linge lang und besitzt lange Finger
(Abb. 19, 21). Finger 2 und 5 konnen weit abgespreizt werden. Alle Apikalballen las-
sen Driisenoffnungen erkennen.

Fufl (Abb. 5B)

Der Fufl tragt bei allen untersuchten Individuen sechs grofle Ballen. Der proxi-
male Hypothenar hat fast dieselbe Grofle wie der proximale Thenar und liegt weit ti-
bial. In die Basis von Interdigitalballen Ip und IV ist je eine distale Ballenkompo-
nente integriert, die sich aber gut erkennbar gegen den jeweiligen Interdigitalballen
abgrenzt. Die Ballenzwischenrdume sind mit zahlreichen Warzen besetzt. Die Aus-
bildung der Warzen endet an den distalen Ballenrindern von proximalem Thenar
und proximalem Hypothenar. Besonders deutlich prisentieren sich die Warzen auf
der medialen Fuflsohlenseite, zwischen proximalem Thenar und Interdigitalballen
Ip. Auf der lateralen Fuflsohlenseite werden sie von distal nach proximal zuneh-
mend undeutlich. Auf allen Ballen und Warzen mtnden Driisen aus. Auch proximal
des Hp sind Driisenoffnungen zu erkennen.

Fibular von Interdigitalballen Ip liegt, annihernd in der Mitte der Fufisohle, eine
tief eingeschnittene Lingsfurche, die sich bis zur Basis des proximalen Thenars er-
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Abb. 5. Delanymys brooksi. — A. Linke Palma. B. Linke Planta. C. Linke Hand von medial. D.
Linke Hand von lateral. — Mafistab: 10 mm.

streckt. Eine weitere deutliche Langsfurche ist zwischen Interdigitalballen IT und III
ausgebildet. Auf Hohe des Hallux ziehen zwei tiefe Querfurchen zum lateralen
Fufisohlenrand.

Der Fuf}, vor allem die Fuf$sohle, ist im Verhaltnis zur Kopf-Rumpf-Linge lang
(Abb.20). Der proximale Thenar liegt relativ weit proximal. Zeh 4 ragt gleich weit
nach distal wie Zeh 3. Zeh 5 ist lang, kraftig, tragt einen dicken Apikalballen und ist
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Abb. 6. Dendromus nyasae. — A. Linke Palma, Ballenkonfiguration unter Annahme 1 (siehe
Kap. 6.3). B. Linke Palma, Ballenkonfiguration unter Annahme 2. C. Finger 5 von dorsal.
D. Linke Hand von medial. E. Linke Hand von lateral. — Maf§stab: 10 mm.

etwas zur Seite gedreht. Zeh 1 und 5 konnen fast rechtwinklig abduziert werden.
Auf den Volarseiten und den Apikalballen aller Zehen miinden Driisen aus.

5.2 Dendromus nyasae Thomas, 1914
Hand (Abb. 6A-E)

Die Palma wird proximal von einem grofien Ballenpolster begrenzt, das vor allem
vom radialen Carpalballen gebildet wird. Diesem liegen radio-distal zwei Haut-
strukturen an, die miteinander und mit dem Ballen fusionieren und sich bis fast zum
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Apikalballen des Daumens erstrecken. Der ulnare Carpalballen ist wesentlich klei-
ner als der radiale und durch eine deutliche Lingsfurche von ihm getrennt. Die Vola
ist fast vollstindig mit zahlreichen groflen und prominenten Warzen bedeckt. Inter-
digitalballen IIT und IV lassen sich aufgrund ihrer Grofle gut, Interdigitalballen II
weniger gut von den Warzen unterscheiden. Distale Ballenkomponenten sind nicht
eindeutig zu identifizieren. Neben Apikalballen 1 liegt eine relativ grofie, runde Er-
hebung, der ulnar halbkreisformig Warzen anliegen. In den Peripherien von Interdi-
gitalballen IIT und IV sind ebenfalls kreisformig um den Ballen angeordnete Warzen
zu beobachten. Interdigitalballen III ist vollstindig von einem Ring aus Warzen um-
geben, Interdigitalballen IV nur auf seiner radialen Halbseite. Der um Interdigital-
ballen IV liegende Halbkreis wird proximal und distal von etwas grofferen Warzen
begrenzt. Auf allen Ballen und Warzen sind Driisenoffnungen zu erkennen.

Die Hand ist im Vergleich zu den Hinden der anderen untersuchten Muroidea
ausgesprochen lang (Abb. 19). Vor allem die Finger haben eine betrichtliche Linge
(Abb. 21), die nahezu derjenigen der Vola entspricht. Bei gebeugter Hand erreichen
die Fingerspitzen fast die Carpalballen. Die proximale Handhilfte steigt von der ra-
dio-ulnaren Querfurche in Richtung Carpalballen an und bildet ein grofiflichiges
Polster, gegen das die Finger geschlagen werden (Abb. 6D, E). Der flinfte Finger ist
stark reduziert, trigt einen Nagel, der die Fingerspitze nicht erreicht und wird von
Haaren des Fingerriickens tiberragt (Abb. 6C). Der Daumen ist ebenfalls mit einem
Nagel versehen, wihrend Finger 2 bis 4 Krallen tragen.

Die Hand von D. nyasae wirkt asymmetrisch. Eine Liangsfurche trennt Finger 1
und 2 von Finger 3 bis 5. In der proximalen Handhilfte findet die Langsfurche ihre
Fortsetzung zwischen den Carpalballen, also relativ weit ulnar. Finger 3 und 4 liegen
Apikalballen 1 und dem radialem Carpalballen gegentiber. Sie ragen nicht gerade
nach vorn, sondern sind etwas nach ulnar ausgerichtet. Thre Fingerspitzen wiederum
weisen nach radial.

Die radio-ulnare Querfurche ist deutlich ausgebildet. Eine weitere, fast quere
Furche beginnt medial auf der gleichen Hohe, endet ulnar jedoch weiter distal, zwi-
schen Finger 4 und 5. Bedingt durch diese beiden Furchen liegen Finger 5 und In-
terdigitalballen IV wie in einem Dreieck. Proximal von Interdigitalballen IIT zeich-
net sich eine etwas kiirzere Querfurche ab.

Fufl (Abb.7A-G)

In der Vola liegen sechs relativ kleine, anndhernd runde Ballen sowie zahlreiche
Warzen. Wihrend Thenar und Hypothenar basal in die Fu8sohle tibergehen, sind
die Interdigitalballen tberall deutlich gegen ihre Peripherie abgegrenzt und halb-
kreis- oder kreisformig von Warzen umgeben. Jeder Interdigitalballen liegt gemein-
sam mit den ihm angelagerten Warzen auf einem erhéhten Hautpolster, das sich
durch eine Furche gegen benachbarte Polster absetzt. Kleinere Ballenkomponenten
(Td, Ip, Hd) in Nachbarschaft der Interdigitalballen sind nicht eindeutig zu identifi-
zieren. Die Warzen sind nur im Bereich der mit Ballen besetzten Volarfliche ausge-
bildet und enden proximal auf Hohe der distalen Ballenrander von Thenar und Hy-
pothenar. Die beiden proximal sowie die beiden distal liegenden Ballen (T, H bzw.
IT, III) lassen auf ihrer Oberfliche schwach Drisenoffnungen erkennen, die beiden
zentral gelegenen (I und IV) besitzen linienférmige Strukturierungen. Die Linien
verlaufen jeweils diagonal zur Fu8-Lingsachse, auf Interdigitalballen IV von latero-
distal nach proximo-zentral, auf Interdigitalballen I von medio-distal ebenfalls nach
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Abb.7. Dendromus nyasae. — A. Linke Planta, Ballenkonfiguration unter Annahme 1 (siche
Kap. 6.3). B. Linke Planta, Ballenkonfiguration unter Annahme 2. — C-E. Verschiedene Un-
guisformen, Zeh jeweils von dorsal: Hallux (C), Zeh 4 (D), Zeh 5 (E). - F. Linker Fuff von me-
dial. G. Linker Fuf§ von ventral in entspannter Haltung. — Mafistab: 10 mm.
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proximo-zentral. Die Linien auf Interdigitalballen IV sind somit senkrecht zu denen
von Interdigitalballen I ausgerichtet.

Der Fufl ist im Verhiltnis zur Kopf-Rumpf-Linge lang (Abb. 20). Unter den Beu-
gefurchen dominiert eine Langsfurche, die in der Mitte der Fu8sohle bis zum Thenar
zieht (siche auch Abb. 7G). Proximal von Interdigitalballen IT und III liegt jeweils ei-
ne Querfurche, proximal von I und IV eine diagonal ausgerichtete.

Zeh 5 ist lang, kriftig und endet in einem breiten Apikalballen. Zeh 4 ist weniger
kriftig als Zeh 5, jedoch linger als Zeh 3. Zeh 2 und 3 sind mit ihren Volarflichen et-
was nach lateral ausgerichtet, Zeh 5 stark nach medial. Zeh 4 scheint eine mittlere
Position einzunehmen und sich sowohl nach medial als auch nach lateral wenden zu
konnen. Der Hallux ldsst sich weit abspreizen und trigt einen Nagel (Abb. 7C). Zeh
2 bis 4 besitzen maflig lange Krallen (Abb. 7D), Zeh 5 eine extrem kurze, die seitlich
stark komprimiert ist und die Fmgerkuppe nicht erreicht (Abb. 7E).

Die Volarseiten der Zehen sind basal mit prominenten, warzenformigen Struktu-
ren besetzt, die Drisendffnungen erkennen lassen. In die Apikalballen 1 bis 4 miin-
den ebenfalls Driisen aus. Die Hautoberfliche von Apikalballen 5 ist linienférmig
strukturiert, wobei die Linien den Ballen senkrecht umfassen. Apikalballen 5 liegt
mit den linientragenden Interdigitalballen I und IV in einer Achse.

5.3 Arvicanthis niloticus Desmarest, 1822

Hand (Abb. 8A, C)

Im Handteller sind fiinf Ballen zu erkennen. Der radiale Carpalballen weist medi-
al eine kurze, transversale Furche auf. Von der Seite betrachtet wirken die Carpal-
ballen wie eine Verlingerung des Unterarms: Basal dem Handgelenk anliegend, neh-
men sie einen parallel zur Unterarmachse ausgerichteten Verlauf. Distal sind sie so in
die Handfliche eingebettet, dass Ballenspitzen und proximale Handhilfte eine ge-
meinsame Fliche bilden. Bei gebeugter Hand trifft diese Fliche mit den Apikalbal-
len zusammen (Abb. 8C).

Die Interdigitalballen sind flach und heben sich nur wenig gegen die sie umge-
benden Hautbezirke ab. Jeder Ballen scheint wie auf einem Polster zu sitzen, das
durch eine Erhohung der unmittelbaren Ballenperipherie zustande kommt. Die ein-
zelnen ,,Polster” sind durch Furchen getrennt. Auf allen Ballen der Palma miinden,
ebenso wie auf allen Apikalballen, Driisen aus.

Auflerhalb der Ballen sind Driisenoffnungen nur in der proximalen Handhailfte,
zwischen Daumenbasis und Hp, zu erkennen. Die proximale Handhalfte steigt von
medial nach proximal an und erreicht mit den Ballenspitzen ihre maximale Hohe.
Proximale und distale Handhalfte sind durch eine deutliche, sich tiber die gesamte
Handbreite erstreckende Querfurche getrennt.

Finger 2 bis 5 sind auf ihren Volarseiten quer gerunzelt. Die Fingerkuppe des
Daumens liegt, von medial gesehen, mit den Spitzen der Carpalballen in einer Ebe-
ne (Abb. 8C). Die Hautregion zwischen radialem Carpalballen und Daumen ist er-
hoht und mit Driisenoffnungen versehen.

Die Krallen sind relativ lang und kraftig, d.h. basal breit. Am lingsten sind dritte

und vierte Kralle. Der Daumen tragt einen Nagel, der mit der Fingerkuppe ab-
schlieft.
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Abb. 8. Arvicanthis niloticus. — A. Linke Palma. B. Linke Planta. C. Linke Hand von medial.
— Maf3stab: 10 mm.

Fuf (Abb. 8B)

Die Fufisohle trigt fiinf deutliche Ballen sowie einen schwach ausgebildeten di-
stalen Hypothenar. Ein proximaler Hypothenar ist nicht vorhanden. Alle Ballen
sind flach, d.h. sie heben sich nur wenig gegen ihre Peripherie ab. Die Interdigital-
ballen zeigen eine paarweise Anordnung: Interdigitalballen II und III sind
annihernd gleich grofl und liegen ungefahr auf derselben Hohe der Fufisohle. Bei
manchen Individuen ist der Abstand zwischen II und III noch geringer als bei dem
gezeichneten Individuum. Auch die Interdigitalballen Ip und IV liegen sich gegen-
uber und haben ungefihr dieselbe Grofle. Alle Ballen, auch der nur schwach sicht-
bare Hd, besitzen gut erkennbare Driisenéffnungen.
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Die Beugefurchen in der Vola liegen entweder quer zur Fufl-Lingsachse, lings da-
zu oder verlaufen diagonal, wodurch sie ein annihernd V-formiges Muster bilden.
Driisenoffnungen sind in der Vola nur zwischen Interdigitalballen IT und III zu er-
kennen. Zwischen Interdigitalballen III und IV liegt eine schwach sichtbare Reihe
von Warzen.

Der Fuf§ ist weitgehend symmetrisch gebaut. Am lingsten ist die in der Mitte lie-
gende dritte Zehe, dicht gefolgt von Zeh 2 und 4, die annihernd gleich weit nach
distal ragen. Die beiden kiirzeren Auflenzehen enden ebenfalls auf einer gemeinsa-
men Hohe.

Die Volarseiten der Zehen sind medial quer gerunzelt und basal mit runden bis
ovalen Strukturen versehen. Driisenoffnungen sind auf allen Apikalballen sowie im
basalen Bereich der Zehen zu erkennen. Die Krallen, vor allem die der zweiten und
dritten Zehe, sind lang, jedoch nicht spitz.

5.4 Colomys goslingi Thomas & Wroughton, 1907

Hand (Abb.9A, B)

C. goslingi besitzt eine relativ lange Hand (siehe auch Abb. 19). Die Linge der
Hand ist vor allem auf die Ausbildung einer langen Vola zuriickzufiihren. Die Bal-
len der Vola sind prominent und haben eine zapfenihnliche Form. Besonders lang-
gestreckt ist der ulnare Carpalballen. Der radiale Carpalballen weist eine diagonale
Furche auf, die seinen prominenteren ulnaren Teil von einem flacheren radialen
trennt. Beide Carpalballen liegen dicht nebeneinander.

In der distalen Handhilfte sind drei Interdigitalballen und ein kleinerer distaler
Hypothenar ausgebildet. Wihrend Interdigitalballen IT und IV eine mehr runde
Form haben, ist Interdigitalballen IIT langgestreckter. Die Hautoberfliche der Car-
palballen und der Interdigitalballen zeigt eine quer bis diagonal zur Hand-
Lingsachse ausgerichtete, linienformige Strukturierung. Auf dem Grat jeder Linie
sind Driisenoffnungen zu erkennen. Der distale Hypothenar ist nur mit Driisenoff-
nungen versehen.

Die Volarfliche zwischen den Ballen ist aufgewolbt und wirkt dadurch wie ein
fleischiges Polster. Im distalen Handtellerbereich sind Driisenoffnungen auszuma-
chen. Im Zentrum der Vola, zwischen radialem Carpalballen und Interdigitalballen
IV, zeigt die Haut ovale bis lingliche Oberflichenstrukturen, in die jeweils eine oder
mehrere Driisenoffnungen ausmunden.

Zwischen den Ballen verlaufen zahlreiche Beugefurchen. Besonders auffallend
sind zwei Hauptbeugefurchen, die ungefihr gleich tief eingeschnitten sind. Die eine
verlduft quer bis diagonal iiber den Handteller, zwischen Daumen und zweitem Fin-
ger in Richtung Hp. Die andere ist fast senkrecht dazu ausgerichtet, verlauft lings
bis diagonal iiber den Handteller, und trennt die Hand in einen medio-distalen und
einen proximo-lateralen Teil. Die Teilung der Handfliche wird zusitzlich dadurch
deutlich, dass der proximo-laterale Teil, der die Carpalballen und Interdigitalballen
IV trigt, etwas hoher liegt als der medio-distale.

Die Volarseiten der Finger besitzen auf ihrer ganzen Lange Driisenoffnungen. Die
Apikalballen 2 bis 5 zeigen quer ausgerichtete, linienférmige Oberflichenstrukturie-
rungen. Auf der Hohe der Linien miinden Driisen aus. Auf Apikalballen 1 sind nur
Driisenoffnungen zu erkennen.

Apikalballen 1, Carpal- und Interdigitalballen sind radiir angeordnet (sieche auch
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Abb.9. Colomys goslingi (SMNS 30124). — A. Linke Palma. B. Linke Hand von medial. —
Mafistab: 10 mm.

Abb. 8B). Der Daumen inseriert nicht medial an der Handauflenseite, sondern etwas
weiter ventral, fast in der Vola. Wie ein Interdigitalballen ist er in die Handfldche ein-
gebettet und dhnelt auch in seiner Prominenz einem solchen. Der Nagel des Dau-
mens erreicht die Fingerkuppe nicht.
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Die mediale Handseite ist bauchig ausgewolbt. Die Innenseite des Unterarms
tragt ein Feld mit extrem kurzen Haaren, das sich bis zur Daumenbasis erstreckt.

Fuf (Abb.10A-C)

Die Fuf§sohle fillt durch ihre auflergewohnliche Linge auf (siehe auch Abb.20).
Etwa ein Drittel der Linge entfillt auf den Fersenbereich jenseits des proximalen
Thenars. Der proximale Hypothenar ist bei dem in Abb. 10A dargestellten Indivi-
duum zwar relativ klein, aber eindeutig erkennbar. Bei anderen Individuen kann er
starker, bei manchen sogar vollstindig reduziert sein (Abb. 10B). Einige Tiere besit-
zen in einem Fuf} noch einen schwach erkennbaren Hp, wihrend er in dem anderen
bereits verschwunden ist (Tab. 2). Ist der Hp vorhanden, liegt er sehr weit distal, so
dass er mit dem Ip/Td ein Paar bildet.

Die Ausbildung distaler Ballenkomponenten variiert von Individuum zu Indivi-
duum. Ein distaler Thenar ist bei fiinf von sechs untersuchten Tieren zu erkennen
(Tab.2). Er ist dem proximalen Interdigitalballen I angelagert und unterschiedlich
stark mit thm verschmolzen. Abb. 10A zeigt ein Individuum, bei dem die Ballen-
komponenten noch durch eine deutliche Furche voneinander getrennt sind.
Abb. 10B zeigt eine weiter fortgeschrittene Fusion.

Ein distaler Interdigitalballen T ist bei allen untersuchten Tieren in mindestens ei-
nem Fufl vorhanden, bei manchen allerdings nur noch schwach erkennbar (Tab. 2).
Der distale Hypothenar ist bei vier von sechs untersuchten Tieren nicht mehr zu er-
kennen (z.B. Abb.10B); bei einem ist er deutlich (Abb.10A), bei einem anderen
schwach ausgebildet.

Alle Ballen der Planta sind flach. Im Gegensatz zu denen der Palma springen sie
nicht zapfenférmig vor. Tp, Ip, II, IIT und IV haben eine linienférmig strukturierte
Oberflache. Die Linien nehmen auf dem Tp sowie auf den Interdigitalballen IT und
III einen quer zur Fufl-Lingsachse ausgerichteten Verlauf. Auf dem Ip und Interdi-
gitalballen IV ziehen sie tiber den Ballengrat senkrecht in Richtung Ballenmitte. Sind
Driisenoffnungen erkennbar vorhanden, miinden sie auf den Grat einer solchen Li-
nie aus.

Die Vola ist bis zum proximalen Rand des Tp mit runden bis ovalen, leicht er-
habenen Strukturen bedeckt. Diese Strukturen variieren in ihrer Grofle und zeigen

Tab. 2. Ubersicht iiber die Ballenkonfiguration der als Alkoholpriparate im Staatlichen Mu-
seum fiir Naturkunde Stuttgart verfiigharen Individuen der Art Colomys goslingi. — +/+ = in
beiden Fiiflen erkennbar vorhanden; o/+ = in einem Fuff erkennbar vorhanden, im anderen
nicht; o/o = in keinem Fuf§ erkennbar vorhanden; + = erkennbar vorhanden, aber verschwin-

dend klein und flach, d.h. stark in Reduktion begriffen.

Katalognummer SMNS | Fundort Td Id Hd Hp
30124 (Abb. 10A) Sudan +/+ +/+ +/+ +/+
30125 Sudan +/+ +/+ o/o o/+
30713 Sudan +/+ +/+ +/+ +/+
32298 (Abb.10 B) Zaire +/+ +/+ o/o o/o
32299 Zaire o/o o/+ o/o +/+
32297 Zaire +/+ +/+ o/o o/+
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Abb. 10. Colomys goslingi. — A. Linke Planta (SMNS 30124). B. Linke Planta (SMNS 32298).

C. Linker Fufl von dorsal in entspannter Haltung. — Mafistab: 10 mm.
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eine oder mehrere Driisenoffnungen. Am medio-distalen Fufsohlenrand, zwischen
Hallux und Interdigitalballen II, sind sie mehr linglich als rund. Im Zentrum der
Vola, zwischen Tp und distalem Rand des Ip, fillt ein Feld auf, das mit kurzen
Haaren besetzt ist. Die Haare sind nach distal gerichtet und inserieren entweder am
distalen Ende einer der warzenformigen Strukturen oder liegen zwischen ihnen
(Abb. 10A, Ausschnitt). Ein solches behaartes Feld ist bei allen untersuchten Indi-
viduen vorhanden; am undeutlichsten prisentiert es sich bei dem in Abb. 10B dar-
gestellten, wo es nur noch zwei Haare tragt. In der lateralen Fufisohlenhilfte, pro-
ximal von Interdigitalballen IV, zeigen die Oberflichenstrukturen eine zum Teil
lingliche zentrale Vertiefung. Bei dem in Abb.10B gezeigten Individuum werden
diese Strukturen proximal zunehmend undeutlich. Der Fuf§sohlenbereich proximal
des Tp ist frei von Oberflichenstrukturen und Biegefurchen. Im Fersenbereich in-
serieren keine Haare.

Die Vola ist von zahlreichen Furchen durchzogen. Besonders auffallend ist eine
Langsfurche, die sich vom lateralen Rand der Vola, zwischen Zeh 4 und 5, in Rich-
tung Tp erstreckt. Die Volarfliche steigt von der Fuflsohlenmitte aus in Richtung
Fuflinnenseite an, so dass die Volarhilfte lateral der Langsfurche etwas tiefer liegt als
diejenige medial davon. Das mit Haaren besetzte Feld befindet sich dabei in der an-
steigenden Zone. Die hochste Erhebung bildet der proximale Interdigitalballen I,
der wie auf einem Grat liegt.

Die Apikalballen der Zehen lassen eine quer ausgerichtete, linienformige Ober-
flichenstrukturierung erkennen. Auf den Grat der Linien miinden Driisenoffnun-
gen aus. Zeh 4 und 5 sind verhiltnismafig lang. Zeh 4 tiberragt Zeh 3. Die laterale
Fuflauflenseite erscheint bauchig; der Fuf} zeigt in entspannter Haltung eine nach
medial gerichtete Flexion (Abb. 10C).

5.5 Hylomyscus denniae Thomas, 1906
Hand (Abb. 11A)

Die Vola tragt grofie, stark hervortretende Ballen, die den Handteller nahezu voll-
standig bedecken (siehe auch Abb. 17). Der radiale Carpalballen zeigt eine tiefe Ein-
kerbung. Medial erstreckt er sich bis zum Apikalballen des Daumens, von dem er
nur durch eine seichte Furche getrennt ist. Der Daumen ist an der Basis genauso
breit wie der Carpalballen an seiner medio-distal liegenden Ballenspitze und wirkt
dadurch wie dessen Verlingerung. Der Daumennagel erreicht die Fingerkuppe
nicht.

Der radiale Carpalballen sowie Interdigitalballen IT und IV besitzen je eine zen-
trale Vertiefung, die sie saugnapfformig aussehen lisst. Interdigitalballen IIT erhebt
sich wie eine Pyramide aus der Vola. Auf dem Grat der Ballen sind linienformige
Strukturierungen ausgebildet, die senkrecht zum jeweiligen Ballengrat verlaufen. In
den konkaven Vertiefungen der saugnapftormigen Ballen sind Driisendffnungen zu
erkennen. An der Basis von Interdigitalballen I und IV liegen die distalen Ballen-
komponenten Id und Hd.

Die Interdigitalballen erstrecken sich bis zu den Handtellerrindern. Sie sind so
grof, dass zwischen ihnen nur Platz fiir eine Furche bleibt. Auch die Carpalballen
stoflen fast aneinander und reichen bis an den medialen bzw. lateralen Handteller-
rand. Der ulnare Carpalballen springt so stark vor, dass er den Handteller sogar
tiberragt.
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Abb. 11. Hylomyscus denniae. — A. Linke Palma. B. Linke Planta. — Mafistab: 10 mm.

Die Volarseiten der Finger lassen basal und apikal Driisen6ffnungen erkennen.
Finger 2 bis 5 tragen kurze, spitze Krallen.

Fuf (Abb. 11B)

Auch im Fuf} sind die Ballen riesig (siehe auch Abb. 18). Die Interdigitalballen fiil-
len nahezu die gesamte Volarfliche zwischen den Zehen aus. Der proximale Hypo-
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thenar ist bei allen Individuen vorhanden. Er ist groff und springt, genau wie die an-
deren Ballen, stark vor. An der Basis von Interdigitalballen Ip und II setzen sich me-
dial die distalen Ballenkomponenten Td bzw. Id ab. Bei manchen Individuen ist der
distale Thenar nicht mehr zu erkennen. Basal von Interdigitalballen IV liegt, vom
Ballen getrennt, ein relativ grofler und prominenter distaler Hypothenar.

Proximaler Thenar, Interdigitalballen Ip, II und IV sehen aufgrund einer zentra-
len Vertiefung wie Saugnipfe aus. Interdigitalballen IIT ist pyramidenférmig. Auf
den Ballen des Fufles sind, ebenso wie auf denjenigen der Hand, linienformige
Oberflichenstrukturierungen ausgebildet, die senkrecht zum jeweiligen Ballengrat
verlaufen. Auf proximalem und distalem Hypothenar konnen keine Linien, aber
Driisendffnungen ausgemacht werden.

Fur Furchen bleibt in der Vola wenig Platz. Erst proximal von Interdigitalballen
Ip und IV sind einige wenige ausgebildet. Die Volarhaut zwischen Interdigitalballen
Ip, proximalem Thenar und proximalem Hypothenar lisst Warzen und Driisenoff-
nungen erkennen.

Der Fuf} ist im Verhaltnis zur Kopf-Rumpf-Linge eher kurz (Abb.20). Die fi-
bular inserierenden Zehen 4 und 5 sind die lingsten Zehen des Fufles. Zeh 5 ist be-
sonders kriftig und zur Seite gedreht. Alle Apikalballen zeigen linienformige
Strukturierungen. Volar sind die Linien quer zur Finger-Lingsachse ausgerichtet,
apikal umlaufen sie den Ballen wie ein Band. Die Krallen der Zehen sind kurz und
spitz.

5.6 Lemniscomys striatus Linnaeus, 1758

Hand (Abb. 12A-D)

In der Hand sind fiinf Ballen deutlich zu erkennen. Der radiale Carpalballen be-
sitzt zweil Ballenspitzen, die durch eine kurze Lingsfurche voneinander getrennt
sind. Die Spitzen der Carpalballen liegen mit der Daumenkuppe auf einer Hohe. Die
Volarfliche der proximalen Handhalfte erreicht fast die Ballenspitzen, so dass zwi-
schen ulnarem Carpalballen und Daumen ein annihernd einheitlich hohes Polster
ausgebildet ist.

In der Peripherie von Interdigitalballen II, IIT und IV sind zahlreiche warzenarti-
ge Strukturen zu erkennen, die in ihrer Grofle alle dhnlich sind. Eine tief einge-
schnittene radio-ulnare Querfurche trennt distale und proximale Handhilfte. Zwi-
schen Interdigitalballen IIT und IV verlduft in Richtung mediale Handseite eine
deutliche Beugefurche, die Interdigitalballen IV und Finger 5 von der tibrigen dista-
len Handhilfte trennt.

Der tiinfte Finger ist stark reduziert. Er besteht bei dem gezeichneten Individuum
nur noch aus dem Apikalballen sowie einem kurzen Fingerstiick, das auf der Volar-
seite zwei Querrunzeln aufweist. Die Reduktion des Fingers ist bei verschiedenen
Individuen unterschiedlich stark ausgepragt und nicht immer so weit fortgeschritten
wie bei dem in Abb. 12 dargestellten Tier. Finger 2 bis 4 tragen Krallen, Finger 5 ei-
ne Tegula, die wie ein Nagel stumpf endet und die Fingerkuppe nicht tiberragt
(Abb. 12B), wie eine Kralle jedoch lateral leicht komprimiert ist.

Im Handgelenksbereich ist medio-ventral eine Caruncula carpalis ausgebildet, die
medial mit kiirzeren Haaren besetzt ist.
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Abb. 12. Lemniscomys striatus. — A. Linke Palma. B. Finger 5 von dorsal. C. Linke Hand von
medial. D. Linke Hand von lateral. — Maf{stab: 10 mm.

Fuf (Abb. 13A, B)

Der Fuf} trigt finf prominente Ballen und einen kleinen proximalen Hypothenar,
der bei dem in Abb. 12 dargestellten Individuum kaum grofier als eine Warze ist und
auch nicht stirker hervortritt als eine solche. Bei manchen Individuen ist der Hp
vollstindig reduziert. Die Vola ist bis zum distalen Rand des proximalen Thenars
mit zahlreichen Warzen bedeckt, die sich in den Ballenperipherien oft halbkreisfor-
mig um den Ballen gruppieren. Nur im Ballenzwischenraum zwischen Interdigital-
ballen IT und III sind keine Warzen ausgebildet.

Zwischen Interdigitalballen IT und III verlduft eine kurze Lingsfurche, die ihre
Fortsetzung weiter proximal, beginnend zwischen Interdigitalballen Ip und IV, fin-
det. Auffallend im Zentrum der Vola sind auflerdem zwei Diagonal- sowie mehrere
Querfurchen (siche auch Abb. 12B).

Der Fufl ist weitgehend symmetrisch gebaut. Am lingsten ist die in der Mitte lie-
gende, dritte Zehe. Thr liegen Zeh 2 und 4 an, die nur wenig kiirzer als Zeh 3 sind und
beide fast gleich weit nach distal ragen. Die Auflenzehen sind kurz und inserieren
auf ungefihr derselben Hohe der Planta. In entspannter Haltung sind die Auflenze-
hen etwas unter die Fuf$sohle gertickt. Die drei mittleren Zehen liegen dicht zusam-
men, Zeh 2 und 4 neigen sich apikal in Richtung Zeh 3 (Abb. 12B).
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Abb. 13. Lemniscomys striatus. — A. Linke Planta. B. Linke Planta in entspannter Haltung
(Haare entfernt). — Mafistab: 10 mm.

Etwa die Hilfte der Fufisohle entfillt auf den ballenlosen proximalen Abschnitt.
Im Bereich der Ferse erstrecken sich die Haare des Fufiriickens weit in die Vola hin-
ein.

5.7 Malacomys longipes Milne-Edwards, 1877
Hand (Abb. 14A)

In der Vola liegen fiinf prominente, zapfenformig nach distal vorspringende Bal-
len. Distale Ballenkomponenten (Id, Hd) sind nicht zu erkennen. Die Hautober-
fliche der Ballen und Ballenzwischenraume ist glatt und zeigt aufler einigen kaum
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Abb. 14. Malacomys longipes. — A. Linke Palma. B. Linke Planta. — Maf3stab: 10 mm.

sichtbaren Driisenoffnungen keinerlei Strukturierungen. Zwischen den Ballen, vor
allem im proximalen Handtellerbereich, ist die Volarflache erhoht und erscheint flei-
schig. Der radiale Carpalballen ist in die erhohte Region eingebettet und tritt weni-
ger stark hervor als die anderen Ballen der Palma.
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Die Hand ist nicht iberdurchschnittlich lang (Abb. 19), besitzt aber einen relativ
langen Handteller. Die Beugefurchen in der Vola sind nur wenig tief eingeschnit-
ten. Neben der radio-ulnaren Querfurche gibt es drei weitere, kurze Furchen, die
etwas deutlicher sind: Die eine liegt parallel zur radio-ulnaren Querfurche, proxi-
mal von Interdigitalballen III. Die beiden anderen verlaufen jeweils distal von In-
terdigitalballen Ip bzw. IV und stehen in einem Winkel von ungefihr 45 Grad zu
den beiden oben genannten. Zusammen bilden die vier Furchen ein zickzackformi-
ges Muster.

Die Handgelenksregion ist medio-ventral verdickt und mit sehr kurzen Haaren
besetzt. Proximal von Interdigitalballen Ip erreicht sie ungefihr dieselbe Hohe wie
die Vola.

Fuf! (Abb. 14B)

M. longipes besitzt eine auflergewohnlich lange Fuflsohle (Abb.20). Etwa die
Halfte der Fufsohlenlinge entfallt auf den ballenlosen proximalen Bereich. In der
distalen Fuf§sohlenhilfte liegen fiinf grofle, prominente, nach distal vorspringende
Ballen. Der proximale Hypothenar ist bei allen Individuen vollstindig reduziert.
Auf allen Ballenspitzen sind schwach Driisenoffnungen zu erkennen.

Beugefurchen sind fast ausschliefflich im Bereich zwischen den vier Interdigital-
ballen ausgebildet. Proximal endet dieser Bereich an der Basis von Interdigitalballen
Ip mit einer von dort zum fibularen Fulsohlenrand ziehenden Transversalfurche.
Zwischen den Interdigitalballen verlaufen mehrere Langsfurchen; Interdigitalballen
IV wird tibial von einer solchen Furche bogenformig umfasst.

Der Fuf} zeigt eine schwach ausgebildete, nach medial gerichtete Flexion. Zeh 3
und 4 ragen gleich weit nach distal. Zeh 5 liegt den anderen Zehen nicht an, sondern
ist etwas zur Seite gedreht und nach medial orientiert. Zeh 2 bis 5 sind weit abdu-
zierbar. Die Krallen, vor allem diejenigen von Zeh 2 und 3, sind relativ lang und
hochriickig.

5.8 Mylomys dybowskii Pousargues, 1893
Hand (Abb. 15A, C, D)

In der Vola liegen finf deutlich erkennbare Ballen. Distale Ballenkomponenten
sind nur bei manchen Individuen sichtbar ausgebildet, so z.B. auch bei dem in
Abb. 15 dargestellten: Wihrend Interdigitalballen 1d die Tendenz zeigt, sowohl mit
Interdigitalballen IT als auch mit der Ballenperipherie zu fusionieren, liegt der dista-
le Hypothenar getrennt von Interdigitalballen IV. Von Warzen unterscheidet er sich
dadurch, dass er grofler ist und sich deutlicher gegen seine Peripherie abgrenzt.

Der radiale Carpalballen 16st radial seine Konturen auf und geht flielend in ein
aufgewolbtes Hautareal iiber, das sich von der Daumenbasis bis zur radio-ulnaren
Querfurche erstreckt und mit Warzen besetzt ist. Die Daumenkuppe erreicht diesel-
be Hohe wie die Spitzen der Carpalballen.

Interdigitalballen IT bis IV sind nur maflig prominent, liegen jedoch auf erhohten
Hautpolstern, die sich durch deutliche Furchen gegeneinander absetzen. Besonders
tiefe und breite Einschnitte bilden die radio-ulnare Querfurche sowie zwei weitere
Furchen, die Interdigitalballen IT und III von Interdigitalballen IV trennen. Bedingt
durch diese beiden Einschnitte bilden Interdigitalballen IV, dessen Ballenperipherie
und Finger 5 ein scharf abgegrenztes Handareal. In den Peripherien der Interdigital-
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Abb. 15. Mylomys dybowskii. — A. Linke Palma. B. Linke Planta. C. Finger 5 von lateral (Haa-
re entfernt). D. Finger 5 von apikal. — Maflstab: 10 mm.

ballen sind relativ grofle Warzen ausgebildet. Auf allen Ballen und Warzen, aber
auch in warzenlosen Hautregionen, miinden Driisen aus.

Die Hand erscheint relativ schmal. Der fiinfte Finger ist stark reduziert und be-
steht nur noch aus dem Apikalballen sowie einem kurzen Fingerstiick, das auf der
Volarseite etwa drei Querrunzeln aufweist. Finger 2 bis 4 tragen miflig lange, apikal
abgerundete Krallen. Finger 5 ist mit einer Tegula versehen, die stumpf endet, die
Fingerkuppe nicht iiberragt (Abb. 15C), lateral jedoch komprimiert ist Die Kompri-
mierung wirkt sich auch auf die Fingerkuppe aus, so dass diese wie ,,zusammenge-
driickt” aussieht (Abb. 15D).
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Fufl (Abb. 15)

Die Ballen der Vola sind relativ klein (sieche auch Abb. 18) und flach. Bei manchen
Individuen ist der proximale Hypothenar vollstindig reduziert; bei anderen ist er als
flache, kaum gegen ihre Peripherie abgesetzte Erhebung zu erkennen (Abb. 15B).
Zwischen den Ballen sind zahlreiche, ungefihr gleich grofle und gleich prominente
Warzen ausgebildet. Ob es sich bei manchen von ihnen um eine distale Ballenkom-
ponente handelt, ist weder auszuschlieffen noch zu belegen. Auf allen Ballen und
Warzen, aber auch in Hautregionen zwischen den Warzen, miinden Driisen aus.

Die Interdigitalballen liegen in Paaren, d.h. jeweils zwei von ihnen inserieren auf
derselben Hohe der Fuf§sohle und liegen, tibial und fibular der Fu8-Langsachse, ein-
ander gegentiber. Die Ballen der beiden distalen Ballenpaare (II und III bzw. Ip und
IV) sind sich in ihrer Grofe jeweils dhnlich. Zwischen den Ballenpaaren verlaufen
Querfurchen. Interdigitalballen IT und III sind durch eine deutliche Langsfurche ge-
trennt; zwischen Interdigitalballen Ip und IV fallen zwei diagonal verlaufende, sich
X-f6rmig kreuzende Furchen auf.

Zeh 2 bis 4 sind fast gleich lang und tragen relativ lange, apikal abgerundete Kral-
len, die basal fast genauso breit wie die schmalen Apikalballen sind. Zeh 1 und 5 in-
serieren nicht nur auf derselben Hohe der Fufisohle, sondern haben auch eine ihnli-
che Linge. Aufgrund der genannten Merkmale (Lage und Grofle der Volarballen,
Furchenverlauf, Ansatz und Linge der Zehen) sieht der Fuff auffallend symmetrisch
aus.

5.9 Praomys jacksoni de Winton, 1897
Hand (Abb. 16A)

Die Ballen der Vola sind grof§ (Abb. 17) und prominent. In die Ballenbasis des ra-
dialen Carpalballens ist ein warzenihnliches Element integriert; radial fusioniert ein
weiteres mit dem Ballen. Interdigitalballen IV liegt proximo-ulnar ein deutlicher di-
staler Hypothenar an. Im Gegensatz zu dem in Abb. 16 dargestellten Individuum ist
bei manchen anderen ein erkennbarer Interdigitalballen Id ausgebildet. Die fiinf
groflen Volarballen zeigen linienformige Oberflichenstrukturierungen. Auf Interdi-
gitalballen III sind die Linien senkrecht zur Hand-Lingsachse ausgerichtet, auf den
anderen Ballen verlaufen sie senkrecht zum jeweiligen Ballengrat. Im Zentrum der
Vola, vor allem im Bereich zwischen Interdigitalballen IV und radialem Carpalbal-
len, sind Driisenoffnungen zu erkennen. Unter den Beugefurchen ist die radio-ulna-
re Querfurche am deutlichsten ausgepragt.

Die Hand ist relativ kurz (Abb. 19) und erscheint breit. Die Finger besitzen kur-
ze, spitze Krallen und prominente Apikalballen. Apikalballen 2 bis 5 zeigen Linien,
die von medial nach lateral tiber die Fingerkuppe verlaufen. Auf ihren Volarseiten
minden Driisen aus. Der Apikalballen des Daumens bildet ein relativ grof3es, pro-
minentes Polster, das ebenfalls mit Driisen6ffnungen versehen ist und dorsal einen
Nagel tragt, der die Fingerkuppe nicht erreicht.

Fuf (Abb. 16B)

Auch im Fuf} sind die Ballen relativ grofy (Abb. 18) und prominent. Der proxima-
le Hypothenar ist immer als deutlicher Ballen vorhanden. Distale Ballenkomponen-
ten (Td, Id, Hd) sind bei allen Individuen als separat erkennbare Erhebungen ausge-
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Abb. 16. Praomys jacksoni. — A. Linke Palma. B. Linke Planta. - Mafistab: 10 mm.

bildet. Alle Ballen mit Ausnahme des Hp zeigen linienformige Oberflichenstruktu-
rierungen. Die Linien verlaufen auf allen Ballen tiber deren jeweiligen Grat und sind
immer senkrecht zu ihm ausgerichtet. Proximaler und distaler Hypothenar lassen
Driisenoffnungen erkennen. Driisendffnungen sind auch auflerhalb der Ballen, zwi-
schen proximalem Thenar und Interdigitalballen IV, auszumachen.

Die Vola wird von zahlreichen Furchen durchzogen, die in verschiedenen Rich-
tungen tber die Fuf§sohle verlaufen und annihernd gleichberechtigt erscheinen. Die
Zehen enden in prominenten Apikalballen, die dieselbe Oberflichenstrukturierung
wie diejenigen der Finger zeigen, d.h. den Apex umlaufende Linien besitzen und vo-
lar Driisenoffnungen ausbilden. Zeh 5 hat Greifzehen-Charakter: Er ist nach medi-
al orientiert und hat einen besonders ausladenden Apikalballen. Die Zehen tragen
relativ kurze, spitze Krallen.
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6 Diskussion

6.1 Allgemeines

Die hier untersuchten afrikanischen Muroidea praktizieren meistens mehr als ei-
ne Bewegungsart. Fast alle Arten halten sich zu einem groflen Teil am Boden auf,
viele leben sowohl terrestrisch als auch kletternd und einige graben, waten oder
schwimmen regelmafig.

Tab.3 gibt einen Uberblick iiber die jeweils praktizierten Lokomotionsformen.
Funf Bewegungsarten spielen bei den hier behandelten Arten eine Rolle: ,,Laufen®,
»Klettern, ,Graben®, ,Waten“ und ,Schwimmen®. Da einzelne Bewegungsarten
im Lokomotionsrepertoire einer Art unterschiedlich hiufig ausgeiibt werden, sind
sie danach gewichtet, ob sie ,iiberwiegend®, ,,auch® oder ,selten® auftreten. Soweit
aus der Literatur bekannt, werden bei Arten mit terrestrischer Lokomotionskom-
ponente aulerdem die Grofle ihres Aktionsradius® und bei Arten mit kletternder
Fortbewegung die Art des Klettersubstrates angefiihrt.

Alle Angaben zur Fortbewegung sind ausschliefflich der Literatur entnommen.
Dabei ist zu berticksichtigen, dass dort nicht jede Art ausfiithrlich und differenziert
beschrieben wird. Fiir manche Arten liegen nur wenige Beobachtungsdaten vor, so
dass ihr Bewegungsrepertoire moglicherweise unvollstindig oder sogar fehlerhaft
erfasst ist. Wo dieser Eindruck entsteht, wird im Text darauf hingewiesen.

Die folgenden Uberlegungen und Interpretationen bezichen neben Lokomoti-
ons- und Positionsverhalten, Art des Habitates, Beschaffenheit des Bodens bzw.
Klettersubstrates und Grofle des Aktionsradius’ auflerdem Nahrungsaufnahme, Art
des Nahrungserwerbes und Putzverhalten mit ein. Weitere Verhaltensweisen konn-
ten mangels Literaturangaben nicht berticksichtigt werden. Auch war es aufgrund
fehlender Tiere in Haltungen nicht moglich, eigene Verhaltensbeobachtungen zu
machen oder Experimente zur Funktionsweise bestimmter Strukturen durchzu-

Tab. 3. Lokomotionsformen der einzelnen Arten im Uberblick (soweit zu Beginn dieser Ar-
beit bekannt). — G = Grofler Aktionsradius; ! = Klettersubstrat: Halme und Zweige; 2 = Klet-
tersubstrat: Aste und Stimme. — Gewichtung der Lokomotionsformen: + = tberwiegend
praktizierte Lokomotionsform (wird am haufigsten ausgefiihrt); + = auch praktizierte Loko-
motionsform (wird regelmafig, jedoch nicht iberwiegend ausgefiihrt); + = selten praktizierte
Lokomotionsform (wird nicht regelmaflig, sondern nur ausnahmsweise ausgefiihrt).
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fuhren. In diesem Kapitel geht es deshalb darum, die bislang vorliegenden Kenntnis-
se in Beziehung zu den morphologischen Daten zu setzen und daraus plausible Kau-
salzusammenhinge herzuleiten.

6.2 Delanymys brooksi Haymann, 1962
Hand

Delanymys brooksi lebt in sumpfigen Gebieten Zentralafrikas und bewegt sich so-
wohl an Zweigen und Halmen kletternd als auch am Boden fort. Thre Chiridia miis-
sen so beschaffen sein, dass sie iber weichen Boden gehen konnen, aber auch diinne
Halme umfassen und an dickeren Zweigen haften.

In der proximalen Handhilfte bilden Daumen, die Spitzen der Carpalballen und
die zwischen ihnen liegende, warzenreiche Hautregion ein einheitlich hohes Polster
aus. Damit wird das ganze Polster zu einer Kontaktfliche, die in der Bewegung
Druck ausgesetzt ist. Das ist zum Beispiel dann der Fall, wenn D. brooksi einen
Halm oder dinnen Zweig umfasst, indem sie die Hand in der radio-ulnaren Quer-
furche beugt. Hilt sie sich auf diese Weise an einem Halm fest, presst sie die Finger-
spitzen gegen das proximale Polster; umgreift sie einen diinnen Zweig, driickt dieser
gegen diese Fliche.

D. brooksi kann ihre langen Finger so weit spreizen, dass zwischen Strahl 2 und 5
ein Winkel von fast 180 Grad entsteht (DIETERLEN 1969¢). An Zweigen bildet sie so
auslegerartige Seitenstiitzen, die die Gefahr des Abrutschens der Hand verringern.
Beim Gehen am Boden sind die weit spreizbaren Finger vor allem in sumpfigem
Geldnde von Vorteil, weil sie die Auflagefliche vergrofern und damit das Einsinken
erschweren.

Fufl

Der Fuff scheint starker an kletternde als an terrestrische Fortbewegung angepasst
zu sein. Dafiir spricht vor allem die fiinfte Zehe, die als Greifzehe eingesetzt werden
kann. Auch zeigt D. brooksi die fiir viele kletternde Muroidea charakteristische Di-
gitalformel, bei der Zeh 4 gleich lang oder linger, aber niemals kiirzer als Zeh 3 ist.
Beim Klettern an diinnen Halmen kann sich D. brooksi mit der Greifzehe anklam-
mern, beim Gehen iiber dickere Zweige kann sie sie abduzieren und so ,,Ausleger”
bilden, die die Gefahr des Abgleitens nach der Seite verringern.

Auch der Hallux ldsst sich stark abspreizen und kann rechtwinklig zur Fufi-
Lingsachse abduziert werden. Sind beide Auflenzehen abgespreizt, erhilt der Fufl
so eine enorme Spannweite (siche auch DIETERLEN 1969¢). Das verbessert den Halt
beim Gehen tiber Zweige und erschwert das Einsinken in sumpfigem Untergrund.

Die Lings- und Querfurchen in der Vola sind so tief eingeschnitten, dass sie auch
als Greifrinnen wirken kénnen. Wird ein Zweig in eine solche Rinne genommen, le-
gen sich ihm seitlich sowohl warzenbedeckte Hautbezirke als auch Ballen an und fi-
xieren dadurch den Fufl am Zweig. Beugebewegungen werden hauptsichlich lings
und quer, jedoch kaum diagonal zur Fu8-Lingsachse ausgefiihrt. Die Lingsbeuge-
bewegung erfolgt durch medio-laterale Flexion in der Langsfurche zwischen Inter-
digitalballen IT und III und derjenigen fibular des Ip und Tp. Der Lage dieser Fur-
chen nach zu urteilen, werden dabei Zeh 1 und 2 gegen Zeh 3 bis 5 bewegt. Die an-
dere Hauptbiegerichtung ist transversal. Setzt der Fufl nicht parallel, sondern
senkrecht zu einem Zweig auf und umfasst diesen mittels proximo-distaler Flexion,
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tut er dies offensichtlich so, dass der Hallux dabei den anderen Zehen gegeniiber-
liegt. Die fiinfte Zehe eignet sich in dieser Bewegung weniger gut als opponierbarer
Greithebel, weil sie zu weit distal inseriert und Interdigitalballen IV mit dem Zweig
kollidieren wiirde.

D. brooksi besitzt eine lange Fulsohle und nutzt, wie der proximal inserierende
Thenar vermuten lisst, einen groffen Teil der Fufisohle als Trittfliche. Geht sie tiber
einen annihernd horizontal ausgerichteten diinnen Zweig, kommt dabei vor allem
der medialen Fufisohlenhilfte eine entscheidende Bedeutung zu, da sie stirker als die
laterale belastet wird. Vielleicht ist die Region zwischen Tp und Ip deshalb so dicht
mit Warzen besetzt, weil sie in einem solchen Bewegungsablauf einerseits starkem
mechanischem Stress unterliegt und andererseits Haftfunktion austibt.

6.3 Dendromus nyasae Thomas, 1914
Hand

Die Identifikation der Ballen ist ohne embryologische Untersuchungen kaum ein-
deutig vorzunehmen. Dennoch sollen hier zwei Vorschlige gemacht werden, die von
unterschiedlichen Annahmen ausgehen: Annahme 1 besagt, dass die in Abb.3 dar-
gestellte Ballenkonfiguration bereits bei der gemeinsamen Stammart von Nesomyi-
dae und Muridae ausgebildet war. Annahme 2 geht davon aus, dass sich die in Abb. 3
dargestellte Ballenkonfiguration nur bei der Stammart der Muridae herausbildete,
wihrend die Nesomyidae ein urspriinglicheres Ballenmuster beibehalten haben, wie
es fur die Theria charakteristisch ist (Abb. 2).

Unter Annahme 1 konnten die Ballen in der Palma wie folgt angesprochen wer-
den (Abb.6A): Bei dem radialen Carpalballen handelt es sich um Interdigitalballen
Ip, bei einer (oder beiden?) der ihm radio-distal anliegenden Strukturen wahrschein-
lich um den Thenar. Proximo-ulnar liegt der proximale Hypothenar. Ob es sich bei
einer der Warzen in Nachbarschaft von Interdigitalballen IT bzw. IV um eine distale
Ballenkomponente (Id bzw. Hd) handelt, ist weder auszuschliefen noch zu belegen.
Ulnar des Daumens hat sich eine besonders grofle Warze gebildet, die einem Ballen
dhnelt und vielleicht auch Ballenfunktion hat. Da sie dhnlichen Anforderungen aus-
gesetzt ist wie ein richtiger Ballen, gruppieren sich die Warzen in ihrer ulnaren Peri-
pherie auch wie um einen solchen. Vielleicht war es aufgrund der betrichtlichen
Linge der Vola notwendig, hier eine Struktur mit Ballenfunktion zu etablieren und
so einen langen, ballenlosen Handtellerbereich zu tiberbriicken.

Annahme 2 konnte zu einer Ballenidentifikation fithren, die der eines urspriingli-
chen Siugerchiridiums entspricht (Abb. 6B): Hypothenar und Interdigitalballen I
haben sich nicht in eine proximale und eine distale Komponente geteilt, sondern sind
als jeweils ein einziger Ballen erhalten geblieben. Interdigitalballen I behilt seine ur-
spriingliche Position etwas distal der Daumenbasis bei. Ulnar ist er, wie andere In-
terdigitalballen auch, halbkreisférmig von Warzen umgeben. Der radiale Carpalbal-
len wird allein vom Thenar gebildet. Proximo-ulnar liegt ihm der Hypothenar an.
Da sich kein Ballen geteilt hat, gibt es auch keine distalen Ballenkomponenten. Alle
Strukturen, die etwas kleiner als die Ballen selbst sind, sind deshalb Warzen.

Eine weitere, hier untersuchte nesomyide Art ist Delanymys brooksi. Thre Ballen-
konfiguration entspricht sowohl in der Hand als auch im Fuf} derjenigen murider
Arten, d.h. sie zeigt kein urspriinglicheres Ballenmuster. Dieser Befund konnte
dafiir sprechen, dass Annahme 1 zutrifft. Denkbar wire aber auch, dass sich die
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Dendromurinae frith von anderen Nesomyidae abgespalten und das urspriingliche-
re Ballenmuster beibehalten haben, wihrend andere nesomyide Unterfamilien wie
z.B. die Delanymyinae konvergent zu den Muridae die in Abb.3 dargestellte Bal-
lenkonfiguration ausbildeten. Dem ,,Prinzip der sparsamsten Erklirung® (,,Princi-
ple of Parsimony*, GHISELIN 1966) folgend, das die einfachere Deutung eines Be-
fundes anstrebt, ist bei den vorliegenden Ergebnissen Annahme 1 die wahrscheinli-
chere.

D. nyasae lebt fast ausschliefflich an Halmen und diinnen Zweigen kletternd (D1e-
TERLEN 1969a). Als nachtaktive Art bewegt sie sich niemals springend, sondern lang-
sam, sicher und Halt suchend fort, wobeli sie auch ihren Greifschwanz einsetzt (Dik-
TERLEN 1988). Halme sind ein Klettersubstrat, das auch mit einer Hand von unter
1em Linge umfasst werden kann. Die langen Finger helfen D. nyasae dabei, sich
durch Umgreifen festzuhalten. Dabei kann sie die Hand sowohl lings zum Halm als
auch quer dazu aufsetzen und beugen. Setzt die Hand lings auf, werden Finger 3
und 4 gegen Finger 2, Apikalballen 1 und radialen Carpalballen bewegt, d.h. in den
Lingsfurchen gebeugt. In DIETERLEN (1988) ist ein solcher Beugemodus abgebildet,
bei dem dritter und vierter Finger um den Halm fassen und der zweite Finger dem
Halm aufliegt. Setzt die Hand dagegen quer auf, beugt D. nyasae Finger 2 bis 4 ge-
gen die proximale Handhilfte. Wie die proximal von Interdigitalballen III liegende
Querfurche andeutet, besteht bei etwas dickeren Zweigen offenbar auch die Mog-
lichkeit, die Hand weniger stark zu beugen, so dass nur Finger 3 und 4 abgewinkelt
werden. Finger 5 liegt bei einer proximo-distalen Beugung in der Biegezone, so dass
er dem Halm oder Zweig wahrscheinlich aufliegt. Da er keine die Fingerkuppe tiber-
ragende Kralle trigt, kann er sich unter Druck gut verformen und ist in der ganzen
Peripherie seines Apikalballens taktil sensibel. Als nachtaktive Artist D. nyasae dar-
auf angewiesen, ihr Klettersubstrat zu erfithlen und rechtzeitig Informationen tiber
seine Lage und Ausrichtung zu erhalten. Vielleicht kommt Finger 5 deshalb auch bei
der Anniherung an den Halm eine besondere Tastfunktion zu: Nach ventral abge-
winkelt, erreicht er ihn vor Aufsetzen der Handfliche und nimmt mit den die Fin-
gerkuppe tiberragenden Haaren seine Ausrichtung wahr.

Der asymmetrische Eindruck der Hand kommt auch dadurch zustande, dass die
Ballenspitzen von Apikalballen 1 und den beiden Carpalballen in einer Achse liegen,
die schrig uiber die Hand verlduft. Parallel dazu liegt die radio-ulnare Querfurche.
Gegentiber inserieren die Finger 3 und 4, die mit ihrer Ausrichtung nach ulnar und
den nach radial weisenden Fingerspitzen wie eine Greifzange wirken. Die proximo-
distale Beugung der Hand erfolgt nicht senkrecht zur Hand-Langsachse, sondern
schrig von latero-distal nach proximo-medial. Auch die medio-laterale Beugung er-
folgt leicht schrig von medio-distal nach proximo-lateral. Vielleicht liegt ein Vorteil
des schragen Greifens darin, dass das Substrat von einer lingeren Strecke des Hand-
tellers umfasst und das Festhalten so sicherer wird.

Fufl

Die Identifikation der Ballen soll auch im Fuf§ unter den zwei oben genannten
Annahmen erfolgen. Unter Annahme 1 ist folgende Ballenkonfiguration wahr-
scheinlich (Abb.7A): Bei dem proximo-tibialen Ballen handelt es sich um den pro-
ximalen Thenar. An der Basis des Hallux liegt der proximale Interdigitalballen I.
Proximo-fibular befindet sich der proximale Hypothenar. Kleine Ballenkomponen-
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ten (Td, Ip, Hd) sind deshalb nicht erkennbar, weil sie entweder vollstindig redu-
ziert sind, mit ihrem Nachbarballen verschmolzen sind oder Warzenform haben.

Setzt man Annahme 2 voraus, hitten sich die Ballen nicht in eine proximale und
eine distale Komponente geteilt. Proximo-tibial lige dann der Thenar, an der Hal-
luxbasis Interdigitalballen I und proximo-fibular der Hypothenar. Alle kleineren
Strukturen der Volarhaut wiren als Warzen anzusprechen (Abb. 7B).

Die Ballen selbst sind gegentiiber ihrer Peripherie nur miflig prominent. Die In-
terdigitalballen liegen jedoch gemeinsam mit den sie kreisformig umgebenden War-
zen auf Hautpolstern, die stark hervortreten. Dadurch entsteht der Eindruck, als ob
Ballen, ,,Warzenkranz“ und erhohte Hautregion gemeinsam den eigentlichen funk-
tionellen Ballen bilden. Die funktionelle Ballenfliche wire dann stark vergrofiert
und wiirde nahezu den gesamten Fufisohlenbereich zwischen den Zehen abdecken.
Von der Ballenfliche her wire der Fufl von D. nyasae damit dem von Hylomyscus
denniae (Abb.11B) vergleichbar, die die Ballenfliche jedoch durch Vergroflerung
der Ballen selbst und nicht durch Anlagerung von Warzen erreicht.

D. nyasae fihrt mit dem Fufy sowohl proximo-distale als auch medio-laterale
Beugebewegungen aus. Bei einer proximo-distalen Flexion des Chiridiums kann der
Zweig so umgriffen werden, dass er distal von Zeh 5 liegt. Greifzehe und Hallux fi-
xieren ihn dabei von der einen Seite, Zeh 2 bis 4 von der anderen (siche KingDON
1974, DieTeERLEN 1988). Ein anderer moglicher Greifmodus ist der, dass der Zweig
nicht distal, sondern proximal von Zeh 5 umfasst wird. Bei dieser Flexion werden ei-
nerseits Hallux und Zeh 5 gegeneinander bewegt und andererseits Interdigitalballen
I und IV. Haben diese beiden Interdigitalballen Kontakt zu dem umklammerten
Zweig, wirken die Linien threr Hautoberflichen einem Ausgleiten in unterschiedli-
che Richtungen entgegen: Die Fuflinnenseite gleitet weniger leicht vom Zweig ab,
die Fulaulenseite rutscht weniger leicht vorwarts.

Eine weitere, haufig ausgefithrte Beugung des Fufles erfolgt in der Lingsachse.
Die Lingsfurche setzt sich distal in zwei Furchen fort, die Interdigitalballen IIT um-
fassen und rechts und links von Zehenbasis 4 enden. Offensichtlich gibt es zwei Mo-
di, die Zehen gegeneinander zu bewegen: Entweder werden Zeh 2 und 3 gegen Zeh
4 und 5 gefithrt oder Zeh 2 bis 4 gegen Zeh 5 (siehe DuBost 1965). Zeh 4 scheint
dhnlich wie eine Wendezehe in der Lage zu sein, sich sowohl in die eine als auch in
die andere Richtung zu drehen. Zeh 5 fungiert in jeder dieser Beugebewegungen als
kraftiger, opponierbarer Greifthebel. Abbildungen in Dusost (1965), KiNGDON
(1974) und DIeTERLEN (1988) zeigen, wie er den anderen Zehen gegentibergestellt
wird und wie stark er abduziert werden kann. Dusost (1965) belegt anhand von
Untersuchungen des Fufiskelettes, dass es sich um eine echte Opponierbarkeit han-
delt (,le caractere opposable est complétement réalisé“) und die spezielle Ausbil-
dung des Metatarso-Phalangealgelenkes dazu fiithrt, dass Zeh 5 nicht mehr parallel
zu den anderen Zehen ausgebracht werden kann: ,,Il n’est donc plus possible a I’ani-
mal de plier ce «pouce» dans le plan vertical. Pendant la marche, ce doigt externe doit
alors se placer perpendiculairement a ’axe de progression. La patte postérieure de-
vient un trépied; 'appui antérieur se fait sur les doigts 2, 3 et 4 et les appuis latéraux
sont fournis par le doigt 5 du coté externe et le rudiment de pouce du cdté interne®.

Die Apikalballen von Hallux und Zeh 5 sind in besonderer Weise zum Haften und
Tasten befahigt. Da beide nicht von einer Kralle tiberragt werden, konnen sie sich
dem Untergrund besser anschmiegen und in ihrer ganzen Peripherie Tastempfin-
dungen empfangen. Der Nagel auf dem Hallux ist eine fiir Muroidea auflergewohn-
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liche Bildung und tritt bei keiner der anderen, hier untersuchten Gattungen auf. In-
nerhalb der Dendromurinae gibt es jedoch zwei weitere Gattungen, die einen Hal-
lux mit Nagel und Greitfdhigkeit ausbilden: Prionomys besitzt einen primatenahnli-
chen Fuf§ mit einem langen, kriftigen und opponierbaren Hallux. Dendroprionomys
zeigt eine etwas weniger extrem ausgepragte erste Greifzehe, entwickelt jedoch
gleichzeitig eine opponierbare fiinfte Zehe. JuLLiEN (1968) stellt Prionomys, Den-
droprionomys und Dendromus in eine Reihe, die dadurch charakterisiert ist, dass
Zeh 5 von Prionomys Uber Dendroprionomys zu Dendromus zunehmend Greif-
fahigkeit erhalt, wihrend Zeh 1 diese reduziert.

6.4 Arvicanthis niloticus Desmarest, 1822

Hand

Die kurze Querfurche am medialen Rand des radialen Carpalballens deutet an,
dass der Ballen aus zwei Komponenten besteht, die sich zusammengeschlossen ha-
ben. Wahrscheinlich sind Thenar und proximaler Interdigitalballen I zu einem ge-
meinsamen Ballen verschmolzen. Die Carpalballen bilden gemeinsam mit dem Api-
kalballen des Daumens, mit dem sie in einer Ebene abschliefien, ein stabiles Wider-
lager, gegen das die Finger 2 bis 5 gebeugt werden konnen. Die Bildung eines solchen
Widerlagers wird zusitzlich dadurch unterstiitzt, dass die proximale Handhilfte von
medial nach proximal ansteigt. Zwischen Tp/Ip und Hp sowie zwischen T/Ip und
Daumen ist die Handfliche zudem erhoht und verbindet auf diese Weise die Ballen
miteinander. In diesem Bereich sind auflerdem, genau wie auf den Ballen, Dri-
sendffnungen zu erkennen, was auf eine gemeinsame Funktion von Ballen und Bal-
lenzwischenriumen hinweist.

Die flachen Interdigitalballen IT bis IV liegen in der Biegezone des Chiridiums.
Thre geringe Prominenz trigt dazu bei, dass die Finger stark gebeugt werden kon-
nen. Die Hand wird beim Graben wahrscheinlich wie ein ,Grabhaken“ (BOKER
1935) eingesetzt, mit dessen Hilfe A. niloticus Erde lockert, wenn sie beispielsweise
ithre Baue anlegt. Die im Vergleich zu den anderen untersuchten Muroidea relativ
langen, kraftigen Krallen unterstiitzen die Hand in ihrer Grabtatigkeit.

Verflachung von Ballen und Verschmelzung mit den sie umgebenden Hautarealen
sind auch von anderen grabenden Arten bekannt (ADE & Ziekur 1999). Auf diese
Weise entsteht eine Grabhand, die stark gebeugt werden kann und die eine schaufel-
artige Handflidche besitzt. A. niloticus ist zwar nicht stark fiir Graben spezialisiert,
zeigt aber doch Ansitze einer solchen Entwicklung.

Die Hauptbiegeachse der Hand liegt transversal. Eine tief eingeschnittene, die
Handfliche in zwei Hilften trennende Querfurche verliuft von der radialen Hand-
seite, proximal von Finger 2, quer iiber den Handteller bis zur ulnaren Handseite,
proximal von Finger 4. Nach der Terminologie von KiMUra et al. (1994) handelt es
sich dabei um die radiale und die ulnare Querfurche, die sich wahrscheinlich im
Handtellerzentrum miteinander verbunden haben. Die Furche wird hier deshalb als
radio-ulnare Querfurche (Qru) bezeichnet.

Beim Gehen am Boden haben vor allem die Ballen der Vola und die Apikalballen
Kontakt mit dem Untergrund. Aus den Schweifldriisen6ffnungen der Ballen austre-
tender Schweifl erhoht die Adhision, moglicherweise hinterlassen auch Duftstoffe
Signale. Aufgrund der Beschaffenheit der proximalen Handhalfte (siche oben) haben
dort nicht nur die Ballen, sondern auch die zwischen ihnen liegenden Hautbezirke
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Bodenkontakt. Es ist deshalb sinnvoll, dass auch hier, genau wie auf den Ballen
selbst, Driisen ausmiinden.

Fufl

Der proximale Fusohlenbereich trigt nur noch einen Ballen (Tp). Der proxima-
le Hypothenar ist bei allen untersuchten Individuen vollstindig reduziert. Offen-
sichtlich erfordert die rein terrestrische Fortbewegungsweise von A. niloticus keinen
zweiten Ballen in dieser Region.

Die Quertfurchen in der Fuf§sohle kommen dadurch zustande, dass die Volarhaut
bei Flexion des Chiridiums gestaucht wird. Die Langsfurche zwischen Interdigital-
ballen II und III sowie die V-formigen Diagonalfurchen sprechen fiir eine medio-
laterale Beugebewegung des Fufles, bei der die Auflenzehen etwas unter die Fuf3-
sohle gefiihrt werden. Wahrscheinlich werden die Zehen in der Anteversion eng zu-
sammengelegt und der Fufl auf diese Weise schmaler gemacht.

Interdigitalballen IT und III bilden gemeinsam die distale Auflagefliche der Fuf3-
sohle. Die zwischen ihnen liegende Hautregion ist als einzige Hautregion der Vola
auflerhalb der Ballen mit erkennbaren Driisenoffnungen versehen. Bedingt durch
die geringe Ballenprominenz wird der Ballenzwischenraum bei gespreizten Zehen
wahrscheinlich ebenfalls zur Kontaktflache und verbindet Interdigitalballen IT und
I11, so dass ein einziges, grofles distales Auflagepolster entsteht.

Schwierig zu interpretieren ist die betrachtliche Krallenlinge. Ein Zusammenhang
zu grabender Titigkeit ist unwahrscheinlich. Krallen spielen beim Graben vor allem
beim Lockern der Erde eine Rolle — eine Titigkeit, die mit den Vorderpfoten aus-
getibt wird. Die Hinterpfoten scharren die lose Erde zwar weg, brauchen hierfiir
aber eher eine breite Fuf§fliche als lange Krallen. Bei einem Laufer mit groflem Ak-
tionsradius wie A. niloticus erscheinen derart lange Krallen beim Abrollen des Fufles
sogar eher hinderlich. Vielleicht ist ihre Bedeutung eher im Bereich des Putzverhal-
tens zu suchen. Fiir eine solche Interpretation spricht, dass die Krallen der entschei-
denden ,,Putzzehen®, Zeh 2 und 3, linger als die anderen sind.

6.5 Colomys goslingi Thomas & Wroughton, 1907
Hand

C. goslingi ist in ithrer Nahrungsokologie hoch spezialisiert. Sie ernahrt sich fast
ausschliefllich carnivor und bezieht ihre Nahrung grofitenteils aus dem Wasser, wo
sie in flachen Gewisserbereichen sowohl nach kleinen Wirbeltieren wie z.B. Kaul-
quappen jagt als auch Insektenlarven sammelt (DIETERLEN & STATZNER 1981; DiE-
TERLEN 1983, 1990). Diese Erndhrungsweise ist einmalig bei afrikanischen Nagetie-
ren und macht C. goslingi zu ,,the most specialized rodent of the African rain forest®
(DieTERLEN & StTATZNER 1981, DIETERLEN 1990). Eine so starke Spezialisierung
stellt besondere Anforderungen auch an die Hinde und Fiifle, denen wichtige Auf-
gaben beim Beuteerwerb zukommen. So miussen die Fiifle Waten im flachen Wasser
ermdglichen und gleichzeitig Halt auf weichem und rutschigem Untergrund geben.
Die Hinde missen auflerdem in der Lage sein, Beute wahrzunehmen, aufzuscheu-
chen, zu ergreifen oder vom Gewissergrund abzusammeln. Ein starker Selektions-
druck muss also darauf liegen, die Hinde und Fiifle an diesen speziellen Nahrungs-
erwerb anzupassen. Die funktionelle Anatomie der Chiridia wird deshalb im Fol-
genden hauptsichlich unter diesem Gesichtspunkt diskutiert.
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C. goslingi erwirbt ihre Beute durch aktives Jagen und Sammeln (DIETERLEN
1983). Als nacht- und dimmerungsaktive Art ist sie dabei vor allem auf ihren Tast-
sinn angewiesen. Beobachtungen im Labor zeigten, dass sie auch ohne Sichtkontakt
in der Lage ist, Beute zu fangen (D1eTERLEN 1983). Bei der Ortung hilft ihr ihre be-
sonders tastsensible, vibrissenreiche Schnauze, die sie ins Wasser eintaucht und mit
der sie offenbar Wellenbewegungen wahrnimmt (DieTERLEN 1983). Dass C. goslin-
gi zu einem GrofSteil von Kocherfliegenlarven lebt, fithren DIETERLEN & STATZNER
(1981) darauf zurtick, dass diese besonders starke Atemstrome produzieren, die tak-
til leicht auszumachen sind. KingponN (1974) beschreibt, dass C. goslingi mit den
Hinden auch den Boden durchsiebt und Beute durch Handbewegungen auf-
scheucht; DiETERLEN & STATZNER (1981) konnten ein solches Verhalten nicht beob-
achten. Die Hinde kommen aber z.B. dann zum Einsatz, wenn sie Kocherfliegen-
larven vom Boden 16st und, wahrscheinlich unter Zuhilfenahme der Zihne, von
threm Kocher befreit.

Bei allen Bewegungen unter Wasser ist es hilfreich, wenn das Chiridium méglichst
kleinflachig ist und infolgedessen wenig Wasserwiderstand erfahrt. Die Ausbildung
einer anndhernd lings verlaufenden Furche deutet darauf hin, dass die Hand durch
medio-laterale Beugung verschmilert wird. Diese Langsbeugung erfolgt aufgrund
des zentral liegenden Interdigitalballens III nicht genau in der Mitte der Vola, son-
dern etwas versetzt. Dabei wird die proximo-laterale Handhalfte (Finger 5, Interdi-
gitalballen IV und beide Carpalballen) gegen die medio-distale (Finger 1 bis 4 und
Interdigitalballen II und III) bewegt. Die proximo-laterale Hilfte steigt von der
Langsfurche aus in Richtung Hp an und bildet in der Volarhaut auf8erhalb der Bal-
len Strukturen aus, die an die von WiprpLE (1904) beschriebene Fusion von Epider-
miswarzen zu kurzen Hautleisten erinnern. Das Zentrum der Vola scheint dadurch
in besonderer Weise zu taktiler Wahrnehmung befihigt zu sein. Vielleicht ist auch
die fleischig erhohte Handfliche ein Hinweis auf besondere taktile Fahigkeiten, da
sie nicht so stark hinter die Ballen zurticktritt, dass sie bei Bertihrungen keinen Kon-
takt mehr erhalt.

Ob C. goslingi mit den Handen unter Wasser nach Beute greift, wurde bisher
nicht untersucht. Wiirde sie dies nicht tun, miisste sie kleine Wirbeltiere wie Kaul-
quappen oder Fische mit den Zihnen fangen. Ein Nagetier-Gebiss mit seinen langen
Schneidezihnen und dem Diastema ist dazu eher schlecht geeignet. Andererseits be-
sitzen Nagetiere Hinde mit guten manipulatorischen Fihigkeiten. Es ist deshalb
wahrscheinlicher, dass C. goslingi unter Wasser nach ihrer Beute greift und sie mit
den Hinden zum Mund fiihrt. Bei einer solchen Aktion werden zwei unterschiedli-
che Anforderungen an die Hinde gestellt: Zum einen sollten sie kleinflichig sein;
nicht nur, um weniger Wasserwiderstand zu erfahren, sondern auch, um das zu er-
greifende Beutetier beim Zufassen nicht durch Verdringung eines groflen Wasser-
schwalls wegzukatapultieren. Zum anderen sollten sie eine grofle Fliche haben, um
die Treffsicherheit zu erhohen. Der ersten Anforderung begegnet C. goslingi durch
eine eher geringe Handbreite und die medio-laterale Beugefahigkeit. Der zweiten ist
sie durch die aufergewohnliche Lange der Vola gewachsen, die sich gerade beim Zu-
greifen, wenn das Beutetier durch das verdringte Wasser nach vorn gedriickt wird,
als besonders ntitzlich erweist.

Neben den beiden sich kreuzenden Hauptbeugefurchen sind zahlreiche weitere
Furchen ausgebildet. Das spricht dafiir, dass die Hinde vielseitig bewegt werden.
Der lange Handteller erhoht nicht nur die Treffsicherheit, sondern trigt auch dazu
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bei, dass die Ballenzwischenrdume, in denen die Beugungen erfolgen konnen, aus-
reichend grof} sind.

ErLLERMAN (1941) beschreibt, dass die Hand von C. goslingi sechs Ballen trigt.
Dieser Eindruck entsteht dadurch, dass der Daumen wie ein Volarballen erscheint:
Er hat eine dhnliche Prominenz wie die Interdigitalballen, ist etwas in die Vola
gertickt und trigt einen Nagel, der die Fingerkuppe nicht erreicht.

Der radiale Carpalballen setzt sich wahrscheinlich aus Thenar und proximalem
Interdigitalballen I zusammen, wobei der basal liegende Thenar die Tendenz zeigt,
mit der Handfliache zu verschmelzen. Alle Ballen mit Ausnahme des Apikalballens 1
und des Hd sind auf ihrer Oberfliche erkennbar linienférmig strukturiert. Zwischen
den Vertiefungen, d.h. auf den Grat einer Linie, miinden jeweils mehrere Driisen
aus, wie es fiir Hautleisten typisch ist. Die ,geriffelte Oberfliche trigt dazu bei, die
Adhision zu verbessern. Die vorwiegend quer, teilweise auch diagonal zur Hand-
Lingsachse ausgerichteten Linien wirken in einer Vorwirtsbewegung der zum Aus-
gleiten antreibenden Kraft entgegen. C. goslingi, die sich viel im Wasser aufhalt, ist
dadurch weniger gefahrdet, auf glattem Untergrund auszurutschen. Der fiir Haut-
leisten typische Rezeptorenbesatz verbessert auflerdem die Fahigkeit, beim Absu-
chen des Bodens, bei der Wahrnehmung von Wellenbewegungen und beim Ergrei-
fen von Beute besonders differenzierte Tasteindriicke zu empfangen.

Ob die kurzen Haare der Hand- und Arminnenseite eine besondere Tastfunktion
haben, ist schwierig zu beurteilen. Wenn C. goslingi auf das Wahrnehmen von Was-
serstromungen spezialisiert ist, wire es nahe liegender, dies mit langeren Haaren zu
tun, die leichter ausgelenkt werden. Lange Vibrissen besitzt C. goslingi, wie alle an-
deren untersuchten Arten auch, an der ulnaren Seite des Unterarms. Die extrem kur-
zen Haare im medio-ventralen Handgelenksbereich konnten aber auch als ,,Putz-
brste“ fungieren. Die wichtigsten Putzorgane bei Nagetieren sind die Vorderextre-
mititen. Beim Sdubern des Kopfes greifen die Hinde bis hinter die Ohren und
streichen von dort aus nach vorn bis zur Schnauzenspitze (BURGER 1959). Eine sol-
che Putzsequenz ist in einem Film tiber Acomys cahirinus festgehalten, die ebenfalls
ein solches Haarfeld an der Innenseite des Unterarmes besitzt (DIETERLEN 1966).
Auffallend ist, dass dabei nicht die Hinde, sondern die Unterarme tiber das Fell in
Richtung Schnauze fahren und die dort inserierenden Vibrissen zwischen sich hin-
durch ziehen. Da sich C. goslingi unter anderem von Fischen, Wirmern und
Schnecken ernihrt, muss sie sich auch von deren Schleim befreien konnen. Die kur-
zen Haare der Hand- und Arminnenseite wiirden dabei wie eine robuste Biirste wir-
ken, die reinigt ohne selbst stark zu verkleben.

Fufl

Die aulergewohnliche Fuflinge ist ebenfalls in Zusammenhang mit der besonde-
ren Lebensweise von C. goslingi (siehe oben) zu interpetieren. Beim Waten im Was-
ser reckt sie sich auf die Zehenspitzen (KiNGDON 1974, DIETERLEN & STATZNER
1981), wobei sie sich mittels des langen Fufles hoher aufrichten und so in tiefere Ge-
wisserzonen vordringen kann. Das Anheben des Korpers hat auflerdem den Vortetil,
dass das Wasser nicht gegen den Unterbauch, sondern zwischen den Beinen hin-
durch flieflt, wodurch der Wasserwiderstand gering gehalten wird (N1emrrz 2004).
Auch wenn es in der Literatur nicht explizit beschrieben wird, ist es dennoch wahr-
scheinlich, dass C. goslingi zeitweise biped steht. Dabei setzt sie die File nicht plan-
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ti-, sondern digitigrad auf und nutzt die langen Metatarsalia, um das Bein funktionell
zu verlingern (siche KiNGDON 1974). Ein solches bipedes Stehen ist im Wasser ein-
facher als an Land, da das Gewicht des Vorderkorpers teilweise durch den Auftrieb
kompensiert wird. Dass sich C. goslingi aufrichtet, um Beutetiere besser orten zu
konnen (N1EmrTz 2004), ist unwahrscheinlich, da sie nachtaktiv ist und sich daher
mehr taktil als optisch orientiert.

Eine weitere Bedeutung des langen Fufles liegt wahrscheinlich darin, dass er C.
goslingi zu Spriingen auf ihre Beutetiere befihigt. Bei KinGDON (1974) und Nowak
(1991) finden sich Beschreibungen dieses Verhaltens: ,,Colomys is capable of sudden
long jumps ...« (KinGDON 1974), ,,... a quick pounce marks a capture ...“ (KiNnG-
DON 1974), ,,Colomys actively pounces on worms ...“ (Nowak 1991) etc. Eine Ab-
bildung in Kingpon (1974) zeigt C. goslingi in Lauerstellung, wie sie allein auf weit
auseinander gestellten Hinterfiiflen steht und sich wahrscheinlich jeden Moment mit
ithnen zu einem groflen Satz abdriickt.

Wenn C. goslingi etwas aus den Handen frisst, sitzt sie dabei auf dem ganzen Hin-
terfufl (siche KingpON 1974, DiETERLEN 1983). Dabei werden die Zehen weit aufge-
fachert, so dass der Fufl mit einer groflen Flache aufliegt, mittels derer C. goslingi auch
auf rutschigem Untergrund ausreichend Halt findet. Da die Ballen der Planta flach
sind, gerdt auch die Volarfliche zwischen ithnen leicht in Kontakt mit dem Boden und
kann zur besseren Haftung beitragen. Mit Ausnahme des Hp sind alle Volar- und Api-
kalballen mit linienformigen Oberflichenstrukturierungen versehen. Der proximale
Thenar und die beiden distal liegenden Interdigitalballen IT und III zeigen, genau wie
die Apikalballen, einen quer ausgerichteten Linienverlauf. Wie schon fiir die Hand
diskutiert, ist auch fiir den Fufl anzunehmen, dass dadurch die Gefahr des Ausrut-
schens in der Vorwirtsbewegung vermindert wird. Ahnlich wie ein M & S-Profil ge-
ben sie auf nassem Untergrund auch dadurch Halt, dass sie einerseits das Abflieflen
des Wassers ermdglichen, andererseits aber dennoch Bodenhaftung haben.

Das Auftreten von Driisenoffnungen auf dem Grat der Linien legt nahe, dass es
sich um echte Hautleisten handelt. Diese sind aufgrund ihrer Rezeptoren ganz be-
sonders zu differenziertem Tasten befahigt. Mit einer taktil hochsensiblen Fu8sohle
kann C. goslingi kompensieren, dass sie den Boden unter Wasser nicht sieht. Darti-
ber hinaus kann sie die Wahrnehmung von Wasserbewegungen verbessern, die auf
potentielle Beutetiere hinweisen.

Zwischen den Ballen ist die Vola mit Warzen unterschiedlicher Form und Grofle
bedeckt. Medio-distal scheinen sich Epidermiswarzen (WrippLE 1904) zu kurzen
Leisten zusammenzuschliefen. Im lateralen Fulsohlenbereich ist die von WHipPLE
(1904) beschriebene Fusion von Epidermiswarzen zu Epidermisringen zu beobach-
ten. Die Strukturen sind hier ringférmig und besitzen eine teils lingliche, zentrale
Vertiefung. Dass keine Driisenoffnungen auf den Ringen zu erkennen sind, kann
methodisch bedingt sein. Bei dem in Abb. 10B dargestellten Individuum losen sich
die Ringe in Richtung Ferse auf.

Die Strukturen im Bereich des behaarten Feldes wirken auf den ersten Blick
schuppenartig, sind aber aufgrund ihrer gut sichtbaren Driisenoffnungen als Warzen
anzusprechen. Der schuppenartige Eindruck entsteht dadurch, dass alle ungefihr
gleich groff sind und weniger eine runde, als eine vieleckige, zum Teil sogar waben-
artige Form besitzen. Eine solche Form konnte unter dem Selektionsdruck entstan-
den sein, diesen Fuf§sohlenbereich moglichst flichendeckend mit Warzen auszustat-
ten. Wiren die Warzen rund, wiirden groflere Zwischenriume entstehen.
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Alle sechs untersuchten Individuen besitzen ein solches Haarfeld sowohl im rech-
ten als auch im linken Fuf}. Einzig bei dem in Abb. 10B dargestellten Tier sind hier
kaum Haare auszumachen. Da dieses Tier auch am Riicken kahle Stellen aufweist,
liegt die Vermutung nahe, dass es vor der Fixation Zersetzungsprozessen ausgesetzt
war, in deren Folge Haare ausgefallen sind.

Das Haarfeld wird fibular von einer Langsfurche begrenzt, die die Fuflsohle in ei-
ne laterale und eine mediale Hilfte trennt. Die mediale Halfte steigt von der Fuf3-
sohlenmitte aus in Richtung Tp/Ip an, wo sie ihre maximale Hohe erreicht. Denkbar
ist, dass C. goslingi zumindest in manchen Situationen mehr auf dem medialen Grat
der Fufisohle steht. Senkt sie den Fuf§ dann langsam nach lateral ab, empfingt das
Haarfeld von medial nach zentral Tastempfindungen. Vielleicht bildet C. goslingi
aber auch eine Querwolbung aus, indem sie den Fufy medio-lateral beugt, Fulinnen-
und -auflenseite zusammenfiihrt und gleichermaflen auf dem Ip wie auf dem IV
steht. Das Haarfeld wire in diesem Fall von Bodenkontakt befreit und konnte Wel-
lenbewegungen unter der Fuflsohle wahrnehmen. Eine dhnliche Funktion kommt
thm zu, wenn sich C. goslingi digitigrad aufrichtet. Die Fufsohle im Bereich des be-
haarten Feldes ist dann angehoben, wird frei von Wasser umspilt und die Haare
konnen Stromungen perzipieren.

Die Lingsfurche ist ein Hinweis darauf, dass die Planta medio-lateral gebeugt
wird und dass diese Beugung tiber eine weite Strecke der Fu8sohle erfolgt. Dadurch
wird der Fuf} schmal, was bei einer nach vorn gerichteten Bewegung unter Wasser
Energie spart. Das ist sowohl beim Gehen im Wasser als auch beim Schwimmen von
Vorteil.

Die Form des Fufles mit den langen Auflenzehen und der konvexen Fulaulen-
seite ist typisch fiir wasserlebende Tiere und tritt auch in anderen Gattungen (z.B.
Ondatra zibethicus) auf. Durch Spreizen der Zehen kann die Fufifliche stark ver-
groflert werden, was einerseits beim Schwimmen einen guten Vortrieb gewahrleistet,
andererseits auf rutschigen Boden Halt gibt und auf matschigen dem Einsinken ent-
gegenwirkt. Beim Schwimmen werden die Auflenzehen besonders stark belastet: Da
der Fuf} meistens nicht nur in der Sagittalebene bewegt, sondern in der Retroversion
auch nach innen gedreht wird, haben die lateralen Zehen den grofiten Weg zurtick-
zulegen und den grofiten Wasserwiderstand zu tiberwinden. Stirker entwickelte
Auflenzehen sind diesen Anforderungen besser gewachsen und verbessern das
Schwimmvermégen (Bormann 1939).

Die Ausbildung der kleinen Ballen (Td, Id, Hd, Hp) unterliegt einer beachtlichen
Variabilitit (siehe Tab.2). Am hiufigsten bleiben die Ballen der medialen Fufseite
(Td, Id) erkennbar erhalten, wihrend die der lateralen (Hd, Hp) stirker zur Ver-
schmelzung oder Reduktion neigen. Dabei entsteht der Eindruck, als ob Tiere aus
dem Sudan die kleinen Ballen eher als separate Polster erhalten als Tiere aus Zaire.
Aufgrund der geringen Stichprobe von jeweils drei Tieren ist dieser Eindruck jedoch
nicht sicher zu belegen.

6.6 Hylomyscus denniae Thomas, 1906
Hand

H. denniae ist ein guter und schneller Kletterer, lebt auf den Baumen montaner
Wilder und kommt mitunter auch an den Boden. Thre arboreale Anpassung wird
von verschiedenen Autoren unterschiedlich bewertet (siche Kap. 4.5). Der Vergleich
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ithrer Hinde und Fufle mit denen anderer Muridae zeigt, dass sie Kletteranpassungen
besitzt, die auch bei anderen baumkletternden Gattungen auftreten, dass diese An-
passungen jedoch extrem stark ausgeprigt sind. So weist H. denniae die mit Abstand
groflte relative Ballenfliche sowohl in der Hand als auch im Fuff auf (Abb. 17, 18)
und besitzt eine besonders ausgepriagte Greifzehe. Der Morphologie ihrer Chiridia
nach zu urteilen, ist sie arboreal stark spezialisiert.

Mit einer Handlinge von etwa 10 mm ist . denniae nicht in der Lage, ihr Kletter-
substrat zu umgreifen. Halt erreicht sie vor allem dadurch, dass sie ihre Handflichen
gegen den Stamm presst. Zusitzlichen Halt findet sie, indem sie sich mit den spitzen,
kurzen und deshalb stabilen Krallen in der Rinde verankert. Die groflen Volarballen
sind als Haftorgane zu interpretieren, die sich bei Druck gegen den Untergrund ver-
breitern, sich ihm anschmiegen und durch Reibung dem Abgleiten entgegenwirken.
Auf glattem Untergrund konnte zusitzlich die Saugnapfform der Ballen eine Rolle
spielen, die die Haftung durch Bildung eines Vakuums erhoht. Driisendffnungen in
den tiefer liegenden Ballenzentren sprechen dafiir, dass auch diese Bereiche Kontakt
mit dem Untergrund haben. Treten aus den Driisen Sekrete aus, verstirkt dies die
Haftwirkung zusitzlich. Auch die auf den Ballenerhebungen ausgebildeten Linien
verbessern die Adhasion, indem sie den Reibungswiderstand erhhen.

Eine besonders grofle Haftflache ist im proximo-medialen Handtellerbereich ent-
standen. Thenar und proximaler Interdigitalballen I sind zu einem riesigen Polster
fusioniert, das bis an die Daumenbasis reicht. Der Apikalballen des Daumens scheint
diesem Polster funktionell anzugehoren, denn er setzt sich kaum von thm ab, ist un-
gewohnlich breit und verlingert es fast nahtlos nach medial. Da die Fingerkuppe den
Daumennagel tberragt, kann sie sich, genau wie ein Volarballen, unter Druck ver-
formen.

H. denniae scheint nicht darauf angewiesen zu sein, die Hand gut beugen zu kon-
nen. Medio-laterale und proximo-distale Beugebewegungen sind nur in geringem
Maf} moglich, da die Ballen sich dabei gegenseitig behindern. H. denniae ist damit
auf grof¥flichige Klettersubstrate spezialisiert. Gehen tiber diinnere Zweige kann sie
aber dennoch bewerkstelligen, indem sie diese zwischen die Ballen nimmt. Die Bal-
lenzwischenriume konnen so die Funktion einer ,,Greifrinne“ erhalten.

Fufl

Der Fuf§ hat im Gegensatz zur Hand auch Greiffunktion. Daftir spricht die Aus-
bildung der fiinften Zehe zu einem Greifhebel. Da die Zehen linger als die Finger
sind, sind sie eher in der Lage, der Rundung eines Stammes oder Astes zu folgen.
Werden Zeh 1 und Zeh 5 abduziert, stehen sie annihernd senkrecht zur Fuf3-
Lingsachse und verhindern ein Abrutschen nach den Seiten. Zusitzlich bremsend
wirken die quer ausgerichteten Linien auf den Volarflichen ihrer Apikalballen. Da
Zeh 2 bis 4 Gberwiegend nach distal ausgerichtet sind, verringern die Linien auf
ithren Apikalballen die Gefahr des Abrutschens nach vorn oder hinten. Wenn die
Ballen gegen das Klettersubstrat gepresst werden, unterliegen sie hohen Druckbela-
stungen. Bandartig den Ballenapex umlaufende Linien schiitzen die Apikalballen da-
vor, dabei verletzt zu werden. Wie Niemrrz (1977, 1990) darlegt, fingt ein solches
Hautmuster den auf die Ballen ausgetibten Druck auf und wandelt ihn in Zug um.

Die extrem groflen Interdigitalballen machen die Volarfliche zwischen den Zehen
zu einer fast geschlossenen Haftfliche. Auch im Fufl haben mehrere Ballen (Tp, Ip,
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IIT und IV) Saugnapfform und vielleicht auch eine solche Funktion. Zusitzlich wird
die Adhision durch linienférmige Oberflichenstrukturierungen auf den Ballen ge-
steigert. Der proximale Hypothenar scheint bei H. denniae im Gegensatz zu vielen
terrestrischen Arten nicht funktionslos zu werden, denn er bleibt nicht nur bei allen
Individuen erhalten, sondern ist auch aufergewohnlich grof3.

Auch fiir den Fuf ist denkbar, dass die Ballenzwischenrdume auf diinneren Asten
Greifrinnen-Funktion haben. Darauf deuten auch die Driisenoffnungen zwischen
Tp und Ip und Hp hin, die nur dann die Haftung verbessern oder Duftstoffe auf-
bringen konnen, wenn sie dem Ast anliegen.

6.7 Lemniscomys striatus Linnaeus, 1758
Hand

Die beiden durch eine Furche voneinander getrennten Ballenspitzen des proxi-
mo-radialen Ballens deuten an, dass er sich aus zwei Komponenten zusammensetzt.
Wahrscheinlich sind Thenar und Interdigitalballen Ip miteinander verschmolzen. In
der proximalen Handhailfte bilden Carpalballen und Daumen dadurch, dass sie die
gleiche Hohe erreichen und durch eine hoch liegende Volarfliche miteinander ver-
bunden sind, eine gemeinsame Auflagefliche aus. Die Ballenspitzen von Daumen
und Carpalballen liegen ungefihr in einer Achse und sind so in die Vola eingebettet,
dass sie beim Gehen gemeinsam mit der distal von ihnen liegenden Hautregion den
Boden beriihren. Die zahlreichen Warzen in dieser Hautregion fungieren dabei
moglicherweise als eine Art Schutzschild, das die ballenlose Haut vor Schidigung
durch mechanische Beanspruchung bewahrt.

Ob es sich bei manchen der warzenférmigen Gebilde in der distalen Handhalfte
um distale Ballenkomponenten (Id, Hd) handel, ist weder zu belegen noch auszu-
schlieflen. Von ihrer Lage her konnten manche von ihnen als solche anzusprechen
sein; in ihrer Grofle und Oberflichenbeschaffenheit dhneln sie jedoch so sehr War-
zen, dass sie nicht eindeutig von ithnen zu unterscheiden sind.

Der fiinfte Finger ist bei dem in Abb. 12 dargestellten Individuum so kurz, dass
sein Apikalballen in einer Hohe mit Interdigitalballen IV abschliefit (Abb. 12C, D).
Die Reduktion dieses Fingers konnte sich im Zuge einer Anpassung an schnelle ter-
restrische Fortbewegung entwickelt haben. Als tagaktiver Savannenbewohner ist L.
striatus darauf angewiesen, schnell zu sein und weite Strecken zuriickzulegen. Aus
der Literatur ist sie als ,schneller Flitzer mit groflem Aktionsradius bekannt (D1e-
TERLEN 1967, 1988). Je schmaler die Extremititen sind, desto weniger Reibungs- und
Luftwiderstand erfahren sie in der Bewegung — eine wahrscheinlich lohnende Ener-
gieersparnis anbetracht der hohen Schrittfrequenz dieser kleinen Tiere. Vielleicht ist
bei L. striatus eine Entwicklung hin zur Reduktion duflerer Strahlen zu beobachten,
wie sie von Zehen- und Zehenspitzengingern bekannt ist. Vorstellbar ist auch, dass
die Hand zeitweise digitigrad aufgesetzt wird, wobei Daumenkuppe und die Ballen-
spitzen der Carpalballen die proximale Auflagefliche bilden. Lateral wiirde die
Hand dabei vorwiegend von Apikalballen 5 abgestiitzt werden. Die Reduktion der
Kralle erméglicht es, den Finger dabei relativ steil aufzusetzen.

Fufl

L. striatus scheint bei ihrer rein terrestrischen Art der Fortbewegung mit einem
Ballen im proximalen Fuflbereich auszukommen, denn der proximale Hypothenar
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ist in Reduktion begriffen. Bei manchen Individuen ist er bereits vollstindig ver-
schwunden, bei anderen hat er typische Balleneigenschaften wie Grofle und Promi-
nenz weitgehend eingebiifit.

Distale Ballenkomponenten sind schwierig von den zahlreichen Warzen zu unter-
scheiden. In Nachbarschaft von Interdigitalballen IT und IV befinden sich Struktu-
ren, bei denen es sich sowohl um den Id bzw. Hd als auch um eine Warze handeln
konnte. Die dem Ip tibial angelagerte ,,Warze“ dagegen zeigt die fiir eine distale Bal-
lenkomponente oft typische Fusion mit dem benachbarten grofleren Ballen. Hier ist
es wahrscheinlicher, dass es sich um den distalen Thenar und nicht um eine Warze
handelt.

Eine Funktion der halbkreisformig um die Ballen angeordneten Warzen konnte
darin liegen, die Haut der Ballenperipherie in spezifischer Weise zu schiitzen. Viel-
leicht stabilisieren sie die betreffende Region, indem sie den Druck auffangen, der
beim Gehen auf die Ballen ausgetibt und von dort an deren Peripherie weitergeleitet
wird.

Interdigitalballen IT und III sind nur durch einen kleinen, warzenlosen Ballen-
zwischenraum getrennt und liegen auf annihernd derselben Hohe der Fuflsohle.
Zwischen ihnen verlduft eine deutliche Lingsfurche, die auf eine medio-laterale Beu-
gebewegung der Vola deutet. Fehlende Warzen begiinstigen die Beugefahigkeit in
diesem Bereich, so dass der Ballenzwischenraum weitgehend in der Biegezone ver-
schwinden kann.

Der Lingsfurchenverlauf zwischen Interdigitalballen IT und III wird auf Hohe
der Interdigitalballen Ip und IV wieder aufgenommen und setzt sich von dort aus bis
zum proximalen Rand des Tp fort. Beim Gehen wird das Chiridium offensichtlich
sukzessive tiber die Ballenpaare abgerollt und in der Anteversion medio-lateral ge-
beugt, wobei die Auflenzehen wahrscheinlich unter die Vola gefithrt werden. Dafiir
sprechen die Diagonalfurchen, die sich ausbilden, wenn Zeh 1 und 5 haufig in Rich-
tung Zentrum der Vola bewegt werden. Auf diese Weise wird der Fuf in der Vor-
wirtsbewegung schmal und erfihrt weniger Luftwiderstand. Die auf Zeh 3 zuge-
neigten Krallen und Zehenspitzen von Zeh 2 und 4 konnten auf eine Tendenz zur
funktionellen Einzehigkeit hindeuten. Gleichzeitig scheint L. striatus nicht planti-
grad aufzutreten, sondern die proximale Hilfte der Fufisohle anzuheben. Ein derart
mit Haaren besetzter Fersenabschnitt kann sich nur entwickeln, wenn die Ferse
nicht als Trictfliche dient. L. strzatus als schneller Liufer mit groflem Aktionsradius
entwickelt offenbar sowohl in der Hand als auch im Fuf§ Anpassungen, wie sie auch
von Zehen- und Zehenspitzengingern bekannt sind: Die Entwicklung schmaler
Hinde und Fifle bewirkt eine fiir den schnellen Lauf giinstige Verjiingung der Lauf-
extremititen. Nicht-plantigrades Auftreten verlingert das Bein funktionell und ver-
groflert dadurch die Schrittlinge. Digitigradie bedeutet aber auch, dass ein zusatzli-
ches Gelenk nutzbar gemacht wird. Auf diese Weise entsteht durch Summation der
Geschwindigkeit jedes einzelnen der beteiligten Gelenke eine hohere Gesamtge-
schwindigkeit (HILDEBRAND & GosLow 2004).

6.8 Malacomys longipes Milne-Edwards, 1877
Hand

M. longipes lebt in Regenwaldgebieten in der Nihe von Gewissern (KinGgDON
1974, GENEST-VILLARD 1980, DIETERLEN 1990). Zu etwa 50 % carnivor, geht sie so-
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wohl an Land als auch im Flachwasser auf Nahrungssuche (GENEST-VILLARD 1980).
An Land gilt sie als aktiver Jager verschiedener Invertebraten wie zum Beispiel
Schnecken und Insekten. Im Wasser sammelt sie Insekten und andere kleine Tiere,
die dort hinein gefallen sind (Kersis PETERHANS & PATTERSON 1995). Dabeti stellt
sie sich auf die Zehenspitzen ,,with the body held well clear of the ground” (King-
DON 1974). Als nachtaktive Art spiirt sie ihre Beutetiere wahrscheinlich weniger op-
tisch als mittels anderer Sinne auf.

Dem Carpalhtigel konnte eine besondere Aufgabe beim Wahrnehmen von Beute-
tieren zukommen. Die verdickte Handgelenksregion wirkt ventral wie eine funktio-
nelle Verlingerung der Vola, kann im Gegensatz zu dieser aber — wie Abbildungen in
KinGpON (1974) zeigen — nach Bedarf angehoben oder abgesenkt werden. Abge-
senkt liegt sie dem Boden an und kann dann Erschiitterungen oder Bewegungen in
der Bodenvegetation wahrnehmen. Im Wasser ist sie vielleicht empfindlich fiir Wel-
lenbewegungen, die auf die Anwesenheit eines Beutetieres deuten. Die mediale
Handgelenksregion konnte dartiber hinaus auch Putzfunktion haben. Denkbar ist,
dass gerade Arten mit carnivorer Erndhrung eine solche spezielle Putzvorrichtung
bendtigen, da sie Kopf und vor allem Schnauzenregion beim Fressen stirker verun-
reinigen als Gras und Samen fressende Arten.

Die relativ schmalen Hinde haben beim Greifen unter Wasser den Vorteil, dass sie
weniger Widerstand erfahren. Die Abgabe von Driisensekreten spielt bei M. longi-
pes keine bedeutende Rolle. Zwar besitzt sie Driisen, die in Handteller und Fuf§soh-
le ausmiinden, diese sind jedoch nur schwach ausgebildet. In dem von ihr bevorzug-
ten sumpfigen Gelande mit seinen feuchten Boden ist eine Driisensekretion zwecks
besserer Bodenhaftung tberflissig. Auch die Abgabe von Duftsignalen ist auf nas-
sen Boden wenig sinnvoll.

Fufl

Die lange Fufisohle dient beim Gehen nur in ihrer Ballen tragenden, distalen
Halfte als Trittfliche. Eine Abbildung in KiNnGpON (1974) zeigt, dass M. longipes di-
gitigrad geht, wobei Zeh 5 als seitliche Stiitze fungiert. Der Hallux ist so kurz, dass
er den Boden zeitweise nicht mehr bertihrt. Auch die Vorderpfote setzt auf vier Ze-
hen auf und wird proximal so weit angehoben, dass die Carpalballen ein betrachtli-
ches Stiick iiber dem Boden liegen. Durch die langen Metatarsalia bzw. -carpalia und
die digitigrade Gehweise wird das Bein von M. longipes funktionell linger und er-
reicht eine groflere Schrittweite. M. longipes zeigt damit eine typische Anpassung an
schnelles Laufen, die dazu beitrigt, sie zu einem erfolgreichen ,,chasseur énergique®
(GENEST-VILLARD 1980) zu machen. Dariiber hinaus kann sie mit den langen Fiilen
auch gut zu Spriingen auf Beutetiere ansetzen.

Durch die funktionelle Verlingerung des Beines kann M. longipes beim Waten im
Wasser den Korper weiter anheben und so in tiefere Gewasserbereiche vordringen.
Auflerdem wird der Wasserwiderstand reduziert, da das Wasser nur gegen Fiifle und
Beine und nicht gegen den Unterbauch stromt (Niemrrz 2004). Weit spreizbare Ze-
hen verbessern den Halt auf rutschigen Gewisserboden und verringern in sumpfi-
gem Gelande die Gefahr des Einsinkens. In der Anteversion wird der Fuff wahr-
scheinlich medio-lateral gebeugt. Die im Zentrum der Vola verlaufenden Langsfur-
chen deuten an, dass dabei sowohl Zeh 1 und 2 als auch Zeh 5 unter die Fuflsohle
gefiihrt werden. Das ist besonders bei der Fortbewegung im Wasser energiesparend,
da der Fuf} so einem geringeren Stromungswiderstand ausgesetzt ist.
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6.9 Mylomys dybowskii Pousargues, 1893
Hand

Proximo-radial bildet die Vola ein groffes Hautpolster aus, das uiber Interdigital-
ballen Ip hinaus Ballenfunktion zu haben scheint. Da die ganze Fliche zwischen ra-
dio-ulnarer Querfurche, Daumenbasis und Interdigitalballen Ip eine gemeinsame
Hohe erreicht, hat sie beim Aufsetzen der Hand wie ein einziger grofler Ballen Bo-
denkontakt. Die Warzen distal des Ip fungieren dabei vielleicht als Schutzeinrich-
tungen der Haut, indem sie Druckbelastungen auffangen und tiber ihre Peripherie
verteilen.

Fur einen schnellen Liufer mit groflem Aktionsradius wie M. dybowskii ist es
wichtig, Hand- und Fufsohlen gegen die beim Laufen auftretenden mechanischen
Belastungen zu schiitzen. Die Ballen werden in ihrer Eigenschaft als Stoffdimpfer
wahrscheinlich durch die aufgewolbten Peripherien der Interdigitalballen unter-
stiitzt. Auch die zahlreichen Warzen und Driisenoffnungen deuten an, dass die Vola
tiber die Ballen hinaus Kontakt mit dem Untergrund hat. Die Warzen konnten dabei
dem Schutz der Haut dienen, wihrend die Driisen durch Abgabe von Sekreten die
Haftung verbessern oder Duftsignale hinterlassen.

M. dybowskii ist wie L. striatus ein tagaktiver Savannenbewohner, der sich rein
terrestrisch fortbewegt, schnell liuft und einen groflen Aktionsradius hat (siehe Kap.
4). Entsprechend stark dhneln sich beide Arten in der Morphologie ihrer Chiridia:
Beide besitzen einen stark reduzierten fiinften Finger, der statt einer Kralle eine Te-
gula ausbildet. Interdigitalballen IV und Finger 5 liegen bei beiden Arten in einem
durch Beugefurchen abgetrennten, dreiecksformigen Handareal. Die Volarballen
sind bei beiden Arten maflig groff und die Vola ist mit zahlreichen Warzen bedeckt.
Auf Ballen und Warzen miinden bei beiden gut erkennbare Drisen aus. Bei beiden
Arten schlieflen sich auflerdem Tp, Ip und Daumen zu einem funktionellen Kom-
plex zusammen. Im Gegensatz zu L. striatus bildet M. dybowskii jedoch keine
Caruncula carpalis aus. Wenn die Ausbildung eines Carpalhiigels, wie vermutet, in
Zusammenhang mit carnivorer Ernihrung zu interpretieren ist, erklirt sich ihr Feh-
len bei M. dybowskii damit, dass M. dybowskii herbivor ist, wahrend sich L. striatus
omnivor ernahrt.

Als tagaktiver Grasland-Bewohner ist auch M. dybowskii vielen Gefahren ausge-
setzt und muss schnell flichen kdnnen. Die Reduktion des dufleren Strahls sowie die
Ausbildung einer schmalen Hand konnten, genau wie bei L. striatus, als Anpassung
an schnelles Laufen interpretiert werden, die durch Verjingung der Laufextremita-
ten Widerstinde vermindern und somit Energie sparen.

Fufl

Die geringe Prominenz der Volarballen hat zur Folge, dass auch Fuf§sohlenberei-
che auflerhalb der Ballen beim Gehen Bodenkontakt haben. Infolgedessen ist die
Ausbildung von Drisen nicht auf die Ballen beschrinkt, sondern erstreckt sich tiber
die ganze Trittfliche. Die zahlreichen Warzen in den Ballenzwischenraumen konn-
ten, wie auch fiir die Hand vermutet, als Schutzeinrichtung der Haut fungieren.

Auch der Fuf} dhnelt in seinem Aussehen stark demjenigen von Lemniscomys
striatus. Die Fifle beider Arten sind symmetrisch gebaut, ihre Volae tragen maflig
grofle Volarballen und zahlreiche Warzen, Driisen sind gut erkennbar und in hoher
Zahl vorhanden, der Furchenverlauf ist annihernd derselbe und im Fersenbereich
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erstrecken sich Haare bis weit in die Vola hinein. Auch fiir den Fuf§ von M. dybows-
kii ist anzunehmen, dass er sukzessive tiber die Ballenpaare abgerollt und in der An-
teversion medio-lateral gebeugt wird, wobei Zeh 1 und 5 unter die Vola geftihrt wer-
den. Beide Arten treten wahrscheinlich nicht plantigrad auf, sondern heben die Fer-
se an — andernfalls wiirden die Haare im Fersenbereich einer stirkeren Abrasion
unterliegen. Ob die relativ langen Krallen eine Anpassung an eine bestimmte Loko-
motionsform sind, ist schwierig zu entscheiden. Denkbar wire aber, dass sie sich bei
der Fellpflege als ntitzlich erweisen. Da die dem Korper zugewandte erste Kralle da-
bei stirker zum Einsatz kommt als die dem Korper abgewandte fiinfte Kralle, ist sie
etwas langer als diese.

6.10 Praomys jacksoni de Winton, 1897
Hand

Ob es sich bei einem der Interdigitalballen Ip angelagerten, warzenihnlichen Ele-
mente um den Thenar handelt, ist ohne embryologische Untersuchungen nicht zu
entscheiden und kann deshalb nur als Vermutung formuliert werden. In den Volae
anderer Muridae ist oft zu beobachten, dass der Thenar radial des Carpalballens liegt
und von dort aus mit ihm fusioniert. Andererseits ist die Integration eines proximal
liegenden Elementes in den Ballen typisch fiir kleine Ballenkomponenten wie bei-
spielsweise den Thenar. Dass sich eine Warze proximal des Carpalballens bildet und
von dort aus mit dem Ballen verschmilzt, erscheint aufgrund der bisherigen Beob-
achtungen eher unwahrscheinlich. Sollte es sich bei dem proximalen Element also
um den Thenar handeln, wire das radiale entweder als Warze anzusehen oder als
zweite Thenar-Komponente, die durch Teilung des Ballens entstanden ist.

Die kurze, breit wirkende Hand, die relativ grofle Ballenfliche sowie die eher kur-
zen, aber spitzen Krallen sprechen fiir eine arboreale Anpassung, die derjenigen von
Hylomyscus denniae dhnelt, jedoch nicht so stark ausgeprigt ist. Die grofien, promi-
nenten Ballen dienen als Haftorgane, die sich bei Druck gegen den Untergrund ver-
breitern, sich thm anschmiegen und durch Reibung der zum Abgleiten antreibenden
Kraft entgegenwirken. Der Apikalballen des Daumens wirkt dabei wahrscheinlich
wie ein sechster Volarballen und kann sich, da der Daumennagel kiirzer als das Fin-
gerglied ist, unter Druck ebenfalls etwas verformen. Zusitzlichen Halt geben die li-
nienférmigen Oberflichenstrukturierungen sowie die kurzen und daher stabilen
Krallen, die sich mit ihren scharfen Spitzen gut in der Rinde verankern konnen. Als
Baumkletterer kann P, jacksoni ihr Klettersubstrat meistens nicht umfassen und bil-
det deshalb keine langgliedrige Greifhand, sondern eine kompakte ,,Hafthand“ aus.
Im Gegensatz zu H. denniae kann P. jacksoni die Hand aufgrund ihrer relativ klei-
neren Ballen aber besser beugen. Dabei scheint eine transversale Beugebewegung zu
dominieren, bei der Finger 2 bis 5 gegen den Daumen und die proximale Handhalf-
te bewegt werden. Wird dabei ein Gegenstand umfasst, konnen die Driisen beidseits
der radio-ulnaren Querfurche Sekrete aufbringen.

Beim Klettern scheinen aber nicht nur die Ballen der Vola, sondern auch die Api-
kalballen gegen das Klettersubstrat gepresst zu werden. Bedingt durch ihre Promi-
nenz werden sie unter Druck zu breiten Polstern, deren Haftwirkung durch austre-
tende Driisensekrete noch verstirkt wird. Interessanterweise zeigen die Fingerkup-
pen eine Musterbildung, die auch bei Primaten auftritt: Dort fangen die von medial
nach lateral iiber die Fingerkuppen verlaufenden Hautleisten den beim Klettern auf-
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tretenden Druck auf, verteilen ihn tiber den Ballenumfang und wandeln ihn in Zug
um (Niemrrz 1990). Fiir P, jacksoni ist eine dhnliche Wirkung anzunehmen. Andere
mogliche Funktionen der Linien wie eine erhohte Adhidsion oder eine verbesserte
taktile Wahrnehmung sind unwahrscheinlich, da die Fingerspitzen aufgrund der sie
tiberragenden Krallen keine Kontaktfliche sein konnen.

Fufl

P. jacksoni wird in der Literatur als zu ungefihr gleichen Teilen terrestrisch und
kletternd beschrieben. Die Morphologie ihrer Chiridia, vor allem diejenige des
Fufles, spricht dagegen fiir eine vergleichsweise stirkere arboreale Anpassung. Wie
andere kletternde Arten auch, besitzt P. jacksoni relativ grofle, linienformig strukeu-
rierte Ballen, behalt alle distalen Ballenkomponenten und bildet eine Greifzehe aus.
Die prominenten Apikalballen der Zehen zeigen dieselben Oberflichenstrukturie-
rungen wie diejenigen der Finger und erfiillen wahrscheinlich auch dieselbe Funkti-
on (siche oben). Kurze, spitze Krallen kdnnen zur Verankerung in der Rinde genutzt
werden. Zeh 1 und 5 sind gut abspreizbar und vergroflern dadurch beim Klettern die
Spannweite des Fufles.

6.11 Merkmalsdifferenzierungen der Chiridia bei Arten unterschiedlichen
Lokomotionstyps

6.11.1 Anteil der Ballenfliche an der Gesamtvolarfliche der Hand (Abb. 17)

Arten wie D. nyasae oder L. striatus, deren Volae zahlreiche Warzen tragen, haben
oft relativ kleine Ballen. Die relativ geringste Ballenflache zeigt D. nyasae, die gleich-
zeitig jedoch fast flichendeckend Warzen ausbildet. Wahrscheinlich erfillen Warzen
teilweise die Funktion von Ballen, schiitzen die Haut vor mechanischer Verletzung
und fungieren wie kleine ,,Haftnoppen®, die durch Abgabe von Driisensekreten die
Adhision verbessern. Besonders kleine Arten (wie D. nyasae mit einer Kopf-
Rumpf-Linge von hier 63 mm) mit geringem Korpergewicht bilden im Gegensatz
zu groflen oft keine zusammenhingenden Ballenflichen aus, sondern besitzen klei-
ne, einzeln hervortretende Polster, die einem Abgleiten entgegenwirken (GANsLOS-
SER & NiemrTZ 1999).

Eher kleine Ballen finden sich auch bei grabenden Arten, die hier durch A. niloti-
cus reprasentiert werden. Abb. 8A und C zeigen, dass vor allem die Interdigitalbal-
len klein sind. Kleine Ballen in der distalen Handhilfte machen es moglich, das Chi-
ridium stark zu beugen und so einen ,,Grabhaken® zu bilden (Abb. 8C). Von stark
aufs Graben spezialisierten Arten ist bekannt, dass die distalen Ballen der Palma
flach werden, so dass sie nicht mehr als Ballen zu erkennen sind (ADE & ZIEKUR
1999). Bei A. niloticus ist diese Grabanpassung nur moderat ausgepragt, weil sie
nicht tiberwiegend grabend, d.h. unterirdisch lebt, sondern ein Laufer mit groffem
Aktionsradius ist und ihre Hiande in erster Linie den damit verbundenen Anforde-
rungen gerecht werden miissen.

Eine ebenfalls relativ geringe Ballenfliche weist C. goslingi auf. Eine der wichtig-
sten Aufgaben ihrer Hinde ist das Aufspliren und Ergreifen von Beute. Dabei wur-
de C. goslingi sowohl beim aktiven Sammeln von Trichopterenlarven als auch beim
aktiven Jagen limnischer Wirbeltiere wie Fische oder Kaulquappen beobachtet (D1e-
TERLEN 1983, DIETERLEN & STATZNER 1981). Relativ kleine Ballen in der Hand stel-
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Abb. 17. Anteil der Ballenfliche an der Gesamtvolarfliche (Hand) bei Arten mit unterschied-
lichen Lokomotionsformen. — Zeichenerklirung sieche Tab. 3.

len hierbei einen funktionellen Vorteil dar, weil sie die Hand in ithrer Beugefahigkeit
nicht behindern und diese vielseitig beweglich bleibt. Die zahlreichen Beugefurchen
im Handtellerzentrum von C. goslingi sind ein Hinweis darauf, dass tatsichlich viel-
filtige Beugemodi durchgefiihrt werden.

Die relativ grofiten Ballen finden sich bei Arten, die sich tiberwiegend kletternd
fortbewegen. Besonders grofle Ballen besitzen diejenigen Arten, die an grofiflichi-
gen Substraten wie Biumen klettern. Grof8e Ballen wirken dabei wie Haftpolster, die
gegen das Klettersubstrat gepresst werden, sich dabei noch verbreitern konnen und
so hohe Reibungskrifte erzeugen. Arten, die an Halmen klettern und sich durch
Greifen festhalten, sind weniger auf eine derart grofle Ballenfliche angewiesen.

Fazit: Kleine Ballen finden sich bei Arten, die entweder viele Warzen besitzen, die
graben oder die auf eine gute Beweglichkeit der Hand angewiesen sind. Grofie Bal-
len dagegen sind typisch fiir an grofiflichigen Substraten kletternde Arten, die sich
nicht durch Greifen festhalten konnen, sondern auf die Haftwirkung ihrer Ballen
bauen.
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6.11.2 Anteil der Ballenfliche an der Gesamtvolarfliche des Fufles (Abb. 18)

Genau wie in der Hand weisen auch im Fuf} diejenigen Arten geringe Ballen-
flichen auf, die zahlreiche Warzen besitzen (D. nyasae, L. striatus, M. dybowski).
Die relativ kleinsten Ballen besitzt D. nyasae. Wie schon fiir die Hand diskutiert
(siehe Kap. 6.11.1), gilt auch fiir den Fuf}, dass Warzen wahrscheinlich teilweise die
Funktion von Ballen erfiillen, die Haut vor mechanischer Verletzung schiitzen und
als kleine Haftpolster fungieren. D. nyasae als kleine Art (hier 63 mm Kopf-Rumpf-
Linge), die an Halmen klettert, besitzt andersartige Haftstrukturen als beispielswei-
se H. denniae, die eine Kopf-Rumpf-Linge von hier 100 mm erreicht und vorwie-
gend auf Biumen lebt. H. denniae bildet nicht nur in der Hand, sondern auch im
Fufl die relativ grofiten Ballen aller untersuchten Arten aus. Die Volarfliche zwi-
schen ihren Zehen ist fast vollstindig von den machtigen Interdigitalballen ausge-
fullt, die zum Teil wie Saugnipfe geformt und mit linienférmigen Oberflichen-
Strukturierungen versehen sind (Abb.11B). H. denniae als Kletterer an dicken
Stimmen und Asten erreicht Halt durch Haftung grofler, zusammenhingender
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Abb. 18. Anteil der Ballenfliche an der Gesamtvolarfliche (Fuff) bei Arten mit unterschiedli-
chen Lokomotionsformen. — Zeichenerklirung siehe Tab. 3.
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Flachen, wihrend D. nyasae als Kletterer an diinnen Halmen Halt durch Haftung
vieler einzelner, kleiner Fliachen erfihrt. Grofle Ballen schrinken die Flexionsfahig-
keit des Chiridiums ein — ein Umstand, der bei H. denniae nicht negativ zum Tragen
kommt, da sie an dicken Substraten klettert, die sie kaum umgreifen kann. D. nyasae
dagegen ist darauf angewiesen, ihr Klettersubstrat zu umklammern und kann ihre
Chiridia dank vieler kleiner Haftpolster besser beugen. D. brooksi, ebenfalls ein
Halmkletterer, lasst sich zwischen H. denniae und D. nyasae einordnen: Sie besitzt
groflere Ballen als D. nyasae, aber kleinere als H. denniae. Wie D. nyasae weist auch
sie zahlreiche Warzen in der Fuf8sohle auf. Ausgeprigte Furchen deuten darauf hin,
dass ihr Fufl in verschiedene Richtungen gebeugt wird, was trotz relativ grofler Bal-
len moglich ist, weil zwischen ihnen immer noch ein ausreichend grofler Ballenzwi-
schenraum liegt (Abb.5B). P. jacksoni ist sowohl von ihrer Fortbewegungsart als
auch von ihrer Ballengrofe her zwischen der iiberwiegend baumlebenden H. den-
niae und den stirker terrestrischen anderen Arten einzuordnen.

Die beiden watenden Arten C. goslingi und M. longipes zeigen mit Ballenflichen
von 11,7 bzw. 11,8 % nahezu identische Werte. Die relativ niedrigen Werte kommen
aber weniger dadurch zustande, dass die Ballen so klein sind als vielmehr dadurch,
dass beide Arten eine extrem lange, nicht mit Ballen besetzte Ferse besitzen
(Abb. 10A, 14B).

Fazit: Kleine Ballen finden sich bei Arten, deren Volae mit zahlreichen Warzen
besetzt sind. Grofle Ballen sind kennzeichnend fiir kletternde Arten. Vor allem auf
Baumen lebende Arten neigen zur Ausbildung grofler Ballenflichen. Grofie Ballen
charakterisieren ,,Haftkletterer”, d.h. Arten, die sich nicht greifend festhalten, son-
dern Halt durch Anpressen adhisiver Flichen erreichen. Je grofler diese Flichen
sind, desto stirker sind auch die Reibungskrifte und desto grofier ist die Haftwir-
kung. Watende Arten sind sich in Bezug auf ihre relative Ballenflache sehr dhnlich
und erreichen niedrige Werte dadurch, dass sie eine extrem lange Ferse besitzen.

6.11.3 Handlinge im Verhiltnis zur Kopf-Rumpf-Linge (Abb. 19)

Die relative Handlange betragt bei der Mehrzahl der untersuchten Muroidea etwa
9-10 % der Kopf-Rumpf-Linge. Eher kurze Hinde finden sich bei grabenden Ar-
ten, die hier durch A. niloticus reprasentiert werden. Zwar setzt sich deren Handlan-
ge nicht deutlich von derjenigen nicht grabender Arten ab, die Tendenz zur Ausbil-
dung etwas kiirzerer Hinde ist jedoch zu beobachten.

An grofiflichigen Substraten kletternde Arten scheinen sich nicht tiber eine be-
stimmte Handlidnge zu spezialisieren. Bei Halmkletterern dagegen ist zu beobachten,
dass sie zur Ausbildung lingerer Hinde neigen. Je linger die Hande sind, desto besser
konnen sie das Klettersubstrat umgreifen. Am stirksten spezialisiert sind diesbezlig-
lich die beiden nicht-muriden Arten D. brooksi und D. nyasae. Dass ausgerechnet die-
se beiden so auflergewohnlich lange Hinde besitzen, ist auch damit zu erklaren, dass
sie kleiner sind (hier 55 bzw. 63 mm Kopf-Rumpf-Linge) als die hier untersuchten
muriden Arten. Um die das Umfassen eines Zweiges erforderliche absolute Handlan-
ge zu erreichen, miissen ihre Chiridia proportional starker an Linge zunehmen.

Arten, die im Flachwasser waten, besitzen ebenfalls eher lingere Hande. M. lon-
gipes liegt mit einer Handlinge von 10 % Kopf-Rumpf-Linge noch im oberen
Durchschnittsbereich, wahrend C. goslingi im Hinblick auf ihre semiaquatische Le-
bensweise stirker spezialisiert ist.
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Abb. 19. Handlinge im Verhiltnis zur Kopf-Rumpf-Linge bei Arten mit unterschiedlichen
Lokomotionsformen. — Zeichenerklirung siehe Tab. 3.

Lange Hinde scheinen sich in Zusammenhang mit Greiffunktion zu entwickeln.
Halmkletterer umgreifen ihr Klettersubstrat, C. goslingi fithrt beim Beutefang im
Flachwasser seihende Bewegungen aus und ergreift die Beute wahrscheinlich auch
mit den Hinden. Ein langer Handteller und lange Finger vergrofiern die Greifflache,
machen beim Klettern den Griff sicherer und erhohen beim Beutefang die Treffer-
quote.

Fazit: Arten, die graben, besitzen eher kurze Hinde. Greifkletterer entwickeln
lange Hinde, mit denen sie ihr Klettersubstrat weit umfassen konnen. Watende, sich
carnivor ernihrende Arten bilden ebenfalls lange Hinde aus, die beim Beutefang
von Vorteil sein kénnen.

6.11.4 Fufllinge im Verhiltnis zur Kopf-Rumpf-Linge (Abb. 20)

Die meisten Arten besitzen Fifle, deren Lange ungefahr ein Fiinftel bis ein Vier-
tel threr Kopf-Rumpf-Linge ausmacht. Langere Fufle finden sich tiberwiegend bei
Arten, die als stark spezialisiert gelten (D. brooksi, D. nyasae, C. goslingi).
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Abb. 20. Fufilinge im Verhiltnis zur Kopf-Rumpf-Linge bei Arten mit unterschiedlichen Lo-
komotionsformen. — Zeichenerklarung siehe Tab. 3.

Auffallend lange Fiifle besitzen die nicht-muriden Halmkletterer D. brooksi und
D. nyasae. Springende Fortbewegung, die oft in Zusammenhang mit der Ausbildung
langer Fufle steht, ist von beiden Arten nicht bekannt. Der extrem lange Fuf§ von D.
brooksi scheint bis weit proximal Greiffunktion zu besitzen, wie der weit proximal
liegende Tp und die lange, zentral verlaufende Lingsfurche vermuten lassen
(Abb.5B). Eine deutlich ausgebildete Langsfurche ist auch im Fuf§ von D. nyasae zu
beobachten (Abb.6A). Beim Klettern setzen die Fufle offenbar auch parallel zum
Halm auf und umfassen ihn durch Beugung des medialen und lateralen Fufirandes.
Je linger der Fufl ist, desto mehr Halt gibt er in einem solchen Bewegungsablauf.

Arten mit watender Lokomotionskomponente besitzen eher lange Fufle.
Abb. 10A und 14B zeigen, dass ein grofler Teil der Fufisohle auf den Bereich proxi-
mal des proximalen Thenars entfillt, also offenbar keine Funktion als Trittfliche hat.
Bei den watenden Arten ist vorstellbar (von M. longipes sogar bekannt, sieche King-
DON 1974 und KerBis PETERHANS & PATTERSON 1995), dass sie sich beim Beute-
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sammeln im Flachwasser auf die Hinterbeine stellen und mit den vorderen Extre-
mititen greifen. Richten sie sich auf die Zehen auf, gewinnen sie durch die langen
Fufle an Beinlinge und konnen sich so tiefere Gewisserzonen erschlieffen. Dartiber
hinaus reduzieren sie den Stromungswiderstand, da das Wasser nur gegen die Beine
und nicht gegen den Unterbauch stromt (Niemrrz 2004). C. goslingi und M. longipes
vereint aber nicht nur die watende Lokomotionskomponente, sondern auch ihre
carnivore Erndhrung. M. longipes wird als aktiv jagender ,,chasseur énergique® be-
schrieben (GENEST-VILLARD 1980), der moglicherweise beim Beutefang auch Spriin-
ge ausfihrt. Lange Hinterfile befihigen dazu, sich kraftvoll abzustoflen und die
Beute mit einem groflen Satz anzuspringen.

Einen extrem kurzen Fufl besitzt H. denniae, eine vorwiegend auf Biumen leben-
de Art. Gleichzeitig besitzt sie relativ grofle Ballenflichen, die fir eine gute Haftung
am Untergrund sorgen. Die Kletterfihigkeit hingt bei H. denniae in erster Linie von
der Grofle der Ballen ab, die gegen das Klettersubstrat gepresst werden, und nicht
von der Greiffihigkeit des Fuf$es. Der Fufy muss also nur so grofl sein, dass er die er-
forderliche Ballenfliche ,aufnehmen® kann. Die Linge der Zehen spielt bei dieser
Art des Kletterns eine untergeordnete Rolle. Anders sieht es bei Halmkletterern aus,
die ihr Substrat umgreifen: Sie brauchen sowohl lange Zehen als auch eine bestimm-
te Haft-, d. h. Ballenflache und miissen gleichzeitig einen beweglichen Fuf} behalten.
Dies ist aber nur der Fall, wenn zwischen den Ballen geniigend Abstand liegt und
diese nicht, wie z.B. bei H. denniae (Abb.11B), einen Grofiteil der Fuf}fliche be-
decken.

Fazit: Lange Fufle von mehr als 25 % Kopf-Rumpf-Linge weisen auf lokomoto-
rische Spezialisierung hin. Sie konnen in Zusammenhang mit watender oder jagen-
der Lebensweise stehen oder beim Klettern an Halmen einen speziellen Greifmodus
ermoglichen. Kurze Fiifle kommen eher bei auf Baumen lebenden ,,Haftkletterern®
vor.

6.11.5 Fingerlinge im Verhiltnis zur Handliange (Abb. 21)

Bei allen untersuchten Muroidea sind die Finger kiirzer als der Handteller. Be-
sonders kurze Finger bzw. lange Handteller haben die im Flachwasser watenden Ar-
ten M. longipes und C. goslingi. Die langen Hinde der watenden Arten (siche Kap.
6.11.3) sind also vor allem auf die Ausbildung eines langen Handtellers zurtickzu-
tihren, der ungefihr doppelt so lang wie die Finger ist.

Bei Arten, die an Halmen klettern, sind die Finger im Verhiltnis zum Handteller
besonders lang. Baumkletterer dagegen bilden relativ kiirzere Finger aus. Lange Fin-
ger stehen offensichtlich in Zusammenhang mit der Fahigkeit, das Klettersubstrat zu
umfassen. Je weniger dies moglich ist, desto weniger wichtig ist es auch, lange Fin-
ger zu besitzen.

Eher kurze Finger bzw. ein langer Handteller treten auch in Zusammenhang mit
Graben auf. A. niloticus besitzt damit eine kompakte, kriftige Hand, deren Vola zu-
dem als grofiflichige Schaufel eingesetzt werden kann, die gelockerte Erde effektiv
zur Seite schiebt.

Fazit: Watende Arten besitzen lange Handteller und im Verhiltnis dazu kurze
Finger. Bei kletternden Arten korreliert die relative Fingerlinge mit dem Kletter-
substrat: Greifkletterer an diilnnen Substraten besitzen lange Finger, Haftkletterer an
dicken Substraten kiirzere. Grabende Arten bilden eher kurze Finger bzw. relativ
lange Handteller aus.
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Abb. 21. Fingerlinge im Verhiltnis zur Handlinge bei Arten mit unterschiedlichen Lokomo-
tionsformen. — Zeichenerklarung siehe Tab. 3.

6.11.6 Zehenlinge im Verhiltnis zur Fufllange (Abb. 22)

Die langen Fiifle watender Muriden (siche Kap. 6.11.4) sind vor allem auf die Aus-
bildung einer langen Vola zuriickzufiihren, die bei beiden Arten etwa fiinf mal so
lang wie die Zehen ist. Auf mogliche funktionelle Vorteile der langen Fuflsohle wur-
de bei der Diskussion der Fufllinge bereits eingegangen.

Die im Verhiltnis zur Fulsohle lingsten Zehen besitzt die halmkletternde Art D.
nyasae. Je linger die Zehen sind, desto weiter konnen sie einen Zweig umgreifen
bzw. seiner Rundung folgen. Delanynmys brooks: hat im Vergleich dazu relativ kurze
Zehen, was sich mit ihrer vergleichsweise stirkeren terrestrischen Fortbewegung er-
kliren lasst: Zu lange Zehen wiren beim Abrollen des Fufles wahrscheinlich hinder-
lich. H. denniae als fast ausschliefllicher Baumkletterer dagegen kann sich lange Ze-
hen ,leisten®, weil die Art relativ selten an den Boden kommt.

Fazit: Die langen Fufisohlen watender Arten bringen es mit sich, dass die Zehen
im Verhaltnis zur Vola relativ kurz sind. Lange Zehen bzw. kurze Fufisohlen sind bei
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Abb. 22. Zehenlinge im Verhiltnis zur Fufllinge bei Arten mit unterschiedlichen Lokomoti-
onsformen. — Zeichenerklarung siche Tab. 3.

Arten zu beobachten, die sich iiberwiegend kletternd fortbewegen. Stirker terrestri-
sche Arten besitzen dagegen eher lingere Fufsohlen, d.h. relativ kiirzere Zehen.

6.11.7 Caruncula carpalis (Tab. 4)

Die borstenartig kurzen Haare im Bereich des Carpalhiigels haben wahrschein-
lich eine Funktion als Putzbiirste. Alle Arten, die eine solche Putzbiirste besitzen,
sind entweder omnivor oder sogar tiberwiegend carnivor, d.h. sie nehmen betricht-
liche Anteile tierischer Kost auf. Eine Erndhrung, die auch kleine Wirbellose wie In-
sekten, Wiirmer oder Schnecken beinhaltet, verunreinigt Fell und Schnauzenregion
starker als eine, die vorwiegend aus Gras und Samen besteht. Das mit stoppelartig
kurzen Haaren besetzte Feld erweist sich hier als besonders geeignetes Putzinstru-
ment, das die Reste tierischer Mahlzeiten effektiv wegbtirstet, ohne selbst stark zu
verkleben. Omnivorie geht jedoch nicht zwangslaufig mit dem Besitz einer Putz-
biirste einher. Bei einer ausschliefflich herbivoren Ernahrungsweise dagegen wird ei-
ne solche Biirste niemals ausgebildet.
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Tab. 4. Ausbildung einer Caruncula carpalis bei Arten mit unterschiedlichen Lokomotions-
formen und verschiedenen Ernahrungsweisen. Je dunkler die Schattierung, desto stirker car-
nivor ist die Art (weiff = herbivor; hellgrau = omnivor; dunkelgrau = tiberwiegend carnivor).

Caruncula vorhanden Caruncula nicht vorhanden
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Fazit: Die Ausbildung eines Carpalhiigels scheint mit der Erndhrungsweise zu
korrelieren: Alle Arten, die eine Caruncula besitzen, ernihren sich mehr oder weni-
ger carnivor. Herbivore Arten dagegen bilden keine Caruncula aus.

6.11.8 Ballenkonfiguration der Hand (Tab.5)

In den Volae aller hier untersuchten Muroidea sind mindestens fiinf grofie Ballen
vorhanden: ein proximo-radialer, ein proximo-ulnarer sowie drei distal liegende. Bei
vielen Arten sind dariiber hinaus noch mehrere kleinere Ballen erkennbar, die nach
Kimura et al. (1994) als Thenar (T), distaler Interdigitalballen I (Id) und distaler Hy-
pothenar (Hd) angesprochen werden. Das haufige Auftreten dieser kleineren Ballen
bei verschiedenen Arten macht es unwahrscheinlich, dass sie mehrfach unabhingig
voneinander entstanden sind. Fiir die Muroidea kann deshalb angenommen werden,
dass funf grofle und drei kleinere Ballen (siche Abb. 3) urspriinglich fiir die Vola der
Hand sind. Das bedeutet, dass ein Fehlen der kleineren Ballen sekundir ist und ent-
weder auf vollstindiger Reduktion beruht oder aber auf Verschmelzung des kleine-
ren Ballens mit dem benachbarten grofleren.

Die kleineren distalen Ballen neigen bei tiberwiegend terrestrischen Arten stirker
zum Verschwinden als bei kletternden, wo sie vielleicht noch eine Aufgabe als peri-
phere ,Haftnoppen® erftillen.

Fazit: Urspringlich fiir Muroidea sind funf grofle und drei kleine Ballen. Die klei-
nen Ballen sind oft nicht mehr als solche zu erkennen, weil sie entweder reduziert
werden oder mit ihrem Nachbarballen verschmelzen. Kleine Ballen werden bei klet-
ternden Arten eher erhalten als bei nicht-kletternden.

6.11.9 Ballenkonfiguration des Fufles (Tab. 6)

Keine der hier untersuchten Arten bildet weniger als fiinf Ballen in der Vola aus.
Proximaler Thenar, proximaler Interdigitalballen I und Interdigitalballen II bis IV
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Tab.5. Prisenz der kleinen Ballen in der Hand bei Arten mit unterschiedlichen Lokomoti-
onsformen. — T = Thenar; Id = distaler Interdigitalballen I; Hd = distaler Hypothenar; + =
Ballen erkennbar vorhanden; o = Ballen nicht erkennbar; +/0 = Ballen nur bei manchen Indi-
viduen vorhanden; ? = Befund unklar.
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Tab. 6. Prasenz der kleinen Ballen im Fuf§ bei Arten mit unterschiedlichen Lokomotionsfor-
men. — Td = distaler Thenar; Id = distaler Interdigitalballen I; Hd = distaler Hypothenar; + =
Ballen erkennbar vorhanden; o = Ballen nicht erkennbar; +/0 = Ballen nur bei manchen Indi-
viduen vorhanden; ? = Befund unklar. Dunkelgrau unterlegt = proximaler Hypothenar (Hp)
immer reduziert. Hellgrau unterlegt = Hp intraspezifisch variabel reduziert.
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sind immer vorhanden. Der proximale Hypothenar dagegen scheint bei vielen Arten
in Reduktion begriffen zu sein. Bei zwei Arten ist er bereits vollstindig reduziert
(Tab. 6, dunkelgrau unterlegt), bei drei tritt er variabel auf, d.h. manche Individuen
der Art besitzen ihn, andere nicht (Tab. 6, hellgrau unterlegt). Allen fiinf Arten ge-
meinsam ist ihre iiberwiegend terrestrische Fortbewegung. Die untersuchten klet-
ternden Arten besitzen dagegen immer einen proximalen Hypothenar (Tab. 6, weif}
unterlegt). Beim Laufen am Boden spielt dieser Ballen wohl eine untergeordnete
Rolle, denn sein Fehlen scheint zumindest keinen funktionellen Nachteil darzustel-
len.

Distale Ballenkomponenten (Td, Id, Hd) sind immer kleiner als proximale (Tp,
Id, Hp) und als ,ungeteilte“ Ballen (I, III, IV). Da distale Ballenkomponenten bei
so vielen der hier untersuchten Muroidea ausgebildet sind, ist eine mehrfache unab-
hingige Entstehung nicht anzunehmen. Thr Besitz ist ein fiir die Muroidea wahr-
scheinlich urspriingliches Merkmal. Nicht-Vorhandensein distaler Ballenkompo-
nenten wirde dann auf vollstandiger Reduktion des Ballens oder auf Verschmelzung
mit dem benachbarten grofleren Ballen beruhen und wiire als abgeleitet anzusehen.

Distale Ballenkomponenten werden auch im Fuf§ eher von Arten mit kletterndem
Lokomotionsrepertoire erhalten. Wahrscheinlich haben sie, wie auch die kleinen
Ballen der Hand, noch eine Bedeutung bei der Adhision am Klettersubstrat.

Fazit: Urspriinglich fiir Muroidea sind sechs grofle (Tp, Ip, II, IIT, IV, Hp) und
drei kleine (Td, Id, Hd) Ballen. Die kleinen Ballen sowie der proximale Hypothenar
sind bei vielen Arten reduziert. Alle Muroidea ,,behalten® aber mindestens fiinf Bal-
len (Tp, Ip, IL, IIL, IV) in der Vola. Kletternde Arten erhalten kleine Ballen konstan-
ter als nicht-kletternde.
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