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Abstract

How is cranial capacity related to brain volume in mammals?

The measurement of cranial capacity is often used to obtain information about the brain volume in

mammals. Brain volume and cranial capacity are of the same size only in small mammals. For

17 mammalian species (451 individuals) we could show that cranial capacity often is larger than

brain volume, and the differences in size are not equal in the 17 species. The relation cranial capa-

city 7o brain volume ranges from 102.457o to 116.977o. Therefore, assuming that cranial capacity =

brain volume can lead to remarkable errors.

The intraspecific allometric relation of cranial capacity to brain volume may be isometric or positive

allometric, the interspecific relation is positive allometric. Thus, if the allometric relations are

known, it is possible to estimate unknown brain volumes on the basis of known cranial capacity.
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Einleitung

Ein intra- bzw. interspezifischer Vergleich

von Hirngrößen ist ein erster und einfacher

Schritt die funktionelle Bedeutung des Ge-

hirns bei verschiedenen Arten zu schätzen.

Das beste Maß für die Hirngröße ist das

Frischhirngewicht (HG) bzw. das Frisch-

hirnvolumen (HV = HG/1,036). Die Hirn-

größe hängt ab von verschiedenen Fakto-

ren: Körpergröße, Evolutionshöhe und
Spezialisation. Bevor dieser Einfluß auf die

Hirngröße verschiedener Arten bewertet

werden kann, muß die Bedeutung der Kör-

pergröße für dieses Organ festgestellt wer-

den. Ein geeignetes Maß für die Körpergrö-

ße ist das Bruttokörpergewicht (BKG). Die

Ermittlung des Einflusses des BKG auf das

HG ist möglich mit der AUometrieformel:

log Organgewicht = log b + a • log Körper-

gewicht. Der Wert für a sagt aus, ob der re-

lative Anteil der Hirngröße am Körperge-

wicht von kleinen zu großen Tieren

abnimmt, gleich bleibt oder zunimmt, der

Wert b enthält Faktoren, welche zudem das

HG beeinflussen.

Die Bestimmung von a für den interspezifi-

schen Bereich ist möglich bei unterschied-
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SchädeLkapazität und HirnvoLumen bei Säugetieren 103

lieh großen Arten naher Verwandtschaft,

die sich außer der Körpergröße in anderen

Merkmalen nur gering unterscheiden. Ist a

bekannt, dann können Unterschiede in b

als quantitativer Ausdruck von Verschie-

denheiten in der Cephalisationshöhe (Evo-

lutionshöhe, Spezialisation) angesehen wer-

den (Stephan et al. 1986; Röhrs 1986;

RöHRS et al. 1989).

Die Beschaffung von Daten über Hirn- und

Körpergewicht von möglichst vielen Säuge-

tierarten ist schwierig, daher sind zur Er-

weiterung der Datenbasis andere Verfahren

als die direkte Messung von HG und BKG
versucht worden. In den zoologischen und

paläontologischen Museen lagern viele

Schädel von fossilen und rezenten Säuge-

tierarten. Als Ersatzmaß für die tatsächh-

che Hirngröße sind bei diesem Material

häufig Messungen der Hirnschädelkapazität

(HSK) möglich; aber stimmen HSK und
HV wirklich überein? Diese Frage soll hier

untersucht werden. Auf das Problem der

Schätzung des BKG nach Schädel- und

Skelettmaßen wird in dieser Arbeit nicht

eingegangen.

Messungen der HSK zur Gewinnung von

Informationen über die tatsächhche Hirn-

größe sind eine alte Methode (Darwin

1868; Klatt 1912), und bis heute ist dieses

Verfahren noch üblich. Jerison (1973) be-

stimmte die HSK bei fossilen und rezenten

Säugetierarten, um Änderungen der Hirn-

größe in der Geschichte der Säugetiere zu

erforschen. Jerison (1973) setzt dabei vor-

aus, daß HSK und HV übereinstimmen;

auch Radinsky (1978), Gittleman (1986),

TowE und Mann (1992) und Martin

(1990) nehmen für die von ihnen untersuch-

ten Säugetierarten Übereinstimmung von

HSK und HVan. Jerison (1973) weist aber

darauf hin, daß bei Walen die HSK be-

trächtlich größer sein kann als das HV.

Martin (1990) bemerkt, daß es angebracht

sei, die Beziehungen HSK-HV zu erfor-

schen, bevor Schlüsse aus der HSK auf die

tatsächliche Hirngröße gezogen werden

können.

Eingehende Untersuchungen über die Be-

ziehung von HSK zu HV fehlen bis heute.

Nach Daten von Röhrs und Ebinger

(1998) beträgt die Hirnschädelkapazität bei

14 Zoo-Przewalskipferden durchschnittlich

116% des Hirnvolumens, wobei die mittlere

HSK ein Volumen von 649 cm^ und das HV
einen Mittelwert von 558 cm^ haben; die al-

lometrische Beziehung HSK-HV ist hierbei

isometrisch. Bei Nasua rufa (n = 12) beträgt

die mittlere HSK 105% des mittleren Hirn-

volumens; die intraspezifisch allometrische

Beziehung HSK-HV ist positiv (a = l,19).

Der prozentuale Anteil der HSK am HV
nimmt von 100,5 beim kleinsten HV bis

auf 109,5 beim größten HV zu (Röhrs et

al. 1989).

Diese Beispiele zeigen, daß HSK und HV
beträchtliche Größenunterschiede aufwei-

sen können, und daß die Beziehung HSK -

HV im intraspezifischen Bereich auch posi-

tiv allometrisch sein kann. Wird die HSK
ohne Berücksichtigung solcher Tatsachen

mit dem HV gleich gesetzt, kann es zu Fehl-

beurteilungen der Hirngröße kommen. Wir

haben daher an einem umfangreichen Da-

tenmaterial untersucht, welche Beziehun-

gen im intraspezifischen und interspezifi-

schen Bereich zwischen HSK und HV
bestehen können, und ob es Möglichkeiten

gibt, das HV (damit auch das HG) nach

der HSK zu schätzen.

Material und Methode

Bei 451 Individuen von 17 Säugetierarten erfolgte

die Bestimmung des Frischhirngewichts durch

Wiegen nachdem das Schädeldach aufgesägt, das

Rückenmark durchtrennt und das Gehirn ent-

nommen wurde. Durch Division mit dem Fak-

tor 1,036 - dem spezifischen Gewicht für Hirn-

masse - wurde das Hirnvolumen aus dem HG er-

rechnet. Nach der Mazeration des Schädels und

Schließen des Schädeldachs konnte die Hirnschä-

delkapazität durch Auffüllen des Hirnschädel-

hohlraums mit Schrot oder Glaskugeln gemessen

werden. Bei allen Individuen wurde auch das

Bruttokörpergewicht festgestellt. So kennen wir

bei 451 Tieren jeweils HSK, HV, HG und BKG.
Das Material stammt von Forschungsreisen (Her-

RE und Röhrs, Südamerika 1956/57, 1962; Gala-

pagos 1971) sowie aus Sammlungen von Herre,

Röhrs und Ebinger.

Für 12 Arten konnten die intraspezifischen AUo-

metriegeraden (Ellipsenhauptachsen) HSK-HV
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104 M. RÖHRSu.a.

berechnet werden. Weiterhin haben wir für insge- Himgrößen innerhalb von Arten, so z. B.

samt 17 Arten jeweils den mittleren prozentualen zwischen Unterarten, Geschlechtern sowie
Anteil der Hirnschädelkapazität am Hirnvolumen ^ji^. ^^d Haustieren (Kruska 1980;
bestimmt (HSK%HV). Bei Arten mit positiver ^^^^^ ^^^^^^^ ^933^ ^^^^y
Allometrie für die Beziehung HSK zu HV wur- t u n 1 • j j- • . 1 ah
den entsprechend den Allometnegleichunsen die

Tabelle 1 sind die intraspezifischen Allo-

Werte HSK%HV für das kleinste und Vößte metriegleichungen HSK-HV für 12 Säuge-

HV errechnet. Darüber hinaus haben wir die in- tierarten aufgeführt. Bei Mustela nivalis,

terspezifischen Allometriegeraden HSK-HV für Mustela, erminea, und Hartes foina ist diese

Myrmecophagidae. Mustelinae, Canidae sowie Beziehung etwa isometrisch (Abb. 1). Eine
für alle untersuchten 17 Arten ermittelt. solche Isometrie haben wir bei Zoo-Prze-

walskipferden bereits 1998 nachgewiesen

,
(RöHRS und Ebinger 1998). Bei den übri-

Ergebmsse und Diskussion gen 8 von den 12 Arten ist die Beziehung

HSK-HV positiv allometrisch, und die a-
Intraspezifische AUometrien HSK-HV ^gj.^^ reichen von 1,05 bei Dusicyon gym-

Ist nur die Hirnschädelkapazität bekannt, nocercus bis zu 1,25 bei Hausziegen

so können intraspezifisch allometrische Be- (Abb. 2). Es gibt also keinen einheithchen

Ziehungen HSK zu HV geeignet sein, das intraspezifischen a-Wert für die Beziehung

HV von Individuen einer Art zu schätzen. HSK-HV bei allen Säugetierarten.

Dies kann wichtig sein für Vergleiche der Bei den von uns untersuchten Spezies ist

Tabelle 1. Intraspezifische alLo metrische Beziehungen HirnschädeLkapazität zu HirnvoLumen

(Log HSK = Log b + a • Log HV) bei 12 Säugetierarten.

Spezies Log HSK Log b a Log HV

Oryctolagus cum'cutus

(n = 35, r = 0,9727)

1,0191 -0,0713 1,0812 1,0085

Mustela nivalis

(n = 78, r = 0,9916)

0,3628 -0,0224 0,9916 0,3432

Mustela erminea

(n = 29, r = 0,9812)

0,7320 -0,0230 0,9873 0,7182

Martes foina

(n = 19, r = 0,9763)

1,3512 0,0720 0,9913 1,3154

Dusicyon gymnocercus

(n = 56, r = 0,9864)

1,6229 -0,0627 1,0505 1,6046

Dusicyon culpoeus

(n = 15, r = 0,9840)

1,7581 -0,1672 1,1079 1,7377

Conis aureus

(n = 32, r = 0,9160)

1,8423 -0,0578 1,0567 1,7982

Canis lotrans

(n = 32, r = 0,9149)

1,9709 -0,1268 1,0833 1,9365

Canis lupus

(n = 65, r = 0,7791)

2,1730 -0,2860 1,1584 2,1226

Lama guanacoe

(n = 20, r= 0,9663)

2,4427 -0,0735 1,0449 2,4081

Hausziegen

(n = 36, r= 0,9484)

2,1298 -0,4423 1,2456 2,0650

ZooprzewaLskipferde

(n = 14, r = 0,9550)

2,8126 0,0656 1,0000 2,7469
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Abb. 1. Intraspezifische allometrische Beziehung HSK-HV bei Musteta nivalis, a^HA = 0,9916 (Standardfehler:

X = 0,0093, y = 0,0093).

log (cm3)

113 166 log(cm3)

Hirnvolumen
Abb. 2. Intraspezifische alLometrische Beziehung HSK-HV bei Hausziegen, aEHA = 1,2456 (Standardfehler:

X = 0,0066, y = 0,0082).
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Tabelle 2. Mittelwerte von HSK (cm^), HV (cm^) und HSK%HV bei 17 Säugetierarten
!

Spezies HSK HV HSK%HV Min - Max N

Oiyctolagus cuniculus 10,45 10,20 102,45 101,15-104,00 35

Mustelo nivotis 2,3056 2,2039 104,62 Isometrie 78

Mustcto 6rmin6Q 5,3951 5,2264 103,23 Isometrie 29

MorlesfOlno 22,45 20,67 108,61 Isometrie 19

Eira borbara 50,35 46,39 108,35 3

Dusicyon sechure 33,46 32,63 102,54 4

Dusicyon gymnocercus 41,97 40,23 104,33 103,08-105,57 56

Cerdocyon thous 50,65 46,57 108,76 - 7

Dusicyon culpaeus 57,29 54,66 104,80 103,31-106,69 15

Canis aureus 69,55 62,83 110,70 109,88-111,71 32

Conis latrans 93,52 86,40 108,24 107,32-109,76 32

Canis lupus 148,94 132,62 112,31 108,53-115,34 65

Lama guonacoe 277,14 255,92 108,29 107,70-109,07 20

Hausziege 134,83 116,14 116,09 110,32-124,81 36

Tomandua tetradactyla 28,32 26,23 107,95 3

Myrmecophaga tridactyla 96,58 82,53 116,97 3

ZooprzewaLskipferd 649,46 558,39 116,31 116,31-116,31 14

die mittlere HSK immer größer als das HV.

Der Größenunterschied ist aber bei den

einzelnen Arten nicht gleich. Der Wert

HSK%HV reicht von 102% bei Oryctola-

gus cuniculus bis zu 117% bei Myrmeco-
phaga tridactyla (Tab. 2). Bei Isometrie der

intraspezifischen Beziehung HSK-HV ist

der Wert HSK%HV auf allen Größenstufen

des Gehirns etwa gleich; so bei Mustela ni-

valis, Mustela erminea, Martes foina und

Zoo-Przewalskipferden (Tab. 2). Bei positi-

ver Allometrie steigt der Wert HSK%HV
von den kleinen zu den großen Gehirnen

an; bei Hausziegen von 110% bis 125% an.

Bei diesem Maximum beträgt das HV
156 cm^ und die HSK 195 cm^^; das ist eine

Differenz von 39 cm^. Weitere Beispiele

sind in Tabelle 2 aufgeführt.

Eine Übereinstimmung von HSK und HV
kann besonders bei kleinen Säugetieren

vorkommen. Mann et al. (1988) nehmen
bei Muridae und Cricetidae die Gleichheit

von HSK und HV an. Eine solche Konfor-

mität ist aber für Säugetiere nicht allgemein

gültig und unsere Ergebnisse machen für

den intraspezifischen Bereich deuthch, daß

eine Gleichsetzung von HSK und HV zu er-

hebUchen Überschätzungen der Hirngröße

führen kann.

Interspezifische Beziehungen HSK-HV

Mittelwerte der Frischhirnvolumina (oder

des Hirngewichts) und der Bruttokörperge-

wichte von Arten sind die Basis für inter-

spezifische Vergleiche von Hirngrößen.

Interspezifische Allometrien HSK-HV
könnten die Möglichkeit bieten, Mittelwer-

te der Hirnvolumina von Arten nach der

Hirnschädelkapazität abzuschätzen. Dazu
folgen drei Beispiele.

Für Tamandua tetradactyla und Myrmeco-

phaga tridactyla lautet die interspezifische

Allometriegerade HSK-HV: 1,7100 =

0,0778 + 1,0763 • 1,6677 (r = 0,9981 ), für

vier Arten der Mustelinae: 1,0367 = 0,0097

+ 1,0163 • 1,0108 (r = 0,9999) und für sieben

Canidenarten (Abb. 3): 1,7995 = -0,0724 +

1,0583 • 1,7687 (r = 0,9993).

Nach der interspezifischen AUometrieglei-

chung HSK-HV bei Mustelinae wurde für

die vier untersuchten Arten das jeweils

nach der Hirnschädelkapazität zu erwarten-

de Hirnvolumen („HV") errechnet. In Ta-

belle 3 sind die Mittelwerte HSK%HV den

Mittelwerten „HV"%HV gegenüberge-

stellt. Das gleiche Verfahren wurde für sie-

ben Canidenarten durchgeführt (Tab. 4). In

allen Fällen weicht der Wert „HV"%HV
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Abb 3. Interspezifische aUometrische Beziehung HSK-HV bei 7 Canidenarten, Beha

x = 0,0783, y = 0,0825).

1,0583 (StandardfehLer:

Tabelle 3. Vergleich HSK%HV mit „HV"7o HV. „HV" er-

rechnet nach der interspezifischen AUometriegeraden

HSK-HV bei Mustehnae.

Spezies HSK%HV „HV"%HV

Mustela nivalis 104,62 100,98

Mustela erminea 103,23 98,29

Maries foina 108,61 101,08

Eiro barbara 108,35 99,71

Tabelle 4. Vergleich HSK%HV mit ,HV"%HV. „HV" er-

rechnet nach der interspezifischen AUometriegeraden

HSK-HV bei Canidae.

Spezies HSK%HV „HV"%HV

Dusicyon sechure 102,54 98,93

Dusicyon gymnocercus 104,33 99,00

Cerdocyon thous 108,76 102,36

Dusicyon culpaeus 104,80 98,17

Canis aureus 110,70 103,32

Canis latrans 108,24 98,68

Canis lupus 112,31 99,79

geringer von 100% ab als der Wert

HSK%HV. Je größer das Hirnvolumen,

um so mehr Unterschied besteht zwischen

Hirnvolumen und Hirnschädelkapazität; so

ist beim Wolf die mittlere HSK gegenüber

dem HV um 16,3 cm^ oder 112% größer,

beim erhebhch kleineren Dusicyon sechure

beträgt die Differenz aber nur 0,83 cm^

oder 103% (Tab. 2, 4).

Wir sind der Ansicht, daß auch für weitere

Arten der Mustehnae und Canidae mit un-

bekanntem Hirnvolumen die genannten in-

terspezifischen Gleichungen HSK-HV gül-

tig sind. Damit ist es möghch (bei ausrei-

chendem Schädelmaterial), das mittlere

HV nach der mittleren HSK abzuschätzen.

Für umfangreiche Studien müßten aller-

dings zunächst bei weiteren Familien die in-

terspezifischen allometrischen Beziehungen

HSK zu HV untersucht werden. Es ist aber

schwierig, ausreichendes Datenmaterial zu

erlangen. Vielleicht ist es machbar, eine AI-
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lometriegleichung HSK-HV für alle Säuge-

tiere einzusetzen, die zwar nur näherungs-

weise Schätzungen des HV nach der HSK
erlaubt, die aber bessere Werte liefert als

die Gleichsetzung von HSK und HV.
Bei Säugetieren sind viele Untersuchungen

über allometrische Beziehungen zwischen

Organgrößen (auch Stoffwechselgrößen)

und Körpergrößen durchgeführt worden.

Dabei stößt man immer wieder auf das Be-

mühen, jeweils einen a-Wert zu finden, der

für alle Säugetiere (mouse to elephant line)

Gültigkeit hat. Solche Fälle sind aber selten,

was sicher mit besonderen Anpassungen

und Spezialisationen zu tun hat. Evolutions-

höhe und Spezialisationen haben aber wohl

kaum eine Auswirkung auf das Verhältnis

HSK-HV. Möglich ist jedoch - wie schon

gezeigt - der Einfluß der Hirngröße. Mar-
tin (1990) hat für 33 Primatenarten die Be-

ziehung HSK-HG berechnet und nennt als

Ergebnis: HSK = 0,94 • HG^-°l Die Daten-

paare stammen allerdings nicht von den sel-

ben Individuen. Martin (1990) nennt die

Beziehung isometrisch und sagt weiter, daß

man bei den untersuchten Primaten HSK
und HG gleichsetzen könne, und daß dies

auch bei anderen Säugern mit gleichem

Größenbereich möglich sei. Ist diese An-
nahme richtig?

Nehmen wir an, bei einem HV von 1 cm^ ist

die HSK ebenfalls 1 cm^ und rechnen dann

mit dem a-Wert von 1,02 die HSK bei

10 cm^ HV aus, so beträgt diese 10,5 cm^.

Bei 100 cm^ HV ergibt sich eine HSK von

110 cm^ und bei lOOOcm^ HV beläuft sie

sich auf 1158 cm\ Ein Pottwal mit 6080 cm^

HV würde nach dieser Gleichung eine HSK
von 7 237 cm^ haben, damit wären wir bei

dem von Jerison (1973) erwähnten großen

Unterschied zwischen HSK und HV bei Wa-
len. Es ist also nicht angebracht, für die Be-

ziehung HSK-HV auch im interspezifischen

Bereich für alle Säugetierarten Isometrie an-

zunehmen, und es ist hier ebensowenig an-

gebracht HSK und HV gleichzusetzen.

log (cm^)

550 -

Lama guanacoe >

< Equus przewalskii

Capra aegagrus >jf < Canis lupus

Canis latrans > jC< Myrmecophaga tridactyla

Dusicyon culpaeus > J&V Canis aureus
Tayra barbara >J^< Ceraocyon tnous

Dusicyon sectiure >fr < Dusicyon gymnocercus

Maries foina ^ Jr< Tamandua tetradactyla

'< Oryctoiagus cuniculus

< Musteia erminea

< Musteia nivaiis

\ \ \

15 225 650
Hirnvolumen

log (cm^)

Abb 4. Interspezifische allometrische Beziehung HSK-HV bei 17 Säugetierarten, Beha = 1,0222 (Standardfehler:

X = 0,1426, y = 0,1458),
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Wir haben nun für 17 Säugetierarten

(Tab. 2, Abb. 4) aus verschiedenen systema-

tischen Einheiten die interspezifische AUo-
metriegerade berechnet, sie lautet: log

HSK = -0,0015 + 1,02 • log HV (r = 0,0997).

Die Beziehung ist positiv allometrisch und

stimmt fast mit der von Martin (1990) er-

mittelten überein. Der Wert HSK%HV
nimmt von kleinen bis zu großen Gehirnen

zu, und zwar von 102% bis zu 116%
(Tab. 2, 5). Das heißt, besonders bei größe-

ren Gehirnen kann die Differenz zwischen

HSK und HV ein beträchthches Ausmaß er-

reichen. Diese höhere Differenz könnte

auch durch Zunahme der Volumina der

Subarachnoidalräume und der Dicke der

Dura mater bedingt sein. Quantitative Da-

ten über die Größen dieser Strukturen lie-

gen nicht vor.

In Tabelle 5 sind die Mittelwerte

HSK%HV für die 17 untersuchten Arten

aufgeführt und mit denen nach der o. a. in-

terspezifischen Allometriegleichung ermit-

telten Werte „HV"%HV verglichen. Es ist

eindeutig, daß die Schätzung des HV nach

der Allometriegleichung HSK-HV weit

bessere Werte liefert als die Gleichsetzung

von HSK und HV. Wir schlagen daher vor,

die von uns errechnete Allometriegerade

Tabelle 5. Vergleich HSK7oHV mit „HV"%HV. „HV" be-

rechnet nach der interspezifischen AUometriegeraden

HSK-HV für 17 Säugetierarten

Spezies HSK%HV „HV"%HV

Oryctolagus cuniculus 102,45 97,73

Musteb nivalis 104,62 103,02

Mustela erminea 103,23 99,89

Hartes foina 108,61 101,92

Eira barbara 108,35 100,09

Dusicyon sechure 102,54 95,90

Dusicyon gymnocercus 104,33 96,59

rorrlnr\/nn fhniic lUO, / u

Dusicyon culpaeus 104,80 96,39

Canis aureus 110,70 101,38

Canis lotrans 108,24 98,50

Canis lupus 112,31 101,18

Lama guonacoe 108,29 96,27

Hausziege 116,09 104,82

Tamandua tetradactyla 107,95 100,78

Myrmecophaga tn'dactyla 116,97 106,42

ZooprzewaLskipferd 116,31 101,52

HSK-HV von 17 Säugetierarten zu verwen-

den, wenn für Säuger das Hirnvolumen

nach der Hirnschädelkapazität geschätzt

werden soll. Wünschenswert sind weitere

Datenpaare von HSK und HV, um die Zu-

verlässigkeit der Geraden zu verbessern.

Zusammenfassung

Zur Ermittlung der Größe des Hirnvolumens von Säugetieren wird häufig die Messung der Hirnschä-

delkapazität eingesetzt. Hirnvolumen und Hirnschädelkapazität stimmen aber nur bei kleinen Säu-

getieren überein. Für 17 Säugetierarten (451 Individuen) konnten wir nachweisen, daß die

Hirnschädelkapazität größer ist als das Hirnvolumen. Die Größenunterschiede sind bei den einzel-

nen Arten nicht gleich. Der Mittelwert Hirnschädelkapazität % Hirnvolumen reicht von 102,45%

bis 116,97%. Die Bewertung der Größe der Hirnschädelkapazität als Maß für das Hirnvolumen kann

zu beträchtlichen Fehleinschätzungen der Hirngröße führen.

Die intraspezifische allometrische Beziehung Hirnschädelkapazität - Hirnvolumen kann isometrisch oder

positiv allometrisch sein, die interspezifische ist positiv allometrisch. Sind solche Allometrien bekannt,

dann kann man für Individuen von Arten mit unbekanntem Hirnvolumen, aber bekannter Hirnschädelka-

pazität die Hirngröße abschätzen. Entsprechendes gilt für Arten im interspezifischen Bereich.
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