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1. Einleitung:

1.1. Einfiihrunqg in die Chiroptera:

Die Ordnung Chiroptera (Fledertiere) ist nach der Ordnung Rodentia
(Nagetiere) die artenreichste Saugetierordnung und umfasst 912
Arten (KOOPMAN1994).

Der Name der Ordnung leitet sich aus dem Griechischen cheir =
Hand und pteron = Flugel ab.

Die Vertreter dieser Ordnung unterscheiden sich hinsichtlich ihrer
Biologie von anderen kleinen Saugern u.a. durch langere
Lebenszeiten, weniger Nachwuchs pro Geburt, langere Trachtigkeit
und langsameres Wachstum (FINDLEY 1993).

Chiropteren sind Saugetiere, deren vordere Extremitat zu einem
Flugel umgeformt ist (MILLER 1907).

Um das Fliegen zu ermoéglichen, wurden zahlreiche Umformungen
des Korpers und naturlich auch des Skeletes der Chiroptera
notwendig. Wie es fir fliegende Vertebraten typisch ist, sind die
meisten Knochen am Schadel dinn und verschmelzen zum Grolteil
im adulten Zustand (KOOPMAN 1994).

Die Knochen der vorderen Extremitaten sind im Markraum erweitert
und dinnwandig, was nach SWARTZ et al. (1992) sowohl zur
Gewichtsreduktion beitragt als auch dem Widerstehen der Knochen
gegen Drehkrafte dient. Knochen kénnen Torsionsbelastungen am
besten standhalten, wenn sie sehr dinnwandig sind und Uber einen
grolden Durchmesser verfugen (SWARTZ 1998).

Die Beine dienen im Flug lediglich als Flugelspanner und sind daher
dinn und muskelarm. Da die Fledermause nicht mehr auf ihren
Beinen stehen, sondern sich an Zweigen, Hohlendecken etc. mit
dem Kopf nach unten aufhangen, ist das Acetabulum in Anpassung
an die ,hangende”“ Lebensweise nach oben gewandert und 6ffnet
sich mehr zum Rucken hin. Dadurch ist es nicht mehr moglich, die
Beine unter den Korper zu stellen. Die Beine stehen daher wie bei
Reptilien seitlich ab, wenn sich Fledermause auf dem Boden
bewegen (NEUWEILER 1993). Bei Chiropteren sind die Beine
aulderdem in ihrer Langsachse um 180° gedreht, so dass die Knie
nicht, wie bei anderen Saugern, bauchwarts nach vorne schauen,
sondern nach hinten weisen (STARCK 1982). Die Chiroptera sind
daher in ihrer Bewegung am Boden stark eingeschrankt und wirken
ungeschickt, lediglich die drei Arten der Desmodontinae (echte
Vampire) sind in der Lage, schnell zu rennen und zu hapfen, indem
sie sich auf Handgelenke und Beine stutzen. Sie kdnnen damit den
Abwehrreflexen ihrer schlafenden Opfer ausweichen (SMITH 1977
und NEUWEILER 1993).

Im Zusammenhang mit der hangenden Ruheposition haben die
Chiroptera einen Haltemechanismus entwickelt, der die
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Endphalangen incl. der Krallen ohne Muskelkraft gebeugt halt. Die
Sehne des Krallenbeugers lauft durch eine kraftige Sehnenscheide,
die aus vielen schraggestellten Ringen besteht. Wenn der
Krallenbeuger an der Sehne zieht, so wird sie gegen die geriffelte
Scheideninnenseite gepresst und festgehalten. Bei Erschlaffung des
Krallenbeugers bleibt diese Fixierung durch den Zug des
Kdérpergewichtes erhalten, da die Ringe in die mit Tuberculi
versehene Sehnenoberflache hineingreifen und ein Zurlckgleiten
verhindern (QUINN & BAUMEL 1993, BENETT1993 und SIMMONS &
QUINN 1994).

Eine weitere Besonderheit der Chiroptera stellt die Entwicklung eines
auf Ultraschall basierenden Echoortungssystems dar. Die Tiere
erzeugen den Ortungslaut im Kehlkopf und senden ihn durch Maul
oder Nase aus und analysieren mit dem gut ausgebildeten Gehér die
von den Gegenstanden oder Beutetieren reflektierten Echos
(NEUWEILER 1978). So war es den Microchiroptera moglich, die
Nische des nachtlichen Insektenjagers zu besetzen und damit der
Konkurrenz mit anderen fliegenden Wirbeltieren zu entgehen.

Man unterscheidet zwei Unterordnungen: Megachiroptera
(Flughunde) und Microchiroptera (Kleinfledermause).

Die Megachiroptera werden durch die einzige Familie Pteropodidae
reprasentiert und sind auf die Tropen und Subtropen der Alten Welt
beschrankt. Die nordliche Grenze ihres Verbreitungsgebietes verlauft
entlang einer Linie, die sich Uber Zypern, Karachi (Pakistan), den
Himalaja und Formosa (Taiwan) bis zu den Bonin-Inseln (Japan)
erstreckt. Die Megachiroptera fehlen in Klein-Asien und Persien. Im
Osten reicht ihre Verbreitung bis zu den Samoa-Inseln, im Westen
fehlen sie in Nord-Afrika westwarts von Agypten.

Die 164 Arten der Megachiroptera werden in zwei Unterfamilien
eingeteilt, die sich in der Nahrungswahl von einander unterscheiden:

1. Die artenreiche Unterfamilie Pteropodinae umfasst 152 Arten in 36
Gattungen. Diese Formen sind in der Mehrzahl Frucht — und
Blutenfresser. Nur innerhalb der Gattungen Epomophorus und
Cynopterus finden sich nectarivore Arten (LINDHE NORBERG 2002).

2. Die Unterfamilie Macroglossinae, die 12 Arten in 6 Gattungen
umfasst. Die Macroglossinae ernahren sich von Pollen und Nektar.

In einer neueren Arbeit unterteilen ALVAREZ et al. (1999) die
Pteropodidae in drei Unterfamilien. Zusatzlich zu den oben
angegebenen Unterfamilien Pteropodinae und Macroglossinae wird
Harpyionycteris als so aberrant angesehen, dass eine neue
Unterfamilie Harpyonycterinae aufgestellt wird.
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Die Megachiroptera unterscheiden sich von den Microchiroptera
durch eine Kralle am zweiten Finger und das Fehlen der
Echolokation. Nur die Gattung Rousettus ist zur Echolokation
befahigt, und zwar erzeugen sie die erforderlichen Laute durch
Zungenschlag (MOHRES & KULZER 1955, KULZER 1956, MOHRES &
KULZER 1956, KULZER 1960), ein grundlegender Unterschied zur
Echoortung der Microchiroptera. Megachiroptera finden ihre Nahrung
mit Hilfe ihrer gut ausgebildeten Augen und des hervorragenden
Geruchssinnes.

Ein weiteres Unterscheidungsmerkmal der beiden Unterordnungen
ist die Kopfhaltung in der Ruheposition. Die Megachiroptera schlagen
die Flugel um den Korper zusammen und halten den Kopf im rechten
Winkel an die Brust. Im Gegensatz dazu falten die Microchiroptera
die Flugel normalerweise an der Korperseite, und der Kopf hangt
gestreckt nach unten oder wird im rechten Winkel zur Brust gehalten
(JEPSEN 1970 und HiLL 1990). Dieser Unterschied wird auch
anatomisch in der unterschiedlichen Spezialisierung der Halswirbel
deutlich (FENTON & CRERAR 1983).

Zur Gattung Pteropus gehort die grofdte Chiroptere, Pteropus
vampyrus, mit einem Gewicht von 1500 g und einer
Flugelspannweite von 1,7 m (NOWAK 1991).

Abb. 1.1.:

Pteropus vampyrus

(zur Verfugung gestellt von
Lubee Foundation Inc.)

Viele Megachiropteren fliegen lange Strecken (bis zu 15 km) von den
Futter- zu den Schlafplatzen und sind daher wichtig fur die
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Bestaubung und die Ausbreitung von Pflanzen in der Alten Welt
(NowAK 1991 und NEUWEILER 1993).

Die Unterordnung Microchiroptera umfasst ca. 748 Arten, die in 4
Uberfamilien mit 17 Familien eingeordnet werden. Ihre Vertreter sind
uber die ganze Welt verbreitet und fehlen nur jenseits der Polarkreise
und der Baumgrenze sowie auf Island und einigen kleinen Inseln
(z.B. Galapagos-Inseln) (WEBER 1928).

Von den 18 Familien finden sich 9 Familien nur in der Alten Welt, 6
Familien nur in der Neuen Welt, und Vertreter von 3 Familien in
beiden Hemispharen (SCHOBER 1983).

-

Abb. 1.2.: Verbreitung Chiroptera (nach HiLL & SMITH 1984,
verandert)

Im Gegensatz zur Unterordnung Megachiroptera verfligen alle
Microchiropteren Uber die Fahigkeit zur Echolokation und besitzen
keine Kralle am zweiten Finger. Die Echolokation der
Microchiropteren ist hoch entwickelt. Die Ultraschall — Ortungslaute
werden im Kehlkopf erzeugt und durch Maul oder Nase ausgesandt.
Mit ihrem gut ausgebildeten auditiven System analysieren die Tiere
die von den Gegenstanden oder Beutetieren reflektierten Echos
(NEUWEILER 1978, SUTHERS & WENSTRUP 1987und ALTRINGHAM
1996). Da sich Echolokation nur fir die Orientierung tber kurze
Distanzen eignet, sind auch die Augen der Microchiropteren an
nachtliches Sehen gut angepasst (SUTHERS & WALLIS 1970).

Die Ernahrungsformen der Microchiropteren sind vielfaltig. Die
meisten Arten sind insectivor, andere ernahren sich von kleinen
Wirbeltieren. Es gibt auch Formen, die fischen (Noctilionidae) oder
sich vom Blut anderer Wirbeltiere ernahren (Desmodontinae, drei
Arten). Diese sanguivoren Arten sind die einzigen Homoiothermen,
die sich ausschlief3lich von Blut ernahren und somit als echte
Parasiten zu bezeichnen (RICHARZ & LIMBRUNNER 1992).

Auch die Ernahrungsnische der Megachiropteren wird in der Neuen
Welt von Microchiropteren besetzt (Familie Phyllostomidae), die in
ahnlicher Form fur Bestaubung und Verbreitung einer Vielzahl von
Pflanzenarten verantwortlich sind (MARSHALL 1983).
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Zu den Microchiroptera gehoért auch das kleinste Saugetier
uberhaupt, die erst 1973 entdeckte Hummelfledermaus
Craseonycteris thonglongyai. Diese Art hat eine Fligelspannweite
von 15 cm und wiegt nur 1,5 — 2 g (KOOPMAN 1984D).

Durch ihre vielseitigen Ernahrungsgewohnheiten sind die
Microchiroptera dkologisch und ethologisch eine hochvariable
Gruppe, die sich auch durch viele verschiedene Flugstile in
Abhangigkeit ihrer Nahrungswahl auszeichnet.

Die Familie Vespertilionidae ist die artenreichste
Microchiropterenfamilie und umfasst ca. 313 Arten, deren Vertreter
das gesamte Verbreitungsgebiet der Ordnung bewohnen und sich
vorwiegend von Insekten ernahren. Im Gegensatz hierzu gibt es eine
Reihe von Familien, die nur durch eine bis drei Arten reprasentiert
werden, z.B. Rhinopomatidae, Craseonycteridae, Myzopodidae und
Mystacinidae. Die beiden letztgenannten Familien sind in ihren
Verbreitungsgebieten Madagaskar (Myzopodidae) und Neuseeland
(Mystacinidae) endemisch (KOOPMAN 1984b &1994).

Fossilien von Chiropteren sind extrem selten und haufig nur
fragmentarisch. Daher sind die Chiroptera die fossil am wenigsten
bekannte Saugergruppe (CzapLEWSKI 1993). Die Grunde hierflr
liegen darin, dass Chiropteren nur selten in Situationen auftauchen,
die sich fUr eine fossile Praservation eignen und ihr Skelet zart und
fragil ist.

Das alteste, bis jetzt bekannte Fledermausfossil ist Icaronycteris
index aus dem frihen Eozan Nordamerikas; diese Art war den
modernen Fledertieren im Knochenbau schon sehr ahnlich (JEPSEN
1970). Icaronycteris index wird aufgrund seiner Skeletmerkmale den
Microchiroptera zugeordnet.

Abb. 1.3.:
Icaronycteris index
(aus JEPSEN 1970)
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Weitere Funde stammen aus Messel bei Darmstadt, wo man drei
weitere fossile Gattungen entdeckte: Palaeochiropteryx,
Archaeonycteris und Hassianycteris, die ebenfalls den
Archaeonycteris und Hassianycteris, die ebenfalls den
Microchiroptera zugesprochen werden (HABERSETZER et al. 1994 und
SIMMONS & GEISLER 1998). Diese Arten lebten im frihen bis mittlerem
Eozan, vor 53-37 Millionen Jahren. Innerhalb dieser drei Gattungen
unterscheidet man sieben Arten, die die alteste bekannte
Fledermausgesellschaft darstellen. Die Arten dieser Gesellschaft
unterscheiden sich im Bau des Flugelskeletes und der Flugelform
untereinander so stark wie heutige tropische Fledermause
(HABERSETZER 1998a). Die in Messel gefundenen Tiere waren bereits
zur Echoortung befahigt, wenn auch das Echoortungssystem
weniger perfekt ausgepragt war, als man es heute vorfindet
(HABERSETZER 1998b).

Im Oligozan (vor 37-25 Millionen Jahren) und Miozan (vor 25-5
Millionen Jahren) sind sechs Familien der Chiroptera im Fossilbericht
reprasentiert (SMITH 1976).

Der phylogenetische Zusammenhang der bekannten fossilen Arten
untereinander und zu den rezenten Chiroptera wird von
verschiedenen Autoren unterschiedlich interpretiert. SMITH (1977)
sieht in den fossilen Gattungen eine monophyletische Gruppe
innerhalb der Microchiroptera (Palaeochiropterygoidea), wahrend
VAN VALEN (1979) die fossilen Gattungen in einer eigenen
Unterordnung Eochiroptera zusammenfasst und diese als
paraphyletische Stammgruppe fur sowohl Megachiroptera als auch
fur Microchiroptera ansieht. SMITH & STORCH (1981) stellen spezielle
Verwandtschaften zu verschiedenen rezenten Uberfamilien der
Microchiroptera fest. Eine neuere Arbeit von SIMMONS & GEISLER
(1998) versteht die vier angesprochenen fossilen Gattungen als eine
Serie von aufeinander folgenden Schwestergruppen zu den
Microchiroptera.

Die Abstammung der Chiroptera ist in den letzten Jahren grof3en
Diskussionen unterworfen gewesen, und es wird unter 1.2.
ausfuhrlicher darauf eingegangen.

Der Fossilbericht der Megachiroptera ist noch sparlicher als der der
Microchiroptera, und Uber den Ursprung und die Evolution dieser
Unterordnung ist bisher sehr wenig bekannt.

Es gibt noch immer keine Einigkeit dartber, welche Art als friheste
bekannte Megachiroptere anzusprechen ist. JEPSEN (1970) sieht in
der 35 Millionen Jahre alten Form Archaeopteropus die alteste
Megachiroptere und zwar aufgrund von Merkmalen des Handskelets.
SMITH (1977), GUPTA (1984) sowie auch HOLLAR & SPRINGER (1997)
werten Befunde, wie zwei Phalangen und eine Kralle am zweiten
Finger ebenfalls als Megachiropterenmerkmale.
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SMITH (1976) nimmt jedoch an, dass Archaeopteropus eine
Weiterentwicklung der frihen Chiroptera darstellt und vielleicht gar
keine Verwandtschaftsbeziehungen zu den Megachiroptera aufweist.
Seiner Meinung nach spricht die auffallende Abweichung in der
Bezahnung der Megachiroptera fur eine viel frihere Abspaltung
dieser Gruppe von den Stammformen der Chiroptera, als fur
Archaeopteropus anzunehmen ist. Es sei auch maoglich, dass der
Ursprung der Megachiroptera aul3erhalb der insectivoren fossilen
Chiroptera zu suchen ist (SMITH 1976).

HAND (1984), BUTLER (1984) ebenso wie BATES & HARRISON (1997)
sehen in der aus dem frihen bis mittleren Miozan stammenden Form
Propotto die bisher alteste zweifelsfreie Megachiroptere. Sie
erkennen genauso wie MARSHALL (1983) hier zum ersten Mal ein
echtes Fruchtfresser-Gebiss, wahrend Archaeopteropus nach der
Morphologie der Zahne eher an insectivore Formen erinnert. Die
Kralle am zweiten Finger wird auch bei Icaronycteris index gefunden,
und ebenso spiegelt die nicht mit dem proximalen Teil des Radius
verschmolzene Ulna die Verhaltnisse bei Megachiroptera wider
(SMITH 1976). Aufgrund anderer morphologischer Merkmale wird
Icaronycteris index heute jedoch zweifelsfrei den Microchiroptera
zugeordnet (JEPSEN 1970 und GUPTA 1984).

1.2. Phylogenie:

Die Stammesgeschichte der Fledertiere ist bis heute ungeklart.
Wahrend man friher davon ausging, dass die Chiroptera eine
monophyletische Gruppe darstellen, werden bis heute auch andere
Ansichten vertreten.

PIRLOT (1977) nimmt an, dass sich die Chiroptera aus Insectivoren
entwickelten, die schon zu einer einfachen Echolokation befahigt
waren. Auch SMITH (1976 und 1977) und VAN VALEN (1979) gehen
von einem monophyletischen Ursprung der Chiroptera aus.

In den letzten fuUnfzehn Jahren wurde jedoch eine kontroverse
Diskussion uber die Abstammung der Chiroptera geflihrt, die in
verschiedenen Theorien mundete.

Eine dieser Theorien geht aufgrund von Ahnlichkeiten im
Nervensystem, bei Hamoglobinsequenz-Daten und in der
Morphologie des Penis davon aus, dass Megachiroptera enger mit
Primaten verwandt sind als mit den Microchiroptera (PETTIGREW 1986
und 1991a & b, SCHOLEY 1986, PETTIGREW & JAMIESON 1987 und
PETTIGREW et al. 1989). Die morphologischen Ahnlichkeiten im
Fligelskelet der Mega— und Microchiroptera interpretieren SMITH
(1977), PETTIGREW (1986, 1991a), PETTIGREW & JAMIESON (1987) und
PETTIGREW et al. (1989) als Konvergenzen, die sich als funktionelle
Anpassungen an das Fliegen gebildet haben, wahrend die
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Ahnlichkeiten im Nervensystem von Megachiroptera und Primaten
als Homologien angesehen werden.

Ein weiterer Hinweis fur die Diphylie der Chiroptera ist nach RAYNER
(1991) darin zu sehen, dass die Megachiroptera alle nicht zur
laryngealen Echolokation befahigt sind, wahrend alle Microchiroptera
uber diese Orientierungsmaoglichkeit verfugen. In seiner 1991
erschienen Arbeit schliel3t RAYNER sich der “flying primate® —
Hypothese von PETTIGREW et al. an, die besagt, dass sich der Flug
innerhalb der Mammalia zweimal entwickelt habe: Einmal gekoppelt
mit der Echolokation bei den Microchiroptera und ein zweites Mal bei
den Megachiroptera, die wie viele andere nachtliche Sauger nicht die
Echolokation zur Orientierung nutzen, sondern das visuelle und
olfaktorische Sinnessystem. Die Megachiroptera sind nach dieser
Hypothese als Seitenzweig der Primatenlinie aufzufassen.

FiUr die Monophylie sprechen jedoch Untersuchungsergebnisse von
einer ganzen Reihe von Forschern. Im Laufe der Zeit wurden immer
mehr Synapomorphien fur die Chiroptera gefunden und die Theorie
der Abstammung der Megachiroptera von den Primaten wurde stark
angezweifelt (WIBLE & NOVACEK 1988, THEWISSEN & BABCOCK 1991,
1992 und 1993, BAKER et al. 1991, SIMMONS et al. 1991, LUCKETT
1993, JOHNSON & KIRSCH 1993 und SIMMONS 1994 und1995). Die
Synapomorphien betreffen craniale Merkmale, Innervation des M.
occipitopollicalis, postcraniale Skeletmerkmale, Merkmale der
Embryonalhdllen und homologe Modifikationen der Muskulatur.
Weitere Beweise fur die Monophylie der Chiroptera stammen aus
molekularen Untersuchungen der mitochondrialen rRNA
(AMMERMANN & HiLLIis 1992), DNA-DNA Hybridisation und DNA-
Sequenzanalysen (BENETT et al. 1988, ADKINS & HONEYCUTT 1991,
MINDELL et al. 1991, STANHOPE et al. 1993 und SIMMONS 1994)

Die Richtigkeit dieser Beweise wird von PETTIGREW (1994 und 1995),
KIRSCH & PETTIGREW (1998) und HUTCHEON et al. (1998)
angezweifelt, da die Zusammensetzung der DNA bei Chiroptera ein
starkes Ubergewicht der Basen Adenin und Thymin aufweist,
wodurch die Ergebnisse der molekulargenetischen Untersuchungen
ihrer Meinung nach verfalscht werden.

Die molekulargenetischen Erkenntnisse flihrten jedoch dazu, dass
nunmehr die Monophylie der Microchiroptera angezweifelt wird, da
die Rhinolophoidea enger mit den Megachiroptera verwandt zu sein
scheinen als mit den Ubrigen Microchiroptera (HUTCHEON et al. 1998,
TEELING et al. 2000 und 2002 und SPRINGER et al. 2001). In der Arbeit
von Liu et al. (2001) wird die Monophylie der Microchiroptera
ebenfalls abgelehnt, die Megachiroptera jedoch nicht mit den
Rhinolophoidea in Zusammenhang gestellt, sondern es wird ein
Schwestergruppenverhaltnis zu den Emballonuridae angenommen.
Auch SIMMONS konnte 1998 keine enge Verwandtschaft der
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Rhinolophoidea mit den Megachiroptera erkennen und kam zu ganz
ahnlichen Ergebnissen wie JONES et al. (2002, siehe unten).

NIKAIDO et al. (2000) versuchen die Evolution der Chiroptera in einen
zeitlichen Rahmen zu setzen. Sie gehen von der Trennung der
Entwicklungslinien der Megachiroptera und der Microchiroptera vor
ca. 57 Millionen Jahren aus, unterstutzen also die Auffassung von
der Monophylie der Ordnung. Die Microchiroptera waren in diesem
Fall die Stammform fur die Megachiroptera gewesen und die Autoren
schlagen vor, die Megachiroptera als eine Familie oder Uberfamilie
der Microchiroptera zu betrachteten. Eine ganz ahnliche Auffassung
vertreten auch TEELING et al. (2002, siehe unten).

Ein weiteres Problem im Zusammenhang mit der Phylogenie der
Chiroptera stellt inre diskutierte Zugehérigkeit zur Uberordnung
Archonta dar.

Diese Uberordnung umfasst nach Ansicht einiger Autoren die
rezenten Ordnungen Primates, Chiroptera, Dermoptera, Scandentia
und die ausgestorbenen Plesiadapiformes (THEWISSEN & BABCOCK
1992 und JOHNSON & KIRscH 1993). Nach der Auffassung anderer
Wissenschaftler stellt die Uberordnung Archonta jedoch keine
natirliche Gruppe dar, und die Ahnlichkeiten der Chiroptera mit den
ubrigen Mitgliedern beruhten auf Homoplasien (WIBLE & NOVACEK
1988, ADKINS & HONEYCUTT 1991und 1993, STANHOPE et al. 1993 und
SPRINGER et al. 2001). Hierdurch wird auch die Vorstellung, dass die
Chiroptera einen gemeinsamen Vorfahren mit den Dermoptera teilen
(PETTIGREW 1986 und 1995, PETTIGREW et al. 1989, THEWISSEN &
BaBcock 1991 und 1993), zurlickgewiesen, und der Vorfahr der
Chiroptera bleibt weiterhin unbekannt, zumal im Fossilbericht keine
Ubergangsformen zwischen quadrupeden und fliegenden Formen
erscheinen. Auch konnte bis heute keine Schwestergruppe der
Chiroptera identifiziert werden, da die Ergebnisse der bisher
vorliegenden Studien zu widerspruchlich sind.

Auch eine der jungsten Studien zu diesem Thema lasst die Frage
des Ursprungs der Chiroptera unbeantwortet, versucht aber die
stammesgeschichtlichen Verwandtschaften innerhalb der rezenten
und vor kurzem ausgestorbenen Arten darzustellen (JONES et al.
2002). Diese Studie basiert auf einer Kombination von
Untersuchungen, die bis in das Jahr 2000 veréffentlicht oder im
Druck waren, mit dem Ergebnis, dass die Annahme der Monophylie
der Chiroptera als zutreffend anerkannt wird. Es wird ein
Stammbaum (Supertree) dargestellt, der von der Systematik
KooPMANS (1994) in einigen Punkten abweicht.

Wie bei KoOOPMAN (1994) werden die Pteropodidae als
Schwestergruppe aller anderen Chiroptera angesehen, und es wird
die Monophylie der Microchiroptera bestatigt. Die von KOOPMAN
(1994) eingefuhrten Zwischenordnungen Yinochiroptera und
Yangochiroptera werden von dieser Studie unterstitzt.
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Die Monophylie der vier Uberfamilien wird jedoch nicht in jedem Fall
angenommen. Die Rhinolophoidea scheinen monophyletisch zu sein,
wahrend fur die Emballonuroidea Paraphylie angenommen werden
muss, da die Rhinopomatidae und die Craseonycteridae eine enge
Verwandtschaft untereinander zeigen und zusammen als
Schwestergruppe der Rhinolophoidea erscheinen. Daher wird unter
Ausschluss der Emballonuridae eine neue Uberfamilie
Rhinopomatoidea vorgeschlagen, wahrend die Emballonuridae basal
innerhalb der Yinochiroptera zu sein scheinen.

Der Uberfamilie Noctilionoidea wird die Familie Mystacinidae
hinzugeflgt, die von KOOPMAN (1994) den Vespertilionoidea
zugeordnet wurde. Fur dieses Cladum kann Monophylie
angenommen werden.

Die Uberfamilie Vespertilionoidea ist nach dieser Studie nicht
monophyletisch. Vor allem die Verwandtschaft der Myzopodidae ist
unklar, und auch die anderen Familien liegen auf dem Supertree weit
auseinander.

Die Studie von JONES et al. (2002) soll als Arbeitshypothese fur
kommende Untersuchungen dienen, die hoffentlich die Phylogenie
und Systematik der Ordnung Chiroptera aufklaren konnen.

Pteropodidae (Old-world fruit and nectar bats)
Emballonuridae (Sheath-tailed bats)

Craseonycteridae (Bumblebee bat)

Rhinopomatidae (Mouse-tailed bats)

Megadermatidae (False vampire bats)

Nycteridae (Slit-faced bats)

Hipposideridae (Old-world leaf-nosed bats)

Myzopodidae (Sucker-footed bat)
Thyropteridae (Disk-winged bats)

Furipteridae (Smoky bats)

_|: Rhinolophidae (Horseshoe bats)

Natalidae (Funnel-eared bats)
Mystacinidae (Short-tailed bats)

Noctilionidae (Hare-lipped bats)

Mormoopidae (Spectacled bats)

Tomopeatinae (Peruvian crevice-dwelling bat)

Molossidae (Free-tailed bats)

_|: Phyllostomidae (New-world leaf-nosed bats)

Vespertilionidae (Vesper bats)

Abb. 1.4.: Stammbaum der Chiroptera (nach JONES et al 2002)

Eine weitere Arbeit aus dem Jahr 2002 von TEELING et al. weist
sowohl die Monophylie der Archonta als auch der Microchiroptera
zurtick. Diese molekulare Studie ordnet die Familien Rhinolophidae
und Megadermatidae, die vorher in die Uberfamilie Rhinolophoidea



1.2. Phylogenie

gestellt wurden (SiIMMONS & GEISLER 1998), in die neu geschaffene
Unterordnung Yinpterochiroptera ein. In diese Uberfamilie gehdren
nach TEELING et al. (2002) auch die Megachiroptera und die
Rhinopomatidae. Die Familie Nycteridae, die nach KOOPMAN (1994)
und SIMMONS & GEISLER (1998) ebenfalls den Rhinolophoidea
zugerechnet wurde, stellen TEELING et al. (2002) zusammen mit den
Vespertilionoidea, den Noctilionoidea und den Emballonuroidea in
die Unterordnung Yangochiroptera und weisen so die Paraphylie der
Microchiroptera nach.

Die Schwierigkeiten die Verwandtschaftsbeziehungen innerhalb der
Chiroptera aufzuklaren, liegt vor allem in den sich widersprechenden
Ergebnissen der morphologischen und molekularbiologischen
Untersuchungen. Es wird sicher noch einige Zeit dauern, bis die
wichtigsten phylogenetischen und systematischen Fragen dieser
Ordnung abschliel3end geklart sein werden.

1.3. Flug:

1.3.1. Flugmechanik:

Aktiver Flug, wie er bei den Fledertieren auftritt, unterscheidet sich
von Gleitfliegen, Segelfliegen und Fallschirmfliegen durch den
angetriebenen Flugelschlag. Gleitfliegen und Fallschirmfliegen sind
‘rudimentare“ Formen der Bewegung durch die Luft, die eine Art
langsamen Fall darstellen (PADIAN 1987). Die Tiere verlieren an
Hohe, um eine Strecke zurickzulegen (RAYNER 1989b). Sie sinken,
weil sie keinen Vortrieb erzeugen, der dem Luftwiderstand
entgegenwirkt (RAYNER 1986). Segelfliegen ist eine komplexere
Fortbewegungsweise, die sich nur sekundar bei gro3en aktiv
fliegenden Gruppen entwickelt hat. Hierbei wird die Energie der
Luftstromungen ausgenutzt (PADIAN 1987).

FUr die grundsatzlichen aerodynamischen Erorterungen, die nun
folgen, gehen wir von einem stationar umstromten Fltgel aus. Die
aufgezeigten physikalischen Gesetzmaligkeiten sind jedoch fur den
schlagenden Flugel ebenfalls zutreffend.

Die Hauptkrafte, denen ein fliegendes Tier begegnen muss, sind sein
Korpergewicht, eine Kraftkomponente, die nach unten wirkt, und der
Reibungswiderstand des Luftflusses Uber den Korper und die Fllgel,
dessen Wirkung nach hinten gerichtet ist (RAYNER 1989a).

Damit ein Tier aktiv fliegen kann, muss das Kérpergewicht durch die
Auftriebskraft Gberwunden und der Reibungswiderstand durch die
Vortriebskraft ausgeglichen werden (NEUWEILER 1993).

11
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Auftriebskraft

Vortriebskraft

Luftwiderstand

Schwerkraft

Abb. 1.5.: Krafteinwirkung auf ein fliegendes Tier

Der Luftstrom, der Uber den Flugel streicht, muss eine groRere
Strecke zurlcklegen und wird daher starker beschleunigt als der
Luftstrom unter dem Fllgel. Daher wird unter dem ausgestreckten
Fliigel ein Uberdruck und oberhalb des Fliigel ein Unterdruck
erzeugt. Die Druckdifferenz zwischen den beiden Fllgelseiten ergibt
eine nach schrag oben gerichtete Luftkraft, die sich in zwei Vektoren
auflosen lasst. Der vertikale Vektor stellt die Auftriebskraft dar, und
der horizontale Vektor Uberwindet den Luftwiderstand. Dieser
horizontale Vektor treibt das Tier voran (RAYNER 1986 und 1989,
NORBERG 1990 und NEUWEILER 1993).

Durch das Schlagen der Fligel wird ein horizontaler Schub erzeugt,
wahrend gleichzeitig ausreichend Auftrieb bestehen bleibt, um das
Kdrpergewicht auszugleichen (RAYNER 1989a).

12
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Auftrleb
niedrigerer
Druck
schnellerer
™ Luftstrom
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Abb. 1.6.: Auftriebserzeugung

Hub und Schub, die wahrend des Fllgelschlages erzeugt werden,
hangen vom Flugelprofil und seiner Stellung im Fahrwind ab
(NEUWEILER 1993). Ein Wirbeltierfligel stellt stromungstechnisch eine
vorne gewodlbte, dinne Platte mit asymmetrischem Querschnitt dar.
Bei der Bewegung durch die Luft staut sich unter der Wolbung die
Luft und erzeugt einen hdheren Druck als die rasch abflieRende Luft
uber der Platte, wodurch ein nach oben gerichteter Nettodruck, der
Auftrieb, entsteht. Der induzierte Auftrieb ist umso grol3er, je groRer
die Anstromgeschwindigkeit der Luft und je starker die Wolbung des
Flugelprofils ist. Auch der Anstellwinkel spielt in diesem
Zusammenhang eine Rolle. Der Anstellwinkel ist der Winkel
zwischen der Flugelsehne (gedachte Gerade, die Fligelbug und
Fligelheck verbindet) und der Richtung des Luftstromes.

An der Flugelflache entsteht durch die Reibung eine diinne
Grenzschicht verminderter Geschwindigkeit, die an der
Fligeloberflache haften bleiben muss, damit die Auftriebskrafte
wirksam werden kdnnen. Die Gefahr des Abreil3ens der
Grenzschicht besteht, wenn der Fllgel zu steil im Fahrwind steht,
d.h. der Anstellwinkel zu grof3 wird, oder wenn der Druckstau am
Heck des Flugels die Luft von der Fligeloberflache drangt (NORBERG
1972b und NEUWEILER 1993). In diesem Fall wurde das fliegende Tier
schnell absacken.

13
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separated flow

Abb. 1.7.: Anstellwinkel

a) laminare Stromung, b) Abrei3en des Luftstromes an der Oberflache des Fligels,
c) Anstellen der Fiihrungskante des Fligels, um das Anhaften der Grenzschicht an
der Flugeloberflache zu gewahrleisten, d) Ubergang von laminarer Strémung zu
turbulenter Stromung der Grenzschicht (nach NORBERG 1998, verandert)

Die Reynolds-Zahl druckt das Verhaltnis der Zahigkeits- und
Tragheitskrafte zueinander aus, die auf den umstromten Flugel
einwirken:
Re =V x c mit V = Luftgeschwindigkeit
Vv
c = Lange der Tragflache in der
Richtung des Luftflusses
v = Viskositat der Luft

Hohere Reynolds-Zahlen bedeuten, dass die Grenzschicht turbulent
ist. Eine turbulente Grenzschicht bleibt bei hdheren Anstellwinkeln
langer mit der Oberflache verbunden als eine laminare Grenzschicht.
Flugzeuge erreichen Reynolds-Zahlen von 10°-10°® wihrend
Flederméause flugtechnisch ungiinstige Werte von 10%-10° erreichen.
Im Bereich von 10* kann der Auftrieb schlagartig abnehmen, wenn
die Grenzschicht aufgrund des Druckanstieges am Fligelheck
abreil3t. Bei den Fledermausen tragen jedoch bestimmte
Einrichtungen am Flugel zur Verbesserung der Aerodynamik bei. So
spielt die Wahl des Flugelprofils (gewolbte Platte) eine Rolle, da
hierdurch der Weg, den der Luftstrom Uber dem Fllgel zurlicklegen
muss, groflRer wird.

Das Aufrauen der Flugelflachen durch hervorstehende Knochen und
Haare fuhrt zu einer turbulenten Grenzschicht an der
FlGgeloberflache, und die Fahigkeit, den Anstellwinkel zu verandern,
ist eine weitere MalRnahme, die Gefahr des Abreil3ens der
Grenzschicht zu vermindern (NORBERG 1972b und NEUWEILER 1993).
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1.3.2. Bau der Flugel:

Aktiver Flug entwickelte sich in den Wirbeltierklassen Reptilia
(Pterosauria), Aves und Mammalia, und in jeder dieser Klassen
wurde der Wirbeltierbauplan auf andere Weise abgewandelt, um das
Fliegen zu ermoglichen. Der Flug entstand in allen drei
Wirbeltierklassen unabhangig voneinander.

Charakteristische Anpassungen an das Fliegen in allen drei
Wirbeltierklassen sind die Umformung der Vorderextremitat in Fllgel,
ein versteiftes und leichtes Skelet sowie ein kraftiger und
vergrof3erter Schultergurtel, um Anheftungsflachen fur die
Flugmuskeln zu schaffen (RAYNER 1989a). Auch physiologische
Anpassungen waren nétig, um den Anforderungen des Fluges
gerecht zu werden. Aktiver Flug erfordert groRen Energie-Einsatz
und aufwendige mechanische Konstruktionen Dennoch sind die
Kosten fur den Transport im Flug geringer als die beim Laufen am
Boden, da weniger Energie pro Masseneinheit im Zeitverlauf
verbraucht wird, um dieselbe Strecke zurlickzulegen (RAYNER
1989a).

Die Pterosauria erscheinen in der Fossilgeschichte erstmals vor ca.
230 Millionen Jahren und starben am Ende der Kreidezeit aus
(PADIAN 1985). Bei dieser Gruppe wurde der Fligel vor allem von
dem enorm verlangerten 4. Finger getragen, der aus vier Phalangen
aufgebaut war. Von der Spitze dieses Fingers spannte sich die
Flugmembran zum Korper hin aus, wobei es noch unklar ist, wie weit
die Flugmembran caudal reichte (PADIAN 1990 und GOETzL1999).
Ebenfalls ungeklart ist, ob sich die Pterosauria biped wie die Vogel
oder quadruped wie die Fledertiere am Boden fortbewegten.

Der Flugel bestand aus einer hautigen Membran, die von einem
Netzwerk aus engliegenden Keratinfasern durchzogen war, welche
ihrerseits zur Stabilitat des Flugels beitrugen (PADIAN 1985 und
RAYNER 1989b).

Abb. 1.8.: Flugelskelet, Pterosauria (aus PADIAN 1985)
hum — Humerus, pt — Pteroid, ¢ — Carpus, I-IV — 1. bis 4. Phalange, r — Radius,
u — Ulna, mc — Metacarpus

15
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Die Vogel entwickelten sich vor 180-130 Millionen Jahren (PADIAN
1985), und ihr altester bekannter Vertreter Archaeopteryx vereinigt in
sich Dinosaurier— und Vogelmerkmale. So besal} Archaeopteryx
schon Federn, die wohl mit der Thermoregulation im Zusammenhang
stehen aber auch schon dem Flug dienten (asymmetrische
Federfahne), andererseits trugen die Vorderextremitaten aber noch
Krallen, und es waren Zahne im Schnabel vorhanden.

Die Umformung der Vorderextremitat in den Vogelfligel war bei
Archaeopteryx noch nicht vollstandig abgeschlossen (STARCK 1979).
Die Flugel der VAgel bestehen zum grofRen Teil aus Federn, so dass
hier im Gegensatz zum Fledermausfligel und zum Flagel der
Pterosauria die Finger nicht als Stutze des Fligels notwendig sind.
Federn sind leichte aber mechanisch widerstandsfahige Gebilde aus
totem, verhorntem Zellmaterial. Sie sind den Reptilienschuppen
homolog (STORCH & WELSCH 1997).

Die starksten Umformungen der Vorderextremitat der Végel haben
das Handskelet betroffen (STARCK 1979). Hier sind drei Metacarpalia
vorhanden, die mit den distalen Carpalia zu einem Carpometacarpus
verschmelzen (STORCH & WELSCH 1997). Von den funf Fingern des
Wirbeltierbauplanes bleiben nur die ersten drei erhalten, wahrend die
Finger IV und V reduziert sind (STARCK 1979).

Der Federfligel der Vogel lasst die Beine frei, die fir die Lokomotion
am Boden oder im Wasser nutzbar bleiben.

Abb. 1.9.: Fligelskelet, Vogel (aus PADIAN 1985)
hum — Humerus, r — Radius, u — Ulna, ¢ — Carpus, I-lll — 1. bis 3. Phalange,
mc — Metacarpus

Die Chiroptera bilden die einzige Saugetierordnung, in der sich der
aktive Flatterflug entwickelt hat. Es werden daher umfangreiche
Abwandlungen vom ursprunglichen vierfuRigen Saugetier—
Lokomotionsapparat gefunden.

Der Flugel besteht aus der Flughaut, dem Patagium, das bei den
Fledertieren im Wesentlichen von der Hand getragen wird. Zu
diesem Zweck haben die Phalangen eine extreme Verlangerung
erfahren und sind zu langen, diinnen aber biegeresistenten Speichen
ausgezogen. Nur der Daumen bleibt frei beweglich, dient als
Greifwerkzeug und tragt bei den meisten Chiroptera als einziger
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Finger noch eine Kralle (NEUWEILER 1993). Bei einigen
Megachiroptera ist auch am zweiten Finger noch eine Kralle
vorhanden (NowAK 1981). Auch der Unterarm der Chiroptera ist
enorm verlangert, wobei davon vor allem der Radius betroffen ist,
wahrend die Ulna nur noch als distales kleines Knochenelement
erkennbar ist, das der Bildung des Ellenbogengelenkes dient. Im
Handskelet haben auch die Metacarpalia eine Verlangerung erfahren
(GEBHARD 1997).

" 4

Abb. 1.10.: Flugelskelet Chiroptera (aus PADIAN 1985)
hum — Humerus, u — Ulna, r — Radius, ¢ — Carpus, |-V — 1. bis 5. Phalange,
ca - Calcar

Wie in Abb. 1.10. gut zu erkennen ist, stehen der zweite und der
dritte Finger eng beieinander und bilden gemeinsam die Vorderkante
der Flugelspitze.

Die Flughaut spannt sich von der vorderen Extremitat entlang des
Korpers bis zum Ansatz des Fulles, so dass auch die Beine als
Spannelemente genutzt werden. Die Licke zwischen den
Hinterbeinen wird durch die Schwanzflughaut (Uropatagium)
geschlossen (GEBHARD 1997), in die artspezifisch auch der Schwanz
mit einbezogen sein kann.

Der Hauptteil der Tragflache wird vom Plagiopatagium, der
Armflughaut, gebildet, die sich vom funften Finger entlang der
Rumpfseite bis zum Hinterbein erstreckt. Sie geht in das
Uropatagium (Schwanzflughaut) Gber, dessen aul3erer Rand bei den
meisten Gattungen durch einen Sporn (Calcar), der am Ful ansetzt,
versteift wird (STARCK 1979).

Das Propatagium (Vorderflughaut) reicht vom Hals bis zu den
Handgelenken und bildet den kdrpernahen Fligelbug, wahrend das
Chiropatagium (Handflughaut) aus den Dactylopatagia

17
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(Fingerflughauten) besteht, die zwischen den langen Strahlen der
Mittelhand - und Fingerknochen ausgespannt sind.

Im Gegensatz zu den Vogeln und wahrscheinlich auch anders als bei
Pterosauriern sind bei den Chiropteren auch die Beine in die
Flughaut einbezogen, so dass bei ihnen die umfassendste
Umformung des Lokomotionsapparates in Richtung auf das Fliegen
als Fortbewegungsweise stattgefunden hat. Bis auf wenige
Ausnahmen sind die Fledertiere bei der Bewegung am Boden sehr
ungeschickt und vermeiden diese.

Die Flughaut stellt die elastische, verformbare Tragflache der
Chiroptera dar. Sie besteht aus einer Grundmembran, die aus
Bindegewebsblndeln und elastischen Bandern gebildet wird, welche
in bestimmten Richtungen verlaufen. Die Grundmembran wird auf
beiden Seiten von einer diinnen Epidermis bedeckt und von
Blutgefalien, Muskelfasern und Nerven durchzogen. Die Tragflache
des Fledermausflugels ist, im Gegensatz zum Vogelfligel, ein
durchblutetes, lebendes Gewebe, das sich bei kleineren
Verletzungen rasch regeneriert (GEBHARD1997).

Propatagium erster Finger

Humerus Radius Metacarpalia
If

Plagiopatagi_u'm
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: A fiinfter Fimger

UropaLﬁgium Calcar

vierter Finger
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Abb. 1.11.: Fledermausflugel (nach GEBHARD 1997, verandert)

Als echte Saugetiere miussen die weiblichen Chiropteren auch in den
spaten Phasen der Schwangerschaft und nach der Geburt mit ihren
Jungen fliegen, so dass recht grolde Lasten transportiert werden
mussen. Dies ist sicherlich der Grund dafur, warum die Fligelflachen
der Chiroptera im Vergleich zu Végeln mit ahnlichem Korpergewicht
grof} sind und viele Arten der Chiroptera einen umgekehrten
Geschlechtsdimorphismus zeigen (NORBERG & RAYNER 1987).
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Unabhangig von den morphologischen Unterschieden funktionieren
die Flagel von Végeln, Chiropteren und auch von Insekten flug-
physikalisch auf sehr ahnliche Weise (CHARI 1993).

1.3.3. Evolution des Fluges:

Zur Entwicklung des Fluges bei Vertebraten gibt es unterschiedliche
Vorstellungen, uber die noch keine Einigkeit unter den
Wissenschaftlern herrscht. Sicher ist nur, dass der Flug in den drei
Wirbeltiergruppen unabhangig voneinander entstanden ist, es sich
also um konvergente Entwicklungen handelt.

RAYNER (1984) stellt einige physikalische Modelle fur die Entwicklung
des Fluges bei Fledertieren und Vogeln vor, von denen zwei hier
naher betrachtet werden sollen:

1.) Ein terrestrisches Tier machte kleine Spriinge vom Boden, um
Beute zu fangen oder Raubern zu entkommen. Die Spriinge wurden
nach und nach langer, da sich die Vordergliedmalen in Flugel
umwandelten.

2.) Ein baumlebendes Tier sprang und unternahm Fallschirmfliige
zwischen den Baumen und ging in einem spateren Stadium zum
Gleiten von Baum zu Baum Uber. Die Gleitdistanzen wurden dann
durch Fligelschlagen verlangert.

Das erste Modell wird auch als “cursorial model“ bezeichnet und auf
den Ursprung des Fluges bei Vogeln und Pterosauriern angewandt.
PADIAN (1985) geht von bipeden theropoden Dinosauriern als
Vorfahren der Végel aus, die nicht baumlebend waren. Die
Vorderextremitaten waren Stabilisatoren bei Sprungen in die Luft
zum Beutefang, wobei eine groflere Oberflache héhere Spriinge und
langere Zeit in der Luft erlaubten. Der Selektionsdruck wirkte in
Richtung auf grof3ere Flugel, da hierdurch die Nahrungssuche
effektiver wurde. Die Vorfahren der Vdgel sollen in der Lage
gewesen sein, die Fligelschlagbewegung durchzufiihren, deren
Wiederholung das Tier langer in der Luft bleiben lie3 und so den Flug
ermoglichte (PADIAN 1985). Da die Pterosauria den Vogeln in vielen
adaptiven Merkmalen so ahnlich sind, nimmt PADIAN (1985) auch fur
diese Gruppe eine Flugevolution nach diesem Muster an und
schliel3t eine gleitende Zwischenstufe aus.

Andere Autoren (NORBERG 1985 und RAYNER 1988) halten dieses
Modell fur die Entwicklung des Fluges fur unwahrscheinlich.

Wenn ein Tier mit vergrof3erten Vorderextremitaten anfangt zu
laufen, steigt der Widerstand der Kérper- und Flligelflache an. Der
Widerstand bremst das Tier, das nun starker arbeiten muss, um die
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Geschwindigkeit, die fir die Erzeugung von Auftrieb und Vortrieb
notwendig ist, zu erreichen (NORBERG 1985). Dies erfordert hohen
Energieverbrauch, da ein Bodenlaufer gegen die Schwerkraft
arbeiten muss, um in die Luft zu gelangen (NORBERG 1985 und
RAYNER 1989b).

RAYNER (1989a und 1989b) hat einen zusatzlichen Kritikpunkt zu
diesem Modell der Flugevolution: Es sind zwei Organsysteme flr die
Erzeugung des Auftriebs verantwortlich, namlich die Beine am Boden
und die Flugel in der Luft. Unklar bleibt, warum die Selektion den
Flugelantrieb bevorzugt haben soll.

Das zweite Modell, auch als “gliding model” bezeichnet, ist, wie wir
unten sehen werden, auf die Evolution des Fluges bei den
Chiropteren zutreffend, und wird auch fir die Entwicklung des Fluges
bei Végeln und Pterosauriern angenommen.

Da frihe Vdgel eine freie Kralle besalRen, kdnnte man auf eine
baumlebende Lebensweise schlieRen, weil die einzigen heute noch
lebenden Formen mit Krallen an den freien ersten und zweiten
Fingern (Junge des Hoatzin, Opistocomidae) Busch— und
Baumkletterer sind (NORBERG 1985).

Die Hypothese, dass der aktive Flug seinen Ursprung in gleitender
Fortbewegung hat, ist aus drei Griinden attraktiv (RAYNER 1989a):

1.) Das Gleiten nutzt die Schwerkraft als Energiequelle, um den
Luftwiderstand des Koérpers zu Uberwinden.

2.) Der Mechanismus, der die Auftriebskraft erzeugt, die Bewegung
der Tragflache, ist in der aktiven Schlagphase der gleiche wie in der
passiven Gleitphase, die als Vorlaufer angesehen wird.

3.) Die Bewegungen terrestrischer Tiere sind zu langsam, um
ausreichend Auftrieb zu erzeugen und unterscheiden sich stark von
den Extremitatenbewegungen fliegender Tiere.

Vor allem fur den Ursprung des Fluges bei Chiropteren kann von
gleitenden Vorfahren zweifelsfrei ausgegangen werden, da die
anderen Modelle fur diese Gruppen auch 6kologisch nicht zu
erklaren sind. Aber auch der Ursprung des Fluges in den anderen
Wirbeltierklassen Iasst sich wohl auf gleitende Vorstufen
zuruckfluhren, wobei PENNYCUICK (1986) von bipeden Gleitern als
Vorfahren der Vogel ausgeht, flir den Vorganger der Pterosauria
jedoch Quadrupedie annimmt.

Im Allgemeinen geht man von insectivoren Vorlaufern der Fledertiere
aus. FUr SMITH (1976) ist das Insektenfangen im Flug der
entscheidende Antrieb fur die Evolution der Chiroptera gewesen.
Insekten entwickelten ihren akrobatischen Flug lange bevor die
Chiroptera entstanden waren und begannen, nach ihnen zu jagen.
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Eine springende Fortbewegungsweise bei der Nahrungssuche ware
hoffnungslos zeit— und energieverbrauchend gewesen (NORBERG
1986). Ebenso waren Experimente mit dem aktiven Flug ohne
gleitende Zwischenstufe tddlich gewesen (PADIAN 1985). Das Gleiten
hat sowohl gegenuber der springenden Fortbewegungsweise
zwischen den Baumen als auch gegenuber dem Klettern von Baum
zu Baum mit zwischen geschobenen Bodenkontakten zeit— und
energiesparende Vorteile.

RAYNER (1989a) geht davon aus, dass die gleitende Vorstufe in der
Flugevolution eine mechanische und 6kologische Praadaptation fur
den Flatterflug darstellt. Dariiber hinaus sprechen die Ahnlichkeiten
in der Flugelarchitektur der Chiroptera mit anderen gleitenden
Saugern (Dermoptera, gleitende Marsupialia) flr den Ursprung des
aktiven Fluges in der gleitenden Fortbewegung.

Abb. 1.12.: Hypothese zur Entwicklung der Flughaut (nach SmMITH 1977)

Es ist unwahrscheinlich, dass der Vorfahre der Chiroptera
bodenlebend gewesen ist, da die Hinterbeine bei ihnen in die
Flughaut einbezogen sind und eine Fortbewegung am Boden
behindern (RAYNER 1984 und PADIAN 1990).

Nach NORBERG (1998) spricht auch die Flugmuskulatur der
Chiroptera dafir, dass sie aus arborikolen Vorfahren
hervorgegangen sind. Im Gegensatz zum Flugelschlag der Vogel
werden die Fligelbewegungen bei den Chiroptera von einer
grolderen Zahl von Muskeln ausgefuhrt und kontrolliert. Dieses
komplexe Muskelsystem der Fligel bei den Chiroptera spiegelt,
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anders als bei Vogeln, die Benutzung der Vordergliedmalien beim
Klettern in den Baumen bei den Vorfahren der Chiroptera aber auch
bei den ausgestorbenen Fledertierarten wider.

Die ersten Fledermause besetzten eine ,freie Nische, denn es war
keine nachtliche Konkurrenz im Luftraum vorhanden, sodass ihr Flug
noch nicht besonders gut entwickelt sein musste (RAYNER 1984).
Andere gleitende Sauger haben keinen aktiven Flug entwickelt, da
diese Formen herbivor sind und zum Ortswechsel und fur die Flucht
vor Feinden das Gleiten als Fortbewegung ausreicht (PADIAN 1987).
Kein Gleiter frisst oder jagt in der Luft (JEPSEN 1970). Die
insectivoren Chiroptera entwickelten den Flug, um sich ihre Beute
optimal erschliel3en zu kdnnen.

NORBERG (1985) gibt die Hauptschritte der Evolution des Fluges an:
Die Vorlaufer aller fliegenden Wirbeltiere nutzten Gleiten als
Lokomotion wahrend der Nahrungssuche und zur Flucht vor
Feinden. Bei den Vor-Vdgeln bildeten die Konturfedern und der
Schwanz die Gleitoberflache, wahrend bei Vorlaufern der Pterosauria
und Chiroptera die zwischen den Extremitaten und dem Koérper
ausgespannte Gleitmembran diese Aufgabe Ubernahm (wobei noch
unklar ist, ob bei den Pterosauria auch die Hinterbeine in die
Flughaut einbezogen waren). Die Verlangerung der
Vordergliedmalfen flhrte in einem weiteren Evolutionsschritt zur
VergrolRerung der Gleitoberflache, wodurch die Sinkgeschwindigkeit
herabgesetzt wurde und langere Gleitphasen moglich waren. Hohe
Selektionsdrucke in Richtung auf Kontrolle und Stabilitat fihrten zur
Fahigkeit der Tiere, die Richtung der Gleitwege zu andern, um zu
einem bestimmten Ziel zu gelangen. Geht man in der Flugevolution
weiter voran, so ist der ndchste Schritt leichter Fligelschlag, der in
der Erzeugung von Vortrieb resultiert und gleichzeitig den Auftrieb
gewahrleistet, der zum Tragen des Korpergewichtes notwendig ist.
Hierdurch werden abermals langere Gleitwege ermdglicht. In der
Folge traten weiter entwickelte Fligelmerkmale, verbesserte Muskel—
und Skelet—Anordnungen sowie verbesserte Klihlungssysteme auf,
die zu einer ausgereifteren Bewegungskoordination und somit zum
horizontalen Flug fuhrten. Die folgende evolutive Aufspaltung in
unterschiedliche Fluggewohnheiten brachte verschiedene
Fligelformen hervor, die an verschiedene Lebensraume und
Flugarten angepasst waren.

1.3.4. Flug der Vertebraten:

Fliegende Formen findet man in allen finf Wirbeltierklassen, von
denen die Mehrheit jedoch lediglich zu passivem Gleitflug befahigt ist
(RAYNER 1981). So gibt es unter den Fischen eine Anzahl von Arten,
die mit Hilfe von vergrélerten Brustflossen Uber das Wasser gleiten.
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Bei den slidamerikanischen Beilbauchfischen (Gasteropelecidae) hat
sogar eine Art den aktiven Flugelschlag entwickelt, wobei die
Brustflossen durch die kraftige Brustmuskulatur auf und ab bewegt
werden. Dieser ,Fischflug ist jedoch mit dem ausdauernden Flug der
Végel und Fledertiere nicht zu vergleichen, da aus dem Wasser nicht
genugend Sauerstoff zur Versorgung der Muskulatur tber langere
Zeit aufgenommen werden kann.

Unter den Amphibien gibt es ,fliegende” Frosche, deren
Flugoberflache durch die Bildung einer Membran zwischen den
Fingern und Abflachung des Korpers entsteht. Diese Frosche nutzen
den Gleitflug vor allem zur Vermeidung von Fressfeinden.

Innerhalb der Reptilien haben die ausgestorbenen Pterosauria den
aktiven Flug entwickelt, auf welchen spater ausfuhrlicher
eingegangen wird. Man findet aber auch in dieser Klasse Gleitflieger,
die diese Fortbewegungsweise zur Nahrungssuche, zum Transport
oder zur Flucht vor Feinden nutzen. In der Familie Agamidae hat
Draco eine Flughaut entwickelt, die durch die verlangerten Rippen
gestutzt wird.

Bei Ptychozoon (Gekkonidae) bildet die Haut zu beiden Seiten des
Kdrpers ein Segel, welches im Fallschirmsprung ausgebreitet wird.

Innerhalb der Saugetiere hat sich der Gleitflug in drei Gattungen der
Marsupialia entwickelt, bei denen eine fellbedeckte Membran, die
zwischen den Vorder— und HintergliedmalRen ausgespannt ist, als
Flugoberflache dient. Den Gleitflug findet man ebenso bei
Dermoptera und in zwei Familien der Rodentia, bei denen sich die
Gleitmembran von der Vorder— zur Hinterextremitat zieht. Bei den
Dermoptera sind, wie bei den Chiroptera, die Finger in die Flughaut
miteinbezogen.

Der aktive Flatterflug hat sich, wie schon erwahnt, innerhalb der
Vertebraten dreimal unabhangig voneinander entwickelt und
unterscheidet sich vom Gleitflug vor allem durch die Erzeugung von
Vortrieb, der dem Luftwiderstand entgegenwirkt, so dass die
Flugbahn horizontal verlauft (RAYNER 1987).

Die mechanischen Zwange des aktiven Fliegens sind sehr eng, so
dass sich die Végel und die Chiroptera aerodynamisch sehr ahnlich
sind. Aus demselben Grund wird auch angenommen, dass der Flug
der Pterosauria dem der rezenten Wirbeltiere geglichen haben muss.
Der Flug der Chiroptera wird weiter unten detaillierter dargestellt, so
dass an dieser Stelle auf die Unterschiede zwischen Végeln und
Pterosauriern einerseits und Fledertieren andererseits eingegangen
werden soll.

Die Tragflachen der Vogel bestehen grofitenteils aus Federn. Es gibt
aber auch bei ihnen Hautfalten (Patagia) zwischen Ober — und
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Unterarm und zwischen Rumpf und Oberarm, die jedoch im
Vergleich mit den Flughauten der Chiropteren und Pterosaurier sehr
klein sind. Tragflachen aus Federn lassen sich vielfaltiger variieren
als Flughaute, da jede Feder fur sich bewegt und verstellt werden
kann (HABERSETZER et al. 1996). Fledertiere kdnnen jedoch die
Wdlbung ihrer Flugel verandern, wodurch der Auftrieb vergroRert
wird. In dieser Fahigkeit Ubertreffen die Chiropteren die Vogel
(VAUGHAN 1970c und NORBERG 1972b).

Der Vorfligel (Alula), der aus wenigen kleineren Schwungfedern
besteht, die an dem beweglichen Daumen sitzen, stellt eine
Eigenheit des Vogelflugels dar. Er kann bei Bedarf, etwa bei grofiem
Anstellwinkel, abgespreizt werden und sorgt daflrr, dass sich die
Umstrdmung des Handfligels nicht vorzeitig abldst (HABERSETZER et
al. 1996).

Obwohl der Vogelfligel eine Einheit darstellt, kann er doch in zwei
funktionelle Abschnitte gegliedert werden. Der proximale Teil wird als
Armschwinge bezeichnet und sorgt beim Fligelabschlag vornehmlich
fir den Auftrieb, wahrend der distale Abschnitt, Handschwinge
genannt, vor allem den Vortrieb produziert (HABERSETZER et al.
1996).

Der Zweck des Flugelschlages ist die Erzeugung von Vortrieb, der
nur wahrend der Fligelabschlagsphase erzielt werden kann (RAYNER
1989b).

Der Flugelschlag der Végel wird von STEINBACHER (1959)
folgendermalien beschrieben:

Der Flugel der Végel beschreibt bei jedem Schlag jeweils eine
Ellipse, die durch die Bewegung der Hand wahrend des
Fligelschlages zustande kommt. In der Abschlagsphase wird die
Hand vom Arm aus gedreht, so dass ihre gewdlbte Fligelunterseite
nach hinten unten weist. Diese Bewegung bezeichnet man als
Pronation. Durch die resultierende Flugelstellung wird ein glnstiger
Anstellwinkel erreicht und viel Auftrieb erzeugt. In dieser Phase des
Fllgelschlages Ubernimmt der Arm vorwiegend die Aufgabe der
Tragflache. Wahrend des Flugelaufschlages wird die Hand erneut
gedreht und die Fluigeloberseite zeigt nun nach hinten oben. Eine
solche Rotationsbewegung nennt man Supination. Durch diese
Drehung erreicht der Arm einen Anstellwinkel, der sich zur
Erzeugung von Auftrieb als vorteilhaft erweist. Die Hand hat in dieser
Schlagphase die tragende Funktion Ubernommen, erzeugt aber
keinen Auftrieb. Vortrieb wird nur wahrend der Abschlagsphase
erzeugt, in der die Hand wie ein Propeller wirkt, der im Halbkreis
arbeitet. Da der Auftrieb in beiden Fligelschlagsphasen erzeugt wird,
musste der Flug der Vogel eigentlich aus einer abwechselnd
steigenden und sinkenden Bewegung bestehen, da jedoch der

24



1.3. Flug 25

Abschlag dreimal so stark wie der Widerstand beim Aufschlag ist,
kommt eine ausgeglichene Vorwartsbewegung zustande.

Der Flugelschlag der meisten Kleinvogel weicht in Teilen von dem
eben beschriebenen Mechanismus ab. Wahrend der Abschlag den
vorher dargestellten Verhaltnissen entspricht, werden beim
Aufschlag die Flugel jalousieartig aufgelockert und fast vollstandig
eingefaltet. In dieser Haltung werden die Fligel nun dicht am Kdrper
nach hinten oben gefuhrt, wo dann das Entfalten der Fllugel erfolgt,
um den nachsten Abschlag auszufiuihren. Bei den Kleinvdgeln fallt
hierdurch der Auftrieb in der Aufschlagsphase weg, was aber durch
eine raschere Folge von Flugelschlagen ausgeglichen wird.

Der Flugelniederschlag ist in allen drei Wirbeltiergruppen
vergleichbar. Unterschiede treten jedoch in der Aufschlagsphase auf.
Abhangig von der Flugelbauweise und der Fluggeschwindigkeit ist
der Aufschlag des Fllgels entweder inaktiv, d.h. es wird kein Auftrieb
erzeugt, oder es wird Auftrieb erzeugt, der jedoch das Tier abbremst.
Bei hohen Fluggeschwindigkeiten wird kein Fligelheber bendtigt,
und der Fligelaufschlag erfolgt passiv durch den Luftdruck unter
dem Flugel. Der aktive Aufschlag bendtigt Muskelarbeit und wird im
langsamen Flug beobachtet (RAYNER 1988). VAUGHAN (1959) gibt an,
dass der Aufschlag bei den Chiroptera mehr Kraft bendtigt als bei
den Vdgeln, da die Flugeloberflache bei den Fledertieren
zusammenhangend ist und keine Luft hindurchlasst, wie die Federn
der Vogel. Unter diesem Aspekt betrachtet ist der Flug der
Chiroptera weniger effektiv als der Vogelflug.

Im auftrieberzeugenden Aufschlag wird der Unterschied zwischen
Chiropteren und Végeln deutlich, der sich auf die verschiedene
Fllgelstruktur zurickfuhren lasst. Zur Verringerung der
verlangsamenden Komponente des Aufschlages muss die
Fllgelspanne in dieser Phase vermindert werden. Dies geschieht in
den beiden Gruppen auf unterschiedliche Weise:

Bei den Fledertieren werden Ober— und Unterarm gebeugt und die
Handgelenke an den Korper herangezogen, wodurch sich der Fltgel
verkurzt. Hierbei verformt sich der Handfligel kaum, und die
FUhrungskante des Fligels bleibt gerade. Die Handschwinge darf
nicht gebeugt werden, da sich sonst die Flugmembran aufblahen und
Widerstand erzeugen wurde.

Die Vogel beugen den distalen Teil des Flugels, indem sie die
Fllgelspitze im Carpalgelenk zurickschlagen. Die Handschwinge der
Vogel funktioniert jedoch weiterhin als effiziente Tragflache, da die
Federn Ubereinander gleiten und so der Luftwiderstand gering bleibt.
Auch die Pterosauria mussten diesem Problem begegnen und
wahlten einen ahnlich Weg wie die Vdgel. Da bei ihnen Ober— und
Unterarm kurz waren, hatte eine Beugung im Ellenbogengelenk wie
bei Chiroptera einen geringen Effekt auf die Fligelflache gehabt.
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Stattdessen fand die Beugung im Gelenk zwischen dem
Mittelhandknochen und dem ersten Fingerglied des Flugelfingers
(Digit 1V) statt, und wie bei den Végeln wurde die Flugelspitze nach
hinten gezogen. Die Membran der Flughaut war ausreichend
elastisch, um die Form trotz der Beugung zu erhalten (RAYNER
1989a).

Die Pterosauria sind nur fossil bekannt, und so gibt es kontroverse
Theorien Uber das Flugvermogen dieser Gruppe. Sie zeigen jedoch
so viele Anpassungen an die fliegende Fortbewegungsweise (z.B.
gewichtssparende Skeletbauweise, kraftig gebauter Schultergtirtel
und gut ausgebildetes Sternum flir den Ursprung der
Flugmuskulatur), dass man von aktivem Flug als Lokomotionstyp flr
die Pterosauria ausgehen kann. Nach Untersuchungen des
Schultergelenkes der Pterosaurier (GOETzL 1999) wird angenommen,
dass die Pterosaurier den Oberarm heben und senken sowie vor—
und zurlckziehen konnten, und auch Ein— und Auswartsdrehungen
im Schultergelenk mdglich waren. Diese Bewegungen sind die
Vorraussetzungen fur den aktiven Flug, um Auftrieb und Vortrieb zu
erzeugen. Die Geometrie des Humerusgelenkes weist dartiiber
hinaus viele funktionelle Ahnlichkeiten mit dem der Végel auf (PADIAN
1987), so dass auch hierin ein Beweis fur die Fahigkeit der
Pterosauria zu aktivem Flug gesehen werden kann.

Wie wir im nachsten Abschnitt sehen werden, ist der
Fligelschlagsmechanismus bei Vogeln und Chiroptera sehr ahnlich,
so dass man einen vergleichbaren Flugelschlag fur die Pterosauria
annehmen kann.

1.3.5. Flug der Chiroptera:

Bei den Chiroptera unterscheidet man drei verschiedene Flugtypen:

1.) Der Ruderflug, der durch gleichmafigen Flugelschlag zustande
kommt, ist der normale ,Reiseflug“ der Fledertiere und kommt bei
allen Arten vor.

2.) Der Gleitflug, bei dem die Tiere ein Stlck durch die Luft
schweben und ihre Flugel still halten. Dieser Flugtyp kommt nur bei
wenigen Arten vor und wird bei Megachiroptera und unter den
Microchiroptera bei der Gattung Rhinopoma beobachtet.

3.) Der Ruttelflug, der als Flug auf der Stelle beschrieben werden
kann oder als Flug, bei dem in senkrechter Richtung nach oben und
unten geflogen wird. Diesen Flugtyp findet man bei
blitenbesuchenden Mega- und Microchiroptera.

Der Riittelflug ist eine Abwandlung des Ruderfluges und gleicht bei
den Fledermausen prinzipiell dem der Vogel (z. B. Kolibris).
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Segelflug, wie er bei vielen tagaktiven Greif— und Seevdgeln
vorkommt, wird bei Fledermausen nicht beobachtet. Segelflieger
nutzen aufsteigende Luftstromungen, die in der Nacht nicht
vorhanden sind, so dass die Chiroptera diese Art der Fortbewegung
in der Luft nicht nutzen kdnnen (RAYNER 1981). Als Ausnahme wurde
beobachtet, dass auf Inseln im Pazifik Flughunde der Gattung
Pteropus an Bergkdmmen in den Steigwinden segeln kdnnen, um
Energie zu sparen. Der Segelflug ist eine energetisch gunstige
Anpassung, die es den Tieren erlaubt, auch tagsuber in extrem
heilRen Klimazonen zu fliegen, ohne zu Uberhitzen (LINDHE NORBERG
et al. 2000).

Eine der umfangreichsten Abhandlungen Uber den Flug der
Fledermause stammt von EISENTRAUT (1936), in welcher der
Fllgelschlag der Chiroptera als keine einfache Hebelbewegung von
oben nach unten sondern als ellipsenahnliche Rotationsbewegung
beschrieben wird. Es kommt weder beim grofliten Ausschlag nach
oben noch nach unten zu einem momentanen Stillstand und einer
Umkehr, denn die Bewegungen gehen gleitend in einander Uber.
Wahrend des Flugelschlages werden die Flugel synchron bewegt
(VAUGHAN 1970c).

Die Flugelflache ist bei den Fledertieren sowohl vom Vorder— zum
Hinterrand als auch vom Korper nach den Flugelspitzen zu gewolbt,
so dass sie keine plane Flache darstellt. Diese Wélbung kommt
durch den Bau der Knochen, insbesondere durch den gekrimmten
Verlauf der Finger zustande. Die Vorderkante des Fllgels ist starker
nach unten gebogen als die Hinterkante, was aus der Neigung der
Flache des Propatagiums gegen die Flache des Plagiopatagiums in
einem Winkel von etwa 65° nach unten resultiert. Ebenso ist das
Dactylopatagium zwischen dem zweiten und dritten Finger etwas
nach vorn unten umgebogen und gegen die Flache zwischen dem
dritten und vierten Finger um etwa 30° geneigt.

Im Ruderflug werden von EISENTRAUT (1936) vier Phasen
unterschieden:

Im ersten Abschnitt des Fllugelschlages wird der Flugel vom oberen
Kulminationspunkt nach vorn abwarts bis etwa zur Kérpermitte
gefihrt. Zu Beginn der Abschlagsphase sind die Fligel voll
ausgebreitet, und das Propatagium ist straff ausgestreckt (VAUGHAN
1970c). Die Flugelflache ist hierbei an sich in einer horizontalen
Stellung, aufgrund der Elastizitat der Hinterpartie wird sie jedoch
durch den nach oben wirkenden Luftdruck etwas nach oben
ausgewolbt. Dadurch gelangt der Oberarm im Schultergelenk in eine
Pronationsstellung. Wenn die Flugel nach unten gezogen werden,
wird das Chiropatagium gedreht, so dass der hintere Rand des
Chiropatagiums héher steht als die Fihrungskante des Fligels. Das
Chiropatagium bleibt durch die Kraft des Luftdruckes wahrend der
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gesamten Abschlagsphase gedreht (NORBERG 1972a). Die fuhrenden
Kanten des Flugels nehmen einen nahezu rechten Winkel zur
Langsachse des Korpers an, wenn die Fllgel eine fast horizontale
Stellung einnehmen (VAUGHAN 1970c).

In diesem Teil des Fligelabschlages wird vor allem Auftrieb erzeugt,
jedoch auch in geringerem Mal3e Vortrieb.

Die zweite Phase des Abschlages besteht aus einer Bewegung der
Fltgel nach vorn unten. Die Flligelspitzen ragen weit Gber die
Schnauzenspitze hinaus und befinden sich vor dem
Korperschwerpunkt (VAUGHAN 1970c und NORBERG 1972a). Die
Flugelflachen werden hierbei aus der horizontalen in eine mehr
vertikale Lage bewegt, was durch die Supination des Humerus im
Schultergelenk zustande kommt. Durch die Supinationsstellung des
Fllgels wird der Vortrieb negativ (d.h. das Tier wird abgebremst),
aber es wird Auftrieb erzeugt.

Im dritten Abschnitt des Flligelschlages verbleiben die
Flligelflachen in der mehr vertikalen Stellung. Die schmale
Vorderkante des Flugels ist nach oben gerichtet, so dass dem
Luftwiderstand beim Anheben der Fllgel eine geringe Flache
entgegengestellt wird. Der Aufschlag beginnt mit einer leichten
Beugung im Ellenbogen und Handgelenk, wodurch die Tragheit des
Flugels verringert wird (NORBERG 1972a). Die Flugel werden nicht
nur gehoben, sondern auch nach hinten verlagert. Am Ende dieses
Flugelschlagabschnittes sind die Flugel bis zur Korperhohe
angehoben, Uberragen aber immer noch die Schnauzenspitze. Bei
grofRen Fledertieren werden in dieser Phase auch der dritte, vierte
und flnfte Finger stark gebeugt, wahrend diese starke Beugung bei
den Microchiroptera nicht beobachtet wird (KuLzer 1968 und
NORBERG 1972a). Entgegen der Auffassung von RAYNER (1989b)
wird bei den Fledermausen in dieser Phase des Fllgelaufschlages
Vortrieb erzeugt, wahrend der Auftrieb negativ wird. Nach NEUWEILER
(1993) werden bei langsam fliegenden Fledermausen durch die
Propellerbewegung des Chiropatagiums sogar 80% des Vortriebes
wahrend der Aufschlagphase produziert.

In der vierten Phase des Flugelschlages werden die Flugel aus der
weit nach vorn gestellten Position scharf nach hinten oben geflhrt,
wobei vor allem Vortrieb erzeugt wird. Der Auftrieb bleibt auch in
diesem Flugelschlagabschnitt negativ. Im langsamen Flug wird in
diesem Teil des Flugelschlages bei vielen Arten eine ruckartige
aufwarts-rickwarts Bewegung des Chiropatagiums beobachtet,
wobei gleichzeitig der Arm gestreckt, angehoben und proniert wird
(EISENTRAUT 1936, NORBERG 1970a, ALTENBACH 1979 und
HERMANSON & ALTENBACH 1983 und 1985). Diese Bewegung wird in
der englischsprachigen Literatur als “flick“ bezeichnet. Durch Heben
und nach hinten Fuhren der Flugel nahern sie sich einander an und
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gelangen an den oberen Kulminationspunkt, von wo aus nun wieder
die erste Phase ihren Anfang nimmt.

Zusammenfassend betrachtet, werden die Fllgel in der

Abschlagsphase ausbreitet von oben hinten nach vorn unten gefthrt.

Im Aufschlag werden die Fligel gebeugt und relativ eng am Korper
wieder in die Ausgangslage zuruck gebracht und erneut
ausgestreckt. Es wird also eine Rotationsbewegung durch Beugung
und Streckung ausgefuhrt, fur die in erster Linie das Schultergelenk
verantwortlich ist, da eine Drehung im Ellenbogengelenk nicht
mdglich ist (SCHLOSSER-STURM 1990).

Die Fule fuhren wahrend des Fllgelschlages eine kreisformige
Bewegung aus. Zu Beginn des Abschlages weisen die Fule gerade
nach hinten und stehen zusammen, wogegen sie zu einem spateren
Zeitpunkt des Abschlages gesenkt und gespreizt werden. In der
ersten Phase des Flugelaufschlages befinden sich die Beine immer
noch in einer abgesenkten Position, sind jedoch wieder
zusammengestellt. Spater werden sie angehoben und vollenden
somit ihre Kreisbewegung, die ein Auf — und Abrotieren der Nase
verhindert, wenn sich das Druckzentrum mit den Fligeln nach vorn
und hinten bewegt (NORBERG 1972a).
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Abb. 1.13a.: Flligelabschlag (nach ALTENBACH 1979)
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Abb. 1.13b.: Fligelaufschlag (nach ALTENBACH 1979)

Der Flugstil der Chiroptera hangt von bestimmten Parametern ab,
welche die Fligelform charakterisieren.

Wichtige Flugelmerkmale sind die Fluigelstreckung (aspect ratio),
die das Verhaltnis des Quadrats der Fligelspannweite zur
Fllgelflache angibt, sowie die Flugelbelastung (wing loading), die
durch die Beziehung von Kdrpergewicht zur Flugelflache bestimmt
wird (NORBERG 1972b und NEUWEILER 1993).

Ein weiteres Flugelmerkmal ist der Handfligelindex, der durch die
Relation der Lange des dritten Fingers zur Armlange beschrieben
wird.

Abb. 1.14.: Fligelformen (nach NORBERG 1998)

Verschiedene Kombinationen von Flugelstreckung und
Fligelbelastung werden fur die Besetzung der unterschiedlichen
okologischen Nischen und Lebensraume bendtigt. Wie NORBERG
(1987) ausfuhrt, profitieren Formen mit sowohl ausdauerndem als
auch schnellem Flug von hoher Fligelstreckung (lange, schmale
FlGgel) und hohen Flachenbelastungen (Abb. 1.14.c). NEUWEILER
(1993) beschreibt ebenfalls die Zusammenhange zwischen
Fligelform und Flugstil. Fledermausarten, die sich auf engstem
Raum in der Luft halten und ritteln kdnnen, haben meist breite
Fllgel, relativ lange Handfligel und eine kurze Fllgelstreckung (Abb.
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1.14.b), wahrend Arten, die an und im Laubwerk jagen, kirzere
Handflligel aufweisen (VAUGHAN 1970c, NORBERG 1987 und
NORBERG & RAYNER 1987). Fledermause, die im offenen Luftraum
ihre Beute verfolgen, sind leicht an ihren langen, schmalen und spitz
endenden Flugeln zu erkennen. Solche Formen besitzen einen
relativ kurzen Handfligel und eine hohe Fllgelbelastung, die den
schnellen Flug erforderlich macht. Arten, die Uber Wasserflachen
fliegen und ihre Beute von der Oberflache abschdpfen, zeigen eine
geringe Flugelbelastung durch die Verlangerung des Handfllgels.
Die niedrige Flugelbelastung ist notwendig, damit auch mit der Beute
noch geflogen werden kann.

Nach NORBERG (1972b) sind Fltgel mit geringer Flugelstreckung
Tragflachen mit groRer Wélbung, die besonders fir den langsamen
Flug gunstig sind. Solche breitfligeligen Formen findet man vor allem
unter den Megachiroptera. Sie fliegen nicht, um zu jagen, sondern
um die nahrungsspendenden Fruchtbaume zu erreichen, wofur
Schnelligkeit und Wendigkeit nicht erforderlich sind (NEUWEILER
1993). Kraft und Ausdauer sind fur diesen Flugstil wichtig, weswegen
die kraftige Flugmuskulatur das Kérpergewicht und damit die
Fligelbelastung vergroRert, die durch kurze, breite Fligel wieder
ausgeglichen wird (Abb. 1.14.a).

Fir die Raubfledermause, die sich von Wirbeltieren ernahren,
beschreibt NEUWEILER (1993) ebenfalls breite Flugel, hier jedoch in
der Kombination mit geringer Flachenbelastung. Diese Arten kdnnen
mit einer Beute vom Gewicht ihres eigenen Korpers abheben und sie
im Flug zu einem geschutzten Fressplatz tragen. Insektenfressende
Fledermause besitzen eine mittelgroRe bis grofde Fligelstreckung
und eine niedrige Fligelbelastung durch ihr geringes Gewicht
(VAUGHAN 1970c). Daher zeigen diese Formen eine gute
Mandvrierfahigkeit (NORBERG 1987, NORBERG & RAYNER 1987 und
NEUWEILER 1993).

Die Flugelmorphologie muss einen Kompromiss innerhalb eines
Mosaiks von Zwangen darstellen. Wie NORBERG und RAYNER (1987)
beschreiben, bestimmt letztendlich die Fligelmorphologie, welche
Okologischen Rollen und Verhaltensmuster die Chiroptera zeigen
kdénnen.

Fledermause haben mit ihren weichen und durch viele Muskeln
justierbaren Flugeln eine von Vdgeln nie erreichte Mandvrierfahigkeit
und Wendigkeit erlangt (NEUWEILER 1993). Wie ALTENBACH (1987)
ausfuhrt, beginnen die Chiroptera eine Wendung, indem sie aufwarts
fliegen und an Geschwindigkeit verlieren. Die Krimmung der
Flugkurve nimmt schrittweise zu und erreicht ihr Maximum, wenn die
seitliche Beschleunigung maximal und Geschwindigkeit und
senkrechte Beschleunigung minimal sind. Die Tiere steuern, indem
sie mit einem Flligel bremsen und mit dem anderen kraftig schlagen,
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um die Richtungsanderung herbeizuflihren (EISENTRAUT 1936). Ist
die maximale Krummung der Flugkurve erreicht, verlieren die Tiere
an Hoéhe und gewinnen an Geschwindigkeit. Die gro3tmdgliche
Biegung der Flugkurve hangt von der Masse des Tieres ab. Indem
die Tiere ihre Fligel mit verschiedenen Winkelgeschwindigkeiten
schlagen, kénnen sie den erzeugten Auftrieb verandern und so auch
sehr enge Kurven fliegen. Von wenigen Ausnahmen abgesehen (z.B.
Rhinolophus ferrumequinum), zeigt sich eine Abhangigkeit der
maximalen Krimmung der Flugkurve von der Flligelbelastung. Arten
mit niedriger Flugelbelastung sind in der Lage, engere
Wendemandver mit niedrigeren Energiekosten zu fliegen als Formen
mit hoher Flugelbelastung.

Nach NORBERG (1972b) sind fur scharfe Drehungen auf begrenztem
Raum niedrige Fluggeschwindigkeit und groRe Flugelflache
angestrebte Faktoren, um den Energieverbrauch gering zu halten. Es
wird umso mehr Kraft bendétigt, um eine Drehung mit einem
bestimmten Radius durchzuflhren, je groRer die Fluggeschwindigkeit
ist.

In Bezug auf die Flugleistung gibt es Unterschiede zwischen den
Mega— und Microchiroptera. Fur Eidolon helvum gibt KULZER (1968)
eine Schlagfrequenz von sieben Schlagen pro Sekunde an,
Rousettus aegyptiacus (NORBERG 1972a) zeigt eine
Flugelschlagsfrequenz von acht Schlagen pro Sekunde. Die
Fllgelschlagsfrequenzen der Microchiroptera liegen deutlich dartber.
Nach EISENTRAUT (1936) schlagt Myotis myotis 11-12mal in der
Sekunde mit den Fligeln und Rhinolophus hipposideros 16-18mal.
Die Flugelschlagsfrequenz von Plecotus auritus liegt nach NORBERG
(1976a) bei 10-13 Schlagen pro Sekunde.

Zu den Fluggeschwindigkeiten findet man bei HABERSETZER (1986)
Angaben flr Taphozous kachhensis und Tadarida aegyptiaca von
36-54 km/h, fir Rhinopoma hardwickei von 25-32 km/h und fir
Hipposideros bicolor von 20-22 km/h. KULZER (1968) gibt fur die
Megachiroptere Eidolon helvum Fluggeschwindigkeiten von 15-30
km/h an. Die schnellste gemessene Fluggeschwindigkeit betragt 100
km/h und wird von Tadarida brasiliensis erreicht (HABERSETZER et al.
1996).

1.4. Theoretischer Hintergrund der Arbeit:

1.4.1. Problem der Pronationshemmung bei fliegenden Wirbeltieren:

Alle fliegenden Wirbeltiere stehen vor denselben biomechanischen
Problemen im Zusammenhang mit den Kraften, die wahrend des
Fluges auf die Flugelflachen und damit auf den Skeletapparat
einwirken.
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Die Rotationsachse der Vordergliedmalde eines fliegenden Tieres ist,
wie wir gesehen haben, das Schultergelenk. Dieses liegt bei den
fliegenden Vertebraten in der Nahe der rostralen Kante des Fligels,
wahrend sich das Zentrum der Schwerkraft des Korpers hinter der
Rotationsachse des Fligels befindet. Aufgrund dieser Position der
Drehachse haben sowohl der Luftdruck unter dem Fllgel als auch
das Korpergewicht des Tieres die Tendenz, den Oberarm im
Schultergelenk nach vorne zu drehen. Diese Drehung des Humerus
nach einwarts bezeichnet man als Pronation.

Auch die Abschlagsmuskeln des Fllgels, vor allem der kraftige

M. pectoralis, haben einen pronierenden Effekt auf den Flugel. Der
M. pectoralis nimmt seinen Ursprung an der Ventralseite des Thorax
und inseriert am proximalen Abschnitt des Humerus. Seine
Kontraktion bewirkt das Absenken der Fligel mit gleichzeitiger
Einwartsrotation des Humerus.

Man kann aufgrund des Ursprunges dieser Rotationskrafte zwischen
passiver Pronation, die durch den Luftdruck unter dem Fllgel und
das Koérpergewicht hervorgerufen wird, und der aktiven Pronation,
die durch die Aktivitat des M. pectoralis verursacht wird,
unterscheiden.

Diese Krafte, die den Fligel nach vorne drehen, dirfen den Humerus
nur soweit pronieren, dass eine tolerierbare Neigung des Fllgels
erhalten bleibt. Wird der Oberarm im Schultergelenk zu weit nach
innen gedreht, so kommt es durch die Neigung der Fuhrungskante
des Flugels nach unten zu einem steilen Anstellwinkel des Flugels.
Hierdurch besteht, wie unter 1.3.1. ausgefuhrt, die Gefahr des
AbreilRens der Grenzschicht an der Oberseite des Flugels, infolge
dessen das fliegende Tier schnell an Hohe verlieren und schlieRlich
absturzen wurde.

Die oben geschilderten pronierenden Krafte werden unvermeidlich
wahrend des Flugelabschlages erzeugt. Alle fliegenden Wirbeltiere
mussen deshalb ihre Fligel gegen unphysiologische Drehungen
sowohl durch aktive als auch durch passive Pronation im
Schultergelenk sichern. Wie wir im Folgenden sehen werden, wurde
in jeder der drei fiegenden Wirbeltiergruppen ein anderer
Mechanismus fir die Sicherung gegen unerwiinschte Rotation im
Schultergelenk entwickelt.

1.4.2. Pronationshemmung bei Pterosauria und Vogeln:

Der Schultergiirtel der Pterosauria besteht aus den enchondralen
Knochenelementen Scapula und Procoracoid (STARCK 1979). Sie
bilden gemeinsam die Gelenkflache (Fossa glenoidalis) flr den
Humerus und sind meist zu einem einheitlichen Knochen
verschmolzen.
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Bei einigen Formen (Pterodactyloidea) gelenkt die Scapula mit dem
Notarium, das durch die Fusion der vorderen Thorakalwirbel
entstanden ist. Dadurch wird die Scapula aus der mehr oder weniger
parallel zur Wirbelsaule stehenden Lage, wie man sie auch bei
Vaégeln findet, in eine Stellung gebracht, in der sie in etwa im rechten
Winkel zur Korperlangsachse ausgerichtet ist.

Die Gelenkgrube an der Scapula ist konkav. Sie wird vorn und hinten
durch zwei kraftige, vorstehende Lippen begrenzt und weist nach
caudolateral (PADIAN 1985). Der Humerus ist ein schlanker Knochen,
der in seiner Lange stets hinter Radius und Ulna zurtckbleibt. Sein
Gelenkkopf, das Caput humeri, ist entweder sattelférmig oder konvex
geformt (GOETZL 1999).

Die Frage nach der Sicherung gegen unwillkommene
Einwartsdrehung im Schultergelenk der Pterosauria wurde 1999 von
GOETZL beantwortet.

Die Pronationshemmung erfolgt bei den Pterosauriern durch die
kraftige, vom Procoracoid gebildete Gelenkflache. Wahrend der
Einwartsdrehung des Humerus nimmt diese Artikulationsflache
vollstandigen Kontakt mit dem rostroventralen Bereich des
Oberarmkopfes auf, so dass der Humerus auf dem procoracoidalen
Gelenkbereich ruht. Hierdurch entsteht ein bindiger
Gelenkverschluss zwischen Humerus und Fossa glenoidalis in der
maximalen Pronationsstellung des Oberarmes.

Die Formen, bei denen die Scapula parallel zur Wirbelsaule
ausgerichtet ist, besitzen eine Fossa glenoidalis, die rostral und
caudal durch knécherne Erhebungen begrenzt ist. Hier wird die
Rotation des Humerus in der Fossa glenoidalis durch diese
Knochenerhebungen begrenzt.

Das Schultergelenk der Vogel besteht nach STARCK (1979) ebenso
wie bei den Pterosauriern aus dem Procoracoid und der Scapula. Die
Procoracoide sind zu langen Knochen umgeformt, die gelenkig mit
dem méachtig ausgebildeten Sternum verbunden sind. Auch die
Scapulae sind langlich geformte Gebilde und erstrecken sich parallel
der Wirbelsaule nach caudal. Scapula und Procoracoid sind fest,
meist synarthrotisch miteinander verbunden.

Wie bei allen fliegenden Wirbeltieren liegt auch bei den Vogeln das
Schultergelenk an der vorderen Kante des Fligels und bildet die
Achse, um die der Fllgel proniert und supiniert wird.

Nach Sy (1936) Ubertragt der Humerus den pronatorischen Druck,
der wahrend des Fluges auftritt, auf den Korper. Der hinter dem
Drehpunkt (Schultergelenk) liegende Teil des Korpers wird dadurch
angehoben, wahrend der vor der Drehachse liegende Teil gesenkt
wird. Hierdurch gelangt der Korper in eine waagerechte Position.

Die Gelenkflache des Schultergelenkes wird, wie bei den
Pterosauriern, von Scapula und Procoracoid gemeinsam gebildet,

34



1.4. Theoretischer Hintergrund der Arbeit 35

wobei das Procoracoid die vordere Lippe und die Scapula die hintere
Lippe der Gelenkpfanne fir den Humerus formt.

Die Form der Gelenkflache ist oval und steht in einem Winkel von 15-
30° zur Ruckenlinie. Der Humeruskopf besitzt eine unregelmafig
ovoide Form. In dieser eiférmigen Auspragung der Gelenkflachen am
Schultergelenk ist ein Aspekt der Pronationssicherung zu sehen, da
bei abduziertem Humerus das langliche Caput humeri eingekeilt
zwischen den beiden Lippen der Gelenkflache liegt, die von Scapula
und Procoracoid gebildet wird. Hierdurch wird die Rotationsfreiheit
bei angehobenem Oberarm eingeschrankt, wahrend bei adduziertem
Humerus eine Rotation um die Langsachse des Oberarmes moglich
ist.

Die Vogel weisen daruber hinaus noch einen weiteren Mechanismus
zur Begrenzung der Einwartsrotation auf. Man findet bei ihnen ein
kraftiges Band am Schultergelenk, das Lig. acrocoraco-humerale,
welches von oben am Procoracoid nach vorn zum Humerus verlauft.
Dieses Ligament dient fast ausschlie3lich zur Begrenzung der
Pronation, weil es in der Lage ist, dem starksten auf das
Schultergelenk wirkenden pronatorischen Druck zu widerstehen und
ihn auf den Korper zu Ubertragen. Seine Wirkung ist in jeder Phase
des Flugelschlages gleich stark, wobei sich in der tiefsten Stellung
des Oberarmes eine etwas starkere Spannung ergibt, die den Fllgel
leicht supiniert.

1.4.2. Die Schultergelenkstypen der Chiroptera:

Das Schultergelenk der Chiroptera besteht, wie das aller anderen
Saugetiere, nur noch aus der Scapula und dem Humerus. Die
Gelenkpfanne fur den Humerus, die Cavitas glenoidalis, wird allein
von der Scapula gebildet.

Das normale Schultergelenk der Saugetiere besitzt einen
halbkugeligen Oberarmkopf und eine korrespondierend geformte,
relativ kleine Gelenkflache am Schulterblatt und wird daher als
Kugelgelenk bezeichnet (SCHLOSSER-STURM & SCHLIEMANN 1995). Es
erlaubt Bewegungen des Armes um drei Achsen: Abduktion und
Adduktion sind Bewegungen um eine sagittale Achse, wahrend bei
der Flexion und Extension der Humerus im Schultergelenk um eine
transversale Achse bewegt wird. Rotationen um die Langsachse des
Humerus werden als Pronation (Einwartsdrehung) und Supination
(Auswartsdrehung) bezeichnet. Dieses Begriffspaar beschreibt im
deutschen Sprachgebrauch eigentlich die Drehung von Hand und
Fuf3, wird hier jedoch, wie international Ublich, auch fir die
Rotationen des Humerus im Schultergelenk verwendet.
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Als einzige Saugetiere besitzen viele Fledertiere einen
Brustbeinkamm, der wie bei den Végeln als Ursprungsort fir den M.
pectoralis (Flugmuskel) dient (STARCK 1979).

Die kndchernen Elemente des Schulterglrtels weisen
Besonderheiten in ihrer Ausrichtung auf. Da die Chiroptera nicht
quadruped sind, befindet sich die Scapula auf der Dorsalseite des
Korpers parallel zur Wirbelsaule. Die Cavitas glenoidalis ist nach
lateral gerichtet.

Die Chiroptera haben die unter Sdugern Ubliche Konstruktion des
Schultergelenkes aufgegeben (SCHLIEMANN & SCHLOSSER-STURM
1999). Eine Ausnahme bilden die Megachiroptera und einige wenige
Microchiroptera.

Innerhalb der Ordnung Chiroptera haben sich drei verschiedene
Schultergelenkstypen ausgebildet, die im Folgenden beschrieben
werden sollen:

1.) Das ursprungliche Schultergelenk ist nach SCHLOSSER-STURM &
SCHLIEMANN (1995) durch eine einfache Cavitas glenoidalis und
einen halbkugeligen Humeruskopf charakterisiert. Das Caput humeri
wird weder vom Tuberculum majus noch vom Tuberculum minus
uberragt. Die Gelenkflache fur den Oberarmkopf ist als birnenférmig
zu beschreiben, wobei sie cranial enger ist als caudal. Man findet
diese Art des Schultergelenkes bei den Megachiroptera und unter
den Microchiroptera nur bei den Rhinopomatidae.

2.) Der zweite Typ wird als abgeleitet und spezialisiert mit einer
einzelnen Gelenkflache bezeichnet (SCHLOSSER-STURM &
SCHLIEMANN 1995). Diese Gelenkform unterscheidet sich vom
ursprunglichen Typ durch eine mehr langliche und ovale Cavitas
glenoidalis. Diese ist durch bemerkenswert hohe und robuste
Knorpellippen zu einer trogartigen Struktur vertieft (SCHLIEMANN &
SCHLOSSER-STURM 1999).

Das Caput humeri wird von denselben Autoren als in Richtung auf
den Humerusschaft verlangert beschrieben. Diesen
Schultergelenkstyp findet man unter den Mitgliedern der Familien
Emballonuridae, Nycteridae, Megadermatidae, Noctilionidae und
Mormoopidae. Die Abwandlung des Humeruskopfes von der
halbkugeligen zu der langlichen Form wird von den verschiedenen
Arten in unterschiedlichem Auspragungsgrad erreicht. Wahrend die
Verhaltnisse bei Lavia frons (Megadermatidae) noch denen der
Rhinopomatidae ahneln, findet man bei Mormoops megalophylla
(Mormoopidae) und Noctilio leporinus (Noctilionidae) die jeweiligen
morphologischen Endstufen dieses Gelenktyps. Die Form des
proximalen Teiles des Oberarmkopfes von Mormoops megalophylla
kann als rollenartig beschrieben werden. Das Caput humeri von
Noctilio leporinus lasst sich im proximalen Bereich als Grat
bezeichnen (SCHLIEMANN & SCHLOSSER-STURM 1999).
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Diese Form des Schultergelenkes weist deutliche Ahnlichkeiten mit
den Verhaltnissen bei den Vdgeln auf.

3.) Bei einer weiteren Abwandlungsform des Schultergelenkes tritt
neben der Cavitas glenoidalis eine zusatzliche Gelenkflache auf. Es
wird deshalb als sekundares Schultergelenk bezeichnet.

Das sekundare Schultergelenk findet sich nur bei Microchiroptera
nicht aber bei Megachiroptera. Es besteht hauptsachlich aus einer
zweiten Gelenkflache auf der Dorsalseite der Scapula, die mit dem
stark vergréRerten Tuberculum majus der proximalen
Humerusepiphyse artikuliert (SCHLOSSER-STURM 1982). Die Cavitas
glenoidalis ist zweigeteilt, das Tuberculum majus humeri ragt uber
das Caput humeri hinaus und ist an seiner Innenseite von
Gelenkknorpel Uberzogen (SCHLOSSER-STURM & SCHLIEMANN 1995).
Dieser Typ des Schultergelenkes ist unter den Mitgliedern der
Familien Phyllostomidae, Craseonycteridae, Rhinolophidae und in
allen sieben Familien der Vespertilionoidea ausgebildet (SCHLOSSER-
STURM & SCHLIEMANN 1995 und SCHLIEMANN 1997).
Interessanterweise haben auch die ausgestorbenen Formen
Hassianycteris messelensis und Palaeochiropteryx tupaiodon eine
sekundare Gelenkflache an der Scapula besessen (SIMMONS &
GEISLER 1998).

Die Funktion des abgeleiteten und spezialisierten Schultergelenkes
mit einer einzigen Gelenkflache wird nach SCHLOSSER-STURM &
SCHLIEMANN (1995) und SCHLIEMANN & SCHLOSSER-STURM (1999) in
der Hemmung der Einwartsrotation des Humerus im Schultergelenk
gesehen. Aufgrund der eiférmig gestalteten Gelenkflachen kann
diese Gelenkart nicht mehr als Kugelgelenk bezeichnet werden. Bei
angehobenem Arm wahrend des Flugelabschlages gleitet der rollen—
oder gratférmige proximale Teil des Caput humeri in den engen
Abschnitt der Cavitas glenoidalis, die mit Gelenkknorpel ausgekleidet
ist. Der abduzierte Humerus kann nun nicht mehr um seine eigene
Achse rotiert werden, aber Bewegungen um die sagittale und die
dorsoventrale Achse werden hierdurch nicht behindert. Schon SMITH
(1972) sah in der Abwandlung der Gelenkflachen bei Mormoopidae
eine Einschrankung der Rotationsfreiheit des Oberarmes im
Schultergelenk.

Phylogenetisch relevant sind die Ergebnisse von SCHLOSSER-STURM
& SCHLIEMANN (1995), nach denen sich diese Umformung des
Schultergelenkes dreimal unabhangig voneinander in den
Uberfamilien Emballonuroidea, Rhinolophoidea und Noctilionoidea
entwickelt hat.

Zum Zweck des abgeleiteten Schultergelenkes mit einer zusatzlichen
Gelenkflache hat es im Laufe der Jahre immer wieder verschiedene
Erklarungsansatze gegeben. MILLER, der 1907 diese Gelenkform als
Erster beschrieben hatte, sah dem Schultergelenk durch die
sekundare Artikulationsflache eine ungewohnliche Starke verliehen,
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welche die Bewegung im Schultergelenk streng auf eine Ebene
begrenzt.

VAUGHAN (1959 und 1970a & b) versteht das sekundare
Schultergelenk als eine Sperrvorrichtung, welche die
Vorwartsbewegung des Humerus einschrankt und verhindert, dass
der Oberarm Uber einen rechten Winkel mit dem Korper hinaus
ausgestreckt wird. Hierdurch wird seiner Meinung nach, der
Aufschlag im oberen Kulminationspunkt gestoppt, und durch die
passive Vordehnung des M. serratus ventralis der Abschlag der
Flligel eingeleitet. Diese funktionelle Interpretation des sekundaren
Schultergelenkes wurde in den folgenden Jahren von einer Reihe
von Autoren Ubernommen und nicht kritisch hinterfragt (NORBERG
1972a, SMITH 1972 und HERMANSON & ALTENBACH 1981, 1983 &
1985).

VAUGHAN (1970a) beschreibt einen weiteren
Blockierungsmechanismus, der das Anheben des Humerus beendet.
Hierbei gleitet die an der scapularen Gelenkflache liegende
Tuberositas supraglenoidalis in eine Vertiefung zwischen
Tuberculum majus und Caput humeri.

Diese zweite Modifikation wird auch von STRICKLER (1978) erwahnt,
der jedoch sowohl hierfur als auch fir das sekundare Schultergelenk
eine andere funktionelle Interpretation anbietet. Seiner Auffassung
nach vergroRert die Sperrvorrichtung zwischen Scapula und
Humerus die Effizienz der Muskeln, die auf den Humerus wirken. Bei
Arten, die diesen Blockierungsmechanismus aufweisen, wird die
Arbeit flr den Fllgelabschlag auf drei Muskeln verteilt, die ihren
Effekt auf den gesamten Flligel ausweiten kdnnen. STRICKLER (1978)
weist jedoch auch Arten, die nachweislich nicht Uber ein sekundares
Schultergelenk verflgen, diese Gelenkform zu, z. B. Mormoops
megalophylla und Noctilio leporinus. Er hat also die erste
Abwandlungsform des Schultergelenkes mit den ovoiden
Gelenkflachen vollstandig Ubersehen.

SCHLOSSER-STURM weist 1982 darauf hin, dass das sekundare
Schultergelenk als Parallelentwicklung unabhangig in allen vier
Uberfamilien der Microchiroptera entstanden ist und diesem somit
eine wichtige Bedeutung zukommen musste. Die funktionelle
Deutung dieses Gelenktyps unterscheidet sich von allen vorher
erschienenen Interpretationen: Das sekundare Schultergelenk
beschrankt die Bewegungsfreiheit des Oberarmes namlich nur dann,
wenn er sich in der Abduktionsstellung in einem Winkel von ca. 90°
zur Wirbelsaule befindet. In dieser Haltung gewinnt das Tuberculum
majus vollen Kontakt mit der dorsalen Gelenkflache der Scapula.
Gleichzeitig greift der von VAUGHAN (1970a) als “supraglenoid
tuberosity“ bezeichnete Zapfen oberhalb der Cavitas glenoidalis, der
hier Processus supraglenoidalis genannt wird, in eine Grube am
proximalen Humerusende. Durch beide Sperrvorrichtungen ist jede
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Rotation um die Humeruslangsachse ausgeschlossen. Die volle
Beweglichkeit des Humeruskopfes um drei Achsen wird erst dann
wieder moglich, wenn der Oberarm adduziert wird, und er in einem
Winkel von etwa 50° zur Kérperlangsachse steht. Hierdurch wird die
starre Gelenkverbindung wieder gelost.

ALTENBACH & HERMANSON (1987) bezeichnen das sekundare
Schultergelenk als “scapulo-humeral lock® und erkennen, dass diese
Sperrvorrichtung wahrend eines bemerkenswerten Zeitraumes des
Fligelabschlages wirksam ist. Nach ihren Befunden bewegen sich
Scapula und Humerus gemeinsam und nutzen das
Acromioclaviculargelenk als Drehpunkt. Durch den
Blockierungsmechanismus wird ein mechanischer Vorteil fur die
Adduktion des Humerus durch den M. pectoralis erzielt, dessen
Moment vergroRert wird. Eine vergleichbare funktionelle Deutung
wird auch von NORBERG (1990) angeboten.

SCHLOSSER-STURM & SCHLIEMANN (1995) bekraftigen und vertiefen
die von SCHLOSSER-STURM (1982) dargestellte Interpretation zur
Bedeutung des sekundaren Schultergelenkes von Microchiropteren
und weisen auf phylogenetische Folgerungen hin. Aufgrund ihrer
Ergebnisse ist davon auszugehen, dass sich das sekundare
Schultergelenk mindestens viermal unabhangig voneinander
entwickelte, was den aulierordentlichen biologischen Vorteil dieser
Abwandlung des Schultergelenkes betont.

Die Befunde von SCHLIEMANN (1997) zeigen, dass allen sieben
Familien der Uberfamilie Vespertilionoidea ein sekundares
Schultergelenk zukommt. Ein Vergleich des Baus des
Schultergelenkes bei den einzelnen Familien ergibt erhebliche
Unterschiede in den morphologischen Details und damit zum Teil
auch im Differenzierungsgrad. Die funktionelle Deutung dieser
anatomischen Verhaltnisse schlief3t sich an die von SCHLOSSER-
STURM (1982) und SCHLOSSER-STURM & SCHLIEMANN (1995)
geaulerte an.

Die neueste Veroffentlichung von SCHLIEMANN & SCHLOSSER-STURM
von 1999 fasst die bisher erzielten Ergebnisse in Bezug auf die
Pronationssicherung bei fliegenden Wirbeltieren, insbesondere der
Fledertiere, zusammen und orientiert sich bei der funktionellen
Deutung des sekundaren Schultergelenkes an den Befunden von
SCHLOSSER-STURM (1982), SCHLOSSER-STURM & SCHLIEMANN (1995)
und SCHLIEMANN (1997), zieht aber zugleich die von ALTENBACH &
HERMANSON (1987) erdrterte bessere Wirksamkeit der
Abschlagmuskulatur mit in Betracht (SCHLOSSER-STURM &
SCHLIEMANN 1995).
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1.4.3. Fragestellung der Arbeit:

Unter 1.4.1. wurde dargestellt, dass alle fliegenden Wirbeltiere sich
mit dem Problem der passiven Einwartsrotation des Humerus im
Schultergelenk auseinandersetzen mussen. Die pronierenden Krafte
werden unvermeidlich wahrend des Flugelabschlages erzeugt, so
dass alle fliegenden Vertebraten den Fligel gegen unphysiologische
Drehungen im Schultergelenk sichern missen, um ein Absacken und
Absturzen zu verhindern.

In den vorhergehenden beiden Abschnitten wurde beschrieben, wie
der Schultergurtel der Pterosauria, der Végel und des grofiten Teiles
der Microchiroptera in einer Weise umgeformt ist, um den
Auswirkungen der passiven Rotation zu entgehen. Es wurde weiter
daraufhingewiesen, dass die Megachiroptera und unter den
Microchiroptera die Rhinopomatidae den urspringlichen Bau des
Schultergurtels beibehielten und bei ihnen bisher noch kein
Hemmungsmechanismus gegen die Einwartsrotation des Oberarmes
im Schultergelenk gefunden wurde.

In den Arbeiten von SCHLOSSER-STURM (1990), SCHLOSSER-STURM &
SCHLIEMANN (1995) und SCHLIEMANN & SCHLOSSER-STURM (1999)
werden nur sehr vage funktionsmorphologische Uberlegungen zu der
Fragestellung angestellt, wie die Formen mit der unspezialisierten
Gelenkform ihr Schultergelenk gegen unphysiologische Drehungen
sichern.

SCHLOSSER-STURM (1990) aulert sich in folgender Weise zur
Pronationshemmung bei Arten mit unspezialisiertem Schultergelenk:
“Wahrend bei Eonycteris aufgrund der Form des Gelenkes vermutet
werden muss, dass Uberwiegend Muskelkrafte einer passiven
Pronation der Schwinge entgegengesetzt werden, scheint das
Gelenk von Rhinopoma in abduziertem Zustand schon durch festen
Knorpel am Rand der Cavitas glenoidalis in seiner Lage fixiert zu
werden.”

In ihrer Arbeit von 1995 schlieRen SCHLOSSER-STURM & SCHLIEMANN
aus, dass es bei den Chiroptera ein Ligament wie bei den Vogeln
gibt, das pronatorische Bewegungen verhindern oder reduzieren
kann.

SCHLIEMANN & SCHLOSSER-STURM (1999) ziehen Muskelkrafte als
Hemmungsmechanismus gegen passive Rotation heran. Wie bei
anderen Saugetieren ist das Schultergelenk der Chiroptera eng von
der Schultermuskulatur umschlossen, die jede Bewegung dieses
Gelenkes kontrolliert. Vor allem der kraftige M. infraspinatus arbeitet
gegen die pronatorischen Krafte und widersteht zusammen mit den
anderen Komponenten des aktiven Bewegungsapparates den
unphysiologischen pronatorischen Bewegungen im Schultergelenk
(SCHLOSSER-STURM & SCHLIEMANN 1995). In der Schultermuskulatur
sehen nun SCHLIEMANN & SCHLOSSER-STURM (1999) die einzige
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Madglichkeit fir Formen mit unspezialisiertem Schultergelenk auf die
einwartsdrehenden Krafte wahrend des Fligelabschlages zu
reagieren: “In Chiroptera with a non-specialized shoulder joint, the
only conceivable way of transmitting the pronatory forces from the
wing to the trunk seems to involve the musculature mentioned.” In
derselben Arbeit machen die Autoren jedoch die Aussage, dass die
Muskeln, die am Schultergelenk als Supinatoren wirken, bei Arten
mit unspezialisiertem Schultergelenk keine starkere Entwicklung
zeigen.

Die Erklarungsversuche, die sich mit der Pronationssicherung bei
Arten mit einfachem Schultergelenk befassen, erscheinen sehr
unklar, zumal diese Gelenkform bisher kaum untersucht wurde und
experimentelle Befunde vdllig fehlen. Da aber auch die drei Arten der
Rhinopomatidae und die grof’e Gruppe der Megachiroptera zu
aktivem Flug fahig sind, stehen sie vor denselben biomechanischen
Problemen im Zusammenhang mit den Kraften, die wahrend des
Fluges auf die Fllgelflachen wirken, wie alle anderen fliegenden
Vertebraten. Es muss daher als sicher angenommen werden, dass
auch diese Formen mit unspezialisiertem Schultergelenk eine
Einrichtung im Bereich der Schulter besitzen, die sie vor
unphysiologischer Einwartsrotation des Oberarmes im
Schultergelenk schutzt.

Das Ziel dieser Arbeit wird es daher sein, das unspezialisierte
Schultergelenk der Megachiroptera und der Rhinopomatidae
genauer im Hinblick auf dieses Problem zu untersuchen und den
Mechanismus zu finden, der bei diesen Formen als Sicherung gegen
passive Pronation im Schultergelenk wirkt. Hierbei soll auch ein
besonderes Augenmerk auf die bindegewebigen Strukturen des
Schultergelenkes gelegt werden, die im Gegensatz zu den Knochen
und der Muskulatur bisher bei den Chiroptera noch nie untersucht
wurden. Es ist daher mdglich, dass solche bindegewebigen
Strukturen fur die Pronationshemmung bei Arten mit
unspezialisiertem Schultergelenk verantwortlich sind. Diese
Annahme soll in der vorliegenden Arbeit Gberpruft werden.

Die im Rahmen dieser Arbeit erhobenen Befunde sollen im
funktionellen Zusammenhang mit der speziellen
Fortbewegungsweise der Fledertiere, dem Fliegen, interpretiert
werden. Mit Hilfe einer dreidimensionalen Rekonstruktion der
Schultergelenke am Computer soll der Aufbau des einfachen
Schultergelenkes dargestellt werden. Durch die Animation dieser
dreidimensionalen Rekonstruktionen soll gezeigt werden, wie sich
die einzelnen Komponenten des Gelenkes wahrend der
Fligelschlagsbewegung zu einander verhalten.

Diese Arbeit mochte weiterhin eine detaillierte morphologische und
histologische Beschreibung des Schultergelenkes dieser Arten liefern
und damit die Kenntnisse Uber den Aufbau und die Funktion des
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Schultergelenkes der Arten mit einfachem Gelenk erweitern und
dazu beitragen, das Wissen Uber die Anatomie dieser Ordnung zu
vervollstandigen.
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2. Die untersuchten Arten:

2.1. Megachiroptera:

Die Megachiroptera bilden eine der zwei Unterordnungen der
Chiroptera. Zu ihnen gehoren die frucht— und nektarfressenden
Fledertiere, die umgangssprachlich auch als Flughunde (engl. Flying
Foxes) bezeichnet werden und in den Tropen und Subtropen der
Alten Welt beheimatet sind. Die Unterordnung Megachiroptera
besteht nur aus einer einzigen Familie, den Pteropodidae, so dass
man diesen Familiennamen als Synonym fur die gesamte
Unterordnung verwenden kann.

Abb. 2.1.: Verbreitung der Megachiroptera (aus HiLL & SMITH 1984)

Die Pteropodidae zeichnen sich dadurch aus, dass ihre Zahne an die
Aufnahme von Frachten und Nektar als Nahrung angepasst sind und
der zweite Finger nicht mit dem dritten Finger assoziiert ist und eine
Kralle tragt (KooPMAN 1984a und 1994). Den Gattungen Dobsonia,
Eonycteris, Notopteris und Neopteryx fehlt jedoch die Kralle am
zweiten Finger (NOWAK 1991).

Normalerweise suchen die Pteropodidae ihre Schlafplatze in offenen
Raumen, haufig an Zweigen oder unter Blattern, und sie besitzen in
der Regel nur einen kurzen oder gar keinen Schwanz (nur die
Gattung Notopteris hat einen langen Schwanz, KooOPMAN 1994). Die
Tiere klettern aktiv in den Baumen zu den Nahrungsquellen und
finden ihr Futter vor allem durch ihren ausgezeichneten Geruchssinn
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(Nowak 1991). Ihren deutschen Namen Flughunde erhielt die
Gruppe aufgrund ihres hundeartigen Gesichtes mit spitzer Schnauze
und grof3en, gut entwickelten Augen (Nowak 1991). Aufgrund ihres
gut ausgebildeten visuellen Systems ist es den Pteropodidae auch
mdglich, tagsuber zu fliegen (NowAK 1991).

Nach (KooPMAN 1994) werden die 164 Arten der Pteropodidae in
zwei Unterfamilien gegliedert, die sich in der Nahrungswahl
unterscheiden. Die Mitglieder der Unterfamilie Pteropodinae (152
Arten in 36 Gattungen) sind vorwiegend Fruchtfresser, wahrend sich
die Angehorigen der Macroglossinae (12 Arten in 6 Gattungen) in
erster Linie von Pollen und Nektar erndhren.

Alle Flughunde besuchen Pflanzen zur Nahrungsaufnahme und
betatigen sich als Blutenbestauber und Samenverbreiter (FLEMING
1993). Nach FuJITA & TUTTLE (1991) gehoren die Megachiroptera
daher zu den Schlisselarten in den tropischen Okosystemen der
Alten Welt, da sie eine wichtige Rolle bei der Stabilerhaltung und
Regeneration der Okosysteme spielen. Die Flughunde bestduben
und verbreiten auch Pflanzenarten, die vom Menschen genutzt
werden und leisten hierdurch einen erheblichen Beitrag fur die
Volkswirtschaften in den Tropenlandern.

Die von den fruchtfressenden Formen gefundenen Frichte werden
zu einem Fressplatz transportiert und erst dort verzehrt. Dieser
Transport der Nahrung dient der Rauberpravention und der
Vermeidung von Stérungen durch Artgenossen und setzt voraus,
dass die Pteropodidae grof3e Lasten im Flug bewegen konnen
(MARSHALL 1983). Von den Fruchten werden nur der Saft und das
Fruchtmark in groen Mengen aufgenommen, um die
Proteinversorgung sicherzustellen.

Die Flugelhaltung der Megachiroptera wahrend des Fluges ist anders
als bei den Microchiroptera. Der Flugelabschlag erfolgt mit
weitausgespannten Flughauten. Im Gegensatz zu den
Microchiroptera bleiben die Flughaute ausgebreitet bis die
Horizontalebene des Korpers unterschritten ist. Der Flligelaufschlag
beginnt bei den Megachiroptera, indem sich der Arm und das
Handgelenk nach einwarts drehen, wodurch die Flugelflachen ihren
Luftwiderstand wesentlich verringern (KULZER 1958).

Den Megachiroptera fehlt im Gegensatz zu den Microchiroptera die
Fahigkeit zur Echoortung. Eine Ausnahme bildet nur die Gattung
Rousettus, deren Erzeugung der Ortungslaute jedoch auf einem
ganz anderen Mechanismus beruht als bei den Microchiroptera.
Aber auch bei den echoortenden Formen der Megachiroptera sind
die olfactorischen Zentren des Gehirns relativ zur GroRRe des
restlichen Gehirns und im Verhaltnis zur Korpergrofie grof3, weil die
Tiere ihre Nahrung (z.B. reife Frichte und Bluten) vorwiegend durch
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den Geruchssinn finden (BARTON et al. 1995). Fur die Orientierung
der Pteropodidae spielt jedoch auch der visuelle Sinn eine
bedeutende Rolle. NEUWEILER (1993) bezeichnet die Flughunde
sogar als ausgesprochene Augentiere, deren grol3e, kugelrunde
Augen nach vorne gerichtet sind. Die parallel ausgerichteten
Augenpaare ergeben ein groRes binokulares Feld, wie es auch
Halbaffen und Affen haben, die ihre Vorderextremitaten gezielt
einsetzen.

Die Retina der Megachiroptera zeigt eine OberflachenvergréRerung,
die fur die verbesserte Nachtsicht dieser Formen verantwortlich ist.
Man findet hier jedoch nur Stabchenzellen und keine Zapfenzellen,
so dass Megachiroptera farbenblind sind (KINGDON 1974).

Im Gegensatz zu den Microchiroptera, die ihre Ultraschallaute im
Kehlkopf erzeugen, ist dieser fur die Ortungslaute bei Rousettus
nicht verantwortlich. Der Ursprungsort der Ultraschallpeillaute ist bei
Rousettus aegyptiacus nach KULZER (1956) vielmehr die Mundhohle.
Die Laute werden von der Zunge erzeugt, deren Muskelbewegungen
uber den N. hypoglossus koordiniert werden, wahrend die im Larynx
generierten Tone der Microchiroptera unter der Kontrolle des N.
vagus stehen (STARCK 1979).

KULZER (1960) beschreibt die Erzeugung der Ortungslaute von
Rousettus: Die Zunge schnellt aus ihrer Ruhelage empor, wobei sich
die Seitenwande der Zunge von der Mundbodenwanne ablésen. Da
die beiden Zungenhalften nicht gleichzeitig abspringen, entsteht ein
Doppellaut. Der Klangcharakter wird von KULZER (1956) und MOHRES
& KULZER (1956) als knallahnlich oder klirrend metallisch
beschrieben. Nach HERBERT (1986) ist bei den Megachiroptera
ebenso wie bei den Microchiroptera die Aussendung der
Ortungslaute mit dem Flugelschlag korreliert. Es wird daher
vermutet, dass die Bewegung der Zunge wahrend der
Lauterzeugung mit dem Inspirations— und Exspirationsstrom der
Atemluft synchronisiert ist. Hierbei wird die Kopplung von Atmung
und Fligelschlag bei den Megachiroptera vorausgesetzt, wie man sie
bei den Microchiroptera vorfindet.

Die Gattung Rousettus ist demnach in doppelter Weise fur den
Nachtflug gerustet, da neben den leistungsfahigen, zum
Dammerungssehen geeigneten Augen, die alle Megachiroptera
besitzen, noch eine wohlfunktionierende akustische Orientierung
durch die Echolokation hinzutritt (MOHRES & KULZER 1956).

Die Annahme, dass auch die von Eonycteris spelaea erzeugten
Fligelschlagslaute der Echolokation in der Dunkelheit dienen, ist bis
jetzt nicht experimentell bewiesen, kann jedoch nicht vollig
ausgeschlossen werden (GouLD 1988).

Zur Erklarung, warum nur die Gattung Rousettus innerhalb der
Megachiroptera zur Echolokation befahigt ist, zeichnen ARITA &
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FENTON (1997) zwei Evolutionsszenarien, die auch mit der Frage der
Monophylie der Ordnung Chiroptera in Zusammenhang stehen:
Entweder sind die Chiroptera monophyletisch und die Echolokation
ging frah in der Entwicklungslinie, die zu den Megachiroptera fuhrt
verloren. Dann entwickelte sich die Echolokation spater in der
Gattung Rousettus erneut. Oder aber die Echolokation ging bei allen
Megachiroptera verloren, und nur die Gattung Rousettus behielt ein
primitives Echolokationssystem bei. Geht man jedoch von Diphylie
fur die Ordnung aus, so hatte sich die Echolokation in beiden
Unterordnungen unabhangig voneinander entwickeln konnen.

Wie bei allen Chiroptera ist auch bei den Megachiroptera die
Vorderextremitat zum Fligel umgeformt. Infolgedessen Gbernahmen
die Hinterbeine die Funktion der Hande als Greiforgane, die bei den
Pteropodidae auch die Nahrung zum Maul fihren (KULZER 1958). Im
Kniegelenk sind aufgrund von Umformungen nur noch Beuge- und
Streckbewegungen moglich (Fuss 1993).

Die Megachiroptera haben auRer dem Menschen wenige Feinde.
Raubvogel, Schlangen und groRe Eidechsen sowie carnivore Sauger
verursachen nur selten grol3e Verluste innerhalb einer Population.
Menschen beeinflussen Megachiroptera—Populationen durch
Habitatveranderung (Zerstérung von Nahrungsressourcen und
Schlafplatzen) und durch Toten der Tiere (Megachiroptera werden
vom Menschen auch gegessen). Durch die Wechselwirkung von
Nahrungsangebot durch Pflanzen und Bestaubung und Verbreitung
der Futterpflanzen durch die Megachiroptera bedeutet die
Ausloschung einer Art haufig auch den Verlust einer oder mehrer
anderer (MARSHALL 1983).

Nach JUsTE et al. (1999) ist der Ursprung der Megachiroptera in
Australasien zu sehen. Die afrikanischen Pteropodiden sind
demnach nicht, wie bisher angenommen, monophyletisch, sondern
entwickelten sich wahrend mindestens drei aufeinanderfolgender
Besiedlungsepisoden von ihrem Ursprungsgebiet aus.

Die Entwicklungslinien der Pteropodinae und der Macroglossinae
trennten sich, bevor die Radiation der Pteropodinae in die vielen
Genera stattgefunden hatte (YOON & UCHIDA 1989). Die Gattungen
Eonycteris und Rousettus sind die jeweils primitivsten Formen ihrer
Unterfamilien.

Interessanterweise ist die Gattung Rousettus die einzige, deren
Verbreitungsgebiet sich gegenwartig Uber beide Kontinente erstreckt.
Dies ist zusammen mit der Fahigkeit zur Echolokation eine
Besonderheit dieser Gruppe.
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2.1.1. Rousettus aeqgyptiacus (E. GEOFFROY 1810):

Die Gattung Rousettus gehort zur
Unterfamilie Pteropodinae und
umfasst insgesamt neun Arten von
denen in dieser Arbeit zwei untersucht
werden.

Rousettus aegyptiacus ist eine grolde
Art mit einer Unterarmlange von 82—
102 mm (BATES & HARRISON 1997).
Der zweite Finger tragt eine kleine
Kralle. Das Fell von Rousettus
aegyptiacus ist weich, fein und seidig
und hellbraun bis hellgrau gefarbt. Die
Tiere dieser Art sind gesellig und
leben in Hohlen in Gruppen von 50 bis
500 Individuen zusammen (HARRISON
1964).

Man findet diese Tiere auch in den Abb. 2.2.:

grofRen Pyramiden von Gizeh, und sie  Rousettus aegyptiacus (zur
wurden schon von den Alten Agyptern  Verfligung gestellt von

an Wandgemalden in den Grabern Allwetterzoo, Minster; Fotograf
verewigt (KINGDON1974). Christoph Matzke)

Sie ernahren sich vorwiegend von Datteln und Feigen und kénnen in
Gegenden, wo sie haufig vorkommen, zur 6konomischen Plage vor
allem auf Dattelplantagen werden (HARRISON 1964). Auf dem Weg
von ihren Schlafquartieren zu den Futterplatzen kdnnen sie
Entfernungen von bis zu 32 km in einer Nacht zurticklegen, dabei
fliegen sie mit einer Geschwindigkeit von 16 km/h (KINGDON 1974).

Die Art Rousettus aegyptiacus hat ein weites Verbreitungsgebiet, das
von Afrika Uber das 6stliche Mittelmeer bis zur Turkei und Zypern
sowie von Zentral- und Sudarabien bis in den sudlichen Iran und
nach Pakistan reicht. Man findet sie aber auch auf den Inseln im Golf
von Guinea und vor der afrikanischen Ostkuste (KOOPMAN 1994).

2.1.2. Rousettus amplexicaudatus (E. GEOFFROY 1810):

Rousettus amplexicaudatus ist eine kleine bis mittelgrof3e Art der
Gattung Rousettus mit einer Unterarmlange von 66-91 mm und
einem Korpergewicht von 54-74 g (KoOoPMAN 1994 und NOWAK1991).
Das Kaorperfell dieser Formen ist relativ kurz und fehlt am
Uropatagium vollstandig (KoOoPMAN 1994). Es ist von dunkler Farbe
mit einem hellen Kragen aus kurzen Haaren am Hals (NowaAk 1991).
Die Nahrung von Rousettus amplexicaudatus besteht aus Fruchten,
Nektar und Pollen, die wahrend der Nacht aufgenommen werden
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(DOBAT & PEIKERT-HOLLE 1985 und
MARSHALL 1985). Hierzu legen die
Tiere eine Strecke von 40-50 km in
einer Nacht zuruck (NowAk 1991).
Ihre Schlafquartiere finden die
Angehorigen dieser Art in Hohlen
(KULZER 1957), in denen sie sich mit
Hilfe ihres primitiven Echolokations-
systems zurechtfinden.

Das Verbreitungsgebiet dieser Art
erstreckt sich von Stid-Myanmar,
Thailand, Kambodscha und Vietnam
bis nach Malaysia, Indonesien, auf die
Philippinen und Neu Guinea. Auch das ppp 23

Bismarck Archipel und die Solomon Rousettus amplexicaudatus
Inseln werden von Rousettus (zur Verfligung gestellt von
amplexicaudatus bewohnt (NOWAK Jochen Reiter, Landau)
1991).

2.1.3. Eonycteris spelaea (DOBSON 1873):

Die Gattung Eonycteris gehort
innerhalb der Pteropodidae in die
Unterfamilie Macroglossinae und
umfasst zwei Arten (KOOPMAN 1994),
von denen eine in dieser Arbeit
untersucht wird. Charakteristisch fur
diese Gattung ist das Fehlen der Kralle
am zweiten Finger (normalerweise ein
Merkmal der Megachiroptera).

Es handelt sich um relativ kleine
Formen, deren Unterarmlange 66-78
mm betragt (BATES & HARRISON 1997). Abb - Eonycteris spec
Das Fell dieser Tiere ist kurz und fein (zur Verfiigung gestellt (c) Merlin
und von dunkelbrauner Farbe D. Tuttle, Bat Conservation
(KoOPMAN 1994). International)

Eonycteris spelaea nutzt Felshohlen als Tagesquartier (KULZER
1988) und lebt in Gruppen von manchmal mehr als 4000 Individuen
in einer solchen Hohle zusammen (BATES & HARRISON 1997).

Die Tiere ernahren sich vorwiegend von Pollen und Nektar von
nachtblihenden Pflanzen und nehmen nur selten Frichte auf (DOBAT
& PEIKERT-HOLLE 1985 und MARSHALL 1985).

Bevor sie sich zur Nahrungsaufnahme an einer Blute niederlassen,
rutteln sie vor der Blute, um die Nahrung zu prifen (GouLD 1978).
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Die Tiere verlassen ihre Tagequartiere etwa 30 Minuten nach
Einbruch der Dunkelheit und setzen die Nahrungsaufnahme bis nach
Mitternacht fort. Sie sind in der Lage, sich auch bei gedampften
Lichtverhaltnissen gut zu orientieren (GouLD 1978).

Wahrend der Nahrungssuche konnen sie bis zu 38 km in einer Nacht
im Flug zuricklegen (MARSHALL 1983). Nach BATES & HARRISON
(1997) ist diese Art ein wichtiger Bestauber fur kommerziell vom
Menschen genutzte Pflanzen.

Eonycteris spelaea ist eine weitverbreitete Art, die von Indien und
den Adaman Inseln bis zu den Philippinen, Sulawesi und Timor
vorkommt (KooPMAN 1994). In Malaysia und Thailand sind die
Vertreter dieser Art relativ haufig anzutreffen, wahrend sie in
Vietnam, Indonesien und auf den Philippinen durch menschliche
Storungen gefahrdet sind (BATES & HARRISON 1997).

2.2. Rhinopomatidae:

Die drei Arten der monogenerischen Familie der Rhinopomatidae
werden auch als Mausschwanzfledermause bezeichnet, da sie einen
langen freien Schwanz besitzen, der weit Uber das Uropatagium
hinausragt (KOOPMAN 1994).

Die systematische Einordnung dieser Familie innerhalb der
Microchiroptera ist in den letzten Jahren, wie die gesamte Systematik
der Chiroptera neuen Untersuchungen unterzogen worden und daher
zurzeit recht unsicher.

Wahrend KooPMAN (1994) die Rhinopomatidae zusammen mit den
Emballonuridae und den Craseonycteridae in die Uberfamilie
Emballonuroidea stellt, wird diese Eingliederung der Rhinopomatidae
sowohl von SIMMONS (1998) als auch von JONES et al. (2002)
angezweifelt. Diese Autoren kommen zu dem Ergebnis, dass die
Rhinopomatidae eng mit den Craseonycteridae verwandt sind und
mit diesen eine monophyletische Gruppe bilden. Es wird fur dieses
Monophylum eine neue Uberfamilie Rhinopomatoidea gefordert.
Diese neue Uberfamilie steht nach SIMMONS (1998) und JONES et al.
(2002) im Schwestergruppenverhaltnis zur Uberfamilie
Rhinolophoidea, die ebenfalls als monophyletisch angesehen wird.
Auch LAPOINTE et al. (1999) fanden in ihrer Untersuchung eine enge
Verwandtschaftsbeziehung zwischen den Rhinopomatidae und den
Rhinolophoidea.

JONES et al. (2002) stellen die Emballonuridae an die Basis der
Microchiroptera, eine Stellung, die KOOPMAN (1994) den
Rhinopomatidae zugewiesen hatte.

TEELING et al. (2002) kamen zu ganz anderen Ergebnissen. Sie
stellen die Rhinopomatidae zusammen mit den Rhinolophidae, den
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Megadermatidae und den Megachiroptera in die neue Unterordnung
Yinpterochiroptera, gehen also von Paraphylie fur die
Microchiroptera aus.

Die Aufdeckung der Systematik der Rhinopomatidae stellt sich auch
deshalb als so schwierig dar, weil das Fossilmaterial dieser Familie
sehr begrenzt ist (GRIFFITH & SMITH 1991).

Die Mitglieder der Familie Rhinopomatidae sind an die baumlosen
Wisten und Halbwisten Afrikas und Asiens angepasst (VAN
CAKENBERGHE & DE VREE 1994) und finden ihre Schlafplatze in
Hohlen, Felsspalten, verlassenen Hausern und Tempeln sowie in
den agyptischen Pyramiden, die sie sicher seit mehr als 3000 Jahren
bewohnen (NowAK 1991). lhre geographische Verbreitung reicht von
Nordafrika und Arabien Uber Std-Asien bis nach Myanmar und
Sumatra (MILLER 1907).

Abb. 2.5.: Verbreitung der Rhinopomatidae
(nach HILL & SMITH 1984)

Als einzige Gattung der Microchiroptera weist Rhinopoma zwei
Phalangen am Indexfinger auf (WEBER 1928), wodurch die Familie
der Rhinopomatidae in auffallender Weise charakterisiert wird.
Ebenso wie der extrem kurze Handflligel, der bei den
Rhinopomatidae kurzer ist als der Armflugel, wird auch die Existenz
von zwei Phalangen am Zeigefinger als primitives Merkmal gedeutet,
weshalb die Rhinopomatidae an die Basis der Microchiroptera
gestellt wurden (NEUWEILER 1993). Nach SMITH (1976) erinnert auch
der lange, freie Schwanz der Rhinopomatidae an die Verhaltnisse,
die man bei den frihen fossilen Chiropterengruppen vorfindet.
Vielleicht hangt mit dem kurzen Handfligel der Rhinopomatidae auch
deren ungewohnlicher Flugstil zusammen, der von HARRISON (1964)
folgendermalden beschrieben wurde: Ihr Flug ist eigenartig und
unverwechselbar — eine Serie von abwechselndem Flattern und
Gleitphasen mit einer steigenden und fallenden Bewegung, die eine
oberflachliche Ahnlichkeit mit kleinen Végeln aufweist, wenn sie aus
der Ferne betrachtet werden. Die Rhinopomatidae gehoren nach
RAYNER (1985) zu den wenigen Microchiropteren, die einen Gleitflug
zeigen.

Neben dem extrem langen Schwanz sind die Rhinopomatidae auch
an ihren einfachen, grolen Ohren zu erkennen, die Uber der Stirn
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durch eine verbindende Membran vereinigt sind. Sie besitzen ein
kleines, einfaches, dreieckiges Nasenblatt, ihre Nasenl6cher sind
schlitzférmig und kdénnen geschlossen werden, um das Eindringen
von Staub und Sand zu vermeiden (KOOPMAN 1984b).

Die Rhinopomatidae sind insectivore Microchiroptera, die den Winter

uberstehen, indem sie in Torpor verfallen. Sie sind gesellig und
bilden an ihren Schlafquartieren Kolonien.

2.2.1. Rhinopoma hardwickei (GRAY 1831):

Rhinopoma hardwickei ist eine kleine bis mittelgrol3e Microchiroptere
mit einer Unterarmlange von 46-63 mm und einem Kdérpergewicht
von 6-14 g (KooPMAN 1994 und QUMSIYEH & KNOX JONES 1986).

Die Behaarung dieser Art ist sehr fein
und seidig und blass grau-braun
gefarbt. Ihr dinner Schwanz ist
genauso lang wie Korper und Kopf
zusammen und ragt weit Uber die
Schwanzflughaut hinaus (BATES &
HARRISON 1997). Das Uropatagium ist
klein und umschlieRt weniger als ein
Viertel des 57-70 mm langen
Schwanzes (QUMSIYEH & KNOX JONES
1986) Abb. 2.6.:

Der lange Schwanz wird als Tastorgan Rhinopoma hardwickei
benutzt, wenn sich die Tiere ruckwarts (zur Verfugung gestellt von The
kriechend in enge Schlupfwinkel Mammal Collection, University of
zuriickziehen (KINGDON 1974). Alaska Museum)

Die Augen von Rhinopoma hardwickei sind grof3 und prominent
(KINGDON 1974).

Rhinopoma hardwickei sucht ihren Schlafplatz in Hohlen,
verlassenen Hausern und Tempeln und lebt dort allein oder in
kleinen Gruppen von 4-10 Individuen zusammen. Mehrere dieser
Kleingruppen konnen gro3ere Kolonien von 80-100 Individuen

bilden. In ihren Schlafhdhlen kommt Rhinopoma hardwickei haufig
mit den beiden anderen Arten der Gattung Rhinopoma zusammen
vor (DE BLASE 1980). Die Angehorigen der Art Rhinopoma hardwickei
sind mit ihren abgewandelten Nieren an die trockenen Bedingungen
der Halbwusten gut angepasst, die diese die Tiere vor zu gro3em
Wasserverlust bewahren (BATES & HARRISON 1997).

Die Nahrung dieser Art besteht aus Motten, Netzfliglern und Kafern,
und die Tiere Uberstehen die insektenarme Zeit im Winter im Torpor,
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wobei sie Fettreserven aufzehren, die sie im Herbst angelegt haben
(BATES & HARRISON 1997).

Ihre Schlafhéhlen verlassen die Angehorigen dieser Art 10-15
Minuten nach Sonnenuntergang und kehren in den friihen
Morgenstunden wieder zuruck (DE BLASE 1980 und HABERSETZER
1981). Sie fliegen in groRen Gruppen aus den Hohlen aus, was ein
charakteristisches Merkmal fur Rhinopoma hardwickei ist
(HABERSETZER 1981).

Bei der Nahrungssuche fliegen die Tiere in einer Hohe von 10 m und
mit einer Fluggeschwindigkeit von bis zu 33 km/h (HABERSETZER
1981). Sie zeigen den oben beschriebenen eigentimlichen Flugstil.
Die Echolokationslaute konnen durch die Nase ausgesandt werden,
ohne dass der Mund gedffnet werden muss. So werden die Tiere
beim Fressen oder Trinken nicht behindert (KINGDON 1974).

Das weite Verbreitungsgebiet von Rhinopoma hardwickei umfasst in
Afrika Niger, Marokko, Mauretanien und Ostafrika. Dartber hinaus
findet man diese Art auch auf der arabischen Halbinsel, im Iran, in
Afghanistan, Indien und Myanmar (KooPMAN 1993). In ihrem
Verbreitungsgebiet ist die Art haufig und nicht gefahrdet (BATES &
HARRISON 1987).

2.2.2. Rhinopoma microphyllum (BRUNNICH 1782):

Rhinopoma microphyllum ist gréler als Rhinopoma hardwickei mit
einer Unterarmlange von 57-72 mm (SCHLITTER & QUMSIYEH 1996).
Im Vergleich zu Rhinopoma hardwickei ist jedoch der Schwanz bei
Rhinopoma microphyllum relativ kirzer (HARRISON 1964).

In ihrem aufleren Habitus sind sich Rhinopoma microphyllum und
Rhinopoma hardwickei sehr ahnlich, wobei das feine, dichte Fell von
Rhinopoma microphyllum in seiner Farbe etwas dunkler erscheint als
das von Rhinopoma hardwickei (HARRISON 1964).

Als Schlafquartiere wahlen diese Formen kleine, trockene Hohlen,
unterirdische Tunnels und alte Monument und Gebaude, wo die
Tiere in groer Zahl an der Decke hangen (BATES & HARRISON 1997).
Man findet Rhinopoma microphyllum haufig zusammen mit
Rhinopoma hardwickei am selben Schlafplatz (HARRISON 1964 ), aber
in geringer Zahl als diese (SCHLITTER & QUMSIYEH 1996).

Rhinopoma microphyllum teilt ihren Schlafplatz in Hohlen aber auch
mit anderen Arten wie z. B. Rousettus aegyptiacus und Miniopterus
schreibersii (QUMSIYEH & KNOX JONES 1986).

Als insectivore Form ernahrt sich Rhinopoma microphyllum von
Kafern, Schmetterlingen, Heuschrecken und Hautfliglern (BATES &
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HARRISON 1997). Die Nahrungsinsekten von Rhinopoma
microphyllum schlie3en viele Landwirtschaftsschadlinge ein, weshalb
die Erhaltung dieser wie auch anderer insectivorer Fledermausarten
von grofder Wichtigkeit ist (SCHLITTER & QUMSIYEH 1996).

Zurzeit ist die Art weit verbreitet und nicht bedronht.

Das Verbreitungsgebiet von Rhinopoma microphyllum erstreckt sich
in Afrika von Mauretanien Uber den Senegal, Nigeria und Kamerun
bis nach Agypten. In Asien findet man diese Art auf der arabischen
Halbinsel, im Iran, in Afghanistan, Pakistan, Indien und auf Sumatra
(SCHLITTER & QUMSIYEH 1996).

2.3. Arten mit abgeleitetem Schultergelenk:

Zum Vergleich der Befunde, die an den Arten mit einfachem Gelenk
ermittelt werden, sollen auch zwei Arten mit abgeleiteten Gelenken
untersucht werden, von denen die eine den abgeleiteten, einfachen
Gelenktyp besitzt und die andere das spezialisierte Schultergelenk
mit zusatzlicher Gelenkflache aufweist. Die beiden Arten sollen im
Folgenden kurz vorgestellt werden.

1.) Mormoops megalophylla (PETERS 1864):

Mormoops megalophylla gehort in die Uberfamilie Noctilionoidea,
und die Gattung Mormoops bildet gemeinsam mit der Gattung
Pteronotus die Familie Mormoopidae, die insgesamt sechs Arten
vereinigt (KooPMAN 1994). Alle sechs Arten der Familie weisen das
einfache, spezialisierte Schultergelenk
mit den eifdrmig umgestalteten
Gelenkflachen auf, welches bei den
Vertretern dieser Familie am weitesten
entwickelt ist (SCHLIEMANN &
SCHLOSSER-STURM 1999).

Angehdrige der Familie Mormoopidae,
die auf deutsch Nacktriucken-
Fledermause oder Kinnblatt-
Fledermause genannt werden,
kommen in feuchtheifen tropischen
Waldern und in halbtrockenen und _
trockenen subtropischen Regionen der app. 2.7.:

Neuen Welt vor (BARBOUR & DAvVIS Mormoops megalophylla
1969). (zur Verflgung gestellt von Bat
lhre Gesichter sind auffallig mopsartig ~ Conservation International, Inc.)
gestaltet. Die Lippen sind vergrofert und mit verschiedenen
Erhabenheiten und Falten verziert, die eine trichterformige
Mundoéffnung bilden. Weiterhin umgeben lange Haare das Maul,
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woraus sich der englische Name “moustached bats” ableitet. Die
Nasenoffnungen sind in die vergroflRerte Oberlippe einbezogen und
die Augen sind klein. Der Schwanz ist zum Teil frei und etwas langer
als das Uropatagium (NowAk 1991).

Das Verbreitungsgebiet von Mormoops megalophylla erstreckt sich
vom sudlichen Arizona und Texas bis nach Honduras. Weiterhin
kommt diese Art an der sudlichen Baja California, der KaribikkUuste
Sudamerikas und auf ihren angrenzenden Inseln vor. Die sudliche
Grenze des Verbreitungsgebietes befindet sich im nérdlichen
Ecuador und Nordwest-Peru (Nowak 1991 und KOOPMAN 1994).

Die Unterarmlange von Mormoops megalophylla betragt 51-59 mm
und die Tiere haben eine Spannweite von 370 mm bei einem
Kdérpergewicht von 12-18 g (BARBOUR & DAVIS 1969). Das Fell dieser
Tiere ist kurz, fein und dicht und kann in allen Braunschattierungen
von Rotbraun Uber Gelbbraun bis Zimt gefarbt sein (NowaAk 1991).

Ihre Tagesquartiere finden Vertreter von Mormoops megalophylla in
Hohlen und Tunneln, Minenschachten und alten Gebauden, die sie
kurz vor dem Einsetzen der vollstandigen Dunkelheit verlassen, um
im schnellen Flug dicht Uber dem Boden oder einer Wasserflache
nach Insekten zu jagen (BARBOUR & DAvVIS 1969). In Gegenden wo
diese Art sehr haufig vorkommt, produziert sie gro3e Guano-
Ablagerungen, die von der lokalen Bevdlkerung als Dunger
verwendet werden.

2. Molossus molossus (PALLAS 1766):

Molossus molossus stellt einen
Vertreter der Familie Molossidae dar,
welche in die Uberfamilie
Vespertilionoidea gehort. Die Familie
Molossidae umfasst 16 Gattungen mit
86 Arten, die eine weltweite
Verbreitung in den warmeren
Regionen der Erde haben (NOWAK
1991).

Abb. 2.8.: Molossus molossus
(zur Verfuigung gestellt von Bat
Conservation International, Inc.)
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Die Angehorigen dieser Familie besitzen ein sekundares
Schultergelenk, das bei ihnen innerhalb der Microchiroptera die
hdchste Spezialisierung erfahren hat (SCHLIEMANN & SCHLOSSER-
STURM 1999).

Die Gesichter dieser Tiere sind meist dick und breit, was zu ihrem
deutschen Namen Bulldogg-Fledermause beigetragen haben durfte.
Die Lippen sind gefurcht, und es finden sich im Gesicht mehrere
steife Haare mit |6ffelartigen Spitzen. |hr kurzes, samtartiges Fell ist
braun oder schwarzbraun gefarbt (FREEMAN 1981). Der englische
Name fur diese Familie, “free-tailed bats®, kommt dadurch zustande,
dass der Schwanz sehr deutlich Uber das kleine Uropatagium
hinausragt. Ihr Flug ist durch die sehr schmalen Fligel schnell und
relativ geradlinig (NOWAK 1991).

Das Verbreitungsgebiet von Molossus molossus umfasst das
tropische Mexiko bis Uruguay. Man findet diese Art auch auf den
Westindischen Inseln aul3er den Bahamas, sowie in Paraguay und
Surinam (NowAK 1991 und KOOPMAN 1994).

Die Tiere haben eine Unterarmlange von 33-60 mm bei einem
Korpergewicht von 10-30 g. Das Fell der Tiere kommt in
unterschiedlichen Brauntdnen vor. Man findet rétliches Braun und
Haselnussbraun ebenso wie Schwarzbraun und Schwarz (NowAK
1991).

Die Schlafplatze von Molossus molossus findet man in Gebauden,
hohlen Baustammen und Felsspalten, und die Tiere leben einzeln
oder in sehr grof3en Kolonien zusammen, die Tausende bis Millionen
von Individuen umfassen konnen (RICHARZ & LIMBRUNNER 1992).
Molossus molossus ist insectivor und verlasst sein Tagesquartier
frih am Abend, oft vor Sonnenuntergang (NowAk 1991). Wahrend
der Futtersuche kdnnen die Tiere eine Entfernung von tber 50 km in
einer Nacht zurucklegen (ALTRINGHAM 1996).
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3. Material und Methoden:

3.1. Material:

Zur Untersuchung der Schultergelenke der Chiroptera stand
Alkoholmaterial aus der Sammlung des Zoologischen Museums der
Universitat Hamburg zur Verfigung.

Folgende Exemplare wurden bearbeitet:

1.) Rousettus aeqyptiacus (GEOFFROY 1810)
Etikettbeschriftung:
Ded.: Zoo Berlin 08.12.1980

2.) Rousettus amplexicaudatus (GEOFFROY 1810)
Etikettbeschriftung:

T 1904

Loc.: NW Bangkok, Thailand

Dat.: Juli 1991

Ded.: W. Thielen, Sept. 2000

3.) Eonycteris spelaesa (DOBSON 1873)
Etikettbeschriftung:

Loc.: Kuala Lumpur, Batun Caves, Malayische Halbinsel
Dat.: 12.02.1902

Leg.: Dr. G. Duncker

4.) Rhinopoma microphyllum (BRUNNICH 1782)
Etikettbeschriftung:

Loc.: Agypten

Dat.: Oktober 1991

Ded.: Dr. U. Schmidt, Bonn

5.) Rhinopoma hardwickei (GRAY 1831)
Etikettbeschriftung:

T646/4

Loc.: Abu Rawash — Gizeh, Agypten
Dat.: Oktober 1980

Ded.: Dr. U. Schmidt, Bonn; 08.11.1982

Als Vergleichsmaterial wurden die Arten Mormoops megalophylla
und Molossus molossus untersucht, welche jeweils einen der
abgeleiteten Schultergelenkstypen reprasentieren. Es standen
Schulterskelete dieser Formen zur Verfugung, an denen die
Gelenkflachen untersucht wurden. Daruber hinaus konnte ich auf

Schnittpraparate der Gelenke der beiden Arten zurtckgreifen, die mir

freundlicherweise von Oliver Goetzl zur Verflgung gestellt wurden.
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3.2. Makroskopische Praparation der Schultergelenke und
Dokumentation:

Die Skeletelemente des Schultergurtels der Arten Rousettus
amplexicaudatus, Rhinopoma microphyllum und Rhinopoma
hardwickei wurden unter einem Binokular der Marke Wild Heerburg
von der Muskulatur und dem sie umgebenden Bindegewebe befreit,
so dass die Knochen untersucht und beschrieben werden konnten.
Von den Arten Mormoops megalophylla, Molossus molossus,
Eonycteris spelaea und Rousettus aegyptiacus standen fertig
praparierte Schulterskelete zur Verfligung, mit denen ebenso
verfahren wurde.

Es wurden Manipulationsversuche an den miteinander artikulierten
Humeri und Scapulae unter stereomikrokopischer Kontrolle
durchgefuhrt, um die Bewegungen der Knochen im Schultergelenk
zu simulieren.

Zur Dokumentation wurden die freipraparierten Knochenelemente
des Schultergurtels mit Gold bedampft und mit Hilfe des
Rasterelektronenmikroskops fotografiert.

Durch die Bedampfung der Skeletelemente mit Gold waren die
Details der Knochenstrukturen auch unter einem Binokular
wesentlich deutlicher zu erkennen als an unbedampften Gelenken.
Daher konnten die Knochenelemente des Schulterskeletes zusatzlich
auch mit einer Digitalkamera (Hitachi HV-C20 3ccd), welche auf
einem Binokular (Leica MS 5) befestigt war, fotografiert werden und
ebenfalls zur Dokumentation herangezogen werden.

3.3. Mikroskopisch-anatomische und histologische Praparation
der Schultergelenke und Dokumentation:

Schnittpraparate wurden von Schultergelenken der Arten Rousettus
amplexicaudatus, Eonycteris spelaea, Rhinopoma hardwickei und
Rhinopoma microphyllum angefertigt. Vertreter der Art Rousettus
aegyptiacus eignen sich fur die Herstellung von Mikrotomschnitten
aufgrund ihrer Korpergrofe nicht, so dass diese Form nur
makroskopisch prapariert und untersucht wurde.

Zur Herstellung der Schnittpraparate wurde den Tieren die Haut
abprapariert, wobei die Muskulatur erhalten blieb. Das
Schultergelenk wurde zusammen mit der erhaltenen Muskulatur
herausgeschnitten, indem der Humerus auf der Halfte seiner Lange
durchtrennt wurde, und auf dieser Hohe wurde die Schulter in einem
Quadranten langs des Brustbeines und der Wirbelsaule
herausgetrennt (s. Abb 3.1.).
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Das so erhaltene Praparat wurde in 70%-igem Ethanol aufgefangen
und im Folgenden entwassert, entkalkt, eingebettet und mit dem
Mikrotom geschnitten. Die angefertigten Schnitte wurden gefarbt.

Abb. 3.1.: Herausaeschnittener Quadrant

A.) Entwasserung und Entkalkung:

Die Praparate wurden zur ersten Entwasserung durch eine
Alkoholreihe mit folgenden Konzentrationen geftihrt: 80%, 90%, 96 %,
100%. Um die Entkalkung in 5%-iger Salpetersaure durchflihren zu
konnen, mussten die Praparate durch eine Alkoholreihe mit
absteigender Konzentration bis zum 50%-igen Ethanol gebracht
werden. Im Anschluss an die Entkalkung wurden die entkalkten
Blocke in 5%-igem Natriumsulfat nachbehandelt und grindlich in
destilliertem Wasser gespdult. Die nun erforderliche zweite
Entwasserung der Praparate erfolgte wieder tber eine Alkoholreihe
mit aufsteigender Konzentration, an deren Ende die Praparate in
100%-iges Ethanol gelangten. Um den Praparaten die Restflissigkeit
zu entziehen, wurden sie in Ather-Alkohol (Diethylether, Ethanol
100% im Verhaltnis 1:1) verbracht.

B.) Einbettung:

Zur Einbettung der Praparate wurde Celloidin verwendet.

Die Objekte wurden zunachst in eine 2%-ige Celloidinldsung
uberfuhrt, worin sie 14 Tage verblieben. Im Anschluss folgte eine
Durchdringungsphase in 4%-igem Celloidin, die ebenfalls etwa zwei
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Wochen in Anspruch nahm. In der letzten Einbettungsphase wurden
die Blocke in 8%-iges Celloidin verbracht. Die Gefalze mit den
eingebetteten Praparaten wurden in einen Ekksikator gestellt, in dem
sich ein Becherglas mit konzentrierter Schwefelsaure befand.
Wahrend der zwei Monate dauernden Einbettungsphase in 8%-igem
Celloidin wurden die Gefalte mit den Objekten regelmalig fur einige
Stunden gedffnet, damit der als Lésungsmittel fur das Celloidin
dienende Ather verdampfen konnte. Hierdurch wurde das Celloidin
auf eine Konzentration von 16% eingedickt. Die Vorhartung des
16%-igen Celloidin erfolgte mit Hilfe von Chloroformdampfen, denen
die gedffneten Gefalde, welche die Objekte enthielten, ausgesetzt
wurden. Zum Nachharten wurden die Praparate mit 70%-igem
Ethanol Uberschichtet, so dass die Konsistenz des Celloidins zum
Ende der Einbettungsphase hartgummiartig fest war.

Die fertig geharteten Blocke wurden aus den Glasern geldst und in
70%-igem Ethanol bis zum Schneiden aufbewahrt.

C.) Aufblocken und Schneiden:

Zum Aufblocken der Praparate wurden die Objekte
zurechtgeschnitten und so ausgerichtet, dass der caudale Teil der
Schulter dem Schneideblock zugewandt war und der craniale Teil
nach oben gerichtet war. Die Objekte wurden mit Hilfe von 8%-igem
Celloidin auf den Schneideblock aufgeklebt.

Geschnitten wurde mit einem Grundschlittenmikrotom der Firma
Leitz, Wetzlar und einem A-Messer des Herstellers R. Jung.

Die Schnittrichtung verlief in transversaler Richtung, die Schnittdicke
war fur die einzelnen Praparate unterschiedlich. Die Schulter von
Rhinopoma hardwickei wurde in 400 Schnitte mit einer Dicke von
25 ym zerlegt, wahrend fur die Praparate von Rhinopoma
microphyllum und Eonycteris spelaea eine Schnittdicke von 30 ym
gewahlt und jeweils 300 Schnitte angefertigt wurden. Von der
Schulter von Rousettus amplexicaudatus wurden 200 Schnitte mit
einer Dicke von 60 ym hergestellit.

Die Schnitte wurden in 70%-igem Ethanol aufgefangen und bis zur
Farbung darin aufbewahrt.

D.) Farbung:

Die angefertigten Schnitte wurden mittels der Azanfarbung (ROMEIS
1948) gefarbt. Hierbei werden die Schnitte aus dem 70%-igen
Ethanol zunachst in destilliertes Wasser Uberfuhrt und in einer ersten
Farbephase ca. zehn Minuten in Azokarmin gefarbt. Der Farbstoff
wird im Folgenden mit destilliertem Wasser abgespult und die
Schnitte in einer alkoholischen Anilinlésung differenziert. Das
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Auswaschen des Anilin erfolgte in essigsaurem Alkohol, woraufhin
die Schnitte fur ca. funfzehn Minuten in 5%-ige
Phosphorwolframsaure verbracht wurden, um das Bindegewebe zu
beizen. Nachdem Abspulen der Phosphorwolframsaure mit
destilliertem Wasser folgte die zweite Farbephase in dem Farbstoff
Anilinblau-Orange-Essigsaure, die ca. funfzehn Minuten in Anspruch
nahm. Zum Auswaschen des Farbstoffs wurde ebenfalls destilliertes
Wasser verwendet, und das Differenzieren erfolgte mit Hilfe von
96%-igem Alkohol, absolutem Alkohol und schlieflich Xylol.

Die so gefarbten Schnitte wurden mit Caedax (kunstlicher
Kanadabalsam) auf die Objekttrager aufgeklebt und mit einem
Deckglaschen abgedeckt.

Die gefarbten Schnitte wurden mit einer Digitalkamera (Hitachi HV-
C20 3ccd) fotografiert, die auf ein Binokular (Leica MS 5) aufgesetzt
war. Einige der Schnitte wurden mit Hilfe des Axiomaten 475619 der
Firma Zeiss analysiert und mit der eingebauten Kleinbildkamera
fotografiert.

Die ungefarbten Schnitte von Eonycteris spelaea wurden ebenfalls
mit Hilfe der in den Axiomaten integrierten Kleinbildkamera
fotografiert, wozu u.a. polarisiertes Licht genutzt wurde.

3.4. Verarbeitung der Schnittpraparate mit der
Computersoftware:

Um die Schnittpraparate mit der Computersoftware verarbeiten zu
kénnen, wurden diese zunachst mit einer Digitalkamera (Hitachi HV-
C20 3ccd) fotografiert. Die Kamera wurde hierzu auf einem Binokular
(Leica MS 5) installiert, und zur Beleuchtung der Objekte wurde eine
Kaltlichtlampe (Schott KL 1500 electronic) verwendet. Die
aufgenommenen Bilder wurden mit der Computersoftware analySIS
3.0 bearbeitet und im Anschluss auf einer CD-ROM abgespeichert.

Zur dreidimensionalen Rekonstruktion wurden die abgespeicherten
Digitalbilder der Schnitte in die Computersoftware Alias Studio 9.5
der Firma Alias | Wavefront importiert. Die einzelnen Schnitte wurden
mit den Werkzeugen der Software nachgezeichnet und
malstabsgerecht ubereinander angeordnet (HAAS & FISCHER 1997).
Mit einer anderen Funktion des Computerprogramms wurden die
entlang der y-Achse ausgerichteten Zeichnungen mit einer
Oberflache Uberzogen, die dann mit Struktur und Farbe einer
Knochenoberflache nachempfunden wurde.

Die Animation der rekonstruierten Skeletelemente wurde mit den
generierten Oberflachen durchgefuhrt und nicht mit den
Originalkurven, da hierfur zuviel Speicherplatz belegt worden ware,
was zu einem unvertretbar gro3en Zeitaufwand fur die Animation
gefuhrt hatte.



3.4. Verarbeitung der Schnittpraparate
mit der Computersoftware

Zur Animation wurden die Knochen so gegeneinander bewegt, wie
es in der Literatur fur den Flug der Chiroptera beschrieben wird
(VAUGHAN 1959, KULZER 1968, NORBERG 1970, 1972a & 1976b und
STRICKLER 1978).

Mit einer weiteren Funktion der Software kann man sich die
Animation der rekonstruierten Gelenke als kleinen Film ansehen.

Die Digitalaufnahmen der Schnittpraparate wurden ebenfalls zur
Dokumentation verwendet.
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4. Befunde:

Im Folgenden werden diejenigen Elemente des Schultergurtels der
Chiroptera besprochen, die fur einen Hemmungsmechanismus der
passiven Pronation im Schultergelenk in Frage kommen. Es sind
dies: Die Scapula, die proximale Epiphyse des Humerus sowie die
Gelenkkapsel. Diese Anteile des Schulterglrtels werden in einer
detaillierten Beschreibung vorgestellt, welche durch Abbildungen
unterstitzt wird. Dieser ausfuhrlichen Beschreibung der
Schultergelenke der untersuchten Arten wird eine allgemeine
Schilderung des Schulterskelets der Chiroptera vorangestellt werden.

4.1. Der Schultergiirtel der Chiroptera:

Die Scapula der Chiroptera liegt dorsal im vorderen Bereich des
Thorax, wobei ihre lange Achse nahezu parallel zur Wirbelsaule
verlauft, und die Gelenkflache der Scapula nach lateral gerichtet ist.
Meist ist die Scapula von bemerkenswerter Grofde und entweder
dreieckig oder rechteckig.

Die lange Achse der Scapula wird durch den Margo vertebralis
gebildet, der sich vom craniomedial liegenden Angulus cranialis bis
zum caudalen Ende der Scapula, dem dreieckigen Angulus
caudalis, erstreckt. Je nach der Form der Scapula verlauft der
Margo lateralis entweder im spitzen Winkel zum Margo vertebralis
(dreieckige Scapula) oder parallel zum Margo vertebralis
(rechteckige Scapula). Die craniale Begrenzung der Scapula erfolgt
durch den Margo cranialis, der stets die kurzeste Kante der Scapula
bildet.

Die Flache des Schulterblattes wird auf der Dorsalseite durch die
Spina scapulae, die von craniolateral nach caudomedial verlauft, in
zwei ungleich grofRe Halften unterteilt. Die kleinere der beiden
Halften bildet die Fossa supraspinata, welche cranial der Spina
scapulae liegt. Ihre Oberflache ist bei den meisten Arten glatt und
strukturlos. Die groRere Fossa infraspinata liegt caudal der Spina
scapulae und ist meist in drei Facetten gegliedert. Diese stehen in
unterschiedlichen Winkeln zueinander und dienen der
Oberflachenvergroerung, um mehr Flache fur Muskelurspringe zur
Verfugung zu stellen. Die Facetten werden von cranial nach caudal
als anteromediale, mittlere und posterolaterale Facette bezeichnet.

Nur bei gréfieren Arten, wie z. B. einigen Flughunden ist die Scapula
kraftig entwickelt. Aber auch bei diesen Formen sind meist nur die
Rander (Margo cranialis, Margo lateralis, Margo vertebralis) sowie
die Spina scapulae und die Abgrenzungen der Facetten der Fossa
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infraspinata verstarkt. Die Flache der Scapula ist hingegen meist zart
und semitransparent.

Die Gelenkgrube an der Lateralseite der Scapula, die Cavitas
glenoidalis, ist bei den verschiedenen Arten unterschiedlich
ausgebildet und wird in der detaillierten Beschreibung der einzelnen
Arten genauer untersucht. Die Cavitas glenoidalis ist von
Gelenkknorpel ausgekleidet, der sich haufig entlang der Rander der
Gelenkflache in eine Knorpellippe fortsetzt, die als Labrum
glenoidale bezeichnet wird.

An der Scapula gibt es zwei Knochenfortsatze, die immer deutlich
entwickelt sind. Dorsal ragt das Acromion auf, wahrend man ventral
den Processus coracoideus findet. Die Auspragung dieser
Knochenstrukturen ist ebenso wie die Form und der Verlauf der
Fortsatze bei den einzelnen Arten recht unterschiedlich ausgebildet.

Ao Abb. 4.1.: rechte Scapula, dorsal
Acr. - Acromion
Tub. sup. - Tuberositas
supraglenoidalis
Cla - Clavicula
Cav. glen. - Cavitas glenoidalis
Sp. sca. - Spina scapulae
Marg. lat. - Margo lateralis
F.in. - Fossa infraspinata
Ang. caud.- Angulus caudalis
Marg. vert.- Margo vertebralis
F. sup. - Fossa supraspinata
Ang. cran. - Angulus cranialis

Marg. vert. 1 mm Ang. caud.
'_ , Acr. Marg.cran.
Ang. cran.

Abb. 4.2.: rechte Scapula,
ventral

Acr. - Acromion
Marg.cran. - Margo cranialis
Ang. cran. - Angulus cranialis
Marg. vert. - Margo vertebralis

F. sup. - Fossa supraspinata | Cav. glen.

Ang. caud. - Angulus caudalis ; A 1
F.in. - Fossa infraspinata I F RN
Marg. lat. - Margo lateralis Marg. lat. : 1
Cav. glen. - Cavitas glenoidalis ¥
Cla - Clavicula 2,
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Abb. 4.3.: rechte Scapula, lateral

Acr. - Acromion 2

Tub. sup. - Tuberositas K{.@
supraglenoidalis *-..\ | o,

Cla - Clavicula = [ ]

Lab. glen. - Labrum glenoidale \ i

Cav. glen. - Cavitas glenoidalis \:

Marg. vert. - Margo vertebralis

Ang. caud. - Angulus caudalis

Marg. lat. - Margo lateralis

1 mm

'_| Ang. caud. A

Der Humerus der Chiroptera ist als langer und schlanker Knochen
zu beschreiben. Zwischen der proximalen und der distalen Epiphyse
ist er glatt und strukturlos. Die flr diese Untersuchung relevante
proximale Epiphyse ist bei den hier studierten Arten recht
unterschiedlich geformt. Hervorzuheben ist der Gelenkkopf, das
Caput humeri, der mit der Cavitas glenoidalis der Scapula gelenkt.
Dorsal des Humeruskopfes springt das Tuberculum majus hervor,
wahrend sich das Tuberculum minus auf der Ventralseite der
proximalen Humerusepiphyse vorwolbt. Die Tuberculi kdnnen sich
artabhangig nach distal in Cristae fortsetzen. Die Crista pectoralis
auf Cranialseite des Humerus ist immer vorhanden und haufig sehr
auffallig entwickelt.

Tub. min. P
.-'r"; - By
v, Smtig
4 %

1 mm

—

Abb. 4.4.: rechter Humerus, caudal

Tub. min. - Tuberculum minus
Cap. hum. - Caput humeri
Tub. maj. - Tuberculum maijus
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Tub. min. Cr. pec.
v, H___-/
T N
"

iy -~

Abb. 4.5.: rechter Humerus, dorsal

Tub. min. - Tuberculum minus
Cr. pec. - Crista pectoralis
Cap. hum. - Caput humeri
Tub. maj. - Tuberculum majus

Die Lagebezeichnungen in den folgenden detaillierten
Beschreibungen der Elemente des Schultergurtels folgen der
ublichen Terminologie. Sie beziehen sich auf die horizontal
ausgestreckte vordere Extremitat der Chiroptera mit einer
Flagelposition, wie man sie in der Mitte des Flugelabschlages
vorfindet. Hierdurch reprasentiert die obere Oberflache des Flugels
die craniale Oberflache, und die craniale Humerusseite der
Chiroptera entspricht der lateralen Oberflache dieses Knochens bei
den meisten anderen Mammalia (NORBERG 1970b).

Den Beschreibungen der unspezialisierten Schultergelenke der
Chiroptera sollen zunachst die Betrachtungen der beiden anderen
Gelenkstypen innerhalb der Chiroptera als Beispiele vorangestellt
werden. Danach folgen die Schilderungen der Schultergelenke der
phylogenetisch primitiveren Megachiroptera, wahrend die
Darstellungen der Schultergelenke der unspezialisierten
Microchiroptera den Abschluss des Befundteiles bilden sollen.

4.2. Die spezialisierten Schultergelenkstypen der Chiroptera:

4.2.1. Das spezialisierte einfache Schultergelenk von Mormoops
meqalophyilla:

A. Scapula:

Die Scapula von Mormoops megalophylla ist schmal und etwas mehr
als doppelt so lang wie breit. Die Form der Scapula ist als nahezu
rechteckig zu beschreiben. Die Flachen der Scapula sind zart und im
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Gegenlicht durchscheinend. Sie sind zwischen den verstarkten
Randern ausgespannt, die von dem Margo lateralis, dem Margo
cranialis und dem cranialen Teil des Margo vertebralis gebildet
werden. Ebenfalls starker ausgebildet sind die Spina scapulae und
die Begrenzungen der Facetten der Fossa infraspinata.

Der Angulus cranialis, der den Margo cranialis nach medial
begrenzt, stellt sich als abgerundete, nach cranial ragende
Knochenerhebung dar, die sich flachig nach dorsal und ventral
ausbreitet. Der sich nach caudal anschlieRende Margo vertebralis
ist in seinem cranialen Bereich ebenfalls flachig verbreitert. Weiter
caudal wird der Margo vertebralis schmaler, bis zu dem Bereich, wo
die Spina scapulae sich mit ihm verbindet. Von dort aus verjungt sich
der Margo vertebralis erneut und verlauft nach caudal bis zum
Angulus caudalis, der durch eine dreieckige Knorpelstruktur
gebildet wird, die das caudale Ende der Scapula formt.

Der Margo lateralis stellt den kraftigsten Rahmen der Scapula dar
und erscheint leicht nach dorsal gekippt. An seinem cranialen Ende,
unmittelbar caudal der Cavitas glenoidalis, ist er flachig erweitert und
weist sowohl an seinem dorsalen Rand als auch an seiner ventralen
Begrenzung Knochenerhebungen auf. Entlang seines Verlaufes nach
caudal verjungt sich der Margo lateralis immer mehr und wird
dadurch weniger flachig. An seinem caudalen Ende geht er in den
Angulus caudalis Uber.

Die Flache der Scapula wird auf der Dorsalseite durch die Spina
scapulae in die Fossa supraspinata und die Fossa infraspinata
unterteilt, wobei die Fossa supraspinata kleiner ausfallt als die
Fossa infraspinata und nach ventral umgeknickt erscheint.

Die Fossa infraspinata ist in drei Facetten untergliedert, die deutlich
voneinander abgesetzt sind und parallel zueinander von craniolateral
nach caudomedial verlaufen. Die anteromediale und die
posterolaterale Facette sind annahernd gleich grof3, wahrend die
mittlere Facette deutlich schmaler erscheint. Der Winkel, in dem die
anteromediale und die mittlere Facette zueinander stehen, ist spitz.
Die mittlere und die posterolaterale Facette sind in einem stumpfen
Winkel voneinander abgesetzt. Sowohl die Gliederung der
Scapulaflache in die Fossa supraspinata und die Fossa infraspinata
als auch die Unterteilung der Fossa infraspinata in die drei eben
beschriebenen Facetten sind auch auf der Ventralseite der
Scapulaflache zu erkennen.

Die Spina scapulae zieht von der Basis des Acromions nach
caudomedial zum Margo vertebralis. Im Vergleich zur
semitransparenten Flache der Scapula wirkt die Spina scapulae zwar
verstarkt, ist aber insgesamt eher als zart anzusprechen. An ihrem
Ursprung an der Basis des Acromions springt sie relativ weit nach
dorsal vor und wird auf ihrem Weg zum Margo vertebralis
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zunehmend flacher. In ihrem gesamten Verlauf erscheint sie nach
cranial gekippt.

Das Acromion ist vergleichsweise kraftig ausgebildet und besitzt
eine breite Basis auf der Dorsalseite der Scapula. Von hier aus
verjungt es sich bis zu seiner Spitze etwas; diese weist nach
craniodorsal.

Der kraftige Processus coracoideus ist von seiner breiten Basis
cranial der Cavitas glenoidalis, die leicht nach dorsal hervorspringt,
zunachst nach ventral gerichtet. Etwa nach der Halfte seiner Lange
biegt er jedoch, schmaler werdend, nach lateral um.

Die Cavitas glenoidalis ist von langlich ovaler Form, in ihrem
cranialen Bereich etwas enger als caudal. Sie wirkt von lateral
betrachtet wie eine tiefe Furche. Der caudale Teil der Gelenkgrube
ist in der Betrachtung von lateral leicht nach dorsal gerichtet. Die
gesamte Gelenkflache der Scapula ist von Gelenkknorpel
ausgekleidet, der sich entlang der Rander der Cavitas glenoidalis in
das kraftige Labrum glenoidale fortsetzt. Besonders auffallig, fest
und kraftig ist das Labrum glenoidale im cranialen Bereich an der
Ventralseite der Cavitas glenoidalis. Es ist hier zu einem spitzen,
ausgesprochen dicken und kraftigen Zapfen ausgezogen, an dessen
Spitze Fasern der Gelenkkapsel entspringen. Der Knorpelzapfen
wird nach caudal zunehmend kraftiger und hat bei der Betrachtung
von lateral die Form einer weit nach lateral vorspringenden
Knorpellippe. Ab der Mitte der Cavitas glenoidalis verliert die ventrale
Knorpellippe an Hohe und bleibt weiter caudal lediglich als schmaler
Saum erhalten. Dorsal des Knorpelzapfens am ventralen Rand der
Gelenkgrube ist die Gelenkknorpelschicht im cranialen Bereich der
Cavitas glenoidalis leicht eingesenkt. Von der Einsenkung bis zum
dorsalen Rand der Gelenkflache bildet der Gelenkknorpel einen
dicken, abgerundeten, kappenartigen Uberzug, der weit nach lateral
uber den knéchernen Rand der Scapula hinausragt und die craniale
Begrenzung der Gelenkflache bildet. Die Knorpelschicht reicht am
craniodorsalen Rand der Scapula viel weiter nach medial als dies
cranioventral der Fall ist. Weiter caudal bildet der Gelenkknorpel auf
der Dorsalseite der Gelenkgrube eine kraftige Verdickung, die weit
nach dorsolateral hervorspringt. Auf der Hohe der Mitte der
Gelenkflache verliert der Gelenkknorpel am dorsalen Rand deutlich
an Starke und erscheint nach medial eingesenkt. Im caudodorsalen
Teil der Cavitas glenoidalis ist das Labrum glenoidale erneut kraftig
und dick. Durch die beschriebene Ausformung des Gelenkknorpels
an der Cavitas glenoidalis wirkt diese Gelenkgrube wie eine schmale
nach innen gewdlbte Rinne, deren Konkavitat im ventralen Bereich
der Cavitas glenoidalis starker ist als dorsal.
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Craniodorsal befindet sich an der Cavitas glenoidalis ein feste,
knorpelige Rolle, welche die Tuberositas supraglenoidalis bildet.

Der craniodorsale Rand der Cavitas glenoidalis ist kraftig verdickt.
Weiter cranial befindet sich eine dreieckig geformte seichte
Vertiefung auf der Dorsalseite der Scapula, die caudal durch den
verdickten Rand der Cavitas glenoidalis begrenzt wird. Den medialen
Rand dieser Einsenkung bildet eine schwache Knochenleiste, welche
in caudocranialer Richtung vom mittleren Rand der Cavitas
glenoidalis zur Basis des Processus coracoideus verlauft. Die Basis
des Processus coracoideus bildet die craniale Begrenzung dieser

Vertiefung.

Abb. 4.6.: Mormoops megalophylla:
rechte Scapula, lateral

Acr. - Acromion

Tub. sup. - Tuberositas
supraglenoidalis

Cla - Clavicula

Lab. glen. - Labrum glenoidale

Marg. vert. - Margo vertebralis

Marg. lat. - Margo lateralis

Cav. glen. - Cavitas glenoidalis

Marg. lat.

Cla

Lab. glen.

Marg. vert.

Acr. Tub. sup.

Abb. 4.7.: Mormoops megalophylla:
rechte Scapula, lateral

Acr. - Acromion

Tub. sup. - Tuberositas
supraglenoidalis

Cla. - Clavicula

Lab. glen.- Labrum glenoidale

Cav. glen.- Cavitas glenoidalis
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Abb. 4.8.: Mormoops megalophylla:
Cavitas glenoidalis, lateral

Tub. sup. - Tuberositas
supraglenoidalis

Lab. glen. - Labrum glenoidale

Cav. glen. - Cavitas glenoidalis

Abb. 4.9.: Mormoops megalophylla:
Cavitas glenoidalis,
dorsolateral

Tub. sup. - Tuberositas
supraglenoidalis

Lab. glen. - Labrum glenoidale

Lab. glen. | Cav. glen.- Cavitas glenoidalis

Tub. sup.

Cav. glen.

B. Humerus:

Der Humerus von Mormoops megalophylla ist lang und schlank,
seine proximale Epiphyse relativ klein und sein Schaft glatt und rund.
In der Ansicht von cranial erscheint der Schaft des Humerus leicht
nach ventral geneigt, und in der Ansicht von dorsal wirkt er etwas
nach caudal gebogen. Der Humerusschaft ist sowohl caudolateral
vom Tuberculum majus als auch caudolateral des Tuberculum minus
deutlich grubenartig vertieft, wodurch der Schaft caudolateral des
Caput humeri rundlich erhaben erscheint.

Das Caput humeri ist von caudal betrachtet Ianglich ovoid, nahezu
rollenartig, geformt, und seine Langsachse verlauft ein wenig schrag
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zur Langsachse des Humerusschaftes, wodurch das Caput humeri
leicht nach ventral zum Tuberculum minus hin geneigt erscheint. Die
dorsale Flache des Caput humeri ist konvex gestaltet, wahrend es an
seiner Ventralseite deutlich abgeflacht ist. Daher nimmt sich seine
Gestalt, von ventral aus gesehen, als nierenférmig aus. Die caudale
Flache ist ebenfalls konvex geformt und springt gegenuber dem
Humerusschaft nach caudal hervor. In der Aufsicht auf die proximale
Flache wirkt das Caput humeri tropfenférmig, da es sich nach cranial
zu verschmalert. Das Caput humeri ist von einer Schicht aus
Gelenkknorpel Uberzogen, die in der Mitte des Caput humeri am
kraftigsten ist. Der Gelenkknorpel setzt sich sowohl nach ventral als
auch nach dorsal, in Richtung auf die Tuberculi hin, fort.

Das Tuberculum majus bildet eine deutliche Knochenerhebung an
der Dorsalseite der proximalen Humerusepiphyse. Von caudal
betrachtet, ist es Uber eine leicht eingesenkte, breite Knochenbricke
mit dem Caput humeri verbunden, auf die sich der
Gelenkknorpeluberzug des Caput humeri fortsetzt. Caudolateral setzt
sich das Tuberculum majus in einen schwachen Knochengrat, die
Crista tuberculi majoris, fort, die mit dem dorsalen Rand der Crista
pectoralis verschmilzt.

Betrachtet man das Tuberculum majus von dorsal, so sieht man an
seiner dorsalen Flache eine rundliche Grube, in welcher der M.
infraspinatus ansetzt. In dieser Ansicht erkennt man aul3erdem, dass
das Tuberculum majus das Caput humeri in seiner Hohe leicht
uberragt. Beim Anblick der proximalen Flache fallt eine breite, recht
tiefe Rinne auf, die das Tuberculum majus vom Caput humeri
absetzt. Diese Rinne verlauft weiter cranial zur Basis der Crista
pectoralis und ist mit Gelenkknorpel ausgekleidet. Der craniale Teil
des Tuberculum majus verjungt sich zu einem schmalen
Knochensteg, der an der Cranialseite des Humerus in den dorsalen
Bereich der Crista pectoralis Ubergeht.

Das Tuberculum minus wird durch einen kraftigen Knochenzapfen
reprasentiert, der weit nach ventral, vom Caput humeri ausgesehen,
abgespreizt ist. Dadurch erkennt man, von caudal betrachtet, einen
weiten und tiefen Einschnitt zwischen dem Caput humeri und dem
Tuberculum minus. Das Tuberculum minus ist durch ein schmales,
schrag von proximoventral nach laterodorsal verlaufendes
Knochenstlck mit der ventralen Wurzel des Humeruskopfes
verbunden. Auf dieses Knochenstuck breitet sich der Gelenkknorpel
des Caput humeri ebenso aus wie auf die Innenflache des
Tuberculum minus.

Nach caudolateral setzt sich das Tuberculum minus in die Crista
tuberculi minoris fort, die eine recht kraftige Knochenerhebung im
proximoventralen Bereich des Humerusschaftes bildet.

Das proximale Ende des Tuberculum minus ist abgerundet dreieckig
geformt und abgeflacht. Von ventral betrachtet, erscheint das
Tuberculum minus glatt und gleichmaRig geformt, bevor man weiter
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cranial eine geschwungene, weite Einbuchtung erkennt, die proximal
der Crista pectoralis liegt. Dies ist der Sulcus intertubercularis, in
dem die Sehne des M. biceps brachii caput longum verlauft.

Bei der Aufsicht auf die proximale Flache sieht man, dass das
Tuberculum minus durch eine tiefe Einschnirung vom Caput humeri
abgetrennt ist. Diese Einschnurung wird nach cranial etwas flacher
und vereinigt sich mit der Rinne, die cranial des Tuberculum majus
an der Basis der Crista pectoralis liegt. Die Einschnurung und
ebenso die Rinne sind mit Gelenkknorpel ausgekleidet.

Die Crista pectoralis ist kraftig und springt deutlich nach cranial
hervor. Sie bedeckt das proximale Siebtel des cranialen
Humerusschaftes. In der Aufsicht auf die proximale Flache erkennt
man ihre breite Basis, von der aus sich die Crista pectoralis deutlich
verjungt und hoch nach cranial aufragt. Von cranial betrachtet, sieht
man ihren nach ventral gebogenen Verlauf und ihre craniale Kante,
die proximal flachig verbreitert ist und nach lateral schmaler wird. An
ihrem distalen Ende fallt sie plotzlich ab und geht nicht allmahlich in
den Humerusschaft Uber. Der Humerusschaft ist auf der Ventralseite
der Crista pectoralis leicht eingesenkt. Auf der Dorsalseite des
Humerusschaftes dehnt sich die Crista pectoralis bis zu dessen
dorsalem Rand aus und bildet auf der craniodorsalen Seite des
Humerusschaftes eine Flache mit unregelmalliger Oberflache, die
Raum fur Muskelansatze zur Verfugung stellt.

Abb. 4.10.: Mormoops megalophylla:
linke proximale

Humerusepiphyse, '
caudal Tub. maj. Cap. hum. Tub. min.

Tub. maj. - Tuberculum majus
Cap. hum. - Caput humeri
Tub. min. - Tuberculum minus
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Tub. min.

Tub. maj.

Abb. 4.11.: Mormoops
megalophylla:
linke proximale
Humerusepiphyse,
dorsal

Cap. hum.

Cr. pec. - Crista pectoralis
Tub. maj. - Tuberculum majus
Tub. min. - Tuberculum minus
Cap. hum. - Caput humeri

Abb. 4.12.: Mormoops
megalophylla:
linke proximale
Humerusepiphyse,
proximal

Tub. maj. - Tuberculum
majus

Cr. pec. - Crista pectoralis

Tub. min. - Tuberculum
minus

Cap. hum.- Caput humeri

Cr. pec.
Tub. min.

Tub. maj.

Cap. hum.

Tub. min.

Cr. tub. min.

—_—

Abb. 4.13.: Mormoops
megalophylla:
linke proximale
Humerusepiphyse,
ventral

Cr. pec.

- Tuberculum
majus

- Tuberculum
minus

Cr. pec. - Crista pectoralis

Cap. hum. - Caput humeri

Cr. tub. min.- Crista tuberculi

minoris

Tub. maj.

Tub. min.
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Abb. 4.14.: Mormoops
megalophylla:
linke proximale
Humerusepiphyse,
caudolateral

Tub. maj. Cap. hum. Tub. min.

Tub. maj. - Tuberculum
majus

Cap. hum.- Caput humeri

Tub. min. - Tuberculum
minus

C. Gelenkkapsel:

Die Gelenkkapsel ist ventral eng und gleichmallig kraftig ausgebildet.

Sie ist an dem Knorpelzapfen an der Ventralseite der Gelenkgrube
befestigt und zieht zur Innenseite des Tuberculum minus

Aus den Schnittbildern geht hervor, dass der Anheftungsbereich der
Gelenkkapsel auf der Dorsalseite im cranialen Bereich der Cavitas
glenoidalis sehr kraftig und breit ist und sich ausschlieRlich am
knéchernen Rand der Scapula befindet.

Im mittleren Bereich des Gelenkes ist die Gelenkkapsel dorsal an
ihrer Befestigungsstelle am kndchernen Teil der Scapula diinn und
wird nach gewundenem Verlauf auf der Hohe des Caput humeri sehr
kraftig. Sie zieht zur dorsolateralen Seite des Tuberculum majus

Am caudalen Ende der Cavitas glenoidalis entspringt die dorsale
Gelenkkapsel sowohl in dem kraftigen Labrum glenoidale als auch
medial auf der Dorsalseite der Scapula und ist als dick zu
beschreiben. Wo sie am Tuberculum majus angeheftet ist, wird die
Gelenkkapsel schmaler.
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Abb. 4.15.: Mormoops megalophylla:
linkes Schultergelenk quer (Schnitt Nr. 93), 36-fach

Lab. glen. - Labrum glenoidale Cr. pec. - Crista pectoralis
Cap. hum. - Caput humeri Sulc. int. - Sulcus intertubercularis
Tub. maj. - Tuberculum majus Tub. min. - Tuberculum minus

Abb. 4.16.: Mormoops megalophylla:
linkes Schultergelenk quer (Schnitt Nr. 113), 36-fach

Cap. hum. - Caput humeri Sulc. int. - Sulcus intertubercularis
Tub. maj. - Tuberculum majus Tub. min. - Tuberculum minus
Cr. pec. - Crista pectoralis Lab. glen.- Labrum glenoidale
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Abb. 4.17.: Mormoops megalophylla:
linkes Schultergelenk quer (Schnitt Nr. 142), 36-fach

Cap. hum. - Caput humeri Sulc. int. - Sulcus intertubercularis
Tub. maj. - Tuberculum majus  Tub. min. - Tuberculum minus
Cr.pec. - Crista pectoralis Lab. glen. - Labrum glenoidale

4.2.2. Das spezialisierte Schultergelenk mit zusatzlicher
Gelenkflache von Molossus molossus:

A. Scapula:

Die Scapula von Molossus molossus kann in ihrer auferen Form als
annahernd rechteckig beschrieben werden. Sie ist etwa doppelt so
lang wie breit und in ihrer Breite gleichmafig, wenn man von dem
dreieckigen, knorpeligen Angulus caudalis absieht, der das caudale
Ende der Scapula bildet.

Die Flache der Scapula ist zart und durchscheinend. Sie wird von
den verstarkten Elementen Margo cranialis, Margo lateralis und
Spina scapulae gestutzt und umrahmt.

Der verstarkte Margo cranialis lauft medial in den nach cranial
vorragenden Angulus cranialis aus, der sich nach caudomedial in
den Margo vertebralis fortsetzt. Dieser verbreitert sich in seinem
cranialen Bereich flachig nach dorsal und ventral. In seinem weiteren
Verlauf nach caudal ist er hingegen kaum noch verstarkt und dinn.
An seinem caudalen Ende, wo er in den Angulus caudalis Ubergeht,
verstarkt sich der Margo vertebralis erneut, ebenso wie in dem
Bereich, wo sich die Spina scapulae mit ihm vereinigt.
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Der Margo lateralis bildet den am starksten entwickelten Rand der
Scapula, der von dorsal und ventral betrachtet, in seinem caudalen
Abschnitt etwas nach lateral gewdlbt erscheint. Der craniale Bereich
des Margo lateralis ist flachig verbreitert. An seiner Ventralseite
erscheint er unmittelbar caudal des verbreiterten Bereiches etwas
hoher, wahrend er auf der Dorsalseite nach ventral eingesenkt ist.
Ein wenig weiter caudal findet man am dorsalen Rand des Margo
lateralis eine Ausbuchtung nach dorsal, die auch leicht nach lateral
hervorspringt. In seinem caudalen Drittel ist der Margo lateralis nicht
mehr flachig verbreitert, sondern erscheint abgerundet und geht in
den Angulus caudalis Uber.

Auf der Dorsalseite der Scapula findet man die craniomedial der
Spina scapulae liegende Fossa supraspinata, deren Oberflache
glatt und strukturlos ist. Sie ist etwas weniger als halb so grof3 wie
die Fossa infraspinata. Diese befindet sich caudolateral der Spina
scapulae und ist in drei deutlich voneinander abgesetzte Facetten
untergliedert. Die anteromediale und die posterolaterale Facette sind
annahernd gleich grof3 und ahnlich abgerundet dreieckig geformt.
Die mittlere Facette ist deutlich kleiner und schmaler. An ihren
Randern sind die Facetten verstarkt, so dass sie auch auf der
Ventralseite der Scapula wahrnehmbar sind. Sowonhl die
anteromediale Facette und die mittlere Facette als auch die mittlere
Facette und die posterolaterale Facette stehen jeweils in einem
nahezu rechten Winkel zu einander.

Die Spina scapulae ist deutlich ausgepragt und verstarkt. Sie
verlauft von craniolateral von der Basis des Acromions diagonal nach
caudomedial zum Margo vertebralis. Der schmale Knochengrat, der
durch sie gebildet wird, ragt nicht sehr weit nach dorsal vor. An der
Stelle, wo sich die Spina scapulae mit dem Margo vertebralis
vereinigt, ist dieser flachig verbreitert, und die Spina scapulae bildet
hier einen kleinen, pyramidenformigen Knochenfortsatz, der nach
dorsal hervorspringt.

Das Acromion ist kraftig entwickelt und besitzt eine breite Basis auf
der Dorsalseite der Scapula. Von dort ragt es mit gebogenem Verlauf
nach craniodorsal und biegt an seiner Spitze nach ventral um. Es ist
breit und flach sowie in seinem cranialen Bereich an seinem dorsalen
Rand flachig verbreitert. An seiner nach ventral weisenden Spitze
verjungt es sich.

Der Processus coracoideus ist auffallig und eigentiimlich geformt.
Seine kraftige Basis liegt am cranialen Ende der Scapula proximal
der Cavitas glenoidalis. Von hier aus ragt er in einem annahernd
rechten Winkel nach ventral hervor, biegt dann jedoch scharf nach
medial um und verlauft nahezu parallel zum Margo cranialis. Dieses
nach medial umgebogene Stulck ist gegentber dem nach dorsal
ragenden Teil des Processus coracoideus deutlich verjlngt.
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Insgesamt ist der Processus coracoideus als deutlich abgeflacht zu
bezeichnen.

Der Umriss der Cavitas glenoidalis |asst sich, von lateral betrachtet,
am ehesten mit einer Birne vergleichen. Der craniale Bereich ist sehr
schmal und leicht nach dorsal geneigt. Nach caudal verbreitert sich
die Gelenkgrube zunehmend und ist in ihrem caudalen Bereich
rundlich erweitert. Der caudale, rundliche Abschnitt ist dorsal
erheblich weiter ausgebuchtet als ventral und vom Margo lateralis
deutlich abgesetzt. Daher ragt dieser Bereich der Cavitas glenoidalis
nach laterodorsal hervor. Auf der Hohe der Mitte der Gelenkflache ist
der dorsale Rand tief und weit nach innen eingesenkt, wahrend der
ventrale Rand gerade verlauft. Die Cavitas glenoidalis ist in allen
Abschnitten konkav, wobei sowohl der craniale Teil der Gelenkgrube
als auch der caudale Bereich weit nach lateral hervorstehen.
Dadurch kann man die Form der Gelenkflache in der Betrachtung
von dorsal und ventral mit der eines geotffneten Fischmauls
vergleichen.

Die Cavitas glenoidalis ist von einer Schicht aus Gelenkknorpel
ausgekleidet, die sich entlang der Rander der Gelenkgrube in einen
Knorpelsaum fortsetzt, der als Labrum glenoidale anzusprechen ist.
Das Labrum glenoidale ist vor allem am dorsalen Rand der Cavitas
glenoidalis besonders kraftig entwickelt und springt weit nach lateral
hervor. Es sitzt im cranialen Bereich der Scapula kappenartig auf.
Weil das Labrum glenoidale auf der Ventralseite der Gelenkflache
deutlich weniger kraftig ausgebildet ist als dorsal, wirkt die Cavitas
glenoidalis auf der Dorsalseite starker konkav gewolbt als auf der
Ventralseite. Der craniale Bereich der Gelenkgrube erscheint
ebenfalls starker konkav als der caudale Abschnitt, da am cranialen
Ende der Gelenkflache die Tuberositas supraglenoidalis, eine
kleine dreieckige Erhebung, stark nach lateral hervorspringt. Am
caudalen Rand der Cavitas glenoidalis ist das Labrum glenoidale
kraftig einwickelt und steht nach lateral hervor.

Neben der Cavitas glenoidalis besitzt Molossus molossus eine
zusatzliche Gelenkflache an der Scapula. Diese so genannte
sekundare Gelenkflache schliel3t sich unmittelbar craniodorsal an
die Cavitas glenoidalis an und ist in ihren Ausmalden ein wenig
kleiner als die primare Gelenkflache. Sie stellt eine abgerundet
dreieckige Vertiefung auf der Dorsalseite der Scapula dar, auf
welche sich der Gelenkknorpellberzug der Cavitas glenoidalis
fortsetzt. Der Gelenkknorpel stellt im cranialen Bereich der
sekundaren Gelenkflache eine gleichmalig dicke Schicht dar. Die
Umrandung der sekundaren Gelenkflache erfolgt sowohl medial als
auch caudal durch Knochenerhebungen auf der Dorsalseite der
Scapula. Der craniale Rand wird hingegen durch den nach lateral
hervorstehenden Gelenkknorpel gebildet. Die sekundare



4.2. Die spezialisierten Schultergelenkstypen der Chiroptera

Gelenkflache ist schwach konkav und steht nahezu im rechten

Winkel zur Cavitas glenoidalis.

Abb. 4.18.: Molossus molossus:
rechte Scapula,

lateral
Cla. - Clavicula
Acr. - Acromion

Cauv. glen.- Cavitas glenoidalis
Tub. sup. - Tuberositas
supraglenoidalis

Tub. sup.

Acr.

Cav. glen.

sek. Gel.

Lab. glen.

Abb. 4.20.: Molossus molossus:
Scapula, dorsolateral

Tub. sup. - Tuberositas
supraglenoidalis

sek. Gel. - sekundare Gelenkflache
Cav. glen.- Cavitas glenoidalis
Lab. glen. - Labrum glenoidale

Abb. 4.19.: Molossus molossus:
rechte Scapula,
dorsolateral

Tub. sup. - Tuberositas
supraglenoidalis

sek. Gel. - sekundare
Gelenkflache

Acr. - Acromion

Lab. glen. - Labrum glenoidale

Cav. glen. - Cavitas glenoidalis

sek. Gel.

Cav. glen.

Lab. glen.

78



4.2. Die spezialisierten Schultergelenkstypen der Chiroptera

Tub. sup. sek. Gel.

Acr.

Cav. glen.

Lab. glen.

Abb. 4.21.: Molossus molossus: rechte Scapula, dorsolateral

Lab. glen. - Labrum glenoidale sek. Gel. - sekundare Gelenkflache
Cav. glen. - Cavitas glenoidalis Acr. - Acromion
Tub. sup. - Tuberositas supraglenoidalis

B. Humerus:

Der Humerus von Molossus molossus ist lang und sein Schaft ist im
Bereich zwischen den beiden Epiphysen glatt und drehrund
ausgebildet. In der Ansicht von cranial verlauft der Humerusschaft
gerade, wahrend er in der Betrachtung von dorsal und ventral leicht
nach caudal gebogen ist.

Die proximale Epiphyse des Humerus ist im Vergleich zu den
anderen untersuchten Arten deutlich anders gestaltet.

Das Caput humeri wirkt in der Ansicht von caudal oval geformt.
Seine lange Achse verlauft von cranioventral nach caudodorsal, so
dass der Humeruskopf schrag zur Humeruslangsachse ausgerichtet
ist. Daher wirkt das Caput humeri, von caudal betrachtet, breit und
diagonal verlaufend. Mit dem unscheinbaren Tuberculum minus auf
der Ventralseite der proximalen Humerusepiphyse ist der
Humeruskopf durch einen schmalen, leicht eingesenkten
Knochensteg verbunden. An seiner Dorsalseite ist das Caput humeri
hingegen etwas abgeflacht und geht breit und ebenfalls leicht
eingesenkt in die Basis des Tuberculum majus uber.

Von caudolateral betrachtet, springt das Caput humeri ventral
deutlich nach caudal gegen den Humerusschaft hervor, so dass sich
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dieser zu einer Grube unterhalb des Humeruskopfes nach innen
wolbt. An seiner Dorsalseite ist das Caput humeri nicht so deutlich
gegen den Humerusschaft abgesetzt, sondern geht, bis auf den
mittleren Bereich, flachig in den Schaft des Humerus Uber.

Sowohl von ventral betrachtet als auch in der Ansicht von dorsal
wirkt das Caput humeri halbkugelig konvex.

In der Aufsicht auf die proximale Flache hat es eine
halbmondférmige Gestalt. Craniodorsal lauft das Caput humeri in
einen schmalen Grat aus, der zur Basis der Crista pectoralis verlauft.
Proximal flacht sich das Caput humeri ab und grenzt an eine tiefe
runde Grube, die medial der Basis der Crista pectoralis auffallt.
Gegen das Tuberculum majus ist das Caput humeri in der Aufsicht
auf die proximale Flache durch eine breite und markante Vertiefung
abgesetzt. Die Abgrenzung gegen das Tuberculum minus erfolgt in
dieser Betrachtung durch eine schmale, grabenartige Rinne.

Der Gelenkknorpel des Caput humeri setzt sich nach dorsal und
ventral auf die Einsenkungen vor den Tuberculi fort. Auch die
Innenflache sowie die Spitze des Tuberculum majus und die tiefe
Grube an der Basis der Crista pectoralis sind von Gelenkknorpel
bedeckt. Der Gelenkknorpeliberzug des Caput humeri ist in seinem
cranialen Bereich im Querschnitt halbrund geformt. Weiter caudal
wird die Gelenkknorpelschicht, die das Caput humeri Uberzieht, zu
einem schmalen Streifen, der sich nur noch stark verjungt in
Richtung auf die Tuberculi ausbreitet.

Das Tuberculum majus besitzt eine breite Basis an der Dorsalseite
der proximalen Humerusepiphyse und ragt auffallig weit nach
proximal Uber das Caput humeri hinaus. Es ist kraftig gebaut und
erscheint an seinem proximalen Ende leicht nach ventral gebogen.
Die caudale Seite des Tuberculum majus ist flachig verbreitert und in
ihrer Form als annahernd rechteckig zu bezeichnen. Diese Flache ist
von Gelenkknorpel bedeckt, der im cranialen Bereich halbrund
geformt ist.

Von dorsal betrachtet kann man die Biegung der Spitze des
Tuberculum majus nach ventral deutlich erkennen, und man bemerkt
einen kleinen Knochengrat, der etwa auf halber Hohe des
Tuberculum majus seinen Anfang findet und nach lateral auf den
Humerusschaft zieht. Eine Crista tuberculi majoris ist allerdings nicht
vorhanden.

In der Aufsicht auf die proximale Flache sieht man, dass das
Tuberculum majus nach craniolateral in seiner Hohe abnimmt und in
einen schmalen Knochensteg auslauft. Dieser Knochensteg stellt die
Verbindung zur cranial gelegenen Crista pectoralis her und bildet
gleichzeitig den craniodorsalen Rand der tiefen Grube an der Basis
der Crista pectoralis.

Das Tuberculum minus an der Ventralseite der proximalen
Humerusepiphyse stellt sich als unauffallige Knochenerhebung dar,
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die, von caudal betrachtet, die Hohe des Caput humeri nicht erreicht.
Es springt gegen den Humerusschaft nach caudal vor, sodass der
Humerusschaft in diesem Bereich eingesenkt erscheint.

An seinem ventralen Rand setzt sich das Tuberculum minus nach
caudolateral in eine kraftige und auffallige Crista tuberculi minoris
fort, die weit nach ventral hervorspringt und leicht nach dorsal
gebogen ist. Sie fallt am lateralen Ende ihres Verlaufes steil ab und
geht in den Humerusschaft Uber. Die Crista tuberculi minoris ist nur
wenig kurzer als die Crista pectoralis.

Von ventral betrachtet, erkennt man ventromedial eine rautenformige
Flache an der Spitze des Tuberculum minus. Nach cranial senkt sich
die ventrale Flache des Tuberculum minus zum Sulcus
intertubercularis ein, der die Crista pectoralis vom Tuberculum
minus abtrennt. Im Sulcus intertubercularis verlauft die Sehne des
M. biceps brachii caput longum.

Die Crista pectoralis ist deutlich ausgebildet und verlauft im
Vergleich mit den anderen Arten weiter dorsal auf der Cranialseite
des Humerusschaftes. Ilhre Basis ist kraftig und bildet die laterale
Begrenzung der tiefen Grube auf der proximalen Flache der
Humerusepiphyse. Von cranial betrachtet, erscheint sie flachig
verbreitert und ein wenig nach ventral gebogen. Weiter lateral
verjungt sie sich und fallt scharf ab, wobei sie nach dorsal umknickt
und in den Humerusschaft ubergeht.

In der Ansicht von dorsal und ventral erscheint die Crista pectoralis
annahernd halbmondférmig und nach dorsal aufgebogen.
Wahrend ihre dorsale Oberflache glatt und strukturlos ist, gibt es an
ihrer ventralen Oberflache eine tiefe Einsenkung und einen breiten
Knochengrat zu entdecken, der den Rand der flachigen
Verbreiterung auf der Cranialseite bildet.

Die Ausdehnung der Crista pectoralis bedeckt das proximale
Sechstel der Cranialseite des Humerusschaftes.

Abb. 4.22.: Molossus molossus:
rechte proximale
Humerusepiphyse,
caudal

Tub. min. - Tuberculum minus
Cap. hum. - Caput humeri

Tub. maj. - Tuberculum majus

Cr. tub. min.- Crista tuberculi minoris
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Tub. maj.

Abb. 4.23.: Molossus molossus:

rechte proximale
Humerusepiphyse,
dorsal

Cap. hum. - Caput humeri
Tub. maj. - Tuberculum majus

Abb. 4.24.: Molossus molossus:
rechte proximale
Humerusepiphyse,
proximal

Tub. maj.

Tub. maj. - Tuberculum majus
Cap. hum. - Caput humeri
Tub. min. - Tuberculum minus
Sulc. int. - Sulcus
intertubercularis

Cr. pec. - Crista pectoralis

Cr. pec.

Cap. hum.

Tub. min.

Tub. min. Cap. hum.

Cr. tub. min.

Abb. 4.25.: Molossus molossus:
rechte proximale
Humerusepiphyse,
caudoventral

Cr. tub. min.- Crista tuberculi minoris
Tub. min. - Tuberculum minus
Cap. hum. - Caput humeri
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Abb. 4.26.: Molossus molossus: Tub. maj.
rechte proximale
Humerusepiphyse,

ventral Cap. hum
Tub. min.
Cr. pec. - Crista pectoralis
Tub. min. - Tuberculum minus
Tub. maj. - Tuberculum majus

Cr. pec.
Cap. hum. - Caput humeri

Cr. tub. min.- Crista tuberculi minoris

Cr. tub. min.

Abb. 4.27.: Molossus molossus:
rechte proximale
Tub. maj. i
T b in Humerusepiphyse,

Cr. pec. - Crista pectoralis

Tub. maj. - Tuberculum majus
Tub. min. - Tuberculum minus
Cr. pec.

C. Gelenkkapsel:

Auch das sekundare Schultergelenk besitzt eine Gelenkkapsel, die
von cranial nach caudal zunehmend kraftiger wird. Sie setzt sich
caudal in die Gelenkkapsel fur das primare Schultergelenk fort. Der
dorsale Anteil der Kapsel des sekundaren Schultergelenkes
entspringt auf der Dorsalseite der Scapula medial der zusatzlichen
Gelenkflache und ist hier zunachst dunn. Wie aus den Schnittbildern
zu ersehen ist, nimmt der dorsale Teil Kapsel in ihrem Verlauf zum
Tuberculum majus an Starke zu und ragt mit einem Zapfen in den
Gelenkspalt hinein. Die Anheftungsstelle dieses Kapselstlickes liegt
an der Dorsalseite des Tuberculum majus und ist flachig erweitert.
Der ventrale Bereich der Gelenkkapsel des sekundaren
Schultergelenkes entspringt am lateralen Ende der Scapula, und
zwar sowohl im knoéchernen Teil der Scapula als auch im
Gelenkknorpeluberzug der zusatzlichen Gelenkflache. Der
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Befestigungsbereich dieses Kapselanteiles ist breit, flachig und
zapfenartig verdickt.

Im weiteren Verlauf auf das Tuberculum majus zu ist die ventrale
Gelenkkapsel dann gleichmaliig dinner. Der ventrale Kapselanteil ist
an der ventrolateralen Seite des Tuberculum majus angeheftet. In
diesem Bereich ist die Kapsel flachig aber dunn.

Weiter caudal erweitert sich die Gelenkkapsel und umschlief3t nun
das Gelenk, welches aus Cavitas glenoidalis und Caput humeri
gebildet wird. Die Kapsel besitzt in ihrem cranialen Bereich auf der
Dorsalseite einen breiten, flachigen Anheftungsbereich. Dieser
befindet sich an der Dorsalseite der Scapula sowohl im knéchernen
Teil der Scapula als auch in dem weit nach medial reichenden
Gelenkknorpellberzug der Cavitas glenoidalis. In ihrem Verlauf
nimmt die Gelenkkapsel auf der Dorsalseite des Schultergelenkes in
ihrer Auspragung zu und zeigt eine nach innen geschwungene Form.
Das laterale Ende der Kapsel an der Dorsalseite des Tuberculum
majus ist schmaler und weniger kraftig. Weiter caudal biegt die
Gelenkkapsel auf der Dorsalseite kurz nach ihrem Ursprung scharf
nach ventral um und verlauft parallel zum Knorpeluberzug an der
Cavitas glenoidalis. Dadurch ragt die Kapsel in diesem Bereich weit
in den Gelenkspalt hinein und bildet einen in den Gelenkspalt
gerichteten Zapfen. Im weiteren Verlauf biegt die dorsale
Gelenkkapsel nach dorsal um, so dass sie, von dorsal betrachtet,
nach innen eingestulpt erscheint. In der Nahe der Dorsalseite des
Tuberculum majus wird die Gelenkkapsel zunehmend dunner.

Auf der Ventralseite entspringt die Gelenkkapsel cranial ebenfalls
kraftig im Knorpellberzug der Cavitas glenoidalis, der weit nach
lateral hervorragt. Sie zieht um den Knorpellberzug des Caput
humeri herum und wird in ihrem Verlauf zum Tuberculum minus noch
kraftiger und breiter. Die Kapsel ist flachig an der Innenseite des
Tuberculum minus befestigt.

Caudal wird die Gelenkkapsel auf der Ventralseite dunner und ist in
ihrem Verlauf von gleichmaliger Starke. Sie bildet einen zarten
Zapfen, der nach innen, in den Gelenkspalt hinein, gerichtet ist.
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Abb. 4.28.: Molossus molossus:
linkes Schultergelenk quer (Schnitt Nr. 67), 36-fach

sek. Gel. - sekundare Gelenkflache Cr. pec. - Crista pectoralis
Kp. dor. - Gelenkkapsel dorsal Kp. ven. - Gelenkkapsel ventral
Tub. maj. - Tuberculum majus Lab. glen.- Labrum glenoidale

LN 7
Abb. 4.29.: Molossus molossus:
linkes Schultergelenk quer (Schnitt Nr. 91), 36-fach

Sp.sca. - Spina scapulae Cr. pec. - Crista pectoralis

Lab. glen. - Labrum glenoidale Sulc. int. - Sulcus intertubercularis
Kp. dor. - Gelenkkapsel dorsal ~ Tub. min. - Tuberculum minus
Cap. hum. - Caput humeri Kp. ven. - Gelenkkapsel ventral

Tub. maj. - Tuberculum majus

&5



4.3. Das unspezialisierte Schultergelenk der Pteropodidae

4.3. Das unspezialisierte Schultergelenk der Pteropodidae:

4.3.1. Eonycteris spelaea:

A. Scapula:

Die Scapula von Eonycteris spelaea ist schmal und etwa dreimal so
lang wie breit. In ihrer aul3eren Form wirkt sie runder als die
Scapulae von Rousettus aegyptiacus und Rousettus
amplexicaudatus.

Der Margo cranialis bildet den verdickten cranialen Rand der
Scapula, der in seiner Mitte tief nach caudal eingesenkt ist. Von
cranial betrachtet, ist er leicht nach ventral gebogen, und er lauft an
seinem medialen Ende in den nach cranial aufgewdlbten Angulus
cranialis aus. In diesem Bereich ist der craniale Rand der Scapula
flachig verbreitert. Caudal schlief3t sich an den Angulus cranialis der
Margo vertebralis an, der den am wenigsten verdickten Rand der
Scapula darstellt. In seinem cranialen Bereich ist er flachig erweitert
und wird auf seinem Weg nach caudal zunachst schmaler und
runder. Sein ventraler Rand springt im cranialen Bereich nach ventral
hervor.

Auf der Hohe der Mitte seines Verlaufes, wo die Spina scapulae mit
ihm in Verbindung tritt, verbreitert sich der Margo vertebralis erneut.
Im weiteren Verlauf nach caudal verjungt sich der Margo vertebralis
wieder und geht an seinem caudalen Ende in den Angulus caudalis
uber.

Der Angulus caudalis wird durch ein kraftiges Knochendreieck
gebildet, das leicht nach lateral umgebogen erscheint.

Der Margo lateralis bildet den am kraftigsten ausgebildeten Rand
der Scapula. An seinem cranialen Ende, caudal der Cavitas
glenoidalis ist er breit und flachig. Sowohl der dorsale als auch der
ventrale Rand sind in diesem cranialen Bereich etwas verstarkt,
wodurch der Margo lateralis in seinem Zentrum unmittelbar caudal
der Gelenkflache leicht eingedellt erscheint. Der dorsocraniale Rand
geht in die Basis des Acromions uber. In seiner cranialen Halfte
bleibt der Margo lateralis flachig verbreitert und verjingt sich erst in
der zweiten Halfte seines Verlaufes. An seinem caudalen Ende
vereinigt er sich mit dem Angulus caudalis.

Die oben beschriebenen Rander bilden zusammen mit der ebenfalls
verstarkten Spina scapulae einen stabilen Rahmen, der die
semitransparenten Flachen der Scapula stitzt.

Auf der Dorsalseite der Scapula erkennt man, dass die Flache durch
die Spina scapulae in zwei ungleich grof3e Abschnitte unterteilt ist.
Die kleinere Fossa supraspinata ist abgerundet dreieckig geformt,
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und ihre Oberflache ist glatt und strukturlos. Die caudal der Spina
scapulae liegende, groliere Fossa infraspinata ist in ihrer Form als
annahernd rautenférmig anzusprechen. Sie ist in drei undeutlich
voneinander abgesetzte Facetten aufgeteilt, die unterschiedlich grof3
sind. Wahrend die anteromediale Facette und die mittlere Facette
schmal und lang erscheinen, ist die posterolaterale Facette grof® und
besitzt die Form eines abgerundeten Dreieckes.

Die ventrale Flache der Scapula ist in ihrem cranialen Bereich,
welcher der Fossa supraspinata entspricht, ebenso glatt und
strukturlos. Im caudalen Bereich der ventralen Flache der Scapula
erkennt man drei Facetten, die denen der Fossa infraspinata auf der
Dorsalseite entsprechen.

Die Spina scapulae stellt sich als dunner Knochengrat auf der
Dorsalseite der Scapula dar, der von caudodorsal der Gelenkflache
nach caudomedial zum Margo vertebralis zieht, wo er sich mit ihm
vereinigt. Der Ursprung der Spina scapulae liegt an der Basis des
Acromions. Nur in diesem Bereich ist sie kraftig und springt hoch
nach dorsal hervor. In ihrem weiteren Verlauf nach caudomedial ist
die Spina scapulae zwar verdickt, jedoch nicht sehr prominent. Sie ist
leicht nach caudal gebogen, so dass sie den cranialen Teil der Fossa
infraspinata Uberdeckt.

Das dicke und kraftige Acromion hat seine Basis caudodorsal der
Cavitas glenoidalis und ragt zunachst relativ weit nach dorsal hervor.
Die Basis des Acromions ist sowohl mit dem caudalen Rand der
Cavitas glenoidalis als auch mit dem craniodorsalen Rand des Margo
lateralis durch Knochenbrucken verbunden. In seinem cranialen
Bereich biegt das Acromion nach ventral um und weist zur Basis des
Processus coracoideus. Hier gelenkt es mit der Clavicula. Das
Acromion stellt sich von seiner Basis bis zu der Stelle, wo es nach
ventral umbiegt, zunachst als breiter, aber flacher Knochen dar, der
sich im Folgenden ungleichmaRig verdickt und abrundet.

Der Processus coracoideus ist kraftig gebaut und stark
dorsoventral abgeflacht. Seine Basis liegt im craniolateralen Bereich
der Scapula, von wo aus er zunachst nach ventral gerichtet ist. Nach
kurzem Verlauf in dieser Richtung biegt der Processus coracoideus
nach lateral um. Wahrend der Processus coracoideus von cranial
betrachtet an seiner Basis breit und flachig erscheint, verjungt er sich
an seinem lateralen Ende ein wenig. An seiner Basis ragt der
Processus coracoideus ein wenig nach dorsal hervor.

Die Cavitas glenoidalis ist birnenformig und erscheint leicht nach
dorsal geneigt. In ihrem cranialen Bereich ist sie deutlich enger als
caudal, und ihre Konkavitat ist gleichmafig ausgepragt. Der dorsale
Rand der Cavitas glenoidalis ist im cranialen Abschnitt leicht nach
innen eingedellt. Caudodorsal ist die Gelenkflache etwas weiter nach
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dorsal ausgebuchtet als dies caudoventral der Fall ist. Dadurch wirkt
die Gelenkgrube nicht ganz symmetrisch geformt.

Der craniodorsale Rand der Cavitas glenoidalis ist leicht verdickt.
Cranial vom Rand liegt eine tiefe Grube, die craniomedial von der
Basis des Processus coracoideus begrenzt wird. Lateral bildet der
verdickte Rand der Gelenkflache die Begrenzung dieser Grube.

Der Gelenkknorpel, der die Cavitas glenoidalis auskleidet, setzt sich
nach allen Seiten an den Randern der Gelenkflache in kraftige, nach
lateral hervorspringende Knorpellippen, Labrum glenoidale, fort.
Das Labrum glenoidale ist im cranialen Bereich der Gelenkflache
dorsal starker ausgepragt als ventral und bildet dort einen kraftigen,
nach lateral gerichteten Zapfen. Im mittleren Bereich der Cavitas
glenoidalis ist die Gelenkknorpelschicht am ventralen Rand sehr
kraftig ausgebildet. Am cranialen Rand der Gelenkgrube bildet es
einen kraftigen kappenférmigen Uberzug, der weit nach lateral
hervorsteht. Im Querschnitt erkennt man, dass sich der
Gelenkknorpel dorsal weiter nach medial auf die Flache der Scapula
ausdehnt als dies auf der Ventralseite zu beobachten ist. Der
Gelenkknorpel ist im Zentrum der Gelenkgrube am schwachsten
ausgebildet und tragt durch die zunehmende Dicke der
Gelenkknorpelschicht nach den Randern der Cavitas glenoidalis zu
erheblich zur Konkavitat der Gelenkflache bei.

Innerhalb der Gelenkgrube liegt am craniodorsalen Rand der Cavitas
glenoidalis eine knorpelige Verdickung, die nach lateral hervorragt.
Dies ist die Tuberositas supraglenoidalis.

Abb. 4.30.: Eonycteris spelaea:
linke Scapula, lateral

Cla. - Clavicula

Acr. - Acromion

Cav. glen.- Cavitas glenoidalis

Lab. glen. - Labrum glenoidale

Tub. sup. - Tuberositas
supraglenoidalis
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Cav. glen.

Abb. 4.32.: Eonycteris spelaea:

Cavitas glenoidalis,
dorsolateral

Tub. sup. - Tuberositas

supraglenoidalis

Lab. glen. - Labrum glenoidale
Cav. glen.- Cavitas glenoidalis

Abb. 4.31.: Eonycteris spelaea:
Cavitas glenoidalis, lateral

Tub. sup. - Tuberositas
supraglenoidalis

Lab. glen. - Labrum glenoidale

Cav. glen.- Cavitas glenoidalis

Cav. glen.

&9
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B. Humerus:

Der Humerus von Eonycteris spelaea ist ein kraftiger und langer
Knochen. In der Ansicht von dorsal und ventral ist er s-formig
gebogen, und von cranial betrachtet ist der proximale Teil des
Humerus leicht nach ventral geneigt. Der Schaft ist glatt und in
seinem mittleren Drittel drehrund.

Das Caput humeri ist grof3 und in der Ansicht von caudal
unregelmalig halbkugelig geformt. Wahrend es an seiner
Dorsalseite abgerundet erscheint, erkennt man auf der Ventralseite
eine deutliche Abflachung. Sieht man von caudolateral auf die
Unterseite des Humeruskopfes, so bemerkt man, dass der Schaft
eine abgerundete Erhabenheit bildet, die sich unmittelbar caudal des
Gelenkkopfes befindet. In der Aufsicht auf die proximale Flache wirkt
das Caput humeri ebenfalls halbkugelig, und man erkennt, dass der
Humeruskopf dorsal durch eine breite, flache Grube gegen das
Tuberculum majus abgesetzt ist. Die Abgrenzung gegen das
Tuberculum minus auf der Ventralseite der proximalen
Humerusepiphyse erfolgt durch eine tiefe Einschnurung.
Craniolateral flacht sich das Caput humeri ab, und man sieht hinter
dem Gelenkkopf eine grubige Vertiefung, die an der Basis der Crista
pectoralis liegt.

Der Humeruskopf ist vollstandig von Gelenkknorpel Uberzogen, der
sich sowohl nach dorsal in die Grube zwischen dem Caput humeri
und dem Tuberculum majus als auch nach ventral auf die
Einschnurung zwischen dem Gelenkkopf und dem Tuberculum
minus fortsetzt. Auch die grubige Vertiefung an der Basis der Crista
pectoralis ist von Gelenkknorpel bedeckt, ebenso wie die Innenseite
des Tuberculum minus. An seinem caudalen Rand steht der
Gelenkknorpel ein wenig Uber den kndchernen Anteil des
Humeruskopfes hervor.

Das Tuberculum maijus stellt sich als unregelmafige
Knochenerhebung an der Dorsalseite der proximalen
Humerusepiphyse dar. Es Uberragt das Caput humeri um ein kurzes
Stlck und wirkt im Vergleich zum Tuberculum minus unscheinbar.
Von caudal betrachtet erscheint das Tuberculum majus schmal, und
der Humerusschaft weist caudolateral des Tuberculum majus eine
leichte Einsenkung auf. Caudodorsal setzt es sich in eine angedeutet
Crista tuberculi majoris fort.

In der Aufsicht auf die proximale Flache erkennt man die flache,
breite Grube, durch die das Tuberculum majus vom Caput humeri
abgesetzt ist. Diese ist von Gelenkknorpel Uberzogen.

An seiner Dorsalseite weist das Tuberculum majus eine runde
Einsenkung auf, welche der FlachenvergroRerung dient, und in
welcher der M. infraspinatus seinen Ansatz findet.
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Schaut man von cranial auf das Tuberculum majus, so erkennt man,
dass es sich abflacht und tUber einen schmalen Knochenstreifen in
die dorsale Basis der Crista pectoralis Ubergeht.

Das Tuberculum minus an der Ventralseite der proximalen
Humerusepiphyse ist groRer und auffalliger gestaltet als das
Tuberculum majus. Es Uberragt das Caput humeri nur wenig und
erscheint deutlich nach ventral vom Caput humeri abgespreizt.

Von caudal betrachtet, stellt das Tuberculum minus ein
unregelmafig geformtes Knochenelement dar, dessen aul3erer Rand
etwas prominenter ist und nierenférmig gebogen erscheint. Es ist in
dieser Ansicht Uber einen schmalen Knochensteg mit dem Caput
humeri verbunden, auf den sich der Gelenkknorpeliberzug des
Humeruskopfes fortsetzt. Auch die Innenflache des Tuberculum
minus ist von Gelenkknorpel bedeckt.

Caudolateral vom Tuberculum minus ist der Humerusschaft zu einer
dreieckigen Grube vertieft, deren ventraler Rand von der kraftigen
Crista tuberculi minoris gebildet wird. Die Crista tuberculi minoris
ragt in ihrem cranialen Abschnitt als schmaler Knochengrat relativ
weit nach caudal hervor, wird dann etwas flacher und bildet lateral
eine auffallige Knochenerhebung. Sie bedeckt das proximale Funftel
des ventralen Humerusschaftes.

Blickt man von ventral auf das Tuberculum minus, so erkennt man
eine sattelformige Einsenkung, die von Gelenkknorpel Uberzogen ist.
Diese stellt den Sulcus intertubercularis dar, welcher das
Tuberculum minus von der Crista pectoralis trennt, und in der die
Sehne des M. biceps brachii caput longum gleitet. Der craniale Rand
des Sulcus intertubercularis setzt sich nach lateral in eine schwache
Knochenleiste fort, welche die proximale Begrenzung der Crista
pectoralis darstellt.

Bei der Aufsicht auf die proximale Flache bemerkt man neben dem
sattelférmigen Sulcus intertubercularis auch die tiefe grabenartige
Einschnurung zwischen dem Caput humeri und dem Tuberculum
minus, in welche sich, wie erwahnt, die Gelenkknorpelschicht des
Humeruskopfes fortsetzt. Diese Grube vereinigt sich mit der proximal
der Crista pectoralis liegenden Grube, die ebenfalls von
Gelenkknorpel Uberzogen ist.

Die Crista pectoralis ist nicht auffallig entwickelt. Ihre breite, kraftige
Basis liegt an der proximalen Seite der Humerusepiphyse, und sie
erscheint leicht nach dorsal geneigt. Zu Beginn ihres Verlaufes ist die
Crista pectoralis zunachst kraftig und flachig verbreitert und wird
weiter lateral schmaler, um dort einen nach cranial aufragenden
Knochengrat zu bilden. Im weiteren Verlauf wird die Crista pectoralis
flacher und weniger prominent und geht am Ende des proximalen
Drittels des Humerus in den Humerusschaft tber. Von ventral
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betrachtet erscheint die Crista pectoralis als rhombische Flache, die
ventral von einer schmalen Knochenerhebung begrenzt wird.

Abb. 4.33.: Eonycteris spelaea:
linke proximale
Humerusepiphyse,
caudal

Tub. maj. - Tuberculum majus

Cap.hum. - Caput humeri

Tub. min. - Tuberculum minus

Cr. tub. min.- Crista tuberculi
minoris

Cr. tub. min..

Cap. hum.

Tub. maj.

Tub. min

Sulc. ift. Cr. pec

Tmm

—

Abb. 4.34.: Eonycteris spelaea:
linke proximale Humerusepiphyse, proximal

Sulc. int. - Sulcus intertubercularis ~ Tub. maj. - Tuberculum majus
Tub. min. - Tuberculum minus Cr. pec. - Crista pectoralis
Cap. hum. - Caput humer
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C. Gelenkkapsel:

Im cranialen Bereich stellt sich die Gelenkkapsel auf der Dorsalseite
als sehr kraftig ausgebildet dar. Wie aus der Betrachtung der
Schnittbilder zu ersehen ist, liegt die Befestigungsstelle der
Gelenkkapsel an der Scapula in dem zapfenartig ausgezogenen Teil
des Labrum glenoidale. Von hier aus zieht sie gleichmaRig kraftig
und mit geradem Verlauf zur Dorsalseite des Tuberculum majus, wo
sie kraftiger erscheint.

Ventral ist die Kapsel im cranialen Abschnitt ahnlich stark gebaut wie
dorsal. Sie ist hier medioventral des Labrum glenoidale angeheftet.
Der Verlauf der Gelenkkapsel auf der Ventralseite ist
ungleichmaRiger als dorsal. Die Kapsel nimmt zunachst in ihrem
Umfang an Starke zu und biegt nach dorsal, in die Richtung des
Gelenkspaltes, um. Weiter lateral bildet sie eine unregelmaliig
geformte Verdickung, die als kraftiger Pfropfen in die Grube
zwischen Caput humeri und Tuberculum minus hineinragt. Im
Bereich der Humerusepiphyse verjungt sich die Gelenkkapsel und
setzt als dinnes Faserbindel am ventrolateralen Rand des
Tuberculum minus an.

Caudal entspringen die Fasern der Gelenkkapsel auf der Dorsalseite
sowohl im Labrum glenoidale als auch im knéchernen Teil Scapula.
Im Vergleich zu den Verhaltnissen, wie man sie cranial vorfindet,
wirkt die Gelenkkapsel caudal in ihrem Umfang etwas schmaler,
behalt jedoch ihre kraftige, flachige Anheftung am Tuberculum majus
bei.

Auch ventral ist Gelenkkapsel im caudalen Bereich sowohl in der
Gelenkknorpelschicht der Cavitas glenoidalis als auch medial davon
im kndchernen Abschnitt der Scapula befestigt. Im Gegensatz zu
dorsalen Teilen der Gelenkkapsel ist der ventrale Kapselteil caudal
kraftiger ausgebildet als cranial.

4.3.2. Rousettus amplexicaudatus:

A. Scapula:

Die Scapula von Rousettus amplexicaudatus erinnert in ihrer
auleren Form an ein spitzwinkeliges Dreieck und ist lang und
schmal. lhre Lange steht zu ihrer Breite in einem Verhaltnis von
nahezu 3:1. Die Scapula kann insgesamt gesehen als massiv und
kraftig gebaut angesprochen werden. Der Margo cranialis, der Margo
vertebralis sowie der Margo lateralis bilden gemeinsam mit der Spina
scapulae die verstarkten Rahmen fur die durchscheinenden Flachen
von Fossa supraspinata und Fossa infraspinata.
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Der Margo cranialis ist verdickt, nach caudal eingesenkt und leicht
nach dorsal gebogen. An seinem medialen Rand bildet er den etwas
nach cranial ragenden Angulus cranialis.

Mediocaudal vom Angulus cranialis zieht der Margo vertebralis
nach caudal. Er ist in seinem cranialen Abschnitt verdickt und flachig
erweitert und wird in seinem weiteren Verlauf schmaler. An seinem
caudalen Ende wird der Margo vertebralis erneut kraftiger und geht
in den Angulus caudalis Uber. Etwa auf der Mitte seiner Ausdehnung
springt der Margo vertebralis als schmaler Knochengrat leicht nach
ventral hervor.

Der Margo lateralis stellt den am kraftigsten ausgebildeten
Rahmenteil der Scapula dar. Caudal der Cavitas glenoidalis ist er
flachig verbreitert, und seine Oberflache ist glatt. Aus dem
craniodorsalen Rand des Margo lateralis geht die laterale Basis des
Acromions hervor. In seinem Verlauf nach caudal wird der Margo
lateralis etwas schmaler, bleibt jedoch bis zu seinem caudalen Ende
kraftig und flachig.

Der Angulus caudalis wird durch ein spitz ausgezogenes
knochernes Dreieck gebildet und stellt den caudalen Abschluss der
Scapula dar.

Die dorsale Flache der Scapula wird durch die Spina scapulae in
zwei ungleich grof3e Abschnitte unterteilt. Die Fossa supraspinata,
welche craniomedial der Spina scapulae liegt, ist etwas kleiner als
die Fossa infraspinata und in ihrer Oberflachengestaltung glatt und
strukturlos. Sie ist abgerundet dreieckig geformt.

Die groliere Fossa infraspinata befindet sich caudolateral der Spina
scapulae und ist in drei Facetten aufgeteilt. Diese drei Facetten sind
verschieden grol3, wobei die posterolaterale Facette die grofte
Ausdehnung besitzt. Die drei Facetten sind nicht sehr deutlich
voneinander abgesetzt.

Die Flachen der Fossa supraspinata und der Fossa infraspinata
wirken im Vergleich zum kraftigen knéchernen Rahmen der Scapula
sehr diinn und fragil.

Auch die Ventralseite der Scapula weist im Bereich der Fossa
infraspinata eine Gliederung in zwei Facetten auf.

Die Spina scapulae hat ihren Ursprung an der breiten Basis des
Acromions auf der Dorsalseite der Scapula. Sie bildet einen kraftigen
Knochengrat, der weit nach dorsal hervorsteht. Dieser Knochengrat
verlauft zunachst diagonal in Richtung auf den Margo vertebralis. Im
Bereich der zweiten Halfte seiner Lange erscheint der dorsale Rand
des Knochengrates nach lateral umgebogen, so dass er nach
caudolateral Ubersteht. In ihrer HOhe nimmt die Spina scapulae auf
ihrem Weg vom Acromion zum Margo vertebralis kontinuierlich ab.
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Das Acromion ist in der Relation zur Grolie der Scapula als zierlich
zu bezeichnen. Seine kraftige und breite Basis liegt caudodorsal der
Cavitas glenoidalis auf der Dorsalseite der Scapula. Mit dem
caudodorsalen Rand der Gelenkflache ist die Basis des Acromions
durch einen schmalen Knochensteg verbunden. Caudolateral
verschmilzt die Basis des Acromions mit dem Margo lateralis. Das
Acromion stellt sich zunachst als ein breiter und flacher Knochen dar,
welcher weiter cranial runder wird und nach ventral zur Basis des
Processus coracoideus umgebogen ist. An seinem cranioventralen
Ende gelenkt es mit der Clavicula.

Der Processus coracoideus ist wie das Acromion flach dazu
schmal und recht kurz. Er setzt mit breiter, kraftiger Basis am Margo
cranialis an und biegt nach ventrolateral um. Die kraftige Basis des
Processus coracoideus ragt nach dorsolateral hervor.

Die Cavitas glenoidalis ist unregelmaRig birnenartig geformt. lhr
cranialer Teil ist viel enger als der caudale Bereich. Caudodorsal ist
die Gelenkflache langer und weiter als caudoventral, und der
caudodorsale Bereich ist weiter nach dorsal ausgebuchtet als der
caudoventrale Teil nach ventral. Cranial dieser Ausbuchtung ist der
Rand der Gelenkflache nach innen eingedellt. Zusatzlich ist der
caudodorsale Bereich starker nach lateral vorgewdlbt als dies flr den
caudoventralen Bereich der Fall ist.

Die Cavitas glenoidalis ist in ihrem cranialen Bereich starker konkav
als caudal.

Der craniodorsale Knochenrand der Cavitas glenoidalis ist stark
verdickt und verlauft schrag von cranial nach caudodorsal. Cranial
des verdickten Randes liegt eine eckige, leicht vertiefte Flache auf
der Dorsalseite der Scapula, die nach cranial von der Basis des
Processus coracoideus begrenzt wird. Nach medial und caudal wird
die Vertiefung von Knochenerhebungen umrahmt.

Die Gelenkflache ist von einer dicken Schicht von Gelenkknorpel
ausgekleidet. Diese Knorpelschicht setzt sich entlang der Rander der
Cavitas glenoidalis in eine kraftige Knorpellippe, das Labrum
glenoidale, fort. Im cranialen Bereich bildet das Labrum glenoidale
einen kréaftigen kappenformigen Uberzug, der weit nach lateral
hervorsteht. An der Dorsalseite der Cavitas glenoidalis greift der
Gelenkknorpel um den knochernen Anteil der Scapula herum und
reicht dort weiter nach medial als ventral. Auf der Héhe der Mitte der
Gelenkgrube wolbt sich der Gelenkknorpeliberzug nach innen ein
und wird konkav. An seiner Ventralseite bildet der Gelenkknorpel hier
einen dicken Zapfen, der weit nach lateral hervorragt.

Dorsal ist der Gelenkknorpel ebenfalls zu einem Zapfen ausgezogen.
Der Gelenkknorpel bildet die eigentliche Gelenkflache fur das Caput
humeri, da der kndécherne Anteil der Gelenkflache insgesamt kaum
konkav ist. Der Gelenkknorpel formt eine birnenformige, stark
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konkave Schale, deren Starke im Zentrum der Gelenkflache am
dinnsten ist und nach den Randern zu immer kraftiger wird.

Am cranialen Ende der Cavitas glenoidalis bildet der Gelenkknorpel
einen kraftigen Zapfen, der weit nach craniolateral hervorragt. Dieser
Zapfen wird als Tuberositas supraglenoidalis bezeichnet.

Tub. sup.

Cav. glen.

Abb. 4.35.: Rousettus
amplexicaudatus:
linke Scapula, dorsolateral

Cav. glen - Cavitas glenoidalis

Cla. - Clavicula

Tub. sup. - Tuberositas
supraglenoidalis

Acr. - Acromion

Lab. glen. - Labrum glenoidale

Cav. glen.

Abb. 4.36.: Rousettus amplexicaudatus:
linke Scapula, ventrolateral

Cav. glen. - Cavitas glenoidalis
Cla - Clavicula

Lab. glen. - Labrum glenoidale
Acr. - Acromion

Tub. sup. - Tuberositas supraglenoidalis
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Abb. 4.37.: Rousettus
amplexicaudatus:
Cavitas glenoidalis,
lateral

Tub. sup. - Tuberositas
supraglenoidalis

Lab. glen. - Labrum glenoidale

Cav. glen. - Cavitas glenoidalis

B. Humerus:

Der Humerus von Rousettus amplexicaudatus erscheint, von dorsal
und ventral betrachtet, s-formig gebogen. In der Ansicht von lateral
und medial ist er leicht nach dorsal gekrummt. Der Humerus stellt
sich als langer und kraftiger Knochen dar, der an seinem distalen
Ende dorsoventral abgeflacht ist.

Das mittlere Drittel des Humerusschaftes ist nahezu drehrund, glatt
und strukturlos.

Das Caput humeri ist grof3 und in der Ansicht von dorsal und ventral
als halbkugelférmig zu beschreiben. In der Betrachtung von caudal
erscheint es unregelmafig rund. Wahrend das Caput humeri auf der
Dorsalseite Uber eine breite Knochenverbindung, die nur leicht
eingesenkt ist, in das Tuberculum majus Ubergeht, ist es auf der
Ventralseite stark abgeflacht. Hierdurch entsteht eine tiefe Grube
zwischen dem Caput humeri und dem Tuberculum minus. Durch die
beschriebenen Unregelmafigkeiten erscheint das Caput humeri, von
caudal gesehen, als oval geformt. Schaut man von caudolateral auf
das Caput humeri, so erkennt man auch dort eine leichte Abflachung.
Der kraftige Gelenkknorpeliberzug des Caput humeri ragt, von
dorsal und ventral betrachtet, Gber die Rander des Caput humeri
hervor und setzt sich nach dorsal und ventral in Richtung auf das
Tuberculum majus und das Tuberculum minus fort.

In der Aufsicht auf die proximale Flache erkennt man, dass das
Caput humeri cranial abgeflacht ist und sich eine seichte Grube
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proximal der Crista pectoralis befindet, in die sich der Gelenkknorpel
des Caput humeri ebenfalls fortsetzt.

Das Tuberculum majus ist eine unauffallige kompakte
Knochenvorwdlbung an der Dorsalseite der proximalen
Humerusepiphyse. In der Ansicht von caudal und in der Aufsicht auf
die proximale Flache sieht man, dass das Tuberculum majus Uber
eine breite Knochenverbindung mit dem Caput humeri verbunden ist.
Diese ist nur am direkten Ubergang in das Tuberculum majus zu
einer engen Grube eingesenkt, die nicht sehr tief ist. Der
Gelenkknorpel bedeckt auch diese Knochenverbindung und
uberzieht ebenfalls den grofdten Teil des Tuberculum majus.

Von dorsal betrachtet haben das Caput humeri und das Tuberculum
majus in etwa die gleiche HOhe.

An seiner Dorsalseite ist das Tuberculum majus zu einer runden
Grube eingesenkt, was zur Oberflachenvergrof3erung beitragt.
Cranial verjungt sich das Tuberculum majus und geht craniolateral in
die Basis der Crista pectoralis Uber.

Caudodorsal setzt sich das Tuberculum majus in die Crista
tuberculi majoris fort, die als schmaler und unauffalliger
Knochengrat erscheint und nach kurzem Verlauf mit dem
Humerusschaft verschmilzt.

Das Tuberculum minus ist ein kraftiges, ungleichmafig geformtes
Knochenstlick, welches vom Caput humeri recht weit nach ventral
abgeruckt erscheint. Die Verbindung des Tuberculum minus zur
abgeflachten Ventralseite des Caput humeri kommt durch eine tiefe
Einschnurung zustande, die mit Gelenkknorpel ausgekleidet ist. Der
caudale Teil des Tuberculum minus bildet eine flache, konkave
Grube, deren ventraler Rand verdickt ist. Nach cranial ist das
Tuberculum minus zu einem kleinen Zapfen ausgezogen, welcher
den cranialen Rand dieser Grube darstellt. Die Innenseite des
Tuberculum minus ist mit Gelenkknorpel bedeckt. In seiner Hohe
uberragt das Tuberculum minus das Caput humeri kaum.

Von ventral betrachtet, erscheint das Tuberculum minus nierenférmig
mit einer flachen Delle an seiner caudalen Seite. Cranial des
nierenformigen Knochenstickes weist das Tuberculum minus eine
sattelformige Einsenkung auf, die mit Gelenkknorpel ausgekleidet ist.
Dies ist der Sulcus intertubercularis bezeichnet. Craniolateral der
Einsenkung des Sulcus intertubercularis geht das Tuberculum minus
geradlinig in die Basis der Crista pectoralis Uber.

Die tiefe Einsenkung zwischen dem Caput humeri und dem
Tuberculum minus setzt sich auf die proximale Flache fort und ist
hier ebenfalls mit Gelenkknorpel bedeckt. Craniolateral, in Richtung
auf die Basis der Crista pectoralis, wird die Einschnlrung flacher und
verschmilzt mit der Wurzel der Crista pectoralis.

Caudal des Tuberculum minus erkennt man eine schwach
entwickelte Crista tuberculi minoris.
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Die Crista pectoralis ist nicht sehr auffallig entwickelt und stellt eine
nach cranial gerichtete Aufwdlbung des Knochens dar. lhre breite
Basis liegt an der craniolateralen Seite der proximalen
Humerusepiphyse. Die Crista pectoralis bildet keinen Knochengrat
und bedeckt das proximale Drittel des Humerusschaftes.

Abb. 4.38.: Rousettus amplexicaudatus:
linke proximale Humerusepiphyse, caudal

Cap. hum. - Caput humeri Tub. min. - Tuberculum minus
Tub. maj. - Tuberculum majus Cr. tub. min. - Crista tuberculi minoris

Abb. 4.39.: Rousettus
amplexicaudatus:
linke proximale
Humerusepiphyse,
caudolateral

Tub. maj. - Tuberculum majus
Cap. hum. - Caput humeri
Tub. min. - Tuberculum minus
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Tub. min.

Sulc. int.
Tub. maj.

imm

Cr. pec.

Abb. 4.40.: Rousettus
amplexicaudatus:
linke proximale
Humerusepiphyse,
proximal

Sulc. int. - Sulcus
intertubercularis
Tub. min. - Tuberculum minus
Cap. hum.- Caput humeri
Tub. maj. - Tuberculum majus

Abb. 4.41.: Rousettus amplexicaudatus:
linke proximale
Humerusepiphyse,
ventral

Cap. hum. - Caput humeri
Tub. maj. - Tuberculum majus
Tub. min. - Tuberculum minus

C. Gelenkkapsel:

Im cranialen Bereich des Gelenkes ist die Gelenkkapsel auf der
Dorsalseite sowohl im Labrum glenoidale als auch im knéchernen
Teil der Scapula befestigt. Sie ist hier dinn. In ihrem Verlauf entlang
des M. supraspinatus bleibt die Kapsel gleichmafig diinn und zieht
gerade zum dorsocranialen Teil des Humerus.
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An der Ventralseite der Scapula ist die Kapsel in ihrem cranialen
Anheftungsbereich, der sich sowohl im Gelenkknorpel als auch im
Knochen der Scapula befindet, ebenfalls dinn. Wie man auf den
Schnittbildern erkennen kann, ist der Verlauf jedoch nicht
gleichmalig. Die Kapsel zieht zunachst nach medioventral und biegt
erst dann nach lateral um. Auf der HOhe des Gelenkspaltes ragt ein,
aus dichtgepackten Fasern bestehender, dicker Zapfen nach dorsal
in den Gelenkspalt hinein. Im weiteren Verlauf wird die Kapsel wieder
schmaler und zieht auf gewundenem Weg um die Sehen des M.
biceps brachii caput longum herum zum cranioventralen Teil des
Humerus.

Weiter caudal ist die Gelenkkapsel auf der Dorsalseite an ihrer
Befestigungsstelle kraftig und bleibt auch in ihrem Verlauf zur
Dorsalseite des Humerus so. Ventral bleibt die Kapsel in ihrer
Auspragung hinter den Verhaltnissen auf der Dorsalseite zurtick. Sie
ist am Tuberculum minus angeheftet. Der in den Gelenkspalt
ragende Faserzapfen der Gelenkkapsel persistiert auch im caudalen
Bereich des Gelenkes.

Am caudalen Ende des Gelenkes werden die Faserzlige der
Gelenkkapsel sowohl dorsal als auch ventral schmaler und weniger
kraftig.

Abb. 4.42.: Rousettus amplexicaudatus:
Labrum glenoidale quer (Schnitt Nr.78), 36-fach

Lab. glen. - Labrum glenoidale
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N Sulc. int.

Abb. 4.43.: Rousettus amplexicaudatus
linkes Schultergelenk quer (Schnitt Nr.91), 36-fach

Lab. glen. -Labrum glenoidale  Sulc. int. - Sulcus intertubercularis
Kp. dor. - Gelenkkapsel dorsal  Tub. min. - Tuberculum minus

Cap. hum - Caput humeri Kp. ven. - Gelenkkapsel ventral
Tub. maj. - Tuberculum majus

Abb. 4.44.: Rousettus amplexicaudatus
linkes Schultergelenk quer (Schnitt Nr.99), 36-fach

Lab. glen. - Labrum glenoidale Cr. pec. - Crista pectoralis

Cap. hum. - Caput humeri Sulc. int. - Sulcus intertubercularis
Kp. dor. - Gelenkkapsel dorsal  Tub. min. - Tuberculum minus
Tub. maj. - Tuberculum majus Kp. ven. - Gelenkkapsel ventral
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4.3.3. Rousettus aeqyptiacus:

A. Scapula..

Abgesehen davon, dass die Scapula von Rousettus aegyptiacus
deutlich groRer und kraftiger ist als die von Rousettus
amplexicaudatus, ist sie der von Rousettus amplexicaudatus im Bau
sehr ahnlich. Daher soll im Folgenden nur auf einige
Eigentimlichkeiten eingegangen werden, die Rousettus aegyptiacus
und Rousettus amplexicaudatus unterscheiden.

Der Angulus cranialis ist massiv gebaut und neigt sich leicht nach
ventral. Der Margo lateralis ist in seinem Bereich caudal der Cavitas
glenoidalis breit und kraftig. Seine craniale Halfte ist in der Mitte zu
einem flachen aber breiten Graben vertieft, so dass der dorsale und
der caudale Rand des Margo lateralis in diesem Bereich verdickt
erscheinen. Der caudale Teil des Margo lateralis ist schmaler, relativ
glatt und weist keine grabenartige Struktur auf. Am Ubergang vom
vertieften zum glatten Teil des Margo lateralis verbinden sich die
verdickten Rander des Grabens durch eine schrag von dorsal nach
ventral verlaufende Knochenerhebung. Vom Zentrum dieser
Knochenerhebung zieht ein schmaler, relativ flacher Knochengrat
nach caudal.

Die Fossa supraspinata ist, wie bei Rousettus amplexicaudatus,
dreieckig geformt, weist jedoch eine Gliederung in zwei Facetten auf.
Die medial gelegene Facette ist die kleinere von beiden und verlauft
bogenformig, dem medialen und cranialen Rand der Scapula
folgend. Die weiter lateral liegende Facette ist ungleichmafig oval
geformt und von der medialen Facette im stumpfen Winkel
abgesetzt.

Die Fossa infraspinata ist rhombisch geformt und in drei Facetten
unterteilt, die deutlich voneinander abgesetzt sind. Die Facetten sind
alle drei ungefahr gleich grof3. Die mittlere Facette steht in einem
annahernd rechten Winkel zur anteromedialen Facette und ist in ihrer
Form als rautenartig zu beschreiben. Gleichfalls in einem nahezu
rechten Winkel ist die posterolaterale Facette von der mittleren
Facette abgesetzt. Der Rahmen der Fossa infraspinata ist verdickt,
und die Rander des Rahmens springen nach dorsal hervor. Dadurch
wirkt die Fossa infraspinata vertieft und eingesenkt.

Die Oberflachenstruktur der Ventralseite der Scapula wirkt durch die
deutliche Gliederung der Dorsalseite unregelmaiig. Besonders die
Vertiefung zwischen der anteromedialen Facette und der mittleren
Facette ist auf der Ventralseite als relativ kraftiger Knochengrat zu
erkennen.

Die Cavitas glenoidalis und ihr Gelenkknorpeluberzug von
Rousettus aegyptiacus sind wie bei Rousettus amplexicaudatus
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ausgebildet. Lediglich der caudale Rand der Gelenkflache ist bei
Rousettus aegyptiacus anders gestaltet. Am caudodorsalen Rand
der Cavitas glenoidalis ragt ein schmales Knochenstlck nach lateral
hervor, welches dorsal in die Basis des Acromions Ubergeht und
caudal mit dem Margo lateralis verschmilzt. Der caudoventrale Rand
der Gelenkgrube ist abgeflacht und bildet caudal der Cavitas
glenoidalis eine kleine ovale Flache, die nach caudal durch den
verdickten Rand des Margo lateralis begrenzt wird.

Wie bei Rousettus amplexicaudatus ist auch bei Rousettus
aegyptiacus der craniodorsale Rand der Cavitas glenoidalis verdickt.
Cranial der Cavitas glenoidalis befindet sich hier ebenfalls eine leicht
vertiefte Flache, die abgerundet dreieckig geformt erscheint und an
allen drei Seiten von Knochenrandern begrenzt wird. Lateral der
Basis des Processus coracoideus, die nach dorsal hervorsteht, ist
die vertiefte Flache zu einer Grube eingesenkt.

Abb. 4.45.: Rousettus

Cla.

aegyptiacus:
nor rechte Scapula,
lateral
Acr. - Acromion
Cla. - Clavicula
Cav. glen. Cav. glen. - Cavitas glenoidalis

Marg. lat. - Margo lateralis

Marg. lat.

II. N 5 mm
\ —

Abb. 4.46.: Rousettus

aegyptiacus: Acr.

rechte Scapula

lateral
Acr. - Acromion Cla.
Cla. - Clavicula ;

Cauv. glen. - Cavitas glenoidalis
Marg. lat. - Margo lateralis

Cav. glen.

Marg. lat.

5mm
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Abb. 4.47.: Rousettus
aegyptiacus:
Cavitas glenoidalis,
lateral

Tub. sup. - Tuberositas
supraglenoidalis

Lab. glen. - Labrum glenoidale

Cav. glen. - Cavitas glenoidalis

B. Humerus:

Auch der Humerus von Rousettus aegyptiacus gleicht dem von
Rousettus amplexicaudatus. Daher sollen hier nur Abweichungen
von dem oben beschriebenen Bau dieses Knochens bei Rousettus
aegyptiacus wiedergegeben werden, von denen der
GrolRenunterschied am auffalligsten ist.

Die Basis des Caput humeri, welches wie bei Rousettus
amplexicaudatus geformt ist, setzt sich nach caudolateral in eine
schmale, nach caudal hervorragende Knochenerhebung fort, die das
proximale Viertel des Humerusschaftes bedeckt.

Die Crista tuberculi majoris ist kraftig ausgebildet und ragt weit
nach caudodorsal auf. Auch die Crista tuberculi minoris ist kraftig
entwickelt und bildet einen nach caudoventral vorspringenden
Knochengrat.

Die Crista pectoralis stellt eine kraftige Knochenleiste an der
Cranialseite des Humerus dar. Sie entspringt mit breiter Basis an der
proximocranialen Seite des Humerus und verjingt sich in ihrem
weiteren Verlauf entlang des Humerusschaftes, mit welchem sie
distal verschmilzt. In ihrem proximalen Bereich springt die Crista
pectoralis relativ weit nach cranial hervor und besitzt eine gratférmige
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Gestalt. Weiter distal wird sie flacher und runder. Sie bedeckt das

proximale Drittel des Humerusschaftes.

Abb. 4.48.: Rousettus
aegyptiacus:
rechte proximale
Humerusepiphyse,
caudal

Tub. min. - Tuberculum minus
Cap. hum- Caput humeri
Tub. maj. - Tuberculum majus

Tub. min.

Cap. hum.

Tub. maj.

Cr. pec.

Tub. min.

Abb. 4.50.: Rousettus aegyptiacus:
rechte proximale
Humerusepiphyse,

proximal
Tub. min. - Tuberculum minus
Cap. hum - Caput humeri

Cr. tub. min. - Crista tuberculi
minoris

Abb. 4.49.: Rousettus
aegyptiacus:
rechte proximale
Humerusepiphyse,
proximal

Tub. maj. - Tuberculum majus
Cap. hum- Caput humeri
Tub. min. - Tuberculum minus
Cr. pec. - Crista pectoralis

Tub. min.
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C. Gelenkkapsel

Das Schultergelenk von Rousettus aegyptiacus konnte aufgrund

seiner Grofde nicht wie das der anderen Formen geschnitten werden.

Daher standen keine Querschnitte des Gelenkes zur Verfugung und
die Kapsel konnte nur von aul3en betrachtet werden, weshalb nur

eine sehr oberflachliche Beschreibung der Gelenkkapsel moglich ist.

Die Gelenkkapsel von Rousettus aegyptiacus ist weit und dinn. Sie
zeigt in ihrer gesamten Ausdehnung die gleiche Starke und ist aus
straffem Bindegewebe aufgebaut. Auffallig ist cranial die Sehne des
M. biceps brachii caput longum, welche von der Ventralseite des
Humerus im Sulcus intertubercularis durch die Gelenkkapsel

hindurch zur Basis des Processus coracoideus zieht. Diese Sehne ist

bei Rousettus aegyptiacus sehr kraftig ausgebildet.

Innerhalb der Kapsel ist eine weitere Sehne zu entdecken, die nicht
so stark ausgepragt erscheint. Diese Sehne verlauft von der
Tuberositas supraglenoidalis entlang der grubigen Einsenkung
zwischen dem Caput humeri und dem Tuberculum minus in die
Tiefe. Hier zieht die Sehne um den Humeruskopf herum, um sich
ventral mit der Gelenkkapsel zu vereinigen.

4.4. Das unspezialisierte Schultergelenk der Rhinopomatidae:

4.4 1. Rhinopoma hardwickei:

A. Scapula:

Die Scapula von Rhinopoma hardwickei ist schmal und mehr als
dreimal so lang wie breit. Ihre Form erinnert an ein Parallelogramm.
Die semitransparenten Flachen der Scapula werden vom Margo
cranialis, vom Margo lateralis und vom Margo vertebralis gestutzt.

Der Margo cranialis ist verdickt und endet an seinem medialen
Ende in dem nach cranial ragenden Angulus cranialis. An den
Angulus cranialis schlie3t sich nach caudomedial der ebenfalls
verdickte Margo vertebralis an. Die Verdickung befindet sich
vorwiegend in seinem cranialen Abschnitt, wo er zudem flachig
verbreitert erscheint. Je weiter man dem Verlauf des Margo
vertebralis nach caudal folgt, desto zarter wird er in seinem Bau. An
seinem caudalen Ende geht er in den Angulus caudalis Uber.
Dieser ist dreieckig oval geformt und bildet den caudalen Abschluss
der Scapula.
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Der Margo lateralis ist kraftig ausgebildet, bis auf seinen caudalen
Abschnitt, welcher eher als zierlich zu bezeichnen ist. In seinem
Verlauf nach cranial wird er breiter und flachig. Unmittelbar caudal
der Gelenkflache weist der Margo lateralis an seiner Ventralseite
eine kleine kndcherne Erhebung auf. Auch auf der Dorsalseite findet
sich ein kleiner Knochenvorsprung am Margo lateralis, der etwas
weiter caudal liegt als auf der Ventralseite. Dieser Knochenvorsprung
geht in die Erhebung zwischen der mittleren und der posterolateralen
Facette auf der Fossa infraspinata Uber. Zwischen den beiden
beschriebenen Knochenvorsprungen am Margo lateralis befindet
sich ein schwacher Knochengrat, der weiter caudal mit dem Margo
lateralis verschmilzt.

Auf der Dorsalseite wird die Flache der Scapula durch die Spina
scapulae in die obere, kleinere Fossa supraspinata und die untere,
grolRere Fossa infraspinata unterteilt. Die Fossa supraspinata ist
von langlicher Form. |hre Oberflache ist glatt und erscheint leicht
nach ventral gekippt. Inre Ausdehnung macht im Vergleich zur Fossa
infraspinata nur etwa ein Drittel aus.

Die Fossa infraspinata ist in drei Facetten gegliedert, von denen die
mittlere den grof3ten Raum einnimmt. Die anteromediale Facette und
die mittlere Facette sind in einem Winkel von annahernd 90°
zueinander angeordnet, wodurch auf der Dorsalseite ein tiefe
Einsenkung zwischen den beiden Facetten entsteht. Auf der
Ventralseite der Scapula erscheint diese als Aufwdlbung, die sich
caudal zu einem schmalen Knochengrat verjungt und mit dem
caudalen Teil des Margo vertebralis verschmilzt. Die posterolaterale
Facette ist die kleinste der drei Facetten und erscheint in einem
stumpfen Winkel gegen die mittlere Facette abgesetzt.

Der Ursprung der Spina scapulae befindet sich dorsal der Cavitas
glenoidalis auf der Hohe ihres caudalen Drittels. Auf ihrem Weg nach
mediocaudal geht aus ihr das Acromion hervor. An ihrem Ende
vereinigt sich die Spina scapulae medial mit dem Margo vertebralis.
Sie erscheint als kammartige Knochenerhebung, deren Hohe in
ihrem Verlauf nach mediocaudal sukzessive abnimmt.

Das Acromion wurzelt in der Spina scapulae auf der Dorsalseite der
Scapula. Es steigt von der scapularen Flache zunachst nach
craniodorsal auf und wendet sich nach ungefahr zwei Dritteln seiner
Lange nach ventral. Das Acromion besitzt sein craniales Ende
cranioventral der Cavitas glenoidalis, um dort mit der Clavicula zu
gelenken. In seinem Bau ist das Acromion als zierlich zu bezeichnen.
Es ist abgeflacht und hakenartig nach ventral gebogen.

Der Processus coracoideus ist kraftig und flach. Seine breite Basis
befindet sich am Margo cranialis, von wo er nach ventrolateral
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umbiegt. Die Basis des Processus coracoideus ragt im lateralen
Bereich nach dorsal vor.

Die einzige Gelenkflache an der Scapula, die Cavitas glenoidalis ist
in ihrer Form als birnenartig anzusprechen. lhre Ausdehnung ist
demnach caudal weiter als cranial. Die Cavitas glenoidalis erscheint
konkav, wobei der craniale Abschnitt starker gewdlbt ist als der
caudale Bereich. Craniodorsal der Cavitas glenoidalis ist der
Knochen tief eingesenkt, was auf der cranioventralen Seite nicht der
Fall ist. Hierdurch wird eine tiefe Grube gebildet, die sich zwischen
dem craniodorsalen Rand der Cavitas glenoidalis und der Basis des
Processus coracoideus einsenkt. Der Rand der Cavitas glenoidalis
ist an dieser Stelle verdickt.

Die gesamte Gelenkflache ist mit Gelenkknorpel ausgekleidet, der
sich an allen Randern der Cavitas glenoidalis in zum Teil recht
kraftige Knorpellippen, das Labrum glenoidale, fortsetzt. Cranial
bildet der Gelenkknorpel einen kappenférmigen Uberzug, der den
proximalen Teil des Labrum glenoidale darstellt. Im cranialen Bereich
der Cavitas glenoidalis greift der Gelenkknorpel auf der Dorsalseite
um den kndchernen Anteil der Scapula herum und dehnt sich auf die
dorsale Flache der Scapula aus. Auf halber Hohe der Cavitas
glenoidalis wird der Gelenkknorpel in seiner Form ungleichmafiger.
Im Zentrum der Gelenkflache ist er am dunnsten. Nach dorsal wird er
allmahlich dicker, wahrend der Gelenkknorpel ventral einen kraftigen
Knorpelgrat bildet, der nach lateral in den Gelenkspalt hineinragt. Der
Gelenkknorpel, der die Cavitas glenoidalis bedeckt und die
Knorpellippen des Labrum glenoidale haben entscheidenden Anteil
an der konkaven Ausformung der Gelenkflache. Am cranialen Rand
der Gelenkflache ragt die Tuberositas supraglenoidalis als kleine
Knorpelecke nach lateral hervor.

Acr. Abb. 4.51.: Rhinopoma

hardwickei:
rechte Scapula,
lateral
Acr. - Acromion
Lab. glen - Labrum glenoidale
Cla. - Clavicula

Tub. sup. - Tuberositas
supraglenoidalis
Cav. glen - Cavitas glenoidalis

Cav. glen.
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Abb. 4.52.: Rhinopoma

hardwickei:
rechte Scapula,
dorsolateral
Acr. - Acromion
Cla. - Clavicula

Tub. sup. - Tuberositas
supraglenoidalis

Cav. glen - Cavitas glenoidalis

Lab. glen - Labrum glenoidale

Abb. 4.53.: Rhinopoma
hardwickei:
Cavitas glenoidalis
ventrolateral

Tub. sup.

Tub. sup. - Tuberositas
supraglenoidalis

Lab. glen - Labrum glenoidale

Cav. glen - Cavitas glenoidalis

Lab. glen.

Cav. glen.

B. Humerus:

Der Humerus von Rhinopoma hardwickei ist ein langer und schlanker
Knochen, der in der Ansicht von dorsal etwas nach caudal gebogen
ist. Der Schaft ist glatt und leicht nach dorsoventral abgeflacht.
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Das Caput humeri ist rundlich oval geformt und nach ventral leicht
abgeflacht. Im Verhaltnis zur Humeruslange ist der Humeruskopf
nicht sehr grof3. In der Ansicht von caudal wirkt das Caput humeri
cranial etwas schmaler caudal. Schaut man von ventral auf den
Gelenkkopf, so walbt er sich halbkugelférmig nach caudal hervor.
Caudolateral ist das Caput humeri deutlich gegen den
Humerusschaft abgesetzt.

In der Aufsicht auf die proximale Flache sieht man, dass das Caput
humeri dorsal gegen das Tuberculum majus durch eine schmale
Rinne getrennt ist, wahrend es ventral vom Tuberculum minus durch
eine tiefe, grubenartige Einschnurung abgesetzt ist. Das Caput
humeri sowie die Einschnirungen zwischen dem Humeruskopf und
den Tuberculi sind von Gelenkknorpel Gberzogen.

Das Tuberculum majus an der Dorsalseite der proximalen
Humerusepiphyse stellt eine ungleichmalig geformte
Knocherhabenheit dar. In der Ansicht von ventral und caudal sieht
man das Tuberculum majus das Caput humeri um ein kleines Stuck
uberragen. Schaut man von caudal auf das Tuberculum majus, so
erkennt man, dass das Tuberculum majus durch einen Knochensteg
mit dem Caput humeri verbunden ist, der nur leicht eingesenkt
erscheint. Proximal setzt sich diese Einsenkung in eine enge,
grabenartige Vertiefung fort. Sowohl die caudale Einsenkung als
auch die proximal liegende Vertiefung sind von Gelenkknorpel
uberzogen. Proximocranial verjingt sich das Tuberculum majus und
bildet eine Grube, die hinter dem Caput humeri an der Basis der
Crista pectoralis liegt. An der craniodorsalen Seite der proximalen
Humerusepiphyse geht das Tuberculum majus gratformig in die
Crista pectoralis Uber.

Das Tuberculum minus bildet eine kraftige, zapfenartige
Knochenerhebung an der Ventralseite der proximalen
Humerusepiphyse. In der Ansicht von caudal sieht man, dass es vom
Humeruskopf aus betrachtet, weit nach ventral hervorragt. Es wirkt
wie der abgespreizte Daumen einer Hand. In seiner Hohe Uberragt
es das Caput humeri kaum. Durch die starke Abspreizung des
Tuberculum minus vom Caput humeri entsteht zwischen den beiden
eine tiefe, grubenférmige Einsenkung, welche man sowohl in der
Ansicht von caudal als auch bei der Aufsicht auf die proximale
Flache wahrnehmen kann. Diese Einsenkung vereinigt sich
proximocranial mit der vorher beschriebenen Grube, die an der Basis
der Crista pectoralis liegt. Die Einschnlirung zwischen dem
Tuberculum minus und dem Caput humeri ist, ebenso wie die Grube
an der Basis der Crista pectoralis, von Gelenkknorpel bedeckt, der
eine Fortsetzung des Gelenkknorpellberzuges des Caput humeri
darstellt. Proximocranial verjungt sich das Tuberculum minus zu
einem schmalen Knochengrat, der sich an der Ventralseite zum
Sulcus intertubercularis einsenkt. Hinter der Einwolbung des
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Sulcus intertubercularis geht der Knochengrat des Tuberculum minus
in die ventrale Basis der Crista pectoralis Uber.

Die kraftige Crista pectoralis hat ihren Ursprung proximocranial
hinter den Tuberculi und weist eine breite, flachige Basis auf. Etwa
auf der Hohe der Halfte ihrer Lange bildet sie einen nach cranial
gerichteten Knochenzapfen. Lateral dieses Zapfens verjingt sich die
Crista pectoralis und bildet einen, von ventral und dorsal betrachtet,
schmalen und nach cranial aufragenden Knochengrat. Nach kurzem,
gleichmafdig hohem Verlauf fallt dieser Knochengrat zum
Humerusschaft hin ab und vereinigt sich schliel3lich mit diesem.

Eine Crista tuberculi minoris ist am proximalen Teil des
Humerusschaftes zu erahnen, wohingegen eine Crista tuberculi
majoris nicht vorhanden ist.

Abb. 4.54.: Rhinopoma Tub. min. Cap. hum. Tub. maj.
hardwickei: ;
rechte proximale
Humerusepiphyse,
caudal

Tub. min. - Tuberculum minus
Cap. hum- Caput humeri
Tub. maj - Tuberculum majus

Abb. 4.55.: Rhinopoma
hardwickei:
rechte proximale
Humerusepiphyse,
proximal

Cap. hum. Tub. min.

Tub. maj.

Cr. pec. - Crista pectoralis

Tub. maj. - Tuberculum majus

Cap. hum. - Caput humeri

Sulc. int. Tub. min. - Tuberculum minus

Sulc. int. - Sulcus
intertubercularis
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Abb. 4.56.: Rhinopoma Tub. maj.
hardwickei:
rechte proximale
Humerusepiphyse,
ventral

Tub. min. - Tuberculum minus
Tub. maj - Tuberculum majus
Cap. hum- Caput humeri

C. Gelenkkapsel:

Cranial entspringt die Gelenkkapsel auf der Dorsalseite mit breiter
Basis, und zwar sowohl im verkndcherten Teil der Scapula als auch
im Gelenkknorpel des Labrum glenoidale. Auf der Hohe des
Gelenkspaltes wolbt sich die Kapsel kuppelformig in den Gelenkspalt
vor und ist hier kraftig verdickt. Weiter dorsolateral erkennt man,
dass die Sehne des M. triceps brachii caput longum in die Kapsel
eingebaut ist und zu ihrer Verstarkung beitragt.

Caudal ist der dorsal verlaufende Teil der Gelenkkapsel nicht mehr
so kraftig ausgebildet. Auf ihrem Weg nach lateral faltet sich die
Kapsel mehrmals nach innen ein, so dass ihr Verlauf als
unregelmalig zu beschreiben ist.

An der Humerusepiphyse ist die Gelenkkapsel auf der Dorsalseite in
der Einbuchtung zwischen Caput humeri und dem Tuberculum majus
befestigt. Sie ist hier flachig und breit.

Auf der Ventralseite ist die Gelenkkapsel cranial viel schwacher
ausgebildet als dorsal. Sie entspringt mit dlinner Basis medial des
Labrum glenoidale an der Scapula. Auf der Hohe des Gelenkspaltes
geht das Bindegewebe der Kapsel in ein Ligament Uber, welches die
Kapsel verstarken hilft. Die Kapsel zieht zum Tuberculum minus und
ist dort kraftiger ausgebildet als an ihrer Anheftungsstelle an der
Scapula.
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Caudal ist die ventrale Gelenkkapsel in inrem Befestigungsbereich
an der Scapula flachig aber fein und geht sowohl aus dem
knoéchernen Teil der Scapula als auch aus dem Labrum glenoidale
hervor. Im Bereich des Labrum glenoidale faltet sich die Kapsel nach
innen ein. Weiter lateral bildet sie zwei unterschiedlich grol3e Zapfen
aus, die in den Gelenkspalt hineinragen. Im Verlauf auf den Humerus
zu wird die Kapsel immer kraftiger und wolbt sich kuppelartig in die
Einbuchtung zwischen dem Caput humeri und dem Tuberculum
minus vor. Die flachige Anheftungsstelle der Kapsel am lateralen Teil
des Tuberculum minus erstreckt sich bis zum Sulcus
intertubercularis.

Cranial liegen der Gelenkkapsel zwei Bindegewebszlige auf, von
denen der eine sehr kraftig erscheint und durch eine Sehne verstarkt
wird. Dieser Bindegewebszug zieht dorsal von der Einbuchtung
zwischen dem Tuberculum majus und der Crista pectoralis nach
medial bis zur Basis des Acromions und zur distalen Epiphyse der
Clavicula.

Der zweite Bindegewebszug ist schwacher ausgebildet und verlauft
von der medialen Kante des Sulcus intertubercularis bis zur Basis
des Processus coracoideus, wo er sich breit auffachert.
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Abb. 4.57.: Rhinopoma hardwickei:
rechtes Schultergelenk quer (Schnitt Nr. 100), 50-fach

Kp. ven. - Gelenkkapsel ventral Kp. dor.- Gelenkkapsel dorsal
Cap. hum- Caput humeri Lab. glen.- Labrum glenoidale
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. 4.58.: Rhinopoma hardwickei:
rechtes Schultergelenk quer (Schnitt Nr. 110), 50-fach

Kp. dor. - Gelenkkapsel dorsal Kp. ven. - Gelenkkapsel ventral
Cap. hum. - Caput humeri Lab. glen.- Labrum glenoidale

Abb. 4.59.: Rhinopoma hardwickei:
rechtes Schultergelenk quer (Schnitt Nr. 120), 50-fach

Kp. ven. - Gelenkkapsel ventral Cap hum. - Caput humeri
Lab. glen.- Labrum glenoidale Kp. dor. - Gelenkkapsel dorsal
D. Histologie:

Der Gelenkknorpel an der Cavitas glenoidalis besteht aus zwei
verschiedenen Arten von Knorpel.

In der Mitte der Gelenkflache ist die Knorpelschicht aus
Hyalinknorpel aufgebaut, der in seiner auf3ersten Schicht zellfrei ist.
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Die Bereiche am dorsalen und ventralen Rand der Gelenkgrube sind
hingegen von Faserknorpel Uberzogen, der sich durch seinen
Reichtum an kollagenen Fasern auszeichnet. Zum Zentrum der
Cavitas glenoidalis setzt sich der Faserknorpel in hyalinen Knorpel
fort.

Am hyalinen Gelenkknorpel im Zentrum der Gelenkflache erkennt
man die typische Schichtung in vier Zonen:

In der apikalen Tangentialzone sind die Knorpelzellen zur
Oberflache hin abgeflacht, wahrend sich die darunter liegende
Ubergangszone durch gleichméaRig verteilte, ovoid geformte
Chondrocyten auszeichnet. In der folgenden Radiarzone sind die
Knorpelzellen zu kurzen Saulen angeordnet. Die innerste Schicht ist
die Zone verkalkten Knorpels und von der daruber liegenden
Radiarzone durch die Grenzlinie getrennt. Nach innen setzt sich die
Zone verkalkten Knorpels in den Knochen fort.

Der Gelenkknorpel am Caput humeri besteht ausschlieRlich aus
Hyalinknorpel, der in seiner aulRersten Schicht ebenfalls zellfrei ist.
Auch hier erkennt man deutlich die Schichtung in vier Zonen: Die
Tangentialzone und die Uberganszone sind diinn, ebenso wie die
darunter liegende Radiarzone. Die Zone verkalkten Knorpels
erscheint demgegenulber sehr kraftig ausgepragt.

Abb. 4.60.: Rhinopoma hardwickei:
Labrum glenoidale, dorsal (Schnitt Nr. 100), 100-fach

Lab. glen. - Labrum glenoidale Kp. dor. - Gelenkkapsel dorsal
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e

E hyaliner
- Knorpel

Abb. 4.61.: Rhinopoma hardwickei:
Labrum glenoidale, dorsal (Schnitt Nr. 100), 200-fach

Die Gelenkkapsel des Schultergelenkes lasst eine Schichtung in
zwei unterschiedlich aufgebaute Bereiche erkennen.

Der dul3ere derbe und fibrése Teil stellt das Stratum fibrosum dar,
in welchem die Kollagenfasern aul3erordentlich dicht gepackt sind.
Dieser Teil der Gelenkkapsel ist flr deren Festigkeit verantwortlich.
Das Stratum synoviale bildet den inneren Teil der Gelenkkapsel,
welcher die Binnenflache der Kapsel tberzieht. Es enthalt viel
Fettgewebe, wodurch es weich und verformbar ist. Vom Stratum
synoviale springen Fettfalten ins Innere hervor, welche die
wechselnd leeren Raume bei der Bewegung ausflllen. Die Fettfalten
dienen zugleich als Resorptionsorgane.

Die Fasern der Kapsel verlaufen parallel zur Schnittebene. Ihr
Verlauf ist entweder gerade oder wellenférmig, so dass noch eine
Langenreserve fur die Bewegung zur Verfugung steht.

Abb. 4.62.: Rhinopoma
hardwickei:
Gelenkkapsel
dorsal
(Schnitt Nr. 120),
100-fach
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— Abb. 4.63.: Rhinopoma

Lab. glen. hardwickei:
Gelenkkapsel
ventral
(Schnitt Nr. 115),
100-fach

e Kp. ven. - Gelenkkapsel ventral
i Lab. glen.- Labrum glenoidale

4.4.2. Rhinopoma microphyllum:

A. Scapula:

Der prinzipielle Bau der Scapula von Rhinopoma microphyllum
unterscheidet sich nicht von den Verhaltnissen, die wir bei
Rhinopoma hardwickei vorfinden. Daher soll hier nur auf einige
Details hingewiesen werden, in denen sich die beiden Arten
unterscheiden.

Die Scapula von Rhinopoma microphyllum ist deutlich gréRer als die
von Rhinopoma hardwickei, was jedoch aufgrund der differierenden
KorpergrofRen der beiden Arten nicht verwundert.

Der Margo lateralis biegt in seinem caudalen Abschnitt nach medial
um.

An der Fossa supraspinata kann eine Gliederung in zwei Facetten
wahrgenommen werden. Eine sehr kleine Facette liegt im cranialen
Bereich der Fossa supraspinata und ist von der etwas grof3eren
caudalen Facette durch einen schwachen Knochengrat abgetrennt.
In der Ansicht von lateral wirkt die Fossa supraspinata leicht nach
ventral gekippt.

Das Labrum glenoidale ist an seiner Ventralseite zu einem
pfeilformigen Zapfen ausgezogen, der weit nach lateral hervorragt.
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Abb. 4.64.: Rhinopoma
, Acr.
microphyllum:
linke Scapula,
lateral
Acr. - Acromion
Cla. - Clavicula

Cav. glen - Cavitas glenoidalis

Lab. glen - Labrum glenoidale

Tub. sup. - Tuberositas
supraglenoidalis

Tub. sup.

Lab. glen.

Cav. glen.

Abb. 4.65.: Rhinopoma
microphyllum:
Cavitas glenoidalis
dorsolateral

| Tub. sup. - Tuberositas
supraglenoidalis

Lab. glen - Labrum glenoidale

Cav. glen - Cavitas glenoidalis

Lab. glen.

Cav. glen.

Abb. 4.66.: Rhinopoma microphyllum:
Cavitas glenoidalis, lateral Lab. glen.

Lab. glen - Labrum glenoidale
Tub. sup. - Tuberositas supraglenoidalis
Cav. glen - Cavitas glenoidalis

Cav. gler|.
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B. Humerus:

Auch der Bau des Humerus von Rhinopoma microphyllum entspricht
grundsatzlich dem von Rhinopoma hardwickei und unterscheidet sich
nur in wenigen Einzelheiten von jenem. Entsprechend der
unterschiedlichen KérpergréRen ist der Humerus von Rhinopoma
microphyllum langer und kraftiger als der von Rhinopoma hardwickei.

Das Caput humeri ist eiformig-oval geformt, wirkt jedoch von ventral
betrachtet ebenfalls halbkugelig.

Das Tuberculum majus stellt eine unregelmafig geformte
Knochenerhebung auf der Dorsalseite der proximalen
Humerusepiphyse dar. Von caudal betrachtet, gibt es keine
Einsenkung zwischen dem Tuberculum majus und dem Caput
humeri. Es hat vielmehr den Anschein, als wirde die dorsale Basis
des Caput humeri sich verjingen, um dann in die Knochenerhebung
des Tuberculum majus Uberzugehen.

Abb. 4.67.: Rhinopoma
microphyllum:
linke proximale
Humerusepiphyse,
caudal

Tub. maj. Cap. hum. Tub. min.

Tub. maj - Tuberculum majus
Cap. hum- Caput humeri
Tub. min. - Tuberculum minus

Abb. 4.68.: Rhinopoma
microphyllum:
linke proximale
Humerusepiphyse, | Tub. min.
proximal

Tub. min. - Tuberculum minus
Cap. hum - Caput humeri
Tub. maj - Tuberculum majus
Cr. pec. - Crista pectoralis
Sulc. int - Sulcus
intertubercularis

Tub. maj.

Sulc. int.

_ Cr. pec.
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Abb. 4.69.: Rhinopoma
microphyllum:
linke proximale

Tub. maj.

Tub. min. ventral

Cap. hum- Caput humeri
Tub. maj - Tuberculum majus
Tub. min. - Tuberculum minus

C. Gelenkkapsel:

Wie bei Rhinopoma hardwickei gibt es auch bei Rhinopoma
microphyllum Unterschiede in der Auspragung der Gelenkkapsel von
cranial nach caudal.

Wahrend die Kapsel im cranialen Bereich auf der Dorsalseite
deutlich kraftiger ausgebildet ist als ventral, kehrt sich dieses Bild
um, je weiter man nach caudal blickt. Im caudalen Bereich ist die
Gelenkkapsel auf der Ventralseite starker ausgepragt als dorsal.

4.5. Zusammenfassung der morphologischen Befunde:

Aus den oben dargestellten morphologischen Beschreibungen der
Schultergelenke der untersuchten Arten ist ersichtlich, dass bei den
Chiroptera drei verschiedene Schultergelenkstypen vorkommen, die
sich in ihrem Bau recht deutlich unterscheiden.

Wahrend am Schultergelenk der Pteropodidae und der
Rhinopomatidae einem halbkugelig ovalen Caput humeri eine
birnenformige, konkave Cavitas glenoidalis gegenubersteht, finden
wir bei Mormoops megalophylla einen langlich ovoid geformten

Humerusepiphyse,
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Humeruskopf, der mit einer trogférmig ovalen Gelenkflache an der
Scapula korrespondiert.

Bei Molossus molossus finden wir ein oval geformtes Caput humeri,
dessen Langsachse, im Unterschied zu den anderen Arten, jedoch
schrag zur langen Achse des Humerusschaftes ausgerichtet ist.
Passend dazu zeigt auch die Cavitas glenoidalis bei Molossus
molossus eine, im Vergleich zu den anderen Arten, ungewohnliche
Form. In ihrem cranialen Bereich ist die Gelenkgrube an der Scapula
fast zu einem Grat verengt, wohingegen sie caudal als nahezu
kreisrund zu bezeichnen ist.

Die Schultergelenke von Mormoops megalophylla und Molossus
molossus kdnnen folglich nicht mehr als Kugelgelenke bezeichnet
werden.

In der Ausbildung der Tuberculi an der proximalen Humerusepiphyse
gleichen sich die Verhaltnisse, die man bei den Pteropodidae, den
Rhinopomatidae sowie bei Mormoops megalophylla vorfindet. Das
Tuberculum majus Uberragt den Humeruskopf bei diesen Formen nur
leicht oder gar nicht und tritt im Vergleich zu Molossus molossus
nicht auffallig in Erscheinung. Im Gegensatz hierzu erscheint das
Tuberculum minus bei den Pteropodidae, den Rhinopomatidae und
ebenso bei Mormoops megalophylla auffallend gestaltet. Es ist
kraftig ausgebildet und deutlich vom Caput humeri nach ventral
abgesetzt, wodurch eine tiefe Einschnlirung zwischen dem
Humeruskopf und dem Tuberculum minus entsteht.

Bei Molossus molossus stellt hingegen das Tuberculum minus nur
noch eine unscheinbare Knochenerhebung an der Ventralseite der
proximalen Humerusepiphyse dar. Hier ist jedoch das Tuberculum
majus kraftig ausgepragt, und dieses ragt deutlich Uber das Caput
humeri hinaus. Im Gegensatz zu allen anderen hier untersuchten
Formen besitzt nur Molossus molossus eine zusatzliche
Gelenkflache an der Scapula. Diese ist in ihren Ausmalien nur wenig
kleiner als die Cavitas glenoidalis und tritt als abgerundet dreieckige
Vertiefung craniodorsal der primaren Gelenkflache deutlich in
Erscheinung.

Allen Gelenken gemeinsam ist das Vorhandensein einer kleinen,
nach lateral hervorragenden Knorpelerhebung am cranialen Rand
der Cavitas glenoidalis, die als Tuberositas supraglenoidalis
bezeichnet wird. Am auffalligsten ist diese Knorpelstruktur bei
Molossus molossus ausgebildet.

Ebenso findet man bei allen untersuchten Formen eine Vertiefung
auf der proximalen Flache des Humerus, die an der Basis der Crista
pectoralis liegt. Wahrend diese Vertiefung bei den Pteropodidae und
den Rhinopomatidae eine weite und flache Grube bildet, ist sie bei
den anderen beiden Formen abweichend gestaltet. Bei Mormoops
megalophylla erscheint die Vertiefung an der Basis der Crista

122



4.5. Zusammenfassung der morphologischen Befunde

pectoralis als tiefe Rinne, wohingegen bei Molossus molossus in
diesem Bereich eine tiefe, trichterformige Grube zu erkennen ist.

4.6. Befunde aus der Animation der rekonstruierten
Schultergelenke:

Die Betrachtung der Animation des dreidimensional rekonstruierten
Schultergelenkes von Rhinopoma hardwickei erbrachte Erkenntnisse
uber die Bewegungsablaufe im Schultergelenk, wie sie wahrend des
Fligelschlages auftreten. Bei abduziertem Humerus zu Beginn
dieser Phase der Flugelbewegung fugt sich der ventrale Rand der
Cavitas glenoidalis, der durch das kraftige, faserknorpelige Labrum
glenoidale Uberhdht und verstarkt ist, in die tiefe, von Gelenkknorpel
ausgekleidete Einbuchtung zwischen Tuberculum minus und Caput
humeri ein. Diese Vertiefung entsteht, wie mehrfach ausgefuhrt,
durch die auffallige Abspreizung des Tuberculum minus vom Caput
humeri nach ventral.

Der ventrale Rand der Cavitas glenoidalis wird also wahrend der
Abschlagsbewegung des Flugels von zwei Seiten begrenzt und
wahrscheinlich eingeklemmt. Ventral bildet die knorpeliberzogene
Innenflache des zapfenartig geformten Tuberculum minus eine
Umfassung der AulRenseite des ventralen Randbezirkes der
Gelenkgrube. Die dorsale Einfassung des Ventralrandes der Cavitas
glenoidalis wird von der abgeflachten ventralen Seite des Caput
humeri gebildet.

Erst zum Ende der Flugelabschlagsphase |0st sich der ventrale Rand
der Cavitas glenoidalis aus dieser Umfassung, wenn der Humerus
nach unten vorne gefuhrt wird.
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Schultergelenke

Abb. 4.70.: Abfolge von Animationsbildern aus dem ersten
Drittel des Fliigelabschlages

Sca. - Scapula Cap. hum.- Caput humeri
ven. Rnd. - ventraler Rand Cr. pec. - Crista pectoralis
der Cavitas Tub. min. - Tuberculum minus

glenoidalis
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5. Diskussion:

5.1. Funktionelle Interpretation der morphologischen Befunde:

Innerhalb der Ordnung Chiroptera wurden bisher drei verschiedene
Typen des Schultergelenkes beschrieben, die sich in ihrem Bau zum
Teil deutlich voneinander unterscheiden. Wahrend die Unterordnung
Megachiroptera einen einheitlichen Aufbau des Schultergelenkes
aufweist, findet man unter den Angehdrigen der Unterordnung
Microchiroptera alle drei unterschiedlichen Schultergelenksformen
vertreten. Auch innerhalb der Uberfamilien unterscheiden sich die
Microchiroptera im Bau ihres Schultergelenkes erheblich.

Alle drei Schultergelenkstypen stellen Abwandlungsformen von dem
normalen Bau des Schultergelenkes bei Sdugetieren dar. Das
gewohnliche Schultergelenk der Mammalia ist durch einen
halbkugelig geformten Oberarmkopf und eine korrespondierend
gestaltete Gelenkflache am Schulterblatt gekennzeichnet. Der
Bewegungsumfang im Schultergelenk ist betrachtlich, weshalb es
auch als echtes Kugelgelenk bezeichnet wird (STARCK 1979).

5.1.1. Das spezialisierte Schultergelenk mit zusatzlicher
Gelenkflache:

Die auffalligste Umformung hat zweifellos das spezialisierte
Schultergelenk mit zusatzlicher Gelenkflache erfahren, welches in
dieser Arbeit durch Molossus molossus reprasentiert wird. Dieser
Gelenktyp ist durch eine zusatzliche Gelenkflache an der Dorsalseite
der Scapula charakterisiert, die mit dem vergréRerten Tuberculum
majus an der proximalen Humerusepiphyse artikuliert. Erganzt
werden diese beiden morphologischen Besonderheiten durch eine
grubenartige Vertiefung an der proximalen Flache des Caput humeri,
in die sich die Knorpelerhebung der Tuberositas supraglenoidalis
einfugt.

Diese Abwandlung des Schultergelenkes wurde als erstes von
MILLER (1907) beschrieben, der jedoch nur wenig zur Funktion dieser
besonderen Ausbildung des Gelenkes beizutragen hatte: “... thus
giving the shoulder joint a very unusual strength, while limiting its
motion to a single plane.” Eine Analyse der funktionellen Bedeutung
des sekundaren Schultergelenkes wurde als erstes von VAUGHAN
(1959) angeboten. Er sah in dem sekundaren Schultergelenk eine
Vorrichtung, die durch die passive Vordehnung des M. serratus
ventralis pars posterior den Flugelaufschlag abbremst und
nachfolgend durch die Kontraktion des passiv vorgedehnten M.
pectoralis den Flugelabschlag einleitet. Der Zweck des sekundaren
Schultergelenkes bestand nach der Auffassung VAUGHANS darin,
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dass der M. serratus ventralis pars posterior durch seine passive
Vordehnung die Mm. pectoralis und subscapularis von ihrer Last
befreit, selber den Fligelaufschlag zu stoppen. Hierdurch sollen sich
die Ruhepausen der beiden Muskeln verlangern. In den folgenden
Jahren wurde diese Interpretation VAUGHANS von zahlreichen
Autoren ubernommen (NORBERG 1972a, SMITH 1972, STRICKLER
1978, ALTENBACH 1979 und andere), obwohl sie in Teilen
widerspruchlich war.

Eine sehr viel einleuchtendere funktionelle Interpretation wurde
zunachst von SCHLOSSER-STURM (1982) und in der Folge von
SCHLOSSER-STURM (1990), SCHLOSSER-STURM & SCHLIEMANN (1995),
SCHLIEMANN (1997), SCHLIEMANN & SCHLOSSER-STURM (1999) sowie
von GOETzL (2000) prasentiert. Alle genannten Autoren brachten die
Funktion des sekundaren Schultergelenkes in den Zusammenhang
mit der Hemmung der Einwartsrotation des Humerus im
Schultergelenk. Wie schon friher bemerkt wurde, muss bei allen
fliegenden Wirbeltieren eine unphysiologische Pronation des
Oberarmes im Schultergelenk verhindert werden, um einer zu
starken Neigung der Flugelflache vorzubeugen, die fur den Flug nicht
tolerierbar ware.

Wahrend des grofdten Teiles der Fligelabschlagsphase ist der
Humerus vom Korper nach oben und hinten ausgestreckt und wird
nach vorne unten gefluhrt.

Bei der Abduktion des Humerus schiebt sich der proximale Teil des
Caput humeri, welcher im Vergleich zur der distalen Flache des
Humeruskopfes schmaler ist, in den cranialen, engen Abschnitt der
Gelenkgrube. Der distale Bereich des Caput humeri trennt sich
wahrend dieser Zeit etwas vom weiteren, caudalen Bereich der
Cavitas glenoidalis ab. In dieser abduzierten Stellung des Humerus
im Schultergelenk treten die mit Gelenkknorpel Uberzogene
Innenseite des auffallend groRen Tuberculum majus und die
sekundare Gelenkflache an der Dorsalseite der Scapula miteinander
in Kontakt. Zusatzlich fugt sich die nasenartig geformte Tuberositas
supraglenoidalis in die tiefe Grube am proximalen Humerusende, die
sich zwischen Caput humeri, Crista pectoralis und Tuberculum majus
befindet, ein. Diese beiden Artikulationen im Schultergelenk fuhren
dazu, dass eine Einwartsdrehung des Humerus im Schultergelenk
unmaoglich wird, bilden also einen Sperrmechanismus gegen
unphysiologische Pronation (GOETzL 2000).

Nach HERMANSON & ALTENBACH (1987) bleiben die Gelenkflachen
des sekundaren Schultergelenkes wahrend annahrend der Halfte der
Dauer des Flugelabschlages miteinander in Kontakt. Die beiden
Autoren bezeichneten die Funktion des sekundaren
Schultergelenkes sehr treffend als “scapulo-humeral lock®.
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Durch die Artikulation von Tuberculum majus und sekundarer
Gelenkflache einerseits und das Einpassen der Tuberositas
supraglenoidalis in die Grube an der Basis der Crista pectoralis
andererseits wird zwar die Rotation um die Humeruslangsachse
verhindert, Abduktion und Adduktion des Humerus sind jedoch auch
in dieser Phase moglich.

Wenn im weiteren Verlauf des Flugelabschlages der Humerus
zunehmend an den Korper herangefuhrt wird, I16sen sich diese
zusatzlichen Artikulationen im Schultergelenk. Beim Senken des
Humerus rollt das Caput humeri innerhalb des caudalen weiten
Teiles der Cavitas glenoidalis nach oben. Die Tuberositas
supraglenoidalis wird durch das Adduzieren des Humerus aus der
Grube am proximalen Ende des Humerus herausgehoben und das
Tuberculum majus wird aus der Gelenkverbindung mit der
sekundaren Gelenkflache an der Scapula befreit, so dass der
Oberarm in der Lage ist, sich innerhalb der Gelenkflache um seine
schrage Achse zu drehen (SCHLIEMANN & SCHLOSSER-STURM 1999).
Der Oberarm erhalt so seine Fahigkeit, sich um drei Achsen zu
bewegen, zurlck. Bei Adduktion des Humerus stellt das sekundare
Schultergelenk also keinen Hemmmechanismus fir die
Bewegungsfreiheit des Oberarmes im Schultergelenk dar, so dass
die Vorderextremitaten zum Klettern, Laufen, Putzen usw. zur
Verfugung stehen.

Im Laufe der Flugelaufschlagsphase, die durch eine Supination des
Humerus eingeleitet wird (NORBERG 1972a), gleitet das Caput humeri
innerhalb des weiten, caudalen Bereiches des Cavitas glenoidalis
nach unten.

Die Befunde und Beobachtungen aus der vorliegenden Arbeit

unterstutzen diese funktionelle Interpretation des sekundaren
Schultergelenkes.

5.1.2. Das spezialisiert einfache Gelenk:

Die zweite Abwandlungsform des Schultergelenkes der Chiroptera
vom gewohnlichen Schultergelenk der Mammalia finden wir in dieser
Arbeit durch Mormoops megalophylla vertreten. Sie wird als
spezialisiert, einfaches Schultergelenk bezeichnet.

Diese Form des Schultergelenkes zeichnet sich durch eine langliche,
rinnenartige Cavitas glenoidalis aus, die mit einem oval geformten,
nahezu rollenartigen Caput humeri gelenkt, welches leicht nach
ventral geneigt erscheint. Der ventrale Rand der Gelenkgrube an der
Scapula ist von einer kraftigen und breiten Knorpellippe tGberzogen.
Wiederum war MILLER (1907) der erste, der diesen
Schultergelenkstyp sorgfaltig beschrieb, jedoch blieb er Hinweise zu
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seiner Funktion schuldig. Eine Bemerkung zur Aufgabe des
spezialisiert, einfachen Schultergelenkes findet sich erst wieder bei
SMITH (1972), der von einer Begrenzung der Rotationsfreiheit im
Schultergelenk ausging: “The modifications seen in mormoopids
probably result in less freedom of rotation at the shoulder joint than in
phyllostomatids®. Die erste umfassende Untersuchung dieser
Schultergelenksform fand erst im Jahre 1990 durch SCHLOSSER-
STURM statt, auf die in der folgenden Zeit eine Reihe von Arbeiten
erschienen, die sich mit dem Bau und der Funktion dieses
Schultergelenktypus befassten (SCHLOSSER-STURM & SCHLIEMANN
1995, SCHLIEMANN & SCHLOSSER-STURM 1999 und GOETzL 2000).

Nach SCHLOSSER-STURM & SCHLIEMANN (1995) gleitet der rollenartig
geformte, proximale Teil des Humeruskopfes wahrend der Abduktion
des Oberarmes in den cranialen, engeren Abschnitt der Cavitas
glenoidalis. Diese ist von Gelenkknorpel ausgekleidet, welcher
sowohl am dorsalen als auch am ventralen Rand lippenférmige
Strukturen bildet. In dieser Position des Caput humeri innerhalb der
Gelenkgrube arbeitet das Schultergelenk nicht mehr als Kugelgelenk.
Der abduzierte Humerus kann daher nicht mehr rotiert werden, aber
Bewegungen um die sagittale und die dorsoventrale Achse sind nicht
behindert, so dass auch bei diesem Gelenktyp die Vorderextremitat
fur andere Nutzungsmaoglichkeiten zur Verfligung steht.

GOETZzL (2000) beschreibt noch einen weiteren Aspekt des
spezialisiert einfachen Schultergelenkes, der mit der Hemmung der
Einwartsrotation des angehobenen Oberarmes in Verbindung steht.
Er verweist darauf, dass es eine auffallig feste und kraftige
Knorpellippe am ventralen Rand der Cavitas glenoidalis gibt.
Weiterhin beschreibt er Eigentumlichkeiten am Caput humeri, die
bisher zwar beschrieben wurden (SCHLOSSER-STURM & SCHLIEMANN
1995), jedoch noch keine funktionelle Beachtung gefunden haben.
So ist die Ventralseite des Caput humeri im Gegensatz zur
Dorsalseite plan und abgeflacht, und das Tuberculum minus wird als
auffallig nach ventral gerichtet beschrieben. Nach der Auffassung
von GOETzL (2000) bewirken diese Strukturen eine massive
Einschrankung der Pronation des Humerus im abduzierten Zustand,
die folgendermalen erfolgt:

Die dicke Knorpellippe am ventralen Rand der Cavitas glenoidalis
fugt sich in die Vertiefung zwischen dem Caput humeri und dem
vergroRerten Tuberculum minus ein, welche mit Gelenkknorpel
ausgekleidet ist. Dadurch wird die Knorpellippe von dorsal und
ventral, einem Zangengriff vergleichbar, umfasst. Auf der Dorsalseite
der Knorpellippe kommt diese Umfassung durch die fast plane, nach
ventral weisende Flache des Caput humeri zustande. Die ventrale
Seite der Knorpellippe wird durch die Innenflache des Tuberculum
minus umschlossen. Durch die Auskleidung der Einbuchtung
zwischen Caput humeri und Tuberculum minus mit Gelenkknorpel
kommt die Knorpellippe nicht direkt mit dem Knochen in Kontakt.
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Anderenfalls wirde sich die Knorpellippe rasch abnutzen. Solange
die Knorpellippe in der Einbuchtung eingeklemmt ist, wird die
Pronationsfahigkeit des Humerus bei starker Abduktionsstellung des
Oberarmes, wie sie wahrend der Flugelabschlagsphase vorkommt, in
Verbindung mit der ebenfalls rotationslimitierenden ovoiden Form der
Gelenkelemente, in einem ganz erheblichen Malde eingeschranki.
Bei maximaler Abduktion ist die Pronationsfahigkeit nach GOETzL
(2000) am starksten eingeschrankt, da zu diesem Zeitpunkt des
Fllgelabschlages einerseits der grolitmogliche Flachenkontakt
zwischen der dicken und festen Knorpellippe und dem nach ventral
weisenden Bereich des Caput humeri besteht. Andererseits wird in
dieser Stellung des Humeruskopfes im Schultergelenk der proximale,
rollenartig geformte Teil des Caput humeri von dem cranialen, engen
Abschnitt der Cavitas glenoidalis fest umfasst.

Zum Ablauf der Bewegung des Humerus im Schultergelenk sollen
folgende Vorstellungen angefihrt werden:

Zu Beginn des Flugelabschlages, wenn der Humerus nach hinten,
oben ausgestreckt ist, ruht die Tuberositas supraglenoidalis in der
Vertiefung an der Basis der Crista pectoralis, welche im Befundteil
dieser Arbeit beschrieben wurde. Der schmale, craniale Teil des
Caput humeri liegt in dieser Flugelstellung dem engen, cranialen
Bereich der Cavitas glenoidalis an, wahrend der breitere, mittlere
Abschnitt des Gelenkkopfes mit dem weiteren, zentralen Teil der
Gelenkflache artikuliert. Der ventrale Rand der Cavitas glenoidalis
wird ventral von der Innenflache des Tuberculum minus und dorsal
von der abgeflachten Ventralseite des Caput humeri umfasst,
befindet sich also in der Einbuchtung, die durch das stark
abgespreizte Tuberculum minus zwischen diesem und dem Caput
humeri entsteht.

Beim Absenken des Humerus wahrend des Fligelabschlages rollt
das Caput humeri innerhalb der Gelenkflache nach oben, wobei die
Verbindung zwischen der Tuberositas supraglenoidalis mit der Grube
an der proximalen Humerusflache gelost wird. Wahrend der aufwarts
gerichteten Rollbewegung des Humeruskopfes in der Gelenkflache
wird das schmale Caput humeri vollstandig von der Cavitas
glenoidalis und ihrem Labrum glenoidale umfasst. Der ventrale Rand
der Cavitas glenoidalis bleibt wahrend der Adduktion des Humerus in
der Vertiefung zwischen dem Caput humeri und dem Tuberculum
minus eingeklemmt. Diese Verbindung wird erst gelost, wenn der
Fligelabschlag beendet ist und der Humerus zur Einleitung des
Aufschlages im Schultergelenk supiniert wird.

Wahrend der Aufschlagsphase des Flugels gleitet der Humeruskopf
innerhalb der Gelenkflache nach unten, und der ventrale Rand der
Cavitas glenoidalis wird durch die Supination des Humerus nicht von
der Innenflache des Tuberculum minus umfasst.

Die aus dieser hier vorliegenden Arbeit gewonnen Erkenntnisse
bezlglich der Funktion des spezialisiert einfachen Schultergelenkes
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decken sich mit den oben beschrieben Befunden. Weitere
Ergebnisse sollen beim Vergleich der Schultergelenkstypen
angefuhrt werden.

5.1.3. Das unspezialisierte Schultergelenk:

Das Hauptaugenmerk dieser Arbeit soll auf das unspezialisierte
Schultergelenk gerichtet werden, welches bei der Mehrzahl der hier
untersuchten Arten auftritt (Eonycteris spelaea, Rousettus
amplexicaudatus, Rousettus aegyptiacus, Rhinopoma hardwickei,
Rhinopoma microphyllum).

Auch diejenigen Arten, die Uber ein sogenanntes unspezialisiertes
Schultergelenk verfugen, sind in der Lage, sich fliegend
fortzubewegen. Weil sie denselben biomechanischen Problemen
gegenuberstehen, wie alle anderen fliegenden Wirbeltiere, ist davon
auszugehen, dass auch sie einen Mechanismus zur Sicherung
gegen die unerwiunschte Pronation im Schultergelenk wahrend der
Fllgelabschlagsphase entwickelt haben.

In der Literatur ist diese Schultergelenksform der Chiroptera bisher
eher vernachlassigt worden. Wahrend man Uber den Bau und die
Funktion der abgeleiteten Schultergelenkstypen ein Reihe von
Arbeiten findet (s.0.), werden zur Funktion des sogenannten
unspezialisierten Schultergelenkes nur vereinzelt Bemerkungen
gemacht.

SCHLOSSER-STURM (1990) beschreibt das einfache, ursprungliche
und unspezialisierte Schultergelenk von Eonycteris spelaea und
Rhinopoma hardwickei folgendermalen: ,Es ist charakterisiert durch
einen runden bis kugeligen Humeruskopf, unauffallige Tuberculi
majus und minus...“. Sie weist ebenfalls auf die Ausbildung einer
Tuberositas supraglenoidalis als knorpelige Verdickung innerhalb der
Gelenkkapsel am craniodorsalen Teil der Cavitas glenoidalis hin. Far
das Gelenk von Rhinopoma hardwickei kommt SCHLOSSER-STURM
(1990) zu folgender Aussage: ,Bei Rhinopoma ist die Gelenkkapsel
von relativ festem Knorpel umschlossen, so dass eine freie
Drehbarkeit im Gelenk bei abduziertem Arm fraglich ist.”

Hier wird also eine funktionelle Interpretation des Gelenkes von
Rhinopoma hardwickei versucht. In derselben Arbeit gibt SCHLOSSER-
STURM eine weitere funktionelle Auslegung dieses
Schultergelenktyps: ,Wahrend bei Eonycteris aufgrund der Form des
Gelenkes vermutet werden muss, dass Uberwiegend Muskelkrafte
einer passiven Pronation der Schwinge entgegen gesetzt werden,
scheint das Gelenk von Rhinopoma in abduziertem Zustand schon
durch festen Knorpel am Rand der Cavitas glenoidalis in seiner Lage
fixiert zu werden®.
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SCHLOSSER-STURM & SCHLIEMANN (1995) charakterisieren den
unspezialisierten Gelenktyp durch eine einfache Cavitas glenoidalis
und einen halbkugeligen Humeruskopf, der nicht von den Tuberculi
uberragt wird. Tuberculum majus und Tuberculum minus werden als
gleich grol3 geschildert und das Vorhandensein einer Tuberositas
supraglenoidalis als knorpelige Verdickung innerhalb der
Gelenkkapsel wird bestatigt. Bei sowohl Eonycteris als auch bei
Rhinopoma beschreiben SCHLOSSER-STURM & SCHLIEMANN (1995)
eine Grube zwischen dem Tuberculum minus und dem Caput
humeri, die von Gelenkknorpel Uberzogen ist. Bezuglich der Funktion
dieser Schultergelenksform im Hinblick auf eine Pronationshemmung
weisen SCHLOSSER-STURM & SCHLIEMANN (1995) daraufhin, dass das
Schultergelenk der Chiroptera, wie das anderer Sauger, straff von
der Schultermuskulatur eingehdllt ist, die alle Bewegungen dieses
Gelenkes kontrolliert. Besonders auffallig ist der kraftige

M. infraspinatus, der entsprechend seiner Struktur und seines
Verlaufes den pronatorischen Kraften entgegenwirkt. Zusammen mit
anderen supinatorisch wirkenden Muskeln des Schulterbereiches,
ware der M. infraspinatus in der Lage, den unphysiologischen
pronatorischen Bewegungen des Schultergelenkes zu widerstehen.
SCHLOSSER-STURM & SCHLIEMANN (1995) gehen davon aus, dass die
Arten mit dem ursprunglichen und unspezialisierten Schultergelenk
die Rotationsbewegungen im Schultergelenk nur durch die Wirkung
der Schultermuskulatur kontrollieren. Ihre Befunde an den
knéchernen Elementen des Schultergtirtels lassen sie
unkommentiert.

Zu den gleichen Ergebnissen in Bezug auf den Bau des
unspezialisierten Schultergelenkes und dessen
pronationshemmende Wirkungsweise kommen SCHLIEMANN &
SCHLOSSER-STURM 1999. Auch hier wird wieder auf den

M. infraspinatus als Antagonisten der einwartsdrehenden Muskulatur
hingewiesen. Allerdings stellen SCHLOSSER-STURM & SCHLIEMANN
(1999) fest, dass dieser Muskel bei den Arten, die Uber ein
unspezialisiertes Schultergelenk verfiigen, nicht starker ausgebildet
ist als bei den Arten, die ein spezialisiertes Schultergelenk besitzen.
Auch in dieser Arbeit von 1999 werden die morphologischen
Besonderheiten des unspezialisierten Schultergelenkes nicht mit der
Pronationshemmung in Zusammenhang gebracht.

Die in der hier vorliegenden Untersuchung erhobenen Befunde
lassen eine vollstandig andere funktionelle Interpretation des
unspezialisierten Schultergelenkes der Megachiroptera und der
Rhinopomatidae zu.

SCHLOSSER-STURM (1990) beschreibt den Humeruskopf von
Eonycteris spelaea und Rhinopoma hardwickei als rund und die
Tuberculi als unauffallig, wobei das Tuberculum minus bei
Rhinopoma hardwickei vielleicht ein wenig abgespreizt ist.
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Die im Rahmen dieser Arbeit gemachten Betrachtungen kommen zu
einer anderen Beschreibung der Schultergelenke von Eonycteris
spelaea und Rhinopoma hardwickei, die ebenso auch auf die
anderen hier behandelten Arten mit unspezialisiertem Schultergelenk
(Rousettus amplexicaudatus, Rousettus aegyptiacus und Rhinopoma
microphyllum) zutrifft.

Sowohl die Betrachtung der proximalen Humerusepiphyse unter dem
Stereomikroskop als auch die Analyse der Schnittpraparate unter
dem Mikroskop fuhrten dazu, dass die Beschreibung des Caput
humeri als rund fur diese Formen als nicht zutreffend zu bezeichnen
ist. Vielmehr ist bei allen funf Formen mit unspezialisiertem
Schultergelenk das Caput humeri an seiner Ventralseite zum
Tuberculum minus hin deutlich abgeflacht. Das Tuberculum minus
ist, entgegen der Aussagen von SCHLOSSER-STURM (1990),
SCHLOSSER-STURM & SCHLIEMANN (1995) und SCHLIEMANN &
SCHLOSSER-STURM (1999), nicht als unauffallig zu beschreiben.
Tatsachlich ist das Tuberculum minus vom Caput humeri weit und
auffallig nach ventral abgespreizt. Hierdurch entsteht eine deutliche,
recht weite und tiefe grubige Einschnurung zwischen dem Caput
humeri und dem Tuberculum minus, die mit Gelenkknorpel
ausgekleidet ist. Dieser Befund wurde bereits von den angegebenen
Autoren gemacht, fuhrte jedoch zu keiner funktionelle Interpretation.
Auch MILLER (1907) wies daraufhin, dass das Tuberculum minus bei
den Megachiroptera etwas hdher, schmaler und viel besser definiert
ist als das Tuberculum majus. Eine gut ausgebildete Grube trennt
das Tuberculum minus vom Humeruskopf ab, und eine noch starker
ausgepragte Grube isoliert es dorsal von der Crista pectoralis. Leider
kam MILLER (1907) aufgrund seiner Befunde zu keinerlei funktioneller
Erklarung derselben.

Auf das Vorhandensein einer Tuberositas supraglenoidalis als
knorpelige Verdickung am cranialen Rand der Cavitas glenoidalis bei
Eonycteris spelaea und Rhinopoma hardwickei wurde ebenfalls
schon in der Literatur (s.0.) hingewiesen. Die hier vorliegende
Untersuchung bestatigte, dass auch bei den bisher noch nicht
beschriebenen Formen Rousettus amplexicaudatus, Rousettus
aegyptiacus und Rhinopoma microphyllum eine Tuberositas
supraglenoidalis als knorpeliger Zapfen innerhalb der Gelenkkapsel
vorkommt. Des weiteren fallt bei allen hier untersuchten Arten mit
unspezialisiertem Schultergelenk eine Vertiefung auf der proximalen
Flache des Humerus auf, die an der Basis der Crista pectoralis liegt.
Sie bildet sowohl bei den Pteropodidae als auch bei den
Rhinopomatidae eine weite und flache Grube.

Durch die Manipulationsversuche, bei denen die kndchernen
Elemente des Schultergurtels zusammengefihrt und die Bewegung
der Knochen wahrend Flugelabschlagsphase simuliert wurden,
konnte eine Funktion fir die oben beschriebenen morphologischen
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Befunde an den unspezialisierten Schultergelenken der
Pteropodidae und Rhinopomatidae beobachtet werden.

Es sei daran erinnert, dass der Flugel der Chiroptera wahrend der
Fligelabschlagsphase von oben hinten nach unten vorne geflihrt
wird. Der Humerus wird hierbei in abduzierter Stellung nach unten
gezogen. In dieser Stellung des Oberarmes fugt sich bei den Formen
mit unspezialisiertem Schultergelenk die knorpelige Verdickung der
Tuberositas supraglenoidalis am cranialen Rand der Cavitas
glenoidalis in die beschriebene Grube an der proximalen Flache des
Caput humeri ein. Diese ist bei allen untersuchten Arten von
Gelenkknorpel ausgekleidet, der eine Abnutzung der Tuberositas
supraglenoidalis verhindert, wenn sie in die Vertiefung hineinfasst.

Das Tuberculum minus weist wahrend der Flligelabschlagsphase, in
welcher der Oberarm in ausgestreckter Position gehalten wird, nach
ventrocaudal. Bei einer Einwartsdrehung des abduzierten Humerus
erlangt die Innenflache des Tuberculum minus, das bei den
Pteropodidae und Rhinopomatidae auffallig nach ventral abgespreizt
ist, bei einer kleinen Bewegung nach ventral Kontakt mit der
Aulenflache der Cavitas glenoidalis und mit dem caudoventralen
Teil der Knorpellippe des Labrum glenoidale. Durch den Kontakt
zwischen der Innenflache des Tuberculum minus mit dem aufieren,
ventrocaudalen Abschnitt der Cavitas glenoidalis wird die
Einwartsdrehung des Humerus gestoppt, und es ist keine weitere
Pronation moglich. Die Innenflache des Tuberculum minus ist bei
allen Formen mit urspringlichem Schultergelenk von Gelenkknorpel
uberzogen, der einem Verschleild der Knorpellippe an der Cavitas
glenoidalis vorbeugt.

Der ventrale vergroflerte Teil des Labrum glenoidale befindet sich bei
abduziertem Humerus in der tiefen Einbuchtung zwischen dem
Tuberculum minus und dem Caput humeri, die ebenfalls mit
Gelenkknorpel Uberzogen ist, um das Labrum glenoidale vor einer
Abnutzung zu schitzen. Dieser Befund wurde bereits von GOETzZL
(2000) erhoben, der die Ansicht vertrat, dass durch das Hineinfassen
des Labrum glenoidale in die Einbuchtung zwischen dem Caput
humeri und dem Tuberculum minus eine gewisse
Pronationshemmung erfolgen konnte. Er hielt diesen Mechanismus
aufgrund der Form des Caput humeri und der korrespondierenden
Cavitas glenoidalis nicht flr ausreichend, um eine Einwartsdrehung
des Humerus im Schultergelenk wahrend des Flugelabschlages
wirksam zu unterbinden. Vielmehr ging er davon aus, dass bei
Rhinopoma hardwickei noch andere pronationshemmende
Mechanismen greifen missten. Diese Annahme wurde durch die hier
vorliegende Arbeit vollstandig bestatigt.

Wenn die Innenseite des Tuberculum minus mit dem ventrocaudalen
Bereich der Cavitas glenoidalis in Beruhrung kommt, stutzt sich bei
den Megachiroptera der dorsale Rand der Grube an der Basis der

133



5.1. Funktionelle Interpretation der morphologischen Befunde

Crista pectoralis am craniodorsalen Rand der Cavitas glenoidalis ab.
Bei den Rhinopomatidae, bei denen das Tuberculum majus das
Caput humeri ein wenig Uberragt, drickt dieses gegen den
craniodorsalen Rand der Cavitas glenoidalis, sobald das Tuberculum
minus mit seiner Innenflache Kontakt zur AuRenseite des
ventrocaudalen Teiles der Gelenkflache an der Scapula erlangt.

Bei der Betrachtung der Skeletelemente unter dem Stereomikroskop
fiel auf, dass sowohl bei den Pteropodidae als auch bei den
Rhinopomatidae der craniodorsale Rand der Cavitas glenoidalis
verdickt ist. Dieser Teil der Cavitas glenoidalis ist genau jener, an
dem sich bei den Megachiroptera der dorsale Rand der Grube an der
Basis der Crista pectoralis und bei den Rhinopomatidae das
Tuberculum majus abstutzen, wenn die Innenflache des Tuberculum
minus mit der AulRenseite der Cavitas glenoidalis in Kontakt kommt.
Des weiteren konnte bei allen Formen mit unspezialisiertem Gelenk
festgestellt werden, dass sich der Gelenkknorpel der Cavitas
glenoidalis im craniodorsalen Bereich weiter nach medial auf die
Flache der Scapula ausdehnt, als dies auf der Ventralseite der Fall
ist. Der Gelenkknorpel verhindert also in diesem Bereich als Polster
das Aufeinandertreffen des Tuberculum majus auf den
ungeschutzten Knochen der Scapula.

Zusammenfassend zeigt sich also, dass auch die Megachiroptera
und die Rhinopomatidae Uber einen Mechanismus verfligen, der sie
vor der unerwlinschten Pronation des Humerus wahrend der
Abschlagsphase der Flugel schitzt. Dieser besteht darin, dass durch
den Kontakt der Innenflache des Tuberculum minus mit der
Aulenseite des ventrocaudalen Bereiches der Cavitas glenoidalis
und des Labrum glenoidale eine Einwartsdrehung des abduzierten
Humerus im Schultergelenk verhindert wird.

Das Einfugen der Tuberositas supraglenoidalis in die Vertiefung auf
der proximalen Flache des Humerus spielt fur die Hemmung der
Pronation bei den Pteropodidae und den Rhinopomatidae keine
Rolle, weil die Grube an der Basis der Crista pectoralis zu flach und
zu weit ist, um eine Einwartsdrehung des Caput humeri in der
Cavitas glenoidalis wirksam zu verhindern. Die Funktion des
Hineinragens der knorpeligen Tuberositas supraglenoidalis in die von
Gelenkknorpel ausgekleidete Vertiefung auf der proximalen Flache
des Humerus ist vielmehr darin zu sehen, dass hierdurch das
Anheben des Humerus nach oben hinten Uber die horizontale
Position des Oberarmes in Bezug auf die Korperachse ermdglicht
wird. Ware die proximale Oberflache des Humerus eben, wirde der
craniale Bereich der Cavitas glenoidalis beim Abduzieren des
Humerus an genau diese Knochenoberflache stol3en, und ein
weiteres Heben, Uber die waagerechte Stellung der Fltgel hinaus,
ware nicht moglich.
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Wie bei den anderen beschriebenen Schultergelenksformen, ist auch
bei den Pteropodidae und den Rhinopomatidae nur die
Einwartsrotation des Humerus in der Abduktionsstellung
eingeschrankt. Heben und Senken sowie Bewegungen nach vorne
und hinten sind durch den pronationshemmenden Mechanismus
nicht behindert. Wird der Humerus zum Ende der
Fllgelabschlagsphase wieder an den Korper herangefuhrt, 16st sich
die Innenseite des Tuberculum minus von der Aul3enflache der
Cavitas glenoidalis und des Labrum glenoidale ab, so dass der
Oberarm im Schultergelenk wieder um alle drei Achsen beweglich
ist. Die vordere Extremitat kann nun zum Laufen, Klettern, sich
Putzen usw. verwendet werden.

Die Vorstellung zu den Bewegungsablaufen bei der hier
beschriebenen Schultergelenksform gleicht der bei Mormoops
megalophylla. Ein Unterschied besteht jedoch darin, dass bei den
oben betrachteten Schultergelenken das Caput humeri halbkugelig
geformt ist, wahrend die Cavitas glenoidalis kleiner und weniger
konkav ausfallt als bei Mormoops megalophylla. Daher wird der
Humeruskopf wahrend des Flugelschlages nur zu 2/3 von der
Cavitas glenoidalis und ihrem Labrum glenoidale umfasst.

5.2. Vergleich der beschriebenen Gelenke:

Als Vertreter der Unterordnung Megachiroptera wurden in dieser
Arbeit mit Rousettus aegyptiacus und Rousettus amplexicaudatus
zwei Arten aus der Unterfamilie Pteropodinae untersucht. Die dritte
hier betrachtete Megachiroptere ist mit Eonycteris spelaea ein
Mitglied der anderen Unterfamilie Macroglossinae. Vergleicht man
nun die Schultergelenke der Pteropodinae mit dem von Eonycteris
spelaea, erscheinen die Gelenke der Gattung Rousettus einfacher
und weniger spezialisiert. Das Caput humeri ist bei Rousettus runder
und halbkugeliger als bei Eonycteris spelaea. Die Abflachung des
Caput humeri auf der Ventralseite zum Tuberculum minus hin fallt bei
Eonycteris spelaea deutlicher aus als bei den Angehorigen der
Pteropodinae, so dass der Humeruskopf bei dem Vertreter der
Macroglossinae weniger halbkugelig, mehr oval wirkt. Vergleicht man
die Humeri von Rousettus amplexicaudatus und Eonycteris spelaea,
welche annahernd gleich lang sind (38 mm bei Rousettus
amplexicaudatus, 39 mm bei Eonycteris spelaea), so erkennt man,
dass der Humeruskopf von Rousettus amplexicaudatus deutlich
groler ist als das Caput humeri von Eonycteris spelaea. Der Grad
der Abspreizung des Tuberculum minus vom Caput humeri ist bei
allen Vertretern der Megachiroptera gleich auffallig. Die Grube auf
der proximalen Flache des Humerus, in die sich bei abduziertem
Oberarm die Tuberositas supraglenoidalis einflgt, erscheint bei
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Eonycteris spelaea deutlich tiefer und grolier als bei den Vertretern
der Pteropodinae.

Wahrend sich die proximale Humerusepiphyse bei den Pteropodinae
und den Macroglossinae in einigen morphologischen Details
unterscheidet, findet man an der Cavitas glenoidalis der Vertreter der
beiden Unterfamilien keine erwahnenswerten Unterschiede. Die
Gelenkflachen der Scapulae gleichen sich, von
GrolRenunterschieden abgesehen, sowohl in der Form als auch in
der Ausbildung des Labrum glenoidale und der Tuberositas
supraglenoidalis weitgehend in beiden Unterfamilien. Einen
nennenswerten Unterschied im Bau der Scapula findet man lediglich
in der Ausgestaltung der Fossa infraspinata. Diese ist bei Eonycteris
spelaea im Vergleich zu den Pteropodinae starker facettiert.

Bei einem Vergleich der Schultergelenke der Rhinopomatidae und
der Megachiroptera fallen einige Unterschiede ins Auge, auch wenn
die Gelenke vom Prinzip her gleich gebaut sind. So ist das Caput
humeri der Rhinopomatidae im Gegensatz zu dem der
Megachiroptera nicht mehr als halbkugelig zu bezeichnen. Es ist
auffallig oval geformt und an seiner Ventralseite gegen das
Tuberculum minus bemerkenswert abgeflacht. Das Tuberculum
minus ist bei den Rhinopomatidae deutlich auffallender vom Caput
humeri nach ventral abgespreizt als man dies bei den
Megachiroptera vorfindet. Dadurch ist auch die mit Gelenkknorpel
ausgekleidete Einschnirung zwischen dem Tuberculum minus und
dem Caput humeri bei den Rhinopomatidae als viel tiefer und weiter
zu beschreiben als bei den Megachiroptera. Bei den beiden hier
untersuchten Vertretern der Rhinopomatidae ist das Tuberculum
minus deutlich zapfenartig ausgebildet, wahrend es bei den
Megachiroptera als unregelmalig geformtes, kompaktes
Knochenstluck zu beschreiben ist. Auch das Tuberculum majus ist
bei den Rhinopomatidae auffalliger entwickelt als bei den
Megachiroptera. Von caudal und dorsal betrachtet Uberragt das
Tuberculum majus der Rhinopomatidae das Caput humeri leicht.
Dies ist bei den Megachiroptera nicht der Fall, bei denen das
Tuberculum majus in seiner Hohe hinter dem Caput humeri
zuruckbleibt. Die Grube auf der proximalen Flache des Humerus
stellt bei den Rhinopomatidae eine enge, nahezu rinnenartige
Vertiefung dar, in welche sich die Tuberositas supraglenoidalis
wahrend der Fligelabschlagsphase einflgt. Bei den Megachiroptera
stellt diese Vertiefung hingegen eine relativ weite und flache Grube
dar. Trotz der annahernd rinnenférmigen Auspragung der Vertiefung
an der Basis der Crista pectoralis ist diese Einsenkung nicht in der
Lage, die Einwartsdrehung des Humerus bei ausgestrecktem Flugel
nennenswert zu beeintrachtigen, da sie hierfur noch zu weit und nicht
tief genug ausgebildet ist.
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Die Unterschiede im Bau des Caput humeri zwischen den
Pteropodidae und den Rhinopomatidae finden ihre Entsprechungen
im Bau der Cavitas glenoidalis an der Scapula. Diese ist bei den
Rhinopomatidae in ihrer Birnenform starker ausgepragt als bei den
Megachiroptera. Dies kommt dadurch zustande, dass die
Gelenkgrube bei den Rhinopomatidae in Relation zu den
Pteropodidae in ihrem cranialen Bereich deutlich enger ausgeformt
erscheint. Insgesamt wirkt die Cavitas glenoidalis bei den
Rhinopomatidae schmaler, da sie mit einem ovoid geformten Caput
humeri artikuliert. Das Caput humeri der Pteropodidae stellt sich
runder dar, wodurch auch die korrespondierende Gelenkflache an
der Scapula weiter erscheint. Bei einem direkten Vergleich der
Gelenkgruben an der Scapula kann man die Cavitas glenoidalis der
Rhinopomatidae als eher tropfenformig beschreiben, wahrend der
Umriss der Gelenkflache bei den Pteropodidae deutlich mit einer
Birne verglichen werden kann.

Sowohl bei den Rhinopomatidae als auch bei den Megachiroptera ist
die Cavitas glenoidalis von Gelenkknorpel ausgekleidet, der sich
entlang der Rander der Gelenkgrube in das Labrum glenoidale
fortsetzt. Die Knorpellippe am Rand der Cavitas glenoidalis ist bei
den Rhinopomatidae im ventralen Bereich der Gelenkflache
auffallend kraftiger ausgebildet und springt weit nach lateral hervor.
Im Vergleich zu den Verhaltnissen bei den Rhinopomatidae kann die
Auspragung des Labrum glenoidale bei den Pteropodidae als eher
gleichmalig bezeichnet werden.

Die beschriebenen Unterschiede zwischen dem Schultergelenk der
Pteropodidae und dem der Rhinopomatidae fuhren sicher dazu, dass
das Schultergelenk der Rhinopomatidae im Hinblick auf die
Hemmung der unerwunschten Einwartsrotation des Oberarmes
wahrend des Flugelabschlages effektiver wirken kann als das der
Megachiroptera. Das starker abgespreizte und vergrof3erte
Tuberculum minus der Rhinopomatidae besitzt gegenltber dem der
Pteropodidae eine grof3ere Innenflache, die dadurch auch mit einem
grolieren Bereich des caudoventralen Abschnittes der Cavitas
glenoidalis in Kontakt kommt, wenn der Humerus abduziert wird, als
das bei den Megachiroptera zu beobachten ist. Weiterhin wird der,
im Vergleich zu den Pteropodidae, vergrofRerte ventrale Bereich des
Labrum glenoidale bei den Rhinopomatidae durch die tiefere und
weitere Einbuchtung zwischen dem Caput humeri und dem
Tuberculum minus starker umfasst. Ebenso fuhrt die enger
ausgebildete Cavitas glenoidalis, welche mit einem ovalen Caput
humeri artikuliert, dazu, dass das Schultergelenk der
Rhinopomatidae im Zusammenhang mit der Pronationshemmung
wirkungsvoller arbeitet als das Gelenk der Megachiroptera, welches
einen mehr halbkugeligen Humeruskopf aufweist, der mit einer
insgesamt runderen Cavitas glenoidalis artikuliert.

137



5.2. Vergleich der beschriebenen Gelenke

Die vergleichende Betrachtung der Schultergelenke von
Rhinopomatidae und Mormoops megalophylla fuhrt sowohl
Unterschiede als auch Gemeinsamkeiten zwischen diesen beiden
Gelenktypen zutage.

In der Form des Caput humeri unterscheiden sich die
Schultergelenke von Mormoops megalophylla und der
Rhinopomatidae recht deutlich. Der Humeruskopf von Mormoops
megalophylla erscheint langlich eiférmig, im cranialen Bereich
nahezu rollenartig ausgepragt und nach ventral geneigt, wohingegen
das Caput humeri der Rhinopomatidae als rundlich oval geformt
beschrieben werden kann. Gemeinsam ist dem Gelenkkopf von
Mormoops megalophylla und von Rhinopoma die Abflachung seiner
Ventralseite zum Tuberculum minus hin. Ahnlichkeiten finden sich
auch im Bau des Tuberculum majus, welches sowohl bei Mormoops
megalophylla als auch bei den Rhinopomatidae das Caput humeri
nur leicht Gberragt. Im Unterschied zu den Rhinopomatidae ist das
Tuberculum majus bei Mormoops megalophylla jedoch schlanker
und zierlicher ausgepragt, wahrend es bei den Rhinopomatidae
ungleichmafiger und kompakter erscheint.

Eine weitere Gemeinsamkeit der proximalen Humerusepiphyse von
Mormoops megalophylla und jener, der Rhinopomatidae, fallt bei
einem Vergleich des Tuberculum minus ins Auge. Ebenso wie bei
den Rhinopomatidae ist auch bei Mormoops megalophylla das
Tuberculum minus vergrof3ert und auffallend nach ventral vom Caput
humeri abgespreizt. Diese Abtrennung des Tuberculum minus vom
Humeruskopf wird besonders augenfallig, wenn man von oben auf
die proximale Flache des Humerus sieht. Mehrere Autoren (MILLER
1907, SCHLOSSER-STURM & SCHLIEMANN 1995 und GOETZL 2000)
haben auf diese Abspreizung des Tuberculum minus bei Mormoops
megalophylla hingewiesen, wahrend dieser Zustand bei den
Rhinopomatidae und auch bei den Pteropodidae bisher, mit der
Ausnahme von MILLER (1907), unerwahnt blieb.

Wie weiter oben beschrieben spielt jedoch das vom Caput humeri
abgeruckte Tuberculum minus bei den Rhinopomatidae und den
Megachiroptera eine ganz entscheidende Rolle bei der Hemmung
der unerwunschten Pronation des Humerus wahrend der
Fligelabschlagsphase.

Fir den Mechanismus zur Pronationshemmung bei Mormoops
megalophylla gibt GOETzL (2000) an, dass sich das vergroRerte
Labrum glenoidale an der Ventralseite der Cavitas glenoidalis bei der
Abduktion des Humerus in die Einbuchtung zwischen dem Caput
humeri und dem abgespreizten Tuberculum minus einflgt und sich
gewissermalien in einem Zangengriff befindet. Dies wird auch fur die
Rhinopomatidae und die Megachiroptera beschrieben (s. 0.).
Allerdings spielt dieses Hineinfassen des Labrum glenoidale in die
Vertiefung zwischen dem Caput humeri und dem Tuberculum minus
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fur die Pronationshemmung bei den Rhinopomatidae und den
Megachiroptera nur eine untergeordnete Rolle, da die Knorpellippe
nicht in der Lage sein durfte, den Kraften zu widerstehen, die bei der
Einwartsrotation des Humerus auf sie einwirken. Vielmehr besteht
der Mechanismus zur Sicherung gegen unphysiologische
Einwartsdrehung des Humerus bei den Rhinopomatidae und den
Pteropodidae darin, dass die mit Gelenkknorpel Uberzogene
Innenseite des Tuberculum minus bei abduziertem Humerus mit der
Aulenflache des ventrocaudalen Bereiches der Cavitas glenoidalis
und des Labrum glenoidale in Kontakt kommt, und hierdurch eine
Pronation des Oberarmes unterbunden wird.

Aufgrund der in dieser Arbeit erhobenen Befunde ist davon
auszugehen, dass auch bei Mormoops megalophylla dem
abgespreizten Tuberculum minus eine wichtige Rolle bei der
Hemmung der unerwunschten Pronation wahrend des
Fligelabschlages zukommt. Wie bei den Rhinopomatidae und den
Megachiroptera ist auch bei Mormoops megalophylla die Innenflache
des Tuberculum minus von Gelenkknorpel Gberzogen, und man
findet ebenfalls eine Vertiefung auf der proximalen Humerusflache, in
die sich der Gelenkknorpel fortsetzt. Eine Tuberositas
supraglenoidalis wurde bereits von SCHLOSSER-STURM (1990) als
verdickter knorpeliger Wulst am craniodorsalen Teil der Cavitas
glenoidalis beschrieben. Die Vertiefung auf der proximalen Flache
des Humerus, welche durch die Vereinigung der Rinne zwischen
dem Caput humeri und dem Tuberculum majus einerseits und der
Vertiefung zwischen dem Caput humeri und dem Tuberculum minus
andererseits gebildet wird, ist bei Mormoops megalophylla deutlich
tiefer und enger als bei den Rhinopomatidae und den Pteropodidae.

Die Ergebnisse der Manipulationsversuche mit den knéchernen
Elementen des Schultergurtels von Mormoops megalophylla zeigten,
dass hier der gleiche Mechanismus zur Sicherung gegen die
unphysiologische Pronation vorliegt, wie bei den Rhinopomatidae
und den Megachiroptera. Bei abduziertem Humerus wahrend der
Abschlagsphase der Flugel fugt sich die als knorpelige Rolle
ausgebildete Tuberositas supraglenoidalis in die Grube an der Basis
der Crista pectoralis ein. Weil diese Grube bei Mormoops
megalophylla wesentlich enger und tiefer ist als bei den
Rhinopomatidae und den Megachiroptera, mag das Hineinfassen der
Tuberositas supraglenoidalis in diese Vertiefung zur Hemmung der
Einwartsdrehung des Humerus beitragen. Der stark vergroRerte
ventrale Bereich des Labrum glenoidale befindet sich bei dieser
Stellung des Humerus in der Einbuchtung zwischen dem Caput
humeri und dem Tuberculum minus, welche von Gelenkknorpel
ausgekleidet ist. Das Labrum glenoidale wird in den von GOETZL
(2000) beschriebenen Zangengriff genommen. Weiterhin tritt, ebenso
wie bei den Rhinopomatidae und den Pteropodidae, die von
Gelenkknorpel bedeckte Innenseite des Tuberculum minus mit der
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Aulenseite des ventrocaudalen Abschnittes der Cavitas glenoidalis
und des Labrum glenoidale in Kontakt, wenn der Humerus im
Schultergelenk ein kleines Stlick nach innen rotiert wird. Dadurch
wird einer weiteren Pronation im Schultergelenk Einhalt geboten.
Wahrend die Innenseite des Tuberculum minus mit der AuRenflache
des ventrocaudalen Teiles der Cavitas glenoidalis in Kontakt steht,
stltzt sich, wie bei den Rhinopomatidae, das Tuberculum majus am
craniodorsalen Rand der Cavitas glenoidalis ab. Genauso wie bei
den Rhinopomatidae und den Pteropodidae ist auch bei Mormoops
megalophylla dieser Randbereich der Cavitas glenoidalis verdickt, so
dass er dem Druck des Tuberculum majus zu widerstehen vermag.
Auch setzt sich der Gelenkknorpel der Cavitas glenoidalis bei
Mormoops megalophylla am craniodorsalen Rand der Gelenkgrube
etwas nach medial auf die Dorsalflache der Scapula fort, so dass ein
Aneinanderreiben der Knochen, wie bei den Megachiroptera und den
Rhinopomatidae, verhindert wird.

Als zusatzliche Sicherung gegen die unerwunschte Einwartsdrehung
des Oberarmes im Schultergelenk wirkt der rollenartig geformte,
proximale Teil des Caput humeri, welcher sich bei der
Abduktionsstellung des Humerus in dem engen cranialen Bereich der
Cavitas glenoidalis befindet. In dieser Stellung wirkt das
Schultergelenk von Mormoops megalophylla nicht mehr als
Kugelgelenk und lasst keine Drehbewegungen des Humerus im
Schultergelenk mehr zu.

Dieser weitere Mechanismus zur Sicherung des Schultergelenkes
gegen unphysiologische Pronation wird durch den Vergleich von
Mormoops megalophylla mit den Rhinopomatidae und
Megachiroptera im Hinblick auf die Cavitas glenoidalis deutlich. Die
Gelenkgrube von Mormoops megalophylla ist insgesamt, aber vor
allem in ihrem cranialen Bereich, deutlich schmaler und enger
ausgebildet als bei den Rhinopomatidae und den Megachiroptera.
Durch das kraftige Labrum glenoidale wirkt die Cavitas glenoidalis
bei Mormoops megalophylla wie eine tiefe, konkave Furche, welche
das Caput humeri fest umfasst. Der besonders verstarkte und
vergroRerte Teil des Labrum glenoidale am ventralen Rand der
Cavitas glenoidalis bietet der Innenflache des Tuberculum minus
eine grofRe Kontaktflache und ist sicher in der Lage, den
einwartsdrehenden Kraften zu widerstehen, die unvermeidlich
wahrend der Fligelabschlagsphase auftreten.

Das spezialisierte Schultergelenk mit einer zusatzlichen
Gelenkflache, wie es in dieser Arbeit von Molossus molossus
reprasentiert wird, zeigt eine vollstandig andere Konstruktion als die
Schultergelenke der Pteropodidae, der Rhinopomatidae und von
Mormoops megalophylla. Im Gegensatz zu allen anderen hier
untersuchten Formen ist bei Molossus molossus eine zusatzliche
Gelenkflache auf der Dorsalseite der Scapula ausgebildet. Das
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Tuberculum majus zeigt eine aulierordentliche Vergroflerung und
ragt in seiner Hohe deutlich Uber das Caput humeri hinaus.
Grundsatzlich anders als bei den Ubrigen beschriebenen Arten ist
auch die Ausgestaltung des Labrum glenoidale bei Molossus
molossus. Hier ist nicht, wie bei sowohl den Pteropodidae und den
Rhinopomatidae als auch bei Mormoops megalophylla, die
Knorpellippe an der Ventralseite der Gelenkgrube starker
ausgepragt, sondern das Labrum glenoidale zeigt im Gegenteil am
dorsalen Rand der Cavitas glenoidalis eine besonders kraftige
Entwicklung. Bemerkenswert ist ebenso, dass bei Molossus
molossus das Tuberculum minus lediglich eine unauffallige
Knochenerhebung an der Ventralseite der proximalen
Humerusepiphyse bildet, wahrend es bei den anderen hier
untersuchten Formen deutlich groRer ist als das Tuberculum majus
und weit vom Caput humeri nach ventral abgespreizt erscheint.

Entsprechend dieser morphologischen Befunde wurde bei Molossus
molossus ein ganz anderer Mechanismus entwickelt, um das
Schultergelenk vor der unerwinschten Einwartsrotation des
Humerus zu schutzen. Hier artikuliert, wie weiter oben ausfuhrlich
beschrieben, das auffallig vergroRerte Tuberculum majus mit der
sekundaren Gelenkflache an der Dorsalseite der Scapula, wenn der
Humerus wahrend der Fligelabschlagsphase abduziert wird.
Dadurch wird eine Pronation des Humerus im Schultergelenk
verhindert. Gemeinsam ist allen hier untersuchten Schultergelenken
die Vertiefung auf der proximalen Flache des Humerus, die an der
Basis der Crista pectoralis liegt, und welche mit Gelenkknorpel
ausgekleidet ist. Bei Molossus molossus ist diese Einsenkung als
tiefe, trichterférmige Grube ausgebildet, wahrend sie bei den
anderen Formen entweder eine flache und weite Vertiefung
(Pteropodidae und Rhinopomatidae) oder eine tiefe Rinne
(Mormoops megalophylla) darstellt. Wie bei den anderen Formen
beobachtet, fugt sich auch bei Molossus molossus die als dreieckige
Knorpelecke ausgebildete Tuberositas supraglenoidalis in die
beschriebene Vertiefung ein, wenn der Humerus angehoben wird.
Aufgrund der tiefen und trichterartigen Form der Grube auf der
proximalen Flache des Humerus rastet die Tuberositas
supraglenoidalis fest in diese Grube ein und setzt den pronierenden
Kraften, die auf den Humerus einwirken, einen effektiven Widerstand
entgegen.

Zusammenfassend lasst sich erkennen, dass bei Molossus molossus
der dorsale Bereich des Schultergelenkes eine Spezialisierung
erfahren hat, wahrend die Schultergelenke der Pteropodidae, der
Rhinopomatidae und das Gelenk von Mormoops megalophylla an
ihrer Ventralseite abgewandelt wurden. Man kann also sagen, dass
bei Molossus molossus ein dorsaler Mechanismus zur Sicherung
gegen unphysiologische Pronation im Schultergelenk vorliegt. Die
Umformungen, die wir bei den Megachiroptera, den Rhinopomatidae
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und bei Mormoops megalophylla vorfinden, lassen sich als ventraler
Hemmungsmechanismus gegen unerwunschte Einwartsdrehung des
Humerus im Schultergelenk bezeichnen.

5.3. Phylogenetische Uberlequngen:

Aufgrund der durch diese Arbeit gewonnenen Erkenntnisse ist die
Unterscheidung von drei verschiedenen Schultergelenkstypen bei
den Chiroptera nicht mehr aufrecht zu erhalten. Vielmehr sollte man
zwei Formen des Schultergelenkes beschreiben, die in einem
unterschiedlichen Differenzierungsgrad bei den einzelnen Familien
auftreten. Beide Schultergelenkstypen verfligen, wie wir gesehen
haben, Uber einen wirksamen Mechanismus zur Sicherung des
Schultergelenkes gegen unphysiologische Pronation des Oberarmes
wahrend der Fligelabschlagsphase. Dieser wurde bei den zwei zu
unterscheidenden Schultergelenksformen auf unterschiedlichen
Wegen erreicht.

Das spezialisierte Schultergelenk mit zusatzlicher Gelenkflache hat
in seinem dorsalen Bereich eine Reihe von Abwandlungen erfahren,
die zusammen eine Hemmung der Einwartsrotation des abduzierten
Humerus im Schultergelenk ermdglichen. Hierzu wurde das
Tuberculum majus an der Dorsalseite der proximalen
Humerusepiphyse auffallend vergrofdert und gelenkt bei abduziertem
Humerus mit der sekundaren Gelenkflache, die auf der Dorsalseite
der Scapula ausgebildet wurde. Zusatzlich greift bei den Formen, die
ein auf diese Weise spezialisiertes Schultergelenk besitzen, die
nasenartig geformte, knorpelige Tuberositas supraglenoidalis in eine
tiefe, trichterférmige Grube auf der proximalen Flache des Humerus.
Dadurch wird den einwartsdrehenden Kraften, die wahrend der
Fligelabschlagsphase unvermeidlich auftreten, ein weiterer
Widerstand entgegengesetzt.

Der zweite Schultergelenkstyp zeigt Veranderungen an seiner
Ventralseite. Formen, die Uber diese Form des Schultergelenkes
verfugen, weisen ein vergro3ertes und nach ventral vom
Humeruskopf abgespreiztes Tuberculum minus an der Ventralseite
der proximalen Humerusepiphyse auf. Dieses tritt wahrend der
Abduktion des Humerus mit der Auf3enseite des ventrocaudalen
Abschnittes der Cavitas glenoidalis und des kraftig entwickelten
Labrum glenoidale in Kontakt und verhindert die Einwartsrotation der
Oberarmes im Schultergelenk. Die Innenseite des Tuberculum
minus, welche mit der Au3enflache der Cavitas glenoidalis in Kontakt
kommt, ist zum Schutz vor Abnutzung mit Gelenkknorpel uberzogen.
Wie bei den Formen mit sekundarem Schultergelenk greift auch bei
diesem Gelenktyp die knorpelig ausgebildete Tuberositas
supraglenoidalis in eine Grube, die sich auf der Proximalflache des
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Humerus an der Basis der Crista pectoralis befindet. Dieser
Mechanismus fuhrt bei dieser Form des Schultergelenkes jedoch
nicht zu einer Behinderung der Pronation, weil die Grube zu weit und
flach ausgebildet ist, um den einwartsdrehenden Kraften einen
Widerstand entgegenzusetzen. Lediglich bei Mormoops
megalophylla konnte das Hineinfassen der Tuberositas
supraglenoidalis in die Grube an der Basis der Crista pectoralis die
Einwartsdrehung des Humerus behindern, da hier diese Grube recht
tief und eng ausgepragt ist.

Der dorsale Rand der beschriebenen Grube auf der proximalen
Flache des Humerus stutzt sich bei den Megachiroptera am
craniodorsalen Rand der Cavitas glenoidalis ab, wenn die
Innenflache des Tuberculum minus mit der Auf3enseite des Labrum
glenoidale in Kontakt steht. Bei den Rhinopomatidae und bei
Mormoops megalophylla stitzt sich hier das Tuberculum majus ab.
Um den Kraften, die durch dieses Abstutzen auf den craniodorsalen
Rand der Gelenkgrube wirken, zu widerstehen, ist bei diesen Arten
der craniodorsale Rand der Cavitas glenoidalis verstarkt. Auch setzt
sich der Gelenkknorpel auf die dorsale Flache der Scapula fort.

Das spezialisierte Schultergelenk mit einer zusatzlichen
Gelenkflache findet sich bei Vertretern aller vier Uberfamilien der
Microchiroptera (SCHLOSSER-STURM & SCHLIEMANN 1995), die von
KOOPMAN (1994 ) unterschieden werden. Innerhalb der
Emballonuroidea ist es in der Familie Craseonycteridae verwirklicht.
Unter den Rhinolophoidea findet man ein solches Schultergelenk bei
den Angehdrigen der Familie Rhinolophidae. Bei den Noctilionoidea
verfugen die Vertreter der Familie Phyllostomidae Uber ein derart
spezialisiertes Schultergelenk, und allen sieben Familien der
Uberfamilie Vespertilionoidea kommt ein sekundares Schultergelenk
ZU (SCHLIEMANN 1997).

Vergleicht man den Bau des sekundaren Schultergelenkes bei den
Familien, die ein derartig gebautes Schultergelenk besitzen, ergeben
sich zwischen den Familien erhebliche Unterschiede im
Differenzierungsgrad dieser Spezialisierung des Schultergelenkes.
Als Malstab flr die Differenzierung wird die Ausdehnung der
sekundaren Gelenkflache in der Literatur angegeben (SCHLIEMANN
1997). Die vergleichende Betrachtung aller Formen mit zusatzlicher
Gelenkflache zeigte, dass dieser Gelenktyp bei den Vertretern der
Vespertilionidae und der Molossidae am weitesten entwickelt ist
(SCHLOSSER-STURM & SCHLIEMANN 1995) (vgl. Pipistrellus, Nyctalus
und Molossus in Abb. 5.1., 5.2. & 5.3.). Das am wenigsten
differenzierte sekundare Schultergelenk weisen die Phyllostomidae
und die Rhinolophidae auf (SCHLIEMANN & SCHLOSSER-STURM 1999)
(vgl. Carollia, Artibeus, Desmodus und Hipposideros in Abb. 5.1,
5.2. & 5.3.). Ein Vergleich des Differenzierungsgrades innerhalb der
Uberfamilie Vespertilionoidea ergab, dass die Furipteridae in dieser
Hinsicht am wenigsten spezialisiert sind (SCHLIEMANN 1997). Die
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Natalidae und die Thyropteridae zeigen eine starkere
Differenzierung, wahrend sich die Schultergelenke der Myzopodidae
und der Mystacinidae in Bezug auf die Entwicklung der sekundaren
Gelenkflache noch fortschrittlicher prasentieren. Sie erreichen jedoch
nicht den Auspragungsgrad, den wir bei den Vespertilionidae und
den Molossidae vorfinden.

Das Schultergelenk von Craseonycteris thonglongyai
(Craseonycteridae) stellt nach SCHLOSSER-STURM & SCHLIEMANN
(1995) einen Sonderfall dar (vgl. Craseonycteris in Abb. 5.1., 5.2. &
5.3.). Es besitzt eine gut ausgebildete zusatzliche Gelenkflache, zeigt
aber eine Morphologie der proximalen Humerusepiphyse, die man
sonst nirgendwo anders findet.

Der abgeleitete und spezialisierte Schultergelenkstyp mit einer
einzigen Gelenkflache findet sich bei den einzelnen Familien
ebenfalls in unterschiedlichen Stadien der Differenzierung. Weil hier
die Schultergelenke der Pteropodidae und der Rhinopomatidae so
beschrieben wurden, dass ihnen dasselbe Bauprinzip zugrunde liegt
wie denjenigen, welche in der Literatur als spezialisiert einfache
Schultergelenke bezeichnet wurden (z. B. SCHLOSSER-STURM 1990
und SCHLIEMANN 2002), soll fur diese Form des Schultergelenkes der
Begriff des ventral spezialisierten Schultergelenkes eingefiihrt
werden. Wie wir gesehen haben, sind namlich die Schultergelenke
der Megachiroptera und der Rhinopomatidae keineswegs
unspezialisiert, sondern weisen, ebenso wie alle anderen Formen,
einen Sicherungsmechanismus gegen unerwinschte Pronation des
Humerus im Schultergelenk auf. Dieser Mechanismus arbeitet bei
den Rhinopomatidae und den Megachiroptera nach derselben
Methode wie bei den Formen, denen man friher das spezialisiert
einfache Schultergelenk mit einer einzigen Gelenkflache zuwies.

Zusammenfassend lasst sich feststellen, dass sich das ventral
spezialisierte Schultergelenk sowohl bei den Megachiroptera findet,
als auch in allen Uberfamilien der Microchiroptera mit Ausnahme der
Vespertilionoidea, welche ausschliel3lich mit dem spezialisierten
Schultergelenk mit zusatzlicher Gelenkflache ausgestattet sind. Das
ventral spezialisierte Schultergelenk kommt innerhalb der
Microchiroptera bei Vertretern der Rhinopomatidae, der
Emballonuridae, der Nycteridae, der Megadermatidae, der
Noctilionidae und der Mormoopidae vor (SCHLOSSER-STURM &
SCHLIEMANN 1995 und SCHLIEMANN & SCHLOSSER-STURM 1999).

Das ventral spezialisierte Schultergelenk findet sich in seiner
ursprunglichsten Form bei den Megachiroptera (vgl. Eonycteris in
Abb. 5.1, 5.2. & 5.3.). Innerhalb der Megachiroptera stellt sich das
Schultergelenk der Unterfamilie Macroglossinae als fortschrittlicher
dar als dasjenige der Unterfamilie Pteropodinae, da bei den
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Macroglossinae das Caput humeri kleiner und ovaler gestaltet ist als
bei den Pteropodinae.

Eine Weiterentwicklung der Verhaltnisse bei den Megachiroptera
stellt nach den hier vorliegenden Befunden der Bau des
Schultergelenkes der Rhinopomatidae dar (vgl. Rhinopoma in Abb.
5.1.,5.2. & 5.3.). Hier ist der Humeruskopf auffallig oval geformt und
an seiner Ventralseite deutlich abgeflacht. Das Tuberculum minus
zeigt sich bei den Rhinopomatidae als weit nach ventral vom Caput
humeri abgespreizt und ist zapfenartig gestaltet. Ebenso ist der Bau
der Cavitas glenoidalis der Rhinopomatidae als fortschrittlicher zu
bezeichnen. Diese ist im Vergleich zu den Megachiroptera schmaler
und enger ausgebildet, und der Gelenkknorpel ist an ihrem ventralen
Rand bei den Rhinopomatidae deutlich kraftiger entwickelt als bei
den Megachiroptera.

Die Megadermatidae scheinen die nachst hohere Entwicklungsstufe
in Bezug auf den Bau des ventral spezialisierten Schultergelenkes zu
bilden (vgl. Lavia in Abb. 5.1., 5.2. & 5.3.). SCHLOSSER-STURM &
SCHLIEMANN (1995) beschreiben das Schultergelenk von Lavia frons
als nur wenig abweichend von der grundlegenden Morphologie
dieses Gelenkes. Gegenuber dem Schultergelenk der
Rhinopomatidae wirkt das Gelenk von Lavia frons nur wenig
fortschrittlicher entwickelt (SCHLIEMANN & SCHLOSSER-STURM 1999).
Das Caput humeri ist auffalliger oval geformt, wahrend der
Abspreizungsgrad des Tuberculum minus weitgehend ahnlich ist. Die
Cavitas glenoidalis von Lavia frons ist oval geformt und in ihrem
cranialen Bereich nur unwesentlich schmaler als caudal.

Eine Weiterentwicklung der Verhaltnisse, die wir bei den
Megadermatidae finden, zeigt sich bei den Vertretern der Familie
Emballonuridae (vgl. Taphozous in Abb. 5.1., 5.2. & 5.3.). Nach
SCHLOSSER-STURM & SCHLIEMANN (19995) ist die Cavitas glenoidalis
von Taphozous mauritanicus langlich geformt und erweist sich
cranial und caudal als gleich weit. Die kraftigen Knorpellippen am
craniodorsalen und ventralen Rand der Cavitas glenoidalis
verwandeln diese in eine vertiefte Grube. Der ovale Umriss des
Humeruskopfes ist bei Taphozous mauritanicus deutlich
ausgepragter als bei Lavia frons. Das Tuberculum minus erscheint
starker vom Caput humeri abgespreizt als bei Lavia frons und ist zu
einem kraftigen Zapfen ausgebildet.

Fortschrittlicher als bei den Emballonuridae ist das Schultergelenk
der Nycteridae gebaut. Aus der Arbeit von SCHLIEMANN &
SCHLOSSER-STURM (1999) geht hervor, dass bei Nycteris hispida das
Caput humeri etwas schrag zur Langsachse des Humerus
angeordnet und deutlich ovoid geformt ist. Das Tuberculum minus
bildet einen weit nach ventral abgespreizten Zapfen. Die Cavitas
glenoidalis bildet eine tiefe, ovale Mulde, die leicht nach dorsal

145



5.3. Phylogenetische Uberlegungen 146

gerichtet erscheint. Der kraftige Gelenkknorpel am Rand der
Gelenkgrube tragt deutlich zur Konkavitat der Cavitas glenoidalis bei.

Eine deutliche Weiterentwicklung des ventral spezialisierten
Schultergelenkes findet man bei der Familie Mormoopidae

(vgl. Mormoops in Abb. 5.1., 5.2. & 5.3.). Das Caput humeri von
Mormoops megalophylla ist auffallend eiférmig ausgepragt und bildet
von proximal betrachtet eine rollenartige Struktur. Das als kompakte
Knochenstruktur ausgebildete Tuberculum minus stellt sich als weit
nach ventral vom Caput humeri abgesetzt dar. Die Cavitas
glenoidalis ist langlich oval geformt und in ihrem caudalen Bereich
nur geringfugig weiter ausgebildet. Durch die hohen und robusten
Knorpellippen an ihnrem Rand bildet die Gelenkgrube eine trogartige
Vertiefung.

Das morphologische Endstadium des ventral spezialisierten
Schultergelenkes bilden die Verhaltnisse in der Familie Noctilionidae
(SCHLIEMANN & SCHLOSSER-STURM 1999) (vgl. Noctilio in Abb. 5.1,
5.2. & 5.3.). Das Caput humeri von Noctilio leporinus, welches von
SCHLOSSER-STURM & SCHLIEMANN (1995) als tranenformig
beschrieben wird, endet proximal in einer gratartigen Struktur
(SCHLOSSER-STURM & SCHLIEMANN 1999). Das Tuberculum minus ist
bei Noctilio leporinus weit vom Caput humeri abgespreizt und bildet
einen kraftigen Knochenzapfen. Die Cavitas glenoidalis bildet eine
langliche und enge Grube, die in ihrer Langsrichtung stark konkav
erscheint. Ihr Rand wird von kraftigen Knorpellippen verstarkt, die im
ventralen Bereich besonders kompakt ausgebildet sind.

Die nun folgenden Abbildungen 5.1., 5.2. und 5.3. dienen der
Verdeutlichung des Differenzierungsgrades der jeweiligen
Schultergelenkstypen.
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Noctilio

: Taphozous

Molossus \

Abb. 5.1.: Proximales Ende des rechten Humerus von 14 Chiropteren-Arten in der

Ansicht von caudal.
Die Linien neben den Zeichnungen entsprechen 1 mm.
A = Caput humeri B = Tuberculum majus

C = Tuberculum minus
Aus SCHLOSSER-STURM &

SCHLIEMANN 1995, verandert
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Y Noctilio

Carollia

Desmodus Pipistrellus

; Nyctalus Molossus

Abb. 5.2.: Proximale Humerusepiphyse von 14 Chiropteren-Arten in der Ansicht

von proximal.
Die Linien neben den Zeichnungen entsprechen 1 mm.

A = Caput humeri B = Tuberculum majus
C = Tuberculum minus D = Crista pectoralis
E = Vertiefung an der Basis

Crista pectoralis Aus SCHLOSSER-STURM &

SCHLIEMANN 1995, verandert
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Noctilio

Carollia

Pipistrellus

H

Nyctalus Molossus

Abb. 5.3.: Scapula in der Ansicht von dorsolateral von 14 Chiropteren-Arten
Die Linien neben den Zeichnungen entsprechen 1 mm.

F = Cavitas glenoidalis Aus SCHLOSSER-STURM &
G =sekundare Gelenkflache SCHLIEMANN 1995, verandert
H = Tuberositas supraglenoidalis
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Zur phylogenetischen Interpretation der Ergebnisse dieser Arbeit
wird angenommen, dass die Ordnung Chiroptera ein Monophylum
bildet (SMITH 1976 & 1977, VAN VALEN 1979, SIMMONS 1998 und
JONES et al 2002). Folgt man der Phylogenie von SMITH (1976), so
erkennt man, dass es innerhalb des Stammbaumes der Ordnung
Chiroptera zwei grof3e Aufspaltungen gegeben hat. Die erste dieser
Aufspaltungen flhrte zu den beiden Unterordnungen Megachiroptera
und Microchiroptera. Die zweite Aufspaltung vollzog sich innerhalb
der Microchiroptera. Ein Zweig flhrt zu einer Gruppe von Formen,
die den Uberfamilien Emballonuroidea und Rhinolophoidea
zugerechnet werden, der andere Zweig vereint die Uberfamilien
Noctilionoidea und Vespertilionoidea. Beiden Zweigen wird der
Status einer Zwischenordnung zugewiesen. Die Uberfamilien der
Emballonuroidea und der Rhinolophoidea werden in der
Zwischenordnung Yinochiroptera zusammengefasst, wahrend die
Uberfamilien Noctilionoidea und Vespertilionoidea der
Zwischenordnung Yangochiroptera zugeordnet werden (KOOPMAN
1994, SIMMONS 1998 und JONES et al 2002).

Pteropodidae

—— Emballonuridae

L— Craseonycteridae

Rhinopomatidae

— Megadermatidae

— Nycteridae

Rhinolophidae

Phyllostomidae

—— Mormoopidae

— Noctilionidae

— Mystacinidae

L— Molossidae

— Vespertilionidae

— Myzopodidae
_[ Thyropteridae
Furipteridae

Natalidae

Abb. 5.4.: Stammbaum der Chiroptera; nach SMITH (1976), verandert
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Betrachtet man nun das Muster des Auftretens der beiden
Spezialisierungsformen des Schultergelenkes vor dem oben
angegebenen phylogenetischen Hintergrund, ist davon auszugehen,
dass das spezialisierte Schultergelenk mit der zusatzlichen
Gelenkflache mehrfach unabhangig voneinander in allen vier
Uberfamilien der Microchiroptera entstanden ist (SCHLOSSER-STURM
& SCHLIEMANN 1995). Genauso wurde von SCHLOSSER-STURM &
SCHLIEMANN (1995) davon ausgegangen, dass sich das von ihnen
beschriebene spezialisiert einfache Schultergelenk durch
unabhéangige Bildung in drei der vier Uberfamilien der
Microchiroptera entwickelte. Das Schultergelenk der Megachiroptera
und der Rhinopomatidae wird als nicht abgeleitet und unspezialisiert
bezeichnet. Es soll die plesiomorphe Situation darstellen, aus der
sich die beiden spezialisierten Schultergelenksformen herausbildeten
(SCHLOSSER-STURM 1990, SCHLOSSER-STURM & SCHLIEMANN 1995,
SCHLIEMANN & SCHLOSSER-STURM 1999 und SCHLIEMANN 2002).

Die hier vorliegende Arbeit hat jedoch gezeigt, dass der
Schultergelenkstyp der Megachiroptera und der Rhinopomatidae
keineswegs als unspezialisiert zu erachten ist. Er zeigt die gleichen
Abwandlungen wie die Schultergelenksform, die von den oben
angegebenen Autoren als spezialisiert einfaches Gelenk beschrieben
wird. Es ist allerdings richtig, dass die Schultergelenke der
Megachiroptera und der Rhinopomatidae im Hinblick auf diese
Spezialisierung als basal anzusehen sind. Im Hinblick auf die
Stammesgeschichte der Chiroptera kann man daher davon
ausgehen, dass das ventral spezialisierte Schultergelenk die
Grundform des Schultergelenkes bei den Chiroptera darstellte und
schon bei dem bisher unbekannten gemeinsamen Vorfahren der
Fledertiere entwickelt war.

Die als ursprunglich angesehenen Megachiroptera behielten dieses
relativ basal gebaute Schultergelenk bei. Ein Grund hierfur mag in
der Lebensweise der Megachiroptera zu suchen sein. Diese Formen
sind Frucht— und Nektarfresser, die den Flug lediglich dazu nutzen,
um von ihren Schlafquartieren zu den Futterbaumen zu fliegen, wo
sie sich niederlassen, um dort die Nahrungsaufnahme zu betreiben.
Die Mehrheit der Microchiroptera jagt hingegen im Flug seine Beute
und ist im Hinblick auf Wendigkeit und Schnelligkeit des Fluges den
Megachiroptera eindeutig uberlegen.

Innerhalb der Microchiroptera findet sich das ventral spezialisierte
Schultergelenk in beiden Zwischenordnungen, namlich in drei der
vier Uberfamilien.

Die Rhinopomatidae, die ebenso wie die Megachiroptera eine recht
basale Form dieses Gelenktyps aufweisen, werden der Uberfamilie
Emballonuroidea zugerechnet. Folgt man der Phylogenie von SMITH
(1976, vgl. Abb. 5.4.), bildet die Familie Rhinopomatidae innerhalb
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der Uberfamilie Emballonuroidea die Schwestergruppe zu den
beiden anderen Familien Emballonuridae und Craseonycteridae.
Das Auftreten der Schultergelenksformen innerhalb dieser
Uberfamilie 1asst sich wie folgt erklaren. Die Rhinopomatidae bilden
mit ihrem wenig abgeleiteten Schultergelenk die primitivste Gruppe
innerhalb der Uberfamilie Emballonuroidea. Die Emballonuridae
entwickelten diese Form des Schultergelenkes weiter, wahrend sich
bei den Craseonycteridae das sekundare Schultergelenk ausbildete.

Die Craseonycteridae stellen, wie schon erwahnt, aufgrund der
Morphologie der proximalen Humerusepiphyse einen Sonderfall dar
(vgl. Craseonycteris in Abb. 5.1., 5.2. & 5.3.). So verfugt
Craseonycteris thonglongyai zwar Uber ein hochentwickeltes
Tuberculum majus und eine gut ausgepragte sekundare
Gelenkflache an der Dorsalseite der Scapula, gleichzeitig ist jedoch
das Caput humeri deutlich ovoid geformt (SCHLOSSER-STURM &
SCHLIEMANN 1995). Ebenso ist das Tuberculum minus bei
Craseonycteris thonglongyai im Vergleich zu anderen Formen mit
sekundarem Schultergelenk sehr weit vom Caput humeri
abgespreizt. Aufgrund dieser Befunde konnte man das
Schultergelenk der Craseonycteridae als Zwischenform bezeichnen,
welches die morphologischen Abwandlungen von beiden
Spezialisierungsformen des Schultergelenkes vereint.

In der Uberfamilie Rhinolophoidea besitzen die Vertreter der Familien
Megadermatidae und Nycteridae ein ventral spezialisiertes
Schultergelenk. Dieses ist bei den Nycteridae starker differenziert,
weshalb der Schluss nahe liegt, dass die Megadermatidae die
urspriinglichste Form dieser Uberfamilie bilden, wahrend die
Nycteridae starker abgeleitete Formen vereinen. Die Mitglieder der
Familie Rhinolophidae verfiigen hingegen uber ein spezialisiertes
Schultergelenk mit zusatzlicher Gelenkflache, welches sich hier zum
zweiten Mal im System der Chiroptera ausgebildet hat (vgl.
Hipposideros in Abb. 5.1., 5.2. & 5.3.). Nach SMITH (1976) bilden die
Rhinolophidae die Schwestergruppe zu den Megadermatidae und
den Nycteridae, was die hier angestellten phylogenetischen
Uberlegungen unterstiitzt.

Die dritte Uberfamilie der Microchiroptera, zu welcher Formen mit
ventral spezialisiertem Schultergelenk gehoren, bilden die
Noctilionoidea. In dieser Uberfamilie werden nach SMITH (1976) die
Noctilionidae und die Mormoopidae gemeinsam den Phyllostomidae
als Schwestergruppe gegenubergestellt. Sowohl die Noctilionidae als
auch die Mormoopidae besitzen ein ventral spezialisiertes
Schultergelenk, welches bei den Noctilionidae den hochsten
Entwicklungsgrad aller Microchiroptera erreicht hat. Die
Mormoopidae bleiben in ihrem Differenzierungsstadium flr diesen
Gelenktyp hinter den Noctilionidae zurlck, so dass die Mormoopidae
als basal innerhalb der Noctilionoidea angesehen werden kdnnen.
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Die Noctilionidae bilden die starker abgeleitete Familie dieser
Gruppe. Die Phyllostomidae verflugen Uber ein sekundares
Schultergelenk und bilden somit die dritte Gruppe der
Microchiroptera, in der sich dieser Schultergelenkstyp unabhangig
entwickelte.

Innerhalb der Uberfamilie Vespertilionoidea wurde in allen sieben
Familien das spezialisierte Schultergelenk mit zusatzlicher
Gelenkflache ausgebildet. Geht man davon aus, dass das ventral
spezialisierte Schultergelenk die Grundform fur den Bau dieses
Gelenkes bei den Chiroptera darstellt, die bei dem gemeinsamen
Vorfahren dieser Ordnung ausgebildet war, so wirft dies ein neues
Licht auf die Stammesgeschichte der Chiroptera. Fir die
Uberfamilien Emballonuroidea, Rhinolophoidea und Noctilionoidea
kann ein gemeinsamer Vorfahre angenommen werden, der Uber ein
ventral spezialisiertes Schultergelenk verfugte. Dieses wurde
innerhalb der einzelnen Uberfamilien weiterentwickelt. Gleichzeitig
trat in jeder dieser Uberfamilien unabhangig voneinander mit dem
sekundaren Schultergelenk eine andere Spezialisierungsform des
Schultergelenkes auf. Innerhalb der Uberfamilie Vespertilionoidea
findet sich jedoch kein Vertreter mit ventral spezialisiertem
Schultergelenk. Daher kann man annehmen, dass der letzte
gemeinsame Vorfahre dieser Gruppe schon ein spezialisiertes
Schultergelenk mit zusatzlicher Gelenkflache besessen haben muss.
Somit ware die Zwischenordnung Yangochiroptera nicht mehr als
monophyletisch anzusehen. In diesem Zusammenhang sei darauf
hingewiesen, dass auch bei den fossilen Formen Hassianycteris
messelensis und Palaeochiropteryx tupaiodon ein sekundares
Schultergelenk vorgelegen hat, wahrend andere alttertiare Formen
kein derartig spezialisiertes Schultergelenk besessen haben
(HABERSETZER & STORCH 1987 und SIMMONS & GEISLER 1998).
Vielleicht ist der Vorfahre der Vespertilionoidea in einer dieser
fossilen Formen mit sekundarem Schultergelenk zu suchen.

Eine interessante Beobachtung im Hinblick auf die Herausbildung
des sekundaren Schultergelenkes bei den Microchiroptera
beschreiben SCHLIEMANN & SCHLOSSER-STURM (1999). Bei allen
Formen, die nicht Uber ein spezialisiertes Schultergelenk mit
zusatzlicher Gelenkflache verfugen, fanden sie eine Gelenkkapsel,
die an der Dorsalseite im cranialen Bereich der Cavitas glenoidalis
vom Rand der Gelenkgrube in medialer Richtung zurlickweicht. In
diesem Abschnitt der Cavitas glenoidalis breitet sich der
Gelenkknorpel auf die Dorsalseite der Scapula aus, der auch die
Tuberositas supraglenoidalis mit einschlief3t. Der craniodorsale Rand
der Cavitas glenoidalis ist wulstig verdickt (SCHLIEMANN 2002). Diese
Befunde wurden durch die im Rahmen der vorliegenden Arbeit
durchgefuhrten Untersuchungen bestatigt. Auffallend an diesen
Befunden ist, dass in genau dem Bereich, auf den sich bei den
Formen ohne sekundares Schultergelenk der Gelenkknorpel auf die
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dorsale Flache der Scapula ausdehnt, man bei den Arten, die ein
spezialisiertes Schultergelenk mit sekundarer Gelenkflache besitzen,
die zusatzliche Gelenkflache findet. SCHLIEMANN (2002) interpretiert
diese Beobachtungen mit dem Phanomen der Pradisposition, also
dem Zustand des “Vorangepaltseins®. Die Formen, die nicht Uber
eine sekundare Gelenkflache an ihnrem Schultergelenk verfligen,
haben also schon einige morphologische Anpassungen verwirklicht,
welche die Entwicklung der zusatzlichen Gelenkflache ermoglichen.
Beachtenswert ist in diesem Zusammenhang auch, dass sich bei den
hier untersuchten Megachiroptera die morphologischen Befunde, die
auf eine Pradisposition hinweisen, in starker Auspragung finden.
Dies unterstutzt die hier vertretene Auffassung, dass die
Differenzierungsstufe des Schultergelenkes der Megachiroptera die
Grundform des Schultergelenkes der Chiroptera darstellt. Diese
Grundform konnte nun in zwei Richtungen weiterentwickelt werden.
Durch den einen Weg wurde die Form des ventral spezialisierten
Schultergelenkes verfeinert, bis zu dem Ergebnis, welches wir bei
den Mormoopidae und den Noctilionidae vorfinden. Der andere Weg
nutzte die Pradisposition der Grundform des Schultergelenkes, um
viermal unabhangig voneinander im System der Chiroptera das
spezialisierte Schultergelenk mit zusatzlicher Gelenkflache
hervorzubringen.

5.4. Abschlussbetrachtung:

Die hier vorliegende Arbeit hat gezeigt, dass auch die bisher in
Bezug auf den Bau ihres Schultergelenkes als unspezialisiert
bezeichneten Megachiroptera und Rhinopomatidae Uber einen
wirkungsvollen Mechanismus verflugen, der ihren Humerus wahrend
der Flugelabschlagsphase gegen unerwunschte Pronation im
Schultergelenk sichert. Dieser Mechanismus arbeitet nach
demselben Prinzip, wie er auch bei den Formen gefunden wird, die
ein Schultergelenk besitzen, welches bisher als spezialisiert einfach
beschrieben wurde. Aus diesem Grund Iasst sich die Bezeichnung
der Schultergelenke der Rhinopomatidae und Megachiroptera als
unspezialisiert nicht langer aufrecht erhalten, und es wird hier der
Begriff des ventral spezialisierten Schultergelenkes flr diesen
Gelenktyp vorgeschlagen.

Als weitere Abwandlung des Schultergelenkes wurde das
spezialisierte Schultergelenk mit zusatzlicher Gelenkflache
beschrieben, welches auf einem anderen Weg die Einwartsdrehung
des Humerus im Schultergelenk bei abduziertem Humerus
unterbindet.

Beide Abwandlungsformen des Schultergelenkes kommen bei den
jeweiligen Formen in unterschiedlichen Differenzierungsstufen vor.
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So ist das ventral spezialisierte Schultergelenk in den Familien
Mormoopidae und Noctilionidae zu grofter Perfektion gebracht
worden, wahrend das spezialisierte Schultergelenk mit zusatzlicher
Gelenkflache bei den Molossidae ihren hochsten Spezialisationsgrad
erreicht hat. Leider kann man von der Form des Schultergelenkes
nicht auf den Flugstil oder die Nahrungsquellen der betreffenden
Arten schlieRen. Es bleibt jedoch festzuhalten, dass diejenigen Arten,
die einen der beiden Schultergelenkstypen am weitesten entwickelt
haben, zu einem aul3erordentlich wendigen, schnellen und
ausdauernden Flug fahig sind.

Zusammenfassend lasst sich feststellen, dass innerhalb der Ordnung
Chiroptera zwei Spezialisierungsformen des Schultergelenkes
entwickelt wurden, die mit der Pronationshemmung wahrend der
Fligelabschlagsphase im Zusammenhang stehen. Der eine
Gelenktyp hat Umformungen an der Dorsalseite des
Schultergelenkes erfahren, wahrend die andere Gelenkform an ihrer
Ventralseite abgewandelt wurde. Man erkennt somit, dass die Natur
verschiedene Wege beschreiten kann, um die Ldsung eines
biomechanischen Problems herbeizufuhren.
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6. Zusammenfassung:

In der vorliegenden Arbeit wurde der Schultergurtel von sieben Arten
der Chiroptera untersucht, von denen drei Arten (Rousettus
aegyptiacus, Rousettus amplexicaudatus und Eonycteris spelaea)
der Unterordnung Megachiroptera zugeordnet werden, wahrend die
ubrigen vier Arten (Mormoops megalophylla, Molossus molossus,
Rhinopoma hardwickei und Rhinopoma microphyllum) zur
Unterordnung Microchiroptera gehoren.

Es wurden Mikrotomquerschnitte der Schulterregion aller genannten
Arten hergestellt, mit Ausnahme des Schultergelenkes von
Rousettus aegyptiacus, welches sich aufgrund seiner GroRe nicht fur
diese Methode eignet. Die angefertigten Mikrotomschnitte wurden
gefarbt und zur Untersuchung unter dem Mikroskop betrachtet. Mit
Hilfe des Computerprogramms Studio 9.5. der Firma Alias |
Wavefront wurde aus den gefarbten Mikrotomschnitten eine
dreidimensionale Rekonstruktion der Schultergelenke von
Rhinopoma hardwickei und Rousettus amplexicaudatus
durchgefuhrt, welche anschlieRend so animiert wurde, dass die
Bewegung der Knochen im Flug simuliert wird.

Bisher waren von den Chiroptera zwei Spezialisationsformen des
Schultergelenkes bekannt, welche in dieser Arbeit durch Mormoops
megalophylla und Molossus molossus reprasentiert werden. Die
Mehrheit der hier untersuchten Arten verfligt jedoch Gber einen als
unspezialisiert bezeichneten Typ des Schultergelenkes, der bisher im
Zusammenhang mit biomechanischen Problemen, die wahrend des
Fluges auftreten, noch nicht erschopfend betrachtet worden ist.

Alle fliegenden Wirbeltiere mussen einer Einwartsdrehung des
Fllgels wahrend der Fligelabschlagsphase entgegenwirken, welche
die aerodynamische Qualitat des Fluigels negativ beeinflusst.
Wahrend des Fluges wirken jedoch unvermeidliche Krafte auf ein
fliegendes Tier ein, die zu einer Pronation des Humerus im
Schultergelenk fihren. Daher sind alle fliegenden Vertebraten
gezwungen, ihren Oberarm im Schultergelenk gegen
unphysiologische Pronation zu sichern.

Bei den Microchiroptera sind bisher zwei Mechanismen beschrieben
worden, welche die passive Pronation im Schultergelenk
einschranken. Der eine Mechanismus beruht auf ovoiden
Gelenkflachen im Schultergelenk, die eine Einwartsrotation bei
abduziertem Humerus unmaglich machen.

Der andere Mechanismus arbeitet Uber eine sekundare
Gelenkflache, die sich auf der Dorsalseite der Scapula befindet. Bei
abduziertem Humerus artikuliert das bei diesen Formen stark
vergroRerte Tuberculum majus der proximalen Humerusepiphyse mit
dieser zusatzlichen Gelenkflache. Hierdurch wird bei den Arten,
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welche Uber diesen Schultergelenkstyp verfugen, der Humerus
gegen passive Pronation im Schultergelenk gesichert.

Die Mehrzahl der in dieser Arbeit untersuchten Arten
(Megachiroptera und Rhinopomatidae) zeigt eine
Schultergelenksform, die bisher als einfach und unspezialisiert
beschrieben wurde. Eine nahere Betrachtung der Schultergelenke
der Rhinopomatidae und der Megachiroptera fuhrte jedoch zu einem
anderen Ergebnis. Diese Formen zeigen an ihrer proximalen
Humerusepiphyse ein auffallig vergrof3ertes Tuberculum minus, das
durch eine tiefe Einbuchtung vom Caput humeri abgesetzt ist. Diese
Einschnurung ist von Gelenkknorpel Uberzogen. Als weitere
Auffalligkeit l1asst sich am Schultergurtel der Rhinopomatidae und der
Megachiroptera ein kraftig entwickeltes Labrum glenoidale an der
Cavitas glenoidalis beschreiben, welches besonders auf der
Ventralseite stark ausgebildet ist.

Durch die Simulation der Bewegungen der Knochen im Flug konnte
diesen Baueigentimlichkeiten des Schultergelenkes der
Rhinopomatidae und der Megachiroptera eine funktionelle
Bedeutung zugemessen werden, die mit der Hemmung der
Pronation im Zusammenhang steht, die bislang nicht bekannt war.

Bei abduzierter Stellung des Humerus im Schultergelenk wahrend
der Fligelabschlagsphase erlangt die mit Gelenkknorpel bedeckte
Innenflache des vergroRerten Tuberculum minus nach geringer
Einwartsdrehung Kontakt mit der AuRenseite des ventrocaudalen
Abschnittes der Cavitas glenoidalis und des Labrum glenoidale.
Hierdurch wird einer weiteren Pronation des Humerus im
Schultergelenk Einhalt geboten.

Interessanterweise wurde auch bei den Formen, die Uber ein
spezialisiertes Schultergelenk mit eiférmigen Gelenkflachen
verfugen, ein auffallig vergrofertes Tuberculum minus gefunden,
dessen Innenflache ebenfalls mit Gelenkknorpel Gberzogen ist.
Ebenso zeigen diese Formen ein kraftig ausgebildetes Labrum
glenoidale im ventralen Bereich der Cavitas glenoidalis.

Wie bei den Rhinopomatidae und den Megachiroptera beschrieben,
artikuliert auch bei Mormoops megalophylla, einer hier untersuchten
Art mit ovoid geformten Gelenkflachen, die Innenflache des
Tuberculum minus mit der AulRenseite der Cavitas glenoidalis und
des Labrum glenoidale, wenn der Humerus in der
Fligelabschlagsphase abduziert wird. Die eiférmige Gestaltung der
Gelenkflachen bei Mormoops megalophylla scheint gewissermalien
eine Weiterentwicklung des Hemmungsmechanismus gegen passive
Pronation, wie man ihn bei den Rhinopomatidae und den
Megachiroptera findet, zu sein. Da Mormoops megalophylla zu
einem im Vergleich zu den Rhinopomatidae und den Megachiroptera
schnellen und wendigen Flug befahigt ist, kann man davon
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ausgehen, dass die Weiterentwicklung dieses
Hemmungsmechanismus zu einer leistungsfahigeren
Pronationssicherung flhrte, welche sich deshalb in drei der vier
Uberfamilien der Microchiroptera entwickelte.

Zusammenfassend lasst sich feststellen, dass die Schultergelenke
der Megachiroptera und der Rhinopomatidae keineswegs als
unspezialisiert zu bezeichnen sind. Diese Formen verfugen wie alle
anderen fliegenden Wirbeltiere Uber einen wirkungsvollen
Mechanismus, der den Humerus im Schultergelenk gegen
ungewollte Pronation sichert und somit die aerodynamische Qualitat
der Flugel wahrend des Fligelabschlages gewahrleistet.
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