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1. Einleitung

Polymorphismen in Form und Gestalt des Schadels und seiner funktionalen wie auch struk-
turalen Kompartimente sind die am haufigsten im Fokus der Morphologie stehenden Phéno-
mene. Der Schadel ist nicht nur die Pforte fiir Verdauungs- und Atmungssystem und visuelle
sowie akustische Information, er umschliel$t zudem die groRen Sinnesorgane fiir das Sehen,
Horen, Riechen und Schmecken sowie die endstdandige ,Schaltzentrale’ des zentralen Ner-
vensystems. Adaptationen innerhalb dieses Systems sind durch die integrative Vernetzung
seiner Teile hoch komplex und wechselseitig determiniert. Modifikationen der kranialen Ge-
flige erfolgen stets im Rahmen biomechanischer und konstruktioneller Erfordernisse, um die
Funktionalitdt des Gesamtsystems fortwahrend zu gewahrleisten. Demzufolge kanalisieren
endogene systemische Bedingungen die formwandelnden Prozesse innerhalb der Individu-

alentwicklung und auch der Stammesgeschichte.

Im Interesse morphometrischer Forschung liegt es, glltige Einheiten fir Divergenz und
Konvergenz zu entwickeln (d.h. Merkmale zu identifizieren, die dies gewahrleisten) und zu-
verlassige analytische Methoden auf diese anzuwenden. Rekonstruktive Ansdtze der Evo-
lutionsbiologie erfordern zudem ein solides Fundament auf dem die empirisch-induktiven
Schlussfolgerungen griinden. Dies bedeutet, Hominini-Fossilien kénnen nur dann exakt
klassifiziert werden, wenn die ordnenden Kriterien aus der vergleichenden Primatologie
hinlanglich bekannt sind. Im Falle der aktualistisch induzierten Stammesgeschichtsrekon-
struktion des Menschen stellen anatomisch komparative Ansdtze an den phylogenetisch
niachstverwandten Genera aus der Uberfamilie Hominoidea eine solche Basis dar. Neben
der obligaten absoluten Datierung sind fiir die Klassifikation iberdies von Belang: Intra- und
interspezifische Kennzeichen sowie spezifische Merkmalszustdande, konstruktiv und funktio-
nal bedingte Polymorphismen bzw. Variationen, sexualdimorphe Variabilitdt und Integration
der strukturalen Systeme. Von grolRem anthropologischem Interesse ist besonders, welche
Gemeinsamkeiten und welche Unterschiede der Mensch und nicht-menschliche Primaten
aufweisen (HENKE und ROTHE 1998). Ein umfassendes Verstandnis der beobachteten Diffe-
renziertheit im Mensch-Tier-Verhaltnis bzw. vom Subhumanen zum Humanen erfordert die
interdisziplinare Einbettung der Befunde in ein Geflige bekannter biologischer Phanomene.

Geometrisch-statistische Analysen osteometrischer Daten ermdéglichen in diesem Kontext

.
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das Auffinden und die Quantifizierung musterartiger Unterschiede innerhalb und zwischen
festgelegter Gruppierungen (Arten, Gattungen, Familien). Virtuell rekonstruierte Modelle
sind eine ideale Erganzung der multivariaten Analysen, denn sie ermoglichen die nicht-de-
struktive Darstellung und Messung interner Strukturen und damit die Komplettierung der
mathematisch abgeleiteten Formbildungsmuster. Summiert bedeutet dies, dass es gegen-
wartig moglich ist, ein integrativ-vernetztes System mit einem elaborierten Instrumentarium
,aufzugliedern’ und isolierte Kompartimente unabhangig voneinander zu analysieren. Der
Begriff des Kompartiments ist im Folgenden als ,abgegrenzter Teilbereich’ und Synonym fir
Teil eines Systems, Bauelement oder Bauteil (auch ,Modul‘) zu verstehen. Es ist mittels der
vorgestellten Techniken allerdings ebenso moglich, riickwirkend die ,globalen’ Verhaltnisse
des spezifischen Bauplans bzw. des Gesamtsystems aus diesen Einzelbetrachtungen heraus

zu beurteilen.

Das primare Ziel der vorgestellten Studie ist es, Variabilitdit und wechselseitig bedingte
Form-Funktions-Muster mittels eines dreidimensionalen Datensatzes und anschlieRender
multivariat-statistischer Analysen fir die fiinf rezenten Hominoidea-Genera aufzuzeigen.
Hierzu wird eine umfassende Stichprobe kraniofazialer Koordinaten am Oberschadel akqui-
riert. Im Fokus steht dabei die Erfassung, Analyse und Interpretation der Strukturen im Spie-
gel onto- und phylogenetischer Abldufe. Zu diesem Zweck werden ektokraniale Messpunkte
(Landmarks) bestimmt, die den gesamten Oberschadel als geometrisch komplexes Geflige
erfassen. Parallel dazu werden pro Gattung und Geschlecht je ein Schadel per Computed
Tomography (CT) aufgenommen und virtuelle Modelle mittels einer interaktiven Segmenta-

tionssoftware erstellt.
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2. Fragestellung und Zielsetzung

Im Folgenden werden summarisch die Ziele der Studie sowie eine Ubersicht der rele-
vanten Fragestellungen vorgestellt. Diese wurden im Hinblick auf den internationalen
Forschungsstand und unter Einbeziehung des in den folgenden Kapiteln 3 und 4 darge-
stellten theoretischen Rahmenwerks der primatologisch/anthropologisch evolutiondren
Biologie erarbeitet. Folglich stellen diese Kapitel auch die Hinfiihrung auf die spezifischen
Fragestellungen dar.

Es ist zweckmalig, die Fragestellungen und Ergebnisse der vorliegenden Arbeit zur
Vereinfachung und geordneten Beantwortung bzw. kritischen Diskussion drei Bereichen zu-

zuordnen, welche bezeichnet werden als:

l. Morphologische Differenzierung
Il. Modulare Integration

M. Virtuelle Rekonstruktion

I. Morphologische Differenzierung: Es soll gepriift werden, ob sich musterhafte
morphologische Gestaltunterschiede zwischen den kranialen Strukturen ausgewdbhlter
Individuen aus den fiinf Gattungen der Uberfamilie Hominoidea berechnen und visuali-
sieren lassen. Dazu werden mittels multivariater Statistik valide intra- und intergeneri-

sche aber auch geschlechtliche Differenzierungen herausgearbeitet.

Die Aufnahme dreidimensionaler Koordinatendaten an ektokranialen Messpunkten
des Oberschadels und anschlieBende multivariat-statistische Vergleiche innerhalb der

erhaltenen Datenmatrix sollen dies erméglichen.

Relevante Fragen:

e st eine signifikante statistische Trennung der Gattungen bzw. Spezies aufgrund der
aufgenommenen Daten moglich?

o Wie grol} ist die Variabilitdt innerhalb und zwischen den Gattungen?

.
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o Gibt es geometrische Muster, die eine Gattung charakterisieren respektive von ande-
ren Gattungen differenzieren?

e Kann eine Regressionsanalyse einen allometrischen Faktor fiir die Gestaltvariablen
bzw. deren Hauptkomponenten detektieren?

e st eine valide intraspezifische Trennung der Geschlechter per multivariater Analyse
moglich?

e |st der methodologische Ansatz dreidimensionaler Messungen anwendbar? Fir wel-

che Fragestellungen ist diese Technik geeignet/ungeeignet?

Il. Modulare Integration: Ausgehend von der Hypothese, dass sich die funktionel-
len Einheiten und knéchernen Strukturen des Schéidelskeletts integrativ beeinflussen,
soll via Matrixkorrelation intragenerisch untersucht werden, wie stark die modularen
Sektoren des Kraniums (fazial, neurokranial, basikranial) miteinander wechselwirken,

um anhand der Befunde musterartige Entwicklungstendenzen einzuschdétzen.

Zur Beantwortung der nachfolgenden Fragen dient ein nach funktionalen und morpho-
genetischen Gesichtspunkten in ein faziales, ein neurokraniales und ein basikraniales

Modul eingeteilter reduzierter Koordinaten-Datensatz.

Relevante Fragen:

o Ist es moglich intragenerische korrelative Zusammenhange zwischen den separierten
Modulen des Schadels zu diagnostizieren und wenn ja, wie unterscheiden sich diese
zwischen den Gattungen voneinander (vgl. Kap. 4.4)?

e Wie gut separieren die Datensidtze der Module unabhdngig voneinander die
Gattungen?

e |[st die Trennung auch innerhalb weiterer Gruppierungen moglich?

I11. Virtuelle Rekonstruktion: Es soll gezeigt werden, dass die Synthese quantita-
tiv-statistischer Daten mit dreidimensional rekonstruierten Modellen einen sinnvollen

Ansatz zur Diskussion adaptiver Gestaltdifferenzen darstellt.

.
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Via amira™-Software werden zehn Kranien aus den fiinf Gattungen der Hominoidea
auf der Basis von CT-Schichtaufnahmen virtuell rekonstruiert. Die Resultate bzw.
Interpretationen der morphometrischen Statistik sollen mit Hilfe der Modelle geprift

und/oder bestatigt werden.

Relevante Fragen:

Ist es moglich, mittels virtueller Rekonstruktion gestaltspezifische Strukturen, welche
einen grollen Einfluss auf die statistische Analyse haben, zu diagnostizieren bzw. dar-
zustellen?

Ist der Einfluss interner morphologischer ,Zwadnge” auf die duRere Gestalt des
Schadels eindeutig zu identifizieren?

Ist es moglich, die Resultate der Analyse korrelativer Zusammenhange mittels der
erstellten Modelle zu festigen bzw. zu belegen?

Sind bildgebende Verfahren und virtuelle Rekonstruktionen valide Alternativen zu

rein deskriptiv-morphologischen Verfahren?
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3. Kranialmorphologie der Hominoidea

Die Komplexitat des Schadelskeletts erfordert eine Einteilung der knéchernen Strukturen
bzw. der Knochen selbst. Eine solche Einordnung kann nach strukturalen, funktionalen
oder ontogenetischen Gesichtspunkten erfolgen. Tabelle 3.1 und 3.2 zeigen sowohl eine
Sortierung in GroBbereiche des Kraniums (Neuro- und Viszerokranium) als auch nach ent-
wicklungsgeschichtlicher Entstehung (Desmo- und Chondrokranium). Dies dient nicht nur
der reinen Darstellung sondern ebenso der geordneten Diskussion der in Kapitel 6 aufge-
fuhrten Resultate.

Tab 3.1: Schadelknochen des Neuro- und des Viszerokraniums (nach MoLL und MoLL 2000, SCHUNKE ET AL.
2006)

Neurokranium* Viszerokranium
e Os frontale e Os nasale

e Os sphenoidale (bis auf Proc. pterygoideus) | e Os lacrimale

e Ostemporale (Pars squamosa, Pars pet- e Os ethmoidale (bis auf Lamina cribrosa)
rosa) e Os sphenoidale (Proc. pterygoideus)
e Os parietale e Maxilla
e Os occipitale e (Os zygomaticum
e Os ethmoidale (Lamina cribrosa) e Ostemporale (Pars tympanica, Proc. styloi-
deus)
e Vomer

e Concha nasalis inferior
e Os palatinum
e Os hyoideum

e (Mandibula)
weitere Knochen im Schadelbereich

e Os hyoideum
Gehorknoéchelchen (paarig)
e Malleus

e Incus

e Stapes
*Das Neurokranium wird zusétzlich in das Schadeldach (Kalvaria) und die Schadelbasis (Basis cranii) unterteilt.

BILSBOROUGH und RAE (2007, S. 1032/1034) treffen folgende Aussage: ,Cranial form is in-
fluenced by multiple factors. [...] It is therefore worth noting here [...] the importance of

broader functional and developmental perspectives in analyzing morphology, and it’s evo-

.
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lutionary/phylogenetic and adaptive contexts”. Der Schadel reprasentiert demzufolge ein
funktional hoch komplexes System integrativer Strukturen, deren gemeinsame Entwicklung
ausschlieBlich unter Einbeziehung samtlicher bekannter endo- und exogener Faktoren (d.h.
selektiven Driicke) innerhalb der Phylogenie und Ontogenie einer untersuchten Gruppe ver-
standen werden kann (RADINSKY 1985, AIELLO und DEAN 1990, HERRING 1993, RAE und KopPPE
2004). Beziglich der exogenen Einflussfaktoren und integrativen Verhéltnisse kranialer
Strukturen dufRern RAE und KoPPE (2004, S. 218): ,Given the fact that all of these morpho-
logical entities are influenced by genetic and epigenetic factors and that they influence each
other, elucidation of the importance of each cranial entity is a very difficult task”. In den fol-
genden Unterkapiteln werden einige dieser Einfliisse auf die spezielle Schadelmorphologie
der Hominoidea angerissen; es werden jedoch angesichts der Fiille von Publikationen und
Arbeiten aus diesem Bereich nur ausgewadhlte Ansadtze angesprochen. Die Abfolge der
Besprechung richtet sich nach der hier dargestellten aktuellen Systematik von GROVES (2001,
aus dem Englischen Ubersetzt).

Reich: Zoa (Tiere)
Unterreich: Metazoa (Vielzeller)

Stamm: Chordata (Ruckenseitentiere)
Klasse: Mammalia (Sdugetiere)
Unterklasse: Eutheria (Plazentatiere)
Ordnung: Primates (Herrentiere)
Unterordnung: Haplorrhini (Haarnasenaffen)
Infraordnung: Simiiformes/Anthropoidea (eigentliche Affen)
Teilordnung: Catarrhini (Schmalnasen- oder Altweltaffen)
Uberfamilie: Hominoidea (Menschenartige, Menschenaffen)
Familie: Hylobatidae (Gibbons oder Kleine Menschenaffen)
Gattung: Hylobates (eigentliche Gibbons)
Art: Hylobates (Symphalangus) syndactylus (Siamang)

Hylobates sp.

Hominidae (GroRe Menschenaffen und Menschen)
Unterfamilie: Ponginae (Stdostasiatische Menschenaffen)
Gattung: Pongo (Orang-Utan)
Art: Pongo sp.
Homininae (Afrikanische Menschenaffen und Menschen)

Tribus: Gorillini (Gorillas)

Gorilla (Gorilla)

Gorilla sp.

Panini (Schimpansen)
Pan (Schimpanse)
Pan sp.
Hominini (Menschen)
Homo (Mensch)
Homo sapiens (vernunftbegabter Mensch)

L
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Tab. 3.2: Desmale bzw. chondrale Herkunft der Knochen des Schadels (nach MoLL und MoLL 2000, SCHUNKE ET
AL. 2006)

Desmokranium Chondrokranium

e Osnasale e Os ethmoidale

e Oslacrimale e Os sphenoidale (bis auf mediale Lamelle
e Maxilla des Proc. pterygoideus)

e Oszygomaticum Os temporale (Pars petrosa, Proc. styloi-

e Osfrontale deus)

e Os parietale Os occipitale (bis auf oberen Anteil der
e Os occipitale (oberes Teil der Squama) Squama)

Concha nasalis inferior

e Ostemporale (Pars squamosa, Pars tym-

panica) Os hyoideum
e Os palatinum
e Vomer

e (Mandibula)

Jedem grofReren Abschnitt wird ein kurzes Kapitel zur Biologie der betreffenden Gruppe
vorangestellt. Die Vorlaufer bzw. Fossilfunde in der Stammlinie aller besprochenen
Menschenaffen werden, wenn {iberhaupt, nur marginal erwahnt, da die Studie ausschlieR-
lich an rezentem Material durchgefihrt wurde.

Die von GRAY 1825 etablierte Uberfamilie Hominoidea zeichnet sich generell durch eine
grolRe Heterogenitit in Morphologie, Okologie und Verhalten aus, welche vermutlich durch
die bereits im unteren Miozdn erfolgte erste groRe Radiation, das sukzessive Aussterben
etlicher Gattungen und den Verbleib der Reliktgruppen Hylobatidae und Hominidae zu er-
kldren ist (FLEAGLE 1998, WHITEHEAD und JoLLY 2000). Rezent leben fiinf Gattungen nicht-
menschlicher Hominoidea in den tropischen Waldern Siidostasiens und Afrikas (Hylobates,
Symphalangus, Pongo, Gorilla, Pan). Homo als sechste Gattung mit nur einer Spezies hat
sich nahezu weltweit verbreitet und zeigt auffadllige Autapomorphien (siehe unten). Eine
réhrenférmige Pars tympanica des Os temporale, eine Zahnformel von 2.1.2.3, relativ ein-
fach gestaltete bunodonte Molaren und breite Incisivi sind die gemeinsamen kranialen
Merkmale der Hominoidea, welche sie von den lbrigen Altweltaffen unterscheiden. Weitere
wichtige kraniodentale Unterschiede und phylogenetisch relevante Synapomorphien (s), in
Abgrenzung zu den Cercopithecoidea, sind im Folgenden gelistet (nach FLEAGLE 1998, HENKE

und ROTHE 1998):

.
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vordere Pramolaren niedrig (s)

geringe Heteromorphie der oberen Pramolaren (s)
Breite der oberen Molaren reduziert (s)

obere innere Incisivi breit (s)

relative VergroRerung des Hirnschadelvolumens (s)
Canini variabler als bei Cercopithecoidea

relativ breites Palatinum

breite Nase, breiter Interorbitalpfeiler

einfaches Molarenmuster (Dryopithecus-Y5-Muster)
kein Schwanz

lange Vorderextremitaten

YV V.V V V V V V V V V V

volumindse Nasennebenhdhlen (Sinus paranasales)

AIELLO und DEAN (1990) sprechen dem mastikatorischen Komplex den groRten Einfluss
auf die Gestalt von Ober-, Mittel- und Untergesicht und damit auch auf die Verbindung des
Fazial- mit dem Neurokranium zu. Die deutlich ausgepragte Prognathie der nicht-menschli-
chen Hominoidea und insbesondere der Hominini steht der Orthognathie des anatomisch-
modernen Menschen gegenliber. Die graduelle Reduktion und der funktionelle Umbau
des Kauapparates konnen anhand der homininen Fossilien abgeleitet und in eine zeitliche
Abfolge gebracht werden (DEMES und CREEL 1988).

Ein weiterer Faktor, welcher die Schadelgestalt mafgeblich beeinflusst, ist die
Hirnschadelkapazitat, welche beiHylobatidae 90-160 cm?, den nicht-menschlichen Homininae
275-752 cm?® und Homo 1100-1700 cm? betrdgt (HARVEY ET AL. 1986, FALK 2007). Letzteres
ist bedingt durch die enorme Zunahme des zum Cortex cerebri gehdrigen Neopallium und
des Telencephalon (speziell Lobus frontalis/okzipitalis) in der Evolution des Menschen
(HENNEBERG und MIQUEL 2004); Differenzen in der absoluten HirngréRe zwischen Hylobatidae
und GroRBen Menschenaffen sind rein allometrisch begriindet. Letzteres betrifft jedoch nicht

die neuronale Dichte und die Bildung von Gyri und Sulci (RADINSKY 1975, FALK 2007).

L
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3.1 Kranialmorphologie der Hylobatidae und Ponginae
3.1.1 Biologie der Hylobatidae und Ponginae

Die Familie Hylobatidae (Gibbons und Siamang/lesser apes/Kleine Menschenaffen,
GRAY 1870) und die Unterfamilie Ponginae (Orang-Utans [indonesisch ,orang hutan’ =
Waldmensch], ELLIOT 1913) sind die in Slidostasien endemischen Gruppen; letztere ist auf
die Inseln Borneo (Pongo pygmaeus mit drei Unterarten P. p. pygmaeus, P. p. wurmbii, P. p.
morio) und Sumatra (Pongo abelii) beschrankt. Die Gattung Hylobates vereint drei Spezies,
H. concolor, H. hoolock und alle Gbrigen, deren taxonomische Unterscheidung trotz allopa-
trischer Populationen diskutabel bleibt (z.B. H. klossii, H. lar, H. agilis, H. pileatus, H. moloch,
H. muelleri). GROVES (2001) fihrt in diesem Zusammenhang zwei weitere Untergattungen
auf: Bunopithecus (syn. H. hoolock) und Nomascus (syn. H. concolor), deren jeweiliger Status
bis dato jedoch ungeklart ist. Die Zuordnung des Siamang mit dem Artnamen syndactylus
zu den Gattungen Hylobates bzw. der Untergattung Symphalangus ist aufgrund seiner di-
stinkten Morphologie noch ungeklart (BRUCE und AYALA 1979; CREEL und PREUSCHOFT 1976;
PREUSCHOFT 1984; contra GROVES 1972; HAIMOFF ET AL. 1982, 1984; GEISSMANN 2002, 2003;
Darstellung diverser Gibbon-Phylogenien von GEISSMANN auf www.gibbons.de).

Wahrend die Hylobatidae vorwiegend in Regenwaldern leben und mit Gewichten von ca.
6-12 kg zu den leichtesten Menschenaffen gehoéren, leben die Orang-Utans in Fluss- und
Sumpfwaldern und an Berghdngen und erreichen mit bis zu 100 kg bei mannlichen Tieren die
zweithochsten Gewichtswerte nach den Gorillas (FLEAGLE 1998, KNOTT 1999, KAPPELER ET AL.
2003, ZIMMERMANN und RADESPIEL 2007). Die Kleinen Menschenaffen und Pongo ernahren
sich hauptsachlich frugivor/herbivor (Ausnahme: Siamang meist folivor) mit einem sehr brei-
ten Spektrum an Futterpflanzen. Hylobatidae und Ponginae sind fast ausschlieBlich arborikol,
wobei sich Gibbons und Siamang durch langsames Hangeln, fakultative Bipedie und echte
Brachiation (d.h. Schwinghangeln mit langen Flugphasen) und die Orang-Utans durch stabile
Suspension (Quadrumanie) fortbewegen. Diese spezialisierten Lokomotionsformen lassen
sich primar an den Vorderextremitdten (lange Arme und Hande mit hakenartigen Fingern)
diagnostizieren (GEISSMANN 2003, www.gibbons.de). Hylobatidae zeichnen sich durch ei-
nen geringen Sexualdimorphismus und monogame Familienverbdande mit relativ groRen

Streifgebieten (20-40 ha) aus. Ponginae zeigen sehr starke morphologische Unterschiede

.
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zwischen den Geschlechtern; mannliche Orang-Utans (hier auch ausgepragter Bimaturismus;
WINKLER ET AL. 1988) leben meist solitdr und besetzen sehr groRe Streifgebiete (> 2000 ha),
wohingegen die weiblichen Tiere eine Mutter-Kind-Gruppe (,noyau’) mit dem noch unreifen
Nachwuchs bilden und kleinere Gebiete (70-900 ha) okkupieren (SMuUTS ET AL. 1987, VAN

SCHAIK und VAN HOOFF 1996, MEDER 2007).

3.1.2 Spezielle Schadel-Anatomie

Hylobatidae

Allgemein ist der Schiadel der Hylobatidae eine Leichtbaukonstruktion, welche in ihrer
GesamtgroBe weit hinter den massiven Schadeln der GroRen Menschenaffen zuriickliegt
(vgl. Abb. 3.1). Das Gesichtsskelett der ,lesser apes’ ist relativ zu dem die Schadelgestalt do-
minierenden Neurokranium klein. Das Os frontale reicht in der Mediansagittalen zwischen
den Ossa parietalia weit nach posterior, was auch den Bregmapunkt nahezu auf die Hohe
des Porus acusticus externus verlagert. Der interorbitale Pfeiler ist breit mit kurzen brei-
ten Nasalia Gber der ovoiden Naseno6ffnung. Supraorbitale Tori und massive Sagittal- und
Okzipitalkdmme fehlen bei den Hylobatidae im Vergleich mit den GroRen Menschenaffen
ganzlich. Unter den rechteckigen und lateral stark beranderten Orbitae sind leichte hori-
zontale Grate zu erkennen, welche sich (iber der Nasenoffnung mit den ausgepragten
vertikalen Pfeilern der Canini vereinen. Das Basikranium ist lang und schmal mit deutlich
hinter dem Porus acusticus externus liegenden Foramen magnum und Condyli occipitales.
Computertomografisch lassen sich die paarig angelegten groRen Sinus maxillares und Sinus
sphenoidales rekonstruieren (vgl. Abb. 12.35 bis 12.39), wahrend Sinus frontalis und Cellulae
ethmoidales ganzlich fehlen (KoppPE und OHKAWA 1999). Der nach anterior lange Unterkiefer
ist schlank und niedrig, der Ramus mandibulae ist kurz und breit mit einer leichten posteri-
oren Ausziehung des Gonion (BILSBOROUGH und RAE 2007). Der Zahnbogen ist anterior brei-
ter als posterior, was funktionsmorphologisch der primar frugivoren Erndhrung zugespro-
chen werden kann. Die Canini sind lang und dolchartig und zeigen wie der (ibrige Schadel nur
einen minimalen Sexualdimorphismus.

Der wesentlich groBere und schwerere Siamang oder Hylobates (Symphalangus) syndacty-

lus zeigt eine von der generellen Gibbon-Morphologie abweichende Gestalt. Der Schadel ist

.
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Kraniale Merkmale Hylobates:

- Leichtbaukonstruktion

- rechteckige und lateral scharf gerdanderte Orbitae
- ovoide Nasenoffnung

- Incisivi klein und heterodont

- supraorbitale Strukturen schwach

- Basikranium lang und schmal

- Bregmapunkt weit nach posterior verlagert

- geringer Sexualdimorphismus

Abb. 3.1: Schiadelmerkmale Hylobates: oben = feminin, unten = maskulin, MaRstab = 1,0 cm; Erklarungen und

Erganzungen im Text
— 12 J
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generell robuster und massiver in den knéchernen Strukturen, das faziale Profil wird als wel-
lenformig beschrieben, die Hirnschadelkapazitat ist groRer, die postorbitale Einschniirung
deutlicher ausgebildet und die Dentition mit ausgepragten Scherkanten an eine folivore

Erndhrungsweise angepasst (KAY und UNGAR 1997, TEAFORD und UNGAR 2007).

Ponginae

Pongo zeigt eine einzigartige Schadelgestalt (vgl. Abb. 3.2) unter den Hominoidea (VOGEL
1968; ROHRER-ERTL 1984, 1988; SHEA 1985a b; BROWN und WARD 1988; GROVES 1986;
SCHWARTZ 1988, 2005; SENCK 2007). Auffallig ist die ausgepragte Airorhynchie, welche durch
einen konvexes Rostrum, einen ausgepragten alveolaren Clivus und eine deutliche Prognathie
gekennzeichnet ist (HOFER 1952; SHEA 1985a, 1988; GEISSMANN 2003). Airorhynchie ist nach
Ansicht einiger Primatologen als plesiomorphes Merkmal innerhalb der Catarrhini bzw.
Hominoidea zu sehen, so dass die relativ zum Neurokranium starker ventral ausgerichteten
Fazialkranien der Homininae (sog. Klinorhynchie) als Synapomorphie und damit phylogene-
tisch relevantes Signal charakterisiert werden kénnten (Ross und RAVOSA 1993, Ross und
HENNEBERG 1995). Der Hirnschadel ist relativ zu den Hylobatidae kleiner und liegt postero-
superior der Maxilla. Der interorbitale Abstand und damit das Ethmoid und die bis auf die
Glabellaregion ausgezogenen Nasalia sind extrem schmal, die Orbitae klein und elliptisch
geformt mit ihrer grofRten Ausdehnung in der Vertikalen. Das Obergesicht ist als ,fliehend
konkav’ zu bezeichnen, die Tori supraorbitales aufgrund ihrer schwachen Auspragung eher
als Arcus zu charakterisieren (RAVOSA 1991, BILSBOROUGH und RAE 2007). Das Mittelgesicht
ist flach, die Jochbégen sind breit, tief und lateral ausgestellt. Der Eckzahnpfeiler ist mas-
siv ausgepragt und endet ungefahr auf halber Hohe der Nasenoéffnung. Die Schadelbasis ist
breiter als bei den Homininae, der Processus mastoideus nur schwach ausgepragt, Foramen
magnum und Hinterhauptskondylen sind weit nach posterior verlagert. Die Sinus parana-
sales von Pongo (vgl. Abb. 12.35 bis 12.39) sind auf die immens ausgedehnten Luftrdume
Sinus maxillares und die Sinus sphenoidales beschrankt, ein Sinus frontalis ist nicht vorhan-
den und das Vorhandensein von Cellulae ethmoidales strittig (KOPPE und OHKAWA 1999). Ein
Nackenkamm ist bei allen adulten Individuen ausgepragt, ein Sagittalkamm zeigt sich bei den

mannlichen Tieren (iber dem Hinterhaupt. Ein charakteristisches Merkmal ist das Fehlen des

.
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Kraniale Merkmale Pongo:
- Airorhynchie (konvexes Rostrum)

- konvexer nasoalveolarer Clivus

- Muchal- und Sagittalkamme stark ausgepragt
(maskuline Individuen)

-schmale Interorbitalregion
- langsovale Orbitae

- supraorbitale Strukturen schwach
- Incisivi breit und heterodont

- stark ausgepragter Sexualdimorphismus

{Bimaturismus der maskulinen Tiere)
- Neurokranium klein

Erganzungen im Text

Abb. 3.2: Schadelmerkmale Pongo: oben = feminin, unten = maskulin, MaRstab = 1,0 cm; Erklarungen und

o
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anterioren M. digastricus und damit assoziiert die Trennung des posterioren Muskelanteils
von Hyoid und Stylohyoid (BROWN and WARD 1988).

Die Oberkieferbezahnung zeigt breite, spatelformige I und wesentlich schmalere und kiir-
zere |12, Der Zahnschmelz der ersten Incisivi weist randliche und mediane Grate auf, wel-
che auf hohe BeilRkrafte im terminal-rostralen Bereich schlieBen lassen (HYLANDER 1975).
Die Canini sind konisch geformt und deutlich sexualdimorph (TANZER 2004). Im Vergleich
zur KorpergrofSe sind die Molaren relativ grol3 und mit deutlichen Schmelzrunzeln auf den
niedrigen Kronen in Anpassung an die Zerkleinerung harter und kleinteiliger Nahrung (MAIER
1980, MAIER und SCHNECK 1981, HENKE und ROTHE 1997, PFRETZSCHNER 1997) ausgestattet.
Molare Scherkanten sind in Anpassung an die gemischte Erndahrungsweise (Friichte und
Blatter) deutlicher ausgepragt als bei Pan aber weniger stark als bei Gorilla. Trotz einer ho-
hen intragenerischen Variabilitdat unterscheiden sich sumatranische Orangs in einigen spezi-
fischen kraniodentalen Merkmalen von ihren Verwandten auf Borneo (UCHIDA 1998, GROVES
2001, BILsBOROUGH und RAE 2007). Diesem Unterschied soll hier nicht weiter nachgegan-
gen werden, da die in der Stichprobe enthaltenen Orang-Utans nahezu ausschliellich der

Borneo-Spezies P. pygmaeus angehoren.

.
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3.2 Kranialmorphologie der Homininae
3.2.1 Biologie der Homininae (Gorillini, Panini, Hominini)

Die Vertreter der Homininae (GRAY 1925) und insbesondere der Gattungsgruppen (= Tribus)
Gorillini und Panini leben ohne Ausnahme in den tropischen Waldern Afrikas. Die Gattung
Gorilla wird nach GROVES (2001) taxonomisch in zwei geographisch voneinander isolierte
Arten separiert: G. gorilla (Westlicher Gorilla) mit den Unterarten G. g. gorilla und G. g.
diehli und G. beringei (Ostlicher Gorilla) mit den Unterarten G. b. beringei (Berggorilla) und
G. b. graueri (Ostlicher Flachlandgorilla). Das Genus Pan vereint zwei anerkannte Spezies: P.
troglodytes ([gemeiner] Schimpanse) und P. paniscus (Bonobo, Zwergschimpanse, graziler
Schimpanse), wobei P. troglodytes mit drei geographisch separierten Unterarten P. t. verus,
P. t. troglodytes und P. t. schweinfurthii gefihrt wird.

GorillasbewohnenausschlieBlichsubsaharische Waldhabitate undsind mitKérpergewichten
von 70-90kgfirweibliche Tiere und biszu 200 kg bei mannlichen Individuen (in Gefangenschaft
deutlich hohere Gewichte) die schwersten rezenten Primaten. Schimpansen erreichen
Korpergewichte von 30-60 kg und bewohnen sowohl humide Regenwald- als auch aride
Savannen-Habitate (FLEAGLE 1998, GEISSMANN 2003). Berggorillas ernadhren sich strikt foli-
vor; Flachlandgorillas dagegen zeigen ein breites Nahrungsspektrum und erndhren sich von
Frichten, Blattern, Rinde, Bambus und Krautpflanzen. Schimpansen erndhren sich hauptsach-
lich frugivor (ca. 60%), verzehren daneben aber auch Blatter und Krauter (ca. 20%), Insekten
(z.B. Termiten und Ameisen) und kleinere Saugetiere (inkl. Schlank- und Stummelaffen), wel-
che sie in regelrechten Jagdziigen erbeuten (GOODALL 1986, BLUMENSCHINE 1987, BOESCH
1994, WRANGHAM und PETERSON 2001, NEWTON-FISHER 2007). Gorillas und Schimpansen
bewegen sich Gberwiegend quadruped terrestrisch im Knoéchelgang (knuckle-walking) und
temporar suspensorisch arborikol fort. Zur Nahrungsaufnahme ziehen sich Schimpansen in
Ausnutzung ihres geringeren Kérpergewichtes im Gegensatz zu Gorillas meist in die Bdume
zurtick.

Gorillas zeigen einen ausgepragten Sexualdimorphismus in Gewicht und GrolRe sowie der
Skelettanatomie und leben in hierarchisch gegliederten Haremsgesellschaften von neun
bis zehn Tieren mit einem dominanten maskulinen Tier (Silberriicken), einigen subadulten

Maénnchen und adulten Weibchen mit ihrem Nachwuchs (GATTI ET AL. 2004). Mit 8-40 km? sind

.
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die Streifgebiete der Gruppen relativ (iberschaubar und zeigen zudem kaum Uberlappungen.
Schimpansen zeichnen sich durch einen moderaten Geschlechterunterschied aus, sind in so-
genannten fission-fusion-groups organisiert und bewohnen sich tGiberschneidende Territorien

mit einer mittleren GroRe von ca. 22 km? (MEDER 2007).

3.2.2 Spezielle Schadel-Anatomie

Afrikanische Menschenaffen (hier Gorilla und Pan) zeigen mehr oder weniger skalierte
Varianten eines nahezu identischen gemeinsamen Schadelbauplans und besetzen auf paral-
lel verlaufenden ontogenetischen Trajektorien unterschiedliche Positionen (SHEA 19853, b;
ACKERMANN 2002, 2004; ACKERMANN und CHEVERUD 2004; BERGE und PENIN 2004). Auf die
Schadelgestalt bezogen verlaufen die Trajektorien der juvenilen Individuen nahezu parallel,
wahrend die der adulten Tiere dergestalt abweichen, dass adulte Gorillas eine Prolongation
der GroRe-vs.-Gestalt-Kurve bewirken. Dies bedeutet, dass es basierend auf allometrischen
Faktoren eine deutliche intragenerische Abweichung in der Entwicklung der Schadelgestalt
gibt. Des Weiterenist erkennbar, dass Bonobos juvenilen Schimpansen und diese wiederum ju-
venilen Gorillas dhneln; adulte Gorillas waren im Sinne einer Peramorphose (SHEA 1983) dem-
zufolge ,Gibermalig gewachsene Schimpansen’ mit einer doppelt so hohen Wachstumsrate
wie Pan (FLEAGLE 1998, BOOKSTEIN ET AL. 2003, MITTEROECKER ET AL. 2004). Morphologische
Unterschiede lassen sich allein auf die Adaptationen an verschiedene Erndhrungstypen
bzw. -strategien und differierende 6kologische Nischen zurlickfiihren (BILSBOROUGH und
RAE 2007). Dies trifft sicherlich nicht flir den Menschen zu, denn die oben angesprochenen
Analysen zeigen, dass bereits die juvenile Schadelgestalt die morphologische Einzigartigkeit
von Homo widerspiegelt. Die angesprochene Homogenitat fihrt dazu, dass Gorilla und Pan
im Folgenden gemeinsam und Homo wegen der distinkten Morphologie isoliert erortert
werden. P. paniscus wird trotz der Abweichungen vom generellen Schadelbauplan bei Pan
nicht gesondert aufgefiihrt, da die hier bearbeitete Stichprobe ausschlieBlich P. troglodytes

enthalt.

.
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Kraniale Merkmale Gorilla:

- massive Balken- und Strebenkonstruktion

- Klinorhynchie

- Muchal- und Sagittalkdmme massiv ausgepragt
{maskuline Individuen)

- breite pfeilerartige Interorbitalregion

- eckige Orbitae

- supraorbitaler Torus ausgepragt

- Incisivi relativ klein, Canini sexualdimorph

- stark ausgepragter Sexualdimorphismus

Abb. 3.3: Schadelmerkmale Gorilla: oben = feminin, unten = maskulin, Mastab = 1,0 cm; Erklarungen und

Ergdnzungen im Text
— 18 J
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Gorilla und Pan (vgl. Abb. 3.3 und 3.4)

Beiden Gattungen gemeinsam ist ein im Profil niedriges Os frontale, eine flache Parietal-
und eine gerundete Okzipitalregion sowie ein massiver supraorbitaler Torus, welcher den
superioren Rand der Augendffnungen und die Glabella gestaltet. Die Orbitae sind rechteckig
geformt und im Gegensatz zu denen von Pongo eher breit als hoch. Lateral ausgedehnte Ossa
ethmoidales, Maxillae, Ossa nasalia und Ossa lacrimales formen die breite Interorbitalregion.
Die Schadelseitenwand zeigt einen frontotemporalen Kontakt bei Gorilla und P. troglodytes,
wahrend P. paniscus einen sphenoparietalen Kontakt aufweist (FLEAGLE 1998). Im Profil zeigt
sich die typische Klinorhynchie mit einem relativ zum Neurokranium nahezu vertikalen Ober-
und einem sonst eher konvex-konkaven Untergesicht sowie eine deutliche Prognathie, wel-
che bei Gorilla durch Versteifungsstrukturen im Bereich der incisivalen Alveolen charakteri-
siert ist. Auch im Bereich der Uberaugenstrukturen, der anterioren Anteile der Jochbdgen
und der postorbitalen Region zeigen sich bei Gorilla massive Verdickungen aller vertikalen
und horizontalen knéchernen Strukturen (Pfeiler und Balken), welche den im Bereich des
Gesichtes und Gaumens auftretenden Biege-, Dreh- und Scherkraften bei der Mastikation
entgegenwirken. Die groRere faziale Breite von Gorilla wird funktionsmorphologisch einem
starkeren Zug der anterioren Anteile des M. masseter zugeschrieben (RAK 1983, PREUSCHOFT
1989). Der Hirnschadel bei Gorilla ist lang und flach mit deutlich ausgepragtem Sagittal- und
Nuchalkamm bei den mannlichen Individuen, welche posterosuperior einen schnabeldhnli-
chen Fortsatz bilden. Bei Pan ist das Neurokranium etwas kiirzer und ragt in lateraler Ansicht
weiter Uber den Torus supraorbitalis hinaus; die Ansatzstellen von Nacken- und tempora-
lis-Muskulatur formen deutliche Grate auf dem Hirnschadel, welche jedoch in keinem Fall
die Massivitat von Gorilla erreichen. Die Gestalt des Os temporale, die Konfiguration der
glenoidalen Grube und des Entoglenoid weisen bei Pan deutlich abgeleitete Merkmale auf
(LockwooD ET AL. 2004). Die Schadelbasis ist kiirzer und posterior breiter als bei Hylobates,
der anteriore Rand des Foramen magnum befindet sich unmittelbar in Hohe des Porus acu-
sticus externus. Der postglenoidale Fortsatz ist relativ schwach ausgepragt, ein Processus
mastoideus nicht vorhanden. Gorilla und Pan zeigen klar abgrenzbare Nasennebenhdhlen
(vgl. Abb. 12.35 bis 12.39) mit dem grofSten und in benachbarte Knochen expandierenden
Sinus maxillaris, einem paarig angelegten Sinus frontalis, einem das Sphenoidale pneuma-
tisierenden Sinus sphenoidalis und drei kleinen ethmoidalen Zellen, welche interorbital

entlang der Schadellangsachse von anterior nach posterior ausgerichtet sind (KopPE und

.
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Kraniale Merkmale Pan:

- leichtere Balken- und Strebenkonstruktion

- Klinorhynchie

- Muchal- und Sagittalkimme selten ausgepragt
(wenn dann maskuline Individuen)

- breite Interorbitalregion

- Orbitae quadratisch

- supraorbitaler Torus ausgeprigt

- Incisivi relativ klein und heterodont,
Canini sexualdimorph

Abb. 3.4: Schadelmerkmale Pan: oben = feminin, unten = maskulin, MaRstab = 1,0 cm; Erkldarungen und Ergan-

zungen im Text
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Tab. 3.3: Kraniodentale und sonstige Merkmale sowie Biologie des rezenten Homo vs nicht-menschliche
Hominoidea

Merkmale

Homo

tibrige Hominoidea

Hirnvolumen
Neopallium/ Telencephalon

Gesichtsschadel
Hirnschadel
mastikatorischer Komplex
Position Facial- vs
Neurocranium

Kinn

Schadelkdmme

Muskelansatzstellen
Fusion der Suturen
Zahnbogen
Praemaxillare

Canini/-dimorphismus

rostrale Konfiguration
Processus mastoideus

Schadelbasisknickung
Orientierung des Foramen
magnum

kraniodental
stark erhéht (1.100 — 1.700
cm?)
extrem vergrof3ert, v. a. Lobus
frontalis
klein
groR
stark reduziert
darunter liegend

vorhanden
nicht vorhanden

schwach

verzogert

parabolisch

zum Os intermaxillare redu-
ziert

klein/nicht vorhanden

Orthognathie

V. a. bei maskulinen Individuen
stark ausgepragt

ca.112°

nach anterior

erheblich geringer (90 — 750
cm?)
wesentlich kleiner

grofl

klein

dominant ausgepragt
davor liegend

nicht vorhanden
ausgepragt v. a. bei maskuli-
nen Individuen

stark ausgepragt

relativ schnell

u-férmig

vorhanden

groRR/bis auf Hylobatidae stark
ausgepragt
Prognathie
schwach oder nicht vorhanden

gemittelt ca. 150°
nach posterior

sonstige

Behaarung groRtenteils unbehaart komplett behaart

Hallux nicht opponierbar opponierbar (GreiffuR)

Pollux extrem opponierbar weniger gut opponierbar

Becken breit und flach schmal und hoch

FuRgewdlbe vorhanden weniger stark ausgebildet

subkutanes Fettgewebe vorhanden nicht vorhanden

Nase prominent flach

Nares nach unten gerichtet nach vorn gerichtet
biologische

Spezies und Subspezies pro eine einzige etliche

Gattung
Verbreitung

Lebensweise
Lebenserwartung
Life-History-Phasen
postreproduktive Phase
Vergesellschaftung

kosmopolitisch

terrestrisch

ca. 80 Jahre

z. T. extrem verlangert
extrem verlangert
hochdivers

tropische Wald- und
Savannenhabitate Afrikas und
Sudostasiens

arborikol/ terrestrisch

ca. 30-50 Jahre

deutlich kirzer

kurz

intraspezifisch relativ wenig

variabel
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Tab. 3.3 (Fortsetzung): kraniodentale und sonstige Merkmale sowie Biologie des rezenten Homo vs nicht-
menschliche Hominoidea

Merkmale Homo iibrige Hominoidea
Erndhrungsweise omnivor hauptséachlich frugivor und/

oder folivor/herbivor
Nahrung zubereitet naturbelassen

Soziale Organisation
Lokomotion

Sprachgebrauch
Werkzeuggebrauch

Kriege

Religionen

hohe Variabilitat
obligat biped

intensiv

extrem ausgepragt und hoch-
variabel

meist von Mannchen organi-
siert und durchgefiihrt

mannigfaltig

speziesspezifisch mit geringer
Variabilitat
quadruped/suspensorisch/
brachiatorisch/fakultativ biped
weniger intensiv

weniger variable beobachtet
bei Pongo, Gorilla und Pan
selbst die ,Raubziige’ von

Pan dhneln nur annadhernd
menschlichen Kriegen

bisher nicht bekannt

Zusammengestellt aus: AIELLO und DEAN 1990, Ross und RAVOSA 1993, HENKE und ROTHE 1998, FLEAGLE 1998,
diverse Beitrage aus HENKE und TATTERSALL 2007.

OHKAWA 1999). Sinus maxillaris und Sinus frontalis/Sinus sphenoidalis verschmelzen bei ma-
turen Tieren teilweise zu einer einzigen labyrinthartigen Hohle. Die Cellulae ethmoidales
fusionieren bisweilen mit dem Sinus maxillaris und sind dann selbst in der computertomo-
grafischen Rekonstruktion nicht mehr zu identifizieren.

Abgesehen von kleineren und weniger sexualdimorphen Zdhnen bei P. paniscus dhnelt sich
die Dentition aller Spezies und Subspezies der Gattung Pan. Die Canini sind bei maskulinen
Tieren etwas groRer, M* und M? sind die gréRten Zahne im Oberkiefer, der M? ist reduziert.
Die bunodonten Molaren in Ober- und Unterkiefer zeigen den abgeleitet trituberkularen
Bautyp, ein Y-5-Muster und Schmelzrunzeln, die allerdings nicht so ausgepragt sind wie bei
Pongo. Gorilla zeigt eine in allen Dimensionen deutlich sexualdimorphere Bezahnung, M3
ist der gewodhnlich grofRte Molar des Oberkiefers, Schmelzrunzeln wie bei Pan oder Pongo
fehlen génzlich. Generell sind die post-caninen Zahne von Gorilla groRRer als die der Gbri-
gen Homininae. Im Unterkiefer zeigt sich bei Pongo, Gorilla und Pan ein auffilliger erster
Pramolar, dessen anterolaterale Flache mit dem oberen Caninus in Okklusion tritt und diesen

scharft (,sectorial lower first premolar’ [AIELLO und DEAN 1990]).
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Kraniale Merkmale Homo:

- extrem vergroBertes Neurokranium

- kleines Viszerokranium

- Orthognathie (faziale Retraktion)

- supraorbitale Strukturen schwach

- Orbitae relativ grof und rund

- Kinn ausgepragt

- Zahnbogen parabolisch

- Praemaxillare stark reduziert (Intermaxillare)
- Sexualdimorphismus moderat ausgepragt

Abb. 3.5: Schadelmerkmale Homo: oben = feminin, unten = maskulin, Maflstab = 1,0 cm; Erklarungen und

Erganzungen im Text
— 23 J
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Homo (vgl. Abb. 3.5)

Die taxonomisch-morphologische Definition des Genus Homo initiiert bei primatologisch
und (paldo)anthropologisch arbeitenden Wissenschaftlern lang anhaltende und hoch kontro-
verse Diskussionen (TATTERSALL 1986, 2007; HENKE und ROTHE 1994, 1998, 2003; COLLARD und
WooD 2000, 2007a; WoLPOFF 1999; STRAIT und GRINE 2004; u. v. a.). Diesen soll hier nicht en
détail nachgegangen werden; an dieser Stelle wird vielmehr eine tabellarische Darstellung
/ Gegenliberstellung der wichtigsten kraniodentalen sowie weiterer somatischer Merkmale
und der Biologie des rezenten Menschen versucht, welche uns von den nicht-menschlichen
Hominoidea unterscheiden (vgl. Tab. 3.3). Dieser Katalog kann sicherlich nicht den Anspruch
auf Vollstandigkeit erheben, denn gerade im Bereich unserer Art ist ein hoher Anteil selekti-

ver Subjektivitat zu erwarten.

.
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3.3 Enkephalisation und Umgestaltung des Kauapparates in der
Evolution zum rezenten Menschen

Die beiden folgenden Exkurse bieten einen Einblick in die Komplexitat kranialer
Funktionssysteme und sollenverdeutlichen, dass evolutionsmorphologische Interpretationen
eine exakte Kenntnis der betreffenden Strukturen, ihrer phylogenetischen Entwicklung und
ihrer morphologischen Manifestationen voraussetzen. Vollstandigkeit kann kein Ziel die-
ser Darstellung sein, denn schon die biologischen Aspekte allein wiirden eine Vielzahl von
Merkmalsdarstellungen, ihrer Funktionen und darauf basierenden Konsequenzen fiir die
Evolution erfordern. Es wird infolgedessen versucht, umfassend und pragnant darzustellen,
wie sich Enkephalisation und Umformungen des mastikatorisches Systems innerhalb der
menschlichen Evolution auf die Schadelgestalt ausgewirkt haben. Aufgrund der extremen
systematischen Unsicherheiten und der erheblichen taxonomischen Distanz werden folgen-

de Genera nicht einbezogen: Sahelanthropus, Orrorin, Ardipithecus.

3.3.1 Enkephalisation

Die Frage nach den Auslosern fiir eine VergroBerung des Gehirnvolumens von ca. 300 auf
Uber 1300 cm? und die damit einhergehenden kraniofazialen Umgestaltungen sind sicher-
lich eines der zentralen Themen der paldoanthropologischen Disziplin (LIEBERMAN 1998,
SPOOR ET AL. 1999). Die Umgestaltungen des kndchernen Schiadels haben mannigfaltige
Studien hervorgerufen, welche unter Verwendung der gegenwartig modernsten Methoden
funktions- und evolutionsmorphologische sowie physiologische und paldaoneurologische
Hypothesen im Hinblick auf die Enkephalisation testen. FALK (2007) postuliert einen rapide
beginnenden, im Verlauf jedoch stetigen Anstieg der relativen und absoluten HirngroRe in
der Homininenlinie wahrend der letzten drei Millionen Jahre. Erganzend gibt sie zu beden-
ken, dass die VergroRerung des Hirnvolumens allein keine Erklarung fiir die verschiedenar-
tigen Verhaltensmuster und die Intelligenz-Diversitat innerhalb der Primaten sein konnte;
vielmehr miissten neurologische Reorganisation und morphologische Differenzen zwischen
Hirnpartien zusatzlich in den Fokus gerlickt werden (PREUSS 2001, HOLLOWAY ET AL. 2004).

Nach DUNBAR (1992, 1997) und BYRNE (2007) sind soziale Komplexitat und systemisches

.
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Verstehen ausschlaggebende Faktoren fiir die evolutive VergréRerung des Hirns insbesonde-
re des Neocortex hoherer Affen. Die Entwicklung einer hoch komplexen Symbolsprache wur-
de ebenso diskutiert, wie Bipedie (DE WINTER 2004), Wechsel der Erndhrungsgewohnheiten
(McHENRY 1982) und genetische Divergenzen (VARKI 2004, BRADBURY 2005). Aus rezenten
Studien ist bekannt, dass cerebrales Gewebe grolle Energiemengen verbraucht und die
Investition in dieses Organ letztlich einen selektiven Vorteil fir Homo sapiens gebracht ha-
ben muss.

275-752 cm? betragt die Spannweite der absoluten kranialen Kapazitdten bei GroRen
Menschenaffen, davon ausgehend steigert sich auf einer Linie Australopithecus/Paranthropus
spp. (400-530 cm?3) > H. (A.) habilis (500-620 cm?®) » H. ergaster/erectus (800-910 cm?) »
arch. H. sapiens (1.150-1.400 cm?3) » mod. H. sapiens (1.100-1.700 cm?) die HirngroRe stetig
(KROGH 1959, PILBEAM und GouLb 1974, AIELLO und DEAN 1990, MIGUEL und HENNEBERG
2001, FALK 2007, HEMMER 2007). Streng voneinander zu trennen, aber oft falsch synonym
gebraucht, sind die Begriffe kraniale Kapazitdt,Hirnmasse undHirnvolumen.
Nun haben absolute HirngroBe/-masse und endokraniale Kapazitdt wegen des enormen
Einflusses allometrischer Faktoren (Primaten als groBe Saugetiere) auf die externe und
interne Morphologie nur eine begrenzte Aussagekraft, gerade dann, wenn es um neuro-
nale Querverbindungen, Dichte der Neuronen, Faltelung (Gyri und Sulci) und synaptische
Signaloptimierung geht. Infolgedessen versucht man mittels diverser Indizes allometrisch
skalierende Faktoren auszuschlieBen (HEMMER 1974, GODFREY und SUTHERLAND 1995, FALK
2007). Der Enkephalisations-Quotient (EQ) bzw. die klassische Formel nach JERISON (1973)
ist die in den vergangenen Dezennien meistgebrauchte Gleichung, die das interspezifische
Verhaltnis zwischen Quotienten aus Hirn- und Koérpergewicht fiir ein fragliches Individuum
(bzw. eine Spezies) mit den prognostizierten Werten fiir eine Vergleichsgruppe ermittelt.
Es zeigt sich allerdings, dass die Auswahl der Vergleichsgruppe, Modifikationen der ermit-
telten Exponenten und die Anwendung auf Fossilfunde einen erheblichen Einfluss auf die
Berechnungen des EQ haben. HEMMER (1971, 2007) wendet aus Griinden der Reliabilitat
die auf intraspezifisch-allometrischen Berechnungen basierende sogenannte ,Konstante der
Cephalisation (CC)’" an und kalkuliert diese aus errechneten/geschatzten und gemessenen
Parametern fiir Kérper- und Hirngewichte fir Spezies der fossilen und rezenten Hominoidea

(vgl. Tab. 3.4).

.
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Tab. 3.4: Cephalisationskonstanten (CC) der Hirnwachstum und -gréRBe scheinen eng mit
Hominoidea (inkl. fossile Formen der Hominini)
nahezu samtlichen Life-History-Merkmalen ver-

Spezies cc knipft zu sein. Diese Verbindung brachte vier
Hylobates ca. 13-15
Pongo ca. 37 Hypothesen auf: (1) ,Maturational Constraint
Gorilla ca. 34 Hypothesis”, (2) ,Cognitive Buffer Hypothesis®“,
Pan ca. 33-36
A. afarensis ca. 35 (3) ,Brain Malnutrition Hypothesis“ und (4)
A. africanus ca. 38-40 Delaved Benefits Hvpothesis® (D
P, aethiopicus ca 34 ,Delayed Benefits Hypothesis“ (DEANER ET AL.
P. boisei ca. 42 2003). Eine evolutive VergroRBerung des Gehirns
P. robustus ca. 44
A. (H.) habilis ca. 48-51 bedinge nach Hypothese (1) eine Verzégerung
A. (H.) rudolfensis ca. 58 der korperlichen Reife, nach Hypothese (2)
H. ergaster ca. 64
H. erectus ca. 74 weisen groBere Hirne hoéhere Lernkapazitaten
arch. H. sapiens ca.91 el 1 A,

d Fahigkeit Verhaltensflexibilitat, al
H. (s.) neanderthalensis ca. 104 und Fanhigkeiten zur verhaltenstiexibriitat, also
H. sapiens ca. 98-100 einen Puffer gegen Okologische Gefahren auf.

nach MCHENRY (1982), HARVEY ET AL. (1986), .

HEMMER (2007), ZIMMERMANN und Rapespiel  Hypothese (3) fuBtaufder Uberlegung, dass gro-
(2007) Re Hirne aufgrund des hohen Energieaufwandes
langsam wachsen missen und somit eine allgemeine Reifeverzogerung nach sich ziehen, wah-
rend Hypothese (4) die Verlangerung der Lebensspanne aufgrund von erlernten Fahigkeiten,
welche die Kosten der vorangehenden HirnvergrofSerung aufwiegen, postuliert.

Grinde fir die Zunahme der HirngroRe oder die von FALK (1980) besprochenen ,prime
movers” in der menschlichen Evolution sind immer assoziiert mit Aspekten von kognitiver
Leistungsfahigkeit (wie auch immer diese im Einzelnen definiert ist). Die ,Warfare Hypothesis”
rekonstruiert eine Sequenz von Ereignissen, welche mit intelligenter Kriegsfiihrung im wei-
teren Sinne in Zusammenhang stehen und das ,Gewinnen’ von aggressiven Konflikten als
selektiven Druck fir eine HirnvergréRBerung definiert. Die Entwicklung einer Symbolsprache
sowie Herstellung und Verwendung lithischer Werkzeuge (Technologie, Erfindungen) stehen
schon seit Jahrzehnten in der Diskussion als moglichen Ausloser flr eine HirnvergréRBerung.
Kooperatives Jagen in groReren Gruppen ware nach Ansicht einiger Wissenschaftler weder
ohne Sprache noch ohne ein spezifisches Gedachtnis flir Jagdmethoden und Beuteverhalten
moglich gewesen. Beides erfordert bzw. fordert nach ihrer Ansicht die VergroBerung des
Gehirns und seiner kognitiven Leistungsfahigkeit. Prahistorische Lauerjager waren aufgrund

defizitarer thermoregulatorischer Systeme dem Risiko einer zu hohen Bluttemperatur und

damit verbundenen Schadigungen cerebraler Neuronen ausgesetzt gewesen. Demzufolge

-
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wadren grolle Hirne mit weniger dicht gepackten Neuronen aber einer weitverzweigten
Vernetzung derselben selektiv im Vorteil gewesen. FALK (1980) gibt zu bedenken, dass Jagd,
Werkzeugherstellung und Krieg primar maskulinen Individuen zugesprochene Aktivitaten
sind und, dass nur der Sprache ein geschlechteriibergreifender Einfluss auf die Hirngrofle
nachgesagt werden koénne. Jede der hier kurz angerissenen Hypothesen kann nur hinrei-
chende Erklarungen liefern und selbst die Vernetzung der Ansatze erzielt keine befriedigende
Erklarung, daneben sind viele der genannten Verhaltensweisen auch bei nicht-menschlichen
Primaten zu beobachten und demnach keineswegs typisch menschlich (BREUER ET AL. 2005).
Auch die Suche nach einer Verbindung zwischen kritischer Hirnmasse und komplexen kogni-
tiven Denkvorgangen (groBes Gehirn = hoher Intelligenzgrad) des Menschen und/oder ei-
nes anders gearteten ,cerebralen Rubikons’, welcher die tGbrigen Hominidae vom Menschen
trennt, blieb bisher erfolglos.

Abgesehenvonden physiologischenundsoziodkologischen Ursachenfiir die Enkephalisation
fuhren die Verdanderungen des Hirnvolumens zu dramatischen Umbauten des Hirnschadels
und assoziierter Strukturen. Simpel ausgedriickt haben nicht-menschliche Homininae kleine
Neuro- und grofRe Viszerokranien, wahrend es sich beim anatomisch modernen Menschen
genau umgekehrt verhalt. Archaische und anatomisch-moderne Menschen trennen nach
LIEBERMAN ET AL. (2002, S. 1134) zwei Autapomorphien: ,,...facial retraction and kranial glo-
bularity”. Primar auffallig ist in diesem Kontext die ,Aufrollung’ des Neurokraniums durch die
VergrofRerung des Telencephalon (v. a. Frontalhirn und Neopallium) und die posteroinferi-
ore Verlagerung des Gesichts- unter den Hirnschadel (BIEGERT 1963, AIELLO und DEAN 1990).
Damit verbunden sind die Erhéhung der Kalvaria, die Verkleinerung des Schadelbasiswinkels,
die anteroinferiore Verlagerung des Foramen magnum, eine posteriore Verkiirzung der
Schadelbasis und eine Vertikalisierung des Os frontale (SPOOR 1997). Die Kalvaria des moder-
nen Menschen ist kugelférmig und domartig gegenliber der ovoid-elliptischen und eher pla-
tycephalen Form bei den ibrigen Hominidae. Die Okzipitalregion ist im Bereich des Ansatzes
der Nackenmuskulatur gerundet und nicht abgeknickt, in Okzipitalansicht zeigt sich die groR3-
te Schadelbreite auf den Parietalknochen und nicht in der Region der Ohroffnung.

Im Bereich der internen Morphologie und speziell der Fossae kranii zeigen sich erhebli-
che Unterschiede zwischen Menschen und Menschenaffen (LIEBERMAN ET AL. 2000, STRAIT
2001). Die Uiber den Orbitae gelegene vordere Schadelgrube wird primar von Os frontale

und Os sphenoidale geformt und tragt die Frontallappen des Gehirns. Beim Menschen ist

.
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sie groR und flach, die vom Ethmoid gebildete Lamina cribrosa als Ort des Durchtritts der
olfaktorischen Nervenfasern liegt auf einer Ebene mit dem orbitalen Dach. Bei den (bri-
gen Hominidae ist sie kleiner und tiefer, die Siebbeinplatte liegt am Grund der olfaktori-
schen Grube und das Dach der Augenhoéhlen ist nach posteroinferior geneigt. Die mittle-
re Schadelgrube des Menschen wird anteilig von Os sphenoidale und Os temporale (Pars
squamosa, Pars petrosa) gebildet, ist lateral weit ausgedehnt und zeigt mediansagittal die
zentral erhohte Sella turcica, welche die Hypophyse tragt. Posterior der Sella bildet das Os
sphenoidale die Synchondrosis sphenobasilaris mit dem Hinterhauptsbein, die ein wichti-
ges Wachstumszentrum innerhalb der kraniofazialen Ontogenese der Primaten darstellt.
Posterior des Dorsum sellae liegt der sogenannte Clivus, welcher beim Menschen kurz ist
und Teile des Mesencephalon (z.B. Pons) tragt. Im 45° Winkel laufen zwei massive pyrami-
denférmige Grate auf das Dorsum sellae zu, die Partes petrosae; sie beherbergen das Gehor-
und Gleichgewichtsorgan, stellen die stabilste Struktur der Schadelbasis dar und bilden die
posteriore Begrenzung der mittleren zur hinteren Schadelgrube. Letztere wird hauptsachlich
vom Os occipitale gebildet und tragt das Kleinhirn (Cerebellum) sowie das mittig gelegene
Foramen magnum, durch welches das Stammbhirn, speziell die Medulla oblongata, in das
Ruckenmark zieht. Bei den Menschenaffen ist die Fossa kranii media wesentlich schmaler,
die Fossa hypophysialis deutlich weniger erhéht und eingetieft sowie teilweise stufenlos
mit dem langen und flachen Clivus verbunden. Die posteriore Flache der Pars petrosa des
Os temporale ist weniger vertikal als beim Menschen (Schadelbasiskyphose geringer!), der
Winkel zur Mediansagittalen betragt 60°, das Foramen magnum ist nach posterior und die
Eminentia cruciformis nach superior verlagert. Erhohte basikraniale Flexion, supraorbitale
Expansion, anteroinferiore Verlagerung der vorderen Schadelgrube und des Foramen ma-
gnum (AHERN 2005), Verkirzung und Lateralisierung des Basioccipitale sind in toto auf die
massive Zunahme der Endhirnmasse und —groRRe zuriickzufihren (HOFER und SPATZ 1963,
STARCK 1975).

Die oben aufgefiihrten Modifikationen sind in graduellen Stadien und eher mosaik- oder
palimpsestartig als kontinuierlich an den Fossilien der Hominini zu erfassen (BILSBOROUGH
1978, BILsBOROUGH und RAE 2007). Die Elevation der Schadelkalotte Gber dem superioren
Orbitarand in Norma lateralis ist bei Homo doppelt so hoch wie bei den afrikanischen und
asiatischen Menschenaffen sowie Australopithecinen undfriihen Homo-Fossilien. Ein deut-

lich ausgepragter Hinterhauptsknick ist noch bei H. erectus und partiell den Neandertalern

.
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erkennbar. In Norma verticalis zeigt sich, dass die Umrisslinie bei Pongo und Gorilla von
Temporal- und Nuchalkimmen sowie den lateral ausladenden Jochbdgen gekennzeichnet ist,
wahrend sie bei Homo ausschlielRlich durch die Kalvaria gepragt ist. Eine starke postorbitale
Einschnirung und wenig expandierte Parietal- und Okzipitalregionen zeigen sich bei GroRen
Menschenaffen, den robusten Paranthropinen, H. habilis und H. erectus. Letztere weisen je-
doch schon eine deutliche VergrofRerung der parietalen und okzipitalen Anteile des Schadels
auf. Erst im mittleren Pleistozan gleicht die Konfiguration der vorderen Schadelgrube der
des anatomisch-modernen Menschen, wohingegen die Hypophysengrube bereits bei den
Paranthropinen modern-menschlich geformt ist (AIELLO und DEAN 1990). Die Fossa cerebel-
laris des Os occipitale ist bei Homo erectus im Vergleich mit der Fossa cerebralis noch klein
(WEIDENREICH 1943). Die posteriore Flache der Pars petrosa ist bei Australopithecus und H.
erectus geringer vertikalisiert als beim rezenten Menschen. Die Konfiguration der posteri-
oren Schadelgrube ist mannigfaltig und die Wechselwirkungen zwischen diversen funktiona-

len Systemen in diesem Bereich erschwert die Interpretation des Fossilreports erheblich.

3.3.2 Umgestaltung des Mastikationssystems

Fir eine vergleichend-morphologische Betrachtung der evolutiven Modifikationen an ei-
nem Organ- bzw. Funktionssystem muss dieses mit allen dazugehoérigen Komponenten be-
kannt sein. Dies sind im Falle des mastikatorischen Apparates im Wesentlichen starre und
bewegliche Strukturen wie Knochen, Muskulatur, Sehnen und Bander. Originar rechnet
man zur Kaumuskultur s. str. vier Muskeln: M. masseter, M. temporalis, M. pterygoideus
medialis und M. pterygoideus lateralis, die alle vom dritten Ast des V. Hirnnerven (Nervus
trigeminus [motorische Fasern des N. mandibularis]) innerviert werden. Der Temporalis ist
primar fir Mundschluss und 50% der gesamten Beillkraft zustandig, der Masseter adduziert
und schiebt den Unterkiefer nach vorn wahrend die beiden Pterygoidmuskeln eher laterale
Mahlbewegungen ausfiihren. Zudem bilden Masseter und M. pt. medialis eine muskuladre
Aufhangung fiir den Unterkiefer und eine biomechanische Funktionseinheit fiir kraftvolles
Zubeillen (SCHUNKE ET AL. 2006). Fiir die Kieferoffnung zustandige Muskeln (M. digastricus,
M. geniohyoideus, M. mylohyoideus) ziehen aus dem Bereich des Mastoidfortsatzes und

vom Zungenbein in die anterioren Anteile des Corpus mandibulae. Tabelle 3.5 listet sdamtliche

.
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Tab. 3.5: Strukturen und Funktionen des mastikatorischen Systems

beteiligte knocherne
Strukturen

Muskulatur/ Sehnen/
Bander

Funktion(en)

Oberschadel Arcus zygomaticus M. masseter (U) Kieferadduktion
(Kieferschluss)
Unterkieferprotrusion
(Vorschieben)
Schadelseitenwand/ M. temporalis (U) Kieferadduktion
Planum temporale (Fossa Unterkieferretrusion
temporalis, Linea tempo- (Zurickziehen)
ralis) einseitige Kontraktion
0 Osfrontale (Mahlbewegung)
0 Os parietale
0 Ossphenoidale (Ala
major)
0 Ostemporale (Pars
squamosa)
Os sphenoidale
0 Fossa pterygoidea/ M. pterygoideus medialis Unterkieferadduktion
Lamina lateralis (U) Unterkieferprotrusion
0 Ala major ossis einseitige Kontraktion
sphenoidalis (Crista M. pterygoideus lateralis (Mahlbewegung)
infratemporalis) (U)
0 Proc. pterygoideus dito dito
(Lamina lateralis)
0 Incisura mastoidea M. digastricus (Venter Unterkieferabduktion
posterior) (A) (Kieferoffnun)
Mandibula Ramus mandibulae M. masseter (A) s. 0.
0 Angulus mandibulae
(Tuberositas masse-
terica)
0 Proc. coronoidues M. temporalis (A) s. 0.
mandibulae
0 Angulus mandibulae | M. pterygoideus medialis s. 0.
(Tuberositas ptery- (A)
goidea) s. 0.
0 Discus articularis des | M. pterygoideus lateralis
Kiefergelenks (A)
0 Proc. condylaris dito
mandibulae
Corpus mandibulae
O Fossa digastrica M. digastricus (Venter s. 0.
anterior) (U) Unterkieferabduktion
0 Linea mylohyoidea M. mylohyoideus (U) Hebung des Os hyoideus
0 Spinae mentalis M. geniohyoideus (U) Hyoidprotrusion
Hyoid Corpus ossis hyoidei M. mylohyoideus (A) s. 0.
M. geniohyoideus (A) s. 0.

Articulatio tem-
poromandibularis
(Kiefergelenk)

Fossa mandibularis
Caput mandibulae

Ligamentum laterale
Lig. sphenomandibulare
Lig. stylomandibulare

Verhinderung der Luxation
des Kiefergelenks,
Sicherung der Capsula
articularis

Muskulatur: U= Ursprung, A= Ansatz

.
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Strukturen geordnet auf, dabei wurde aus Griinden der Ubersichtlichkeit auf die Separierung
der Muskelanteile in Untereinheiten (superficialis- und profunda-Anteile) verzichtet.

Die Kompartimente des mastikatorischen Systems sind bei nicht-menschlichen Hominoidea
(exklusive Hylobatidae) wesentlich groRer ausgebildet als beim anatomisch-modernen
Menschen. Muskelstrukturen und -anordnungen sowie die spezifische Form ihrer kno-
chernen Ansatzstellen unterscheiden sich in erheblichem MaRe, was durch die Massivitat
des Kauapparates einerseits und die GroRe des Hirnschadels andererseits determiniert ist
(VOGEL 1966, SWINDLER und WooOD 1973, RAVOSA 1991, SPENCER 1999). Ausgepragte Sagittal-
und Nuchalkdmme/ -kiele als Ansatzstelle fiir den M. temporalis bei maskulinen Individuen
fehlen Homo ganzlich. Auch die typischen den BeiRdruck kompensierenden supraorbitalen
Strukturen der Primaten (JACOBSHAGEN 1981, HILLOOWALA und TRENT 1988, HYLANDER und
Pica 1991, HYLANDER ET AL. 1991), welche bei Gorilla und Pan besonders prominent sind,
sind bei Homo wesentlich schwacher ausgebildet. Die postorbitale Einschniirung wird ge-
formt durch den M. temporalis und die Position der Orbitae relativ zum Neurokranium ist
bei den GroBen Menschenaffen deutlich tiefer und ,spaltartiger’ als beim Menschen. Die
Jochbogen der nicht-menschlichen Hominoidea laden deutlich lateral aus und sind wegen der
auftretenden hohen Torsions- und Biegekrafte wesentlich robuster gestaltet. Der Unterkiefer
ist kiirzer und weist einen parabolischen Zahnbogen auf. Das Kiefergelenk von Homo zeigt
eine tiefere Fossa glenoidalis und damit eine optimierte ,kndcherne Fihrung’ wahrend des
Kauvorgangs. Die Liste der funktionalen Unterschiede lieRe sich erweitern, allerdings soll
hier der stammesgeschichtlichen Entwicklung deutlich mehr Raum gegeben werden. Auf die
taxonomischen Feinheiten bzw. Kontroversen innerhalb der Hominini-Systematik und der
phylogenetischen Stammlinienrekonstruktionen soll hier nicht eingegangen werden. Aus
dem Kontext wird deutlich um welche Fossilien bzw. Fossilgruppen es sich handelt.

Generell sind bei fossilen Hominini dhnliche, wenn auch in ihrer Auspragung abgeschwach-
te, Strukturen des Schadels in Verbindung mit dem mastikatorischen System zu finden wie
bei den GroRen Menschenaffen (BOOKSTEIN ET AL. 1999 contra RAVOSA ET AL. 2000). Massive
Knochenkdmme, welche sich im Hinterhauptsbereich zu einem temporo-nuchalen Kamm
vereinigen sind bei robusten Australopithecinen nachweisbar. Vergroflerungen der anteri-
oren Anteile des M. temporalis und des Masseter- Pterygoideus medialis-Komplexes durch
erhdhte BeiRR- und Mahlkraftanforderungen fiihrten bei Paranthropus zu einer extremen la-

teralen Aufweitung der Jochbogen (RAK 1983, HYLANDER 1988, WooOD und LIEBERMAN 2004).

.
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Die Ansatzstellen des Masseter sind weit nach lateral und anterior verlagert, so dass die
vorderen Anteile gegeniliber den Pramolaren und nicht den Molaren wie bei den (ibrigen
Hominidae liegen. Der ,diamantartige’ Umriss des Fazialkranium (,sad ape”) in frontaler
Ansicht resultiert aus dieser Vorverlagerung und der biomechanischen Kompensation des
nach vorn unten gerichteten Muskelzugs (RAK 1983, 1985, 1987). Mittel- und Untergesicht
sind stark erhoht, die Schadelbasisknickung zeigt einen steileren Winkel, der Unterkiefer ist
massiv gestaltet und die Kauflachen der postcaninen Zdhne stark vergrofRert (Megadontie)
bzw. die Pramolaren extrem molarisiert (DUBRUL 1977, CACHEL 1996). Die Prognathie ist
schwacher ausgepragt als bei den Panini, der Zahnbogen ist bereits parabolisch, die Canini
in ihrer Gestalt bereits incisiviform, d. h. der Form der Schneideziahne angeglichen. Lateral
der Naseno6ffnung finden sich massive anteriore Pfeiler, welche im biomechanischen Kontext
mit erhohter Okklusalkraft und Vertikalisierung des Mittelgesichts stehen. Auch wenn die
robusten Formen der Hominini einen ,blinden’ Seitenzweig am Stammbaum zum modernen
Menschen darstellen, ist eine mosaikartige Entwicklung der kranialen Merkmale in Anpassung
an extreme Lebensbedingungen insbesondere harte und kleinteilige Nahrung auf einer Linie
von Australopithecus sp. zu Paranthropus erkennbar, die auch fiir die Rekonstruktion der
spezifischen Adaptationen auf der Linie zum anatomisch-modernen Menschen von Belang
ist (GRINE 1988; HENKE und ROTHE 1994, 1998; UNGAR 1998; TEAFORD und UNGAR 2007).

Die grazilen Australopithecinen (v. a. A. africanus) zeigen bereits einen deutlichen Trend zur
Reduktion des gesamten Gesichtsskeletts. Die Crista sagittalis ist durch Lineae temporales
ersetzt, die Ansatzstellen der Mm. temporales liegen weiter lateral, die Fossa glenoidalis ist
tiefer, eine Eminentia articularis ausgepragt und der Gesichtsschadel deutlich weniger pro-
gnath als bei den Panini. Der Torus supraorbitalis ist weniger prominent, die Jochbégen weit
ausladend und der Unterkiefer massiv. Die sogenannte , Affenliicke” (Diastema) ist bei A. af-
ricanus selten, die Canini sind kirzer und kaum sexualdimorph. Die Bezahnung weist mit ei-
ner postcaninen Molarisierung der Pramolaren auf spezifische mastikatorische Adaptationen
dhnlich der von Paranthropinen hin. A. afarensis dagegen zeigt eine Anzahl urspriinglicher
Schadel- und Zahnmerkmale, welche die Abgrenzung als eigenstandige Homininenform
rechtfertigen (TOBIAS 1985, SKELTON und MCHENRY 1992, SPOOR 1997).

Die Vormenschenformen Homo habilis und H. rudolfensis, als dlteste Spezies des Genus
Homo an der Grenze vom Plio- zum Pleistozan, weisen noch deutlich australopithecine

Merkmale auf, zeigen aber gleichwohl einige apomorph-hominine Kennzeichen (COLLARD und

.
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Woo0D 2007a, SCHRENK ET AL. 2007). Muskelmarken im Bereich der Kalvaria sind schwach bis
stark ausgebildet, die Uberaugenregion ist wenig strukturiert, das Mittelgesicht eher niedrig
und eine alveoladre Prognathie maRig ausgebildet; H. rudolfensis besitzt sogar ein ausgepragt
orthognathes Gesicht. Die Jochbégen laden weniger weit aus als bei Australopithecus, Ober-
und Unterkiefer sind groBengleich mit H. erectus bzw. H. sapiens und der Zahnbogen ist pa-
rabolisch geformt. Incisivi und Canini sind relativ zu Australopithecus und H. erectus grof3, die
Okklusalflachen der Molaren deutlich kleiner und mit dinnem Zahnschmelz ausgestattet. In
toto lassen diese Merkmale trotz ihrer intra- und interspezifisch polymorphen Zustande auf
einen Wandel der Erndhrungsweise hin zur Omnivorie schlieRen.

H. erectus als mutmalilich erste Menschenform, die den afrikanischen Kontinent verlie
und deren Populationen bis nach Europa und in die 6stlichsten Regionen Asiens migrier-
ten, stellt ein hochpolymorphes und vieldiskutiertes Hypodigma innerhalb der Hominini dar.
Die Fossilfunde umspannen einen Zeitraum von 1,5 MJ und weisen deutliche geografische
Unterschiede auf, so dass die systematische Zuordnung zu Subspezies oder sogar eigenstandi-
gen Arten diskutiert wird (TATTERSALL 1986, 2007; RIGHTMIRE 1990, 1998; WooD und COLLARD
1999, ANTON ET AL. 2007). So wird beispielsweise eine afrikanische Art H. ergaster von einigen
Autoren praferiert. Am Schadel lassen sich folgende Merkmale bestimmen: ein prominenter
supraorbitaler Torus, eine anteriore Aufwdlbung der Lineae temporales und ein schwach
ausgebildeter Torus sagittalis. Die Frontalia und Parietalia formen eine kielartige Aufwoélbung
in der Mediansagittalen, wahrend das Scheitelbein parasagittale Vertiefungen aufweist; ein
Torus angularis kann im Bereich des Zusammentreffens der Nuchal- mit den Sagittallinien
entwickelt sein. Das Mittelgesicht ist flach und relativ kurz, eine alveolare Prognathie vor-
handen und die Kinnpartie fliehend ohne Homo-typische Kinnbildung. Ober- und Unterkiefer
sind sehr robust, die Fossa glenoidalis eher panin ausgebildet und der Zahnbogen parabo-
lisch. Die GréBenverhiltnisse der Zahne sind sapiens-dhnlich, ein Diastema noch teilweise
vorhanden, die Molaren eher klein, rund und taurodont. Dieser Merkmalskanon kann nur als
plesiomorph hominoid oder zumindest homoplastisch gekennzeichnet werden, denntenden-
ziell weist er eher auf einen ,reversen’ Morphokline in Richtung der GroRen Menschenaffen
als den anatomisch-modernen Menschen hin. Nach HUBLIN (1986) sind nur einige wenige
Merkmale als klar abgeleitet oder sogar autapomorph fiir H. erectus zu charakterisieren, was

v. a. fiir die asiatischen Funde zutrifft (Merkmale Sinanthropus WEIDENREICH 1943):

.
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Hirnschadelkapazitat zwischen 700 und 1250 cm?
Neurokranium dickwandig

Torus sagittalis bzw. sagittale Kielung (Frontale und Parietale)
parasagittale Vertiefung

Torus angularis

Os occipitale in Norma lateralis scharf gewinkelt

starker transversaler Torus occipitalis

Torus und Sulcus supratoralis occipitalis

Eminentia juxtamastoidea

V V V V V V V V V V

Pars tympanica stark entwickelt und langgestreckt

H. erectus teilt vereinzelte Synapomorphien (z.B. vergréRertes Gehirn, Bezahnung,
Orthognathie) mit H. sapiens, so dass einige Autoren die taxonomische Kategorie ,archaischer
H. sapiens’ bzw. die Fusion mit H. sapiens in einem ,lumping-Ansatz’ als gerechtfertigt sehen
(WoLPOFF 1999). Andere wiederum halten ein ,Splitting” auf Speziesniveau (z.B. H. rhodesien-
sis, H. heidelbergensis, H. georgicus, H. antecessor) aufgrund geographischer und vermeint-
lich gefundener morphologischer Unterschiede flr angebracht. An dieser Stelle offenbaren
sich bereits die Konfusionen einer anagenetisch-gradualistischen vs. punktualistisch-kladisti-
schen Sichtweise bezlglich der Artbildungsprozesse und Merkmalsauslegungen, welche zu
vollkommen kontraren Evolutionsmodellen (Out-of-Africa-Modell, Multiregionales Modell)
und Migrationsszenarien beitragen (DELSON ET AL. 1977, BRAUER 1984, WOLPOFF 1999, HARDT
und HENKE 2007, HENKE und HARDT 2007).

Sind Evolution, Artstatus und Verbreitung von H. erectus schon Grund fiir extreme wissen-
schaftliche Divergenzen, so werden diese von den Diskussionen um Auftreten und Entwicklung
des H. sapiens weit Gbertroffen. Involviert hierin ist das sogenannte ,Neandertaler-Problem’
um die stammesgeschichtliche Stellung des am langsten bekannten Vormenschen und seine
Beziehung zu den Sapienten (STRINGER 1982, PONCE DE LEON und ZOLLIKOFER 2001). Aufgrund
dieser Uneinigkeiten und des mittelpleistozanen ,Muddle in the middle” (RIGHTMIRE 1998,
WoLPOFF 1999) wird es schwierig, die fir mastikatorische Modifikationen typischen Merkmale
,herauszufiltern’. Der archaische H. sapiens, sofern man diesem anagentischen Konzept fol-
gen mochte, zeigt Plesiomorphien, welche sich in massiven Uberaugenstrukturen, einem

breiten Basikranium, massiven kinnlosen Unterkiefern und relativ groBen Zahnen manife-

.
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stieren. Es macht Sinn, an dieser Stelle die wichtigsten kranialmorphologischen Unterschiede
und Gemeinsamkeiten zwischen Neandertaliden und modernen Sapienten tabellarisch auf-

zuzeigen (vgl. Tab. 3.6).

Diese Merkmale stellen zweifelsohne nur einen kleinen Ausschnitt dessen dar, was an
Schadelund Postkranium diagnostiziert werden kann (MCHENRY 1982). Erganzend erwdhnens-
wert ist die biomechanische Erklarung des vorspringenden Mittelgesichts der Neandertaler
von SMITH (1983), der den paramastikatorischen Einsatz der Frontzahne als Grund fir die
spezifischen Nasen- und rostralen Alveolarstrukturen betrachtet (,teeth-as-tool-Hypothese’).
Jenen Merkmalskomplex anderweitig als Adaptation an hochglaziale Verhaltnisse zu erkla-
ren, scheitert daran, dass keine derartigen Anpassungen in jungpalaolithischen Populationen

zu finden sind.

Tab. 3.6: Merkmale und Synapomorphien von Neandertaler und modernem Menschen

Merkmale moderner H. sapiens
langgestreckte und midsagittal
gewolbte Parietalia

Schadel kurz und hoch (domfor-
mig)

groRte Schadelbreite nach supe-
rior verlagert, parietaler Bogen in
der Coronalebene hoch und weit

Merkmale Neandertaler

groRe Apertura piriformis relativ
zum Gesicht

vorspringendes Mittelgesicht

Synapomorphien
groBes Gehirn

dinne Schadelwandknochen

prominente Ossa zygomatica schwache Prognathie

brotlaibférmiger Umriss des
Hirnschadels
occipitomastoidaler Wulst
Fossa suprainiaca (Lambda-
Depression)

robustes Postkranium
(Kalteadaptation?)

spitzes Gesicht aufgrund fehlen-
der Wangenbeingruben
expandierte Sinus paranasales
(Kalteadaptation?)

scharfer Nasenrand

gerundete Occipitalregion
schwacher Torus supraorbitalis

graziles Becken

schwache Supraorbitalstrukturen

prominentes Kinn
graziles Postkranium

Fossa canina ausgepragt

steiler Kriimmungswinkel des
Stirnbeins

nach STRINGER 1984, HENKE und ROTHE 1994, LIEBERMAN ET AL. 2002

.
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3.3.3 Anmerkung

Kénnen schon die VergroBerung des Gehirnvolumens und der Umbau des Kauapparates
morphogenetisch unmoglich voneinander getrennt werden, so trifft dies offensichtlich
fur alle assoziierten anatomischen Strukturen und Funktionen aber auch evolutionsdko-
logische und soziokulturelle Aspekte in der Menschwerdung zu (HENKE und ROTHE 1998).
Viele Hypothesen bezliglich der Wechselbeziehungen von passiver Integration und aktiver
Modularitat von Schadelkompartimenten sind bisher unbeantwortet (vgl. Kap. 4.4; POLANSKI
und FRANCISCUS 2006). Biomechanische Modelle erfordern in vivo aufgenommene Daten z.B.
bezliglich Muskelkraft und —funktion, Knochenspannung und Reizweiterleitung (WEeus 1980,
HERRING 2007) und konzise mathematische Modelle (ENDO 1965, 1970; PicQ und HYLANDER
1989). Fir die phylogenetische Rekonstruktion mittels Fossilien sind die Unterscheidung
homoplastischer von homologen und plesiomorpher von (syn)apomorphen Merkmalen so-
wie ein valides Spezieskonzept evident (STRAIT und GRINE 2004, BRUNER 2004, BEGUN 2007,
COLLARD und WooD 2007, STRAIT ET AL. 2007). Adaptationen sind immer ,Antworten’ auf
selektive extrinsische Faktoren und die daraus abgeleiteten Modelle kénnen nur Entwiirfe
flir die real-historischen Ereignisse sein. Es ist auBerdem zu bedenken, dass aus rezentem
Material gewonnene Erkenntnisse nur eine mittelbare aktualistische Projektion zulassen und
die heute existenten Formen eigenstandige Radiationen und demnach autonome phano-
typische Gestaltwandelprozesse durchlaufen haben. Pan als dem Vorldaufer des Menschen
ahnlich zu definieren ist demzufolge fundamental falsch; nur der Vergleich mit dem fossi-
len Merkmalsmosaik und die Anwendung funktions- und konstruktionsmorphologischer
Prinzipien im Sinne von Form-Funktions-Analysen (Bock und VON WAHLERT 1965) inner-
halb eines biologischen Rahmenwerks kénnen im Bereich des kraniodentalen Komplexes
Erhellung bringen. Die hypothetische Rekonstruktion der anzestralen Morphologie eines
,panoiden’ Urahns am Nodus der Verzweigung von Mensch und Schimpanse waére ein Ziel

solcher Untersuchungen (Coss 2008).

.
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4. Morphologie und Morphometrie
4.1 Kurzer historischer Exkurs

Bereits lange bevor die Basreliefe der Agypter in den Gribern der Pharaonen und die Werke
von DA VINCI und MICHELANGELO Zeugnis von den Studien der Formen und Proportionen der
unbewegten und der bewegten Natur ablegten, beschéftigten sich Menschen mit der kiinst-
lerischen Darstellung ihrer Umwelt in Form von Felsmalereien und Figuretten (Boyp 1980,
STINI 1997, LOTHER 2000). Die dltesten bisher bekannten Funde dieser Art liegen etwa 40000
Jahre zuriick und fallen damit in das Jungpaldolithikum und den Ubergang vom Moustérien
zum Aurignacien. Die eiszeitlichen Jager- und Sammlerpopulationen der jliingeren Altsteinzeit
stellten iberwiegend Jagdszenen und Lebensbilder bzw. deren Protagonisten (Menschen
und Tiere) dar (ANATI 1991). Noch heute ist das Jagdwild anhand der Illustrationen und

Statuetten in den Hohlen Stidwesteuropas teilweise bis zur Art bestimmbar (CONARD 2003,

vgl. Abb. 4.1). Homo sapiens hat seit seinem Auftauchen vor ca. 500000 Jahren die Fahigkeit,

Abb. 4.1: Felszeichnungen in der Hohle von Lascaux/Frankreich (Quelle: www.nationalgeographic.com)

o
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Formen und Gestalten nicht nur wahrzunehmen sondern
diese bildhaft zu reproduzieren und dariiber hinaus kiinstle-
risch zu abstrahieren und interpretieren. Im Folgenden soll
nun dargelegt werden, wie die Fahigkeit der Wahrnehmung
von Formen und die Interpretation und Messung von
Unterschieden zwischen Gestalten seit der Antike noch

heute wissenschaftliches Arbeiten im Bereich der verglei-

chenden Anatomie bestimmt.

EPIKURs (341-270 v. Chr., vgl. Abb. 4.2) Korpuskulartheorie besagt, dass die uns umgeben-
den Dinge (unbelebt wie belebt) aus temporar lose verbundenen Masseteilchen bestiinden
und Ergebnis der Abweichungen deklinierender Atome seien. ARISTOTELES (384 v. Chr.-322 n.
Chr., vgl. Abb. 4.3) definierte die Form aller Lebewesen als die Verwirklichung (Entelechie)
ihrer Seele, welche sich als Principium formans in kérperlicher Variabilitat, diversen Gestalten
und LebensaulRerungen der Organismen offenbart (HARIG und KOLLESCH 2000). Die Aktivierung
(Aktualitat) der spezifischen Form setzte einen unbewegten Beweger (gottliches Prinzip) vor-
aus, welcher die Materie in die moglichen Formen (Potenzialitadt) transformiert. Die niederen
Entwicklungsstadien der unbelebten Stofflichkeiten ordnete ARISTOTELES in Form einer kon-
tinuierlichen Stufenfolge (scala naturae) den héheren Graden (Pflanze > Tier > Mensch) der
belebten Materie unter (RIEDL 1975, MAHNER und BUNGE 2000, HERRGEN 2008). Die sinnliche
Wahrnehmung dieser Dinglichkeiten bzw. der Grundbestandteile alles Seienden (Elemente)
und ihre Zuordnung zu den drei Naturreichen (Mineral-, Pflanzen- und Tierreich) war fir
ARISTOTELES Quelle jeglicher objektiver Erkenntnis (HARIG 1983, JAHN 2000). Als Grundlage
biologischer Wissenschaft betrachtete er folgerichtig die
Darstellung der Erscheinungsformen, auf denen die theore-
tischen Fragen nach Ursache und Entstehung derselben ba-
sieren sollten. GALEN (129-216 n. Chr.) erarbeitete sich in
der Bliitezeit des Rdmischen Reiches groes anatomisches
Wissen und eine explizite Formenkenntnis durch die Sektion
von Mammalia. Er verband zudem die aristotelische
Potenzialitat der vier Elemente und deren Primarqualitaten

mit der Vier-Saftelehre des HIPPOKRATES zu einem umfas-

senden Schema, welches zur theoretischen Grundlage von

Abb. 4.3: Aristoteles

.
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Medizin und Biologie der kommenden Jahrhunderte wurde
(HARIG und KOLLESCH 2000). Im von zunehmendem
Monotheismus gepragten Mittelalter wurden die Prinzipien
von Erzeugung und Veranderung der Natur nicht als autar-
ke Notwendigkeit sondern vielmehr als Resultat des Willen
Gottes (voluntas dei) im platonischen Sinne betrachtet. Im

arabisch-islamischen Spatmittelalter wurde der unergrind-

liche Ratschluss Gottes allmahlich von den physiologisch-
Abb. 4.4: Gessner physikalischen Gegebenheiten natiirlicher Vorginge abge-
koppelt und der Eigenstandigkeit der Natur ein hoherer Stellenwert zugeschrieben (NABIELEK
2000). Roger BACON (1214-1292) vertrat die Meinung, dass induktive scientiae experimenta-
les notwendig seien, um eine produktive Erfahrungswissenschaft unter Erforschung der
Kausalitdaten zu betreiben. Es herrschte jedoch noch immer die Auffassung einer ziel- und
zweckbestimmten Ordnung (Teleologie) des Geschehens in der Natur vor, nach der die
Morphologie bzw. das blofRe Vorhandensein eines Organs allein durch seine Funktion deter-
miniert werde. Artkonstanz und Urzeugungsglaube waren festverwurzelte Vorstellungen,
welche zu ungeordneten und unreflektierten Sammlungen rein deskriptiver Tierdarstellungen
flhrten. Der im 13. Jh. entbrannte noch rein philosophisch gepragte Universalienstreit zwi-
schen Realisten und Nominalisten stiel erste Uberlegungen zur biologischen Definition von
Arten, Gattungen und Populationen an (MAYR 1984). Primar zoologisch gepragte Werke ent-
standen erst im 15. Jh., wobei der Beginn der eigentlichen Zoologie mit dem Schweizer Arzt
und Naturforscher Conrad GESSNER (1516-1565, vgl. Abb. 4.4) verbunden wird (NABIELEK
2000). Die reformatorischen Bemihungen und Thesen
LUTHERs und CALVINS fihrten im 16. Jh. zu einer drastischen
EinbuBe des Einflusses der Geistlichkeit und nachfolgend
der empirischen Naturwissenschaften. GUTENBERGS
Erfindung des Buchdrucks mit beweglichen Letternim Jahre
1447 wurde nun intensiv zur Verbreitung naturkundlicher
Reiseberichte verwendet, deren Holzschnittillustrationen
noch heute von der ausgepragten Beobachtungsgabe der

Autoren zeugen. Im Zuge der Entdeckerreisen und der da-

Abb. 4.5: da Vinci mit verbundenen Exploration exotischer Lebensrdaume

o
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mehrten sich die Berichte Uber fremdlandische Flora und Fauna und erste groRere
Sammlungen wurden angelegt. Albrecht DURER (1478-1528) schuf detailgetreue Aquarelle
von Landschaften, Tieren und Pflanzen, zudem mafl und interpretierte er die
Korperproportionen des Menschen in verschiedenen Lebensaltern. Leonardo DA VINCI (1452-
1519; vgl. Abb. 4.5) verknipfte die rein darstellende Form naturalistischer Diversitat mit
Fragen nach der internen Funktionsweise und den Wechselwirkungen von natirlichen
Konstruktionen. Die Einzelteile eines Organs und den gesamten bewegungsfahigen
Organismus erkldrte DA VINCI als Maschine im Sinne der Ingenieurskunst, die durchaus als
Grundlage fir die Entwicklung kinstlicher Apparaturen die-
nen konnten. Demzufolge kdnnte man ihn als Vordenker der
Funktions- und Konstruktionsmorphologie sowie der Bionik
bezeichnen. Die vom Humanismus gepragte Renaissance
einschlieRlich der Wiederbelebung antiker Traditionen gene-
ralistischer Bildung stellt offensichtlich den Startpunkt einer

durch Homogenitat der philologisch-literarischen Methoden

gepragten empirischen Naturwissenschaft dar.

Abb. 4.6: von Linné Methodologische Schriften zur Tier- und Pflanzenkunde des
16. Jh. kategorisierten Organe und Organsysteme nach Anzahl und GroRRe (quantitas), spezi-
fischen Qualitaten (qualitas: Gestalt, Farbe, Oberflachenstruktur, Gesamthabitus) und
Beziehungen zueinander (relatio: Lage und Anordnung). Bis zu den die Systematik revolutio-
nierenden Werken (Species plantarum [1753] und Systema naturae [1758]) des schwedi-
schen Naturforschers Carl vON LINNE (1707-1778, vgl. Abb. 4.6) und der damit einhergehen-
den Einfiihrung einer binominalen Nomenklatur sollten jedoch noch etliche Jahrzehnte ver-
gehen, in denen mehr oder minder aristotelisch geordnete systematische Enzyklopadien und
Monographien entstanden (JAHN 2000a). Eingehende systematische Beschreibungen wis-
senschaftlicher Sammlungen stieRen vor allem im Bereich der Botanik bereits im 17. Jh.
Diskussionen um die Wahl von ,wesentlichen” Merkmalen zur Bildung von
Verwandtschaftsgruppen an. Der englische Botaniker John RAY (1628-1705) und der Vorsteher
des Pariser Botanischen Gartens Joseph Pitton DE TOURNEFORT (1656-1708) diagnostizierten
anhand botanischer Merkmalskataloge ein hierarchisches Ordnungssystem aus Klassen,
Gattungen und Arten, die Vorbild fir die spateren Ausflihrungen LINNEs waren. Sein nach

Beobachtungen auf nordeuropaischen Forschungsreisen entwickeltes enkaptisch-hierarchi-

.
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Abb. 4.7: von Goethe

sches System mit konstanten Benennungen sowie
Schlisselmerkmalen der Taxa publizierte er erstmals in
Holland, dem Mutterland der Aufklarung. LINNE begriff
Arten bereits als lickenlose Reihen von Nachkommen, die
ihren Vorfahren in spezifischen Merkmalen gleichen.
Fossilfunde wurden noch in der zweiten Halfte des 18. Jh.
als temporare Stadien zwischen immer wieder auftreten-
den globalen ,Erdrevolutionen” und sukzessiven
Neuschopfungen nachfolgender Arten gesehen (JAHN

2000b). Ende des 18. Jh. studierte J. W. VON GOETHE (1749-

1832, vgl. Abb. 4.7) Schadel von Wirbeltieren, entdeckte das Intermaxillare des Menschen

und suchte nach einem ’Ur- oder Idealtypus’ sensu BUFFON,
den er als ,,...Leitfaden durch das Labyrinth der Gestalten”
(GOETHE 1790, S. 76) sah. GOETHE fiihrte 1796 nach seinen
Uberlegungen zur Gestalt- und Verwandlungslehre der
Organismen erstmals den BegriffderMorphologie (i.e.
S. ,idealistische Morphologie’) ein. George CUVIER (1769-
1832, vgl. Abb. 4.8) und Jean Baptiste DE LAMARCK (1744-

1829) entwickelten mit ihren Ideen zur allméhlichen

Aufeinanderfolge und Transformation organismischer

Abb. 4.9: Darwin

Abb. 4.8: Cuvier
Formen und weiter der

Entwicklung voneinander unabhéangiger Linien bereits erste
Ansatze einer ,Evolutionstheorie’. Charles DARWIN (1809-
1882, vgl. Abb. 4.9) veroffentlichte im Jahre 1859 sein revo-
lutionares Werk “The origin of species by means of natural
selection or the preservation of favoured races in the strug-
gle for life” und leitete damit einen Paradigmenwechsel
(von der Teleologie zur Teleonomie) in der biologischen

Forschung und die von Arthur SCHOPENHAUER (1788-1860)

und spater auch von Sigmund FREUD (1856-1939) postulierte zweite groRBe Krankung® der

(1) Kosmologische oder Kopernikanische Krankung, welche die Sonne als Mittelpunkt des Universums fixiert und somit das
anthropozentristische Weltbild auflost; (2) die biologische oder Darwinische Krankung, die den Menschen als dem Tierreich
zugehorig und aus ihm hervorgegangen klassifiziert und (3) die psychologische oder Freudsche Krankung, welche den ver-
meintlichen ,Freien Willen‘ des ,Ich” dem Prinzip des Unterbewussten ,Es’ unterwirft.

.



_ Integrative Musterbildung kranialer Strukturen 4 Morphologie und Morphometrie

Menschheit ein. Basierend auf DARWINs evolutionsbiologi-
schen Prinzipien erfuhr die Morphologie in Deutschland
und England eine radikale Neuformierung (REMANE 1952,
JUNKER 2000, HENKE 2007). Carl GEGENBAUR (1826-1903,
vgl. Abb. 4.10) forderte im Zuge dieser Rekonstruktionen
die Vernetzung von Anatomie, Embryologie und
Paldontologie sowie eine analytische Beschrankung auf ho-

mologe Merkmale und den uneingeschrankten Ausschluss

Abb. 4.10: Gegenbaur

von Analogien aber auch funktionellen Aspekten. Nach den
Experimenten des Augustinerménches Gregor Johann MENDEL (1822-1884, vgl. Abb. 4.11)
zur Hybridisierungund der damitverbundenen Entdeckung der genetischen Vererbungsregeln
kam es nach deren ,Wiederentdeckung’ im Laufe des 20. Jh. zur Entwicklung einer
,Synthetischen Theorie der Evolution’, welche zusammenfassend von Theodosius DOBZHANSKY
(1900-1945) im Jahre 1937 (,Genetics and the origin of species”) beschrieben wurde. Die
Einbeziehung diverser naturwissenschaftlicher Disziplinen (z.B. Anthropologie, Okologie,
Molekularbiologie, Populationsgenetik) fiihrte von 1940-1970 zur modernen Synthese nach
MAYR und PROVINE (1998).

Zusammenfassend ist festzuhalten, dass vom
Jungpaldolithikum bis zur Entwicklung der Schrift in
Mesopotamien die Weitergabe ,morphologischen Wissens’
rein verbal und/oder mittels Malereien und figlrlicher
Darstellungen geschah. Von der Antike bis zur Anerkennung
der LINNEschen Systematik Mitte des 18. Jh. beherrschten
rein deskriptive und ungeordnete Sammlungen natura-

listischer Beobachtungen und Exponate die biologische

Wissenswelt. Nach der Einflihrung einer allgemeingiiltigen B
. . . Abb. 4.11: Mendel

nomenklatorischen Ordnung gewannen empirisch verglei-

chende Naturbeobachtungen und das hypothetiko-deduktive Experiment als Methode im-

mer mehr an Bedeutung. Die Synthese der Theorien von DARWIN mit den Erkenntnissen aus

genetischen Experimenten und die spatere Einbeziehung mannigfaltiger Disziplinen flihrten

letztendlich zur sogenannten modernen Synthese.

.
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4.2 Aufgaben und Ziele morphometrischer Forschung

MorphometrieistdasVerfahren, welchesvisuelle Informationinnumerische Werte tibersetzt
und quantitative Analysen ermoglicht (READ 1990); morphometrische Studien ,,...generate re-
ports of variations within a collection of specimens” (O"HIGGINS 2000, S. 105). Die Erfassung
der Variabilitat dient offensichtlich dem Zweck der Erstellung eines Erklarungsansatzes fir
morphologische Differenzen. LESTREL (2000, S. 135) sieht als Grundlage eines solchen Modells,
welches morphogenetische Prozesse erklaren soll, die Quantifizierung bzw. Messung der
Form. Er formuliert, dass ein solches Modell “...should act as a bridge between measurement
and process. Moreover, it should shed light on the nature of the underlying processes, which
are ultimately responsible for the form”. Die Frage: , Ist Morphometrie noch zeitgemaR?“
(HENKE 1997) scheint damit beantwortet. Angesichts einer stetig steigenden Anzahl mole-
kularbiologischer Arbeiten in allen Bereichen der organismischen Naturwissenschaften und
der Annahme, dass diese einen GroRteil der Systematik, Verschiedenartigkeit und Diversitat
von Lebewesen abschlieBend zu klaren vermégen, missen sich morphologisch/morphome-
trisch arbeitende Wissenschaftler gegen einen vermeintlichen Paradigmenwechsel in der
evolutionsbiologischen Arbeit abgrenzen (SCHWARTz 2004, WiLL und RUBINOFF 2004, ROTHE
und HENKE 2006), denn ,for despite the intense focus on genetics in the last century, it is
clear that morphology still stands at the heart of comparative biology” (Bubpb und OLSSON
2007, S. 1). Letzteres bestatigt und erweitert STARCK (1978, S. VII) in der Einleitung zu sei-
nem dreibdandigen Werk der vergleichenden Wirbeltieranatomie: ,Alle Spezialdisziplinen
der Biologie beruhen letzten Endes auf dem festen Fundament der Systematik und
Morphologie. [...] Eine wissenschaftliche Formenkunde kann sich nicht auf das Beschreiben
und Ordnen von Fakten beschranken. Sie erfordert eine Theorie, die der Verifizierung und
Falsifizierung ausgesetzt werden muss und, wenn sie sich bewahrt, zum Verstdandnis von
Zusammenhangen fuhrt.” Weiter erklart er, dass die Verknlipfung darwinischer Erkenntnisse
mit denen aus Cytologie, Populationsbiologie und Molekularbiologie zur sogenannten
,Synthetischen Evolutionstheorie’ eine solche Theorie sei und klassische Morphologie durch
,Evolutionsmorphologie’ zu ersetzen ware. Der stammesgeschichtliche Kontext wird durch
Letzteres somit als wichtigstes Element in der Beurteilung der Organismenvielfalt gekenn-
zeichnet. Vielfalt ist erzeugt durch Variabilitat und diese muss auf dem Weg zum Verstandnis

der Zusammenhédnge gemessen bzw. messbar gemacht werden, denn nur so werden vor-

.
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dergriindig deskriptive Merkmalsdarstellungen quantitativ interpretierbar (HoOweLLs 1973,
1989; LESTREL 2000). Die durch Adaptationen verursachten Uberformungen genetisch de-
terminierter Phdanotypen und damit ihrer Merkmale ist in die phylogenetische Deutung bzw.
Stammlinienrekonstruktion unbedingt einzubeziehen. Gleichwohl haben die durch selekti-
ve Prozesse manifestierten evolutiven Neuheiten ein hohes Potential fiir phylogenetische
Analysen (ROTHE und HENKE 2006, MENKE 2007).

Die Ziele kranialmorphometrischer Analysen liegen im Bereich der intra-, inter- und trans-
spezifischen ,Typologisierung’ durch gemessene Daten. Typus (grch. typos = Geprage) ist
in diesem Zusammenhang und abgel6st von allen philosophischen Betrachtungen dieses
Begriffes als Form bzw. Gestalt des untersuchten Materials —in diesem Falle des Schadels —zu
verstehen. Ahnlichkeiten und im weiteren Sinne Verwandtschaften kénnen ebenso untersucht
werden wie die funktionsmorphologischen und biomechanischen Regelhaftigkeiten welche
die spezifische Morphe formen (HENKE 1997). Ontogenetische Reihen geben Auskunft iber
den Formwandel, welcher sich in der Individualentwicklung vollzieht, wahrend phylogeneti-
sche Betrachtungen die Rekonstruktion der adaptiven Morphogenese in der Zeit dokumentie-
ren. Entscheidend fiir valide Schlussfolgerungen sind immer (1) ein gliltiges Spezieskonzept,
(2) eine begriindete Merkmalsauswahl und (3) die geeignete Analysemethode (HENNIG
1950, Ax 1997, WAGELE 2001, WIESEMULLER ET AL. 2003). LINNE systematisierte Arten auf
Basis morphologischer Ubereinstimmungen, MAYR (1942) definierte die biologische Art als
Fortpflanzungsgemeinschaft, SiImPsON (1951) fiihrte das evolutionare Artkonzept ein, wel-
ches durch eine Reihe von Systematikern modifiziert wurde und Arten als Linien mit einzig-
artigen Entwicklungstendenzen im Lauf der Zeit betrachtet. Merkmale miissen primar als
solche definiert und sekundar in ihrem jeweiligen Zustand erfasst und interpretiert werden.
Dariiber hinaus sind —beziiglich der Ahnlichkeiten/Unterschiede — herkunfts- (homologe) und
funktionsgleiche (analoge) sowie parallel und mehrfach unabhangig evolvierte (konvergente/
homoplastische) Merkmale klar voneinander zu trennen. AusschlieBlich Synapomorphien,
also gemeinsame abgeleitete Merkmale, konnen als Grundlage fiir die Analyse verwandt-
schaftlicher Beziehungen dienen (HENNIG 1959), was die Bestimmung eines Morphokline
und damit einer Richtung vom urspriinglichen (plesiomorphen) zum abgeleiteten (apomor-
phen) Zustand in einem relativen System obligat macht. Nach MINELLI (1993) lasst sich ein
Merkmal als Variable und der Merkmalszustand als Wert dieser Variablen auffassen; dies

bedeutet fiir die Morphometrie, dass ein MaR als Variable des Merkmals und der jeweilige

.
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Messwert als Wert der Variablen zu verstehen sind. Qualitat und Quantitat der einbezogenen
Merkmale sind durch den Untersucher prazise zu priifen und an die gegebenen Bedingungen
anzupassen. Unter den mannigfaltigen Analysemethoden, welche sich von rein deskriptiver
Beschreibung bis hin zur dreidimensionalen digitalen Rekonstruktion erstrecken, ist die fir
die Fragestellung forderlichste auszuwahlen. Fir die drei angesprochenen Bereiche sind in
Ermangelung standardisierter Prozeduren und der Fiille morphometrischer Analysen auch
heute noch keine schliissigen methodischen Wege vorgezeichnet. Fir den Bereich der stati-
stischen Morphometrie zeichnet sich bedauerlicherweise ein Trend zu immer komplizierte-
ren multivariater Analysen ab, welche sich kaum oder nur nach zeitaufwendiger Aneignung

der zugrundeliegenden Mathematik erschliel3en.

.
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4.3 Was ist Form, was ist Gestalt und was ist GroRe?

Die nachfolgenden Kapitel bieten einen kurzen Einblick in die vielfadltigen Definitionen der
Begriffe Form, Gestalt und GroRe, welche fir das Verstandnis der Landmarkmorphometrie
wesentlich sind. Hierbei soll deutlich werden, welche ,Strémungen’ zur sogenannten
morphometrischen Revolution und damit den Geometric Morphometrics sensu ROHLF
und MARcUS (1993) in den 1990er Jahren fihrten. Form und Gestalt sind weder von der
Wortbedeutung noch im wissenschaftlichen Sinne klar definiert, so dass diese gemeinsam

abgehandelt werden.

4.3.1 Form und Gestalt?

In seiner philosophischen Begriindung der Deszendenztheorie schreibt DINGLER (1959),
dass beobachtbare Dinge Eigenschaften oder For men besitzen, wobei in der Biologie na-
hezu alle Formen empirisch singuldr und nicht universal seien. Jene singuldren Formen
in einen kausalen Zusammenhang zu stellen sei fir ihn die Basis der Abstammungs- oder
Evolutionslehre. Fiir STARCK (1978, S. 3) ist ,vergleichende Anatomie [...] ein wesentlicher
Teil der Formenkunde der Organismen, der Morphologie”. Mittelbare phylogenetische
Rekonstruktionen auf Basis der vergleichenden Anatomie sieht STARCK immer im Verbund mit
der prazisen Abgrenzung analoger (funktionsgleicher) von homologen (herkunftsgleichen)
Strukturen. In ihren Ausfiihrungen zu Adaptation und dem Form-Funktions-Komplex formu-
lieren Bock und VON WAHLERT explizit (1965, S. 272-273): ,,In any sentence describing a fea-
ture of an organism, its form would be the class of predicates of material composition and
the arrangement, shape or appearance of these materials, provided that these predicates
do not mention any reference to the normal environment of the organism. In morphology,
the form would be the shape of the structure”. Die Autoren |6sen damit die reine Form von
externen Einfliissen ab, vermengen jedoch sukzessiv die Begriffe Gestalt und Form miteinan-
der. ,Shape’ ist in diesem Kontext eher als beobachtbarer Zustand einer spezifischen Struktur
bzw. synonym fiir BoCk und VON WAHLERT eines spezifischen Merkmals zu interpretieren. Fiir
den Bereich der Weichteilmorphologie duBern Bock und VON WAHLERT (1965, S. 273) Zweifel

daran, dass ein einziger Zustand fiir Merkmale zu bestimmen sei und dass ,,...the worker

.
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Frm— shapes that can be assumed by the

g must consider the entire spectrum of

structure and must ascertain the exact

function at each point in this spectrum

ﬁ of forms*“ Es wird deutlich, dass die
w

O Q:..é\ Autoren zwar eine klare Vorstellung
o

() eines Formbegriffs haben, dass dieser

jedoch permanent mit der Idee der

Fakultat und ihrer biologischen Rolle

verknipft bleibt.

HoweLLs (1973) assoziiert die Form

GESTALT ——

Abb. 4.12: Zusammenhang von Form, Gestalt und GroRe mit der Erfassung der intraspezifi-

mgezeichnet nach RICHTSMEIER ET AL. 2002, S. 63 .. . .
(umgezei ) schen Variationsbreite, der taxonomi-

schen Verwandtschaftsanalyse an Populationen und der prazisen Lokalisierung musterhafter
Unterschiede zwischen Individuen und/oder Gruppierungen derselben. Er fuhrt weiter aus,
dass ,,...important aspects of cranial form [...] are genetically persistent over considerable
periods of time...” (1973, S. 4) und statuiert damit eine Konstante (Genotyp), welche der
externen Erscheinung (Phdnotyp) zugrunde liegt. Eine jingere Publikation von HOWELLS
(1989) flihrt im Titel bereits den Begriff ,shape’ und der Autor macht hierin deutlich, dass
nur eine Eliminierung des Faktors Grofle und damit des allometrischen Einflusses (vgl. Kap.
4.3.2) die Beurteilung der relativen Unterschiede zwischen kranialen Merkmalen und der
Gesamtkonfiguration von Populationen moglich macht.

NEEDHAM (1950) und PENROSE (1954) sowie der Biomathematiker KENDALL (1977) beschrei-

ben Form in einer Gleichung schlicht als:

Form = Gestalt + GroRe

Dies beschreibt nach Meinung der Autoren die analyserelevante Gesamtheit der geome-
trischen Information eines Objektes (vgl. Abb. 4.12). Gestalt ist nach KENDALLs Definition
die verbleibende geometrische Information nach Eliminierung der Faktoren ,GroRe’,
JTranslation’ und ,Rotation’, das heit, das Herausrechnen des GroRenfaktors und der be-
treffenden Parameter fiir die raumliche Zuordnung in einem Datensatz. Mit seinen Arbeiten

schaffte er die Voraussetzungen fiir solcherart Stérfaktoren eliminierende Zugange in der auf

.
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Landmarks (im Folgenden als LM abgekiirzt) basierenden dreidimensionalen Morphometrie.
Dass Freiheitsgrade immer relativ zu einer gewahlten Konsensuskonfiguration entfernt wer-
den, lasst fur ZOLLIKOFER und PONCE DE LEON (2005, S. 249) den Schluss zu, das Gestalt im-
mer ,,...its deviation from the consensus” ist. Zur Erklarung: Berechnet man den Mittelwert
zwischen Schadelmesswerten von Pan und Homo, so wiirde in der Einzelbetrachtung sowohl
der Schadel eines Menschen als auch der eines Schimpansen in ihrer individuellen Gestalt
von diesem abweichen; diese Abweichungen sind mathematisch erfassbar. Das rechnerische
,Herauslosen’ der reinen Gestalt und der Erhalt der geometrischen Information werden als
zielfihrend fiir statistische Analysen innerhalb der auf Messpunkten basierenden Geometric
Morphometrics (GMM) gesehen (BOOKSTEIN 1989, DRYDEN und MARDIA 1998, RICHTSMEIER
ET AL. 2002, ZOLLIKOFER und PONCE DE LEON 2005). LESTREL (2000, S. 139) dagegen konsta-
tiert, dass ,all forms consist of a large number of shared aspects that include size, shape,
color, structure, patterning, etc”. Dem folgend weist er darauf hin, dass die Kontroversen um
Begrifflichkeiten bis heute ungelost seien was gerade flir den Bereich biologischer Organismen
die Erfassung mittels metrischer Merkmale erschweren wiirde; er geht sogar soweit, die
Begriffsdefinitionen als ,,...hopelessly muddled...“ zu kennzeichnen. Der Autor sieht eine
Fragmentierung in der von der GMM praferierten Formgleichung und mochte die Begriffe
,state’ (Aggregatzustand), ,size’ (rdumliche Dimension), ,shape’ (Abgrenzung nach aulien),
,orientation’ (Lokalisation im Raum), ,surface’ (Textur und Farbe der Oberflache), ,interior’
(Textur und Farbe auch in die Tiefe gehend) und ,substance’ (physikalische Eigenschaften)
darin vereinigt sehen. Dieser Idee kann in der vorliegenden Arbeit nicht nachgegangen wer-
den, da die Verknlipfung all dieser Faktoren in ein zweckdienliches mathematisches Modell

unmoglich waren.

4.3.2 GroRRe?

Nach SLICE (2005, S. 4) ist Gr6 R e ,,...any positive, real-valued measure of an object that
scales as a positive power of the geometric scale of the form”. Morphometriker der modernen
Richtung messen der grolRenbedingten Variabilitdt zwischen Geschlechtern, Populationen
und Spezies keine analytische Bedeutung bei, sie sind an den gréRenunabhangigen Auslésern

der Gestaltbildung interessiert. De facto beeinflusst die GroRe im Falle einer PCA die erste

e
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Hauptkomponente in extremem Mal3e (FROST ET AL. 2003, MITTEROECKER ET AL. 2004) und ist in
die Diskussionen um die Gestaltvariabilitdt unbedingt einzubeziehen. GroRe oder ,size’ ist also
ein entscheidender Faktor fiir die Beurteilung der Gestalt, denn eine Anderung der GroRe fiihrt
unweigerlich zu einem Gestaltwandel, sei dieser nun iso- oder allometrisch (HEMMER 1967,
2007). Allometrie untersucht den direkten linearen Zusammenhang (Regression) zwischen
einer Merkmalsvariablen y und einem Vergleichsmal® x (z.B. HirngroRe vs. Korpergewicht)
mittels der Lineargleichung y = bx®. b ist dabei eine von a priori gewahlten EinflussgroRen
abhangige Konstante (allometrischer Koeffizient) und a der sogenannte Wachstumsfaktor
(allometrischer Exponent), welcher Werte zwischen +1 (positive Allometrie) und -1 (nega-
tive Allometrie) annehmen kann (a = 0 entspricht Isometrie). Offensichtlich sind die aus
dieser Formel resultieren-

den Werte extrem durch das

GroRenmall bestimmt, so

dass eine klare Bestimmung PY

der GroRe vorab zu leisten
ist. GroRe kann verschie-
denste MaRe erfassen:

Strecken-, Winkel-, Flachen-, Abb. 4.13: Visualisierung der Centroid Size (offener Kreis reprisentiert

Raum- und HohlmaRe (z.B. den Centroid der Konfiguration) von 16 LM (ZELDITCH ET AL. 2004 S. 13)

Volumina) sowie GewichtsmaRe. Die Dimension des jeweiligen Raumes in welchem gemes-
sen wird, bestimmt die Art der MaRdifferenzen. In einem 1D-Raum waren dies Langen von
verschiedenen Vektoren, in 2D die Multiplikation zweier Vektoren zu FlachenmalRen und in
3D die berechneten Volumina aus je drei Werten. Nur in der relativen Betrachtung innerhalb
einer untersuchten Stichprobe ist zu ermitteln, ob ein Wert als ,iberdurchschnittlich/gréRer
als...’, ,durchschnittlich/so gro wie...” oder ,unterdurchschnittlich/kleiner als...” zu kategori-
sieren ist. Folglich ist GrofRe ein von der Auswahl und Art der untersuchten Objekte extrem
abhangiges MaR.

Die GMM hat die sogenannte ,Schwerpunktgrosse’ oder ,centroid size’ als interobjek-
tives MaR fir die GroRe einer Konfiguration gewahlt (vgl. Abb. 4.13). Zur Eliminierung
des GroRenfaktors wahrend einer Superimposition wird der Schwerpunkt fir jede LM-
Konfiguration bzw. jedes Individuum separat bestimmt, danach werden die berechneten
Schwerpunkte kongruent aufeinander gebracht und die LM in mehreren Schritten so lange
angeglichen, bis die Summe der quadrierten Abweichungen am kleinsten ist (ZELDITCH ET AL.J

2004). — 50
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4.4 Integrativer Gestaltwandel und Modularitat als zu analysieren-
de Prozesse in der Entwicklung und Auspragung der Morphe

HEMMER (1967, S. 1) betont im ersten Satz seiner Einleitung: “Die Gesamtgestalt eines
Organismus ist bekanntlich nicht die Summe unabhéangiger Einzelbausteine, die beliebig
verdandert werden konnten, sondern in hohem MaRe durch Interkorrelationen seiner Teile
bestimmt”. HLUSKO (2004, S. 2653) schreibt in einem Artikel zur Integration phanotypischer
mit genotypischen Erkenntnissen ,,...individual morphological traits can be conceptualized as
parts of sets. These sets need to be identified before their development, function, and/or ev-
olution can be studied”. Damit warnen beide Autoren vor einer Zergliederung und Isolation
kleiner und kleinster anatomischer Strukturen und konstatieren zudem einen integrati-
ven Zusammenhang zwischen Merkmalen innerhalb eines groReren Systems, welcher im
Folgenden naher beleuchtet werden soll. It would seem logical that the degree of interde-
pendency of any two or more morphological componentsin development and function would
bear a direct relationship to the extent of their particular morphological integration” (OLSON
und MILLER 1958, S. ix). Dieses Konzept betrachten OLSON und MILLER als Basishypothese
ihres Werkes zu den quantitativ-mathematischen Methoden, welche Kovarianzen zwischen
Messwerten testen. Die Messwerte selbst betrachten sie als Merkmale, deren Einordnung
in Gruppen entweder auf der Basis mathematischer Korrelationskoeffizienten (p-groups)
oder der biologischen Funktion (F-groups) fuRt. Eigentliches Objekt der Analysen sind die
Schnittmengen (pF-groups) und damit kovariierend integrierten Gruppierungen dieser
Messwerte. Interessanterweise sind die Messungen laut den Autoren die direkte Wiedergabe
der Form bzw. Morphologie des betreffenden Organismus. Die Herangehensweise
kennzeichnet den Ansatz der Integration dergestalt, dass sie die direkte Interaktion morpho-
logischer Kompartimente (z.B. Mastikatorischer Komplex, Neurokranium) in einem grofReren
System (Oberschadel) kalkuliert; Veranderungen eines Teilsystems flihren zu Modifikationen
in assoziierten Strukturen (CHEVERUD 1982, 1984, 1995; LIEBERMAN ET AL. 2000). Die Resultate
sollen individual- und stammesgeschichtlich aufzeigen, welche Strukturen stark und welche
nur schwach miteinander wechselwirken (MAGWENE 2001). Kontrar hierzu steht das Konzept
der Modularitat (DAssow und MUNRO 1999) und damit der Identifikation funktional und
phylogenetisch abhangiger Komponenten, welche als Bausteine der eigentlichen morpho-

logischen Module dienen, die untereinander keine Wechselbeziehungen im Sinne der

.
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Evolbiol
Integration

Integration
der Systeme
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Abb. 4.14: Vierstufige Hierarchie des Systems modularer Wechselwirkungen

Integration aufweisen (KLINGENBERG ET AL. 2001, 2003). Demzufolge zeichnet sich eine vier-
stufige Hierarchie ab, welche in Abbildung 4.14 dargestellt ist. Die Stufen des Systems und
damit auch die semantischen Begriffsdeutungen lberlappen sich teilweise stark (WAGNER
und ALTENBERG 1996). Terminal sollten als letzte Stufen die funktionale Integration orga-
nismischer GroBsysteme und die evolutionsbiologische Eingliederung des Organismus in
seine Lebenswelt selbst stehen. Es zeichnet sich ab, dass die Analyse morphologisch inte-
grativer Prozesse in hohem Malie von der verfligbaren Information iber den betreffenden
Organismus, die Abgrenzung der hierarchischen Stufen und die Auswahl der Merkmale ab-
hangig ist. Bedauerlicherweise ist das Wissen um biologisch relevante Systeme limitiert; will-
kirliche Einteilungen morphologischer Kompartimente sind die Folge, was zu einer subjekti-
ven Beschrankung der zu testenden a priori-Hypothesen fihrt (ZELDITCH 1987, LEAMY ET AL.
1999, BOLKER 2000, KLINGENBERG und ZAKLAN 2000).

CHEVERUD (1996) unterscheidet drei Formen morphologischer Integration: (1) Funktionale/
ontogenetische Integration, (2) genetische Integration und (3) evolutiondre Integration,
welche mittels Korrelations- bzw. Varianz/Kovarianz-Analysen experimentell untersucht
werden konnen. Die funktional/ontogenetische Integration beleuchtet die Interaktionen
morphologischer Elemente im Kontext mit deren Funktionen und/oder innerhalb der

Individualentwicklung. Die gemeinschaftliche Vererbung von Merkmalen im Sinne der

.
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Pleiotropie oder Polyphadnie wird als genetische Integration bezeichnet. Die verknipfte
Evolution diverser Elemente in einem funktionalen Komplex ist Gegenstand der evolutiona-
ren Integration. Alle drei Integrationsformen sind miteinander verknipft. Funktionale oder
ontogenetische Integration auf der Ebene des Individuums flhrt zur genetischen Integration
in der Population und damit der phylogenetischen Integration in der Stammlinie (CHEVERUD
1996, MARROIG und CHEVERUD 2001). Integrative Muster komplexer Merkmale scheinen spe-
ziesunabhangig persistent zu sein, um den langfristigen Erhalt einer durch selektive Einfllsse
entstandenen ontogenetischen Homoostase zu gewahrleisten. Funktionale selektive Einfllisse
dagegen etablieren sich relativ kurzfristig am Phanotyp, so dass hier eine Balance zwischen
internen und externen Einfllissen geschaffen werden muss (MARROIG und CHEVERUD 2001,
PicLiuccl und PRESTON 2004, YOUNG 2004, YOUNG und BADYAEV 2006). In diesem Kontext
verwundert es nicht, wenn ontogenetische Integration meist die embryonalen Stadien und
funktionale Integration fetale und juvenile Stadien betrifft (ZELDITCH und CARMICHAEL 1989,
GOSWAMI 2006, RICHTSMEIER ET AL. 2006). Interspezifische Unterschiede zwischen struktu-
ralen phanotypischen Korrelationen scheinen von Erndahrungsgewohnheiten und einander
dhnlichen Speziationen beeinflusst zu sein (ACKERMANN and CHEVERUD 2000, MARROIG und
CHEVERUD 2001).

Funktionale Komplexe zeigen eine hohe Sensibilitat gegenliber duBeren Einfliissen, bleiben
in ihrer phylogenetischen Konfiguration jedoch bestandig und kanalisieren stress-induzierte
morphologische Abweichungen, so dass ein Individuum unter extremen Bedingungen wei-
terexistieren kann und eine generelle Stressresistenz in der Population evolviert (BADYAEV
und FORESMAN 2004, BADYAEV ET AL. 2005). HALLGRIMSSON ET AL. (2004) verglichen die kra-
niofazialen Strukturen transgener Mause mit denen von Makaken und konnten zeigen, dass
Veranderungen in der (onto)genetischen Entwicklung gleichartige phanotypische Varianzen
erzeugen. Desgleichen errechneten BOOKSTEIN ET AL. (2003) dhnliche integrative Muster fiir
die mediansagittale Ebene zwischen zwei Stichproben von Homo, die nach evolutionarer
(inkl. fossile Hominini) und ontogenetischer Integration sortiert waren. GoOswAMI (2007)
konnte dagegen keinen Zusammenhang zwischen evolutiondren und ontogenetischen
Modulen (Stichwort: Heterochronie) bei Mammalia finden, was durch die Analysen von
BININDA-EMONDS ET AL. (2003) gestiitzt wird. RICHTSMEIER ET AL. (2006) untersuchten die
phanotypische Integration von Hirn und Schadel via 3D-Rekonstruktion der kraniosynosto-

tischen Vorgange wahrend des kindlichen Wachstums und stellten fest, dass der pramature

.
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Verschluss von Suturen (hier auch Fontanellen) keinen Einfluss auf die Integration von Neuro-
und Viszerokranium hat. Diese Resultate (ibertragen die Autoren modellhaft auf die Evolution
des synapsiden Sdugetierschdadels und damit einhergehenden Reduktionen von neurokra-
nialen Knochen. GUNz und HARVATI (2007) berechneten via GMM, dass integrative Muster
innerhalb der Knochen des Hirnschadels von Neandertalern und anatomisch-modernen
Menschen nahezu gleichartig ausgepragt und phylogenetisch fest verankert sind. Allerdings
machen die Autoren deutlich, dass diese Affinitaten keine taxonomischen Riickschlisse und
damit die Rekonstruktion einer engen Verwandtschaft zwischen Neandertalern und moder-
nen Menschen zulieen sondern nur Derivate einer dhnlich verlaufenden Ontogenese sei-
en. Den Einfluss der Individualentwicklung auf die Morphe des gesamten Schadels betonte
schon ENLOW (1968, 1982) in seinen Werken zum kraniofazialen Wachstum, in denen er zu
Analysezwecken ,kraniofaziale Level’ der Schadelentwicklung einteilte, die den Differenzen
in der Maturation skelettaler Komponenten entsprechen sollten (ENLOW und HANS 1996).
Beziglich integrativer Analysen von Schadelstrukturen mahnen PAN und OXNARD (2002),
dass Analysen an Teilen des Schadels, wie bei den meisten Fossilfunden Ublich, irrefiihren-
de Schlussfolgerungen erzeugen mussten und strukturelle Integration sowie Morphogenese

nur am gesamten Schadel erfasst werden kénnten.

Zusammenfassend ist festzuhalten, dass es beziiglich der Definition der Begriffe Integration
und Modularitat sowie der Interpretation analytischer Ergebnisse im Hinblick auf onto- und
phylogenetische Fragestellungen bisher keinen Konsens unter den Wissenschaftlern gibt.
Hinzu kommen die Unsicherheiten, welche die Merkmalsauswahl und korrekten mathe-
matischen Prozeduren sowie die Einbeziehung assoziierter Forschungsgebiete anbelangen.
Nichtsdestotrotz konnen diese Analysen in ihrer Gesamtheit ein Verstandnis der Prozesse

innerhalb der morphogenetischen Entwicklung von strukturalen Systemen forcieren.

.
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4.5 Geometric Morphometrics (GMM) und Landmarkanalysen

Nach SLICE (2005, S. 4) vereinigt A
GMM ,,...the suite of methods for
the acquisition, processing, and A

analysis of shape variables that re- Koordinaten-Daten

A homologer Messpunkle i
tain all of the geometric informa- (Geometric Morphometrics)
tion contained within the data”. Die A A
Konservierung der geometrischen A& - =i y
i
Information liberalle Analyseschritte = &

hinweg ist der tatsachliche Vorteil

der GMM gegeniiber der traditio- — _
= Aufldsung der
. . . Ohjekt-Geomelrie
nellen Morphometrie, welche die ~ DistanzDaten

(Klassische Marphomelria)

Form/Gestalt in einzelne Langen-, Abb. 4.15: Geometrische vs. klassische Morphometrie; Eli-
] ) minierung der rdumlichen Information durch StreckenmafRe:
Winkel- und BogenmalRe zergliedert oben = mediansagittale LM, unten = DistanzmaRe ohne rdum-

liche Information
(ROHLFund MARCUS 1993; BOOKSTEIN

1996, 1997; DRYDEN und MARDIA 1998; BOOKSTEIN und ROHLF 2004; vgl. Abb. 4.15). Letzteres
verhindert nicht nur die korrekte raumliche Rekonstruktion eines untersuchten Objektes
sondern auch die Vergleichbarkeit konfigurativer Gestaltveranderungen per Visualisierung.
Diverse Griinde sprechen jedoch dafiir, auch heute noch ,klassische’ Distanzmalie zu ver-
wenden (vgl. Kap. 7.6). GMM beinhaltet nicht nur Analysen von LM-Koordinatendaten (s. u.),
sondern ebenso den multivariat-statistischen Vergleich von Umrissen (,outlines’), Kurvaturen
und Flachen (,surfaces’) sowie sogenannte Distanzmatrixanalysen (Euclidean Distance Matrix
Analysis = EDMA; LELE und RICHTSMEIER 2001; RICHTSMEIER ET AL. 2002, 2005; WILLMORE
ET AL. 2007), welche Strecken-Konfigurationen als Datengrundlage nutzen. Im Vergleich mit
der traditionellen Morphometrie haben sich die mathematischen Methoden, im Gegensatz
zu den eigentlichen Messmethoden, nur unwesentlich verandert und wurden lediglich an
die Erfordernisse dreidimensionaler Daten angepasst und durch Visualisierungsmethoden
erganzt (Ubersicht in ADAMS ET AL. 2004, MULLER 2005, HARDT und HENKE 2006). Dies be-
zeichnet BOOKSTEIN (19964, b) als die ,,Morphometrische Synthese”, welche die sogenannte
»Morphometrische Revolution” (ROHLF und MARcuUs 1993) induzierte.

Im Folgenden soll nun die Aufnahme von Koordinatendaten in drei Dimensionen via LM als

.
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Kernmethode der statistischen Analysen dieser Arbeit ndher beleuchtet werden.
Morphometrie im Sinne der Landmarkanalyse definiert abstrakte Gestaltraume, welche
auf Koordinatendaten basieren, die mittels homologer zwei- oder dreidimensionaler LM auf
den jeweils untersuchten Objekten gemessen wurden (ROHLF und MARcUS 1993, ZELDITCH
ET AL. 2004, WILEY ET AL. 2005). Homolog meint hier innerhalb und zwischen Individuen ei-
ner Population auf ,phylogenetisch bauplanidentischen” Strukturen lokalisiert und als ma-
thematisch kongruent zu betrachten. Die drei Homologiekriterien (Kriterium der Lage / der
spezifischen Qualitat und Struktur / der Kontinuitat) nach REMANE (1952) sind auch bei rein
konstruierten LM unbedingt strikt einzuhalten. Nach ZELDITCH ET AL. (2004) sind zudem drei

weitere Kriterien fiir ,ideale’ 3D-LM zu berlicksichtigen

1. LM bleiben (relativ zu den umgebenden LM) in ihrer Position konstant;
2. LM erfassen, durch eine homogene Verteilung liber die gemessene Struktur, adaquat
die Morphologie des Objektes;

3. LM miussen Reliabilitdt (Zuverlassigkeit) gewahrleisten und reproduzierbar sein.

Ein Individuum entspricht in der Datenmatrix der Gesamtkonfiguration aller diskreten
Koordinatenpunkte, welche an diesem einen Exemplar aufgenommen wurden. Die erhal-
tene Konfiguration wird mit denen samtlicher gemessener Individuen verglichen und er-
zeugt einen multidimensionalen nicht-kartesischen Gestaltraum (,Kendall’s shape space’
oder ,Hypersphare’ nach KENDALL 1984, 1985), in welchem ein Exemplar an einem einzi-
gen Ort (Punkt) lokalisiert ist. Infolgedessen verdndert sich der Gestaltraum je nach Anzahl
und Eigenschaften der einbezogenen Objekte, so dass statistische Befunde bzw. deren
Interpretation die spezifische Zusammensetzung der Stichprobe unbedingt beriicksich-
tigen missen. Bei einer 3D-Analyse hat dieser ,Shape Space’ 3k-7 Freiheitsgrade, wobei k
der Anzahl von LM und -7 der mathematischen Reduktion von Freiheitsgraden? durch die
Superimpositionsprozedur entspricht (SLICE 2005). Es ist unabdingbar, diesen Raum auf
eine kartesische Flache (,Kendall’s Tangent Space’) abzubilden, denn lineare statistische
Berechnungen lassen sich nur in diesem durchfihren (DRYDEN und MARDIA 1998). Das

Prinzip entspricht der Projektion von dreidimensionalen Kontinenten, welche real auf der

23 FG Translation, 3 FG Rotation, 1 FG GréRe — durch Uberlagerung der LM-Konfigurationen und die Ermittlung der Zentro-
idgroRe, per ,,...square root of the sum of squared distances of the landmarks in a configuration to their average location”

(Slice 2007, S. 263).
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spharischen Planetenoberflache liegen, auf eine zweidimensionale geographische Karte.
Die Rekapitulation einer Landmarkanalyse durch einen zweiten Untersucher erfordert: (1)
die prazise Beschreibung der Messpunkte, (2) den Ausschluss systematischer Fehler durch
eine exakte Fehlermessung und (3) ein geeichtes und prazises Messinstrument. Weitere

Erlduterungen zu diesen Punkten:

1. enthaltdie Nummerierung, die Bezeichnung, die jeweilige Abkilirzung und eine Typologi-
sierung nach Zuverlassigkeit (BOOKSTEIN 1991);

2. Messfehler, welche intra- und intersubjektiv Gber 2% Abweichung zeigen, sollten aus-
ge-schlossen werden (zu addieren ist dabei die Abweichung des Messgerats!);

3. die Abweichung sollte bekannt sein und das Geréat geeignet fiir das zu untersuchende

Material.

Die in (1) angesprochene Typologisierung erlaubt die Zuordnung von LM in einer graduel-
len Hierarchie von I-Ill, wobei | prazise definierbare LM, Il Maxima/Minima von Kurvaturen
sowie Endpunkte von Suturen o.A. und Ill konstruierte oder projektivische LM zugeordnet

werden:

Typ I: (anatomische LM) sind diskrete, lokal prazise definierte LM (z.B. der Schnittpunkt
zwischen drei knéchernen Strukturen)

Typ II: (anatomische/ mathematische LM) LM, die Maxima/ Minima von Kurvaturen
oder Endpunkte einer Struktur kennzeichnen und keine Information tber die um-
gebende Strukturen enthalten

Typ Illl: (Pseudo-LM) konstruierte LM, z.T. auf projektivischen Mafien basierend, zwi-
schen Typ I-LM liegende Punkte oder Endpunkte der ,groRRten Breite” oder des

,groliten Durchmessers”

Die Prozessierung der Rohdaten erfolgt nach einem strikten Protokoll, welches in MULLER

(2005) ausfihrlich beschrieben ist und hier nur stichpunkartig wiedergegeben wird.

.
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e Bereinigung der Datenmatrix je nach angestrebter Statistik;

e Superimposition der LM-Konfigurationen per ‘Generalized Least Squares Procrustes
Analysis (GPA)’ (GOWER 1975) unter Verwendung der Methode der kleinsten Quadrate
und damit Erhalt der sogenannten ,Procrustes Residuals’ oder ,Shape variables’, welche
die Differenz der Einzelkoordinaten von den kongruenten Koordinaten der Mittelwert-
gestalt reprasentieren (vgl. Abb. 4.16);

e Multivariate Datenanalyse und Visualisierung der Resultate (vgl. Abb. 4.17, hier fir

eine 2D-Analyse)

Die Visualisierung drei-
dimensionaler Ergebnisse
ist auf einem zweidimen-
sionalen Medium (Papier)
erheblich erschwert, denn
die Darstellung erfordert in
jedem Fall Ansichten aus
mehreren Perspektiven.
Zudem ist es nicht moglich,
eine Prasentation in Form
eines Deformationsnetzes
(THompsoN 1917) — hier als

Thin-Plate-Spline (TPS) be-

Abb. 4.16: 3D-Datensatz der mediansagittalen LM; a vor Superimposi- ~ 2€ichnet (vgl. Kap. 5.2.1) - zu

tion, b nach Superimposition . .
P P verwenden, denn diese sind

auf 2D-Daten beschrankt und nur koplanar (auf einer Ebene lokalisiert) anwendbar (ZELDITCH
ET AL. 2004, MULLER 2005). Folglich ist es ratsam, auf die digitale virtuelle Darstellung der
Daten zurlickzugreifen und diese per Bildschirm zu betrachten; diese dynamischen Bilder
wiederum erschweren allerdings die schriftliche Beschreibung der Beobachtungen.

Die Anwendungsgebiete der GMM sind mannigfaltig und die bearbeiteten Hypothesen
desgleichen. So erstrecken sich die Analysen von Gestaltvergleichen des gesamten Kranium
und Teilen desselben (ZOLLIKOFER und PONCE DELEON 2002; Guy ET AL. 2003; HARVATI 2003;

BRUNER ET AL. 2003, 2004; BERGE und PENIN 2004; O'HIGGINS und PAN 2004; RosAs und

el
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Abb. 4.17: Ablauf einer zweidimensionalen Landmarkanalyse. a Festlegung und Nummerierung der Landmarks
fiir die betreffende Form, b Akquisition der Koordinatenwerte, ¢ Datenaufnahme bei mehreren Objekten, d
Superimposition der homologen Landmarks; farbliche Kennzeichnung der jeweiligen Gruppierungen, e multi-
variate Datenanalyse; Zahlen 1-4 geben die Reihenfolge fiir die einzelnen Schritte an

o
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BASTIR 2004; SINGLETON 2005; BASTIR ET AL. 2006, 2008; JONKE ET AL. 2007; BRUNER und RIPANI
2008; BAAB 2008; BRUNER und MANzI 2008) lber prozessuale Aspekte von Heterochronie,
Allometrie und Ontogenie (BOOKSTEIN ET AL. 2003, ZUMPANO und RICHTSMEIER 2003, CoBB
und O’HIGGINS 2004, MITTEROECKER ET AL. 2004, VIDARSDOTTIR und CoBB 2004, BULYGINA
ET AL. 2006, LEIGH 2006, MCNuULTY 2006, MCNULTY ET AL. 2004) bis hin zu phylogenetischen
Analysen (HARVATI 2003, GONZALES-JOSE ET AL. 2008). Die genannten Publikationen stellen
nur einen kleinen Ausschnitt der jliingeren Arbeiten dar; interessanterweise werden die
Methoden der GMM insbesondere von physischen Anthropologen und Primatologen einge-

setzt (O'HIGGINS 2001).

.
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4.6 Weiterfiihrende Analysemethoden und assoziierte Techniken

Interpretationen, die auf den Resultaten einer morphologischen Analyse beruhen, mus-
sen zwangslaufig in das Netzwerk der biologischen Bedingungen, welche auf die untersuch-
ten Organismen oder Organsysteme einwirken, integriert werden. Diese Eingliederung er-
folgt vorwiegend mittels der Erkenntnisse aus unmittelbar assoziierten oder doch zumin-
dest benachbarten Disziplinen. In den folgenden zwei Unterkapiteln sollen einige dieser

Forschungsrichtungen bzw. -techniken vorgestellt werden.

4.6.1 Virtuelle Rekonstruktion oder Morphologie in drei Dimensionen

,» [...] Virtual Reality must create perceptual and interactive equivalence of at least some
aspects of the physical world. Perceptual equivalence requires that the computer gener-
ate and emit signals that emulate the physical world and match the characteristics of our
sensory perception” (ZOLLIKOFER und PONCE DE LEON 2005, S. 8). Die Autoren driicken da-
mit aus, dass schon reale Objekte ein geschlossenes Feedback-System, bestehend aus dem
sensomotorischen System des Benutzers/Anwenders und dem Objekt selbst, erfordern. Die
Rekonstruktion und Manipulation virtueller Objekte in einer artifiziellen Wirklichkeit ver-
langt nach einer gleichartigen Riickkopplung mit einer dquivalenten digitalen Schnittstelle
(vgl. Abb. 4.18).

DieDatenaufnahmefirvirtuelleRekonstruktionenerfolgtgegenwartigmittelsnicht-invasiver
Schichtaufnahmeverfahren wie CT (Computertomografie), uCT (Mikro-Computertomografie)
und/oder MRT (Magnetresonanztomografie). Letztere nutzt die Ablenkung eines starken
Magnetfeldes und die unterschiedlichen Dichten von organischen Geweben zur Erzeugung
des Bildes, erstere basieren auf Rontgenstrahlung und durchleuchten das Objekt aus ver-
schiedenen Richtungen, um anschliefend ein Bild zu errechnen. In beiden Fallen ist das Bild
computergeneriert und damit schon dieser erste Schritt anfallig fir systematische Fehler
(ZoLLikOFER und DE LEON 2005). Via Segmentationssoftware (z.B. amira™) werden die erhal-
tenen seriellen zweidimensionalen Aufnahmen in dreidimensionale Objekte lberfiihrt und
diese weiter verfeinert, bis das gewlinschte Resultat erreicht ist. Sowohl zwei- als auch drei-

dimensionale Daten kénnen wahrend dieser Phasen mittels morphometrischer Methoden

.
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Abb. 4.18: Riickkopplungssystem zwischen realem und virtuellem Objekt sowie dem Subjekt des Betrachters
(umgezeichnet nach ZoLLIKOFER und PONCE DE LEON 2005)

analysiert werden, so dass sich verschiedene Ebenen der statistischen Aufarbeitung an-
bieten (ULHAAS 2007, LAZENBY ET AL. 2008). Des Weiteren bieten die meisten Programme
die Anfertigung von Schnitten in allen moglichen Ebenen an, so dass eine 2D-Analyse auch
nach Abschluss der Modellierung noch maglich ist. Das finale 3D-Modell kann mittels Rapid
Prototyping (RP) Technologie (z.B. Stereolithografie) in ein reales Objekt tGberfiihrt werden,
welches dann fiir weitere Analysen und/oder zu Prasentationszwecken zur Verfiigung steht.
Einige der groRen Vorteile dieser Vorgehensweise sind: (1) die nicht-invasive Anfertigung
von Modellen, welche die Originale unberihrt Iasst, (2) die Moglichkeit der wiederholten
Anfertigung realer Modelle mittels RP (Stichworte: ,real virtuality’ und ,blueprint’), (3) die
statistische Analyse mittels GMM, (4) der Aufbau und/oder die Kombination objektbezo-
gener Datenbanken, die einen komparativen Zugang ermoglichen. In jlingerer Zeit nutzen

Wissenschaftler die Moglichkeit des ,Morphings’, bei der die eine Gestalt mittels kontinuier-

.
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licher Transformation in eine andere Gestalt tiberfiihrt wird, um eine evolutive oder ontoge-
netische Trajektorie zu visualisieren (WILEY ET AL. 2005, SPECHT ET AL. 2007). Diese Art der ,vir-
tuellen Evolution’ sollte jedoch mit Vorsicht betrachtet werden, denn sie bilden rein duBerli-
che Vorgdnge eines hoch komplexen Vorgangs ab und kénnen nur als Anschauungsmaterial
flir einen moglichen Gestaltwandel gesehen werden.

Im Bereich der Paldontologie insbesondere der Paldoanthropologie hat sich die beschriebe-
ne computer-assistierte Methodik in den vergangenen Jahren etabliert (PONCE DE LEON und
ZOLLIKOFER 1999; WEBER 2001; WEBER ET AL. 2001; BRAUER ET AL. 2004; KONO 2004; MAFART
ET AL. 2004; BRUNER und MANzI 2005; WILEY ET AL. 2005; ZOLLIKOFER und PONCE DE LEON
2002, 2005; ZOLLIKOFER ET AL. 1998, 2005; CABANIS ET AL. 2007; SPECHT ET AL. 2007; ULHAAS
2007; LAZENBY ET AL. 2008). Das nicht-invasive Herausldsen eines Fossils aus der sedimen-
taren Matrix sowie die Moglichkeit der Entzerrung taphonomisch und diagenetisch beding-
ter plastischer Deformationen und die Visualisierung kleinster Strukturen (z.B. kndcherne
Trabekel) machen virtuelle Rekonstruktionen in Kombination mit den zuvor besprochenen
morphometrischen Methoden zu einem elaborierten Werkzeug der progressiven verglei-
chenden Morphologie. Dynamische Analysen digitaler Modelle werden die virtuelle Analyse
morphologischer Strukturen und Systeme in ndherer Zukunft komplettieren (ULHAAS 2007).
Alleine der Zugang zu relevantem Material, hochauflésenden Scannern und die Verfligbarkeit
leistungsstarker Computersysteme mit addaquater und benutzerfreundlichen Software limi-
tieren die vielfaltigen Moglichkeiten der virtuellen Beantwortung naturwissenschaftlicher

Fragestellungen aus diesem Bereich.

4.6.2 Erganzende Zugange fiir GMM-Analysen

Konstruktionsmorphologie

Wahrend eines Symposiums zum Thema Konstruktionsmorphologie schlugen SCHMIDT-
KITTLER und VOGEL (1991, S. 1) folgende Definition vor: , Constructional morphology is the
study of organisms and their parts as coherent systems and subsystems that obey statically
and dynamically (at rest and in movement) physical principles and processes”. Diese rein
mechanistische Sichtweise organischer Systeme als regelhaft geordnete (bionome) Systeme

geht zuriick auf die Uberlegungen DA VINCIs im 15. Jh, der den Kérper ebenfalls als mecha-

.
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nisches System miteinander wechselwirkender Untersysteme verstand. Auf der Webprasenz
des Frankfurter Institutes fur Evolutionswissenschaften der Morphisto GmbH (http://www.
morphisto.de/forschung/index.html) ist Folgendes zu lesen: , Konstruktions-Morphologie ist
die Untersuchung der Bauweise (der Kérper-Konstruktion) unter biomechanischen und phy-
sikalischen Aspekten. Wissenschaftstheoretisch gesehen, werden Organismus-Modelle kon-
zipiert”. In ihrem Gesamtkonzept folgen die Wissenschaftler der Hydroskelett-Theorie nach
GUTMANN (19724, b) und SEILACHER (1970), welche die hydraulischen Gegebenheiten fliissig-
keitsgefillter Hohlrdume beschreibt und diesen sogenannten ,Pneus’ formbildende und da-
mit die evolutive ,Optimierung’ bestimmende Eigenschaften zuschreibt. In der Betrachtung
evolutiv morphogenetischer Vorgange sind infolge endogener ,konstruktiver Sachzwange’
demnach ausschlieRlich hydrotechnische Veranderungen in eine Richtung zu beobachten, die
den gesamten Funktionsapparat (Organismus als Funktionseinheit) berticksichtigen und nicht
Einzelmerkmale wie bei kladistischen Analysen tiblich (GUTMANN 1991, GuDO 1997). Seit der
Bildung erster Lipidmembranen bis zur Radiation der Eukaryoten seien evolutive Vorgange
in toto mittels hydrophysikalischer Gesetzlichkeiten und in einer irreversiblen Abfolge zu
erklaren3. Die Prinzipien des ,Reverse-Engineering’, also der Re-Konstruktion, kommen bei
den Analysen innerhalb der Frankfurter Organismus- oder Modelltheorie zur Anwendung.
Dabei werden die Konstruktionselemente in ihrer Bauweise untersucht und isoliert, ihre
Funktion analysiert und der ,Fertigungsprozess’ rekonstruiert. Letzteres verdeutlicht, warum
die Frankfurter Schule eine Trennung von Funktions- und Konstruktionsmorphologie strikt

ablehnen muss.

Funktionsmorphologie

NACHTIGALL (1991, S. 32) beschreibt die Ziele der Funktionsmorphologie folgendermalien:
»The functional morphologist tries to understand a structure from its functional aspects, or
to describe and explain functional correlation between individual structural elements”. ETTER
(1994, S. 15) formuliert zwei Fragen der Funktionellen Morphologie: (1) ,Wozu dient die
untersuchte Struktur” und (2) ,Wie funktioniert die Struktur?“. Hier wird die Morphologie
als primar adaptiv verstanden und die durch selektive Driicke kanalisierte Anpassung der
Organismen an ihre Umwelt untersucht. In diesem Zusammenhang interessieren ferner die

Vorteile’ bzw. der selektive Gewinn einer funktionellen Komponente fiir das Uberleben des

.

3An dieser Stelle ist auf die argumentative Ndhe zum aristotelischen scala naturae-Prinzip hinzuweisen.
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Tieres und die Anwendung der daraus gewonnenen Erkenntnisse auf systematische und phy-
logenetische Fragestellungen (LAUDER 1990, SzALAY 2000, TURNER 2000). So waren beispiels-
weise die Fragen nach dem adaptiven ,Nutzen’ der Airorhynchie bei Pongo oder der aberran-
ten Nasen-und Nebennasenraummorphologie der Neandertaler solche, die nochimmer nach
einer die Funktion betreffenden Antwort verlangen. REIF (1975, S. 154) beschreibt ,, bautech-
nische Limitierungen” fir den , biologischen Apparat”, die er in: (1) physikalische, (2) chemi-
sche und (3) geometrische Gesetzmaligkeiten gliedert. Physikalische Naturgesetze begrenz-
en seiner Meinung nach den GréRenbereich der Konstruktionen, die Fahigkeit zur oxidativen
Energiegewinnung seien die chemischen Grenzen eines Lebewesens und schlieRlich wiirden
die Formbildungsprozesse nur innerhalb einer begrenzten Anzahl von Grundmustern ablau-
fen. Er fordert die ganzheitliche funktionelle Betrachtung des Organismus und insbesondere
seiner Ontogenese als ,,Maschinen-Analogon” in biophysikalischer und -chemischer Hinsicht.
Diese rein adaptionistische Sichtweise wird, unter dem Vorwurf des Reduktionismus, zum
Teil heftig kritisiert (GouLb 1970, 1973; GouLD und LEWONTIN 1979). Dass die Funktion direkt
die Form determinieren wiirde (form follows function) ist als These des ,Funktionalismus’
zu charakterisieren, dem einerseits die Hypothese der selektiven Neutralitdt von Strukturen
(Neutralismus, KIMURA 1983) und andererseits das ,function-follows-form-Konzept” des

Strukturalismus (LAMBERT und HUGHES 1984) entgegensteht.

Evolutionsmorphologie

Die Synthese der Erkenntnisse von biomechanischen Form-Funktions-Analysen und
Konstruktionsmorphologie sowie ihre Interpretation im Rahmen der Phylogenese ist die
Aufgabe der Evolutionsmorphologie (HENKE und ROTHE 1994, BUDD und OLSSON 2007, SARGIS

und DAGOSTO 2008).

Biomechanik

Grundsatzlich ist Biomechanik die Wissenschaft von der mechanischen Beschreibung und
Erklarung der Erscheinungen und Ursachen der Bewegung unter Bericksichtigung der biolo-
gischen Bedingungen des Organismus. Dazu bedient sie sich mechano-physikalischer Gesetze
aus den Teildisziplinen Statik, Dynamik, Kinetik und Kinematik. Organische Strukturen reagie-
ren im Sinne eines Feedbacksystems auf mechanische Belastungen oder Entlastungen mit

Umbauten der strukturellen Matrix, z.B. Zu- oder Abnahme der Knochendicke, Verdichtung

.
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oder Lockerung der Knochentrabekel (WoOLFF 1892, 1899; KUMMER 1975). Es lassen sich aus
den strukturellen Gegebenheiten, d.h. der duReren und inneren Gestaltung einer Struktur,
Rickschlisse auf die Richtung und Starke der einwirkenden Krafte und ihre anatomische
Kompensation schliefen. Besonders in der Sportmedizin und -anthropologie spielen die
Erkenntnisse dieser Forschungsrichtung zur Optimierung athletischer Bewegungsablaufe,
fur die Verletzungspravention und die Rehabilitation nach Verletzungen eine grolRe Rolle
(BERNHARD und JUNG 1998, RASCHKA 2006).

Fiir den Bereich der evolutionsmorphologischen Analysen an Fossilien und rezentem
Material hat sich die Biomechanik als wertvolles Werkzeug zur Untersuchung der moéglichen
Funktion und Leistungsfahigkeit einer diskreten Struktur erwiesen (RAFFERTY ET AL. 2003).
So bedienen sich paldoanthropologisch arbeitende Funktionsmorphologen dieser Technik
um ,,...den anthropogenetischen Formenwandel des Schadels durch gezielte Hypothesen auf
den Grundlagen biomechanischer Gesetzmaligkeiten vollstandig als Konsequenz verander-

ter mechanischer Anforderungen zu erklaren“ (HENKE und ROTHE 1998, S. 163).

Finite Elemente Methode

Die Finite Elemente Methode (FEM) ist eine dem mechanischen Ingenieurswesen entlehn-
te Analysemethode, welche mathematisch gesehen ein numerisches Verfahren zur Losung
von Differentialgleichungen darstellt. Eine zu untersuchende Struktur bzw. das Zielgebiet
wird dazu in eine beliebig grofRe Anzahl von polygonen Teilgebieten (z.B. Tetraeder, Polyeder)
eingeteilt, welche in ihrer Ausdehnung und Anzahl endlich — also finit — sind (vgl. Abb.
4.19). Die Deformationen dieser finiten Elemente kdnnen anschlieBend unter diversen
Randbedingungen (z.B. Hohe und Art der Krafteinwirkungen [thermisch und/oder mecha-
nisch], Richtung der Krafteinwirkung, Elastizitat der untersuchten Struktur) simuliert und kal-
kuliert werden (STEINKE 2007).

Bereits in den 70er Jahren fand die FEM als Methode in den Ingenieurswissenschaften
und der orthopadischen Medizin ihre Anwendung (RAYFIELD 2007), die Integration in die
organismische Morphologie erfolgte allerdings erst in den 90er Jahren. Besonders fir die
morphologischen Fragestellungen in der Anthropologie und Paldontologie bietet sich die
FEM als elaborierte Technik zur Analyse der strukturellen Kompensation von Druck-, Zug-
und Torsionskrdften sowie die Adaptation kndcherner Systeme in Abhangigkeit von or-

ganomechanischen Zwangen an (FASTNACHT 2001; PREUSCHOFT ET AL. 2002; WITZEL 2002;

.
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WITZEL ET AL. 2004; PREUSCHOFT und
WITzEL 20044, b, 2005; WITZEL und

PREUSCHOFT 2002, 2005; METZGER

ET AL. 2005; RICHMOND ET AL. 2005;

-
TETTEY

RAYFIELD 2007; MORENO ET AL. 2008).
Zudem koénnen aus ,Rohlingen’
oder sogenannten ,Hillvolumina’
durch simulierte speziesspezifische !
Belastungsmuster (z.B. Kaudruck
bei Gorilla) virtuelle Schadel her-

ausgearbeitet werden, in denen

Abb. 4.19: Finite Elemente Modell eines Macaca-Kranium
(Quelle: www.algor.com/news_pub/cust_app/monkey_skull/
default.asp)

die Spannungsmuster mit den kno-
chernen Strukturen nahezu kongru-
ent erscheinen (WITZEL 2002, PREUSCHOFT und WITZEL 2004b). Bedauerlicherweise sind in
vivo-Messungen der wirkenden Muskelkrafte und auch die Elastizitatsmodi der beteiligten
Strukturen selten Gegenstand der Forschung, so dass die Datenlage als mangelhaft zu be-

zeichnen ist.

-
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5. Material und Methoden

Nachfolgend soll detailliert dargestellt werden, welche Materialien verwandt wurden und
welche Techniken bzw. Methoden zur Anwendung kamen. Eingangs werden das untersuchte
Material, die Messmethode und das Messgerat sowie die Fehlermessung vorgestellt. Fir
die weitere strukturierte Ubersicht ist es erforderlich die Methoden der geometrisch-sta-
tistischen Analysen und dreidimensionalen Rekonstruktionen ausfihrlich zu beschreiben.
Der erstgenannte Bereich beinhaltet die Erfassung und Verrechnung dreidimensionaler
Koordinatendaten, letzterer die Erstellung virtueller 3D-Modelle mittels der interaktiven
Segmentations-Software amira™. Erganzend und abschlieBend werden die fotografische und
radiometrische Erfassung ausgewahlter Individuen mit allen fiir die Rekapitulation relevan-
ten Parametern vorgestellt.

In den nachfolgenden Kapiteln werden fir diverse Begrifflichkeiten Abkirzungen verwen-

det, die aus Verstandnisgriinden an dieser Stelle eingefliihrt werden missen:

= Kraniofazialer Komplex KFK
= Fazialkranium FK
* Faziales Modul FM
= Neurokranium NK
= Neurokraniales Modul NM
= Basikranium BK
= Basikraniales Modul BM
= Landmark LM
= Hauptkomponentenanalyse (Principal Component Analysis) PCA
Hauptkomponente (Principal Component) PC
= Diskriminanzanalyse (Canonical Variate Analysis) CVA
Canonical Variate cv
= Erklarte Varianz EV
=  Mittelwertsgestalt MWG

= (Grand) Consenus Mean (Mittelwert der Gattungs-Mittelwerte) (G)CM

.



_ Integrative Musterbildung kranialer Strukturen 5 Material und Methoden

5.1 Material

Eine Gesamtstichprobe von n = 522 ausgewahlten Kranien aus den funf Gattungen der
Uberfamilie Hominoidea wurde in verschiedenen naturwissenschaftlichen Sammlungen
bzw. Instituten akquiriert und dreidimensional gemessen, teilweise fotografiert und partiell
radiometrisch aufgenommen. Einen Uberblick Giber die Institutionen und die exakte Anzahl
an Exemplaren pro Gattung bietet Tabelle 5.1. 78 Individuen der Gattung Pongo aus der
Selenka-Sammlung wurden im Jahre 2007 durch den ehemaligen Mainzer Diplomanden
Sascha SENCK unter Verwendung des oben beschriebenen Messprotokolls in der Zoologischen
Staatssammlung Miinchen via MicroScribe-3D aufgenommen. Diese Messungen wurden in

den vorliegenden Datensatz integriert.

Tab. 5.1: Material nach Sammlungen/Instituten und Gattungen geordnet

s::ntﬁ:}ﬁig /I>nstitut v Hylobates | Pongo Gorilla Pan Homo | gesamt
Mainzer mammalogische Sammlung des 1 ) 1 5 i 6
Instituts fiir Paldontologie

Mainzer osteologische Sammlung des i i i i 58 58
Instituts fiir Anthropologie

Museum fiir Naturkunde der Humboldt-

Universitat zu Berlin 100 3 63 9 i 295
Forschungsinstitut und Naturmuseum i i 12 i i 12
Senckenberg in Frankfurt am Main

Naturhistorisches Museum Wiesbaden - 6 1 1 17 25
Rechtsmedizinisches Institut der i i i i 48 48
Johannes Gutenberg-Universitdt Mainz

Zoologische Staatssammlung Miinchen* - 78 - - - 78
Gattungen gesamt 101 119 77 102 123 522

* Daten erhoben von Dipl.-Biol. Sascha SENCK (vgl. SENCK 2007)

Ein Hauptkriterium fur die Auswahl der Schadel war deren vollige Unversehrtheit (dies gilt
besonders fur die zehn per CT aufgenommenen Schadel) respektive das Vorhandensein der-
jenigen morphologischen Strukturen, auf welchen Messpunkte lokalisiert sind (vgl. Abb. 5.1
bis 5.3). Ferner wurde zum Zwecke inter- und intrasexueller Vergleiche darauf geachtet, ein
ausgewogenes Verhaltnis zwischen den Geschlechtern innerhalb der Gattungen zu erhalten.
Es war nicht moglich den Datensatz — wie vorgesehen —auf adulte Exemplare zu beschranken,
so dass ein Anteil von 18,97% juveniler Tiere miteinbezogen wurde. Die Altersbestimmung
erfolgte (sofern nicht deutlich am Individuum ersichtlich) auf dem Wege der gangigen beob-

achtbaren Merkmale (Zahndurchbruch, Zahnabrasion, Sphenobasilarfuge, NahtverschluR).

o
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Aufgrund dessen, dass der Diskussion um die ontogenetische Komponente innerhalb der
Analysen eine geringe Bedeutung zukommt, wurden samtliche Kranien den (ibergreifenden

Ill

Alterstadien ,,juvenil”, ,juvenil-adult” und ,,adult” zugeordnet (vgl. Tab. 5.2), wobei Infans |
und Il (< 1%) der juvenilen und mature Tiere der adulten Gruppe zugeordnet wurden. Diese
Altersgruppendaten werden nur indirekt in die Diskussion eingebracht und haben keine
oder kaum Relevanz fiir die vorgenommenen Analysen. Die Gattungen wurden ebenso nach

Geschlecht klassifiziert (vgl. Tab. 5.3).

Tab. 5.2: Material nach Gattungen und Altersgruppen geordnet

é::trjrg‘g;ﬁpsn > juvenil Jau dvuel:ll- adult Gattung gesamt
Hylobates 16 1 84 101
Pongo 29 - 90 119
Gorilla 13 - 64 77
Pan 37 3 62 102
Homo 4 - 119 123
Altersgruppe gesamt 99 4 419 n =522
in % von 522 18,97 0,77 80,27 100

Tab. 5.3: Material nach Gattungen und Geschlecht geordnet
é::tﬁrg\;léip\in > feminin maskulin indet. Gattung gesamt
Hylobates 31 27 43 101
Pongo 65 47 7 119
Gorilla 30 47 - 77
Pan 43 43 16 102
Homo 40 83 - 123
Geschlecht gesamt 209 247 66 n =522
in die Analysen einbe- 209 247 _ n = 456
zogen

..
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5.2 Methoden
5.2.1 Landmarks und Messvorgang

Allgemeines

Samtliche statistischen Analysen und Grafiken wurden mit Hilfe der Programme PAST v
1.75b (HAMMER ET AL. 2001), Microsoft Excel® (2002) und SPSS® v 15.0 durchgefiihrt. PAST ist
ein extrem benutzerfreundliches Programm, welches einer Tabellenkalkulationssoftware ah-
nelt und eine Fille uni- und multivariat-statistischer Methoden miteinander vereint, welche
partiell dem Repertoire der GMM entnommen und in intuitiv erfassbarer Form prasentiert
sind. Excel® ist ein weithin bekanntes Tabellenkalkulationsprogramm aus dem Office-Paket
von Microsoft®. SPSS’ ist eine reine Statistiksoftware, welche eine Fille stochastisch-mathe-
matischer Operationen auf einer matrixartigen Oberflache vereint. Die Nutzung dieser drei

Programme ermoglicht ein Optimum im Hinblick auf diverse Analysemethoden.

Landmarks

Landmarks sind im Falle der vorliegenden Arbeit diejenigen ektokranialen osteologischen
Messpunkte, welche nach Ansicht des Untersuchers den kompletten Schadel in allen ana-
lytisch relevanten Bereichen bestmoglich reprasentieren. Die in Kapitel 4.5 fir Landmarks
aufgefiihrten Kriterien der Homologie, Konstanz, Addquanz, Wiederholbarkeit und Lage in
derselben Ebene wurden bei der Wahl der Messpunkte berticksichtigt. Einschrankungen
ergeben sich offensichtlich in den Teilbereichen des Schadels, welche sich durch ,feh-
lende Feinstrukturen” auszeichnen; so weist beispielsweise der Hirnschadel relativ zum
Gesichtsschadel oder der Schadelbasis deutlich weniger klar abzugrenzende Strukturen auf.
Nachfolgend bedeutet dies fiir die Messungen eine Unter-Reprdsentation eines Teilbereiches
im Gegensatz zu einer Uber-Reprisentation anderer Bereiche. Dem muss entweder durch
eine Ausweitung der ,,Regeln” flir Landmarks oder eine Reduktion der in die Analyse ein-
gehenden Messpunkte der (iberproportional reprasentierten Bereiche entgegen gearbeitet
werden. Letzteres fand Anwendung fiir die vorgestellte Arbeit.

Die Erfassung des gesamten Schadels erfolgte mittels eines maximal 85 Landmarks um-

fassenden Messprotokolls (vgl. Abb. 5.1 bis 5.3 und Tab. 5.4). Landmarks 82-85 sind die

.
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O kompletter Datensatz
@ neurokraniales Modul

. faziales Modul
() ---- primatenspezifische Messpunkte assoziiert mit dem Praemaxillare

Abb. 5.1: Landmarks Norma frontalis
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() ---- primatenspezifische Messpunkie assoziiert mit dem Praemaxillare

Abb. 5.2: Landmarks Norma lateralis sinister und Norma occipitalis
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Abb. 5.3: Landmarks Norma basilaris

-



5 Material und Methoden

Integrative Musterbildung kranialer Strukturen

144141 udjeniSesue|palA 31p jne lul] aua30za3
uagunuyQ-apyouo) Jap uadunyaizull udlsPL USP UBYISIMZ

QUID WIAYIIM UB ‘SudWNeD UllJey Sap PueLIDIUIH We Pund I els V1S uoljAydels 19
pSsJaAsuDJY buabjod pining uspuasneluansanb uap 1w buoip BSI9ASURI) B
-aw punpipbd pinins uapusjnepaassue| Jap PundsSunznaly I - LIAd euelpaw eupejed 6S
ua|eni3esueIpaln Jap HW WNAISIOUI
UaWp.Jo4 Sap puey ualolialsod we a1ul] Jauld Pundsdunznauy I - Al UOIAISIDU| 85
ua|enSesueIpPaAl JOP 1W SIUIT USPUSPUIGIDA IAISIOU| UBjeL)
-UdZ JBP US|O3A|Y JBP JIPUBLIDIUIH 3Ip Jauld PundsSunznaly I |0 10 9lel0 LS
Ipjisng
wBiyney T o
uspualaJyne 1op JIP JNe 'Mzq Wnipaull wnniiagni sap
SN\ "udBIulauaA sasoriadns apbyonu apaul] uaplRq SlIp
yols wap ul ‘susqgajeniSesuelpaly Jap ul pund a8iusafiag I I I X uolu| 95
uayaJjuswwesnz baplolsbuiolalind pun
DapI01SOWI0IAIII0 ‘DapIOPGLUD| DININS SIP WBYDI|IM UB ‘Plund I I 1 X epquie’ SS
[031d1220
" sijpp1bDS DININS 1A W S|JOU0JOI DININS 1P PlUndsSunznaly I q q X ewsaug - ov
|o11bDS
............ IAISIOU| US[BJIUSZ USp U3yIsImz usjenigesueipsin N
J9p Ul Pjund oSpudades JolBIUE YdBU UDISIDW We I3 Il i Yd X uolyisoud 9¢€
wnais1d
-Ul U3WDJI04 S3P USZUNUYQO USP UBYISIMZ Pjund Jajeseuesyul Il su NI X 9|eseuedyu| o€
DI[DSOU PSSO JBP PUBIIDPIOA
we s//psouJajul paning J3p Pundpul auaun auelpaw J3Q Il 1yd IHY X uolulyy €C
(s1ypruoifosobu pinins) uayall sauags|enidesuelpsiy
J9p Ul 3|eIUOI4 WBP JW eljeseN 3IP YdIS wayd[am ue ‘pjund Il u N X 9leseN TT
Plund apusdes UJOA YdBU UDISIIIM WEe JDp |eJdle| UOA 133
$2.D1[1212dNS SN2y USP UIYISIMZ pun [9zINMUISeN Jap qley
-19q0 J3p ‘Pjund 49ua33|93 3|LIUOIS SO SOP PuUBY UIBIUN WY 1] 3 5) e||age|o ré
o104
jeniSesuelpay
S||I9MOH
uopluyeq dAL Jugrepy MOV W8 AN N4 Pund UN

SyJewpueq Jap usuomuyaq p's ‘qel



5 Material und Methoden

1ZNaJy SI|puU04foSDU DININS UBPUSNE|IBND J3P HW 2Je|[IXEeA
aJpj[IXoWOSDU pJNINS dpuadivalsine alp Ydis wap ue ‘pund adiualiag | - NINE /aleseN/s|ejuo.4 ¢t/ot
PJIM 13p|1G38 SIDJJIXDWOWILIID] DININS PUN SI[DWIIID[OIUOLS
D4NINS UOA J3P ‘S|UIM SIP 9211dS J9p Ue Plund Jap 1zHS jewlioe]
wauayoouqadsne 19q (Supjjixowoluolf pining apuasneldan Janb isey
Jne 11 SUpjjIXoWowWIdp] niNIng 3puadIalsine) e(|IXe|A pun sjewde]
‘9]B1U0I4 YIS UdYdJl PluNd WIsSalp ue ‘elqlQ J9p puey JdeIpaN | p ova X uoAideq €1/6
JN3eAJny UaJago 43P Ul Plund
,9ISY20y“ Jap 431y pun sijeue) sap (Sejyoswin) puey J219pJoA 121900 Il - (00) snondo sijeue) vi/8
pueJengJo
uaJoladns wWe Uu3|eluoZIIOH J3UId PlUNd ,49IsYooy” Jajenuasduel 1l - 1L JOLI3uI SnJo| ST/L
dleplouayds
dlepiouayds pun JwnonewosAz
wnaewodAz ‘9|e3u0J4 UOA UBJNINS UdjelgJoeliul Jap Plunds3unznauy | - Sz4 X /ajeuouy 91/9
pueJengJo 3|eygJo
usjesale] wap Uw pogpbwobAzouoif pinins 43P Plundpiuyds Il owy OWA4 X -9Jejewojuol L1/S
dle}
-U0J} SO S3p SNIBWODBAZ SNSS320.4d S3P dYde|3IalulH Jnz Suediaqn we 9Jesodwal
porpwobAzojuolf pinins 1P Plund aua39|93 |esa3e| UISISW We 43 Il wy 1IN4 X -9Je|ewojuol 1947
SI|p3U0.4f SISSO SN2LWODAZ SNSS304d
wiap Jaqn P3JIp 4011adns sijpiodwal baulT 1P PlUNd 42401I34UI01IBIUY Il Yy 14 X 9Jesodwa03u0i4 €/t
[b12D4
|esare|ig
pJIM uaIUYdsagd auagajeniSesuelpal 43P UOA
wnubpw UaWDI0H SIP PUBLIDIUIH Jap waydam ue ‘pund adiualiag Il do do X uolyisido 08
uajeni3esuelpalA J3p HW
PUNdPIUYIS we wnubobw uawpio4 Sap ajueyse|yoswn Jap jne pjund Il eq vd X uoiseg Sz
uajeni3esuelpaln
J9p  Hw  sypydiooouayds  sisolpuoyduds  Jdp  Plundpiuyos 1] eqyds V9HdS X uoiseqouayds 89
S||I9MOH
uoniuyea dAL Junien Aqv we N W4 Plung N

Integrative Musterbildung kranialer Strukturen

SsyJewpueq Jap uauouyaq :(Sunzyasyod) 'S "qel

.



5 Material und Methoden

suadoqyoor sap puey Jouadns
ud|eJale| wap jne syvsodwalodnpwobAz pinins Jap Pund Jasoladng Il - S17 3d|esodwa108A7 8v/Lv
(»undpu3l Ja4apJon <-p /st
uojuayds :}anisuadan) sipiatipdouayds pining Jap Yundpul 4340143150 Il ) h| uolydeyouy 9v/st
9lesodwal ‘Mzq
9|epiouayds jne
sib3aripdouayds pinins 1dp Pundpu3l JaJ0LBUY Il - 9VS 143 sijepiges s 4 7k3%
JoLiaful sijpiodwial baul] Jop NEIAIN Sep Ul $191S }|.} ‘pJIM uapIuyasad
Sijpiodwal baulT JAP UOA S[|pu0.J0I pININS 3P Wap ue ‘Pund adiualiag | 1S 1S uolueydais 47447
J[IEMTX ]
2| PUN | USYDISIMZ 1jun{ J3JO1IDJUI0INUY Il dd cuolyisoud LE/SE
|els
€d S9p puey useIsaw we pPjund J9331zifoid puelie|0aA|y uap jny Il - INEd -9W € Jejowaeld 8€/ve
W\ pUn (Al UBYISIMZ Pjund Ja331zifoad pue.le|odAlY Udp yny I - TN T-TIN PjRIUO)) 6€/€€
9|ellq
WINAISIoUl USWIDJI0H S9P puey UlaJaqo we Pjund|a31vyds Il - 4 -JOBJjuUl UsweJo4 1€/6T
SLDj[IXDWOI3DWODAZ PINING BIP WP UE ‘Pjund Il wz NZ 2Je||Ixew08Az 2€/8t
saw
W3 -Jo41d eanypiady
sawiofliid panady 1P yne SLD|IXDWOSOU DININS SIP WIYI[SM Ue ‘Pjund Il - VNS /slie||Ixewoseu °s ve/ee
2Je||IXe|N
2Je||IXE|A pun 3jeplowyiy /3lepiowyi]
‘[SBWIOET  USYISIMZ UDJNINS udle[iqJoesiul  Jap  Punds3unznauy 1] - NER] /3lewioe se/1e
suadoqyoor sap ayde|JalulH Jnz 3uediaqn we sinJpf
-lIXbwod3pWobAz pinins JAp Plund auada|ad Jolvjul cwpm_m..E we J3q Il oz 0z 9|e}1q4008A7 9z/0z
pJim1sp
-|1923 sua30qy20[ S9p puey UI|LIUOZIIOY UDISCO WP pun wniupwobAz
SO SOpP puey US| L1IIA UJIIUIY WOA JBYD|DM ‘S|IDUIM Sap Pjund|auayds 1] [ r aje3nf Le/fet
S||9MOH . .
uomuyaq dAL Junen gy pjungd AN

Integrative Musterbildung kranialer Strukturen

SsyJewpueq Jap uauouyaq :(Sunzyasyod) 'S "qel

-



5 Material und Methoden

sijbydi20 Jouaisod s||
snjApuo) sap aYde P UI|3D Jap uey3e|yaswn ualolalsod Jap ue Pund Il - d0od X -eydidoo snjApuo) 18/6L
Jolue sj|
SI|p31d1220 snjApuo) SIpP SYIBP|UI|SD JIP 9Z31dS USJOLIDIUE JIP UB PUNd Il - vOD X -eydipoo snjApuo) 9L/vL
snaploisew Joualsod
SNSS920.d SaP SuNIYDIY Ul SNI1304DI SIjbuD) SIP puey uaJolalsod we pjund Il - 20 X SnopoJed sijeue) LLIEL
aJe|
-nanf 4 urpuIg -
Wy aupinbnf usawpioH eaplolsewoll
S9p puey U3p JNE PIPI0ISDWIO0ICIII0 DININS BIP WIP UE ‘Plund adiualiag Il - rHOS X -d1220 euning 8L/tL
‘jue
3|DAO U3WIDJOH SIP PUBY UDJOIIDIUE WE Pjund Il - o4 X 9|eAO USWRI0S 69/L9
wnsouids uawpJo- Sap aYeN 43P Ul ISI3IA "3S) ua8a|a8 suem
-|elpaW UISIIIM WE JBp ‘DSowbpnbsouayds pinins Jap pund adiualiag Il 21s 318 X uoluals 0./99
SNssa20.d uajepioud|disod sap az1ds Il - od X pioua|31sod TL/S9
144141 3jeplouayds SO ‘Mzq wnuLejed S9p JNINS SPUINE|IIA
-J9nb 31p jne susdoquyez uaJe||IXew Sap Spu3 9|eISIp Sep wap ue ‘pPjund Il - Na [e3IsIp B||IXelA v9/€9
Jouajul
SI|e}qgJo eanssi4
“MJ143 J01IaJUl SIjDIIGJO DINSSI INZ ine 1141 eonew
Sejyoswn uap jne popgpwobAzouayds pining s1p Wap ue ‘Pjund adiusfuaq 1] - 04zS X -03Azouayds °s 29/09
Jpojisng
usyasuswwesnz papioisbwoy T
-alubd pun paplo3sowo3idI220 ‘DaplopqUIn| PININS BIP WIYJ|DM UE ‘Pjund | 1se 1SV X uoIRISY vs/es
(usBoqyoor Japuajne|sne Jo1i3sod s|e 4oL 151w 1331|) 151 uada|a8 NN
J3p JaqnN Y23INUSS JAP ‘DUIIXS SNILISNIID SNIOH SSP pueIISgqO WEe Pjund Il od od X uolIod 2¢s/1S
sua8oqyoor sap Jouajul
puey uajesale| wap jne sypiodwazodowobAz pining P PlUNd J2401Id4U| Il - 117 9|esodwal08A7 0S/6t
uoniuya dA SlISMoH : un A
Biuyag Y1 Junsep AqV NG IAIN N4 bjund N

Integrative Musterbildung kranialer Strukturen

SsyJewpueq Jap uauouyaq :(Sunzyasyod) 'S "qel

.



5 Material und Methoden

Integrative Musterbildung kranialer Strukturen

"(owoH "Pu1)'ua|gelieA 9GT = UBUOISUBWIQ € X N 7S Ay ‘(OWOH “yjul BIPIOUIWIOH) UB|GeLIeA £ = UBUOISUBWIQ
€ X N7 T8 :2a) ‘(owoH “pxe eaploulWoH) Us|geliep GGz = uauoisuawid € X AT S8 1AM INPOIN Sajelueldiseq = |Ag ‘|NPOIAl S3|eIURII0INBU = AN ‘[NPOIAl S3|e1de) = |AIS

(D pun ;| UBYISIMZ) pueLIR|OBA|Y Joldjul
widp W SUBJ[IXDWO[[IXpWapid pining J19p Pundpiuyds I - INd dJe|[IXe|A-Xewdeld s8/v8
W41 srwdofird panliady 19p puey udlesale| usap ‘Mzq ‘eljesen Joudns
3Ip Jne supjIXpWojjIXpwapid pining AP WIAYI|DIM Ue ‘Pjund | - SIAd aJe|[IXe|A-Xewaeld €8/78
yostfizadsuaipwiid
.............. S||]oMOH
uoniuyaq dAL Jugien gy W4 NN N4 plund N

SsyJewpueq Jap uauouyaq :(Sunzyasyod) 'S "qel

.



:x Integrative Musterbildung kranialer Strukturen

5 Material und Methoden

fur nicht-menschliche Primaten
spezifischen Messpunkte, wel-
che an die pramaxillo-maxillare
Sutur gebunden sind, so dass
alle Berechnungen inklusive
Homo auf 81 Landmarks basie-
ren. Dementsprechend wur-
de der Datensatz mit Homo als
,Kompletter Datensatz 1 (KD1)“
und der rein nicht-menschli-
che Hominoidea umfassen-
de Datensatz als ,Kompletter
Datensatz 2 (KD2)“ gekenn-
zeichnet. 85 Landmarks erzeu-
gen bei einer dreidimensiona-
len Messung eine Anzahl von
85 x 3, i = 255 Variablen fir die
Einzelkoordinaten respektive 81
X 3, i = 243 fur den Datensatz
exklusive Homo. Die Anzahl
der Variablen ist fir die spate-
re Anwendung diverser statisti-
scher Methoden von Bedeutung.
Auf welchen Strukturen bzw.
Schadelknochen die LM lokali-
siert sind zeigt Tabelle 5.5.

Fir die Berechnung der mor-
phologischen Integration wurde
eine Dreiteilung des Schadels in
so genannte ,kraniale Module”

vorgenommen (vgl. Kap. 4.4) und

der Datensatz auf insgesamt 52

Tab. 5.5: Lokalisation der LM in Bezug zu den knéchernen Anteilen

des Fazial, Neurokranial- und Basalkranium

Knochen Landmark(s)
faziale Landmarks
1-3
Os frontale 7
15
. 445
Os frontale/Os zygomaticum 17418
Os frontale/Os zygomaticum/Os sphenoidale (Ala major) 16
. 10
Os frontale/Maxilla/Os nasale 1
Os frontale/Ossa nasalia 11
Os frontale/Os lacrrimale/Os ethmoidale 23
. 19
Os zygomaticum 27
20
Os zygomaticum/Maxilla 26
60+62
. . . 21
Makxilla, Os lacrimale, Os ethmoidale 25
Canalis opticus 8
P 14
) . 28
Maxilla/Os zygomaticum 32
Foramen infraorbitale 29
31
Maxilla 30
Dentes 33-39
Maxilla 57+58
Maxilla/Os palatinum >9
P 63+64
Os palatinum 61
neurokraniale Landmarks
) 40
Os frontale/Os parietale 11442
Os frontale/Os parietale/Os sphenoidale 43+44
Os parietale/Os sphenoidale/Os temporale 45+46
. . 47+48
Os zygomaticum/Os temporale (Proc. zygomaticus) 49450
Meatus acusticus externus 51+52
Os parietale/Os temporale/Os occipitale 53+54
Os parietale/Os occipitale 55
Os occipitale 56
basikraniale Landmarks
65
Os temporale 71
. 66
Os temporale/Os sphenoidale 70
) 67
Os sphenoidale (Foramen ovale) 69
Os occipitale 68
(Condylus occipitalis) 74
Y p 76
79
81
(Foramen magnum) 5
g 80
- 72
Os temporale/Os occipitale 78
) . 73
Os temporale (Canalis caroticus) 77
primatenspezifische Landmarks
Maxillare/Praemaxillare 82-85

ol
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Landmarks beschrdnkt, von denen 22 dem Fazialen Modul (FM), 13 dem Neurokranialen
Modul (NM) und 17 dem Basikranialen Modul (BM) zugeordnet sind (vgl. Abb. 5.1 bis
5.3). Der Datensatz aus dem die Module hervorgehen wird im Folgenden als ,,Reduzierter
Datensatz (RD)“ bezeichnet (vgl. Tab. 5.4 ; Spalten FM, NM und BM). Primares Ziel von RD
ist die Verhinderung der Uberdeterminierung eines spezifischen Kompartiments, die durch-
gefiihrten Faktoren- und Clusteranalysen dienen der Abschatzung von Variabilitat und
Trenngite relativ zu KD1 (ebenfalls inkl. Homo).

Zwei letzte Datensatze enthalten ausschliefilich die 15 Koordinaten der mediansagittale LM
in drei bzw. zwei Dimensionen. Diese werden in den Analysen als ,medianLM 3D bzw. -2D“
bezeichnet. Der 3D-Datensatz ist aus KD1 generiert und enthalt demzufolge Koordinaten fir
jedes Individuum, wahrend der 2D-Datensatz je einen Koordinatensatz fir den Mittelwert
einer Gattung enthalt (s. u.).

Zur Visualisierung der Gestaltunterschiede zwischen den Gattungen mittels Thin-Plate-
Spline Methode (TPS) werden die 15 mediansagittalen LM von KD1 aus dem bereits mittels
Superimposition prozessierten Datensatz extrahiert, die Gattungsmittelwerte ermittelt und
eine laterale Ansicht im 3D-viewer von PAST erzeugt. Dieses Bild wird anschliefend in die
Software tpsDIG2® (ROHLF 2004) geladen und zweidimensionale LM fir die mediansagitta-
len LM ermittelt. Aus Grinden der Erfassung von Trenneigenschaften und deren Signifikanz
wurden eine PCA/CVA und eine NPMANOVA (s. u.) fur die dreidimensionalen Koordinaten
sowie eine Clusteranalyse fir die daraus generierten 2D-Daten durchgefiihrt (s. u.). Weder
PCA noch CVA wairen flir medianLM-2D ein sinnvoller Analyseansatz, denn es wiirde sich
in den Scatterdiagrammen nur ein einziger Punkt pro Gattung abbilden. Die erhaltenen
2D-Koordinaten werden Uber die geometrischen Analysefunktionen des PAST-Programms
analysiert und Transformationen zwischen Genera als TPS-Deformationsnetze visualisiert.
Dabei wird die Deformation einer diinnen Metallplatte simuliert, welche die Konfiguration
der Mittelwertsgestalt (Mean Shape = MS) errechnet und diese als Basis zugrundelegt. Wird
die Lage der LM des MS zur Lage der LM eines Gattungsmittelwertes verandert, so krimmt
sich die virtuelle Platte und zeigt Expansionen und Kontraktionen mittels der Verdanderungen
eines darlber gelegten Gitters. Diese Deformation geschieht unter einer mathematisch vor-
gegebenen Biege- bzw. Krimmungsenergie.

Zur Veranschaulichung des mathematischen Effektes einer Procrustes Superimposition

(vgl. Kap. 4.5) werden die Koordinatenpunkte von KD1 vor und nach einer solchen Prozedur

o
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grafisch prasentiert. In ahnlicher Weise erfolgt eine Darstellung des Grand Consensus Mean
Shapes fiir KD1 und der Mean Shapes fir die einzelnen Gattungen, selbstverstandlich nach
einer Superimpositionsprozedur. Hier zeigt sich erneut das Problem der Darstellung drei-
dimensionaler Daten auf einem 2D-Medium. Bedauerlicherweise bietet keines der oben
genannten Programme die Moglichkeit einer interaktiven dreidimensionalen Animation, so

dass die grafische Darstellung verschiedene Aspekte/Perspektiven umfassen muss.

Messvorgang/Datenakquisition

Geometrisch-morphometrisch arbeitende Wissenschaftler kdnnen in jlngster Zeit auf
standig optimierte Hard- und Software zugreifen, die es ihnen ermoglicht, wiederholt dis-
kutierte Fragestellungen der Morphologie mit Hilfe eines modernen Methodeninventars er-
neut zu bearbeiten. Welche dabei die Methode der Wahl ist, ist abhdngig von den konkreten

Hypothesen und sollte im besten Fall eingehend begriindet sein.

Messinstrument
Die vorliegende Arbeit stellt
einen ausschlieflich dreidimen-

sionalen Ansatz vor, wodurch

Arbeitsspitze die Wahl der Messmoglichkeiten

gy

bereits erheblich eingeschrankt
ist. Aufgrund der immer noch
vorhandenen Unsicherheiten bei
virtuell erstellten und vermes-

senen 3D-Modellen (vgl. Kap.
Gerateful

Hauptdrehachse ~ 4:6.1) wird der ektokranialen

Messung klar der Vorzug gege-
ben. Die Wahl zwischen einem
Magnetfeld- (z.B. Polhemus) und
Abb. 5.4: MicroScribe; rote Zahlen bezeichnen die Gelenke/Frei- einem mechanischen Messgerat
heitsgrade .

wurde aufgrund der geringeren

Storanfalligkeit zugunsten einer portablen mechanischen Koordinaten-Messmaschine der

Marke MicroScribe® G2 (Immersion Corp./San José/CA/USA) entschieden (vgl. Abb. 5.4).

.
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Der MicroScribe® ist ein in funf Achsen (finf Freiheitsgrade) beweglicher mechanischer
Arm, dessen Gelenke mit digitalen optischen Sensoren ausgestattet sind, die eine exakte
Positionsbestimmung der Aufnahmeeinheit (Arbeitsspitze) im Raum erméglichen. Der Begriff
,Raum” umschreibt hier den dreidimensionalen Bereich, welchen das Gerat automatisch
aufgrund der gemessenen Koordinaten abgrenzt. Hierbei fallen die Koordinaten 0/0/0 exakt
auf die Mitte der vertikalen Drehachse des GeratefulRes. Die Prazision der G2-Generation
liegt bei 0,38 mm und der spharische Arbeitsbereich ist mit einem Durchmesser von 1,27
m auch fur grolRe Objekte (z.B. mannlicher Gorilla Schadel) ausreichend. Aufgrund seiner
Robustizitdt und einfachen Bedienung eignet sich der MicroScribe® zusammen mit einem

Notebook hervorragend als Messeinheit flr unterschiedlichste Einsatzorte.

Datenaufnahme

Die eigentliche Datenaufnahme erfolgte direkt am Objekt durch das Aufsetzen der
ArbeitsspitzedesMicroScribe’andieentsprechendeStelle(Messpunkt). DieKoordinatenwerte
(Xl, Y, Z, .. X, Y, Zn) werden mittels eines Handschalters und einer Interface-Software
(Microscribe Utility Software MUS 4.0) direkt in ein
Excel®-Tabellenblatt Gbertragen. Dieser Urdatensatz
konnte nach einigen vorbereitenden Arbeiten dank
der Ahnlichkeit zwischen den Oberfldchen der unten
aufgefiihrten Programme relativ problemlos transfe-
riert und verrechnet werden.

Damit der komplette Schadel in einem
Arbeitsschritt gemessen werden konnte, wurde eine
Halteapparatur entwickelt, welche den Schadel an
drei Punkten des Okzipitalbereiches fixiert, so dass

der Gesichtsschadel nach superior ausgerichtet ist

und samtliche Messpunkte frei zuganglich sind

Abb. 5.5: Schadelhalterung (Tripod)

(vgl. Abb. 5.5 und 5.6). Dieser Tripod wurde nach

Entwirfen des Bearbeiters von der Feinmechanikerwerkstatt im Fachbereich Biologie der
Universitat Mainz angefertigt.

Es ist unabdingbar, den zu messenden Schadel wahrend des Messvorgangs nicht aus seiner

Arretierung zu l6sen, denn jede Lageverdanderung bedeutet eine Verschiebung und damit

.
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- .
o Arbeitsbereich A
» ca. 1,27 m -
* L
¢ .
L 4
’
! Schadel auf

Tripod

T MicroScribe

Handschalter
zur Datenaufnahme

Abb. 5.6: Messaufbau mit Tripod und MicroScribe; der rote Kreis zeigt den Durchmesser des Arbeitsbereiches
Fehlmessung aller weiteren Landmarks bzw. ihrer Konfiguration im Raum. Folglich wurde ein

Messvorgang abgebrochen und neu begonnen, sobald sich eine solche Verriickung ereigne-

te.

5.2.2 Fehlermessung

Die Gute der Messwerte, aus denen die vorgestellte Stichprobe zusammengesetzt ist, ergibt
sich aus der Exaktheit der Beschreibung der zu nehmenden Messpunkte, der Prazision des
verwendeten Messgerats und der Akkuratesse mit welcher der jeweilige Untersucher arbei-
tet. Um dieser Giite ein ,MaR’ zu geben, wurde der Messfehler eines Untersuchers (intrasub-
jektiv) ermittelt, indem zwei Schadel (weiblicher Pongo und mannlicher Symphalangus) Gber
einen Zeitraum von mehreren Wochen je einmal pro Woche (insgesamt 20 Messungen) ge-
messen wurden. Dieser recht lange Zeitrahmen wurde gewdahlt, um ein ,Erinnern’ an einzel-
ne Messpunkte zu erschweren, bzw. ein objektives Mald fiir die tatsachlichen Abweichungen

zu erhalten. Der 20 Messungen umfassende Datensatz musste zur Beseitigung von

.
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Storparametern vor dem Berechnen der Abweichungen einer Procrustes Superimposition
unterzogen werden. Der Messfehler bzw. die Abweichung gegeniliber dem Mittelwert wur-

Tab. 5.6: Univariate Statistik der Messfehlerwerte fiir de fir jeden Einzelwert (Xn, Y, Zn) al-
Symphalangus und Pongo
ler Koordinaten berechnet; anschlie-

Uni\{ar'iate Symphalangus | Pongo Bend wurde aus diesen Einzelfehlern
Statistik

N 85 85 der gemittelte Fehler flir den ge-
Min 0,00043936 0,00387628 samten Messpunkt und daraus der
Max 31,9623 16,4535

Mittelwert | 1,00454 1,36956 Gesamtmittelwert der Abweichung in
Std. Fehler 10,457819 1,73005 Prozent bestimmt, eine Ubersicht zeigt
Stand. 4,22088 15,9503

Abw. Tabelle 5.6.

Median 0,15698 0,179401

Mittelwert der Mittelwerte: 1,18705

5.2.3 Geometrisch-statistische Analysen

Zum Ausschluss von Fehlmessungen bzw. extremen Ausreifern wurde vor samtlichen wei-
teren Analysen fiir jede Gattung gesondert eine heuristische Hauptkomponentenanalyse
durchgefiihrt, was zur Streichung von sieben Messungen aus dem Urdatensatz flihrte. Ferner
wurden zusatzlich drei Individuen wegen Unvollstandigkeit aus dem Datensatz entfernt, d.h.,
sie wiesen Nullwerte fiir einige Messpunkte auf. Folglich reduzierte sich die StichprobengréRe
um zehn Messungen von n = 522 auf n = 512; fir alle weiteren Berechnungen standen dem-
zufolge 98% aller gemessenen Individuen zur Verfigung.

Welche Gruppierungen untersucht und welche statistischen Analysen und Testsim Einzelnen
durchgefiihrt wurden, zeigt ein Organigramm (vgl. Abb. 5.7). Eine kurze Erlduterung der
theoretischen Grundlagen zu den wichtigsten mathematisch-analytischen Methoden wird

im Folgenden gegeben.

Hauptkomponentenanalyse und Gewichtungen
Die Hauptkomponentenanalyse (engl. Principal Component Analysis = PCA) gehort zu den
Faktorenanalysen und reduziert die Dimensionen eines stetigen und normalverteilten mul-

tivariaten Datensatzes durch die Festlegung einiger neuer Linear(Haupt-)komponenten bzw.

.
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Vektoren. Die erste Hauptkomponente wird dabei entlang der gréBten Streuung (Varianz)
der Werte ausgerichtet, jede weitere Komponente ist sukzessive einem immer kleineren Teil
der verbleibenden Varianz genadhert, so dass sich die erklarte Varianz schlieBlich auf eini-
ge wenige relevante Hauptkomponenten verteilt. Diese Methode fordert keine Einteilung
von Gruppen a priori, sie stellt eher ein hypothesengenerierendes Verfahren dar, welches
die Unterschiede zwischen Individuen berechnet und Gruppierungen erst nach der Analyse
,aufdeckt”. Somit stellt die PCA ein ,mustersuchendes” bzw. heuristisches Verfahren dar,
welches groRe Datensatze oder -matrizes Ubersichtlich strukturiert und vereinfacht (DYTHAM
2003, ZELDITCH ET AL. 2004). Die grafische Veranschaulichung erfolgt durch das Auftragen
der Eigenwerte zweier Hauptkomponenten in sogenannten Punktwolkendiagrammen
(Scatterplots). Diese Analyse wurde fir KD1, KD2, RD, die Module und medianLM-3D durch-
gefiihrt.

In einem weiteren Schritt wurde fiir all diese Datensatze kalkuliert, welche Landmarks
den groBten Einfluss (d.h. Gewichtung) auf die ersten drei Hauptkomponenten haben. Fiir
diese Analyse wurden die LM einer Schadelhalfte isoliert, so dass eine Anzahl von 48 LM
fir KD1, 50 LM fiir KD2 und 31 LM fiir RD zur Verfiigung standen; auch die mediansagitta-
len LM wurden in diese Datensatze einbezogen. Die LM-Gewichtungen innerhalb der kra-
nialen Module aus RD wurden anhand der halbierten Moduldatensatze ermittelt, so dass
fir das FM 12, das NM 8 und das BM 10 LM in die Analyse eingebracht wurden. Nach er-
folgter Superimposition (gilt nicht fiir die Module!) und anschlieBender PCA kann PAST die
Gewichtungen der Einzelkoordinatenwerte pro Hauptkomponente ermitteln. In einem wei-
teren Schritt wurden diese Werte (X, Y, Z) entsprechend der dazugehoérigen LM addiert und
die absoluten Werte ermittelt, wobei dieses Resultat nun als ,Gewicht der LM’ selbst be-
trachtet wurde. Die ersten zehn LM mit den hochsten Werten wurden anschlieBend grafisch
festgehalten. Die Begrenzung der Datensatze auf eine Halfte griindet darin, dass keines der
Programme Moglichkeiten fiir eine ,absolute Symmetrierung’ der Koordinaten entlang der
Mediansagittalen bietet. Dies bedeutet fir die Ermittlung der Gewichtungen, dass bilatera-
len LM unterschiedliche Gewichtungen zukommen und folglich falsche Schlussfolgerungen
gezogen werden. Unter der schliissigen Hypothese, dass die Gewichtungen beidseits nahezu

homogen sein mussten, wurde der Datensatz wie beschrieben reduziert.

.
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Diskriminanzanalyse

Die kanonische Diskriminanzanalyse (engl. Canonical Variate Analysis = CVA) arbeitet als
Faktorenanalyse dhnlich wie die PCA, mit einem entscheidenden Unterschied: Gruppen
miussen a priori festgelegt werden. Die Analyse berechnet nun die Gewichte derjenigen
Variablen, welche die Unterschiede zwischen Gruppierungen (und nicht Individuen wie bei
der PCA!) maximieren. Aufgrund der a priori Gruppenwahl stellt dieses Analyseverfahren
ein hypothesentestendes dar. Die Darstellung erfolgt in grafischer Form wie bei der PCA be-
schrieben. Diese Analyse wurde ebenfalls fir KD1, KD2, RD, die Module und medianLM-3D

durchgefiihrt.

Mantel-Test

Der Mantel-Test ist ein Permutationsverfahren, welches die Korrelation zwischen zwei mul-
tivariaten Matrizes gleichen Ranges berechnet, indem die Werte der einen Matrix per Zufall
innerhalb einer vorgegebenen Anzahl von Austauschen (Bootstraps) miteinander vertauscht
werden (Bootstrapping-Verfahren). Dieser Test wird in der vorliegenden Arbeit dazu ver-
wendet, die morphologisch integrativen Wechselbeziehungen zwischen zuvor ausgewahlten
Koordinaten-Matrizes fir die kranialen Module (Fazialkranium, Neurokranium, Basikranium)
der finf Gattungen zu analysieren. Die Ergebnisse (Rangkorrelation und Signifikanz [R und
p-Werte]) werden in tabellarischer Form prasentiert.

AusschlieRlich die Derivate (kraniale Module) des reduzierten Datensatzes wurden einem
Matrixkorrelationstest unterzogen. Es ist auRerdem zu beachten, dass der Mantel-Test nur
intragenerisch zur Anwendung kommen kann, da eine intergenerische Analyse bezliglich des
integrativen Einflusses von Schadelkompartimenten innerhalb einer Gattung mathematisch

keinen Sinn machen wiirde.

Lineare Regressionsanalyse

Die einfache lineare Regressionsanalyse dient der Aufdeckung von Beziehungen zwischen
einer unabhédngigen und einer abhangigen metrisch skalierten Variablen, deren Beziehung
zueinander a priori bestimmt werden muss. Bei einer bivariaten Analyse dieser Art ist es
sinnvoll, den Korrelationskoeffizienten nach Pearson (R?) als Bestimmtheitsmal® sowie die
Regressionsgleichung (y = ax+b / a = Steigung; b = Achsenabschnitt y-Achse) anzugeben

und in der Visualisierung mittels Scatterplot eine Regressionsgerade (Trendlinie) zu inte-

.
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grieren. R? kann Werte zwischen +1 (positiver linearer Zusammenhang) und -1 (negativer
I. Z.) annehmen (allometrischer Zusammenhang), wobei der Wert ,,0“ die absolute lineare
Unabhaéngigkeit (Isometrie) der Variablen voneinander anzeigt.

Fiir KD1 wurden mittels PAST die erste Hauptkomponente (nach Procrustes Superimposition)
und die Centroid Size (vor Procrustes Superimposition) fiir alle Individuen berechnet. Die er-
haltenen Werte wurden in Excel® in ein zweidimensionales Regressionsdiagramm integriert,
wobei die logarithmierte Centroid Size die abhangige und PC1 die unabhangige Variable
darstellt. AnschlieRend wurde zu Vergleichszwecken eine Trendlinie fiir die Gattungen ge-
neriert und diese mit der Lineargleichung, dem Pearson BestimmtheitsmaR R? und dem

Korrelationskoeffizienten r versehen.

Clusteranalyse

Clusteranalysen generieren ,Dendrogramme’ auf der Grundlage von Ahnlichkeiten oder
Unahnlichkeiten mittels eines zuvor gewahlten Differenzmales. Im vorliegenden Fall werden
die euklidischen Distanzen zwischen den Koordinatenkonfigurationen der Individuen von
KD1, KD2 und RD sowie der Moduldatensatze und der 3D-Koordinaten fir die mediansagitta-
len LM nach der Methode von Ward berechnet, wodurch eine minimale Innergruppenvarianz
erreicht wird. Im Weiteren werden diese Baumtopologien synonym auch als Phenagramme

bezeichnet.

Signifikanztests

Signifikanzen zwischen Gruppierungen der Datensatze (hier: Gattung und Geschlecht) wur-
den mittels der von PAST zur Verfligung gestellten Tests berechnet. Fiir die Gattungen in KD1
und KD2 wurde ein nicht-parametrischer MANOVA-Test eingesetzt, welcher einen F- und
einen p-Wert auf der Grundlage des Vergleichs der Inner- und Zwischengruppenvarianz aus-
gibt. Es wird davon ausgegangen, dass die Stichproben normalverteilt und varianzhomogen
sind. Weiter werden die Messwerte als Ziel- oder abhangige Variablen behandelt, wahrend
die Gruppeneinteilung nach Gattungen als kategoriale oder unabhéangige Variable betrachtet
wird, deren Einfluss auf die Zielvariable zu Gberpriifen ist. Auf diesem Wege ist nachweisbar,
ob eine vorgenommene Gruppeneinteilung signifikant und damit valide ist.

Die Software PAST testet bei einer vorgenommenen MANOVA/CVA die Trennglite zwischen

.
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den Gruppen mittels eines generalisierten Hotellings-T2-Test, dem sogenannten Wilks Lambda
mit einem inversen GltemaR (niedriger Wert = hohe Trenngiite) und einem weiteren multi-
variaten Test, dem Pillai trace-Test (hoher Wert = hohe Trenngtite). Sofern die Unterschiede
zwischen samtlichen Gruppierungen durch die MANOVA als signifikant diagnostiziert wurden,
wird ein paarweiser Vergleich in Form eines Hotelling’s Tests mit tabellarischer Darstellung
der entsprechenden p-Werte durchgefiihrt. Diese Tests fanden ebenfalls Anwendung bei der
Berechnung von Signifikanzen zwischen den Gattungen und den Geschlechtern innerhalb
der Gattungen (RD und Module). Zur Uberpriifung der auf diese Weise erhaltenen Resultate
kam ein weiterer nicht-parametrischer Test fiir die Geschlechtertrennung zur Anwendung:
ANOSIM (Analysis of Similarities). Basierend auf einem vorgegebenen Distanzmal vergleicht
dieser Test nahezu analog zu einer Varianzanalyse Inner- mit Zwischengruppendistanzen und
berechnet basierend auf Ahnlichkeiten zwischen den betreffenden Gruppierungen einen
statistischen R- sowie einen Signifikanzwert. Es ist zu beachten, dass ein R-Wert von nahe +1

,Unterschiedlichkeit’ und ein Wert nahe -1 ,Gleichartigkeit’” anzeigt.

5.2.4 Dreidimensionale Rekonstruktionen

Computertomografische Aufnahmen (CT)

Es wurden zehn in Tabelle 5.7 aufgefiihrte Individuen aus den Sammlungen des
Senckenberg Museums und der Universitat Mainz computertomografisch aufgenommen.
Computertomografie ist ein radiologisches Verfahren, welches durch die Auswertung einer
Vielzahl von aus verschiedenen Richtungen aufgenommenen Rontgenschichtbildern (Slices)
dreidimensionale Rekonstruktionen erstellt. Folglich erzeugt ein CT-Scanner kein unmittel-
bares (direktes) sondern ein berechnetes (indirektes) Bild. Volumeninformationen kbnnen
durch ein auf Dichtegradienten beruhendes Riickprojektionsverfahren wieder gewonnen
werden, so dass eine diagnostische Auswertung auch in ,die Tiefe’ und in allen Ausrichtungen
(frontal, coronal, sagittal) moéglich wird.

Die den 3D-Modellen zugrunde liegenden Aufnahmen wurden im Institut fiir Radiologie an
der Universitatsklinik der Johannes Gutenberg-Universitat Mainz angefertigt. Hierfiir stand
ein Philips Brilliance CT 64-channel Helix-Scanner zur Verfliigung, der bei samtlichen Scans

mit den in Tabelle 5.8 aufgefiihrten Parametern gefahren wurde. Die im Rotationsverfahren

o
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Tab. 5.7: Radiologisch aufgenommene und zur Rekonstruktion verwandte Individuen

Gattung/Spezies | Geschl. | Sammlungs-Nr. Sammlung | CT-Slices
(gesamt)

Hyl. sp. Q 59127 S 661

Hyl. sp. 3 1105 S 777
Pongo pyg. Q 59149 S 700
Pongo pyg. 3 6992 S 815
Gorilla sp. Q 1134 S 799
Gorilla sp. 3 3044 S 1052
Pan troglodytes Q $343 M 600

Pan troglodytes g 1129 S 760
Homo sapiens Q 315 M 656
Homo sapiens 3 E1l M 651

Tab. 5.8:

Parameter

S = Sammlung Senckenberg; M = Sammlung Mainz

fir den Philips

Brilliance CT 64-channel Helix-Scanner

Parameter Wert
Schichtdicke: 0,67 mm
Inkrement: 0,33 mm
Kollimation: 20x 0,625 mm
Resolution: ultra high
kV: 140
mAs: 350
Filter: D
C: 600
W: 4095
Pitch: 0,348
Rotationszeit: 0,75

Scans im “Felsenbein-Modus”

(extrem hoch auflésend, sehr geringe

Schichtdicke)

erzeugten Einzelschnittbilder (Slices) wurden tem-
porar auf dem Server der Radiologie im mit vielen
Programmen kompatiblen *.DICOM-Format zwi-
schengespeichert und anschlieBend zur weiteren

Verwendung dauerhaft auf CDs/DVDs kopiert.

Rekonstruktion per amira™-Software

Samtliche virtuellen Rekonstruktionen wurden in-
teraktiv mittels amira™ (v 4.1.1) Software aus den zu-
vor akquirierten CT-Daten erstellt. Das Organigramm
(vgl. Abb. 5.7) zeigt die wesentlichen Arbeitsschritte.
Das Programm prasentiert sich als ein aus Fenstern

zusammengesetztes Interface, welche einen soge-

nannten ,pool” (Datenobjekte und Modul-Netzwerk), eine ,,properties area” (Eigenschaften

der gewahlten Module), eine ,console” (System Nachrichten und Eingabe spezifischer

Befehle) und einen ,,3D-viewer” (Visualisierung der Rekonstruktionsergebnisse) vereint (vgl.

Abb. 5.8). Die in das pool-Fenster geladenen Daten werden mit Hilfe der verschiedensten

Werkzeuge (hier als ,,Module” bezeichnet) prozessiert und das Ergebnis im viewer wiederge-

geben. Die Steuerung der Moduleinstellungen erfolgt mittels sogenannter,,ports“, welche als

Optionsebene der Module definiert werden kann. Die Module eines zusammenhangenden

Arbeitsganges konnen als sogenannte Network-Datei (*.hx), aber auch in isolierte amira™-

spezifische Dateien gespeichert werden. Den exakten Ablauf mit sdmtlichen Parameteren

.
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Abb. 5.8: Screenshot der amira™-Oberflaiche mit dem aus Fenstern bestehenden Interface, Erlduterungen
siehe Text

Dies beeintrachtigt zweifelsohne die Qualitat und Feinstruktur der Rekonstruktionen — be-
trachtet man jedoch die Fragestellungen, so sind die erhaltenen Rekonstruktionen durchaus

hinreichend fiir die Diskussion von Modularitdt und Integration.

Relevante amira™-Module
Im folgenden Abschnitt sollen einige der wichtigsten amira™-Module in Kiirze dargestellt

werden, da diese fundamental fiir die in der Arbeit vorgestellten Rekonstruktionen sind.

1. lsosurface:
Dieses Modul kreiert basierend auf kartesischen Koordinaten mittels Triangulation
aus Polygonen bestehende Oberflaichen innerhalb eines dreidimensionalen

Skalarfeldes. Die Anwendung dieses Moduls erlaubt eine ,Schnellansicht” des ge-

4 Voxel ist die Bezeichnung fiir ein ,Volumen-Pixel” und kombiniert die zwei- mit der dreidimensionalen Information im
Sinne der Addition von Flache + Volumen.
— 92 J
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ladenen Datensatzes und gibt Auskunft Gber Datengiite und -menge. Dieses Modul
wurde herangezogen, um sich einer , bearbeitbaren Datenmenge und -form zu na-
hern (s. 0.). Es werden dabei sowohl eine duRRere als auch eine innere Oberflache auf
dem Viewer ausgegeben, welche separat aus- oder eingeblendet werden kénnen und

somit eine gute erste Einschatzung der rekonstruktiven Moglichkeiten gestatten.

Segmentation Editor

Der Segmentation Editor stellt eine eigenstandige Plattform mit vielfaltigen
Moglichkeiten dar, die eine interaktive Gliederung eines Datensatzes in verschie-
dene Subregionen (sogenannte Segmente) mittels mannigfaltiger Werkzeuge zu-
lasst. Ein groBer Vorteil besteht darin, dass Materialien unterschiedlicher Dichte
(d.h. mit unterschiedlichen Grauwerten im CT-Scanbild) unter Zuhilfenahme eines
Grauwerthistogramms fast automatisch voneinander getrennt werden kénnen, wo-

durch Artefakte (z.B. unter dem Schidel platzierte Tiicher, Geriteteile o. A.) entfernt
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und knocherne Strukturen von diesen separiert werden konnten. In einem relativ
zeitaufwandigen Prozess wurden Gesichts-, Hirn- und Basisschdadel segmentiert und
mit je eigener Farbung angelegt, so dass intra- und interspezifische Vergleiche opti-
mal visualisiert werden konnten. Die Rekonstruktion der prasentierten Modelle er-
folgte ausschlieBlich mit Hilfe dieses Werkzeugs.

Stichwortartig soll hier ein Arbeitsgang im Segmentation Editor mit den nachfolgen-
den Schritten bis zur endglltigen Visualisierung im viewer dargestellt werden (vgl.

Abb. 5.9):

a) Innerhalb des Pools auf das Image-Modul (in diesem Fall das resampled XXX.TIF)
Rechtsklicken und Labelling > LabelField anwahlen;

b) von der 4-viewer auf die 2-viewer (horizontal respektive vertikal) Ansicht um-
schalten, so dass links das viewer- und rechts das slice-Fenster zu sehen sind;
dies dient der besseren Ubersichtlichkeit und der Méglichkeit der starken
VergroRerung von Teilbereichen;

¢) via ,Magic Wand“ Tool und den verfligbaren Graustufenhistogrammen werden
in allen moglichen Ebenen die kndchernen Strukturen des betreffenden krani-
alen Segmentes (z.B. fazial, neurokranial, basikranial) ausgewahlt und mittels
,+" als Label innerhalb eines Materials festgelegt bzw. einem bereits bestehen-
den Label hinzugefiigt; diese Prozedur wird fiir alle Segmente fortgefiihrt, wobei
jedes Material im Ebenenmanager mit einer spezifischen Farbe (via ColorDialog)
gekennzeichnet wird; ferner kdnnen intrakraniale Héhlungen via ,,Blow“-Tool
ausgewahlt und wie oben beschrieben als weiteres Material der Auswahl hin-
zugefiigt werden;

d) das Ergebnis der Segmentierung kann als separate *.am-Datei abgespeichert
werden; es ist wegen der hohen Hauptspeicherbelastung ratsam, wahrend des
Segmentationsprozesses fortwahrend zwischenzuspeichern;

e) mittels ,,close“-Button wird der Editor geschlossen und man kehrt in den nor-
malen Viewer-Modus zuriick; nun wird an das mit dem Suffix ,,-labels” verse-
hene Modul ein ,SurfaceGen“~-Modul geschaltet, welches aus den zuvor edi-
tierten Materialien und unter Einstellung diverser Parameter (z. B. smoothing

der Surface) Oberflachen (,Surfaces’) generiert; diese Oberflaichen kénnen als

.
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* surf-Dateien separat gespeichert werden;

f) die Surfaces werden im Viewer mittels eines ,SurfaceView“-Moduls sichtbar ge-
macht;

g) alle nun folgenden Schritte dienen der Ausrichtung und Darstellung (z.B. Stereo
3D, Transparenz, SurfacCut) der so erhaltenen Rekonstruktionen mittels des
SurfaceView-Moduls und werden, sofern entbehrlich, hier nicht weiter erlau-
tert;

h) die Speicherung der im viewer abgebildeten Rekonstruktionen in Form von
Bilddateien (hier meist im *.eps Format) erfolgte mittels des Screenshot-

Werkzeugs am oberen Rand des viewer-Fensters.

3. DemoMaker und MovieMaker

Das DemoMaker-Modul dient dazu, eine animierte Sequenz zuvor angefertigter
Operationen zu erstellen. Uber ein Scroll-Menii kénnen sdmtliche in den Modulen
vorgenommenen Schritte aus dem pool bzw. Modul-Netzwerk als sogenannte GUI-
elements aufgerufen und anschliefend animiert werden. Dies geschieht auf einer
durch den Benutzer festzulegenden Zeitleiste, auf welcher die Animationen in Form
einer Event-list zeitgleich oder nacheinander ablaufen. Verbindet man dieses Modul
mit dem MovieMaker, so ist es moglich die editierte Animationssequenz als *.MPG
oder *.AVI-Datei zur weiteren Verwendung mit allen gangigen Multimedia-Playern
abzuspeichern. Dazu missen zuvor Dateiname, Framerate, Farbraum und GroRe der
Videodatei in den ports festgelegt werden.

Animationen, welche aus den Modellen der vorliegenden Arbeit entstanden, finden

sich auf der beiliegenden DVD im Riickendeckel dieser Arbeit.
Des Weiteren wurden aus Griinden der komparativen Untersuchung via amira™ die

Volumina de Endokranien, der Sinus paranasales und des fazialen sowie des neurokranialen

Moduls erfasst.

.



_ Integrative Musterbildung kranialer Strukturen 5 Material und Methoden

5.2.5 Fotografische Aufnahmen

Nicht normierte Aufnahmen

Wahrend der Messungen wurden von samtlichen Kranien nicht normierte fotografi-
sche Aufnahmen aus sechs Normen (frontal, beidseits lateral, okzipital, basikranial, verti-
kal) angefertigt, die eine Identifikation eines spezifischen Individuums Gber den gesamten
Analyseprozess hinweg ermoglichen sollen. Eventuelle ,Ausreiller’ lassen sich hierdurch im
Nachhinein visuell auf morphologische Besonderheiten/Anomalien/ggf. Pathologien hin un-
tersuchen, wobei letztere — sofern offensichtlich — von vorne herein ausgeschlossen wurden.
Diese Fotografien sind der Dissertation aufgrund der Irrelevanz fiir die quantitativ-statisti-

schen Fragestellungen nicht beigefiigt.

Normierte Aufnahmen selektierter Exemplare

Exemplarisch  wurden Tab. 5.9: Einstellungen fiir LEICA Digilux 1 Kamera

fir die Gattungen und Parameter Einstellung
das jeweilige Geschlecht Empﬁndl'chke't 200 ASA

Weilabgleich Halogenbeleuchtung
diejenigen Kranien in Auflésung 2240 x 1680 Pixel

. . Komprimierun Niedri

Norma fotografiert, die . P g g

Blitz Aus
zuvor radiologisch ge- Focus Variabel

(meist Mehrfeldmessung, z.T.

scannt wurden (vgl. Tab. Mittelfeldmessung)
5.7). Die Aufnahmen Zoom Voller Zoom (ohne Digitalzoom)

Blende/ Belichtungszeit Automatik

wurden mit Hilfe einer

Digitalkamera (LEICA Digilux 1/Objektiv: Leica DC Vario-Summicron 1:2-2,5/ 7-21 mm ASPH)
mit den in Tabelle 5.9 gelisteten Einstellungen angefertigt. Per Focusfeld und mittels eines
Stativs wurde die Kamera senkrecht und mittig zum Objekt ausgerichtet, um bei vollem Zoom
ein moglichst unverzerrtes Bild zu erhalten. Es ist zweckmaRig, fiinf Normen zu fotografieren
(MARTIN 1928, KNUSSMANN 1988) die im Folgenden als (1) Norma frontalis, (2) Norma late-
ralis (2x), (3) Norma occipitalis, und (4) Norma basilaris gefiihrt werden. Die Ausrichtung der
Schéadel erfolgt in der sogenannten Ohr-Auge-Ebene auch bekannt unter der Bezeichnung
Frankfurter Horizontale oder Porion-Orbitale-Ebene nach der Frankfurter Verstandigung von

1884 (KNUSSMANN 1988). Diese Fotografien sind in Kapitel 12 abgebildet.

.
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6. Ergebnisse

Die Gliederung des folgenden Kapitels entspricht den in Kapitel 2 beschriebenen
Abteilungen. Bereich | umfasst samtliche multivariat-statistischen Analysen und wird der Art
des Datensatzes und dem statistischen Organigramm folgend (vgl. Abb. 5.7) strukturiert. In
Bereich Il werden die Resultate der statistischen Berechnungen modularer Integration pra-
sentiert und Bereich Ill widmet sich der virtuellen Rekonstruktion mittels amira™. Soweit
moglich, werden die einander jeweils zugehorigen Analysen nebeneinander gestellt, um eine

optimal geordnete Darstellung der Resultate fiir die anschlieRende Diskussion zu erreichen.

6.1 Morphologische Differenzierung (Geometrisch-statistische
Analysen)

Die in Kapitel 5.2.2 dargestellte Fehlermessung ergab eine gemittelte Abweichung von ca.
1,2 % fur einen Untersucher (vgl. Tab. 5.6), was auch unter Einbeziehung der gerateinternen
Abweichung des MicroScribe von 0,38 mm als valide betrachtet werden kann (SINGLETON
2002). Ausfihrliche Tabellen bzw. Berechnungen finden sich in Kapitel 12 (Tab. 12.1 und
12.2).

6.1.1 Kompletter Datensatz 1 (KD1) und 2 (KD2)

Die kompletten Datensatze werden kombiniert abgehandelt, wahrend der reduzierte
Datensatz separat besprochen wird, damit eine deutliche Trennung zwischen Fragestellungen
der Separierung und Differenzierung von denen der morphologischen Integration besteht.
Um eine Einheitlichkeit fiir die Besprechung der Genera zu erreichen, werden diese in der
folgenden Reihenfolge benannt bzw. besprochen: Hylobates » Pongo » Gorilla » Pan »

Homo.

.
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Mittelwertsgestalten (MWG) fiir KD1 und Consensus Mean (CM)

Wie andernorts wiederholt diskutiert (vgl. Kap. 4.5), offenbaren sich bei der grafischen
Prasentation der dreidimensionalen MWG die Einschrankungen auf einem 2D-Medium deut-
lich (vgl. Abb. 6.1 bis 6.6). Die hier vorgenommene Wiedergabe verschiedener Ansichten (je
drei aus unterschiedlichen Perspektiven — vertikal, lateral links, schrag oben links) kann nur
einen Ausschnitt der Abweichungen zwischen den Datensatze zeigen, so dass die schriftli-
che Ergebnisdarstellung von der grafischen z. T. erheblich abweicht. Eine perspektivische
Verzerrung im Ansichtsfenster des PAST Programms ist neben einer begrenzten Maoglichkeit
der Transformation (Rotation, Translation, Skalierung) zu beachten. Dargestellt werden
im Folgenden die Unterschiede zwischen den Gattungs-MWG (total und pro Gattung)
und dem Consensus Mean (CM), das bedeutet, der lber alle gemessenen LM gemittelten
Landmarkkonfiguration. Zwischen den LM gezogene Linien (sogenanntes ,Linking’) haben
keine analytische Relevanz, sie dienen ausschlielRlich der Orientierung und Sichtbarmachung
von Strukturen. Gezielt angesprochene LM werden in Klammern mit der jeweiligen Nummer

aus dem Messprotokoll versehen aufgefiihrt.

CM und samtliche Gattungen

Abbildung 6.1 gibt eine Ubersicht, welche MWG einander anndhernd ,dhnlich“ und welche
ganzlich verschieden sind. In der vertikalen Aufsicht ist die Ausprdagung der Prognathie ,stu-
fenartig” (anterior nach posterior) von Pongo liber Gorilla zu Hylobates, Pan, CM und Homo
zu beobachten, wobei der rostrale Bereich des CM relativ zu Homo noch weit anterior liegt.
Der circumorbitale Bereich bzw. der superiore Gesichtsschiddel zeigt eine dhnliche graduelle
»Abnahme” (anterior nach posterior) von Hylobates (iber Homo, Pan/CM (nahezu kongru-
ent), Gorilla zu Pongo. Das Foramen magnum (LM 75, 79, 80 und 81) weist bei Homo rela-
tiv zur einheitlichen Lage bei den librigen Gattungen und dem CM eine Positionsdnderung
nach anterior und inferior auf. Die laterale Ansicht zeigt klar, dass der Bregmapunkt (LM 40)
von Homo weit superior und leicht okzipitad dem der restlichen Gattungen (ausgenommen
Hylobates) und dem CM liegt. Lambda (LM 55) und Inion (LM 56) sind bei Homo deutlich
nach posterior und inferior verlagert, ferner weisen die Punkte Rhinion (LM 23), Nasospinale
(30) und Prosthion (LM 36) eine starke Verlagerung nach posterior auf. Abgesehen von Homo
und Hylobates zeigen alle weiteren Gattungen eine dezente Verlagerung dieser letztgenann-

ten LM im Schnauzenbereich nach superior, wobei Pongo die deutlichste Verschiebung nach

.
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Abb. 6.1: Mittelwertsgestalten (MWG) samtlicher Gattungen und Consensus Mean (CM); oben = von lateral
links, mitte = von vertikal, unten = von schrag oben links; Farbcodierung: Hylobates = rot; Pongo = blau; Goril-
la = pink; Pan = griin; Homo = violett; CM = schwarz
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superior aufweist. Hylobates weist im Bereich der Nasen6ffnung eine Abweichung der be-
sprochenen LM (ausgenommen LM 36) nach vorn oben auf. Weiter zeigt die laterale Ansicht
eine Verlagerung der Messpunkte der Schadelseitenwédnde (LM 43/44 und LM 45/46) von
Homo nach superior, zusatzlich sind in der vertikalen Aufsicht starke laterale Abweichungen
zu beobachten. Fur die gleichen LM und das Stephanion (LM 41/42) zeigen sich bei Gorilla
auffallige Abweichungen in Richtung der Mediansagittalen. Die Messpunkte der Jochbdgen
(LM 19/27, 47/48 und 51/52) sind flr alle Gattungen in allen Ansichten nahezu deckungs-
gleich. Abgesehen von Homo weisen die LM der Schadelbasis fiir die verbleibenden vier
Gattungen eine relativ einheitliche Verortung auf.

Pongo und Gorilla scheinen, bis auf die Abweichungen im Bereich der Schadelseitenwand
und des Bregmas (s. o.), einander dhnliche MWG aufzuweisen. Rein visuell scheint Pan
dem CM am nachsten zu sein, wahrend Homo die groBten Abweichungen vom CM auf-
weist. Hylobates zeigt gegeniber den anderen Gattungen Kongruenzen im Bereich des

Neurokranium aber auch deutliche Abweichungen fiir die LM des Fazialskeletts.

CM und Hylobates

Drei klare Tendenzen lassen sich bei der Betrachtung des CM und der MWG von Hylobates
(vgl. Abb. 6.2) abgrenzen: (1) eine Verlagerung des Gesichtsschadels nach anterosuperior
mit einer fazialen Retraktion relativ zu den librigen nicht-menschlichen Gattungen; (2) eine
Verlagerung des mittleren oberen Hirnschddels nach posteroinferior und (3) eine dezente
Verlagerung des okzipitalen Hirnschadels nach anteroinferior. Das Foramen magnum und

damit die Schadelbasis sind leicht nach posterosuperior verlagert.

CM und Pongo

Die Prasentation der MWG von Pongo gegen den CM in Abbildung 6.3 ldsst eine
Verlagerung der LM in der Schnauzenregion nach anterosuperior erkennen. Des Weiteren
sind die Schadelseitenwande zur Mediansagittalen und das Bregma nach anterior verlagert.
Der okzipitale Abschnitt dhnelt dem CM und auch die Jochbdgen sind nahezu deckungs-
gleich. Die Orbitae sind deutlich posterior verlagert, so dass der gesamte Fazialschadel eine
typisch airorhynche Gestalt aufweist. Die LM der Schadelbasis und der Kalvaria, welche der

Mediansagittalen am nachsten liegen, sind dieser mehr angenéahert als bei CM.
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Abb. 6.2: Mittelwertsgestalt von Hylobates im Vergleich mit dem Consensus Mean (CM); Legende wie bei

Abb. 6.1
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Abb. 6.5: Mittelwertsgestalt von Pan im Vergleich mit dem Consensus Mean (CM); Legende wie bei Abb. 6.1
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Abb. 6.6: Mittelwertsgestalt von Homo im Vergleich mit dem Consensus Mean (CM); Legende wie bei Abb.

6.1
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CM und Gorilla

In Abbildung 6.4 ist eine offensichtliche Verlagerung der LM im Bereich der Linea tempora-
lis und der Schlafengrube in Richtung der Mediansagittalen am auffalligsten. Es scheint eine
NVerschmalerung’ des gesamten vorderen oberen Bereichs des Hirnschadels vorzuliegen. Das
Bregma ist zudem leicht nach inferior verlagert, wahrend der Hinterhauptsbereich mit dem
CM nahezu konform geht. Das Fazialkranium weist eine Verlagerung der LM der Schnauze
nach anteroinferior auf, die Orbitae dagegen zeigen eine Abweichung nach posterior. Das
Zygomaxillare (LM 18/32) ist leicht nach anterior verschoben. Die Schadelbasis ist relativ zum

CM schmaler, wobei das Hinterhauptsloch nahezu ahnlich positioniert ist.

CM und Pan

Augenscheinlich bestehen zwischen der MWG von Pan und dem CM keine oder kaum
Diskrepanzen (vgl. Abb. 6.5). Einzig eine sehr diskrete Verlagerung der LM des Foramen ma-
gnum und eine nach anteroinferior gerichtete Varianz der terminalen rostralen LM sind dif-

ferentialdiagnostisch festzuhalten.

CM und Homo

Die MWG von Homo zeigt die grofSten Divergenzen relativ zum CM (vgl. Abb. 6.6). Es lassen
sich vier Hauptunterschiede diagnostizieren: (1) Der untere Gesichtsschadel ist weit nach
posterior und leicht nach superior verlagert, wahrend (2) der obere Gesichtsschadel (obe-
rer Orbitarand und supraorbitaler Bereich) deutlich frontalisiert, d. h. nach anterosuperi-
or ,gekippt’ ist. (3) Der Hirnschddel weist eine starke Lateralisierung des Frontale und der
Parietalia, eine domartige Aufwoélbung median superior und eine okzipitale Ausweitung
nach posterior auf, so dass ein globular ellipsoides Neurokranium beschrieben werden kann.
(4) Das Foramen magnum und die hintere Schadelbasis zeigen entgegen der Tendenz des
Hirnschadels eine Verlagerung nach anteroinferior. Die Schadelbasis ist zudem lateral ausge-
dehnter als bei den Gbrigen Hominoidea. Weitere diskrete Differenzen zeigen sich im Bereich
des Mittelgesichts an der Nasenwurzel (LM 10/12, 11 und 23), die nach anterosuperior aus-

gerichtet ist. Die LM der Jochbdgen sind nahezu deckungsgleich.
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Hauptkomponentenanalysen (PCA)

Im Folgenden werden die Hauptkomponentenanalysen fiir die Datensatze dargestellt. Um
dabei, auch fiir die weiter unten dargestellten Diskriminanzanalysen, einem einheitlichen
Schema folgen zu kénnen, wird die Abfolge der Gattungen (s. o0.) eingehalten; zudem folgt
die Beschreibung der Scatterplots und Signifikanzen einer Reihenfolge fiir die Datensatze
KD1 » KD2 und Analysen PCA » CVA » Regression. Der Farb- und Symbolcode in den
Legenden der Punktdiagramme wurde fiir alle Analysen uniform gestaltet: Hylobates = hell-
griine Quadrate; Pongo = dunkelgriine Rauten; Gorilla = weinrote Rechtecke; Pan = rote
Kreuze; Homo = orange Dreiecke. Die Darstellung der Plots auf einer Seite erfolgt ebenfalls
in einem gleichartigen Layout: oben = erste gegen zweite Komponente (b); unten = zweite
gegen dritte Komponente. Die erklarten Varianzen fir die ersten flinfzig Hauptkomponenten
von KD1, KD2 und RD sind in Tabelle 12.1 aufgefiihrt, wobei den ersten drei PCs der groR-
te Einfluss bzw. der Hauptteil erklarter Varianz (EV) und damit auch die grofSte Bedeutung
fir die Ergebnisdarstellung und -diskussion zukommt. Letztere sind zu Vergleichszwecken in

Tabelle 6.1 gesondert aufgefiihrt.

PCA KD1

Im Allgemeinen lasst sich festhalten, dass die PCA klar voneinander verschiedene und
in sich homogene Gruppen differenziert hat, wobei Homo und Hylobates die deutlichsten
Cluster reprasentieren. Abbildung 6.7a zeigt klare Abgrenzungen zwischen einer Gruppierung
aus Pongo, Gorilla und Pan und zwei auch voneinander separierten Clustern aus Hylobates
und Homo. PC1 mit einer EV von 55,88% trennt hierbei Homo von den nicht-menschlichen
Primaten, wahrend PC2 (EV 13,93%) Hylobates von den Ubrigen Gattungen separiert. PC3
(vgl. Abb. 6.7b) lasst erkennen, dass Homo zwischen einer Gruppierung aus Gorilla und Pan
einerseits und Pongo andererseits lokalisiert ist, somit also eine Trennung der afrikanischen
Menschenaffen bei einer EV von 6,46% bewirkt. Uber alle Plots ist eine diskrete tendenzielle

Néhe zwischen Pan und Homo zu erkennen.
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Tab. 6.1: Vergleich der ersten drei PCs mit erklarter Varianz in Prozent / Prozente kumulativ
fiir die Datensatze KD1, KD2, RD, samtliche Module und LM mediansagittal

Datensatz PC Eigenwert Erklarte Prozente ku-
Varianzin % mulativ
KD1 (81 LM) 1 4642,53 55,876 55,876
2 1156,97 13,925 69,801
3 536,636 6,4588 76,2598
KD2 (85 LM) 1 1945,79 38,736 38,736
2 787,779 15,683 54,419
3 588,469 11,715 66,134
RD (52 LM) 1 2990,54 58,164 58,164
2 615,919 11,979 70,143
3 305,918 5,9499 76,0929
FM (22 LM) 1 996,256 54,627 54,627
2 300,772 16,492 71,119
3 128,944 7,0703 78,1893
NM (13 LM) 1 1667,77 65,72 65,72
2 234,444 9,2384 74,9584
3 165,832 6,5347 81,4931
BM (17 LM) 1 477,743 61,242 61,242
2 85,5597 10,968 72,21
3 41,2732 5,2908 77,5008
medianLM-3D 1 1394,95 69,409 69,409
(15 LM) 2 259,604 12,917 82,326
3 108,289 5,3882 87,7142
medianLM-2D 1 268219 75,735 75,735
(15 LM) 2 57397,3 16,207 91,942
3 19386,6 5,4741 97,4161

PCA KD2

Relativ zu KD1 lasst die Abbildung 6.8a-b klar voneinander getrennte Cluster erkennen,
denen es jedoch an Homogenitdt mangelt. PC1 separiert bei einer EV von 38,74% eine
Pongo, Gorilla, Pan-Gruppe vom Genus Hylobates, wahrend PC2 (EV 15,68%) lang gestreck-
te Punktwolken aufweist und oberflachlich betrachtet nur dezente Separierungen zwischen
juvenilen und adulten Exemplaren generiert (vgl. Abb. 6.8a). Betrachtet man allerdings die

Individuen, so zeigt sich eine Trennung der links gelegenen juvenilen von den rechts befind-
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lichen adulten Tieren. Uber PC3 (EV 11,72%) zeigt sich eine angedeutete Trennung der siid-
ostasiatischen (Hylobates und Pongo) von den afrikanischen (Gorilla und Pan) Formen (vgl.

Abb. 6.8b).

Betrachtung der PCAs in toto

Betrachtet man die PCAs im Uberblick, zeigen sich diverse Trends. Gorilla und Pan weisen
iber nahezu alle Analysen breite Uberlappungen auf, wiahrend Homo und Hylobates fast
immer klar isolierte Cluster zeigen. Die juvenilen Individuen sind den adulten Tieren der ei-
genen Gattung zwar assoziiert, spalten sich aber als lose Gruppierungen im Randbereich der
betreffenden Cluster ab. Eine Separierung der Geschlechter innerhalb der Gruppierungen
ist nicht deutlich erkennbar. Die erklarte Varianz fur die ersten PCs nimmt von KD1 zu KD2
deutlich ab; oder anders formuliert, der ausschlief3lich nicht-menschliche héhere Primaten

(Hominoidea) umfassende Datensatz weist eine geringere Gesamtvariabilitat auf.

Gewichtungen der Landmarks fir die Hauptkomponenten (KD1)

Abbildung 6.9 zeigt die ersten zehn nach Hohe der Gewichtung (rote Nummerierung) ge-
ordneten Landmarks, welche fiir die erste bis dritte Hauptkomponente ermittelt wurden (vgl.
Tab. 6.1). Fur PC1 ist eine klare Gewichtung der Messpunkte im rostralen Bereich und fronto-
lateral sowie okzipital am Neurokranium auszumachen. Letztere zeigen, abgesehen von LM
45/46 (Krotaphion), die deutlich hochsten Werte, wobei LM 41/42 (Stephanion) den hoch-
sten Wert annimmt, gefolgt von den mediansagittal gelegenen Punkten Lambda und Inion.
Bis auf die an siebter Stelle stehenden laterofrontal gelegenen LM 1/3 sind alle weiteren
gewichtigen LM im Bereich der Frontbezahnung und des harten Gaumens zu finden. Fir PC2
zeigt sich eine Akkumulierung der gewichtigen LM im frontalen Bereich des Schadels. LM 40
(Bregma) weist den mit Abstand hochsten Wert auf. Nahezu alle weiteren LM zeigen sich im
Mittelgesichtsbereich, vor allem zirkumorbital und um die Nasen6ffnung herum. An sechster
respektive achter Stelle stehen die LM des Jochbogens (LM 47/48 und 49/50). Die LM mit
den hochsten Gewichtungen fiir PC3 zeigen sich sporadisch am Neurokranium, hauptsach-
lich aber rostral und intraorbital. Das hochste Gewicht kommt LM 41/42 (Stephanion) zu, an
zweiter Stelle stehen LM 34/36 (PM3 mesial) und an dritter Stelle LM 8/14 (Canalis opticus).
Glabella, Nasion und Dacryon belegen die Platze vier bis sechs.

Vergleichend betrachtet, lasst sich feststellen, dass die LM mit dem gréBten Einfluss auf die
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ersten drei Hautkomponenten hauptsachlich im fazialen und weniger haufig im neurokrani-
alen Bereich lokalisiert sind. Allerdings zeigen die LM auf dem Neurokranium die deutlich

hochsten Werte innerhalb der Analyse.

Gewichtungen der Landmarks fiir die Hauptkomponenten (KD2)

Die fur KD2 in der Hauptkomponentenanalyse ermittelten LM mit den zehn héchsten
Gewichtungen filr die ersten drei Hauptkomponenten sind in Abbildung 6.10 grafisch dar-
gestellt (vgl. Tab. 6.1). Fiir PC1 zeigen sich die am hdchsten gewichteten LM hauptsach-
lich im Bereich des Ober- und Mittelgesichts. Drei LM sind auf dem Neurokranium in der
Mediansagittalen lokalisiert, wobei LM 40 (Bregma) den hochsten Wert aufweist. Flir PC2
zeigen sich die gewichteten LM hauptsachlich im Bereich des Neurokranium (lateral und okzi-
pital); lediglich drei LM des Gesichtsschadels (Nasospinale, Frontotemporale, Praemaxillare-
Maxillare superior) zeigen sich unter den ersten zehn LM. LM mit hoher Gewichtung fir PC3
sind im Bereich des Ober- und Mittelgesichts nahe der Mediansagittalen lokalisiert. Die am
hochsten gewichteten LM 41/42 liegen allerdings lateral an der Kreuzung von Linea tempo-
ralis und Sutura coronalis auf dem Hirnschadel. Die einzige auf dem Basikranium lokalisierte
LM (Opisthion) in KD1 und KD2 ist fiir PC3 an flinfter Stelle zu finden.

Prinzipiell zeigt sich, dass PC1 und PC3 von LM des Fazialkranium und PC2 von LM des
Neurokranium beeinflusst werden. Ferner ldsst sich feststellen, dass die primatenspezifi-
schen LM in Assoziation mit dem Praemaxillare flr die ersten drei Hauptkomponenten in

jedem Fall einflussreich sind.

Diskriminanzanalysen (CVA)

CVAKD1

Der alle finf Gattungen umfassende Datensatz zeigt nach der Diskriminanzanalyse deutlich
voneinander abgegrenzte Einheiten (vgl. Abb. 6.11), in denen die Individuen wenig streuen.
Die erste kanonische Variable (CV1) separiert Homo von der Gruppe aller tibrigen Gattungen.
CV2 trennt eine Gruppierung aus Gorilla, Pan und Pongo, einen Hylobates-Cluster und einen
isolierten Homo-Cluster. Gorilla und Pan weisen hier leichte Uberlappungen miteinander auf.

Des Weiteren ist, wie bereits bei den PCAs besprochen, eine lose randliche Versprengung ju-
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veniler Individuen bei Pan und Pongo zu beobachten. Uber die dritte Variable ist eine mittig
gelegene Fraktion aus afrikanischen Menschenaffen inklusive Homo zu erkennen; dartber

befinden sich ein Pongo-Cluster und darunter ein Hylobates-Cluster.

CVAKD2

Abbildung 6.12a-b zeigt klar getrennte Punktwolken ohne Uberschneidungen fiir die vier
analysierten Gattungsdatensatze. Pongo, Gorilla und Pan werden von Hylobates durch die
erste Variable getrennt. Uber CV2 (vgl. Abb. 6.12a) zeigt sich eine Gruppierung aus Gorilla
und Pan mit groBer Schnittmenge, Pongo und Hylobates bilden ganzlich autonome Cluster.
CV3 aufgetragen gegen CV2 (vgl. Abb. 6.12b) scheint die bei dieser Analyse am besten tren-
nende Kombination von Variablen darzustellen, da sich die Gattungen als vollkommen freie
Cluster ohne Uberschneidungen zeigen. Mittig angeordnet sind die kleinen Menschenaffen

und Pongo, dartber liegt Pan, darunter Gorilla.

Lineare Regressionsanalyse (nur KD1)

Tragt man die Werte der ersten Hauptkomponente samtlicher Gattungen auf der Ordinate
und die logarithmierte Centroid Size auf der Abszisse auf, so erhalt man das in Abbildung
6.13 dargestellte zweidimensionale Diagramm. Vordergriindig lasst sich erkennen, dass
Hylobates und Homo isolierte Cluster bilden, wahrend Pongo, Gorilla und Pan einander
Uberlappende lang gezogene Punktwolken zeigen. Die Streuung der Datenpunkte um die
Trendlinie ist bei Hylobates am hochsten und Pan am niedrigsten. Die Regressionsgeraden
weisen fur samtliche Gattungen einen positiv korrelativen Zusammenhang auf. Auf einer
Skala der Produkt-Moment-Korrelationen von ,kein Zusammenhang = 0’ hin zu ,perfekt po-
sitiver Zusammenhang = +1’ reihen sich die Gattungen wie folgt: Homo (r = 0,2489; keine
Korrelation), Hylobates (r = 0,781), Gorilla (r = 0,7991), Pongo (r = 0,8791), Pan (r = 0,9485).
Betrachtet man die Steigungen der Geraden, so zeigt Pan die mit Abstand am steilsten an-
steigende, Hylobates, Pongo und Gorilla weisen relativ dazu parallele Trendlinien mit nahe-
zu identischen Steigungswerten auf, wahrend Homo die deutlich flachste Gerade aufweist.
Entlang der Geraden reihen sich, bei ndherer Betrachtung der Einzelindividuen innerhalb

der Gattungscluster von unten nach oben (d.h. von ,klein, nach ,grof’), juvenile, feminine
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und maskuline Tiere in einem Kontinuum ohne Unterbrechungen auf. Homo ist davon aus-
genommen, hier ist keine klare Separation zu erkennen. Wiirde man die Gattungen fir diese
Regressionsanalyse nach dem Faktor ,GréRe’ von klein nach groR sortieren, ergabe sich fol-

gende Reihenfolge: Hylobates, Pan, Homo, Pongo, Gorilla.
Clusteranalysen nach Ward

KD1 (gesamt)

Abbildung 6.14 zeigt eine nach Ward berechnete Clusteranalyse fiir KD1. Es lassen sich
klar voneinander abgegrenzte Gruppierungen (,Aste’) erkennen, welche die Individuen einer
Gattung miteinander vereinen. Betrachtet man das Dendrogramm von links nach rechts und
folgt den Hauptverzweigungen, so erkennt man, dass Homo eine isolierte Gruppe bildet,
wahrend die Ubrigen Gattungen zunachst (iber einen Hauptzweig vereint sind. Die sekundare
weitere Splittung zeigt einen GroRcluster aus Hylobates und Pan neben einer Gruppierung
aus Pongo und Gorilla. Es lasst sich eine auffallige Diskontinuitat feststellen, welche die
Vereinigung des Pan-Clusters mit einer Gruppierung aus juvenilen Individuen der Gattungen
Hylobates, Pongo und Pan (!) betrifft. Auf Ebene der Individuen (nicht abgebildet, weil im
Druck zu unibersichtlich und nur bei extremer VergroBerung zu erkennen!) ist bei Homo die
Trennung der mittelalterlichen Individuen (Sammlung Mainz Anthropologie) von denen der
Neuzeit (Sammlung Mainz Rechtsmedizin) auffallig. Bei Hylobates zeigen sich tendenzielle
Gruppierungen der Arten (z.B. H. syndactylus, H. muelleri, H. agilis, H. lar) allerdings mit
relativ grofRen Diffusionen. Pan und Pongo zeigen keine eindeutigen Untergruppierungen,

wohingegen Gorilla eine relativ gute Fraktionierung der Geschlechter aufweist.

MWG-Clusteranalyse nach Ward fiir KD1 (Bootstrap-Analyse)

Die erste Abzweigung in Abbildung 6.15 prasentiert Homo als eine Art ,AuRengruppe’,
welche unter 2000 Permutationen und einem euklidischen DistanzmaR zu 100% unterstitzt
wird. Der folgende Nodus hat eine Wiederfindungswahrscheinlichkeit von 96%, an ihm zwei-
gen sich eine Gruppe aus Pongo und Gorilla und eine Gruppierung bestehend aus Hylobates,

Pan und dem CM ab. Die Verzweigung von Pongo und Gorilla erhalt einen Bootstrap-Wert
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Abb. 6.15: Diagramm der Clusteranalyse nach Ward fiir die Mittelwertsgestalten und den Consensus Mean
(CM) von KD1 (2000 Permutationen; Zahlen reprasentieren die Wiederauffindungswahrscheinlichkeit in %)
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von 96% und weist einen ldngeren Ast auf, als die ,Schwestergruppe’, wobei diese zu 75%
nachweisbar ist. Innerhalb dieser letztgenannten Gruppierung zweigt sich Hylobates von ei-

ner Gruppe aus Pan und dem CM ab; dieser Cluster wird zu 100% unterstuitzt.

KD2 (gesamt)

Auch der auf nicht-menschliche Primaten beschrankte Datensatz zeigt ein hohes Potenzial
fur die Trennung der Gattungen via Clusteranalyse (vgl. Abb. 6.16). Eine Betrachtung von
links nach rechts zeigt die primare Verzweigung eines ersten Clusters aus Hylobates und
einigen juvenilen Individuen der Gattungen Pongo und Pan (Diskontinuitat wie bei KD1).
Weiter zweigt sich ein Pongo-Cluster von einer Gruppierung aus Gorilla und Pan ab. Auf
Individuenebene sind bei Hylobates — dhnlich wie fiir KD1 — dezente Subcluster erkennbar,
Pongo und Pan zeigen hier eine undeutliche Trennung nach Geschlechtern, letztere ist bei

Gorilla wieder deutlich ausgepragt.

MWG-Clusteranalyse nach Ward fiir KD2 (Bootstrap-Analyse)

Die nur vier Gattungen und den CM umfassende Clusteranalyse zeigt nahezu identische
Gruppierungen wie bei KD1 (vgl. Abb. 6.17). Bei einem Bootstrap-Wert von N = 2000 wird
die erste Abzweigung zu 100% wiedergefunden, auf diesem Zweig befindet sich die Gattung
Hylobates, welche hier die Rolle der ,AuRengruppe’ Gibernimmt. Die zweite zu 98% gesicher-
te Abzweigung trennt einen Cluster aus Pongo und Gorilla (47%) von einem Pan-CM-Cluster

(100%).

Signifikanztests

Tabelle 6.2 zeigt die CVA-Testwerte (One-way-MANOVA) fir alle drei Datensatze. Fir eine
korrekte Berechnung der p-Werte muss die Anzahl abhangiger Variablen spezifiziert werden;
fir LM-Daten bzw. Shape-Variablen wird ein Wert von sechs (constraints = 6) angegeben.
Die Trennung der Gattungen ist fur alle Datensatze hochsignifikant, wobei KD1 die hoch-
ste, RD eine mittlere und KD2 eine niedrige Trenngiite aufweisen. Offensichtlich trennen

die Datensatze, welche Homo mit einbeziehen besser, als der Datensatz KD2, welcher aus-
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Abb. 6.16: Diagramm der Clusteranalyse nach Ward fiir KD2
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Hylobates

CM
100

100

Pan

98

Pongo

47

Goirilla

Abb. 6.17: Diagramm der Clusteranalyse nach Ward fiir die Mittelwertsgestalten und den Consensus Mean
(CM) von KD2 (2000 Permutationen; Zahlen reprasentieren die Wiederauffindungswahrscheinlichkeit in %)
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Tabelle 6.3 zeigt die NPMANOVA Testwerte fir alle Datensatze unter 10000
Permutationsschritten. In der oberen Halfte wurde ein euklidisches Distanzmal} verwendet,
in der unteren Halfte die Korrelation nach Pearson. Bei der Auswertung der F-Werte wird
deutlich, dass KD1 die hochste Trenngiite erreicht, gefolgt von RD und KD2 mit der schwach-
sten Diskriminierungswahrscheinlichkeit. Folglich weisen die Datensatze inklusive Homo
eine hohere Trennglite auf als KD2, welcher ausschlieBlich nicht-menschliche Primaten
enthalt. Dies zeigte sich bereits in den oben genannten One-Way MANOVA Tests vor den

Diskriminanzanalysen.

Tab. 6.2: CVA Testwerte fiir alle Datenséatze

cs=6 Wilks Lambda | FG1 FG2 F p
KD1 1,4x10% 948 1078 | 102,8 | O*
KD2 5,171 x 107 747 412 68,17 | 1,4x 10"
RD 4,49x107 600 1435 | 90,06 | O*
RD-FM 7,56 x 10°® 240 1792 | 135,6 | O*
RD-NM 2,722 x 10* 132 1893 | 97,97 | 0*
RD-BM 4,141 x 10* 180 1850 62,15 | O*
medianLM-3D | 1,716 x 10° 156 1872 176,3 | O*
Pillai trace FG1 FG2 F p
KD1 3,951 948 1096 | 93,8 o*
KD2 3,013 747 417 gross | O*
RD 3,892 600 1444 | 86,65 | O*
RD-FM 3,711 240 1804 | 96,69 | O*
RD-NM 3,264 132 1912 | 64,27 | O*
RD-BM 3,194 180 1846 | 41,02 | O*
medianLM-3D | 3,68 156 1888 | 131,3 | O*

cs = constraints, FG = Freiheitsgrade, * = hochsignifikant

Tab. 6.3: NPMANOVA Testwerte fir alle Datensatze gesamt; oben
euklidisches Distanzmal3, unten Korrelation

Pm=10000 | TSQ WGSQ | F p
KD1 1,747 x 10* | 4838 331 | <0,0001
KD2 7643 3707 136,3 | <0,0001
RD 1,684 x 10° | 4777 320,1 | <0,0001
TSQ WGSQ | F p
KD1 0,371 0,02694 | 1619 | <0,0001
KD2 0,08755 0,02242 | 372,8 | <0,0001
RD 0,3369 0,02417 | 1640 | <0,0001

Pm = Permutationen, TSQ = Total sum of squares, WGSQ = within-
group sum of squares
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Signifikanzen Gattungen KD1

Tabelle 6.4 zeigt eine Aufstellung der mittels NPMANOVA berechneten Signifikanztestwerte
fur die Gattungen in KD1. Oberhalb der Diagonale wurde ein euklidisches Abstandsmald ver-
wendet, unterhalb die Pearson-Korrelation. Sdmtliche Gattungsvergleiche erweisen sich als
hochsignifikant, sofern man von einer a priori gewahlten Irrtumswahrscheinlichkeit von 3%
(a0 =0,03) ausgeht. Davon ausgehend, dass der F-Wert mit zunehmender Unterschiedlichkeit
zwischen Gruppierungen grofRer wird, zeigt Homo die eindeutig hochsten Werte, ist somit
also beziglich der anderen Gattungen signifikant ,verschiedener’ als diese untereinander.
Zwischen Homo und Pongo ist der Unterschied am gréRten und nimmt dann lGber Gorilla und
Hylobates bis hin zu Pan immer weiter ab, wobei der letztgenannte F-Wert nahezu doppelt
so hoch ist wie der hochste Wert zwischen den nicht-menschlichen Genera. Legt man eine
Reihenfolge der ,Unterschiedlichkeiten’ (geordnet nach dem Prifwert F) zwischen diesen
Gattungen von der groRten zur kleinsten fest, ergibt sich flr die Berechnung via euklidischem
Distanzmal® folgende Reihung: Hylobates <>Pongo; Hylobates<>Gorilla; Hylobates<>Pan;
Pongo<>Pan; Pongo<>Gorilla; Gorilla<x>Pan. Die Pearson-Korrelation bewirkt einen
Unterschied in dieser Reihung: Hylobates<>Gorilla; Hylobates<>Pongo; Hylobates<>Pan;
Pongo<>Gorilla; Pongo<>Pan; Gorilla<>Pan.

Tab. 6.4: NPMANOVA-Werte fiir die Gattungen (KD1)

Bs=10000 Parameter | Hylobates | Pongo Gorilla Pan Homo

TSQ 4470 3698 3376 6674
Hylobates WGSQ 2171 1680 2005 1746

F 228,7 206,5 133,4 623,8

p <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001

TSQ 0,05275 2869 3539 9040
Pongo WGSQ 0,01202 2009 2333 2074

F 731,8 81,34 110,1 802,6

p <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001

TSQ 0,04692 0,02306 2674 7555
Gorilla WGSQ 0,008903 0,01216 1842 1583

F 734,5 170,3 76,29 735,5

p <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001

TSQ 0,03102 0,03399 0,02627 5662
Pan WGSQ 0,01209 0,01534 0,01223 1908

F 305,3 258,8 194,1 429

p <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001

TSQ 0,1395 0,2458 0,2232 0,09958
Homo WGSQ 0,007078 0,01033 0,007215 0,0104

F 4136 5446 5839 1869

p <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001

Bs = Bootstraps (Permutationen), TSQ = Total sum of squares, WGSQ = Within-group sum of squares, F =
F-Wert, p = Signifikanz, hochster und niedrigster F-Wert fett markiert
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Signifikanzen Gattungen KD2

Kongruent zu KD1 sind alle vier analytisch involvierten Gattungen in KD2 hochsignifikant
verschieden voneinander (vgl. Tab. 6.5). Eine Reihung der intergenerischen Differenzen unter
euklidischem Distanzmal? von hoch zu niedrig ist deckungsgleich mit der von KD1: Hylobates
<>Pongo; Hylobates<>Gorilla; Hylobates<>Pan; Pongo<>Pan; Pongo<>Gorilla; Gorilla<>Pan.
Fur die Pearson-Korrelation ldsst sich ein Unterschied in der Abfolge feststellen: Hylobates

<>Pongo; Hylobates<>Gorilla; Hylobates<>Pan; Pongo<>Pan; Gorilla<>Pan; Pongo<>Gorilla.

Tab. 6.5: NPMANOVA-Werte fiir die Gattungen (KD2)

Bs=10000 Werte Hylobates Pongo Gorilla Pan
TSQ 4244 3382 3113
WGSQ 1975 1581 1891
Hylobates
F 252,5 195,5 126
p <0,0001 <0,0001 <0,0001
TSQ 0,05203 2520 3124
Pongo WGSQ 0,01056 1816 2126
F 847,9 73,55 99,94
p <0,0001 <0,0001 <0,0001
TSQ 0,04196 0,01905 2505
Gorilla WGSQ 0,008426 0,01068 1751
F 684,4 148,8 72,81
p <0,0001 <0,0001 <0,0001
TSQ 0,02862 0,02924 0,02504
Pan WGSQ 0,01174 0,01399 0,01186
F 280,5 232 187,9
p <0,0001 <0,0001 <0,0001

Bs = bootstraps (Permutationen), TSQ = Total sum of squares, WGSQ = Within-group sum of squares, F =
F-Wert, p = Signifikanz, hochster und niedrigster F-Wert fett markiert

6.1.2 Reduzierter Datensatz (RD)
Hauptkomponentenanalyse (PCA)

PCARD

Der 52 LM umfassende Datensatz kann durch eine PCA in klare Cluster aufgegliedert werden
(vgl. Abb. 6.18a-b). Uber PC1 (EV 58,16%) zeigt sich eine klare Trennung der Gattung Homo
von einer inhomogenen Gruppierung aus allen lGbrigen Gattungen. Mittig dazwischen lassen

sich ,lose’ von den adulten separierte Gruppen der juvenilen Individuen erkennen. Die rein
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Abb. 6.18: PCA fiir RD; a = PC1 gegen PC2, b
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aus adulten Individuen bestehenden Gattungen (Gorilla und Homo) zeigen keine derartigen
losen Verbande. Die zweite Hauptkomponente separiert bei einer EV von 11,98% Hylobates
klar und Pongo diskret von den Ubrigen mittig angeordneten Gattungsgruppierungen (vgl.
Abb. 6.18a). PC3 (EV 5,95%) scheint ahnlich wie bei KD2 die asiatischen von den afrikani-
schen Menschenaffen zu differenzieren, wobei Homo hier dazwischen verortet ist und eine

relativ breite Schnittmenge mit Pan aufweist (vgl. 6.18b).

Gewichtungen der Landmarks fiir die Hauptkomponenten (RD)

Abbildung 6.19 zeigt die zehn am hdchsten gewichteten LM des reduzierten Datensatzes.
PC1 ist primar von den LM auf dem NK beeinflusst, obgleich die zweithochste Gewichtung
auf dem rostral gelegenen Messpunkt Prosthion liegt. Die LM ,Nasospinale’ liegt an flinfter
Stelle, darauf folgen LM des Ober- und Untergesichts sowie basikraniale LM, wobei letztere
die Range neun und zehn besetzen und demnach sehr niedrig gewichtet sind. Auffallig ist
die breite Streuung der gewichteten LM von PC1 Uber den gesamten KFK. PC2 wird haupt-
sachlich durch Divergenzen des FK und anteilig des NK beeinflusst; allerdings nur im antero-
superioren Bereich des Kranium. Die am hochsten gewichtete LM ist der Bregmapunkt, alle
weiteren hoch gewichteten LM liegen im Bereich des Ober- und Mittelgesichts. LM 40 und 56
sind die einflussreichsten Messpunkte in Bezug zu PC3. Zusatzlich scheinen Differenzen des
Obergesichts einen groRen Einfluss auf die Trennung Gber PC3 zu haben. Einzig das median-
sagittal gelegene Opisthion am posterioren Ende des Foramen magnum zeigt eine schwache

Gewichtung fir PC3.

Diskriminanzanalyse (CVA)

CVARD

Der um 29 LM reduzierte Datensatz prasentiert in der Trennanalyse isolierte Cluster (vgl.
Abb. 6.20a-b), wobei Pan und Gorilla nah beieinander liegen, die (ibrigen Gattungen da-
gegen klarer voneinander gesondert sind. Abbildung 6.20a ldsst erkennen, dass die erste
Variable die nicht-menschlichen Hominoidea von Homo trennt und CV2 Hylobates von einer
Gruppierung aus Homo und den Ubrigen Gattungen scheidet. Eine Gruppierung aus Pongo,

Gorilla und Pan kann durch die Kombination von CV1 und CV2 nicht aufgel6st werden. CV2
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und CV3 trennen die Gattungen etwas klarer (vgl. Abb. 6.20b). Mittig zwischen einem Cluster
aus Gorilla und Pan und einem Pongo-Cluster ist Homo lokalisiert, Hylobates zeigt einen
offensichtlichen Einzelcluster. Letzterer wird von CV2 beeinflusst, wahrend erstere eher von

CV3 separiert werden.

Clusteranalyse nach Ward

RD (gesamt)

Relativ zu KD1 zeigt die Analyse fiir RD (vgl. Abb. 6.21) keine drastischen Abweichungen.
Ein primarer Homo-Cluster ist einer Hylobates/Pan/juvenile Individuen- und Pongo/Gorilla-
Gruppierung benachbart. Die subadulten Individuen sind samtlich in einem Cluster verortet,
welcher dem Pan-Cluster assoziiert ist, wobei die juvenilen Tiere der Gattung Schimpanse
selbst eine eigenstdndige Gruppe formen. Homo zeigt erneut eine Splittung der ,altzeitlichen’
von der ,neuzeitlichen’ Stichprobe, der Hylobates-Cluster separiert partiell auf Artniveau, bei

Gorilla ist der Geschlechtsdimorphismus auch in der Anordnung der Individuen innerhalb

des Clusters auszumachen, wahrend Pongo keine klaren Trennungen erkennen l3sst.

MWG-Clusteranalyse nach Ward fiir RD (Bootstrap-Analyse)

In Abbildung 6.22 ist erkennbar, dass der reduzierte Datensatz dhnlich gut wiederauffind-
bare Cluster in der Analyse zeigt wie KD1. Unter 2000 Permutationsschritten ldsst sich die
primare Abzweigung hin zu Homo zu 100% belegen. Der folgende Abzweigungspunkt ist zu
96% nachweisbar und trennt eine Gruppierung aus Pongo und Gorilla von einem Trio aus
Hylobates, Pan und CM. Die Hylobates-Abzweigung hat eine Wahrscheinlichkeit von 80%,
wahrend die Pan-CM-Dichotomie zu 100% und das Pongo-Gorilla-Cluster zu 87% gestiitzt

werden.
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Abb. 6.21: Diagramm der Clusteranalyse nach Ward fiir RD
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Homo
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Abb. 6.22: Diagramm der Clusteranalyse nach Ward fiir die Mittelwertsgestalten und den Consensus Mean
(CM) von RD (2000 Permutationen; Zahlen reprasentieren die Wiederauffindungswahrscheinlichkeit in %)
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Signifikanztests

Signifikanzen Gattungen RD

Die in Tabelle 6.6 aufgeflihrten Werte der intergenerischen Divergenzen fiir RD zeigen, dass
alle Gattungen auch mit einem reduzierten Datensatz hochst signifikant unterscheidbar blei-
ben. Auch in diesem Fall weist Homo fur alle Parameter die mit Abstand hdchsten Werte auf,
wobei Gorilla den groRten Abstand zu Homo zeigt. Ordnet man die ,Unterschiedlichkeiten’
zwischen den Gattungen von der grofSten zur kleinsten, ergibt sich unter einem euklidi-
schen Distanzmal} folgende Reihung: Gorilla <>Homo; Pongo<>Homo; Hylobates<>Homo;
Pan<>Homo; Hylobates<>Pongo; Hylobates<>Gorilla; Pongo<>Pan; Hylobates<>Pan;
Gorilla<>Pan; Pongo<>Gorilla. Verwendet man die Pearson-Korrelation stellt sich die

Reihung wie folgt dar: Gorilla<>Homo; Pongo<>Homo; Hylobates<>Homo; Pan<>Homo;

Hylobates<>Pongo; Hylobates<>Gorilla; Gorilla<>Pan; Pongo<>Pan; Pongo<>Gorilla;
Hylobates<>Pan.
Tab. 6.6: NPMANOVA-Werte fiir die Gattungen (KD2)
Bs=10000 Parameter | Hylobates Pongo Gorilla Pan Homo
TSQ 4074 3345 2969 6785
Hylobates WGSQ 2179 1746 2056 1758
F 187,9 157,5 86,58 632
p <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001
TSQ 0,03971 2831 3319 8318
Pongo WGSQ 0,01124 1951 2260 1962
F 547,4 85,73 99,79 774,1
p <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001
TSQ 0,03483 0,021 2782 7911
Gorilla WGSQ 0,00851 0,01019 1828 1530
F 531,9 201,7 88,19 813,2
p <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001
TSQ 0,02242 0,02736 0,02622 5641
Pan WGSQ 0,01173 0,0134 0,01067 1839
F 177,9 221,8 246,1 450,5
p <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001
TSQ 0,1391 0,1974 0,2371 0,09579
Homo WGSQ 0,00704 0,008716 0,005989 0,009205
F 4145 5174 8524 2051
p <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001

Bs = bootstraps (Permutationen), TSQ = Total sum of squares, WGSQ = Within-group sum of squares, F =
F-Wert, p = Signifikanz, hochster und niedrigster F-Wert fett markiert
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6.1.3 Datensdtze der mediansagittalen LM (medianLM-3D und -2D)

MedianLM-3D wurde den statistischen Analysen ausschlieRlich zu Zwecken der
Trennguteermittlung unterzogen, welche sich nachfolgend auf die Analysen von medianLM-

2D auswirkt.
Hauptkomponentenanalyse (PCA)

PCA medianLM-3D

Der nur auf 15 LM basierende Datensatz zeigt dhnliche Muster wie die Scatterdiagramme
der PCAs von KD1/RD und erreicht mittels PC1 (EV 69,41%) eine Separierung der Gattung
Homo von den (brigen Genera; die zweite PC (EV 12,92%) isoliert Hylobates. Pongo,
Gorilla und Pan sind in einer Gruppierung sich breit lGberlappender Cluster zu erkennen
(vgl. Abb. 6.23a). Juvenile Individuen von Hylobates, Pongo und Pan formen randliche
,Ausziehungen’ an den Clustern ihrer jeweiligen Gattung mit einer Ausrichtung auf Homo.
Das Punktwolkendiagramm aus PC2 und PC3 (EV 5,39%) erzeugt eine GrolRgruppierung der
Genera Pongo, Gorilla, Pan und Homo; nur mittels PC2 ist die oben erwahnte Separierung

von Hylobates in diesem Diagramm zu diagnostizieren (vgl. Abb. 6.23b).

Gewichtungen der Landmarks fiir die Hauptkomponenten (RD)

Zehn LM mit hohem Einfluss fiir die PCA sind fir medianLM-3D in Abbildung 6.24 zusam-
mengefasst. Die drei am hochsten gewichteten LM fiir PC1 sind im Bereich des Rostrums
und des Bregma lokalisiert, ihnen folgen LM 75 (Basion), 2 (Glabella) und 56 (Inion); am
niedrigsten ist LM 23 (Rhinion) gewichtet. Bregma, Nasale und Glabella sind die fiir PC2 am
hochsten gewichteten LM, gefolgt von Rhinion, Nasospinale und Basion; den schwachsten
Einfluss hat LM 59 (PMT). PC3 wird von den LM 2 (Glabella), 11 (Nasale) und 56 (Inion) am
starksten beeinflusst, des Weiteren haben Bregma, Nasospinale und Opisthion Bedeutung
flr die Trennung liber die dritte Hauptkomponente; das geringste Gewicht entfallt auf LM 61

(Staphylion).
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Abb. 6.24: Einflussreiche LM fiir die ersten drei Hauptkomponenten von medianLM-3D; rote Zahlen bezeichnen
die Reihenfolge der Gewichtung von 1 = hoch zu 10 = niedrig
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Diskriminanzanalyse (CVA)

CVA medianLM-3D

Die Diskriminanzanalyse zeigt ein dhnliches Muster wie die PCA (vgl. Abb. 6.25). Die
Gattungen Homo und Hylobates werden im Scatterplot aus CV1 und CV2 klar von den (b-
rigen Gattungen getrennt, wobei letztere erneut iberlappende Cluster aufweisen. Juvenile
Konfigurationen sind in gleicher Weise von den Clustern abgesprengt wie bei der PCA. Das
Diagramm aus CV2 und CV3 separiert Hylobates und trennt Pongo diskret Gber CV3; Gorilla,

Pan und Homo bilden eine weitere Gruppierung.

Signifikanztests

Signifikanzen Gattungen medianLM-3D

Tabelle 6.7 prasentiertdie der CVAvorausgehenden Hotellings Testwerte. Alle Gattungspaare
weisen hochsignifikante Werte auf. Tendenziell weist Homo die hochsten Signifikanzwerte
auf; die Paarung Hylobates<>Pongo liegt allerdings in einem dhnlich hohen Bereich. Der ge-
ringste p-Wert und damit der geringste morphologische Abstand besteht zwischen Gorilla

und Pan, gefolgt von der Paarung Pongo<>Gorilla und Pongo<>Pan.

Tab 6.7: MANCOVA Testwerte fiir medianLM-3D

cs=6 Hylobates Pongo Gorilla Pan Homo
Hylobates 1,19538E-147 | 1,06076E-98 1,46609E-117 | 4,34785E-150
Pongo 1,19538E-146 2,91537E-85 5,91677E-98 3,11757E-173
Gorilla 1,06076E-97 2,91537E-84 2,13269E-65 1,16479E-143
Pan 1,46609E-116 | 5,91677E-97 2,13269E-64 2,3203E-131
Homo 4,34785E-149 | 3,11757E-172 | 1,16479E-142 | 2,3203E-130

cs = constraints, Uber der Diagonalen euklidisches DistanzmaR, unter der Diagonalen Pearson-Korrelation
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Clusteranalyse nach Ward

medianLM-2D

Die unter 2000 Permutationen vorgenommene Clusteranalyse des 2D-Datensatzes zeigt ein
identisches Muster, wie die Analyse der 3D-Koordinaten der MWG von KD1 und RD (vgl. Abb.
6.26;6.15und 6.17). Die Wiederauffindungswahrscheinlichkeiten sind nachfolgend in Prozent
angegeben. Pan ist dem GCM am nachsten (94%), Hylobates bildet zu dieser Gruppierung
das ,Adelphotaxon’ (41%). Pongo und Gorilla bilden eine separiertes ,Gruppierung’ (80 bzw.
77%) und Homo zeigt sich erneut als ,Outlier’ (100%). Outlier ist hier im rein phanetischen

Kontext als die Fraktion mit den groRten Abweichungen zu sehen.

Thin-Plate-Spline Analyse der mediansagittalen LM

Abbildung 6.27 zeigt das mittels 3D-viewer (PAST) und den in der Schadelmittellinie ge-
legenen LM von KD1 erzeugte Bild der Mittelwertsgestalten. Differenzen zwischen den
Konfigurationen der Genera folgen deckungsgleichen Mustern, wie bei den Vergleichen
der MWG dargestellt (vgl. Kap. 6.1.1). Die anterioinferiore Verlagerung des Foramen ma-
gnum bei Homo ist auch hier deutlich erkennbar. Desgleichen ist die homogene Lage des
Hinterhauptsloches bei den tbrigen Hominoidea zu beurteilen.

Die in den Deformationsnetzwerken ersichtlichen Transformationen vom Gattungs-
mittelwert (vgl. Abb. 6.28 bis 6.32) zu den jeweiligen Gattungen werden an dieser Stelle
tabellarisch und nach GroBbereichen respektive Modulen des Schadels (FK, NK, BK) getrennt
wiedergegeben; dem FK werden dabei die LM des palatinalen Anteils des Maxillare und des

Os palatinum zugesprochen (vgl. Tab. 6.8).
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Abb. 6.26: Diagramm der Clusteranalyse nach Ward fiir die Mittelwertsgestalten und den Consensus Mean
(CM) von medianLM-2D (2000 Permutationen; Zahlen reprasentieren die Wiederauffindungswahrscheinlich-

keit in %)
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Abb. 6.28: Mean Shape zu Hylobates; Zahlen reprasentieren Deformationsfaktoren (<1 = Kontraktion / >1 =
Expansion); Farbcodierung: purpur = Kontraktion / griin = Expansion

Abb. 6.29: Mean Shape zu Pongo; Zahlen reprasentieren Deformationsfaktoren (<1 = Kontraktion / >1 = Expan-
sion); Farbcodierung: purpur = Kontraktion / griin = Expansion
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Abb. 6.30: Mean Shape zu Gorilla; Zahlen reprasentieren Deformationsfaktoren (<1 = Kontraktion / >1 = Expan-
sion); Farbcodierung: purpur = Kontraktion / griin = Expansion

Abb. 6.31: Mean Shape zu Pan; Zahlen reprasentieren Deformationsfaktoren (<1 = Kontraktion / >1 = Expansi-
on); Farbcodierung: purpur = Kontraktion / griin = Expansion
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Abb. 6.32: Mean Shape zu Homo; Zahlen reprasentieren Deformationsfaktoren (<1 = Kontraktion / >1 = Expan-
sion); Farbcodierung: purpur = Kontraktion / griin = Expansion

— 146J



. i Integrative Musterbildung kranialer Strukturen

6 Ergebnisse

Tab. 6.8: Beschreibung der Transformationen vom ,Mean Shape’ zu den jeweiligen Gattungen aus einer Thin-
Plate-Spline Analyse der mediansagittalen LM (medianLM-2D)

Mean Shape zu... FK und Palatinum NK BK
Hylobates Kontraktion des rostra- | leichte Kontraktion und | diskrete Kontraktion
len Bereichs deutliche posteriore | im gesam-
Expansion der Glabella | Verlagerung im Bereich | ten anterioren
(LM 2) und des Nasions | des Bregmas (LM 40) Schéadelbasisbereich
(LM 11) nach antero-
superior
Pongo deutliche Verlagerung | Kontraktion des gesam- | leichte inferiore
der LM des terminalen | ten Hirnschddels und | Expansion der poste-
Schnauzenbereichs (LM | occipitale Reduktion des | rioren LM vor allem
36 und 57) nach antero- | Lamda-Inion-Abstandes | im Bereich des Knicks
superior (LM 55 und 56) der Schéadelbasis (LM
68)
Gorilla generelle Expansion vor | Kontraktion nach in- | Kontraktion im po-
allem in der supraor- | ferior und occipitale | sterioren Bereich,
bitalen Region und im | Zusammenziehung dhn- | betrifft primar die LM
palatinalen Bereich (LM | lich der von Pongo (LM | am Foramen magnum
23,59 und 61) 55 und 56) (LM 75 und 80) sowie
Nahezu kongruente LM Expansion im Bereich
im Bereich des Nasion des Knicks der Basis
und der Glabella (LM 2 cranii (LM 61 und 68)
und 11)
Pan diskrete Expansion im | nahezu unverandert; | nahezu unveran-
Schnauzenbereich leichte Expansion des | dert; mit diskreter
Bregmapunktes (LM 40) | Expansion im Bereich
des Clivus (LM 68 und
75)
Homo massive Retraktion | massive Expansion nach | massive Kontraktion

aller LM nach poste-
rior im Bereich des
Untergesichts (Rostrum)
und Palatinums

postero- und antero-
superior sowie poste-
roinferior; generelle
Globularitat des NK

im Bereich des
Schédelbasisknicks

(Lm 68) und
Verlagerung nach
inferior sowie

Gesamtverlagerung
nach anterior
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6.2 Modulare Integration (Kraniale Module)
6.2.1 Mantel-Test

Nach der Teilung des RD in die zuvor determinierten kranialen Module, wurden diese
nach Gattungen eingeteilt und einem Matrixkorrelations- respektive Mantel-Test unterzo-
gen. Tabelle 6.9 zeigt die Korrelationskoeffizienten und Irrtumswahrscheinlichkeiten fiir die
Genera und deren zugehorige Module unter einem euklidischen (Uber der Diagonalen) bzw.
einem korrelativen Distanzmal (unter der Diagonalen). Im Folgenden werden die Resultate

nach Gattungen geordnet kurz dargestellt.

Mantel-Test Hylobates

Tabelle 6.9a zeigt, dass Hirn- und Gesichtsschadel bei dieser Gattung den geringsten korre-
lativen Zusammenhang aufweisen (0,32), wohingegen Fazial- und Basikranium die groRte in-
tegrative Beziehung zeigen (0,55). Die Korrelation zwischen Schadelbasis und Hirnschadel ist,
relativ zu allen weiteren Korrelationen, als mittelmaRig zu kennzeichnen. Keiner der R-Werte

Uberschreitet die Grenze von 0,55; samtliche Werte sind hochsignifikant.

Mantel-Test Pongo

Fiir die Orang-Utans zeigt sich eine hohe Korrelation zwischen Hirn- und Gesichtsschadel
(0,64), wahrend das Basi- mit dem Neurokranium nur mittelmaRig stark (0,53) und
Schéadelbasis und Gesichtsschadel nur schwach (0,42) miteinander korreliert sind (vgl. Tab.

6.9b). Alle Werte sind hochsignifikant.

Mantel-Test Gorilla
Alle Korrelationen in Tabelle 6.9c sind hochsignifikant. Neurokraniales und faziales Modul
weisen mit 0,44 die hochste Korrelation auf, wahrend Basi- und Neurokranium im Mittelfeld

liegen (0,40) und der Zusammenhang zwischen Schadelbasis und Gesichtsschadel am
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Mantel-Test Pan

Pan weist die mit Abstand hochsten R-Werte (alle hochsignifikant) fiir die Korrelationen
zwischen den kranialen Modulen auf (vgl. Tab. 6.9d). Zwischen Neuro- und Fazialkranium
zeigt sich der starkste Zusammenhang (0,85) gefolgt von Fazial- und Basikranium (0,63) und

Schadelbasis/Hirnschadel (0,55).

Mantel-Test Homo

Samtliche Korrelationen sind hochsignifikant, weisen aber die mit Abstand niedrigsten
Werte innerhalb der Gattungen auf (vgl. Tab. 6.9¢e). Gesichts- und Hirnschadel korrelieren
am starksten miteinander (0,35); eine mittelmaRige Korrelation zeigen Hirnschadel und
Schadelbasis (0,21) und den schwachsten Zusammenhang zeigen Fazial- und Basikranium

(0,209).
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Tab. 6.9: Ubersicht Mantel-Test fiir alle Gattungen

a. Hylobates Mantel Test
Pm = 10000
FM

NM

BM

b. Pongo Mantel Test
Pm = 10000
FM

NM

BM

c. Gorilla Mantel Test
Pm = 10000
FM

NM

BM

d. Pan Mantel Test
Pm = 10000
FM

NM

BM

e. Homo Mantel Test
Pm = 10000
FM

NM

BM

Pm = Permutationen; FM = Faziales Modul, NM = Neurokraniales Modul, BM = Basikraniales Modul;
Farbcodierung fiir Korrelation: rot = hoch, orange = mittel, gelb = niedrig; Gber der Diagonalen (grau) =
euklidisches DistanzmaR, unter der Diagonalen = Pearson-Korrelation
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Tab. 6.10 Mittelwerte der  Mittelwerte der Korrelationskoeffizienten
Korrelationskoeffizienten far

die  Gattungen (euklidisches Tabelle 6.10 zeigt die errechneten Mittelwerte fir
DistanzmaR)

Gattung Mittelwert der die R-Werte samtlicher Gattungen unter euklidischem
g‘_n’:r:t‘; (eukl. DistanzmaR. Homo zeigt den mit Abstand niedrigsten Wert,
1 4
Hylobates 0,5079 gefolgt von Gorilla, Hylobates, Pan und Pongo. Letzterer
Pongo 0,5336
Gorilla 0,3729 zeigt einen mehr als doppelt so hohen Wert wie Homo.
Pan 0,5101
Homo 0,2558

6.2.2 Faktorenanalysen der Modul-Konfigurationen

Die Datensatze der Module wurden je einer PCA und einer CVA unterzogen. Die erklarten

Varianzen fir die Hauptkomponenten sind in Tabelle 6.1 und 12.2 aufgefihrt.

Faziales Modul

Die PCA fiir das FM zeigt eine deutliche Trennung der Gattungen Hylobates und Homo von
einer Gruppierung aus extrem konvergierenden Clustern der (ibrigen Gattungen (vgl. Abb.
6.33a-b). Eine randliche Distanzierung der juvenilen Exemplare an einem auf Homo ausge-
richteten Vektor’ ist hier, wie bei den GroRdatensatzen, Gber PC1 erkennbar. PC1 trennt mit
einer EV von 54,63% Homo, PC2 (EV 16,49%) isoliert Hylobates von den Ubrigen Gattungen.
PC3 (EV 7,07%) separiert Pongo diskret von den Ubrigen Gattungen, wahrend Gorilla und

Pongo den Gegenpol dazu einnehmen und Hylobates sowie Homo dazwischen liegen.
Die Diskriminanzanalyse erzeugt ein dhnliches Scatterdiagramm, jedoch mit dichteren

Clustern (vgl. Abb. 6.34a-b). CV1 separiert Homo, CV2 Hylobates von Pongo, Gorilla und Pan.
CV3 fihrt zu keiner eindeutigen Aufteilung innerhalb des FM.
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Neurokraniales Modul

Die NM-Hauptkomponentenanalyse produziert kaum klar voneinander getrennte
Gattungscluster(vgl.Abb.6.35a-b). DasPhdanomender Distanzierungjuveniler Konfigurationen
tritt auch hier auf. PC1 (EV 65,72%) trennt Homo von den Gbrigen Gattungen, PC2 (EV 9,24%)
separiert undeutlich die Gattungen Hylobates und Pan von Pongo und Gorilla, PC3 (EV 6,53)

erreicht nur eine diskrete Trennung der juvenilen Konfigurationen und Homo (zentral).

Die Trennanalyse induziert eine Verdichtung der Cluster und die Separierung von Hylobates
Uber CV2 (vgl. Abb. 6.36a-b). CV1 |6st Homo aus den Ubrigen Genera heraus, CV3 dagegen

Iasst keine klar voneinander getrennten Cluster entstehen.

Basikraniales Modul

Unterzieht man den Datensatz des BM einer PCA, so lassen sich im Scatterplot kaum klar ge-
trennte Gruppierungen erzeugen (vgl. Abb. 6.37a-b). Trotzdem st die Abspaltung der juvenilen
Individuen in Abbildung 6.37a erkennbar. Nur PC1 (EV 61,24%) kann Homo isolieren, PC2 (EV
10,97%) und PC3 (EV 5,29%) differenzieren keine Gruppierungen. Das Punktwolkendiagramm

(vgl. Abb. 6.37b) zeigt ein aus allen Genera bestehendes Grof3cluster.

Die CVA Diagramme zeigen ahnliche Muster (vgl. Abb. 6.38). CV1 separiert Homo, CV2 und

CV3 zeigen keine klare Trennung von Gruppierungen.

Gewichtungen der Landmarks fiir die Module

Die ermittelten Gewichtungen der LM fiir die ersten drei PCs zusammen mit den PCAs aller
Module zeigen generell, dass bereits sehr geringe Gestaltunterschiede eine Differenzierung
von Gruppierungen erzielen konnen (vgl. Abb. 6.39a-c). PC1 des FM wird von LM des
Untergesichts beeinflusst, wahrend das Mittelgesicht LM mit mittleren Werten aufweist.

Die einflussreichen LM fiir PC2 liegen im Bereich des Mittel- und Obergesichts, wobei der
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Messpunkt mit dem héchsten Gewicht das Nasospinale ist. PC3 zeigt deutlich hoch ge-
wichtete LM im Bereich der zirkumorbitalen Strukturen und weniger einflussreiche LM im
Untergesichtssektor (vgl. Abb.6.39a). Das hochste Gewicht fir PC1 des NM kommt dem la-
teral lokalisierten Stephanion zu, weitere einflussreiche LM liegen sukzessive posterior auf
dem Occiptale und anterior an der Grenze zwischen Parietale und Sphenoidale. Die groR-
te Variabilitat in PC2 entfallt auf die LM des anterosuperioren Hirnschadels, wahrend die
mittleren und niedrig gewichteten LM posterior liegen. LM der Mediansagittalen zeigen das
grofRten Gewicht fur PC3, alle weiteren einflussreichen LM sind lateral lokalisiert (vgl. Abb.
6.39b). Die LM des BM sind auf engstem Raume lokalisiert, so dass hier nur Tendenzen fir
die LM-Gewichte wiedergegeben werden. PC1 ist von den um das Foramen magnum herum
lokalisierten LM beeinflusst, PC2 dagegen von den anterolateralen LM auf dem Temporale.
PC3 schlieBlich zeigt ein heterogeneres Bild mit hoch gewichteten LM anterior und posterior
(vgl. Abb. 6.39c). Zur Visualisierung der Homogenitat der Basis cranii-Konfiguration nicht-
menschlicher Hominoidea wurde eine Superimposition der betreffenden LM mittels PAST

vorgenommen (vgl. Abb. 6.40).

6.2.3 Intragenerische Signifikanzen fiir die Module

Die Tabellen 6.11a-d zeigen die CVA-Testwerte fiir den paarweisen Vergleich zwischen
den Genera. Tabelle 6.11a prasentiert die Werte fiir den nicht geteilten RD, die samtlich als
hochst signifikant gekennzeichnet werden kénnen. Die ,signifikanteste’ Trennung zeigt sich
zwischen Pongo und Homo, wahrend die niedrigste Signifikanz zwischen Pan und Gorilla be-
rechnet wurde. Diese Beobachtungen gelten ebenso fiir die intramodularen Signifikanzen.
Die nach Modulen getrennten Werte (vgl. Tab. 6.11b-d) zeigen bis auf BM deutlich niedri-
gere p-Werte, was fiir eine ,signifikantere’ Trennung der Gattungen durch eine Gliederung
des Schadels sprechen wiirde. Der intermodulare Vergleich der p-Werte zeigt eine diskre-
te Abnahme vom fazialen Uber das neurokraniale zum basikranialen Modul hin. Kongruent

dazu zeigen sich die Werte MANCOVA-Testwerte flir RD und die Module (vgl. Tab. 6.12).
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Tab. 6.11: Ubersicht der CVA-Testwerte fiir RD und die Module (FM, NM, BM)

a. Gattungen komplett (RD)

Hylobates Pongo Gorilla Pan Homo
Hylobates 1,25476E-53 2,42326E-21 4,46532E-32 4,39001E-71
Pongo 1,25476E-52 7,71654E-25 2,28427E-41 2,06701E-83
Gorila 2,42326E-20 7,71654E-24 2,75976E-15 9,39678E-45
Pan 4,46532E-31 2,28427E-40 2,75976E-14 1,89875E-60
Homo 4,39001E-70 2,06701E-82 9,39678E-44 1,89875E-59

b. Faziales Modul (FM)

Hylobates Pongo Gorilla Pan Homo
Hylobates 7,26776E-128 7,37393E-85 8,17338E-99 7,14132E-141
Pongo 7,26776E-127 5,64454E-82 1,33808E-95 9,71004E-168
Gorilla 7,37393E-84 5,64454E-81 3,5661E-63 2,03621E-125
Pan 8,17338E-98 1,33808E-94 3,5661E-62 5,63439E-131
Homo 7,14132E-140 9,71004E-167 2,03621E-124 5,63439E-130

c. Neurokraniales Modul (NM)

Hylobates Pongo Gorilla Pan Homo
Hylobates 6,50346E-113 6,40838E-91 8,67369E-89 5,93742E-147
Pongo 6,50346E-112 2,94205E-59 2,64218E-90 7,9783E-160
Gorilla 6,40838E-90 2,94205E-58 2,82818E-57 1,85647E-147
Pan 8,67369E-88 2,64218E-89 2,82818E-56 1,52335E-134
Homo 5,93742E-146 7,9783E-159 1,85647E-146 1,52335E-133

d. Basikraniales Modul (BM)

Hylobates Pongo Gorilla Pan Homo
Hylobates 1,85232E-92 9,7443E-52 9,4409E-60 6,24168E-138
Pongo 1,85232E-91 1,8007E-60 1,15542E-72 6,98176E-152
Gorilla 9,7443E-51 1,8007E-59 5,30169E-44 2,65905E-113
Pan 9,4409E-59 1,15542E-71 5,30169E-43 2,69508E-128
Homo 6,24168E-137 6,98176E-151 2,65905E-112 2,69508E-127

Uber der Diagonalen -> Hotellings pairwise comparison Bonferroni corrected; unter der Diagonalen ->

Hotellings pairwise comparison Bonferroni uncorrected

Tab. 6.12: MANCOVA-Testwerte fiir RD und die Module aus RD

cs=6 Wilks'Lambda | FG1 FG2 F p
RD 4,49 x 107 600 1435 90,06 0*
RD-FM 7,56 x 10°® 240 1792 135,6 0*
RD-NM 2,722 x 10* 132 1893 97,97 0*
RD-BM 4,141 x 10* 180 1850 62,15 0*
Pillai trace FG1 FG2 F p
RD 3,892 600 1444 86,65 0*
RD-FM 3,711 240 1804 96,69 0*
RD-NM 3,264 132 1912 64,27 o*
RD-BM 3,194 180 1846 41,02 o*

cs = constraints, FG = Freiheitsgrade, * = hochsignifikant
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6.2.4 Signifikanzen fiir geschlechtsdimorphe Muster nach Modulen

An erster Stelle muss hier auf den Test der Gleichartigkeit (ANOSIM) fir den gesamten re-
duzierten Datensatz verwiesen werden, dessen Ergebnisse in Tabelle 6.13 aufgefiihrt sind. In
diesen Test (und jeden weiteren) wurden ausschlieBlich eindeutig geschlechtsdeterminier-
te Individuen einbezogen, was die Auslassung aller juvenilen und unbestimmten Exemplare
nach sich zieht. Betrachtet man die R- und p-Werte fiir die Gattungen, lasst sich feststel-
len, dass Hylobates und Homo negative R-Werte zeigen und keine signifikante Trennung der
Geschlechter vorliegt. Die ibrigen Gattungen zeigen positive R-Werte und hochst signifikan-
te Trennungen, wobei Pongo den niedrigsten und Gorilla den hoéchsten positiven R-Wert

aufweisen.

Tab. 6.13: ANOSIM-Testwerte fiir die Geschlechter aus RD

MRW MRB | R p
Hylobates | 838 816,3 | -0,02625 0,9326
Pongo 2914 3198 | 0,09289 0,0015
Gorilla 1189 1534 | 0,2554 <0,0001
Pan 1550 1933 | 0,2194 <0,0001
Homo 3344 3192 | -0,04661 0,8886

Permutationen = 10.000, MRW = Mean rank within, MRB =
Mean rank between, R = statistischer Testwert, p = Signifikanz

Betrachtet man die Signifikanzen der Trenngiite- und F-Werte fiir die Geschlechter inner-
halb der jeweiligen kranialen Module nach einer MANCOVA (vgl. Tab. 6.14a-c), so ist er-
kennbar, dass das faziale Modul am besten trennt, gefolgt vom neurokranialen und dem
basikranialen Modul. Trotz der ,geringeren’ Trenngite des basikranialen Moduls sind die
Werte fir samtliche Gattungen hochst signifikant. Innerhalb des fazialen Moduls zeigen
die Gattungen Hylobates und Homo niedrigere p-Werte als die ibrigen Gattungen; dies gilt
auch fiir das neurokraniale Modul. Sind ausschlieBlich LM aus dem Schadelbasismodul in die
Analyse einbezogen, zeigt sich, dass Gorilla und Pan die niedrigsten p-Werte relativ zu den
Ubrigen Gattungen aufweisen. In allen drei Modulen zeigen Wilk’s Lambda mit einem Wert
von durchschnittlich ca. 0,4 und der Pillai trace-Wert mit ca. 0,6, dass Homo die geringste
Trennfahigkeit aufweist. Generell ist die Trenngite fir alle Gattungen bei Einbeziehung der

LM des Fazialkranium am hdchsten und des Basikranium am geringsten.
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Tab. 6.14: Module MANCOVA-Werte fiir die Geschlechter

a. Faziales Modul (FM)

Cs=6 Wilks F dfi |df2 | p Pillai F dfi | df2 | p

Lambda trace
Hylobates | 0,08562 | 1,531 | 120 | 76 0,02 1,413 | 1,564 | 120 |78 | 0,01
Pongo 0,09715 | 2,061 | 120 | 112 | 6,524*10° | 1,37 2,065 | 120 | 114 | 5,756*10°
Gorilla 0,03956 | 5,26 | 60 13 0,001 0,9763 | 8,936 | 60 13 5,56*10°
Pan 0,0449 2,231 | 120 | 72 0,0001 1,575 |2,287 | 120 |74 | 8,513*10°
Homo 0,3837 1,446 | 60 54 0,08 0,6172 | 1,451 | 60 54 | 0,08

b. Neurokraniales Modul (NM)

Cs=6 Wilks F dfi |df2 |p Pillai F dfi |df2 |p

Lambda trace
Hylobates | 0,2544 1,935 | 66 | 130 | 0,0007 0,9922 | 1,969 | 66 | 132 | 0,0005
Pongo 0,2234 2,806 | 66 | 166 | 5,263*10% | 1,036 | 2,738 | 66 | 168 | 9,923*10%
Gorilla 0,1943 5,027 |33 |40 1,221*10° | 0,8171 | 5,414 |33 |40 | 4,494*107
Pan 0,1462 3,084 | 66 | 126 |2,832*10® | 1,209 |2,962 |66 | 128 | 7,36*10%
Homo 0,4793 2,666 | 33 | 81 0,0001 0,5228 | 2,689 | 33 | 81 0,0001

c. Basikraniales Modul (BM)
Cs=6 Wilks F dfi |df2 |p Pillai F dfi | df2 |p
Lambda trace

Hylobates | 0,1316 2,069 |90 106 | 0,0001 | 1,261 2,049 |90 108 | 0,0001
Pongo 0,1949 1,996 |90 142 | 0,0001 | 1,107 1,985 |90 144 | 0,0001
Gorilla 0,2139 2,205 | 45 27 0,01 0,7896 | 2,252 |45 27 0,01
Pan 0,1512 1,781 |90 102 | 0,002 1,209 1,765 | 90 104 | 0,002
Homo 0,4019 2,282 | 45 69 0,0009 | 0,6015 | 2,315 |45 69 0,0008

Cs = Constraints
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6.3 Virtuelle Modellierung (computergestiitzte Rekonstruktion)

Die mittels amira™ erarbeiteten Modelle werden in Kapitel 12 ausfihrlich dargestellt.
Diskussionsrelevante und rein darstellende Animationen (360° Rotation des gesamten
Schadels, Rotation der Sinus paranasales, Virtuelle Rekonstruktion aus CT-Slices und Aufbau

endokranialer Strukturen) befinden sich auf der im Riickendeckel befindlichen DVD.

Tab. 6.15: Volumina der virtuellen Endokranien (in cm?) Unter den in Kapitel 5.2.4
Gattung Endocr. Volumen Mittelwert dargestellten methodi-
maskulin feminin Volumina schen Prozeduren lieRen
Gibbon 130.39 132.51 131,45
Pongo 427.53 397.33 412,43 sich zehn Kranien (ohne
Gorilla 566.06 377.14 471,60 Unterkiefer: ie einer oro
Pan 382.36 374.13 378,25 o P
Homo 1437.32 1506.91 1472,12 Gattung und Geschlecht)

problemlos rekonstruieren.
Die erhaltenen Modelle selbst stellen keine ,Ergebnisse” dar, vielmehr werden sie in die
vergleichende Diskussion der statistischen Resultate einbezogen und dienen ergdnzend als
illustrierende ,,Belege” flir biomechanisch-funktionsmorphologische Erklarungen respekti-
ve Hypothesentestung. Der Vorteil computergenerierter Modelle fiir die vorliegende Arbeit
liegt in der nicht-invasiven dreidimensionalen Betrachtung interner kranialer Strukturen. Die
genutzte Software ermdglicht es zudem, mannigfaltige Darstellungen der diskutierten Form-
und Gestaltunterschiede fiir anatomisch-vergleichende Zwecke zu erzeugen.

Zur Beurteilung der internen Morphologie des Schadels wurden ein ,endokranialer Abguss’
(Endokranium) sowie die Rekonstruktion der paranasalen Strukturen (Sinus) vorgenommen.
Zum Abgleich mit gingiger Literatur bzw. bereits vorhandenen Daten und zur Uberpriifung
der korrekten Rekonstruktion wurden die Volumina flr Endokranien und Nasennebenhoéhlen

ermittelt (vgl.Tab. 6.15 und 6.16). Desgleichen wurden die Volumina fiir das FK und das NK

Tab. 6.16 Volumina der Sinus paranasales (in cm?)

Gibbon Pongo Gorilla Pan Homo
Sinus mask \ fem mask \ fem mask \ fem mask \ fem mask \ fem
ethmoidales (0,06 0,005 |- - 0,20 - 3,47 4,94 [6,29 3,90

frontales - - - - 32,22 42,88 |[9,76 1,96 6,51 0,59
maxillares 14,38 4,50 55,36 47,19 | 118,36 51,79 |34,67 33,72 |19,67 30,73
sphenoidales | 7,40 1,87 22,92 20,37 |14,81 31,92 |12,76 4,67 3,26 8,81
Gesamt 21,84 6,375 | 78,28 67,56 | 165,59 126,59 | 60,66 45,29 |35,73 44,03
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samtlicher Genera berechnet und zu einem diskussionsrelevanten FK-NK-Index miteinander

verrechnet (vgl. Tab. 6.17).

Tab. 6.17: Index aus Volumina des Fazial- (FK) und Neurokranium (NK); (in cm?)

Genus Sex Vol FK Vol NK Index Mittelwert
Hylobates maskulin 24,28 56,59 0,43 045
feminin 15,67 33,91 0,46 ’
Pongo maskulin 243,36 326,50 0,75 06
feminin 114,01 256,19 0,45 !
Gorilla maskulin 266,31 455,36 0,58 061
feminin 136,34 217,45 0,63 !
Pan maskulin 80,16 159,54 0,50 048
feminin 63,77 138,43 0,46 ’
Homo maskulin 72,83 322,50 0,23 02
feminin 48,67 303,34 0,16 ’

6.3.1 Endokranium

Abbildung 12.34 zeigt einen Vergleich der endokranialen ,Abgiisse’ in lateraler Ansicht von
rechts, die mittels amira™ erzeugt wurden. Die enorme VergroRRerung des Telencephalon
insbesondere des Lobus frontalis und Lobus parietalis sowie die anteriore Verlagerung des
Stammhirns (Medulla und Pons) und damit auch des knéchernen Foramen magnum werden
bei vergleichender Betrachtung fiir Homo deutlich. Hylobates zeigt ein im Vergleich mit den
Ubrigen Genera flaches und langgestrecktes Endokranium mit einem anterior ausgezogenen
Lobus frontalis. Der Lobus temporalis der nicht-menschlichen Hominoidea ist, relativ zum

Gesamthabitus des Endokranium, deutlich prominenter ausgebildet als bei Homo.

6.3.2 Sinus paranasales

Abbildungen 12.35 bis 12.39 zeigen diverse Ansichten der rekonstruierten Sinus paranasa-
les fur samtliche Genera und deren Geschlechter. Wie in Tabelle 6.16 notiert, weist Gorilla
die mit Abstand volumindsesten Nasennebenhdhlen aller Gattungen auf. Die Ausrichtung in
der Frankfurter Horizontale lassen direkte Vergleiche der intergenerischen Lagebeziehungen

zu. Pongo und Gorilla zeigen eine Ausrichtung von anteroinferior nach posterosuperior mit
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einem Winkel von ca. 60° relativ zur Frankfurter Ebene sowie eine dhnliche Sinus maxillaris/
Sinus sphenoidalis-Konfiguration. Desgleichen dhneln sich Pan und Homo, wobei Pan einen
deutlich nach anterior expandierten Sinus maxillaris zeigt. Die Ausrichtung beider Genera
betragt ca. 25-30°. Homo zeigt Uberdies labyrinthartig verzweigte Cellulae ethmoidales, die
beim Vergleich der maskulinen Individuen deutlich gréBer ausgepragt sind. Hylobates weist
eine eindeutig distinkte Konfiguration mit einem tber dem Sinus maxillaris liegenden Sinus
sphenoidalis auf, dessen anteriorer Fortsatz bis tiber die Mitte der Oberkieferhohle ragt. Die
generelle Ausrichtung von anteroinferior nach posterosuperior betragt ca. 15-20°.
Diejenigen Genera, welche bereits einen auffilligen ektokranialen Sexualdimorphismus
aufweisen (Pongo und Gorilla), zeigen auch in den Sinusstrukturen, speziell deren Grofie,
klare Unterschiede. So ist der Sinus maxillaris beim maskulinen Gorilla offensichtlich grofRer
und nach inferior ausgedehnt. Das mannliche Pongo-Exemplar zeigt relativ zum weiblichen
Individuum einen grofReren Sinus maxillaris und Sinus sphenoidalis. Bei Hylobates, Pan und

Homo sind keine klaren Unterschiede zu beobachten.
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7. Auswertung und Diskussion

Die in Kapitel 2 formulierten Hypothesen sollen unter Bertlicksichtigung der Fragestellungen
und im Hinblick auf den Stand der aktuellen Forschung nachfolgend erortert werden. Die
Resultate der statistischen Analysen werden, unter Einbeziehung der virtuellen Modelle zur
Erldauterung der prasentierten ,Antworten’, synoptisch diskutiert. Es werden dazu die vorge-
stellten Zielsetzungen aus Kapitel 2 der Diskussion vorangestellt.

Zundchst werden die statistischen Befunde aus der Landmarkanalyse in Kap. 6.1 zusam-
menfassend interpretiert und ein abschliefendes kurzes Fazit gezogen. Im Anschluss daran
folgen die Erérterung und ein Reslimee aus den Resultaten zur Modularen Integration in Kap.
6.2. Im letzten Abschnitt werden Anmerkungen zur Verwendung virtueller Modelle (Kap. 6.3)
sowie ein umfassendes Fazit mit einer listenartigen Kurzvorstellung der diskutierten Befunde
vorgestellt. Die Erorterung des vorgestellten Ansatzes sowie eine pro- und kontra-Liste zur

GMM schliel3en die Diskussion ab.

7.1 Morphologische Differenzierung (1)

Es sollte gepriift werden, ob sich musterhafte morphologische Gestaltunterschiede zwischen
den kranialen Strukturen ausgewdhlter Individuen aus den fiinf Gattungen der Uberfamilie
Hominoidea berechnen und visualisieren lassen. Dazu wurden mittels multivariater Statistik
valide intra- und intergenerische aber auch geschlechtliche Differenzierungen herausgear-

beitet.
7.1.1 Kompletter Datensatz 1 (KD1)

KD1 ist der aus 243 Variablen (3D-Koordinaten von 81 LM) bestehende Datensatz, wel-
cher samtliche Hominoidea und den gesamten KFK umfasst. Die Urdaten wurden nach den

Vorgaben der GMM per GPA prozessiert und die Gestaltvariablen faktorenanalytisch und

mittels Regressionsanalyse statistisch ausgewertet.
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Die PCA weist homogene Gattungscluster mit breiten Uberlappungen bei Pan, Gorilla und
Pongo auf (vgl. Abb. 6.7), deren erste PCs 56%, 14% und 6% der Gesamtvariabilitat erklaren.
An den Clusterrandern jedoch zeigen sich (iber PC1 speziell bei Hylobates, Pongo und Pan
aus dem Zentralcluster austretende lockere Verbande von Individuen, die in Richtung des
Homo-Clusters ausgerichtet sind. Dies sind die juvenilen Exemplare, die eine klar erkennbare
Affinitat zueinander und zu Formen mit groBem Neuro- und kleinem Viszerokranium zeigen.
Nach KROGMAN (1931a b c) und AsHTON (1957) weisen kindliche und juvenile nicht-mensch-
liche Hominoidea eine progressive VergroBerung des kraniofazialen Winkels und damit ei-
nen Ubergang von einer orthognathen zu einer prognathen Gesichtskonfiguration auf (Abb.

7.1). PC1 zeigt eine klare Trennung der Gruppen nach der GroRRe des NK und der rostralen

Abb. 7.1: Laterale Ansicht einer ontogenetischen Serie von Gorilla; a nur Milchgebiss, b M* durchgebrochen, ¢
M? durchgebrochen, d adultes Mannchen; faziales Winkelmaf zwischen Sellion-Prosthion-Ebene und Frankfur-
ter Horizontale zeigt die Prognathisierung des Fazialkraniums mit dem Alter (aus AIELLO und DEAN 1990)

Konfiguration, was sich am klarsten in der deutlichen Separierung des Homo-Clusters von den
Ubrigen Hominoidea zeigt. Die am hochsten gewichteten LM befinden sich folgerichtig im
Bereich des NK und des oberen Zahnbogens (vgl. Abb.6.9), so dass PC1 als ,Enkephalisations/
Orthognathisierungs-Komponente’ gekennzeichnet werden kann. PC2 trennt deutlich die
in der gesamten Gestalt des KFK grofReren von den kleineren Formen, also Hylobates von
den verbleibenden Gattungen, obwohl nur PC1 ein klarer Zusammenhang mit dem Faktor
,GroRe’ zugesprochen werden kann. Die LM des anterioren NK und des Mittelgesichts sind
flir PC2 am hochsten gewichtet, so dass dieser Bereich ein klares ,GroRensignal’ in der PCA
liefert (vgl. Abb. 6.9). PC1 und PC2 gemeinsam separieren Hylobates und Homo vonein-
ander und klar von einem Cluster aus afrikanischen Formen (Gorilla und Pan) und Pongo.
Moglicherweise ist dies durch das Verhaltnis von FK zu NK zu erklaren; Homo besitzt das

deutlich groRte NK und das kleinste FK, Hylobates zeigt ein relativ groles NK im Gegensatz
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zu den Ubrigen Gattungen, deren FK-NK-Verhaltnis dhnlich ist (vgl. Tab. 6.17). Unterschiede
in der Gestaltung des Interorbitalbereiches und ein ,Airorhynchie-Signal’ scheinen die
Separierung Uber PC3 zu dominieren (LIEBERMAN ET AL. 2000). LM mit hoher Gewichtung
sind hauptsachlich im Bereich der Orbitae und des Obergesichts lokalisiert (vgl. Abb. 6.9).
So trennt sich die Gattung Pongo mit einem extrem schmalen Interorbitalpfeiler und einer
ausgepragten Airorhynchie von den Ubrigen Gattungen, bei denen Hylobates, Homo und Pan
die intermediare Konfiguration aufweisen und Gorilla mit der breitesten Interorbitalstruktur
am gegensatzlichen Pol — relativ zu Pongo — steht (HOFER 1952; VOGEL 1968; ROHRER-ERTL
1984, 1988; SHEA 1985a, b; GROVES 1986; BROWN und WARD 1988; AIELLO und DEAN 1990;
GEISSMANN 2003; SCHWARTZ 2005; SENCK 2007).

Nach a priori Gruppierung und anschlieBender Diskriminanzanalyse zeigen sich die
Gattungen deutlich dichter geclustert und mit weniger groRen Uberlappungsbereichen als
bei der PCA (vgl. Abb. 6.11). Die Abweichungen in den genusspezifischen Gestalten sind
so geartet, dass sie eine optimale intergenerische Separierung und eine intragenerische
Verdichtung der Gruppierungen bewirken. Die ,versprengten’ juvenilen Individuen sind dem
Zentralcluster ihrer Gattungen zwar naher, der morphospezifische Trend ,in Richtung” Homo
bzw. einer Schadelform mit groflem NK und kleinem FK besteht aber offensichtlich weiter.
Die juvenilen Individuen bilden das ,homomorphe’ Ende eines Spektrums, dessen Mitte
von den weiblichen Tieren und dessen Gegenpol von den adulten maskulinen Individuen
besetzt wird. Offensichtlich besteht bereits eine GroRendifferenzierung zwischen den ju-
venilen Exemplaren von Pongo und Pan. Bemerkenswert ist, dass die Spezies H. (S.) syn-
dactylus im Gattungscluster der Hylobatidae das maskuline Ende der Sequenz einnimmt.
Der Siamang, als grof3te Spezies innerhalb der Familie, ist durch eine eigene Morphologie
gekennzeichnet und somit morphologisch einzigartig (vgl. Kap. 3.1.2; BRUCE und AYALA
1979, CREEL und PREUSCHOFT 1976; BILSBOROUGH und RAE 2007; GEISSMANN 2002, 2003
und auf www.gibbons.de); Uberdies werden die maskulinen Tiere der Ubrigen Hylobatidae
wegen des fehlenden Sexualdimorphismus kaum von den femininen Tieren getrennt, so
dass diese ,Liicke’ konsequenterweise von der syndactylus-Konfiguration besetzt wird. Die
trennenden Faktoren fir CV1 und CV2 scheinen anndhernd dieselben zu sein, wie bei den
entsprechenden Hauptkomponenten. CV1 separiert nach GréRe des NK und CV2 nach der

GroRe der Gesamtkonfiguration. CV2 scheint zudem noch vom FK-NK-Verhaltnis beeinflusst
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zu sein, denn Homo und Hylobates setzen sich durch ihre jeweilige artspezifische Gesicht-
Hirnschadel-Morphologie klar von den Ubrigen Gattungen ab, was primar durch ein gro-
Reres Neuro- und ein kleines Fazialkranium bedingt ist (vgl. Tab. 6.17; BILSBOROUGH und
RAE 2007). Ein weiterer Faktor ist die ,reduzierte Schnauzenregion’. Hylobates zeigt in den
Uberlagerungen der MWG (vgl. Abb. 6.2) eine Verkiirzung des Rostrums; Homo ist durch
eine ausgepragte Orthognathie gekennzeichnet (vgl. Abb. 6.6). Eine erkennbare Separierung
der Gattung Pongo spricht dafiir, das Airorhynchie, eine schmale Interorbitalregion sowie
schwach ausgepragte Uberaugenstrukturen Einfluss auf die Separierung iiber PC3 nehmen.
Das airorhynche Muster bzw. die dorsale Flexion des anterioren Gesichtsskeletts wird als
Plesiomorphie der Catarrhini gesehen, wogegen die mehr nach ventral gerichteten Rostren
der afrikanischen Formen und Homo (Klinorhynchie) als Synapomorphie gedeutet werden
(DELATTRE und FENART 1956, BIEGERT 1963, SHEA 1985a, BROWN und WARD 1988, Ross und

RAvVOSA 1993, Ross und HENNEBERG 1995, ROSS ET AL. 2004).

Betrachtet man die NPMANOVA Testwerte fiir die gesamten Datensatze (vgl. Tab. 6.3),
so ist erkennbar, dass KD1 relativ zu den beiden verbleibenden Datensdtzen eine extrem
hohe Trennglite aufweist. Dies deutet auf hohe Variabilitdt innerhalb des Datensatzes
hin, wobei diese, betrachtet man die Werte der verbleibenden Datensatze, durch die
Einbeziehung von Homo erheblich gesteigert wird. Die ermittelten NPMANOVA-Werte zwi-
schen den Gattungen zeigen, dass die groRten Divergenzen zwischen Homo und Pongo,
die geringsten zwischen Pongo, Pan und Gorilla bestehen. Der Abstand zwischen Pan und
Homo ist dabei der kleinste gegenliber den ermittelten Werten im Vergleich mit den Ub-
rigen Genera. Pongo und Gorilla bzw. Gorilla und Pan weisen die mit Abstand kleinsten
Werte auf, wobei Ersteres durch GréReneinfluss und Letzteres durch parallele ontogeneti-
sche Entwicklungslinien und homoplastisch-adaptive Muster aufgrund dhnlicher Biologien
(Einnischung, Lokomotion, Erndhrungsgewohnheiten) bedingt ist (ENDO 1966; ACKERMANN
2002, 2004; BILSBOROUGH und RAE 2007; WARD 2007). Diese Annahmen bestatigen sich zum
Teil auch in den Clusteranalysen nach Ward (vgl. Abb. 6.14 und 6.16). Ein weiterer Befund
zeichnet sich unter der Clusteranalyse ab: die juvenilen Individuen von Hylobates und Pongo
sind dem Pan-Cluster assoziiert; diese morphologische Ubereinstimmung offenbart, dass
Schimpansen und juvenile Orang-Utans sowie Gibbons eine ontogenetisch bedingte dhn-

liche Morphologie und/oder ein dhnliches FK-NK-Verhaltnis aufweisen (SHEA 1983, 1985a
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b; BILSBOROUGH und RAE 2007). Die Gleichartigkeit von Gorilla und Pan ist bedingt durch
eine dhnlich verlaufende Ontogenese und Adaptationen an nahezu identische Umwelten
(vgl. Kap. 3.2.1). Die mehrmalige unabhangige Evolution von Merkmalen (Konvergenz) un-
ter dem Einfluss einer allometrischen Komponente (grofSte und schwerste Hominoidea) be-
griindet weitere Analogien; dies wird auch in der durchgefiihrten Regressionsanalyse und
der dort sichtbaren Ndhe der Trajektorien von Pongo, Gorilla und Pan deutlich (vgl. Abb.
6.13). Funktionsmorphologisch spricht ein generell groReres Kranium flr eine massivere
Ausgestaltung der kndchernen Balken (,bars‘), Streben (,beams’) und Pfeiler (,pillars’), wel-
che das Schadelskelett gegen mechanische Krafte von intern (Mastikation) und extern (z.
B. Schlag- oder Sturzeinwirkung) schiitzen (GORKE 1904; RICHTER 1920; BLUNTSCHLI 1926;
ROBERTS und TATTERSALL 1974; Couly 1976; ENDO 1966; RAK 1983, 1985; AIELLO und DEAN
1990). Hier zeigt sich zudem die in Kapitel 3.2.2 angesprochene Prolongation der Trajektorie
bei Gorilla gegenliber Pan (ACKERMANN 2002, 2004; MITTEROECKER ET AL. 2004). Pongo indes-
sen zeigt eine einzigartige Gestaltkonfiguration, die vor allem durch eine friihe Abspaltung
von der Linie zu den afrikanischen Menschenaffen und damit einhergehende eigene evolu-
tive Entwicklungstendenzen gepragt ist. Airorhynchie, schmale Interorbitalregion, schwach
ausgepragte Uberaugenstrukturen und ovale Orbitae sind die fazialen Kernmuster dieser
einmaligen Morphologie, die — kontrar zu Gorilla und Pan — keine Uberschneidungen mit
den Merkmalen von Homo zeigen, was die extreme Separation dieser Gattungen zusatzlich

erklart (BROWN und WARD 1988, SCHWARTZ 2005).

Die Auswertung der MWG zeigt, dass sich Homo als klarer ,Outlier’ mit den deutlichsten
Abweichungen vom GCM etabliert. Hauptursachen dieser Einzigartigkeit sind die neuro-
kraniale Globularitat, eine generelle faziale Retraktion (Orthognathie) und eine Verkirzung
sowie Lateralisierung und Knickung des BK; all diese Merkmale lassen sich durch die vir-
tuellen Modelle bestatigen (vgl. Abb. 12.25 bis 12.30). Funktionsmorphologisch ist die-
ser Gestaltwandel durch die enorme VergroRerung des Gehirns und damit verbundene
Umbauten des gesamten KFK in der Evolution zum anatomisch modernen Menschen zu er-
klaren (RAK 1983, PREUSCHOFT 1989).

Die Lage der lateralen LM (Jugale und Porion) entlang der Jochbdgen ist bei allen Gattungen
anndhernd gleich, was auf eine ahnliche Konfiguration der Muskulaturansatze in diesem

Bereich hinweist. BILSBOROUGH und RAE (2007, S. 1033) stellen fest, dass ,,in all species
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(Anm. des Autors: hier Pan und Gorilla) zygomatic integration intensifies in later ontogeny*,
wobei die Autoren auf eine generelle Hominoidea-spezifische Intensivierung der kraniofazi-
alen Integration innerhalb der Ontogenese und insbesondere in Phasen der sexuellen Reife
hinweisen. Moglicherweise ist die Effizienz der adulten Beil3- und Kauvorgiange nur durch
die gleichformige Ausrichtung der Jochbdgen und damit der muskuldren Angriffspunkte ge-
wahrleistet. Pan, als die dem GCM am ndchsten gelegene Gattung, reprasentiert das inter-
medidre Muster zwischen Homo und den Ubrigen Gattungen. Die Nahe zum GCM lasst sich
clusteranalytisch unter 2000 Permutationen in KD1 und KD2 zu je 100% nachweisen (vgl.
Abb. 6.15 und 6.17). Damit kdnnen Schimpansen — die Gestalt betreffend — als angenaherte
Modelle fiir ein Affe-Mensch-Mosaik betrachtet werden, deren Morphe wir im Bereich der
Abspaltung einer Vormenschen- von der Schimpansenlinie vor ca. 6,5 MJ und damit an den
Fossilien aus dieser Zeit erwarten dirfen. Bisher waren dies Vertreter der stark umstrittenen
Gattungen Orrorin, Sahelanthropus und Ardipithecus, von denen bedauerlicherweise nur
Sahelanthropus als komplettes Kranium vorliegt. Dessen taphonomische Deformationen las-
sen jedoch keine eindeutigen Merkmalsbestimmungen zu (contra BRUNET ET AL. 2002, 2005;

Woo0D 2002; ZOLLIKOFER ET AL. 2005).

AbschliefSende Bemerkungen zu KD1

Uber alle Faktorenanalysen zeigen sich klare Uberlappungen zwischen Pongo, Gorilla und
Pan, was auf eine phanetische Affinitat aufgrund ahnlicher Biologien zurlickzuflihren ist. Der
speziesspezifische Entwicklungsaspekt kann nicht vernachladssigt werden, denn Schimpansen
und Gorillas besetzen unterschiedliche Positionen auf derselben ontogenetischen
Trajektorie (SHEA 1985a, b, ACKERMANN 2002, 2004, MITTEROECKER ET AL. 2004; vgl. Abb. 7.2).
Genusspezifische Variationen in der Gestalt sind durch eigenstdndige Radiationen, andersge-
artete Sozialstrukturen und Adaptationen an unterschiedliche Nischen zu erklaren (FLEAGLE
und REeD 2004). Einander ahnliche Strukturen bei nicht-menschlichen Hominoidea dagegen
sind durch gleichartige allometrische Gegebenheiten und parallele Ontogeniemuster bedingt
(MANN und WEISS 1996). Die Morphen von Hylobates und Homo sind in ihrer Auspragung
extrem verschieden, was bei Hylobates einerseits auf eine generell abweichende Biologie
(z.B. Monogamie, Lokomotion) und andererseits auf allometrische Faktoren (kleinster

Menschenaffe) zuriickzufiihren ist; Letzteres bestéatigt sich durch die Regressionsanalyse, bei
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Garilla adult

FPan adult

Gestalt des Schadels

Pan infans

B Gorilla gorilla
O Pan troglodytes
A Pan paniscus

Grolte des Schadels

Abb. 7.2: Schema der Hypothese, dass afrikanische Menschenaffen verschiedene Positionen auf derselben onto-
genetischen Trajektorie besetzen; Die GroRe und Gestalt des Gorilla-Schadels reprasentiert dabei eine Prolonga-
tion des Pan-Wachstums (aus FLEAGLE 1998; SHEA 1988)

der adulte Hylobatidae (und speziell H. syndactylus) in den Bereich juveniler Orangs bzw.
Schimpansen fallen und die Trajektorie somit im Bereich des juvenil-adult Ubergangsfeldes
dieser Gattungen endet. Die enorme HirnvergroRRerung und NK-Lateralisierung sowie die
Retraktion und Reduktion des kompletten Gesichtsschadels im Zuge der Orthognathisierung,
separieren Homo deutlich von den lbrigen GroRen Menschenaffen. Dies bestatigt sich iber
alle Analysen und die virtuellen Modelle hinweg.

Das Phdanomen der Versprengung juveniler Individuen ist in allen Scatterplots von KD1 zu
beobachten. Die Affinitat der juvenilen Individuen zueinander scheint in der Gleichartigkeit
des Verhaltnisses von FK zu NK und damit einer dhnlichen Gestaltkonfiguration begriindet zu
sein (s. o0.). Dies wird auch im Phanagramm des Datensatzes deutlich, bei der sich samtliche
juvenilen Konfigurationen akkumulieren (vgl. Abb. 6.14). Dass die juvenilen Tiere eine eigene
Gestalt aufweisen und tendenziell der Homo-Gestalt dhneln wird auch in den Analysen von

KD2 und RD deutlich (s. u.).
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7.1.2 Kompletter Datensatz 2 (KD2)

KD2 ist der aus 255 Variablen (3D-Koordinaten von 85 LM) bestehende Datensatz, welcher
den gesamten KFK der nicht-menschlichen Hominoidea inklusive der mit dem Praemaxillare
assoziierten LM umfasst. Faktorenanalytisch zeigt die PCA mit einer erklarten Varianz der
ersten drei PCs von 39%, 16% und 11%, dass sich die Gattungen nur maRig gut trennen
lassen. Tragt man PC2 Uber PC1 auf, so zeigt sich eine langgezogene Gruppierung einan-
der Uberschneidender Cluster aus den Gattungen Pongo, Gorilla und Pan mit einem davon
separierten Hylobates-Cluster (vgl. Abb. 6.8). Erstgenanntes ist durch die homoplastischen
Tendenzen innerhalb der Gruppierung zu erklaren (s. 0.). Die Reihung der Individuen in
ein Altersstufen-Spektrum juvenil > feminin > adult ist, wie bei KD1, erkennbar. Auch die
Lokalisation von H. (S.) syndactylus am ,maskulinen Pol’ ist identisch zu der in KD1. PC1
scheint von der absoluten GréRRe beeinflusst zu sein, wobei sich primar hohe Gewichtungen
der LM des Ober- und Mittelgesichts und des NK (Bregmapunkt und okzipitale LM) zeigen
(vgl. Abb. 6.11). Demnach scheinen die Divergenzen des FK entscheidender zu sein, als die
des NK; obgleich sich das bei Hylobates weit posterior gelegene Bregma sicherlich auf die
Erhohung der Gesamtvariabilitat auswirkt. Die juvenilen Konfigurationen trennen sich von
den adulten tiber PC2, so dass ein diskreter allometrischer Faktor beziglich der ontogene-
tischen Entwicklung statuiert werden kann, der gro3tenteils vom differenzierenden Einfluss
des FK-NK-Index beeinflusst sein dirfte. Der Zeitpunkt der Auspragung adulter Merkmale ist
extrem abhangig von den Life-History Variationen der verschiedenen Genera (RATTEL 2007).
Gewichtete LM zeigen sich ausschliellich im Bereich des lateralen und okzipitalen NK, so
dass der Kalvaria ein hoher Einfluss auf die Trennung tGber PC2 zugesprochen werden kann
(vgl. Abb. 6.11). PC3 wird hauptsachlich von den LM des Ober- und Mittelgesichts nahe der
Mediansagittalen beeinflusst (vgl. Abb. 6.11), nur eine LM auf dem NK und das Opisthion,
als einzige basikraniale LM in KD1 und KD2, sind involviert. Mittels PC3 und einer EV von
11% lassen sich die slidostasiatischen von den afrikanischen Gattungen trennen und damit
ein Signal geographisch unabhangiger Radiationen mit eigener Morphogenese isolieren
(ScHWARTZ 1988, 2005; SHEA 1985 a, 1988). Im Bereich der Mediansagittalen, insbesondere
der Orbitae und zirkumorbitalen Strukturen, akkumulieren sich diese geographisch trennen-

den Gestalteigenschaften (BROWN und WARD 1988).
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Unterzieht man KD2 einer Diskriminanzanalyse, so erhdlt man klar voneinander abgegrenzte
Cluster Gber alle CVs (vgl. Abb. 6.12). Offensichtlich sind auch die juvenilen Individuen nach a
priori Gruppenwahl der jeweiligen Gattung enger verortet. CV1 trennt mutmalfilich aufgrund
der Differenzen der tber das NK verteilten Messpunkte, da Hylobates sich durch median-
sagittale ,Fortsatze’ der Parietalia und damit einen weit posterior gelegenen Bregmapunkt
deutlich von den Ubrigen Gattungen trennt. Pongo, Gorilla und Pan bilden breit iberlap-
pende Cluster, wobei Pongo noch ca. sieben juvenile Individuen zeigt, die aus dem Verband
heraustreten und auf das Hylobates-Cluster ausgerichtet sind. Hier zeigt sich, dass Hylobates
eine dhnliche NK-FK-Konfiguration aufweist, wie die juvenilen Exemplare anderer Gattungen
und in diesem Kontext gewissermafien die Position von Homo in KD1 einnimmt. Diese mor-
phologische Nahe zeigt sich ebenso in der Clusteranalyse aller Individuen (vgl. Abb. 6.16).
CV2 trennt die klinorhynchen von den airorhynchen Formen; Pongo trennt sich demzufolge
von den Ubrigen Gattungen, Hylobates hingegen nahert sich tGber CV2 den afrikanischen
Gattungen an. Uber CV3 scheinen sich die Formen ausschlieRlich nach GréRe des NK zu tren-
nen. Gorilla mit dem kleinsten NK bildet den Anfang des Spektrums, Pan mit dem relativ

groRten NK das Ende; Pongo und Hylobates besetzen die intermedidre Position.

Hoch signifikante Unterschiede lassen sich innerhalb des gesamten Datensatzes und zwi-
schen den Gattungen mittels one-way-MANOVA und NPMANOVA in KD2 detektieren (vgl.
Tab. 6.2 und 6.3). Die Trenngite gegenliber KD1 sinkt allerdings erheblich, was sich trotz ei-
ner betrachtlichen Dezimierung der Freiheitsgrade in vergleichsweise kleinen F-Werten zeigt.
Diese Abnahme der Trenngiite gegeniiber KD1 kann nur durch die verminderte Variabilitat in-
nerhalb der auf nicht-menschliche Hominoidea reduzierten Stichprobe gesehen werden. Die
hochste Trenngilite erreicht der Vergleich zwischen Hylobates und den Ubrigen Gattungen;
Pongo, Gorilla und Pan weisen deutlich geringere F-Werte auf, was die Scatterplot-Analysen
hinreichend bestatigt.

Die Clusteranalyse fiir den gesamten Datensatz zeigt, dass die juvenilen Individuen innerhalb
der Stichprobe dem Hylobates-Cluster assoziiert sind, was erneut fiir den oben erwahnten
morphologischen ,Ersatz’ der Homo-Konfiguration spricht. Eine tendenzielle Trennung der
Hylobates-Gruppierung nach Spezies zeigt, dass auch intragenerische Variabilitdten in einer
Clusteranaylse zum Tragen kommen. Pan und Gorilla bilden ein phanetisches ,Monophylum’,

Pongo zeigt sich in einem isolierten Cluster mit einer diskreten Trennung der Geschlechter.
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AbschliefSende Bemerkungen zu KD2

Im Vergleich der Faktorenanalysen zeigt sich, dass die CVA eine deutlich bessere Trennung
der Gattungen erreicht als die PCA. Die Gesamtvariabilitat ist gegeniiber KD1 erheblich gerin-
ger, obwohl die Trennung der Gattungen nach wie vor hoch signifikant bleibt. Aufgrund des-
sen, dass selbst RD mit wesentlich weniger Variablen (minus 100!) hohere Trenngiitewerte
erzielt als KD2 (s. u.), wird eine ,Scharfung’ der Trennung durch die Einbeziehung von Homo
in KD1 und RD konstatiert.

Bei der Betrachtung der LM-Gewichtungen fallt auf, dass die an der pramaxillomaxillaren
Sutur lokalisierten LM (82/83 und 84/85) auf jede der ersten drei PCs Einfluss ggnommen ha-
ben. Unterschiede in der Gestaltung des Untergesichts respektive Nasen- und Rostralbereichs
(Stichworte: Airorhynchie vs. Klinorhynchie) sind folglich fiir die intergenerische Divergenz
nicht-menschlicher Hominoidea verantwortlich, was fiir taxonomische Analysen an fragmen-
tierten Fossilien miozaner Primatenformen von Bedeutung ist. In diesem Kontext sind ex-
emplarisch die Untersuchungen am Fossilfund Pierolapithecus catalaunicus zu nennen, die
kontroverse Diskussionen zur systematischen Einordnung aufgrund fazialer morphologischer

Merkmale hervorbringen (MULLER 2005, MOYA-SOLA et al. 2004, BEGUN und WARD 2005).

7.1.3 Reduzierter Datensatz (RD)

RD ist der aus 156 Variablen (3D-Koordinaten von 52 LM) bestehende Datensatz, wel-
cher den gesamten KFK aller gemessenen Gattungen reprasentiert. Dieser Datensatz wur-
de primdr zum Zwecke der Datenreduktion im Hinblick auf die Analysen der modularen
Integration erzeugt. Mit EV von 58%, 12% und 6% fiir die ersten drei PCs diskriminiert die
Funktion die Gattungen eindeutiger als KD1 (vgl. Abb. 6.18a-b). PC1 separiert die aullerge-
wohnliche Homo-Konfiguration von der der Ubrigen Gattungen, was wie bei KD1 durch die
Umgestaltungen wahrend des Enkephalisationsprozesses begriindet ist. Folglich zeigen sich
die am hochsten gewichteten LM auch in den Bereichen des FK und des NK (vgl. Abb. 6.19).
Die periphere ,Migration’ der juvenilen Individuen in Richtung Homo sowie die Reihung in
einer Sequenz von juvenil zu adult-mannlich ist identisch mit der in KD1 und damit auf die
gleichen Phanomene zurickfihrbar. Die zweite PC separiert nach der absoluten GréRRe der

Konfiguration und erfasst Homo als intermediar zwischen Gorilla und Pan. Pongo, Gorilla und
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Pan zeigen klare Uberschneidungen was die oben geschilderten morphologisch-homoge-
nen Tendenzen bei KD1 bestatigt. Hylobates separiert sich klar von den ibrigen Gattungen.
Differenzen des Gesichtsskeletts aber auch der Lage des Bregmapunktes (speziell extreme
posteriore Verlagerung) bewirken diese Separierung; in diesem Bereich zeigen sich folgerich-
tig hoch gewichtete LM (vgl. Abb.6.19a). Betrachtet man den Scatterplot von PC2 und PC3
trennen sich tber PC3 die slidostasiatischen Gattungen von den afrikanischen Formen und
Homo, ahnlich wie bei KD2. Weniger stark ausgepragte supra- und abweichende intraorbi-
tale Strukturen bei Hylobates und Pongo mogen dafiir der Grund sein, denn gewichtete LM
akkumulieren sich speziell in diesem Bereich (vgl. Abb. 6.19b). Eventuell ist das verwendete
Koordinatenset von RD fiir die Detektierung von Signalen autonomer Radiation — wie bei

KD2 — eher geeignet als KD1.

Die kanonische Trennanalyse zeigt ein dhnliches Muster wie bei KD1. Die Gattungen sind
in deutlich dichteren Clustern angeordnet und die juvenilen Exemplare sind enger mit dem
Zentralcluster der adulten Tiere verbunden (vgl. Abb. 6.20a-b). Pongo, Gorilla und Pan bilden
aufgrund homoplastischer Ahnlichkeiten iber CV1 eine kompakte Gruppierung. Pan setzt
sich etwas von dieser Konstellation ab, was auf einen geringeren FK-NK-Index zurlickzufiih-
ren ist (vgl. Tab. 6.17). Diese Gliederung lasst sich auch anhand der Clusteranalyse nach-
vollziehen (vgl. Abb. 6.21). Die zweite kanonische Variable weist eine durch allometrische
Faktoren beeinflusste Trennung auf; Hylobates als kleinste Form trennt sich von den Ubrigen
Gattungen. Die Griinde fiur die Verteilung der Gattungen iber CV3 bleiben unklar, vermutlich
ist ein komplexes Zusammenspiel verschiedener Eigenschaften der gemessenen Strukturen
fur die ersichtliche Trennung einer Gorilla/Pan- von einer Hylobates/Homo-Gruppierung und

einem Pongo-lsolat verantwortlich.

Sowohl die der CVA vorgeschalteten Tests als auch die NPMANOVA fiir den gesamten
Datensatzes ergaben — wie anhand der Ergebnisse von KD1 zu erwarten — hochsignifikante
Resultate (vgl. Tab. 6.2 und 6.6). Wird die Trennglite zwischen den Genera separat berech-
net, so zeigt Homo erneut die mit Abstand hochsten Werte, was ein weiterer Beleg fiir die
komplexe Einzigartigkeit des menschlichen KFK ist. Die Distanz zwischen Pongo und Homo ist
die deutlich groBte, zwischen Pan und Homo ist sie kleiner als zu den Gbrigen Gattungen, was

eine phanetische (und moglicherweise phylogenetische) Nahe vermuten lasst, die sicherlich
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noch immer weit unter der zwischen den nicht-menschlichen Gattungen liegt. Pongo und
Gorilla respektive Hylobates und Pan zeigen die geringsten Werte und sind somit dhnlich in
der Gestaltung des Oberschadels. Dies ist zum einen durch die allometrischen Gegebenheiten
(Pongo/Gorilla) und zum anderen durch den FK-NK-Index (Hylobates/Pan) bedingt. Dass
Letzteres sich so verhalt, zeigen die deutlich hoheren Abstandswerte zwischen Hylobates
und Pongo bzw. Hylobates und Gorilla. Gorilla und Pan zeigen den drittgeringsten Abstand,
was wiederkehrend auf ontogenetische Faktoren und die gorillaspezifische Prolongation der
Trajektorien individueller Entwicklung zuriickflihrbar ist (s. o.).

Die Clusteranalyse nach Ward zeigt dhnliche Muster. Homo etabliert sich als ,Outlier’, Gorilla
und Pongo bilden eine Gruppierung mit klar separierten Gattungs-Clustern und Hylobates ist
Pan assoziiert. Die juvenilen Individuen werden beziiglich KD1 unter identischen Annahmen
dem Pan-Cluster zugeordnet.

Die Auswertung der MWG-Clusteranalyse zeigt kongruente Muster wie bei KD1. Pan ist
dem GCM direkt benachbart, wobei der dazugehorige Nodus unter 2000 Bootstrap-Schritten
zu 100% wiedergefunden wird; aufgrund der Ahnlichkeit der FK-NK-Indizes (vgl. Tab. 6.17)
ist Hylobates morphologisch mit dieser Gruppierung verkniipft. Aufgrund homoplastischer
Tendenzen bilden Pongo und Gorilla ein Cluster, Homo ist erneut als einzigartiger ,Outlier’
mit 100% Wiederauffindungswahrscheinlichkeit zu charakterisieren. Es ist zu vermuten, dass
das ontogenetische Signal, welches Gorilla und Pan in den Abstands- und Faktorenanalysen

miteinander verknipft, in der Clusteranalyse durch das FK-NK-Phanomen tberdeckt wird.

Abschliefsende Bemerkungen zu RD

RD erreicht — relativ zu KD1 — eine leicht optimierte Separation in einer PCA, ferner sind
die Abstandswerte in den statistischen Tests diskret erhéht. In der CVA jedoch zeigen sich im
Vergleich zu KD1 groRere Uberlappungen zwischen den Gattungs-Clustern und somit ein her-
abgesetztes Trennpotenzial; trotz allem bleiben die Gattungsunterschiede hoch signifikant
und der Datensatz ist hinreichend fiir eine phanetische Analyse der untersuchten Genera.
Die Progression der Trennwahrscheinlichkeit ist auf die Einbeziehung der Gattung Homo zu-
rickzufiihren, deren gestaltliche Einzigartigkeit eine optimale Variabilitdtsmaximierung und

damit ein erhdhtes Abgrenzungspotenzial in einem Datensatz erzielt (s. 0.).
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7.1.4 Mediansagittale Datensatze (medianLM-3D und -2D)

medianLM-3D

Sowohl die PCA als auch die CVA fir medianLM-3D detektieren dhnliche Muster wie die
Faktorendiagramme von KD1 und RD (vgl. Abb. 6.18, 6.20, 6.23 und 6.25); die Erklarungen
flir diese Musterbildung sind redundant. Bemerkenswert ist in diesem Kontext, dass trotz
der radikalen Reduktion des Datensatzes auf nur 15 LM (dies entspricht 28,85% bezogen auf
RD mit 52 LM) eine hohe Trennfahigkeit erhalten bleibt. Die erklarte Varianz fiir PC1 steigt
auf 75% im Vergleich zu 56% (KD1) bzw. 58% (RD) bei den GroRdatensatzen (vgl. Tab. 6.1).
Demnach reprasentieren die mediansagittalen LM eine ideale Konfiguration fiir die probate
Trennung der analytisch einbezogenen Genera.

Betrachtet man die Gewichtungen der LM fir die ersten drei PCs (vgl. Abb. 6.24), zeigt
sich, dass Differenzen in den rostralen Strukturen, der Uberaugenregion und der Lage des
Bregmapunktes entscheidenden Einfluss auf das Ausmald intergenerischer Variabilitdt neh-
men. Von geringerer Bedeutung sind—wie in den vorangegangenen Ausfiihrungen wiederholt
erwahnt— LM im Bereich des BK und hier nun auch des Palatinum. Die gesamte basale Flache
des Kranium scheint generell nur geringe analyserelevante Unterschiede fiir diesen speziel-
len Datensatz aufzuweisen. Es wire zu klaren, ob dies durch eine ,Uberdeterminierung’ der
fazialen und neurokranialen Bereiche im vorliegenden Datensatz verursacht ist, denn Homo
weist deutliche Abweichungen von der relativ homogenen Gestalt der Schadelbasis nicht-
menschlicher Formen der Hominoidea auf. Die Separation von Homo in den PCA-Scatterplots
ist durch das Muster der einflussreichen LM erklarlich, denn gerade die durch Orthognathie
und Enkephalisation bedingten Veranderungen fiihren zu Verlagerungen derjenigen LM
mit dem groRten Einfluss. Die extreme posteriore Verlagerung des Bregmapunktes im
Zusammenspiel mit spezifischen supraorbitalen Strukturen separieren Hylobates liber PC2.
Der FK-NK-Index (vgl. Tab. 6.17) spielt auch hier wieder die Rolle eines ordnenden Moments,
welcher die Formen mit relativ groBerem NK und kleinerem FK, also Juvenile, Homo und
Hylobates (z. T: auch Pan) einander nahert.

Die Hotelling’s Testwerte zeigen, dass Homo tendenziell die grofSten Abweichungen von den
Ubrigen Gattungen aufweist. Fiir diesen speziellen Datensatz zeigt sich jedoch, dass Hylobates
und Pongo einander unahnlicher sind als Homo im Vergleich mit Gorilla und Pan. Folgerichtig

liegen die Cluster von Hylobates und Pongo in den Faktorenanalysen am weitesten vonein-
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ander entfernt. Dies kann einerseits durch die allometrisch bedingten Unterschiede und an-
dererseits durch den extremen Sexualdimorphismus bei Pongo, welcher bei Hylobates kaum
vorhanden ist, bedingt sein. Tabelle 6.7 zeigt, dass die Trennglitewerte von medianLM-3D
deutlich Giber denen von KD1 und RD liegen, was als weiteres Indiz fir die auBerordentlich

hohe Analyserelevanz der mediansagittalen LM gewertet werden kann.

medianLM-2D

Thin-Plate-Splines bieten die Moglichkeit der exakten Visualisierung von vektoriellen
Form- und Gestaltveranderungen, gelingen jedoch nur, wenn die LM in einer Ebene lie-
gen (Koplanaritat) und Daten in Form von 2D-Koordinaten vorliegen. Die zweidimensionale
Analyse der mediansagittalen LM mittels TPS-Methode bestatigt, dass diese Anforderungen
fur medianLM-2D erfillt sind und nahezu samtliche Erklarungsversuche der oben erwahn-
ten Resultate durch diesen Zugang bekraftigt werden kénnen (vgl. Abb. 6.28 bis 6.32). Die
Transformation des MS zu den jeweiligen Genera beweist deutlich, dass Pan dem GCM am
nachsten liegt und Homo die grofSten Abweichungen offenbart; dies zeigte sich bereits beim
Vergleich der MWG von KD1 und RD. Genusspezifische Merkmale wie: (1) Faziale Retraktion
(Orthognathisierung), (2) basikraniale Knickung (,Aufrollung’ des Neopallium; AlELLO und DEAN
1990) und (3) neurokraniale Globularisierung im Rahmen der Enkephalisation zeichnen sich
fir Homo im Deformationsgitter in Form von Expansionen (Hirnschddel) und Kontraktionen
(Schadelbasis und Fazialkranium) deutlich ab. Die bei Pongo morphognostisch diagnosti-
zierbare dorsale Flexion der terminal rostralen Bereiche (Airorhynchie) ist mittels TPS eben-
so nachzuweisen, wie die posteriore Verlagerung des Bregmapunktes bei Hylobates. Die
,Uberformung’ und Massivitit des Gesichtsskeletts insbesondere der terminalen rostralen
und supraorbitalen Strukturen ist flir Gorilla eindeutig zu diagnostizieren. Die differential-
diagnostischen Beobachtungen (vgl. Tab. 6.8) zeigen, dass die ,Umgestaltungsmoglichkeiten’
des FK und des NK weit grofRer ausfallen, als die des BK (exklusive Homo), was erneut die
Annahme einer strukturell konservativen Region bei nicht-menschlichen Formen absichert;
dies wird ebenfalls in den modularen Analysen bestatigt (vgl. Kap. 7.2).

Die Analyse des Datensatzes per Clusteranalyse erbrachte ein zu den Clusteranalysen der
MWG von KD1 und RD kongruentes Phanagramm (vgl. Abb. 6.15 und 6.22). Erneut zeigen
sich Homo als ,Outlier’, Pongo und Gorilla in einer Gruppierung und Pan als dem GCM am

nachsten mit der assoziierten Gattung Hylobates (vgl. Abb. 6.26). J
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7.1.5 Anmerkungen zur morphologischen Differenzierung

Homo und Hylobates weisen in samtlichen Analysen die divergentesten Morphen auf.
Diese beiden Genera lassen sich unter diversen Faktorenkombinationen konstant von den
Ubrigen Gattungen trennen. Die Autapomorphien des rezenten Menschen und die allome-
trisch und allopatrisch bedingten Adaptationen der Hylobatidae sind fiir diese einzigartigen
Phanotypen verantwortlich. Die morphologische Ungleichheit von Homo und Pan lassen,
unter Einbeziehung der genetischen Ahnlichkeit (MANN und WEISS 1996, ENARD ET AL. 2002,
KAESSMANN und PAABO 2002, WILDMAN ET AL. 2003) und damit der phylogenetischen Nahe,
auf eine hohe ,phanotypische Plastizitdt’ schlieBen. Basierend auf dieser Erkenntnis soll-
ten phylogenetische und/oder systematische Analysen hominoider und speziell homininer
Fossilien das Phanomen des Genotyp-unabhangigen Formenwandels, d. h. der morpho-ad-
aptiven Potenzialitaten, fortwahrend beriicksichtigen.

Die clusternahe Distanzierung der juvenilen Konfigurationen von den adulten Individuen
ist bei allen Datensdtzen und in allen Faktorendiagrammen offensichtlich. Juvenile
Individuen haben die primar durch Beil3- und Kauvorgange induzierten speziesspezifischen
Gesichtsstrukturen noch nicht ganzlich ausgepragt und der Hirnschadel ist verhaltnisma-
RBig groBer als beim adulten Tier. Da der adulte Homo eine dhnliche Konfiguration aufweist
(Stichworte: Padomorphie und Neotenie-Hypothese, KOLLMANN 1898, BoLK 1926, DEAN
und WoobD 1984, MINUGH-PURVIS und MCNAMARA 2002), ist die Expansion der Juvenilen in
Richtung der Homo-Konfiguration erklarlich. Dieses Resultat ist moglicherweise adaptiv auf
HAECKELs Grundidee der Rekapitulation der Phylogenese in der Ontogenese (biogenetische
Grundregel) und ein daraus resultierendes vermutetes ,phylotypisches Stadium’ zuriick-
flhrbar. Theoretisch bedeutet dies, dass die Konfiguration der Gestalt aus einem embryo-
nalen bzw. fetalen Stadium ,ahnlicher Morphologie’ herriihrt, welche sich erst im reiferen
Organismus artspezifisch verandert. Die hier analysierten juvenilen Individuen weisen dem-
nach zwar schon diskrete artspezifische Merkmale auf, befinden sich allerdings noch immer
in statu nascendi im Hinblick auf die adulte Morphe. Es ware im Hinblick auf den rein pha-
notypischen Vergleich dieser Studie opportun ein temporéares ,phylotypoides Stadium’ zu
statuieren. Dies konsequent als phylogenetisches Signal zu interpretieren ware gewagt, denn
die evolutiven Wege und autonomen Adaptationsmuster der Gattungen und Arten sind da-

flir zu lange unabhangig voneinander abgelaufen. Dessen ungeachtet sollten die vorgestell-
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ten Resultate bzw. Ideen im Rahmen der EvoDevo (Evolutionary Developmental Biology)-

Forschung aufgegriffen und analysiert werden (MINUGH-PURVIS und MCNAMARA 2002).

Die Gewichtungen der LM fiir KD1, KD2, RD und auch medianLM-3D zeigen deutlich, dass
analyserelevante LM ausschlieRlich im Bereich des FK und NK lokalisiert sind (vgl. Abb.
6.9, 6.10, 6.19 und 6.24). Kraniale Adaptationen der kndchernen Strukturen zeichnen sich
folglich Gberwiegend in den spezifischen Strukturen des Gesichts- und Hirnschadels ab.
Die Schadelbasis scheint, trotz signifikanter Trenngiite bei isolierter Betrachtung, in den
Analysen der Gestaltvariablitat des KFK innerhalb der vorgestellten Grol3-Datensatze keine
oder zumindest nur eine untergeordnete Rolle zu spielen. Dies trifft auch fir RD zu, dessen
spezifische Stichprobe keine Uberdeterminierung eines Schidelteils zuldsst. Somit ist die-
ses Phanomen schllssig als Signal flr eine konservative Struktur zu werten, die als durch
parallele Evolution entstandene relativ gleichférmige Formation der nicht-menschlichen
Hominoidea gekennzeichnet werden kann (vgl. Abb. 6.40). Homogene adaptive Tendenzen
infolge ahnlicher Einnischung sowie allometrischer Gegebenheiten (exklusive Hylobates)
sind als Hauptfaktoren konvergenter Entwicklungen zu sehen. Die Lage und Anordnung der
Schadelbasisstrukturen weisen eine hochst geringe Variabilitat auf, was moglicherweise durch
die topografischen Beziehungen von Gefal3- und Nervendurchtrittsstellen auf engstem Raum
(Foramina, Canales, Pori und Fissurae) sowie die Anatomie der Fossae cranii bedingt ist (vgl.
Abb. 7.3). Rein mechanistisch betrachtet, liegt das Encephalon mit seinen Gefal3- und Nerven-
,Anschliissen’ und einer hochkomplexen kaudalen Anatomie auf diesem ,Chassis’ oder die-
ser ,Leiterplatte’ auf. Die phylogenetisch dltesten und damit adaptiv bestandigsten Partien
des Stamm- und Kleinhirns (Cerebellum, Medulla, Pons) sowie Teile des Paleopallium (Lobus
frontalis, Lobus temporalis) liegen der phylogenetisch dltesten Schadelstruktur innerhalb der
Wirbeltiere — der Schadelbasis (DEBEER 1985) — direkt auf. Pathologische Veranderungen im
Bereich der Basis cranii konnen zu erheblichen Ausfallerscheinungen fiihren, was die strik-
te ontogenetische Beibehaltung der Topografie aber auch die evolutionsmorphologische
Konstanz einleuchtend erscheinen lasst (Moss ET AL. 1982, DEAN und WoOD 1984). Selbst
die extreme Knickung der Schadelbasis (VergroBerung des Neopallium) und die kranialen
Adaptationen in Anpassung an die obligate Bipedie im Zuge der Homo-Evolution haben trotz
der Expansion der Fossae cranii nur diskrete Veranderungen der Lagebeziehungen der oben

genannten Strukturen induziert (davon ausgenommen ist die anterosuperiore Verlagerung
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des Foramen magnum [BEHRENS 2003]); allerdings sind diese ausreichend, um Homo signi-
fikant von den Ubrigen Gattungen zu trennen. Gestaltwandel des BK von Homo betreffen
primar die durch eine allgemeine Verkiirzung des BK funktionsmorphologisch begriindete
Lateralisierung und damit ,Entzerrung’ der dicht gepackten Durchtrittsstellen im Zuge der
EndhirnvergroBerung und des aufrechten Ganges. Ersteres steht im Zusammenhang mit
integrativen Prozessen, die zur ,Spatial Packing Theorie’ zusammengefasst wurden (ENLOW
und HUNTER 1968, ENLOW und McNAMARA 1973, ENLOW 1990, Ross und RAVOSA 1993, Ross
1995, LIEBERMAN ET AL. 2000, Ross ET AL. 2004). Deren Kernhypothesen besagen, dass die
enorme VergrofRerung des homininen Hirnvolumens, die Frontalisation der Orbitae und die
damit einhergehenden Umbauten des Interorbitalbereichs die basikraniale Flexion bewirken
mussten.

Ein weiterer denkbarer Grund fir die strukturelle Konservierung der Schadelbasis ist die
Verbindung zum postkranialen Skelett, denn jede Modifikation des Foramen magnum miis-
ste eine adaquate Umwandlung der tragenden Atlas-Axis-Konfiguration, des Spinalkanals
und der generellen Mechanik des Axialskeletts zur Folge haben; Veranderungen in diesem
Bereich werden somit vermutlich vermieden’. Umso interessanter ist es, die Griinde fur die
massiven und evolutiv,schnellen’ Umbauten des Kraniums und Postkraniums in der Evolution
zum Menschen seit dem Erscheinen von Homo erectus vor ca. 1,5 MJ evolutionsmorpholo-

gisch zu beleuchten.

Fazit: Im Rahmen funktionsmorphologischer Bedingungen kdnnen die das Endhirn umge-
benden Strukturen (Kalvaria) und das Viszero- bzw. Fazialkranium potenziell starker modifi-
ziert werden als die Schadelbasis, was zu den hier beobachteten Gewichtungsverteilungen

innerhalb der Faktorenanalysen und des basikranialen Moduls (vgl. Kap. 7.2) fihrt.
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7.2 Modulare Integration (Il)

Ausgehend von der Hypothese, dass sich die funktionellen Einheiten und kndchernen
Strukturen des Schédelskeletts integrativ beeinflussen, sollte via Matrixkorrelation intrage-
nerisch untersucht werden, wie stark die modularen Sektoren des Kraniums (fazial, neuro-
kranial, basikranial) miteinander wechselwirken, um anhand der Ergebnisse analoge und

konvergente Entwicklungstendenzen einzuschdtzen.

7.2.1 Faktorenanalyse der Modul-Datensatze

Die Module FM (22 LM), NM (13 LM) und BM (17 LM) wurden mittels Faktoren- und
Matrixkorrelationsanalysen hinsichtlich ihrer Variabilitat und wechselseitigen integrativen
Vernetzung untersucht. Im Fokus stehen dabei die funktionsmorphologischen und gegebe-
nenfalls onto- und phylogenetischen Interpretationen der Resultate.

Hylobates und Homo lassen sich per Faktorenanalyse des FM und NM unter Einbeziehung
der ersten beiden Hauptkomponenten gut von den lbrigen Gattungen trennen (vgl. Abb.
6.33 und 6.34). Wie bereits bei KD1 und RD ausfiihrlich erldutert, ist dies begriindet durch
die speziesspezifischen und adaptiven Muster des KFK.

Gewichtete LM zeigen sich fur das FM und die erste PC im Bereich des Untergesichts, so
dass Unterschiede im Schnauzenbereich den grofSten Anteil der Variabilitdt erkldren (vgl.
Abb. 6.39). Die extreme rostrale Retraktion bei Homo belegt diesen Befund zusatzlich.
Unterschiede des Mittel- und Obergesichts erklaren ca. 16% der intergenerischen Variabilitat
Uber PC2. Die faziale Kyphose von Pongo, Gorilla und Pan scheint hierfiir die einflussreichste
Konfiguration zu sein (vgl. Abb. 6.33a). Gewichtete LM fiir PC3 legen nahe, dass Differenzen
in der Gestaltung zirkumorbitaler und -nasaler Strukturen trennend wirken. Die Gattung
Pongo separiert sich durch ihre ovalen und nach posterior gekippten Orbitae sowie die
schmale Interorbitalregion dementsprechend von den lbrigen Gattungen. Gorilla und Pan,
mit deutlich massiveren Uberaugenstrukturen, iberschneiden sich morphologisch und bil-
den eine Art ,Gegenwicht’ zur Pongo-Morphologie. Interessanterweise sind diese doch deut-
lichen morphognostischen Unterschiede lediglich fiir 7% der intergenerischen Variabilitat

verantwortlich (vgl. Abb. 6.33b), so dass der Einfluss der rostralen und umfassenden fazialen
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Unterschiede als deutlich hoher gewertet werden muss.

Unterschiede in der Konfiguration der lateralen Knochenkontakte sowie die Globularitat
des Homo-NK sind verantwortlich fiir die Separierung innerhalb des NM und PC1 und er-
kldaren 65,7% der Gesamtvariabilitat. Die zweite Hauptkomponente mit einer EV von 9,24%
separiert diskret die Genera mit niedrigem FK-NK-Index, also einem grofReren NK, von jenen
mit einem relativ kleineren Hirnschadel (vgl. Abb. 6.35a und 6.35b; Tab. 6.17). Dies trifft je-
doch nur fir die nicht-menschlichen Gattungen zu, denn Homo ordnet sich unter Einfluss von
PC3 zentral zwischen diesen Gattungen ein. Es wird aufgrund der Haufung juveniler nicht-
menschlicher Exemplare im gleichen Bereich angenommen, dass die Konfiguration ,grof3er
Hirnschadel vs. kleiner Gesichtsschadel’ der separierende Faktor ist.

Die Analysen des BM brachten analoge Ergebnisse, so konnte ausschlieRlich Homo
durch die erste PC separiert werden, was vermutlich durch die Konservierung respektive
Gleichgestaltigkeit der Schadelbasis-Topografie bei den nicht-menschlichen Genera bedingt
ist (s. 0.) und 61,24% der Variabilitat ausmacht. LM mit hohen Gewichtungen zeigen sich fur
BM und PC1 im Bereich des Foramen magnum. Dass Homo mit einem weit nach anterior ver-
schobenen und anterosuperior verlagerten Hinterhauptsloch separiert wird, ist somit erklar-
lich und hat seine Griinde erneut in den Umgestaltungen im Zuge der EndhirnvergroRerung
und Bipedie. Die erklarte Varianz von 11% fiir PC2 und 5% fiir PC3 ist nur durch extrem ge-
ringe Gestaltunterschiede zu erklaren, die keine valide intergenerische Trennung erreichen
konnen (vgl. Abb. 6.37). Ein weiterer Beweis fiir diese These ist das diskriminanzanalytische
Unvermdgen einer Gattungsseparation nach a priori Gruppierung der Individuen mittels BM.
Die Konfigurationen von Pongo, Gorilla und Pan lassen sich, aus denselben Griinden wie
bereits bei den drei GroRdatensatzen angefiihrt, via PCA/CVA nur maRig gut voneinander
trennen. Die Erklarungen fiir diese spezifischen Muster sind redundant, verglichen mit KD1,

KD2 und RD.

Die diskriminanzanalytische Behandlung der Modul-Datensadtze zeigt Ubereinstimmen-
de Muster mit denen der PCAs, allerdings mit einer durch a priori Gruppenwahl bedingten
Verdichtung der generierten Cluster und Betonung der Separationsmuster (vgl. Abb. 6.34,

6.36 und 6.38).
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Die Testwerte des der CVAvorgeschalteten Hotellings Test sprechen dafiir, dass Unterschiede
in der Gestaltung des FK mit Abstand hohere Trennglitegrade erreichen als die des NK und
des BK. Im direkten Vergleich mit dem gesamten RD, aus dem die Module extrahiert wurden,
zeigt sich, dass dieser weniger signifikante Trennungen erreicht als das FM und das NM (hier
nur Wilks Lambda). Nur das BM bleibt weit hinter der Trenngiite von RD zuriick (vgl. Tab.
6.11). Dies belegt erneut die Annahme einer homogenen Gestaltung des BK innerhalb der
Gattungen insbesondere unter Einbeziehung der Gattung Homo.

Die direkten Vergleiche zwischen den Genera fiir RD und die Module zeigen, dass Homo
aufgrund seiner einzigartigen KFK-Morphologie die mit Abstand héchsten Signifikanzwerte
erreicht. Zwischen Homo und Pongo wird die signifikanteste Trennung erzielt, wahrend
die Paarung Gorilla und Pan die niedrigsten Signifikanzwerte aufweist (vgl. Tab. 6.2). Diese
Ergebnisse bestatigen die im Rahmen der PCA/CVA und Clusteranalysen-Diskussion behan-

delten Schlussfolgerungen.

Abschliefsende Bemerkungen zu den Faktorenanalysen der Module

Eine Gemeinsamkeit lasst sich fiir alle Module diagnostizieren: die intragenerische
Abweichung der juvenilen von den adulten Individuen. Es zeigt sich jedoch eine evidente
Abnahme in der Starke dieser Abweichung von FM (iber NM zu BM. Dies deckt sich mit
den oben genannten Argumenten fir eine geringe Variabilitdt und Konservierung der ba-
sikranialen Strukturen, denn schon im juvenilen Stadium scheint die Formation des BK der
adulten Konfiguration angendhert zu sein, so dass ontogenetisch, auBer einer generellen
VergroRerung, kaum weitere Formwandel erfolgen. Homo — hier nur durch adulte Exemplare
vertreten — zeichnet sich auch hier durch eine einzigartige Gestaltung des BM aus (ENLOW
und HUNTER 1968; Moss ET AL. 1982; ENLow 1982, 1990; AIELLO und DEAN 1990; Ross und

HENNEBERG 1995).

7.2.2 Modulare Integration (Mantel-Test)

Die Module aus RD wurden intragenerischen Korrelationsanalysen mittels eines Mantel-

Tests unterzogen (vgl. Tab. 6.9). Demnach ware es naheliegend, die Resultate im Folgenden
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gattungsweise zu diskutieren. Allerdings zeigen sich bei Pongo, Gorilla, Pan und Homo gleich-
artige Korrelationsmuster, so dass diese in einem gemeinsamen Ansatz besprochen werden.
Eine abschlieRende Betrachtung soll den intergenerischen Vergleich der Analysemethode

beleuchten.

Modul-Korrelationen bei Hylobates

Als einzige Gattung weist Hylobates eine relativ starke Korrelation zwischen FM und BM auf,
wobei diese nur geringfiigig hoher liegt als die zwischen BM und NM (vgl. Tab. 6.9a). Dieser
Sachverhalt ist vermutlich auf komplexe Gestaltwandelprozesse im Verlauf der Evolution
und Separation der diversen Hylobates-Spezies zuriickzufiihren. Bedauerlicherweise sind
kaum oder nur fragmentarische Fossilien (z. B. Prohylobates Mandibelfragment; SIMONS
1969) vorhanden, die als Vorlauferformen von Hylobates gesehen werden (BILSBOROUGH
und RAE 2007), so dass dieses spezifische Muster weder ein beweisbares adaptives Signal
offenbart noch auf dem Wege der Stammesgeschichte erklart werden kann. Die gering-
ste Wechselseitigkeit besteht bei Hylobates zwischen FM und NM; dieses Resultat kénn-
te im Sinne des Gestaltwandels als eine Art ,adaptiver Stasis’ zwischen den betreffenden
Kompartimenten interpretiert werden. Moglicherweise ist dies auch ein Hinweis darauf,
dass Verdnderungen im Bereich des FM und NM phylogenetisch persistenter waren/sind als
die des BM, was jedoch der diskutierten Kontinuitdt im Schadelbasismodul widersprache (s.
0.). Unter Umstdnden ist aber auch die Homogenitat der Stichprobe fir Hylobates ein aus-
schlaggebender Faktor, denn die R-Werte der FM-BM bzw. NM-BM Beziehung weichen nur

sehr gering voneinander ab.

Modul-Korrelationen der iibrigen Gattungen

Veranderungen des FK und NK sind bei allen tbrigen Gattungen starker miteinander kor-
reliert als zwischen BK und tibrigem Schadelskelett (vgl. Tab. 6.9b-e). Dass Veranderungen
innerhalb des fazialen Moduls in jedem Fall Einfluss auf die Gestaltung des Hirnschadels
nehmen, wird in der Korrelationsanalyse fiir samtliche Hominidae deutlich. Die Korrelation
zwischen fazialem und basikranialem Modul ist bei Pongo, Gorilla und Homo mit Abstand am

niedrigsten. Fir Homo konnte dies auf eine evolutive Ablosung und damit ,Unabhangigkeit’
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der die Orthognatisierung betreffenden Prozesse von Veranderungen der Schadelbasis hin-
deuten. Bei Pongo und Gorilla ist es eher ein Hinweis darauf, dass adaptive Verdanderungen
des Fazialskeletts keine unmittelbaren Auswirkungen auf die Schadelbasismorphologie ha-
ben, wodurch die fiir das Uberleben des Individuums enorm wichtige Optimierung der BeiR3-
und Kauvorgange unabhangig gewahrleistet werden kann. Pongo, Gorilla und Homo weisen
fir die Wechselbeziehungen zwischen NM und BM mittelhohe Werte auf. Im Zusammenhang
mit der oben diskutierten Beibehaltung der Schadelbasistopografie fallt hier auf, dass neu-
rokraniale Veranderungen zwar einen Einfluss auf die Basis cranii ausiiben, jedoch keine dra-
stischen Umgestaltungen ausldsen. Es ist bemerkenswert, dass selbst die im Vergleich mit
den Ubrigen Hominoidea extremen Abwandlungen des KFK bei Homo die Verhaltnisse der
korrelativen Beziehungen kaum grundlegend verdandern. Funktionsmorphologisch kdnnte
dies darin begriindet sein, dass der Hirnschadel der Schadelbasis aufsitzt und, so dass nach
posterosuperior und partiell lateral gerichtete Verdanderungen unabhangig von begrenzen-
den Strukturen in den ,freien Raum’ hinein erfolgen kénnen. Abweichungen in die latera-
len Bereiche missen jedoch immer die optimale Anheftung und damit Kraftvektoren des
mastikatorischen Systems berlicksichtigen (Stichworte: Linea temporalis und Homogenitat
der Jochbdgen in den MWG-Analysen). Adaptive Anpassungen in Bezug auf Beil3- und
Kauvorgadnge zeigen sich hauptsachlich im Bereich der Ansatzstellen fiir die mastikatorische
Muskulatur. Demzufolge sind vor allem lateral gelegene Strukturen des FK und NK in die
mastikatorisch-adaptiven Gestaltwandelprozesse involviert (RAK 1983, 1985; AIELLO und
DEAN 1990, ACKERMANN und CHEVERUD 2004). Basierend auf der Vermutung, dass die relati-
ve Hirnschadelkapazitat nicht-menschlicher Hominoidea phylogenetisch kaum zugenommen
hat, sollte der Kauapparat funktionsmorphologisch den groRten Einfluss auf die Ausformung
der spezifischen Schadelmorphe haben. Bei Homo hingegen wurde das die Kauvorgange be-
treffende System extrem reduziert und ein Grof3teil der sukzessiven Veranderungen des KFK
ist auf diese Umformungen und die parallel dazu abgelaufene enorme HirnvergrofRerung
zurlckzufiihren.

Die Korrelationskoeffizienten erreichen bei Homo die mit Abstand niedrigsten Werte (MW
0,2558, ilbrige Gattungen 0,4811; vgl. Tab. 6.9e). Moglicherweise ist der KFK des rezen-
ten Menschen weniger integrativ organisiert als bei den Ubrigen Hominoidea. Es scheint,
als bestlinde eine geringere Abhangigkeit der Module voneinander, was ein unabhangige-

res Evolvieren der Schadelkompartimente im Rahmen adaptiver Prozesse zur Folge haben
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konnte. Dass sich seit dem Erscheinen von Homo ergaster/erectus vor ca. 1,6 MJ enorme
Wandlungen in den kraniofazialen Strukturen vollzogen haben, ist unzweifelhaft. Diese
Umformungen haben dazu gefiihrt, dass der rezente Mensch im Vergleich mit den Fossilien
seiner eigenen Phylogenese, weitaus distinkter ist als die Gbrigen Hominoidea verglichen mit
deren eigenem Fossilreport. Es ist denkbar, dass die ,jungen Morphe‘ des modernen Homo
durch eine funktionelle Trennung der Module bestimmt ist, welche die rasche Zunahme des
Hirnvolumens, die Reduktion des Mastikationsapparates und die Schadelbasismodifikationen

im Rahmen der Bipedie erst ermoglicht hat.

7.2.3 Sexualdimorphismus (RD und Module)

Die geschlechtlichen Unterschiede der Schadelgestalt sind keine Kernfrage dieser Studie
und sollen hier nur kurz behandelt werden. Die Geschlechter in RD wurden pro Gattung
mittels eines ANOSIM Testes analysiert (vgl. Tab. 6.13). Hylobates und Homo zeigen — rein
morphognostisch — die geringsten Unterschiede und weisen erwartungsgemald die kleinsten
Werte und folgerichtig den geringsten Sexualdimorphismus innerhalb der Stichprobe auf.
Die Geschlechter von Pongo, Gorilla und Pan sind morphologisch in hohem MaRe voneinan-
der verschieden, was die mathematische Analyse und auch die virtuellen Modelle bestatigen
(vgl. Kap. 12).

Die MANCOVA-Werte der Moduldatensatze zeigen, dass das FM die Geschlechter optimal
trennt, wahrend die Trenngiite von NM geringer ist und flir BM weiter abnimmt (vgl. Tab.
6.14). Geschlechtsspezifische morphologische Unterschiede zeigen sich demnach primar
im Gesichtsskelett. In den sogenannten ,Face-to-Face-Groups’ der Primaten, welche zudem
eine extreme Frontalisierung der Orbitae und damit eine Fokussierung auf das nach vorn
ausgerichtete Sichtfeld aufweisen (Stichwort: rdumliches Sehen durch Stereoskopie), ist die
Manifestation von geschlechtsspezifischen Merkmalen im Gesicht sinnvoll. Dies trifft vor al-
lemfiir jene Genera der Hominoidea zu, deren Sozialsysteme sich durch GroRgruppen (Harem,
Fission-fusion) und eine hierarchische Organisation mit einem Alphamannchen auszeichnen.
Jene Unterschiede schlagen sich auch in der geschlechtsspezifischen Auspragung der parana-
salen Strukturen nieder (vgl. Abb. 12.35 bis 12.39). Davon ausgenommen ist Pongo, der trotz

eines ausgepragten Sexualdimorphismus solitar lebt. Ausgedehnte Streifgebiete und die ra-
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sche visuelle Identifikation eines potenziellen Rivalen bzw. einer Partnerin/eines Partners
auf die Distanz konnten ein Grund fir die Auspragung dieser Strukturen sein. Maskuline
Pongo zeichnen sich zudem durch einen eklatanten Bimaturismus aus, welcher einerseits
dominante mannliche Tiere mit extrem ausgepragten sekundaren Geschlechtsmerkmalen
(z. B. Wangenwiilste) und andererseits hierarchisch tiefer stehende Mannchen mit ei-
ner fast femininen Morphe hervorbringt. Letzteres steht im Zusammenhang mit alterna-
tiven Fortpflanzungsstrategien der unterlegenen Mannchen (ROHRER-ERTL 1984, GALDIKAS
1985, WINKLER ET AL. 1988, KNOTT 1999, UTAMI ET AL. 2002, SCHWARTZ 2005, SENCK 2007).
Hylobates und Homo als monogame oder seriell monogame Gattungen weisen keinen sol-
chen Dimorphismus auf. Es ist jedoch gerade fliir Homo bekannt, dass der aufrechte Gang die
sekundaren Geschlechtsmerkmale betont und die Artgenossen bzw. das andere Geschlecht
zusatzlich mittels extrakorporaler Attribute tiber die geschlechtliche Zugehorigkeit informiert
werden. Diese Schlussfolgerungen sind rein auf die Gestalt des KFK bezogen und schlieSen
die mannigfaltigen sonstigen Geschlechtsmerkmale (Verhalten, Geruch, Farbung, Grolie) be-

wusst nicht mit ein.
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7.3 Virtuelle Rekonstruktion (lll)

Es sollte gezeigt werden, dass die Synthese quantitativ-statistischer Daten mit dreidi-
mensional rekonstruierten Modellen einen sinnvollen Ansatz zur Diskussion adaptiver

Gestaltdifferenzen darstellt.

7.3.1 Allgemeines

Die mittelsamira™ erstellten Modellefiir flinfweiblicherespektive finfmannliche Individuen
aus den finf Gattungen der Hominoidea erweisen sich als ideale Forschungsobjekte bezliglich
der Beurteilung externer und insbesondere interner Strukturen (vgl. amira™-DVD). So wur-
den mittels CT-Daten das gesamte Kranium sowie die Nasennebenhdhlen und ein ,Abguss’
bzw. eine Abformung des Endokranium rekonstruiert. Die erhaltenen Modelle bieten neben
der reinen Visualisierung und Animation der betreffenden Strukturen die Moglichkeit einer
quantitativen Beurteilung durch volumetrische Messungen (vgl. Tab. 6.15, 6.16 und 6.17).
Die Moglichkeit einer starken VergroBerung (Zoom-Funktion) sowie die Betrachtung inter-
essanter Strukturen aus jeder beliebigen Perspektive und damit erleichterten Beurteilung
derselben, sollte bei virtuellen Modellen nicht auller Acht gelassen werden. Die Erzeugung
von Transparenzen stellt eine weitere Moglichkeit dar, die Integration von Schadelknochen
bzw. kndchernen Verstrebungen und innenliegenden Hohlrdumen darzustellen. Die Software
bietet Uberdies die Moglichkeit, das Schadelmodell stufenlos und in allen Ebenen zu schnei-
den und diese Schnitte als Oberflache, dhnlich einem CT-Slice, wiederzugeben. Dies ermog-
licht die Beurteilung der Knochendicken und verdeutlicht erneut die Lage knocheninterner

Hohlungen und Kavernen in Bezug zu anderen Strukturen.

7.3.2 Vorteile und konkrete Verwendung virtueller Rekonstruktionen

Viele der im Folgenden angesprochenen Vorteile virtueller Modelle wurden bereits fir
die Diskussion der statistischen Resultate eingesetzt. Deskriptive en détail-Beschreibungen

der Rekonstruktionen wiirden wenig Sinn machen; daraus folgend dient dieses Unterkapitel
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hauptsachlich der Darstellung von diagnostischen Méglichkeiten an virtuellen Modellen. In
der Diskussion erwihnte Strukturen und Ubersichten sind auf den Abbildungen in Kapitel 12

und der im Riickendeckel dieser Arbeit befindlichen amira™-DVD visualisiert.

Cavitas
nasi

Abb. 7.4: CT-Slice von Pan maskulin (Hohe postorbitale Einschniirung) zur Prasentation endo-
kranialer Hohlungen, Maf3stab = 1 cm

Die Rekonstruktion des kndchernen Anteils samtlicher Kranien gestaltete sich insofern
schwierig, als das die automatisierte Segmentationsfunktion per Graustufenhistogramm kei-
ne befriedigenden Ergebnisse erbrachte. So musste via SegementationEditor nahezu jeder
Slice in allen moglichen Orientierungen angesteuert und isoliert bearbeitet werden (vgl. Kap.
5.2.4). Die Reduktion der Datensatze um die Halfte oder partiell zwei Drittel aller CT-Slices
machte es zudem kompliziert, vertikale Strukturen (z. B. Orbitawadnde, internasale Septen,
Schadelseitenwand) komplett zu rekonstruieren. Die Modelle sind dessen ungeachtet mehr
als zufriedenstellend im Hinblick auf die Beurteilung hier angesprochener Strukturen und
Gestaltmuster. Interne Strukturen (Endokranium, Sinus paranasales) lielen sich dagegen re-
lativ problemlos erkennen und modellieren, denn solcherart Hohlungen (bzw. Strukturen

mit der Dichte 0) zeigen sich als vollstandig schwarze Flachen (vgl. Abb. 7.4) und lassen sich

— 194J



_ Integrative Musterbildung kranialer Strukturen 7 Auswertung und Diskussion

mittels Blow-Tool miihelos anwahlen (vgl. Kap. 5.2.4).

Vergleicht man die fotografischen Normaufnahmen mit den amira™-Normae, so sind keine
eklatanten Abweichungen festzustellen (vgl. Kapitel 12). Im Gegenteil, es lassen sich diverse
Strukturen besser am Modell als am realen Objekt diagnostizieren, was die Interpretation
der mathematischen Resultate unterstiitzend erleichtert. GroRRe, Gestalt und strukturelle
Beschaffenheit von FK, NK und BK lassen sich ekto- und endokranial miihelos beurteilen.
Die Isolation der groRen funktionellen Schadelanteile (Fazial- und Neurokranium) lasst die
Messung des Endokranialvolumens und die Erstellung eines volumetrischen FK-NK-Index zu,
welcher weiteren Aufschluss Uber die differenzierenden Gefiige gibt (vgl. Tab. 6.17).

Die Betrachtung der externen und internen Morphologie der Basis cranii verdeutlicht,
dass samtliche Hominoidea — exklusive Homo — eine relativ homogene Gestaltung dieses
Kompartiments aufweisen (vgl. Abb. 12.31 und 12.32). Dies betrifft sowohl die Gestalt der
Fossae cranii als auch die Lage und GroRe der Durchtrittsstellen von Gefalen und Nerven (vgl.
Abb. 7.3). Projiziert auf die Ergebnisse der multivariaten Analysen bestatigt dieser Befund
die statistischen Resultate einer morphologisch konservierten und phylogenetisch alten/per-
sistenten Struktur. Ebenso sind die erheblichen Differenzen im Fazial- und Neurokranium mit
Hilfe der interaktiven Werkzeuge innerhalb des 3D-viewers optimal diagnostizierbar. Die in
Abbildung 12.33 prasentierten mediansagittalen Schnittbilder veranschaulichen, dass es be-
trachtliche Unterschiede in den Knochendicken aber auch der internen Anordnung diverser

Strukturen (z. B. Palatinum/Maxillare, Sinus, Endokranium) gibt.

7.3.3 ,Funktionslose’ Raume und ,Pneus’

Die Rekonstruktion paranasaler Strukturen wirft Fragen nach der Funktion dieser ,leeren’
oder ,funktionslosen’ Rdume auf (BLANEY 1990). RAE und KoPPE (2004) beschreiben aufgrund
physiologischer und biomechanischer Uberlegungen zwei mogliche Funktionskomplexe: (1)
extreme OberflachenvergrofRerung und erhdhter Blutdurchfluss im auskleidenden respirato-
rischen Schleimhautepithel zur Thermoregulation (Anwarmung oder Kihlung der Atemluft)
und Verhinderung bakterieller Infektionen und (2) Gewichtsreduktion und Kompensation
des mastikatorischen Stresses. Letzteres wird begriindet durch die optimale Kraftverteilung

in sogenannten ,thin-walled bony shells’, also diinnwandigen Schalenkonstruktionen (z.
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B. Sinus, Orbitae, interorbitale Septen), welche mit einem Minimum an Materialaufwand
— und folglich Gewicht — ein Maximum an Kraftkompensation erreichen (FEHRENBACH und
HERRING 2002, PREUSCHOFT ET AL. 2002, WITZEL und PREUSCHOFT 2002). Jene ,Schalen’ re-
prasentieren zusatzliche stlitzende und protektive Einheiten zwischen den knéchernen
Pfeilern des Fazialskeletts, welche als kompensatorische Strukturen gegen Torsions-, Druck-
und Biegekrafte gesehen werden (vgl. Kap. 3.3.2). Experimentelle Tests oder gar Beweise
fur diese Hypothesen gibt es bis dato nicht. Dementsprechend restimieren RAE und KOPPE
im Hinblick auf zukiinftige Studien (2004 S. 218): ,,There are obviously many problems that
hinder the evaluation of the sinus spaces. In contrast to other parts of the body, the head is
a highly complex framework that serves as a host of highly specialized organs, such as the
brain as well as the organs of special senses. [...] ...it will be impossible to elucidate the “true”
biological function of the paranasal sinuses without considering their relationship to all rel-
evant components of the head during ontogeny and phylogeny”.

Einer aus dieser Untersuchung heraus entstandenen Hypothese nach repradsentieren so-
wohl die partiell extrem tUberformten Pfeiler- und Balkenstrukturen (Gorilla und Pongo) als
auch die betrachtlich expandierten Hohlrdume des FK ,Reservestrukturen’ oder Orte der ,frei-
en Formverdanderung’ also Praadaptationen im Sinne organismischer Lizenzen. Offensichtlich
bewirken d@hnliche Biologien innerhalb der nicht-menschlichen Hominoidea auch dhnliche
Morphen - die intergenerischen Unterschiede sind jedoch zu grof3, um alleine durch konstruk-
tiv-mechanistische und/oder funktionelle Notwendigkeiten erklarlich zu sein. Dies bedeutet,
dass spezifische Formationen einerseits als Funktionskorrelate und andererseits als struk-
turale Depots fiir zukiinftige Adaptationen charakterisiert werden kénnen. Davon betroffen
sind mit groBer Wahrscheinlichkeit die Supraorbitalregion (JACOBSHAGEN 1981), paranasale
Strukturen, maxillare Pfeiler und die Interorbital- sowie Alveolarregion. Diese Kompartimente
zeigen sich auch in den Homininenfossilien und deren ,kurzer’ Stammesgeschichte als hochst
wandelbare Strukturen (RAK 1983, 1985; BILSBOROUGH UND RAE 2007).

Angesichts des anagenetischen Ansatzes und der hydraulischen Maschinenanalogie der
Frankfurter Organismustheorie muissen die Luft- bzw. Stickstoffmonoxid (NO)-gefillten
Rdaume der Nasennebenhohlen (HISCHMA 2005) als die Pneu-Theorie (vgl. Kap. 4.6.2) durch-
brechende Geflige gesehen werden. Sollten tatsachlich samtliche formbildenden und -ver-
andernden Vorgange Resultate hydrodynamischer Prozesse in flissigkeitsgefiillten Systemen

sein, welche in einer koharenten und graduell verlaufenden Formenfolge stehen, so ist
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fraglich, in welcher Weise paranasale und pneumatisierte Strukturen des Schadels darin in-
volviert sein kdnnten. Auch markgefiillte Raume des Kranium miissen durch das stets vor-
handene knécherne Trabekelwerk nicht unmittelbar als Pneu fungieren, konstruktionsmor-
phologisch sind vielmehr kombinierte Anpassungen dynamischer und statischer Massen
erforderlich. Eine rein auf hydrophysikalischen GesetzmaRigkeiten basierende ,alternative’
Evolutionstheorie stellt demzufolge einen reduktionistischen Ansatz dar, der den realen na-

tlrlichen Gegebenheiten eines Organismus keinesfalls gerecht wird.
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7.4 Morphologische Muster und Trends — ein Fazit

Im Folgenden sollen die wesentlichen erfassten morphologischen Trends bzw. Muster die-

ser Studie stichpunkartig zusammengefasst und biindig kommentiert werden.

1. Homo = einzigartige Form — in samtlichen Analysen zeigt sich, dass der KFK des ana-
tomisch-modernen Menschen starke phanetische Abweichungen von den (ibrigen
Genera der Hominoidea aufweist.

2. Homo = erhohte Trenngiite — bezieht man die Konfigurationen von Homo in die
Analysen ein, zeigt sich ein signifikanter Anstieg der Trennwahrscheinlichkeit.

3. Homo = Enkephalisation — die Gestalt des menschlichen Schadels scheint primar
durch die enorme Zunahme des Hirnvolumens beeinflusst zu sein.

4. Homo = unabhidngige modulare Evolution — generell scheinen sich die hier unter-
suchten Module in der Evolution zum anatomisch-modernen Menschen voneinan-
der unabhangig gemacht zu haben.

5. Hylobates = distinkte Morphe — die untersuchten Spezies der Hylobatidae zeigen in
allen Analysen eine von den (ibrigen nicht-menschlichen Gattungen abweichende
Gestalt.

6. Nicht-menschliche Hominoidea = Mastikation — anders als bei Homo, formt der
Mastikationsapparat mafigeblich die Schadelgestalt bei den librigen Gattungen

7. Allometrie = gestaltbildender Faktor — GroRenunterschiede haben einen groRen
Einfluss auf die kraniale Morphe (z. B. Hylobates und Gorilla).

8. Ahnliche Biologie = dhnliche Morphe — analoge Anforderungen kreieren vergleich-
bare Adaptationen und Schadelgestalten (z. B. Gorilla und Pan), divergierende
Bedingungen (z. B. Allopatrie) erzeugen vice versa heterogene Formen.

9. BK = konservierte Struktur — die Schadelbasis erweist sich in samtlichen Analysen
—und auch morphognostisch — als deutlich homogenstes und persistentes
Kompartiment (exklusive Homo), wahrend FK und NK ,formbarer’ erscheinen.

10. FK > NK > BK — die Trenngilite innerhalb der Module nimmt vom Fazial- iber
das Neuro- zum Basikranium hin stetig ab, kongruent verhalt es sich mit der
,Wandelbarkeit (vgl. Punkte 9 und 10).

11. Integration FM/NM > NM/BM > FM/BM - faziales und neurokraniales Modul kor-
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relieren generell starker miteinander als das neurokraniale mit dem basikranialen
Modul. Die schwachste Wechselwirkung zeigen das faziale und das basikraniale
Modul.

12. Juvenile = Uniformitat — die juvenilen Exemplare des Datensatzes zeigen in allen
Analysen eine Affinitat zueinander und/oder zu Formen mit einem niedrigeren FK-
NK-Index, also groflerem NK und kleinerem FK.

13. Funktionslose Strukturen = ,morpho-adaptive Reserve’ — paranasale Sinus und
Uberformte kompensatorische Strukturen des FK wirken hypothetisch als strukturel-

le Depots der potenziellen Morphogenese.
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7.5 Erorterungen zum vorliegenden Ansatz

Schlussfolgerungen aus einer multivariat-statistischen Analyse eines LM-Datensatzes
kdnnen nur dann valide sein, wenn die Messpunkte prazise beschrieben, die Messung ex-
akt vorgenommen und die mathematischen Analysen sachgemafld durchgefiihrt wurden.
Die Fehlermessung zeigt, dass die intrasubjektive Abweichung fiir alle LM unterhalb der
Ausschlussschwelle liegt (vgl. Tab. 5.6). Ob die ortliche Beschreibung der LM prazise genug
ist, kdnnte nur eine intersubjektive Fehlermessung zeigen; diese wurde hier nicht durchge-
fihrt. Die Ergebnisse der statistischen Analysen zeigen im Vergleich mit publizierten Arbeiten
unter nahezu gleichartigen Bedingungen (Stichprobe, Messinstrument, Messpunkte) ahnli-

che Ergebnisse, so dass von einer objektiv korrekten Analyse ausgegangen wird.

Dass ein aus 85 LM bestehender Datensatz ein ,zu viel’ an Datenmasse darstellt, konnte in
den empirischen Analysen nicht bestatigt werden. Allerdings erweist sich die Interpretation
der inhdrenten Muster als schwierig. Es bleibt fraglich, ob die Uberdeterminiertheit spe-
zifischer Strukturen eine Uberlagerung der Variabilititen in anderen Bereichen bewirkt.
Geht man davon aus, dass die Methode auf fragmentierte Fossilien der Primaten Ubertra-
gen werden kdnnte, ware eine Reduktion auf die in der PCA gewichteten LM zweckmaRig.
Es ist zudem sinnvoll, weitere kleinrdumigere Module des Kranium einzuteilen und deren

Trennfahigkeiten zu testen.

Eventuell fihrt die Einbeziehung aller fiinf Genera der Hominoidea zu einer stark erhdhten
Heterogenitat bzw. kiinstlich hervorgerufenen Variabilitat der Datenstruktur. Die Isolierung
der ,groBen Genera’ (Pongo, Gorilla, Pan und Homo) unter Ausschluss der Hylobatidae ware
eine MaRnahme zur Verringerung der durch den GroRenfaktor determinierten Variabilitat.
Desgleichen kénnte die Homogenisierung der Altersstruktur und eine Verringerung der
Anzahl einbezogenen Spezies pro Gattung fiir eine ,Bereinigung’ des Urdatensatzes bezliglich
moglicher Storfaktoren sorgen. Allerdings sollten diese Modifikationen immer hinsichtlich
der spezifischen Fragestellungen erfolgen, denn das Erkennen formbildender Muster wird
durch die Einebnung der Variabilitat teilweise stark beeintrachtigt oder kanalisiert. Es be-
steht die Gefahr einer selbsterfillenden Prophezeiung, wenn ausschliefilich jene Exemplare

ausgewahlt werden, die einen verifizierenden Einfluss auf die Hypothesentestung haben.

— ZOOJ



_ Integrative Musterbildung kranialer Strukturen 7 Auswertung und Diskussion

Real bestehende Differenzmuster zwischen Genera, Geschlechtern und Altersstufen kdnnen
auch — wie dargestellt — aus einem GroRdatensatz wie dem vorliegenden ,herausgerechnet’

werden.

Bedauerlicherweise gebot die extrem hohe Anzahl fazialer LM eine starke Reduktion fir
die Analyse der modularen Beziehungen, so dass die palatinalen Strukturen nicht einbezo-
gen wurden. Rein morphognostisch sind Abweichungen von der generellen Morphologie des
knochernen Gaumens jedoch nur flir Homo feststellbar (Verkiirzung, Verbreiterung und pa-
rabolische Form), so dass diese ,Auslassung’ keinen entscheidenden Einfluss auf die Validitat

der Analysen haben sollte.

Die Erfassung des BK konnte aufgrund der Verdeckung’ der anterioren Anteile durch pa-
latinale Strukturen nur im posterior gelegenen ektokranialen Bereich erfolgen. Der vordere
Anteil des BK bzw. die Fossa cranii anterior enthalt nur wenige diskrete Strukturen und deren
Einbeziehung wiirde kaum einen verandernden Einfluss auf die Analysen ausiiben. Zudem
konnte die interne Homogenitat des BK mittels virtueller Modelle eindeutig nachgewiesen

werden.

Virtuelle Rekonstruktionen mittels CT-Slices und Segmentationssoftware erfassen einen
einzigen Schadel pro Gattung und Geschlecht. Somit sind weder addquate Aussagen (iber
die intra- noch die intergenerische Variabilitat zu treffen. Es ist jedoch durchaus méglich, den
Ansatz der vergleichenden Anatomie anzuwenden, um die mittels multivariater Statistik auf-
gedeckten Muster am jeweiligen Individuum darzustellen. Die Exemplare wurden bewusst so
ausgewahlt, dass sie keine Deformationen aufweisen bzw. eine ,Aussenseitermorphologie’

der jeweiligen Gattung reprasentieren.
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7.6 GMM - pro und kontra einer innovativen Methode

Pro GMM

Ein dreidimensionales Objekt kann nur durch X-Y-Z-Werte raumlich prazise beschrieben
werden. Die Konfiguration dieser Raumkoordinaten beinhaltet die mathematisch-geome-
trische Information und ermoglicht die exakte raumliche Rekonstruktion der untersuchten
Form. Differenzen zwischen Formen respektive Konfigurationen lassen sich optimal kalku-
lieren, wenn die raumliche Information wahrend der Analysen erhalten bleibt; dies gewahr-
leisten die Methoden der GMM. Sofern die Kriterien fiir valide LM eingehalten werden und
eine mathematisch korrekte Methode zur Beseitigung von Stérfaktoren (GroRe, Rotation,
Translation) zur Anwendung kommt (hier GPA), entwickelt die GMM eigene Vorteile fiir die
Erkennung musterhafter Gestaltwandel innerhalb spezifischer Gruppierungen via multivari-

at-statistischer Techniken.

Contra GMM

Die Komplexitdt eines dreidimensionalen Datensatzes erschwert die Interpretation
der Resultate erheblich. Im Falle kraniomorphologischer Analysen addieren sich die-
se Deutungsschwierigkeiten mit denen, die sich fir das hoch komplexe System kranialer
Kompartimente ohnehin eroffnen. Elaborierte mathematische Methoden, welche diese
Problematik vermindern sollen, erschlieRen sich dem ,Nichtmathematiker’ haufig nicht auf
Anhieb, so dass Ergebnisse und Diskussionen derselben undurchschaubar und damit irre-
levant bleiben. Moglicherweise kann die Kombination aus GMM-Daten und klassischen
Distanzmalien — in wechselseitiger Erhellung — einen Teil dieser Schwierigkeiten |6sen. Der
Gebrauch von DistanzmaBen der ,klassischen’ Schule ist auch heute noch durchaus sinn-
voll. Verfligbare Referenzdatensatze (HOWELLS 1973, 1989) basieren bisher vorwiegend
auf solchen Daten, die Erfassung der fiir die Variabilitdt ,verantwortlichen’ Distanzen in
einer Faktorenanalyse gelingt einfacher und die Messungen erfordern keine aufwandigen
Apparaturen, sind also fiir die Arbeit im Feld ideal geeignet. Auch gegenwartig werden et-
liche Studien auf Distanzmalbasis publiziert (HENKE ET AL. 1995, 1996, 1997; HENKE 1996;

BRUNER ET AL. 2003, HARVATI 2003, ULHAAS 2006; DURBAND 2008; RIGHTMIRE ET AL. 2008;
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AbschliefSfende Bemerkungen

Morphometrische Methoden haben seit den 90er Jahren durch die Synthese traditioneller
multivariat-statistischer Methoden mit neuartigen Messeinrichtungen/Techniken zur dreidi-
mensionalen Erfassung und Analyse von Formen einen Wandel erfahren. Die libersteigerte
Darstellung dieser Veranderungen als ,Revolution’ ist trotz der vorliegenden Verdanderungen
metrischer Analysen eigentlich nicht gerechtfertigt. Die GMM ist noch immer als ,junge’
Disziplin zu bezeichnen, die empirische Erfahrungswerte und valide Richtlinien bendtigt,
um sich vollends in die morphometrische Forschung zu integrieren. Nichtsdestotrotz haben

Landmarkanalysen und dreidimensionale Studien ein zukunftsweisendes Leistungsvermaogen,

mit dessen Hilfe alte Fragestellungen aufgegriffen und neu beleuchtet werden kénnen.

—ZOSJ



_ Integrative Musterbildung kranialer Strukturen 8 Zusammenfassung

8. Zusammenfassung

Mittels eines mechanischen Gelenkarm-Messgerates (MicroScribe-G2) wurden 85 ekto-
kraniale osteologischen Messpunkte (Landmarks) bzw. dreidimensionale Koordinaten an ca.
520 Schadeln aus den funf Gattungen der Hominoidea (Menschenaffen, Menschenartige)
akquiriert. Das Messprotokoll umfasst die Gestalt des gesamten dufSeren Schadels und kann
in einem einzigen Arbeitsschritt bearbeitet werden. Aus dem Datensatz wurden — dem ,lib-
lichen Procedere’ der Geometric Morphometrics (GMM) folgend — via Superimposition alle
geometrischen Storfaktoren (GroRe, Translation, Rotation) eliminiert und die verbleibenden
Residuale bzw. ,Gestalt-Variablen diversen multivariat-statistischen Verfahren unterzogen
(Faktoren, Cluster- und Korrelationsanalysen sowie statistische Tests). Es wurden drei Grof3-
datensatze und einige Sub-Datensatze generiert, deren Resultate in einem vergleichenden
Ansatz zur Diskussion kamen.

In einem weiteren Arbeitsgang wurden zehn Schéadel (je einer pro Gattung und Geschlecht)
mittels eines CT-Scanners radiologisch erfasst und etliche Strukturen (gesamtes Kranium, En-
dokranium, paranasale Hohlrdume) mit Hilfe der Segmentationssoftware amira™ rekonstru-
iert. Die daraus resultierenden virtuellen Modelle dienten neben der visuellen und inter-
aktiven Beurteilung relevanter Formationen auch der volumetrisch-quantitativen Erfassung

verschiedener Teile des Schadels.

Eine der Hauptaufgaben anthropologischer Forschung besteht darin, Variabilitat zu erfas-
sen und diese auch quantitativ analysierbar zu machen. Dass es Unterschiede zwischen den
Schadelmorphen der untersuchten Genera gibt, ist rein morphognostisch unzweifelhaft, es
fehlt jedoch ein objektives Mal, um die Divergenzen mathematisch komparativ zu erfas-
sen. Die Werkzeuge der Geometric Morphometrics (GMM) bieten durch die Eliminierung
von Storfaktoren und den Erhalt der raumlichen Information liber alle Analysen hinweg die
Moglichkeit einer umfassenden Registrierung gestaltlicher Differenzen der duRReren Gestalt

in drei Dimensionen.

Neben den genusspezifischen Divergenzen wurden gestaltliche Unterschiede zwischen den

Gattungen und Geschlechtern ebenso analysiert wie allometrische und korrelativ-integrative
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Wechselbeziehungen. Diese Fragestellungen wurden unter dem GrolRbereich ,,Morphologi-

sche Differenzierung” subsummiert.

Morphologisch-integrative Prozesse sind in der Bildung der spezifischen Schadelformen
und ihrer Veranderungen innerhalb der Onto- aber auch der Phylogenese von groRem In-
teresse. Welche Mechanismen die Formung kranialer Strukturen beeinflussen und welches
Ausmal’ die wechselseitige Beeinflussung der modularen Kompartimente annimmt, ist im
Hinblick auf die Rekonstruktion der ,Formwandelabfolge’ einer jeden Spezies hinreichend zu
klaren. Die Analysen dieses Teilabschnitts wurden unter der Bezeichnung ,,Modulare Integra-

tion” vereinigt.

Radiologische Aufnahmen (CT, MRT, uCT) bieten eine optimale Ergdnzung zu den quanti-
tativen Analysen, denn sie erlauben die nicht-invasive Darstellung interner Strukturen (z.B.
Stirn- und Kieferhdhlen, Innenohr, Schadelbasis). Computer-basierte Modelle wurden aus
CT-Scans und mit Hilfe der Segmentationssoftware amira™ in der Abteilung ,Virtuelle Rekon-
struktion” dargestellt. Die Ableitung strukturaler ,Faktoren’ fiir die Auspragung spezifischer
externer Schadelmerkmale aus diesen Modellen heraus wurde als ein primares Ziel der vor-
liegenden Studie gesehen. Die Kombination multivariater Statistik mit computer-assistierten
Rekonstruktionen eroffnete neue Perspektiven in der Diskussion um Gestaltvariabilitdt und

evolutionsmorphologische Fragestellungen.

Die eingehende Diskussion der Resultate ermdéglichte die Formulierung musterartiger
Trends fir die vorliegende Stichprobe.

Homo erwies sich liber alle Analysen hinweg als diejenige Form mit den offensichtlich
grofRten Divergenzen relativ zu den (ibrigen Gattungen. Bei isolierter Betrachtung der nicht-
menschlichen Hominoidea zeigte sich Hylobates als diejenige Gattung mit der distinktesten
Schadelgestalt. Wahrend das Kranium des anatomisch-modernen Menschen primar von En-
kephalisation und fazialer Retraktion (Orthognathisierung) dominiert ist, erweist sich das
mastikatorische System als mafRgeblich formbildendes Kompartiment bei den nicht-mensch-
lichen Formen. Homogene allometrische Bedingungen und analoge Okologien kreieren
dhnliche Morphen; Verschiedenartigkeit der genannten Bedingungen bewirkt heterogene

Gestalten. Integrativ-modulare Prozesse scheinen in der Evolution von Homo unabhéangiger
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voneinander geworden zu sein als bei den Ubrigen Gattungen. Generell zeigte die vorliegen-
de Analyse, dass Fazial- und Neurokranium am starksten miteinander wechselwirken und
das Basikranium geringe Korrelationen in Bezug auf Gesichts- oder Hirnschadelverdanderun-
gen zeigt. Das Basikranium erwies sich bei den nicht-menschlichen Hominoidea und tber
alle Analysen hinweg als konservative und evolutiv-persistente Struktur mit dem geringsten
Veranderungs-Potential. Juvenile Individuen innerhalb des Datensatzes zeigen eine hohe Af-
finitat zueinander und zu Formen mit einem niedrigen FK-NK-Index, also kleinem Gesichts-
und groBem Hirnschadel. Dass Gorilla und Pan hypothetisch unterschiedliche Positionen auf
derselben ontogenetischen Trajektorie besetzen, konnte durch eine Regressionsanalyse be-
statigt werden. Das Gorilla-Kranium erweist sich dabei als diejenige Form, welche durch eine

grolRenrelevante Prolongation der Schimpansen-Wachstumskurve erklart werden kann.
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9. Ausblick

Die Synthese dreidimensionaler GMM-Analysen mit virtuellen Rekonstruktionen ist ein
leistungsfahiges Werkzeug fiir morphometrische Studien; dies wird durch die vorliegende
kraniofaziale Analyse deutlich. Zur Klarung der komplexen Resultate solcher Untersuchun-
gen ist die Einbeziehung mannigfaltiger biologischer Erkenntnisse aus den Bereichen Taxo-
nomie, Evolutionsbiologie, Paldontologie, Funktionsmorphologie, Biomechanik, EvoDevo-

Forschung, Molekularbiologie, Physiologie u. v. m. obligat.

Tomografien und die Rekonstruktionen via interaktiver 3D-Software etablieren sich immer
starker im Alltag gestaltmorphologisch forschender Wissenschaftler, auch und gerade bei der
Analyse menschenartiger Fossilien und Artefakte. ,Alte Fragen’ nach allometrischen Fakto-
ren, ontogenetischen Prozessen, phylogenetischen Adaptationen und modularer Integration
werden erneut aufgegriffen und mit einem modernen Methodenrepertoire aus einer ande-
ren ,Perspektive’ — namlich der dreidimensionalen — beleuchtet. Derartige Ansatze erzielen
erfahrungsgemald umfassendere Ergebnisse, wenn ein multidisziplindres Team von Speziali-
sten aus verschiedenen assoziierten Fachgebieten an der Interpretation arbeitet. Diese Idee
brachte in den vergangenen Jahren eine Reihe vernetzt organisierter Foren, Datenbanken
und Forschungsteams hervor. Primar zu nennen sind fiir die Bereiche GMM und virtuelle
Analysen die Website der SUNY Stony Brook Morphometriker (http://life.bio.sunysb.edu/
morph/) als frei zugangliches Informations- und Datenaustauschforum, die Homepage von
Denise Slice (www.morphometrics.org) mit einem dhnlichen Ansatz, das European Network
of Virtual Anthropology (EVAN, www.evan.at) als Verbund europdaischer Firmen und For-
scher mit Hauptsitz in Wien und der bedauerlicherweise nicht frei zugéngliche Neanderthal
Studies Professional Online Service (NESPOS, www.nespos.org) als umfassende Datenbank
fir virtuelle Neandertaler-Fossilien, -Artefakte und Fundorte. Letztere werfen einmal mehr
Fragen nach dem Nutzen einer Vermarktung durch bzw. Abhangigkeit der Wissenschaft von
Investoren mit kommerziellem Interesse auf. Dank der Moglichkeiten des WWW und mo-
derner Datenbanksysteme sind sowohl der Wissens- und Datenaustausch als auch die Akku-
mulation derselben gegenwartig einfacher denn je; dementsprechend sollte jeder Wissen-

schaftler im Interesse der Forschung die Verbreitung valider Daten anstreben. Der Urdaten-
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satz der vorliegenden Arbeit nebst Messprotokoll wird aus diesen Griinden nach Abschluss
des Promotionsverfahrens unter der Webadresse ,http://www.uni-mainz.de/FB/Biologie/

Anthropologie/thorolf _hardt.php” veroffentlicht.

Bedauerlicherweise sind komplexe Ansatze, welche morphologische und molekulare Ana-
lysen miteinander vereinen, dullerst rar. Gerade fiir Fragestellungen genotypischer Determi-
nation und phanotypischer Plastizitdt waren solche Arbeiten von grolRer Bedeutung, denn
so konnten wechselseitig gewichtige genetische und relevante morphologische Differenzen
miteinander korreliert werden. Die Wechselbeziehungen zwischen sequenzieller Codierung
und phanotypischer Auspragung sind allerdings unter- und miteinander derart vernetzt,
dass sich die Isolation der analytisch relevanten Strukturen als duRerst diffizil herausstellt.
Erkenntnisse in diesem Bereich waren gerade fiir phylogenetische und taxonomische Fra-
gestellungen von hochstem Wert. Aufgrund der komplexen Formerfassung kann die GMM

moglicherweise einen Beitrag dazu leisten.

Die vorgestellten Analysen decken nur einen kleinen Teil der potentiell méglichen Unter-
suchungen am vorliegenden Datensatz ab. Es ergeben sich diverse erganzende und/oder

anhangige Ansatze flr weitere Analysen, die im Folgenden gelistet werden:

(1) Ergebnisse der dreidimensionalen Analyse kdnnten mittels klassischer DistanzmaRe
(und/oder EDMA,; vgl. Kap 4.5) abgesichert bzw. alternativ erklart werden. Die ange-
wandte Software PAST bote sowohl die Moglichkeit der Distanzberechnung zwischen
samtlichen LM als auch eine EDMA-Analyse-Methode.

(2) Die spezifische Konfiguration und analytische Herauslosung der juvenilen Individuen
konnte in einem ausgewogenen Datensatz aus Individuen verschiedener Altersstufen
eingehender analysiert werden. Zusatzlich ware die Einbeziehung ontogenetischer
Analysen des KFK an embryonalen bzw. fetalen Stadien sinnvoll.

(3) Die Resultate des Bereichs ,Modulare Integration’ kdnnten mit den Methoden der
EvoDevo-Disziplin aufgegriffen werden, um formbildende Wechselwirkungen zwi-
schen Schadelkompartimenten durch heterochronische Prozesse zu erklaren.

(4) Eine groRere Anzahl virtueller Modelle wiirde die Erstellung eines umfassenden ekto-

und endokranialen Datensatzes ermdoglichen, dessen Analysen mit den hier vorge-
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stellten verglichen werden konnten. Rekonstruierte Fossilien kénnten diesen Daten-
satz optimal ergdnzen.

(5) Die Funktion der paranasalen Strukturen und ihre Beziehung zu den evolutionsmor-
phologischen Gegebenheiten im Schadelskelett via GMM und computer-basierter
Rekonstruktionen ist ein hochinteressanter Ansatz. Von groBem Interesse dabei ware
die Testung der Hypothese, dass derartige Hohlrdaume als ,Ressource’ fir relativ un-
abhangige Formveranderungen dienen.

(6) Die Einbeziehung homininer Fossilien in die Datenmatrix kénnte die Diskussion um
morphologischen Trends bei Hominoidea bezliglich der spezifischen Hominini-Adap-
tationen erweitern. Hierbei ware die Frage um die konservative Persistenz des BK von

grofRter Wichtigkeit.

Zuklinftig werden virtuelle Modelle das reale Objekt ersetzen; dies betrifft vordergriindig
einzigartige Fossilfunde. Die Techniken des CT- und MRT-Scanning sowie des Rapid Prototy-
ping (insbesondere der Stereolithografie und des 3D-printing) ermoglichen das Zuriickho-
len der virtuellen Modelle in die Realitdt und damit die nicht-destruktive Vervielfaltigung
und Begutachtung eines wertvollen Objektes. Die Genauigkeit der Rekonstruktionen wird
mit jeder neuen Generation von Scannern und Softwarelésungen erhéht, wodurch die Un-
sicherheit bezliglich der Anwendbarkeit in einer Analyse vermindert wird. Auch die Anzahl
dreidimensionaler Arbeiten wird sich weiter erhéhen, denn in diesem Bereich bemiihen sich
etliche Forscher um die Weiterentwicklung effizienter Werkzeuge und die Etablierung allge-

mein verbindlicher Analyseprozesse.

Tab. 9.1: Status der untersuchten Genera nach der Roten Liste der IUCN Samtliche analysierten
(International Union for Conservation of Nature)
nicht-menschlichen  Gat-

Gattung Status tungen sind nur noch durch

Hylobates | Hohes bis sehr hohes Aussterberisiko
vom Aussterben bedrohte

Pongo Sehr hohes bzw. extrem hohes Aussterberisiko
Gorilla Sehr hohes bzw. extrem hohes Aussterberisiko oder zumindest extrem ge-
Pan Sehr hohes Aussterberisiko

fahrdete Spezies vertreten

(vgl. Tab. 9.1). Es ist zu bedenken, dass der Verlust dieser Arten einen unwiederbringlichen

Verlust biologischer Vielfalt und damit auch Information bedeutet. Um die menschliche
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Stammesgeschichte, dem aktualistischen Prinzip folgend, rekonstruieren zu kénnen, bené-
tigt man fir die Modellbildung innerhalb der Primatologie / Anthropologie nicht nur die ent-
sprechenden Fossilien, sondern vordergriindig rezente Vertreter der Primaten und speziell

der uns am nachsten verwandten Spezies - der Menschenaffen.
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