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Summary

— The flexibility of the cartilagineous costosternal apparatus and the mobility of the ossa
pubis against the pelvis make it improbable that the kyphotical vertebral column of the trunk
of crocodilians is braced ventrally by tensile elements.

—~ Based on these anatomical facts (FrREY 1988), on the observation of living animals, and
on flexibility experiments with freshly dead animals a dorsal self-carrying system is assumed,
in which the backbone of the trunk, the epaxial musculature and the paravertebral shield form
a functional unit. .

— The paravertebral shield restricts the mobility of the total system.

— When the trunk is raised above the ground, the vaulted backbone is kept under tension
by means of the epaxial muscles. The tendons of the m. (musculus) multifidus, the m. spinalis
and the m. articulospinalis, covered with tonical muscle fibers brace the two parasagittal rows
of osteoderms crosswise against the vertebral column.

~  As the connection between the osteoderms of the paravertebral shield and the spinal
processes is relatively immobile, the interosteodermal ligaments are stressed by shearing
forces. The interosteodermal joints functionally can be regarded as accessory vertebral joints.

— The tension in the interosteodermal ligaments presumably is influenced by the epaxial
muscles via their origins on the osteoderms of the paravertebral shield.

— The vertebral column of the trunk is extended, when the epaxial muscle masses contract
synchronously. According to observations on living animals the dorsum never gets concave
through muscle activity.

- Ventral flexion of the vertebral column of the trunk is only possible, if the costosternal
apparatus is stabilized by thc m. capiti-sternalis and the ossa pubis are stabilized by the
m. ilioischiocaudalis. The tension in the muscles mentioned is brought about by a dorsal fle-
xion of neck and tail.

— The strong myosepta of the m. iliocostalis, which are attached to the lateral margin of
the paravertebral shield are responsible for the transmission of force on the interosteodermal
ligaments and the osteoderms of the paravertebral shield.
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— Forces acting on the musculature of the body wall are transmitted to the paravertebral
shield by means of the fascia lumbodorsalis.

— The epaxial musculature does not only brace and move the carrying system but also
keeps the distance between the processus transversi and the distal parts of the paravertebral
shield constant. The sutures between the proximal and distal osteoderms of the paravertebral
shield are bending zones,

~ During high walk the vertebral column of the tail in its proximal part is held by the
m. mutifidus and the m. spinalis. The distal part of the tail is supported by the ground.

~ The vertebral column of neck and prothorax is suspended by means of the m. serratus
and the mm. rhomboidei. The two muscles together with the m. iliocostalis act as tensile
girdles for these two regions of the backbone.

— The paired chain of cervical ribs ventrally to the vertebral column of the neck forms a
pressure resistent system, which stabilizes the spine of the neck together with the cpaxial cer-
vical muscle masses. The first three vertebrae are fused to a nearly immobile unit by means of
the elongated first pair of cervical ribs.

~ The neck is relatively stiff. It can be moved as 2 whole against the prothorax, as the
hindmost pair of cervical ribs does not form any joints as the anterior ones do.

~ 'The carrying system of the crocodilian trunk resembles a vaulted “box-girder bridge®,
the upper and lower carrior of which is braced crosswise. Both carriors are stressed by com-
pression, as they are fixed between the girdles. The “bridge” consists of single double-T-ele-
ments, which are connected flexibly. This constructional principle is called “self-carrying
double-T-construction®.

— The self-carrying double-T-construction of the crocodilians is compared to the con-
structional principles of other terrestrial tetrapods, which also show an improved type of loco-
motion.

— For the reconstruction of the phylogeny of the Crocodilia (Protosuchia + “Mesosu-
chia® + Eusuchia) the method according to HeEnniG (1950) is used. Fossil groups are also inte-
grated in this reconstruction.

~ From the functional analysis (chapter 4.) follow 16 characters typical for the carrying
system of the Eusuchia. For the interpretation of the fossil record mainly the hard parts are
important. Some soft parts, however, can be reconstructed on the basis of the hard parts.

— The 16 characters are fused to complexes, which are tested in respect to their condition
in the groundplan of Crocodilia and Eusuchia.

~ The morphology of the paravertebral shield of the geologically oldest and most comple-
tely preserved morphospecies of the Crocodilia, the Triassic land crocodile Protosuchus
richardsoni and the Jurassic marine crocodile Steneosaurus bollensis is described and functio-
nally interpreted. .

— The carrying system of Protosuchus is specialized for a fast tetrestrial locomotion;
lateral undulations of the body are nearly prevented.

~ The carrying system of Steneosanrus allows lateral undulations in the lumbal and tail
region necessary for long distance swimming. However, it is most likely uvseless for a long
distance terrestrial locomotion.

— Thus the carrying systems of these two Crocodilia are somewhat derived in respect to
the groundplan of the Crocodilia.

— The carrying system of the Eusuchia is also derived. It allows both horizontal and
lateral flexions of the body. Thus aquatic and terrestrial locomotion is possible. The paraver-
tebral shield consists of four longitudinal rows; interosteodermal peg joints are missing.

— The paravertebral shield of Gavialis gangeticus is different to that of all recent Eusu-
chia: It lacks the osteoderms of the accessonial rows.

— The ontogeny of the paravertebral shield shows that a tetraserial paravertebral shield
with one accessorial scute row on either side and the reduction of interosteodermal peg joints
probably are apomorphies in the groundplan of the Eusuchia,

— The fossil crocodilian Bernissartia fagesii has a tetraserial dorsal shield, the parasagittal
osteoderms of which are very broad, double-keeled and lack any peg joint. This is evifence
that these parasagittal osteoderms are homologons to the paravertebral shield of the Eusuchia
and thgt the lateral osteoderms of Bernissartia are homologons to the accessorial rows of the
Eusuchia.
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—  Bernissartia is closer to the groundplan of the Eusuchia as Gawialis in respect to the
morphology of the paravertebral shield. Tﬁe lack of accessorial rows is an autapomorphy of
the gavials,

—  Form and function of the paravertebral shield of the representative of the groundplan of
the Crocodilia is reconstructed.

— The representative of the groundplan mostly was a terrestrial crocodile. It was more
terrestrial than Steneosaurus and the Eusuchia. Contrary to Protosuchus, however, it was able
to swim.

Zusammenfassung

— Die Biegsamkeit des knorpeligen Costosternalapparates und die Beweglichkeit der
Ossa pubis gegen das Becken machen eine ventrale Zugverspannung der kyphotisch getra-
genen Rumpfwirbelsiule der Krokodile unwahrscheinlich.

— Auf der Grundlage dieser anatomischen Tatsachen (Frey 1988) und mit Hilfe von
Lebendbeobachtungen und Biegeversuchen an toten Krokodilen wird ein dorsales selbsttra-
gendes System vermutet, in dem die Rumpfwirbelsiule, die epaxiale Muskulatur und der Para-
vertebralschild eine funktionelle Einheit bilden.

—  Der Paravertebralschild limitiert die Beweglichkeit des Gesamtsystems.

—  Der Wirbelsiulenbogen wird durch die epaxiale Muskulatur gespannt, wenn der Rumpf
Gber den Boden gestemmt wird. Die mit tonischen Muskelfasern besetzten Sehnen des
M. (Musculus) multifidus, des M. spinalis und des M. articulospinalis verspannen dabei die
bei(ilen parasagittalen Osteodermen-Lingsreihen des Rumpfes krevzweise gegen die Wirbel-
sdule.

~ Da die Verbindung zwischen den Paravertebralschild-Ostcodermen und den Dornfort-
sitzen verhiltmismiflig unbeweglich ist, wird der interosteodermale Bandapparat auf Schub
belastet. Die interosteodermalen Gelenke kénnen funktionell als akzessorische Wirbelgelenke
betrachtet werden.

— Die epaxiale Muskulatur beeinfluflt wahrscheinlich iiber thren Ursprung an den Giirtel-
ligamenten den Spannungszustand in den interosteodermalen Bandapparaten.

— Die synchrone Kontraktion der epaxialen Muskelmassen fiihrt zur Extension der
Rumpfwirbelsiule. Nach Lebendbeobachtungen wird dabei niemals durch aktive Bewegung
eme konkave Riickenlinie erreicht. ’

—  Ventralflexionen der Rumpfwirbelsiule durch die Kontraktion des M. rectus abdo-
minis kénnen nur dann erfolgen, wenn der Costosternalapparat durch den M. capiti-sternalis
und die Ossa pubis durch den M. ilioischiocaudalis stabilisiert werden. Die Spannung der
beiden genannten Muskeln geschieht durch die Dorsalflexion von Hals und Schwanz.

— Die Rippen tibertragen iiber die dertben Myosepten des M. iliocostalis, die am lateralen
Rande des Paravertebralschildes aufgehingt sind, Krifte auf die interosteodermalen Band-
apparate und die Paravertebralschild-Osteoderme.

— Krifte, die auf die Rumpfwandmuskulatur wirken, werden iber die Fascia lumbodor-
salis auf den Paravertebralschild iibertragen.

— Die epaxiale Muskulatur dient nicht nur der Verspannung und der Bewegung des Trag-
systems, sondern wirkt auch als Abstandhalter zwischen den Processus transversi und den
cfi,sta}en Bereichen des Paravertebralschildes. Die Nihte zwischen den medialen und lateralen
Paravertebralschild-Osteodermen sind Soll-Knickungszonen.

— Beim Stemmgang wird die Schwanzwirbelsiule in ihrem proximalen Bereich durch den
M. multifidus und den M. spinalis getragen. Die distale Hilfte des Schwanzes liegt dem Boden
auf.

— Die Hals- und Prothoracalwirbelsiule ist mit dem Komplex des M. serratus und den
Mm. rhomboidei am Schultergiirtel aufgehingt. Beide Muskelgruppen wirken zusammen mit
dem M. iliocostalis als Zuggurte fiir die beiden Wirbelsdulenbereiche.
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— Die paarige Kette der lingsorientierten Halsrippen bildet ventral der Halswirbelssule
ein druckbelastbares System, das zusammen mit der epaxialen Halsmuskulatur die Halswir-
belsiule stabilisiert. Die drei ersten Wirbel sind durch das stark verlingerte erste Halsrippen-
paar zu einer fast unbeweglichen Einheit verbunden.

~ Der Hals ist in sich rclativ steif. Er kann als Ganzes gegen den Prothorax bewegt
werden, weil die beiden caudal gelegenen Halsrippenpaare nicht so eng aneinanderstoflen, wie
die cranial gelegenen.

— Das Rumpftragsystem des Krokodile erinnert an eine gewdlbte ,Fachwerkbriicke®,
deren Ober- und Unterzug krenzverspannt sind. Beide Ziige sind druckbelastet, weil sie zwi-
schen den Giirteln cingespannt sind. Die ,Briicke* besteht aus cinzelnen Doppel-T-Ele-
menten, dic beweglich miteinander verbunden sind. Das Konstruktionsprinzip wird als
»selbsttragende Doppel-T-Konstruktion* bezeichnet.

—~ Die sclbsttragende Doppel-T-Konstruktion der Krokodile wird mit den Konstruk-
tionsprinzipien anderer Landtetrapoden verglichen, die sich ebenfalls mit freigetragener
Rumpfwirbelsiule fortbewegen.

— Die phylogenetische Methode nach HeNNiG (1950) wird zur Untersuchung der Stam-
mesgeschicﬁte der Crocodilia (Protosuchia + ,Mesosuchia® + Eusuchia) herangezogen,
wobei fossile Gruppen mitberiicksichtigt werden.

—~ Aus der Funktionsanalyse (Kapitel 4.) ergeben sich 16 Merkmale, die das Tragsystem
der Eusuchia charakterisieren, Fiir die Interpretation des Fossilberichtes sind hauptsichlich
die Hartteilmerkmale mafigebend. Einige Weichteilmerkmale konnen jedoch aufgrund von
Hartteilmerkmalen rekonstruiert werden.

—~ Die 16 Merkmale werden zu Komplexen zusammengefafit und auf ihren Zustand im
Grundplan der Crocodilia und der Eusuchia untersucht und bewertet.

~ Die Morphologie des Paravertebralschildes der beiden geologisch #ltesten und voll-
stindig erhaltenen Morphospecies der Crocodilia, des triassischen Landkrokodils Prozosschus
richardsoni und des jurassischen Meereskrokodils Steneosaurus bollensis, wird beschrieben
und funktionell interpretiert.

~  Das Tragsystem von Protosuchus ist auf eine schnelle terrestrische Lokomotion spezia-
lisiert; es verhindert laterale Undulationen des Korpers.

~  Das Tragsystem von Steneosaurus lillt die laterale Undulation von Lendenregion und
Schwanz zu, die fiir ein ausdauerndes Schwimmen im offenen Meer notwendig ist; es ist aber
wahrscheinlich fiir eine ausdavernde Landlokomotion ungeeignet.

~ Die Tragsysteme dieser beiden Crocodilia weisen also gegeniiber dem Grundplan der
Crocodilia bereits abgeleitete Ziige auf.

~ Das Tragsystem der Eusuchia ist ebenfalls abgeleitet. Es lifit horizontale und vertikale
Biegungen des Korpers zu; Schwimmen und Laufen sind also méglich. Der Paravertebral-
schild ist vierreihig und interosteodermale Zapfengelenke fehlen.

~ Der Paravertebralschild von Gavialis gangeticus weicht in seiner Morphologie von dem
aller anderen rezenten Eusuchia ab: Die Osteoderme der akzessorischen Lingsreithen fehlen.

~ Die Ontogenie des Paravertebralschildes zeigt, dafl ein vierreihiger Paravertebralschild
mit jederseits einer akzessorischen Lingsteihe von Osteodermen und die Reduktion der
Gelenkzapfen vermutlich Apomorphien im Grundplan der Eusuchia sind.

— Das fossile Kreide-Krokodil Bernissartia fagesii besitzt einen vierreihigen Paraverte-
bralschild, dessen parasagittale Osteodermen-Lingsreihen aus sehr breiten, doppelt gekielten
Osteodermen bestehen, fie keine Gelenkzapfen tragen. Dies deutet darauf hin, dafl diese para-
sagittalen Osteodermen-Lingsreihen dem Paravertebralschild der Eusuchia homolog und die
lateralen Osteodermen-Lingsrethen von Bernissartia den akzessorischen Osteodermenreihen
der Eusuchia homolog sind.

—  Bernissartia steht beziiglich der Paravertebralschild~-Morphologie dem Grundplan der
Eusuchia niher als Gavialis. Das Fehlen der akzessorischen Osteodermen-Liangsreihen ist eine
Autapomorphie der Gaviale.

—  Bau und Funktion des Paravertebralschildes des Grundplanvertreters der Crocodilia
werden rekonstruiert.

~ Der Grundplanvertreter der Crocodilia war ein iiberwiegend terrestrisches Krokodil.
Es lebve stirker landbezogen als Steneosanrus und die Eusuchier, konnte aber im Gegensatz zu
Protosuchus schwimmen.
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1. Einleitung

"Wie musikalisch wir’s am Nill,
Wenn singen kénnt’ das Krokodill."
Wilhelm BUSCH

Heute kann es als bewiesen gelten, daB Krokodile nicht singen kénnen, sondern
nur briillen, fauchen und quaken. BUSCHs Wunschvorstellung wird sich also
niemals erfiillen, doch sind iiber Krokodile in der dlteren Literatur unglaubliche
Geschichten zu lesen wie z.B, die folgende:

"Auf einer seiner Reisen storte mein Freund Penney ein Krokodil auf, welches
sich in einem groBen theils mit diirrem Laube ausgefiillten Regenstrome versteckt
hatte. Bei der Ankunft der Berittenen entfloh es und eilte schnurstracks dem
anderthalb Meilen entfernten Strome zu, so eilig und rasch, da3 man es mit den
schnellsten Reitkamelen nicht einholen konnte.” (BREHM 1869, Band 35, zitiert
nach der Faksimileausgabe von 1979: 65.)

DaB BREHM (1869) mit seiner dramatischen Schilderung iiber die terrestrische
Lokomotion eines Nilkrokodils (Crocodylus niloticus Laurenti 1768) nicht ganz
unrecht hatte, zeigen andere Berichte tiber die ungewohnlichen Fahigkeiten der
Krokodile zu Lande; ungewohnlich deshalb, weil die Tiere {iberwiegend aquatisch
lebende Raubtiere sind.

HANCOCK (1830) und VOELTZKOW (1902) beobachteten Krokodile im
Freiland (C. niloticus) und fanden heraus, da3 die Tiere nachts weite Strecken {iber
Land wandern und dort auch Bente machen. Diese Beobachtung wird von
GUGGISBERG (1972), WERMUTH (1974), POOLEY (1982) und WEBB &
GANS (1982) bestiitigt.

Der erste, der die Bewegungsart der Krokodile analysierte und beschrieb, war der
Paldontologe v. HUENE (1913). Er unterschied an den Zootieren, die ihm zur
Beobachtung zur Verfiigung standen, zwei Gangarten: das Kriechen und das
Schreiten. Die ersten durchgezeichneten Filmsequenzen wurden von SCHAEFFER
(194%2 publiziert, und KNUSEL (1944) sowie KALIN & KNUSEL (1944)
veroffentlichten umfassende Studien zur terrestrischen Lokomotion an
Gefangenschaftstieren, die ebenfalls auf Auswertung von Filmaufnahmen (KALIN
1959) beruhen. . .

eil das Schreiten der Krokedile nach der Auffassung von KALIN & KNUSEL
(1944) anders als das der Mammalia abléuft, fiihren die Autoren dafiir den Begriff
"Kriechschreiten” ein, wihrend das Kriechen als "Schreitkriechen” bezeichnet wird.

BRINKMAN (1980) liefert auf der Grundlage réntgenkinematographischer
Aufnahmen eine hervorragende Analyse des Bewegungsablanfes der
Hinterextremitit von Caiman sclerops Schmidt 1928 (= crocodilus 1.. 1758). Er nennt
die schreitende Lokomotionsform kurz und prignant "high walk" und das Kriechen
"sprawling". Von anderen Autoren aus dem angelsdchsischen Sprachraum wird
héufig der Begriff "high walk" durch "semi-improved gait" ersetzt (CHARIG 1957,
1972, KEMP 1978, NORMAN 1985). Ich werde fiir die lacertoide Lokomotionsform
der Krokodile den Begriff " greizgang“ verwenden und fiir die mammaloide in
Anlehnung an STARCK (1982) den Begriff "Stemmgang". Beide Begriffe wurden
%e;wﬁhlt, um die Extremitdtenposition bei den beiden langsamen Gangarten der

okodile mit einem unkomplizierten Wort zu charakterisieren.

Neben den langsamen Gangarten koénnen Krokodile - wie BREHM (1869)
bereits wufite - an Land auch hohe Geschwindigkeiten erreichen. Erst ein
Jahrhundert nach BREHM, nidmlich 1961 wird das Geheimnis um die schnellen
Krokodile durch COTT geliiftet. COTT (1961) schildert neben dem Spreiz- und dem
Stemmgang erstmals den Galopp und als zweiter, nach den kurzen Ausfiihrungen
BREDER'’s (1946), den sogenannten "belly run", eine Fortbewegungsweise, die
COTT (1961) sogar photographisch belegt hat. Den Begriff "belly run" finde ich so
gelungen, daB ich ihn nicht iibersetzen werde. Beide Lokomotionsformen sind, wie
GUGGISBERG (1972) bestiitigt, Fluchtverhaltensweisen.
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Erste Filmaufnahmen vom Krokodilsgalopp gelangen ZUG (1974), der leider nur
Durchzeichnungen verdffentlicht. WEBB & GANS (1982) dagegen zeigen auf
hervorragenden Serienphotographien den Bewegungsablauf am Galopp des
Australischen SiiBwasserkrokodils (Crocodylus johnstoni Krefft 1873).

Wihrend der Galopp bisher ausschlieBlich aus Freilandbeobachtungen bekannt
wurde, hat jeder, der sich mit in Gefangenschaft lebenden Tieren beschiftigt,
mindestens einmal die enorme Sprumgkraft der Tiere erleben diirfen.
Wissenschaftliche Bcschxeibu;fgcn dieser oft recht unangenehmen - wenn auch be-
wundernswerten - Eigenschaft der Tiere finden sich bei v. HUENE (1913),
POOLEY & GANS (1976) und WEBB & GANS (1982). Das Grabverhalten wurde
von McILHENNY (1934), DERANIYAGALA (1936), COTT (1961), KUSHLAN
(1974), HUNT (1975), POOLEY & GANS (1976) und POOLEY (1982) im Rahmen
von Brutpflegebeobachtungen eingehend beschrieben.

Bei den genannten Untersuchungen liegen zwar detaillierte Beschreibungen der
Bewegungsart der Extremititen wihrend der terrestrischen Lokomotion vor, doch
iiber die Bewe%u.ngen des Korperstammes sind die Aussagen - wenn iiberhaupt
vorhanden - sebr allgemein. Aufgrund der vielen Photodokumente in einzelnen
A:b?.iu}a]n ist jedoch die folgende kurze Analyse iiber die Gangarten der Krokodile
moglich:

Der Spreizgang (sprawling): Der stark an die Landlokomotion grofler Eidechsen.
g.B. Varanus) erinnernde Spreizgang wird von den Krokodilen an Land nur zum
uriicklegen sehr kurzer Distanzen eingesetzt, Die Fortbewegungsgeschwindigkeit
ist gering, Zwei unterschiedliche Spreizgangmethoden kiénnen beobachtet werden:
der aufliegende und der abgestemmte Spreizgan(%
Beim aufliegenden Spreizgang liegt die gesamte Ventralfliche des
Krokodilrumpfes dem Boden auf. Die Extremititen leisten keinerlei Tragearbeit
und fungieren nur als Vorschuborgane (pusher). Die Wirbelsdule bildet zwischen
den Giirteln einen flachen, nach dorsal gerichteten Bogen, der auf den Eingeweiden
ruht. Der Scheitel dieses Bogens befindet sich im Lendenbereich.

Beim abgestemmten Spreizgang hiingt der Rumpf frei zwischen den nach lateral
abgespreizten Extremititen, die nun Trage- und Vortriebsarbeit leisten. Die
freigetragene Achse ist belastet und wird in einem dorsal konvexem Bogen getragen,
der seinen Scheitel kurz vor dem Becken hat (vergleiche Abb. 1). Die Wirbelsdule
steht also offenbar unter Spannung, denn bei Waranen, die sich in der gleichen
Gangart fortbewegen, ist die Riickenlinie gerade oder hingt zwischen den Giirteln
leicht durch,

Eine Sonderform des aufliegenden Spreizganges ist der von BREDER (1946) und
COTT (1961) beschriebene "belly run". Der "belly run” ist ein Fluchtverhalten, das
die Krokodile dann zeigen, wenn sie von relativ steilen UferbGschungen aus auf
schoellstem Wege das Wasser erreichen wollen. Auf dem Bauche liegend rutschen
die Tiere die Boschung hinunter, wobei sie den Kérper durch kriftige St6f3e mit den
seitlich abgespreizten Hinterextremititen beschleunigen. Die Vorderextremititen
werden angelegt.

Der Stemmgang (high walk, semi-improved gait): Die bei Krokodilen am
héufigsten zu beobachtende Form der terrestrischen Lokomotion ist der Stemmgang
(Abb. 1), bei dem der Bauch weit iiber dem Boden getragen wird. Im Stemmgang
erreichen die Tiere beachtliche Geschwindigkeiten und kénnen damit groBe
Distanzen zuriicklegen (COTT 1961, GUGGISBERG 1972).

Wihrend des Stemmganges bringt das Krokodil seine Extremititen unter den
Korper (v. HUENE 1913, SCHAEFFER 1941, BRINKMAN 1980). Ahnlich wie
beim Spreizgang wird die Rumgfwirbelsiiule beim Stemmgang im dorsal konvexen
Bogen getragen. Laterale Undulationen des Rumpfes sind weitgehend unterdriickt;
das Becken kippt nur leicht auf die Seite der entlasteten Extremitit.

Die Halswirbelsdule ist dhnlich wie bei den Sdugetieren lordotisch gebogen
(vergleiche z.B. KUMMER 1959). Diese Lordose geht im Schulterbereich in eine
Kyphose iiber, deren Scheitel dem Becken gendhert etwa bei Thoracalwirbel XII
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liegt. Dieser hotische Rumpfwirbelsdulenbogen trdgt das Gewicht der
Eingeweide zwischen den Giirteln, wihrend die Halswirbelsdule den schweren
Schéidel frei triigt. Beim Stemmgang mufl die Rumpiwirbelsdule also wie beim
abgestemmten Spreizgang gespannt werden, um ein Durchhidngen zu verhindern,
wie es bei den groBen Waranen zu beobachten ist. Dieses Spannen der Wirbelsiule
ist besonders wichtig bei schnelleren Gangarten und bei Spriingen, bei denen die
Wirbelsiule extrem belastet wird. POOLEY & GANS (1976§ stellten fest, daB hohe
Geschwindigkeiten im Stemmlg]ang auch bei der terrestrischen Jagd nach Beute und
nicht nur auf der Flucht erreicht werden. Eigene, an Osteolaemus tetraspis Cope 1861
durchgefiihrte Beobachtungen in Gefangenschaft bestitigen dies.

Abb. 1. Alligator mississippiensis wihrend des Stemmganges. Zu beachten ist die bogenfor-
mige Kriimmung des Riickens zwischen den Giirteln. Der Scheitel des Bogens be-
findet sich dicht vor dem Becken. (Gezeichnet nach einer Photographie in
REINECK & HOWARD 1978: 11, Abb. 2,)

Der Galopp: Die schnellste Gangart, die bei Krokodilen je beobachtet wurde, ist
der Galopp (Abb. 2), der bislang nur fiir C. johnstoni und C. niloticus bildlich
dokumentiert ist (COTT 1961, GUGGISBERG 1972, ZUG 1974, WEBB & GANS
1982). COTT berichtet auch von galoppierenden Jungtieren von Crocodylus porosus
Schneider 1801. Niemals wurde diese Gangart bei Tieren, die grofer als zwei Meter
waren, beobachtet. Beim Galopp wird der Kopf hoch erhoben und das vordere
Extremititenpaar arbeitet synchron gegen das hintere. Die Schrittweite wird durch
Flexion und Extension der Lumbalwirbelsdule vergréBert. Bei der Flexion werden
die hinteren Extremititen lateral an den vorderen vorbeigefiihrt und in Hohe des
Schultergiirtels aufgesetzt (Abb. 2A). Nach Photosequenzen von WEBB & GANS
81982) befindet sich die eine Hand in der letzten Abrollphase wihrend die andere

en Boden bereits verlassen hat, bevor die Hinterextremititen den Boden beriihren.
Es ist also eine Gleitphase anzunehmen, bei der das Tier unter voller
Wirbelsdulenflexion jeden Bodenkontakt verliert, denn auch der Schwanz schligt
bei der Flexionsphase nach -dorsal. Sobald die Hinterextremititen den Boden
beriihren, werden sie schlagartig gestreckt und nach hinten gezcﬁen, wobel sie das
Tier nach vorn katapultieren. Gleichzeitig mit der Extension der Hinterextremititen
erfolgt eine ebenso schiagartipe Streckung der Rumpfwirbelsiule (Abb. 2B). Die
Bewegung geht in eine zweite Gleitphase iiber: einen weittragenden Sprung. In
dieser Sprun%phase wird die geradegestellte Thoracalwirbelsiule gegen die
Schwanzwirbelsdule nach dorsal abgewinkelt. Der posteriore Teil des Schwanzes
schldgt nach ventral.

Die Vorderextremititen des Tieres sind wihrend des Sprunges angewinkelt. Sie
werden erst am Ende des Sprunges ausgestreckt, und iibertra§en die gewaltige
Wucht des StoBes bei der Landung iiber den Schultergiirtel auf die Wirbelsiule.
Nach GANS (pers. Mitt.} setzt C. johnstoni den Galopp nur in ganz extremen
Notsituationen zur Flucht ein.

Der Sprung: Der Sprung dagegen gehort zum normalen Bewegungsrepertoire der
Krokodile. Er_ wird zum Beispiel eingesetzt, wenn die Tiere Beute von

tiefhéingenden Asten greifen oder aus dem flachen Wasser heraus Beutetiere (oder
den Pﬂeget? anspringen (POOLEY & GANS 1976). Spriinge wurden auch als

l;'éléggtverha ten beobachtet (COTT 1961, GUGGISBERG 1972, WEBB & GANS
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Die Beschleunigung beim Sprung geschieht ausschlieBlich durch die Streckung
von Hinterextremititen und ﬁumpfwirbelsﬁulc. Der Schwanz wird nicht zum
Abstoen benutzt. Wie beim Galotpp treten auch bei Absprung und Landung
extreme Wirbelsdulenbelastungen anf.

Abb. 2. Crocodylus johnstoni galoppierend.- A: Bengephase kurz vor dem Aufsetzen der
Hinterextremititen.- I§: aximale Streckphase. Man beachte, daB das Tier seine
Schrittweite durch Kriimmung und Streckung der Rumpfwirbelsiule verlingert.
gG?fzeig!l)met) nach Einzelbildern aus einer Photosequenz in WEBB & GANS 1982:

13, Abb. 2,

Andere Gangarten: In jiingster Zeit wurde wiederholt unabhingig voneinander
von bipeder Lokomotion bei Krokodilen berichtet (CHARIG, THULBORN pers.
Mitt.). Nach TARSITANO (pers. Mitt.) verfiigt GANS iiber ein Videodokument
dieser Gangart, doch wurden bislang noch keine Einzelheiten verdffentlicht. Des
weiteren ist bei WERMUTH (1952§ zu lesen, daB bis zu einem Meter lange C.
niloticus hiiufiger zum Sonnen in Baumkronen klettern. Filmische oder
photographische Dokumente zur Art und Weise des Kletterns liegen jedoch nicht
vor.

Grabverhalten: Neben ihren auBergewohnlichen Laufeigenschaften zeigen die
Krokodile erstaunliche Fihigkeiten beim Graben. Gegraben wird grundsétzlich mit
allem: mit der Schnauze, den Vorder- und HintergliedmaBen und sogar mit dem
Schwanz, Im Hinblick auf die starke Belastung der Wirbelsdule ist das
Grabverhalten der Weibchen beim Ausschachten der Eikammer und beim
Festtreten des zugefiillten Bruthiigels besonders interessant. Dies geschieht
ausschlielich mit den Hinterextremititen (Abb. 3?. Um geniigend Arbeitsraum fiir
die Beine zu haben, stemmen die auf dem Bauche liegenden Tiere ihr Becken durch
kriftige Ventralflexion der Riicken- und Schwanzwirbelsiule so hoch iiber den
Boden, daf beide Hinterbeine gleichzeitig arbeiten konnen (POOLEY 1982).
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Abb. 3. Crocodylus niloticus; Weibchen beim Festtreten der Erde itber dem Gelege. Rumpf
und Schwanzbasis werden dabei hoch iiber den Boden gestemmt., Um die Eier
nicht zu gefihrden, geschieht das Festtreten sehr behutsam. Die Hinterextremiti-
ten werden nicht voll belastet, und oft werden sogar beide gleichzeitig angehoben,
ohne daB der von Rumpf und Schwanzbasis gebildete Bogen zusammenbricht, Das
Achsenskelett trigt dann das Kérpergewicht vollig frei. (Gezeichnet nach einer
Photographie von R, & M. BORLAND in POOLEY 1982: 32.)

Es war diese Vielfalt an terrestrischen Fortbewegungsweisen, die mich veranlafBite,
den Korperstamm der Krokodile unter funktionsanatomischen Gesichtspunkten zu
untersuchen, und so werden die Krokodile in der vorliegenden Arbeit als
Landtetrapoden betrachtet und zwar als sehr a%roB und schwer geratene
Landtetrapoden, fiir die die Wirkung der Schwerkrait aufgrund ihrer Masse eine
besonders bedeutungsvolle Rolle spielt. Diese Wirkung der Schwerkraft auf den
Korper eines Landwirbeltieres faite KUMMER (1975) zusammen:

"Bei landbewohnenden Tetrapoden, deren spezifisches Gewicht erheblich héher
ist als das des Umgebungsmediurms §(Luft), entsteht die mechanische Beanspruchung
der Gesamtkonstruktion aus der Kdrpermasse, die statisch als ruhende Masse

= Gewicht) oder in Bewegung als kinetische Kraft wirken kann. Uber diesen
usammenhang gewinnt die absolute KorpergroBie eine entscheidende Bedeutung
fiir den Kérperbau." (KUMMER 1975: 70-71.) _

Wichtig in KUMMER’s Aussage ist erstens, daf das Gewicht (das jedoch per
definitionem nicht mit Masse identisch ist) die Gesamtkonstruktion belastet und
nicht nur einzelne Korperteile wie z.B. die Extremitéten. Zweitens wirkt sich diese,
von der absoluten KorpergroBe abhingige Belastung auf die Morphologie der
Gesamtkonstruktion aus. .

Uber die Funktionsmorphologie des Krokodilrumpfes bei der terrestrischen
Lokomotion liegen nur wenige Arbeiten vor (FREY 1984, 1985), die allerdings z.T.
auf Zufallsbeobachtungen und unzureichende Daten gegriindet waren.

Fragestellung:

Die funktionsmorphologische Analyse von Tragsystemen in der belebten Natur
darf nicht nur eine Analyse von Teilsystemen sein, denn die "Funktionen" eines
Lebewesens kénnen nur dann verstanden werden, wenn nicht nur die Bauteile
seines Korpers (Anatomie) bekannt sind, sondern auch deren Verwendung im
Leben. Das heiBt, die Synthese aus Konstruktion und 6kologischer Rolle bildet die
Grundlagen der Funktionsanalyse. In der Analyse miissen jedoch auch die
ghysiologischen und phylogenetischen Voraussetzungen integriert werden, damit ein

rauchbares Modell fiir den untersuchten Organismus entsteht. Erst diese
umfassenden Kenntnisse fithren letzlich zu einem Funktionsmodell, das der
Kom%legdgéit eines Lebewesens gerecht werden kann. Diese Vorgehensweise ist eine
"ganzheitliche Methode", die jedoch nicht identisch ist mit dem Holismus der
italisten (vergleiche hierzu DULLEMEIIR 1974).

&
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Eingedenk GUTMANN’s Warnung: "Unter naturwissenschaftlichen Ge-
sichtspunkten lassen sich Organismen nie in ihrer Ganzheit sondern nur nach
verschiedenen Aspekten untersuchen und bearbeiten." (GUTMANN & BONIK
1981: 152-153.), wird diese Methode in der folgenden Arbeit auf die Untersuchung
der terrestrischen Lokomotion von Krokodilen angewandt.

Die Funktionsanalyse beruht auf den Ergebnissen meiner anatomischen
Untersuchungen an Alligator mississippiensis Daudin 1802. Untersucht wird die
Wechselbeziehung zwischen Konstruktion und Krafteinwirkung im Tragsystem der
Krokodile, wobei die Statik des Korpers wihrend des Stemmganges zunéchst der
Ausgangspunkt ist. Unter "Tragsystem" verstehe ich hier alle Skelett-, Muskel-,
Sehnen- und Weichteilelemente léauBc:r den Eingeweiden, Nerven und BlutgefiBen
des Korperstammes), die zum Kérperstamm gehéren. Dazu rechne ich auch die
Aufhidngung des Brust-Schulter-Apparates. Auf die Funktion der Extremitéiten kann
im Rahmen dieser Arbeit nicht cing'?angen werden. Ich mochte versuchen, auf der
Grundlage der anatomischen Untersuchungen ]gFREY 1983) und von
Lebendbeobachtungen herauszufinden, nach welchem onstruktions%rinzip der frei
getragene Wirbelsdulenbogen der Krokodile verspannt wird. Dabei werden
insbesondere Vergleiche zn den Sdugetieren gezogen, die ihre Wirbelsiule bei der
Lokomotion ebenfalls bogenférmig wolben. ].g)as %iel dieser Diskussion ist es, ein
biomechanisches Modell vom abgestemmten Korperstamm der Krokodile zu
entwickeln und mit den Konstruktionsprinzipien anderer Landtetrapoden zu ver-
gleichen, die ihre Wirbelséule frei zwischen den Giirteln tragen konnen.

Bei der Funktionsanalyse kommt der Funktion der durch Osteoderme versteiften
Dorsalhaut eine wichtige Bedeutung zu. Bisher wurde dieser Hautpartie primir eine
Schutzfunktion zugeschrieben (HYMAN 1947, WERMUTH 1952, 1974, ROMER
1976). Diese Funktion ist zwar durch die Materialeigenschaften der Osteoderme
gegeben, doch ob der Osteodermenpanzer sie auch zweckmiBig erfiillen kann, muf3
in Zweifel gezogen werden. Gerade die verwundbarsten Teile des Krokodilkorpers
sind durch diesen Panzer unzulinglich geschiitzt: Die Flanken des Rumpfes und des
Halses. Ausgerechnet im Nacken sind bei den rezemten Krokodilen die
Osteodermenwirtel aufgeldst und lassen groBe, ungepanzerte Hautfelder frei.

Entsprechend reichhaltig ist die Palette an Beutegreifern, die besonders den
juvenilen Krokodilen nachstellen: GroBe Fische (Micropterus, Centrarchidae;
Ictalurus, Ictaluridae) Groflwarane (Varanus, Varanidae), Riesenschlangen (Python,
Boa, Eunectes, Boidae), Weichschildkréten (Trionyx, Trionychidae), Vogel wie
Fischadler (Pandion, Accipitridae), Nashornvigel (Bucerotidae), Stérche (Ciconii-
dae), Reiher (Ardeidae) und Kraniche (Gruidae) sowie Siugetiere wie Waschbir
(Procyon, Procyonidae), Fuchs (Vulpes, Canidae), Marder (Lutra, Ichneumon,
Mustelidae) und schlieBlich auch aduite Krokodile erbeuten kleine Krokodile ohne
Schwierigkeiten (FLOWER 1933, COTT 1961, FOGARTY 1974). Keiner der
genannten Beutegreifer ist speziell zum Knacken von harten Panzern ausgeriistet.
Besonders deutlich wird die geringe Schutzwirkung der Osteoderme, wenn man
erfahrt, dal Schlangenhalsvigel éAnhingidae) regeimiflig juvenile Krokodile auf-
spieBen und verzehren (STA’ & DIXON 1975). Aber anch mittelgroBe (2-3m
lange) und groBe (bis Sm lange) Krokodile sterben ofter nicht den Alterstod.
Elefanten (Loxodonta) zertrampeln sie (SALMON 1932/1933, BARKER 1953) und
FluBpferde (Hippopotamus) schlitzen sie mit ihren Hauern auf, wenn Krokodile
ihren Kilbern zu nahe kommen (STEPHENSON-HAMILTON 1954, COTT 1961).
Schliefilich werden auch noch fiber 3m lange Krokodile immer wieder von
Grollkatzen (Panthera leo, Panthera onca, Felidae) ohne Miihe iiberwiltigt
(SALMON 1932/1933, THOMAS & SCOTT 1935, COTT 1961).

Ein weiteres Argument spricht gegen die Schutzfunktion des Dorsalschildes:
Jedes durch Panzerung geschiitzte Tier setzt seinen Schutzpanzer im Bedarfsfalle
auch aktiv ein. Entweder werden die verletzlichen Korperteile in den Panzer
zuriickgezogen (Testudinata) oder die Tiere rollen sich ein (Cordylidae; Squamata;
Manidae, Dasypodidae; Mammalia). Krokodile prisentieren bei Gefahr niemals
ihren Panzer. Sie versuchen zu fliehen oder greifen an.
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IDEL (1979) bezweifelt die Schutzfunktion der Osteoderme aufgrund jhrer
eringen Stirke und nimmt stattdessen eine thermoregulatorische Funktion der
stark vaskularisierten Knochenplatten an. Diese Annahme beruht jedoch auf sehr
vagen anatomischen Befunden und sie kann auch nicht erkldren, warum der dorsale
Osteodermenpanzer bei  allen  rezenten  Krokodilarten -auch  bei
Regenwaldbewohnern wie Palaeosuchus - vorhanden und iiberdies bei allen dhnlich
wie bei Alligator gebaut ist: Er besteht aus 4-12 Osteodermen-Langsreihen. Die
Osteodermenfelder in der Haut des Nackens, der Extremititen, des Bauches und
des Schwanzes sind variabel, ebenso die Lingsreihen lateral der medianen vier
Osteodermen-Lingsreihen in der Riickenhaut (SIEBENROCK 1926, ROSS &
MAYER 1983).

Gewdshnlich sind die vier medianen Osteodermenreihen des Dorsalpanzers aus
sehr regelmiBig rechteckigen Osteodermen zusammengesetzt. Bei Crocodylus
siamensis Schneider 1801 konnen kleine, dreieckige Schaltschugpen an den caudalen
Wirtelrindern auftreten (ROSS & MAYER 1983), die jedoch mit den lateral
benachbarten fest verwachsen sind. Bei Crocodylus moreletti C. & A. Dumeril 1851
kommt es oft durch die Reduktion lateraler Wirtelelemente zu dreischuppigen
Wirteln (ROSS & MAYER 1983). Die entstehende Liicke im Riickenpanzer wird
durch vergroBerte Osteoderme cranial oder caudal teilweise wieder verschlossen.
Die lateralen Osteoderme des Paravertebralschildes von C. porosus unterscheiden
sich von denjenigen aller anderer Arten durch ihre ovale Form (DERANIYAGALA
1930, 1939, RMUTH 1952, ROSS & MAYER 1983). Dennoch besteht ein
suturaler Kontakt zwischen ihnen und den medianen Osteodermen der Wirtel. Die
Osteoderme der parasagittalen Lingsreihe sind bei O. tefraspis verbreitert und
tragen nur sehr flache Kiele (ROSS & MAYER 1983). Bei Paleosuchus trigonatus
Schneider 1801 sind die Osteoderme des Riickenpanzers ungleich grof, und die
Kiele stehen so unregelméBig, wie bei keinem anderen rezenten Krokodil. Innerhalb
der rezenten Arten treten nur im Bereich der anterioren Wirtel des thoracalen
Riickenpanzers groflere Variationen auf (ROSS & MAYER 1983).

Alle angefiihrten Modifikationen des Riickenpanzers verdndern jedoch nicht
seine Gesamtfestigkeit. Immer sind die parasagittalen und lateralen Léngsreihen des
Riickenpanzers fest miteinander verbunden und bilden zusammen mit der
Riickenhaut ein zusammenhingendes Funktionsgefiige. Damit kann der Riicken-
panzer von Alligator mississippiensis als Modell fiir alle anderen rezenten Krokodile
verwendet wer(fen.

Erst wenn die funktionelle Rolle dieses, bei allen rezenten Krokodilen relativ
homogen gebauten Riickenpanzers geklirt ist, kann das Mosaik der bis dahin
%éc:wonnen Erkenntnisse zu einem * funktionsmorphologischen Modell des

okodilkérpers zusammengefiigt werden, das all seine Bauteile widerspruchsfrei
integriert,

Unter den von HENNIG (1983) aufgelisteten Autapomorphien der Krokodile ist
der Hautpanzer als fragliches Merkmal aufgefiihrt. HENNIG sieht ihn als
Plesiomorphie an, da er bereits bei urpriinglichen Thecodontiern vorkommt.
HENNIG r#umt jedoch ein: "Es wire aber z %ﬁfen, inwieweit der Panzer der
Krokodile auch apomorphe Ziige aufweist," (HENNIG 1983: 150).

Im Kapitel 4. der vorliegenden Arbeit sollen die autapomorphen Ziige des Kro-
kodilpanzers herausgearbeitet werden. Dabei werden nicht nur die Osteodermen-
Panzer der rezenten Krokodile betrachtet, sondern auch diejenigen der geologisch
dltesten bekannten Krokodile. Der wesentliche Bestandteil der Untersuchung ist die
Funktionsanalyse der Tragsysteme der fossilen Krokodilformen, wobei die in
Kapitel 3. erarbeitete Hypothese zum Konstruktionsprinzip der rezenten Krokodile
zugrundegelegt wird. Die Durchfiihrung einer vergleichenden Funktionsanalyse ist
moglich, weil die Hartteile des gesamten Tragsystems iiberliefert sind. Aus diesen
Analysen erhoffe ich Hinweise auf die Stammesgeschichte der rezenten Krokodile,
zumindest was die Evolution der Konstruktion des Kérperstammes betrifft. Trotz
der Einbezichung des Fossilberichtes bediene ich mich dazu der HENNIG’schen
Methode (HENNIG 1950).
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2. Material, Methoden, Abkiirzungen und Danksagung

2.1. Schwerpunktbestimmung

Der Schwerpunkt konnte bei Alligator mississippiensis (ZST SZ 4246) nidherungsweise
ermittelt werden. Das Tier war in gerader Haltung fixiert worden, und so konnte es - unter
der Annahme, daB sich die Fixierfliissigkeit gleichmiBig im Kérper verteilt hat - solange
auf einem schmalen Balken hin- und hergeschoben werden, bis es im Gleichgewicht war.

2.2. Passive Beweglichkeit

Die passive Beweglichkeit der Achsenskelett-Teile gegeneinander wurde an einem frisch
toten Alligator mississipiensis (ZST 4246) untersucht. Um die Extremstellungen der Wirbel,
der Osteoderme und der Halsrippen gegeneinander im Fleisch zu dokumentieren, wurden
Rontgenaufnahmen im Strahleninstitut der Universititsklinik Tiibingen gemacht (Geriit:
Siemens Tridoros 5S; Film: Dupont Cronex 2; Folie: feinzeichnend; Belichtung:
HWS/LWS: 50kV; extrem: 50kV + Belichtungsautomatik).

2.3. Fossilien

Die Rekonstruktion des Tragsystems von Protosuchus richardsoni Brown 1933 erfolgte

nach dem Holo

e AMNH 3024. Das Stiick ist ein vollstéindiges artikuliertes Skelett. Fiir

die Rekonstruktion des Tragsystems von Steneosaurus bollensis Jager 1828 untersuchte ich

das gesamte Material in den folgenden Museen: Bath Geological Collections, Bath (BG

C ]

Bayrische Staatssammlung fiir Paldontologie und historische Geologie, Miinchen (BSP
Bristol Museum and Art Gallery, Bristol (BMAG%, British Museum (Natural History),

London (BMNH), Forschungsinstitut Senckenberg,

rankfurt (SMF), Institut und Museum

fiir Geologie und Paliiontologie Tiibingen (GPII;/IP’ Juramuseum, Eichstitt (JME), Leicester

Museum and Art Gallery, Leicester (LMAG),
University Museum, Oxford (OUM), Segdewick Museum, Cambridge (S

useum Hauff, Holzmaden r&c) 4 )s Ol)'(fﬁrd
, wtaathiches

Museum fiir Naturkunde (Museum am Ldwentor), Stuttgart (SMNS).

2.4. Abkiirzungen

Die Abkiirzungen in alphabethischer Reihenfolge und ihre Bedeutung:

acc akzessorisches (= laterales) Dorsalosteoderm

At Atlas

Ax Axis

C Vertebra cervicalis (Halswirbel), Halssegment

Ce Costa cervicalis (Halsrippe)

Cond vert Condylus vertebralis (Wirbelkorper-Gelenkkopf, Wirbel-
hauptgelenk)

Cor Os coracoidenm

Corp vert Corpus vertebralis (Wirbelkorper)

Cproth Costa prothoracalis (Prothoracalrippe)

Cran Cranium

Cth Costa thoracalis (Brustrippe)

Cws Halswirbelsdule

Derm Dermis (Haut)

Disc int Discus intervertebralis (Bandscheibe)

Facart Facies articularis (Gelenkﬂéich(;z

Fasc lumbdors Fascia lumbodorsalis (Lenden-Riickenfascie)

G Gewicht

Gast Gastrale (Bauchrippe)

Gastost Gastral-Osteoderm (Verknécherung der Bauchhaut)

Lig cing Ligamentum cingulatum (Gﬁrtelli%ament)

Lig intost Ligamentum interosteodermale (Zwischenwirtel-Ligament)
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M. Musculus
M epax epaxiale Muskelmasse
M rect . rectus abdominis
Ms ilcost Myoseptum de M. iliocostalis
P Druckpolster
Paraost Osteoderm aus dem Paravertebralschild
Proc art Processus articularis (Gelenkfortsatz des Neuralbogens)
Proc spin Processus spinosus (Dornfortsatz)
Proc trans Processus transversus (Querfortsatz)
Rw Rumpfwand-Muskulatur
Scap _ Scapula
Sscap Suprascapula
Thws Thoracalwirbelsiule
Ubg Unterhaut-Bindegewebe
Zyga Zyganthrum
Zgos Zygosphen
2.5. Dapksagung

Die vorliegende Arbeit wurde mit der finanziellen Unterstiitzung des SFB 53 (Palskolo-
gie) und des SFB 230 (Natiirliche Konstruktionen) durchgefiihrt. Fiir die Betreuung danke
ich Prof. F. WESTP! (Tiibingen), Prof. D. AMMERMANN {(Tibingen) und Prof. W.-
E. REIF (’Iﬂi_ibin%en).

Fiir die Uberlassang von Priparationsmaterial sowie fiir die freundliche und tatkriftige
Hilfe bei der Bearbeitung von fossilem und rezenten Untersuchungsmaterial bedanke ich
mich bei den Damen und Herren J. ATTRIDGE (London), S. C MAN (London), A.
CHARIG (London), M. DORLING (Cambridge), J.L. FRANZEN (Frankfurt), H. KOPP,
R. HAUFF (Holzmaden), M. HECHT (New York), T. KEMP &Oxford , G. KING
(Oxford), A. LIEBAU (Tiibingen), D. MARTILL (Leicester) J. MARTIN (Leicester), S.
McDOWELL (New York), G. MICKOLEIT (Tibingen), A. MILNER (London), C.
MYERS (New York), R. PICKFORD (Bath), P. POWELL (Oxford), S.
SWANSBOROQUGH (Bxstolz,NS.F. TARSITANO (New York), M. TAYLOR (Bristof), G.
VIOHL (Eichstitt), A.C. WALKER iLondon), P. WELLNHOFER (Miinchen), F.
WESTPHAL (Tilbingen), und R. WILD (Stuttgart). K. KLEMMER (Frankfurt) danke ich
fur die Uberlassung eines Filmes iiber die terrestrische Lokomotior. von Crocodylus

niloticus, W. WETZEL fiir die Reproduktion der Zeichnungen und H. BAUSCHERT

(beide Tiibingen) fiir die graphische Beratung und Frau A. KOLTER fiir die freundliche
und schnelle Hilfe bei den Réntgepaufnahmen im Strahleninstitut der Tiibinger
Universitéatsklinik.

Fiir lange und zeitraubende aber sehr fruchtbare Diskussionen zum Thema "Krokodil-
Biomechanik" und fiir die Bereitschaft zu interdiszi%iﬁnz'irer Arbeit spreche ich den Ingen-
ieur(inn)en J. BAHNDORF, K.-U, BLETZINGER, G. FAUST, H. FLOSSER, G.
GR IG, J. HENNICKE, R. REINER und H.J. SCHOCK (alle Stuttgart) meinen Dank
aus.

Bei D. AMMERMANN, S. ESSWEIN, D. GRUBER, H. HELLRUNG, H. KOPP, A.
LAEMMERT, T. MARTIN, W. MAIER, E. und G. MICKOLEIT, W.-E. REIF, J. RIESS,
J. RUTSCHKE, S.F. TARSITANO, E. WEBER und F. WESTPHAL (alle Tiibingen)
mdachte ich mich fiir die geduldige und kritische Durchsicht sowie die Diskussion_des
Manuskriptes (oder Teilen davon% herzlich danken. Mein Dank gilt auch H-W. GOTZ

Im), der mir bei der Sektion von drei Krokodilen im American Museum of Natural

istory beharrlich geholfen hat, H. KOPP (Tiibingen), der mir bei den umfangreichen
Priparationsarbeiten mit Rat und Tat zu Seite gestanden hat, und der
Stumpfkrokodildame ELISABETH, die mir vier Jahre Jang (oft unfreiwillig) Einblick in die
Lokomotionsformen der Krokodile gegeben hat.

All jenen, die mir in der schwierigen Endphase dieser Arbeit immer wieder Mut gemacht
und viel Zeit und Geduld geopfert haben, danke ich ganz besonders.
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3. Biomechanik des Krokodilrumpfes bei der Landlokomotion

Wenn ein Krokodil auf dem Bauche ruht, so befindet sich seine Rumpfwirbelsiule in ej-
ner leichten Kyphose. Der Scheitel dieser Kyphose liegt in der Lendenregion. Erhebt sich
das Tier, so bleyigt diese Kyphose erhalten. Gleichzeitig beult sich die Banchwand nach ven-
tral aus und die Flankenhaut spannt sich (eigene Beobachtungen).

Bei allen Landtetrapoden, die auBer den Krokodilen zum Stemmgang mit kyphotisch
gewdlbter Wirbelsdule fihig sind (Mammalia, Sauropoda), fillt im Achsenskelett ein Be-
reich mit erhhten Processus spinosi auf, der mit der Zone der stiirksten Belastung korre-
liert ist (D’ARCY THOMPSON 1942, SLITPER 1946, KUMMER 1959, 1975, 1975a,
PREUSCHOFT 1976, ALEXANDER 1977). An diesen Processus spinosi inserieren die
starken epaxialen Sehnen-Muskelkomplexe, welche die frei getragenen Wirbelsaulenab-
schnitte von Hals und Rumpf verspannen (dorsale Zugverspannung%. Bei den Saugetieren
wird der Wirbelsiulenbogen durch die Bauchmuskulatur, den M. latissimus dorsi und den
M. iliocostalis ventral zugverspannt. Durch die feste Verbindung von Becken und Wirbel-
siule, die starke Verknocherung des Thorax sowie dessen zusitzliche Stabilisierung durch
Ligamente hat die Bauchmuskulatur, insbesondere der M. rectus abdominis, feste Widerla-

er. Der hochovale Querschnitt des Thorax verlingert den Hebel, iiber den die Bauch- und
liocostalmuskulatur Kraft auf die Wirbelsiule ausiibt (KUMMER 1959, 1975, 1975a).

Bei den Krokodilen jedoch haben die Processus spinosi im gesamten Rumpf- und
Schwanzwurzelbereich dieselbe Héhe. Leicht erhohte Processus spinosi kommen nur im
Hals-Prothorax-Ubergangsbereich und im distalen Schwanzbereich vor. Wihrend die erste-
ren mit dem Ende der Halsmuskulatur korreliert sind (vgl. FREY 1988: Kagitel 3.1, 6.1.),
tragen die letzteren die Schuppen des Unpaarkammes im distalen Schwanzbereich. Grofie
Ansatzareale fiir verspannende Sehnen-Muskel-Komplexe sind nicht zu entdecken. Auch
eine Ventralverspannung des Rumpfwirbelsiulenbogens scheint unwahrscheinlich, weil die
latero- und sternocostalen Rip%ensegmente und das Sternum knorpelig und sehr biegsam
sind. Die Ossa pubis gelenken beweglich am Becken und sind nach cranial knorpelig ver-
langert. Eine Kontraktion des M. rectus abdominis, der vom letzter Rippenbogen und dem
Sternum zum cranialen Rande der Pars cartilaginea der Ossa pubis zieht, wiirde zuerst die
Ossa pubis nach craniodorsal rotieren und den Sternalapparat nach caudal ziehen, bevor es
zn einer Ventralflexion der Rumpfwirbelsdule kommt. Durch die starke laterale Auslage
der vertebrocostalen Rippensegmente gelangt die Hauptmasse des M. iliocostalis schon vor
dem Scheitel des Wirbelsdulenbogens tiber das Niveau der Wirbelkorper, so daB auch iiber
diese Muskelgrélﬁpe eine Ventralverspannung des Wirbelsiulenbogens unwahrscheinlich
erscheint. Es stellt sich die Frage, wie der Rumpfwirbelsiulenbogen der Krokodile bei der
Landlokomotion stabilisiert wird.

Daher stelle ich in dieser Arbeit die folgende Hypothese auf: Bei Krokodilen bilden
Wirbelsdule und Paravertebralschild (gemeint sind die knéchernen und hintigen Bestand-
teile der Riickenhaut; FREY 1988: Kapitel 5.) zusammen mit der epaxialen Muskulatur das
Tragsystem des Rumpfes. .

Im folgenden werde ich diese Hypothese auf ihre funktionsanatomische Haltbarkeit
dberpriifen.

3.1. Das Tragsystem des Krokodilrumpfes bei der terrestrischen Lokomotion - ein
biomechanisches Model

Nach der oben formulierten Hypothese sind Wirbelsdule, Paravertebralschild und epa-
xiale Muskulatur des Rumpfes als funktionelle Einheit zu betrachten, d.h. die Wirkungs-
weise des Tragsystems beruht auf die Interaktion von allen drei Komponenten. Da histolo-
Eische und morphogenetische Untersuchungen in dieser Arbeit nicht beriicksichtigt werden

onnten, beruht das im folgenden diskutierte Modell auf den Ergebnissen von makrosko-
%isch anatomischen Untersuchungen, selbst durchgefiihrten Beobachtungen an lebenden

ieren, Beschreibungen von terrestrischen Lokomotionsweisen aus der Literatur sowie
Biegeversuchen an toten Krokodilen (VIRCHOW 1914, FREY 1982; siche Kapitel 2.2.).
Da die Hauptbewegungsebene des Krokodil-Tragsystems bei der terrestrischen Lokomo-
tion die Sagittalebene ist, betrachte ich hier nur Wirbelsdulenbewegungen in der dorsoven-
tralen Richtung. Histologische Untersuchungen und Tests zu den Materialeigenschaften
verschiedener Gewebe im Tragsystem des Krokodilrumpfes sind in Vorbereitung.
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3.1.1. Die Begrenzung der Beweglichkeit des Rumpfes durch den Paravertebralschild

Biegeversuche an der gefleischten Wirbelsiule eines frischtoten Alligator mississippiensis
zeigen, daB die Rumpfwirbelsdule der Tiere in Ver%:eich zur Hals- und Schwanzwirbelsiule
wenig biegsam ist (VIRCHOW 1914). Gleichwohl kann die Rumpfwirbelsiule nach dorsal
und ventral stirker gebogen werden, als ich dies an lebenden Tieren jemals beobachten
konnte: Die maximal méﬂiche Extension der Rumpfwirbelsiule an lebenden Tieren
scheint nach bisherigen Erkenntnissen mit dem Erreichen einer geraden Riickenlinie zu
enden (Abb. 4A). Die gefleischte Wirbelsiiule hingegen |48t sich biegen, bis ihre Dorsal-
seite konkav ist. Auch Ventralflexionen sind bei der %eﬂeischten Rumpiwirbelsiule stirker
moglich, als bei lebenden Tieren. Fithrt man dieselben Biegeversuche am Rumpf toter
Tiere durch, die nur abgehiutet wurden, ist die Biegsamkeit der Rumpfwirbelsiule etwa
gleichgroB wie die der gefleischten Wirbelsiule.

B

Abb. 4. Osteolaemus tetraspis: Stellung der Wirbel und der Paravertebralschild-Osteoderme

egeneinander, gezeichnet nach einer Rontgenaufnahme (Lateralansicht von

En s).- A: Maximale Extension.- B: Maximale Ventralflexion durch aktive Wirbel-

sdulenkriimmung nach Beobachtungen an lebenden Tieren, dargestellt an einem

Rumpfwirbelsiulenausschnitt. Man beachte die Winkelkonstanz zwischen der

senkrechten Achse eines Processus spinosus und dem dazugehérigen Paraverte-

bralschild-Osteoderm. Beweﬁungen ﬁ%er diese beiden Extremsteﬁungen hinaus

sind nach bisherigen Beobachtungen nur passiv méglich und filhren zu einer Ver-
dnderung des Winkels zwischen Dornfortsatz und Paravertebralschild-Osteoderm.

Wird jedoch die Haut auf dem Priparat belassen, so gleicht die Beweglichkeit des
Rumpfes in etwa derjenigen, die von lebenden Tieren bekannt jst. Gleichzeitig ist festzu-
stellen, daB sich der gebogene Rumpf elastisch verhilt: L4Bt man ihn los, so stellt er sich
von alleine fast wieder gerade. Die Kraft, die nétig ist um den Rumpf zu biegen, wichst mit
dem Grad der Kriimmung. Diese Eigenschaften Ses Rumpfes bleiEen auch dann erhalten,
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wenn man nur den Paravertebralschild auf dem Rumpf belidBt. Der Paravertebralschild er-
héht demnach die Elastizitit des Rumpfes, limitiert aber zugleich seine Beweglichkeit.

Mit Untersuchungen zur Beweglichkeit der Paravertebralschild-Osteoderme gegen die
Dornfortsitze der Rumpfwirbel konnte die Struktur mit elastischen Eigenschaften inner-
halb des Paravertebralschildes lokalisiert werden. Wean man an einem unfixierten Kroko-
dil versucht, die parasagittalen Osteoderme des Paravertebralschildes gegen die Dornfort-
sitze der Rum%fwirbel zu verschieben oder aufzustellen, gelingt dies nur unter erheblichem
Kraftaufwand. Biegeversuche, die ich an toten Krokodilen unter dem Rontgengerit durch-
fithrte, bestitigten, daB die Verbindung zwischen den parasagittalen Paravertebralschild-
Osteodermen und den Dornfortsitzen weder Verschiebungen in der Horizontalebene zu-
LiBt, noch Veridnderungen des 93°-Winkels zwischen der senkrechten Achse der Dornfort-
sitze und der Lingsachse der Osteoderme, sofern der Rumpf nicht stirker gekriimmt wird,
als dies von lebenden Tieren bekannt ist (Abb. 4). Bei Biegungen nach dorsal itber die ge-
rade Riickenlinie hinaus vergriéBert sich der Winkel zwischen Osteoderm und Domfortsatz,
bei starken Ventralflexionen verringert er sich. Solche Biegungen erfordern jedoch grofie
Krifte und sind an lebenden Tieren selten zu beobachten (vgl. NORMAN 1985: Abb. Seite
175 oben links). Fiir das Modell kann also eine feste, winkelkonstante Verbindung zwischen
Dornfortsitzen und Paravertebralschildwirteln angenommen werden (Abb. 4). Elastische
Krifte bei Rumpfkriimmungen werden daher itberwiegend in den interosteodermalen
Bandapparaten (= interosteodermale Verbindungsfasern und Giirtelligamente) gespei-
chert. Es ist davon auszugehen, das sich das Tragsystem bei frei getragener Wirbelsiule im
lebenden Tier dann im Gleichgewicht befindet, wenn die Rumpfwirbelsiule leicht kypho-
tisch gewdlbt ist (Abb. 5). Jede Verformung des Tragsystems nach dorsal oder ventral
bendétigt Energie zur Dehnung des interosteodermalen Bandapparates. Die interosteoder-
malen Gelenke sind also funktionell gesechen akzessorische “yirbelgelenke mit elastischen
lr’i{igensfchaften. Die Osteoderme sind druckstabile Bestandteile der tragenden Achse des

umpfes.

3.1.2. Funktionsweise der Muskulatur im Tragsystem der Krokodile

Lle{gt man ein totes Xrokodil so auf zwei Holzkl6tze, daB der Rumpf frei tréligt, so sinkt
die Kyphose ein und die Riickenlinie wird gerade. Die Aufrechterhaltung der Kyphose im
lebenden Tier ist also auf eine muskulire Verspannung zuriickzufithren. Nach der eingangs
formulierten Hypothese wird angenommen, da8 dies durch die epaxiale Muskulatur ge-
schieht, die den Paravertebralschild mit der Wirbelsiule verbindet und untrennbar zur
funktionellen Einheit der tragenden Achse gehort (FREY 1988: Kapitel 6.7.).

Der M. multifidus, der M. spinalis und der M. articulospinalis entspringen sehnig auf den
Giirtelligamenten der medianen Osteodermen-Lingsreihe des Paravertegralschildes.'Diese
Systeme sind die einzigen epaxialen, die rote (tonische) Muskelfasern enthalten, und es
sind die einzigen, die bei allen untersuchten Krokodilgattungen in Rumpf- und Schwanz-
wurzelbereich gleichgebaut sind (FREY 1988: Kapitel 6.7.1.1.-6.7.1.3.). Da tonische Mus-
kelfasern meist in Muskeln zu finden sind, die zu Dauerleistungen bei geringer Kraftent-
wicklung fihig sind (SCHMIDT & THEWS 1980), ist es wahrscgheinlich, das die drei me-
dialen Muskelsysteme fiir die Aufrechterhaltung der Kyphose der tragenden Achse verant-
wortlich sind.

Die segmentalen Sehnen der drei Systeme verlaufen alternierend nach caudal (M. multi-
fidus undgll\rfli. articulospinalis) und cranial (M. spinalis). Der M. spinalis und der M. articu-
lospinalis haben zur parasagittalen Osteodermenreihe direkten Kontakt; der M. multifidus
erlangt diesen Kontakt itber den Ursprung des M. spinalis (FREY 1988: Kapitel 6.7.1.2.).
Entscheidend aber ist, daB die Sehnen der drei Systeme segmentiibergreifend sind und a
zugbelastbare Elemente wirken konnen. Sie verspannen die Osteodermensegmente gegen
die vertebralen Segmente im Sinne einer Krevzverspannung,

Wegen ihrer weilen (phasischen) Muskelfasern, ihres lateralen Verlaufes und ihrer In-
sertion auf den weit ausladenden Processus transversi sorgen die Systeme des M. tendi-
noarticularis und des M. longissimus vermutlich fiir kurzzeitige Lateralflexionen des
Rumpfes und Schwanzes bei asynchroner Kontraktion der kontralateralen Muskelsiulen.
Bei synchronen Kontraktionen kénnen die beiden Systeme wegen ihres Ursprunges an den
gist llen Teilen der Paravertebralschildwirtel auch an schneflen Wirbelsdulen-Extensionen

eteiligt sein.

Auch wenn die unterschiedlichen Eigenschaften von roter und weiBler Muskulatur nach
Untersuchungen an Squamata nicht mehr als (Fesm!lert gelten diirfen (GLEESEN &
HARRISON 1986), bleibt als Faktum bestehen, daB die beiden lateralen Systeme grofiere
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Onnen.
Da alle epaxialen Muskelsysteme an den Giirtelligamenten inserieren, wird ihre ZUﬁ-

kraft immer auf zwei Paravertebralschildwirtel verteilt (Abb. 5). Es ist sehr wahrscheinlic
daB diese Muskeln auch die Spannungszustinde im interosteodermalen Bandapparat be-
einflussen.

Die Richtung der iiber die epaxialen Muskeln auf die Osteoderme wirkenden Krifte Lift
sich fiir die dre1 medialen Muskelsysteme aus der Richtung der Sehnen erschliefen, die mit
der Richtung der Resultierenden iibereinstimmt (KUMMER 1959, GANS & BOCK 1965).
Diese Resultierende kann in zwei Kraftkomﬁ;)nenten zerlegt werden (Abb. 5): Eine, die in
Richtung Osteoderme wirkt und in eine senkrecht dazu, die in Richtung der Dornfortsitze
wirkt. Wegen der Belastung der Rumpfkyphose durch das Korpergewicht wirken auf die
Wirbelkdrper ebenfalls zwei Kraftkomponenten: Die eine ist gfe ruckkraft, welche die
Wirbelkérper in ihrer Lingsrichtung belastet, und die andere ist wegen des bogenformigen
Baues der einzelnen Rumpiwirbelkorper nach dorsal gerichtet. Diese letztere Kraftkompo-
nente wirkt der nach ventral gerichteten Belastung der Dornfortsiitze entgegen, Die neuro-
zentrale Sutur wird also zusammengeprefit (Abb. 5).

Ehysiologische Querschnitte haben als die drei medialen und daher mehr Kraft entwickeln

Lig intost ] Lig cing
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Abb. 5. Zehn Wirbel der Rumpfwirbelsdule mit den dazugehérigen Paravertebralschild-
Osteodermen in derjenigen Stellung, die beim Stemmgang verschiedener Kroko-
dilarten beobachtet wurde (Lateralansicht von links, schematisch).- Eingezeichnet
ist je ein nach cranial und ein nach caudal ziehendes Muskel-Sehnen-Segment
;dargestellt als Geraden) zweier aufeinanderfolgender Segmente des Achsenske-
etts. Der freigetragene Wirbelsiulenbogen wird durch das Kérpergewicht (G)
belastet. Die GiirteF verhindern das Auseinanderweichen der Bogenenden (groBe
dreieckige Pfeile), wodurch die Paravertebralschild-Osteoderme (9) und die Wir-
belkdrper mit den Bandscheiben (8) druckbelastet werden. Die auf die Skelette-
lemente wirkenden Krifte werden aus der Richtung der Sehnen (= Resultierende)
erschlossen. Die Resultierenden kénnen in Kraftkomponeneten zerlegt werden,
wie sie in den Krifteparallelogrammen 1-4 dargesteﬁt sind. Demnach werden
sowohl die Dornfortsiitze als auch die Paravertebralschild-Osteoderme druckbela-
stet. Die auf die Transversalfortsitze wirkende ldngsgerichtete Kraftkomponente
der Parallelo%ramme 3 und 4 wirkt auch auf die gewinkelte neurozentrale Sutur.
Da diese Kraft senkrecht zum Karpergewicht wirkt, ergibt sich eine Resultierende,
die den bogenformig gebauten Wirbelkorper in etwa in der Achse eines
Bogenschenkels belastet (Krifteparallelogramme 5 und 6). Der Wirbelkarper wirkt
durch seine Bogenkonstruktion dieser Kraft entgegen (Pfeile, die den
Resultierenden der Parallelogramme 5 und 6 entgegengesetzt sind). Bei Belastung
des Gesamtsystems wird die neurozentrale Sutur zusammengerre t (7?(, wobei die
von dorsal her wirkende Kraft durch die Spannung der epaxialen Muskel-Sehnen-
Systeme iiber die Paravertebralschild-Osteoderme auf die Dornfortsitze
ilbertragen wird und die von ventral wirkende durch die Bogenkonstruktion der
Wirbelkorper als eine Resultierende aus den lingsgerichteten Druckkriften einen
Gegendruck auf die neurozentrale Sutur ausiibt. Abkiirzungen siehe Kapitel 2.4..

Beim Galopp und bei Spriingen wird die Rumpfwirbelsiiule in der Sagittalebene bewegt

und zwar mit groBer Kraft und Geschwindigkeit. Extensionen der Rumlpfwirbelszliule wer-
den sehr wahrscheinlich durch die synchrone Kontraktion aller epaxialer Muskelsysteme
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und des M. iliocostalis bewirkt, der iiber seine derben Myosepten ebenfalls Krifte auf den
Paravertebralschild ibertrigt. Die Extension der Wirbelsdule wird durch die synchrone
Kontraktion der epaxialen Muskulatur bewirkt. Wenn die maximale Extensionsstellung er-
reiﬁht ist (Abb. 4A), verstirkt sich der Druck auf alle knochernen Elemente der tragenden
Achse.

Ventralflexionen des Rumpfes (Abb. 4B) kénnen nur durch die Kontraktion des M. rec-
tus abdominis erklirt werden, denn der M. iliocostalis erreicht mit der Hauptmasse seiner
Fasern bereits vor dem Scheitel der Kyphose die Hohe der Wirbelkdrper. Die mechani-
schen Schwierigkeiten, die mit der Kontraktion des M. rectus abdominis verbunden sind,
wurden eingangs dieses Kapitels erortert. Ein Blick auf die Abbildung 2A, auf der eine ex-
treme Beugephase des Rumpfes beim Galopp zu sehen ist, gibt Hinweise, wie dieses me-
chanische %roblem vermutlich geldst ist. Da weder die knorpeligen Ventralteile des Co-
stosternalapparates noch die beweglichen Ossa rubis einseitig wirkende Krifte des kontra-
hierenden K'l rectus abdominis ohne groBe Verluste durch Verformung bzw. durch Abduk-
tion auf die Wirbelsiule iibertragen kénnen, miissen der Brustkorb und die Ossa pubis
durch den Gegenzug von Muskeln stabilisiert werden. Durch die auf Abbildung 2A erkenn-
bare starke Dorsalflexion von Hals- und Schwanzwirbelsiule wird der M. capiti-sternalis
und der M. ilioischiocaudalis lEedehnt. Dabei iibt der M. capiti-sternalis einen Gegenzug
auf den Thorax aus, der M. ilioischiocaudalis stabilisiert iiber die truncocaudalen Faser-
biindel des M. rectus abdominis die Ossa pubis.

3.1.3. Aufhingung der Rippen und der Rumpfwandmuskulatur

Die Rippen der Krokodile sind wie diejenigen der Mammalia nach caudolateral gerich-
tet. Die laterale Auslac?e der Rippen ist bei den Krokodilen jedoch wesentlich grofer als bei
den Mammalia, was dem Krokodil-Thorax einen querovalen Querschnitt verleiht. Wegen
ihrer Form sind die Rippen beider Tiergruppen beim Stemmgang unter der Last der Ein-
%eweide Drehmomenten unterworfen, denen die Rié)penaufhéin ng entgegenwirken muf.

ei den Mammalia geschieht dies einerseits durch die zweiképfige Rippenartikulation auf
zwei hintereinanderliegenden Wirbeln und bei GroBtieren zudem durch die rasche Ossifi-
kation des Costosternalapparates sowie durch die drastische Reduktion der lateralen
Rif)penauslage (hochovaler Rumpfquerschnitt). Dies ist mdoglich, weil der Mammalia-Wir-
bel aus einem einzigen massiven Stiick besteht. Dieses Prinzip der zweiképfigen Ripgen—
aufhingung ist bei den Krokodilen nur im Bereiche der Prothoracalriﬁpen realisiert, doch
liegen die beiden Rippenkdpfe auf einem einzigen Wirbel. In der Prothoracalregion ist die
laterale Rippenauslage relativ gering, die Rippen haben einen groBen Querschnitt und ihre
knorpeligen latero- und sternocostalen Segmente sind kurz. Eine zusitzliche Stabilisierung
bildet der Coracoid-Scapula-Komplex, der mit diesem cranialen, im Querschnitt hochova-
len Teil des Thorax muskulir verbunden ist und dadurch auch den auf die Rippen wir-
kenden Drehmomenten aktiv oder passiv entgegenwirken kann. So kénnen z.B. die Scapu-
lae bei Belastung durch die mit dem lateralen Rand des Paravertebralschildes verwachse-
nen M. dorsoscapularis und M. dorsohumeralis, sowie durch den starken M. serratus-Kom-
plex in Position gehalten werden (vergleiche Abb. 6; FREY 1988: Abb. 42). Offensichtlich
werden die ProtEoracalrippen durch diese Konstruktion eines doppelten Rahmens so we-
nig belastet, daB die neurozentrale Sutur kein Problem ist. Hinzu kommt, daB das Capitu-
lum der Prothoracalrippen genau auf der neurozentralen Sutur liegt SGADOW 1896). Es
ist also auch bei Rippenrotationen in der Lingsrichtung keine Scherbelastung der Sutur zu
erwarten, da die Naht durch das Capitulum verschlossen wird. Damit sind die Prothoracal-
wirbel funktionell einteilig.

Wegen ihrer knorpeligen latero- und sternocostalen Segmente und der biegsamen Auf-
hidngung am ebenfalls knorpeligen Sternum sind die weit ausladenden und stark nach cau-
dolateral gebogenen vertebrocostalen Rippensegmente des Thorax mit Sicherheit starken
Belastungen durch Drehmomente mit longitudinal und transversal wirkenden Komponen-
ten ausgesetzt, die aus dem K('j?ergewic t und dem Schwingen der Eingeweide bei der
Lokomotion resultieren. Ausserdem koossifizieren die laterocostalen Segmente niemals
mit den vertebrocostalen. Bei Krokodilen fehlt also eine ventrale Versteitung des Thorax
fast ganz (siehe oben). Capitulum und Tuberculum articulieren beide auf der cranialen
Kante eines Processus transversus. Eine zusitzliche Aufhingung der Rippen erfolgt tiber
die verstirkten Myosepten des M. iliocostalis, die ausschlieBlich auf der caudalen Kante
der knochernen vertebrocostalen Rippensegmente entsprir‘xjgen (Abb. 7, 8). Mit diesen
Myosepten sind die Rippen jeweils zwischen zwei Osteodermen-Wirteln am lateralen
Rande des Paravertebralschildes aufgehingt und zwar so, daB die dermale Aufhingung ein
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Segment caudal der vertebralen liegt Ts]Abb. 8; vergleiche FREY 1988: Kapitel 6.7.3.). Durch
diese Konstruktion iibertragen die Thoracalrippen keine Krifte direkt auf den die Quer-
fortsitze und den Paravertebralschild weitergeleitet.

Abb. 6. Die Aufhingung des Hals-Prothorax-Ubergangsbereiches der Krokodile von
rechts gesehen (schematisch, der Schultergﬁrte ist dunkel gerastert). Der M.
serratus-Komplex (1) hilt die gesamte dargestelite Wirbelsaulenregion. Der
Schédel wird dabei zusitzlich durch den M. transversospinalis capitis (2% und den
M. rhomboideus (3) gehalten. Beide Muskeln sind durch ein Ligament (4)

miteinander verbunden sind. Abkiirzungen siehe Kapitel 2.4..

Wirken Drehmomente mit nach cranial und/oder medial gerichteten Komponenten auf
das vertebrocostale Rippensegment, so ist seine dermale Aufhingung auf Zug beansprucht,
die vertebrale da}gegen auf Druck (Abb. 7, 8). Entsprechend besteht die dermale Aufhiin-
]g(uang aus einem Bindegewebsapparat, die vertebrale aus Knochen (vergleiche FREY 1988;

pitel 6.7.3.). Gestalt und Authingung der vertebrocostalen Rippensegmente kanalisieren
die durch das Gewicht der Eingeweide bedingten Drehmomente in zwei Richtungen: nach
cranial und nach medial. Um die Funktion der Konstruktion anschaulich darzustellen, ist es
zweckmiPlig, die Wirkung der beiden Kraftkomponenten getrennt zu betrachten.

Bei einem in medialer Richtung auf die Rippe wirkenden Drehmoment setzen sich die
Zugkrifte sowohl iiber die Myosepten des M. ihocostalis als auch tiber die Osteoderme der
beiden an der Rlip enaufhingung beteiligten Schuppenwirtel fort und werden so iiber eine
groBe Fliche auf die Processus spinosi zweier Wirbel verteilt (Abb. 7, 8). Da der Paraver-
tebralschild horizontal steht, die Resultierende der Zugkraft aber nach ventrolateral gerich-
tet ist, muB die anaFespannte epaxiale Muskulatur einen Gegendruck entwickeln, um ein
Absacken der distalen Osteoderme des Paravertebralschildes zu verhindern (Abb. 7). Bei
Extremlasten wirkt die mit starken Faserapparat verspannte Lﬁnﬁsnaht zwischen den para-
sagittalen und den lateralen Osteodermen des Paravertebralschildes als elastische Soll-
Knickzone, die eine Abknickung der dann stark in Querrichtung biegebeanspruchten
Paravertebralschild-Segmente erlaubt. Da die dermale Rippenaufhéintgung auch als Dreh-

unkt wirkt, libertréigt das belastete vertebrocostale Segment nur Krifte in der Horizonta-
ﬁan in Richtung auf die Wirbelsiule, d.h. der Processus transversus wird in seiner queren
Achse belastet, was seine Gestalt und Stellung bereits vermuten lie (Abb. 7).

Auch bei der in cranialer Richtung auf die Rippe wirkenden Drehmoment-Komponente
ist die dermale Aufhingung zugbelastet. Diese Zuglast iibertrigt sich auf den entsprechen-
den Wirtel des Paravertebralschildes, d.h. nur das Segment des Paravertebralschildes wird
druckbeansprucht, das demjeniFen Wirbel, an dem die Rippe artikuliert, zugordnet ist
(Abb. 8). Da die Schuppenwirtel fast unverschieblich auf den dorsalen Kanten der Proces-
sus spinosi fixiert sind und die bei einer cranialen Rippenrotation wirkende Kraft durch die
Art der Rippenaufhingung auch eine nach ventral %erichtete Komponente enthilt, werden
die schriggesteliten Osteoderme des Paravertebralschildes nicht nur auf Druck in ihrer
Lingsachse belastet sondern auch auf Biegung, wie Material und Morpholotgie der Osteo-
derme zeigen. Als kndcherne Elemente in der Haut sind die Osteoderme auf Druck belast-
bar, und die lingsorientierten Kiele versteifen sie gegen Biegung in der Lingsachse nach
dem Prinzip eines T-Profiles. Eine Biegebelastun& der Osteoderme kann auBerdem durch
den Gegendruck der epaxialen Muskulatur zumindest teilweise ausgeglichen werden.

~
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Bei Belastung der Rippen werden also iiber den Paravertebralschild von dorsal her
Duckkrifte auf die Dornfortsitze und die neurozentrale Sutur Uibertragen. Da der Bogen
der Wirbelkorper wegen der Wirkung des Korpergewichtes von ventral her einen Gegen-
druck ausiibt, wird die neurozentrale Sutur zusammengepreBt (vergleiche Abb. 5).

Abb. 7. Das Tragsystem des Krokodilrumpfes im Querschnitt (schematisch), um die Rich-
tung derjenigen Krifte (Pfeilelg darzustellen, welche bei einer Rotation einer Rippe
1) nach medial (gebogener Pfeil) auftreten, wenn diese durch das Gewicht (G)
er Eingeweide (P2) belastet wird. Dadurch wird das Myoseptum des M. ilio-
costalis (2) zugbelastet. Auch die Fascia lumbodorsalis (3) wird iber die
Rumpfwandmuskulatur (6) durch die Last der Eingeweide gespannt. Da sowohl
die Myosepten des M. iliocostalis als auch die Fascia lumbodorsalis am lateralen
Rande des Paravertebralschildes (4) aufgehéngt sind, werden die distalen Bereiche
der Paravertebralschildwirtel nach ventral gezogen. Die epaxiale Muskulatur lSPI)
bildet ein druckstabiles Widerlager, das das Durchsacken des Paravertebralschildes
verhindert. Die Artikulation der Rippe am Transversalfortsatz (5) ist
druckbelastet. Der Gastralrippenkorb (7) verhindert, daB sich der Eingeweidesack
beim ?nheben des Rumpfes zu sehr nach ventral ausbenlt. Abkiirzungen siehe
Kapitel 24..

Auf die vertebrale Rippenaufhingung wirken hauptsichlich Krifte in cranialer Richtung,
und es erscheint zundchst widersinnig, dal die Rippen am cranialen Rand der Processus
transversi befestigt sind und nicht am caudalen. Die Processus transversi kénnen also keine
knéchernen Widerlager fiir die nach cranial rotierenden Rippen bieten. Es gibt jedoch
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Griinde, die diese Art der Rippenaufhidngung vorteilhaft erscheinen lassen. Das schlanke
Stiick, mit dem das vertebrocostale Rippensegment am Processus transversus artikuliert,
wird stirker belastet, wenn die Aufhingung nicht flexibel gestaitet ist. Diese Flexibilitit
wird durch Bindegewebe erreicht, itber das das vertebrocostale Rippensegment mit der
cranialen Kante des Processus transversus verbunden ist. Durch die grofie Distanz zwischen
Capitulum und Tuberculum wird die Oberfliche der Gesamt-Artikulation vergréBert. Die
Anheftungsstrecke wird umso gréfier, je ausladender die Rippen sind. Durch diese Art der
Rippenartikulation ist gewihrleistet, daB die belasteten Rippen im Extremfall nach cranial
ausweichen konnen, ohne auf einen knochernen Anschlag zu treffen (Abb. 9). Uber die
Zugelelemente (Bindegewebe? zwischen Rippenkopf und Processus transversus wird die
Kraft auf den weit nach lateral ausladenden Processus transversus iibertragen, der dadurch
Krifte aufnehmen muB, die in cranialer Richtung wirken. Dieser Belastung wirkt die grofie
Breite und die massige Basis der Processus transversi entgegen. Da die Rippen unter Last
nicht einfach in der Horizontalen nach cranial geschoben sondern nach craniodorsal ge-
dreht werden, wirkt die vertebrale Rippen- Artikulation als Scharnier, das eine Rotations-
bewegung des Capitulum %igen den Processus transversus in gewissen, noch zu testenden
Grenzen erlaubt (Abb. 9). Méglicherweise liegt hier ein Vorspannmechanismus vor, der bei
der Atembewegung des Thorax eine Rolle spielt.

Corp vert
Disc’ int

Abb. 8. Das Prinzip der Thoracalri;zpen—Aufhﬁngung der Krokodile von links gesehen

(schematisch). Das Gewicht der Eingeweide dreht die Ripge Sl) um ihre Befesti-

ng am Transversalfortsatz (2) nach cranial (gebogener Pfeil), wodurch das M.

Hiocostalis-Myoseptum (3) gespannt wird und daber iiber das Giirtelligament (4)

Krifte auf zwei hintereinanderliegende Paravertebralschildwirtel (5) iibertrigt,

wobei nur der craniale wegen seiner Befestigung am Dornfortsatz druckbelastet

wird. Da die Krifte jedoch nicht exakt in der Lingsachse der leicht schriig gestell-

ten Osteoderme wirken, werden die Paravertebralschild-Osteoderme biegebean-

sprucht. Die Dornfortsdtze (6) dienen als Abstandhalter. Die Pfeile geben die
Richtungen der Krifte an. Abkiirzungen siehe Kapitel 2.4..

Im Bereich der kurzen Rippen und im rippenlosen Lumbalbereich dominieren Krifte, die
itber die Rumpfwandmuskulatur und die bei Krokodilen extrem derb ausgebildete Fascia
lumbodorsalis auf den Paravertebralschild und iiber diesen auf die Processus spinosi
iibertragen werden (Abb. 7). Wieder werden die Dornfortsitze iiber den Paravertebral-
schild von dorsal belastet, wobei die neurozentrale Sutur durch den Gegendruck der Wir-
belkorper zusammengepreft wird. Auch hier verhindert der Gegendruck der angespannten
epaxialen Muskelmasse das Durchsacken des nahezu horizontalen Paravertebralschildes,
und die Biegezone zwischen den parasagittalen und lateralen Osteodermen gibt bei
Extremlasten, ausgelost durch die schwingenden Eingeweide, elastisch nach. Die kurzen

ppen fungieren als nachgieb%e Kragbalken, die das Kollabieren der lateralen
Rumpfwand verhindern (Abb. 7). Dieses Offenhalten des Eingeweidesackes wird durch die
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Gastralia unterstiitzt, die im rippenlosen Lumbalbereich zusammen mit den knorpeligen
Pubis-Teilen allein diese Aufgabe {ibernehmen.

Abb. 9. Die Funktion der Thoracalrippenbefestigung am cranialen Rande eines Transver-
salfortsatzes (1). Der im Ausschnitt eingezeichnte Bandapparat (2) zwischen dem
Capitulum der Thoracalrippe (3) und dem Transversalfortsatz erméglicht schar-
nierartige Bewegungen der Rippe gegen deren Transversalfortsatz, moglicherweise
auch das elastische Abfangen von Kriften, die von caudal her auf die Rippe
wirken. Die geschweiften Pfeile geben die Bewegungsmoglichkeiten des Systems
an, der dreieckige Pfeil weist nach cranial.

3.2. Funktionsmorphologie des Schwanzes

Wihrend des Stemmganges wird nur die Schwanzbasis aktiv anc%ehoben. Die distale
Hilfte des Schwanzes liegt dem Boden auf (vergleiche Abb. 1). Da die Auflagefliche der
Costae caudales die neurozentrale Sutur der basalen Schwanzwirbel iibergreift (vergleiche
FREY 1988: Kapite! 3.5.), sind die Wirbel funktionell eintejlig. Weiter posterior koossifi-
zieren Arcus neuralis und Corpus vertebralis. Daher ist es leicht erkldrbar, wie der Schwanz
im Galopp wihrend der Extensionsphase in seiner Gesamtheit angehoben werden kann, bis
er im stumpfen Winkel ge%n das Becken nach posterodorsal gerichtet ist (Abb. 2A). Nur
die distalen Bereiche des Unpaarkammes weisen nach posteroventral, folgen also offen-
sichtlich der Schwerkraft. Fiir die Dorsalflexion der Schwanzwurzel sind hécistwahrschein-
lich die nach caudal zichenden Segmente der epaxialen Becken-Muskulatur verantwortlich
(Abb. 13). Da der M. tendinoarticularis schon an der Schwanzwurzel fast ganz reduziert ist,
kénnen nur die sehr weit nach posterior reichenden Sehnen-Muskel-Segmente des M. arti-
culospinalis, des M. spinalis und des M. multifidus die Schwanz-Abduktion durchfiihren.
Diese Systeme allein besitzen den giinstigsten Hebel und ein knochernes Widerlager fiir
diese Tatigkeit, da sie distal an den fateraFen Flichen der Processus spinosi inserieren. Die
Extension der Schwanzwurzel bis zur Konkavitit der Riickenlinie ist vor allem durch die
tief eingezogenen interosteodermalen Bandapsaarate méglich, die eine betrichtliche Uber-
schiebung cér basalen Caudal-Osteoderme zulassen évergleiche FREY 1988: Kapitel 5.2,
Abb. 22C). Bei den Arten der meisten Gattungen sind diese Osteoderme ohnehin stark re-
duziert (Alligator, Crocodylus, Tomistoma und Gavialis). Die stirkere Ossifikation der Cau-
dalhaut bei den Arten der Gattungen Palaeosuchus, Osteolaemus, Caiman und Melano-
suchus ist bei der aquatischen axialen Lokomotion von Bedeutung, woriiber an anderer
Stelle zu sprechen sein wird (FREY & RIESS in Vorb.).

3.3. Funktionsmorphologie der Halswirbelsiule

Die Halswirbelsdule wird bei allen terrestrischen Lokomotionsformen frei getragen, und
das Gewicht des groBen Schidels erzeugt gewaltige Krifte in ventraler Richtung. Diese auf
die Halswirbelsiiule wirkenden Krifte steigen betrichtlich an, wenn die Krokodile groBe
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Beutetiere an Land iiberwiltigen und ins Wasser schleppen (vergleiche COTT 1961,
GUGGISBERG 1972). Die Funktionsanalyse der Halswirbelsdule kompliziert sich beson-
ders deshalb, weil dieser Wirbelsiulenabschnitt als "Kopf-Manipulationsorgan" nicht in
dem MaBe versteift werden kann, wie die Rumpfwirbelsdule. Stabilitit muf also einherge-
hen mit der zum Beutefang notwendigen Bewegﬁchkeit.

Abb. 10. Die Aufhingung der Halswirbelsiule der Krokodile an der Schulter, gezeigt an ei-
nem schematischen Schnitt durch ejnen der posterioren Halswirbel, (Die kno-
chernen Bauteile sind als schwarze Balken, die knorpeligen punktiert dargestellt
und die Druckpolster sind gerastert. Die Aufhingemuskeln sind als diinne
schwarze Striche dargestellt.) Das Achsenskelett (der Neuralbogen und seine
Fortsitze, 1; der Wirbelkérper, 2 und die Halsrippen, 3) ist iiber den M. serratus
(4) an den biegsamen Sugrascapulae (5) aufgehingt. Ein bindegwebiges (6) und
ein muskulires (7) Druckpolster verhindern dabex ein Umbiegen der Suprasca-
pula nach medi der transversalen Richtung wird die Lage des Achsenskeletts
durch den M. rthomboideus (8) stabilisiert. Da die Rippen die auf sie wirkenden
Krifte slfeichmﬁBig auf den Neuralbogen und den Wirbelkorper weiterleiten

weille Pfeile), kann die neurozentrale Sutur im Modell vernachlissigt werden:
ie Halswirbel sind funktionell einteilig. Der mit "G" bezeichnete, nach ventral
gjrichtete, Pfeil gibt die Richtung der Schwerkraft an. Abkirzung siehe Kapitel

Die Halswirbelsiule kann als Ausleger oder Hebearm ébeam) aufgefaBt werden, der am
Prothorax befestigt ist. Dabei witken auf die dorsalen Elemente Zug-, anf die ventralen
Druckkrifte (Abb. 13). Die Halsmuskulatur iibertragt keine Krifte unmittelbar auf die
Nuchalosteoderme. Diese liegen der Halsmuskulatur nur locker auf. Tiefe transversale Fal-
ten wihrend des Stemmganges belegen, daB bei normaler Halshaltung keine Zugkrifte auf
die Haut wirken. Ahnliches gilt fiir die intervertebralen Ligamente. Sie sind besonders im
posterioren Bereich der Halswirbelsiule und im Ubergang zum Thorax sehr dimn und
schwach; sie konnen daher nur einen geringen Beitrag bei der Aufnahme dorsaler Zugla-
sten leisten. Ein ex%erimentcller Beleg fiir dg'iese Behauptung steht jedoch aus, und so mufl
die Frage nach der Funktion dieser Ligamente vorliufig unbeantwortet bleiben.

Die Halsmuskulatur mit jhren Bindgegewebsanteilen und Sehnen kann groBe Krifte auf-
nehmen. Besonders im Ubergangsbereich von der Hals- auf die Thoracalwirbelsiule sind
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die Cervicalmuskeln sehr sehnen- und bindegewebsreich- (vergleiche FREY 1988: Kapitel
6.1,, 6.7.1.). So miinden die langen lateralen Muskelfasern des M. transversospinalis capitis
in Hohe des Halswirbels IX in eine Sehne, die iiber mehrere separate Aste mit dem cra-
nialen Rand des Paravertebralschildes, den Spitzen der Processus spinosi des Halswirbels
IX, denen der Muskel mit den Thoracalwirbeln I und II und den cranialen Myosepten der
epaxialen Muskulatur verbunden sind. Zusétzlich verbindet der M. transversospinalis capi-
tis alle Processus spinosi der Halswirbel untereinander. Ahnlich konstruiert ist der R'i
transversospinalis cervicis (Teil I). In den caudomedialen Teilen des M. transversospinalis
cervicis (Teile II/11T) treten starke Sehnen auf, die weit auf die Thoracalwirbelsiule reichen
und wie Zugseile wirken, wihrend die cavdolateralen Teile des Muskelkomplexes iiber
transversale Ligamente mit den Muskeln und Fascien der Prothoracalregion in Verbindung
treten. All diese Muskeln entspringen auf dem Hinterhaupt und Jaufen am Ende der Hals-
wirbelsiule in einen massigen, undeutlich gegliederten Komplex zusammen, der mit seinen
Sehnen- und Ligamentsystemen auf den lateralen Flichen der dort leicht erhdhten Proces-

. sus spinosi inseriert. Alle genannten Muskeln verlaufen dorsal der Wirbelhauptgelenke und

sind daher geeignet, Zugkrifte in Lingsrichtung aufzunehmen (Abb. 6, 13).

Es gibt aber auch Muskeln, die Zugkrifte durch das Gewicht des Cranium in postero-
dorsaler Richtung aufnehmen konnen: der M. iliocostalis cervicis und der nach cranioven-
tral ziehende Teil des M. serratus-Komﬁlexes (siche FREY 1988: Kapitel 6.6.2.; Abb. 6, 10,
13). Beide Muskeln inserieren an den Halsrippen, also ventral der Wirbelkérper und kén-
nen die ganze Halswirbelsiule wie Zuggurte halten. Die Faserbiindel des M. serratus ent-
springen von der Suprascapula und verlaufen relativ steil in dorsoventraler Richtung. Die
knorpelige Suprascapula wird bei Belastua_ﬁ des Muskels biegebelastet. Die epaxiale Mus-
kelmasse verhindert im Hals-Prothorax-Ubergangsbereich, zusammen mit emem gro8en
Bindegewebskissen, das Umbiegen der knor%eﬁgen Suprascapula nach medial. In Querrich-
tung wirkende Krifte kénnen durch die M. rhomboidei kompensiert werden (Abb. 10). Der
M. iliocostalis verlduft mehr in Richtung der Lingsachse des Halses. Er ttbertrigt daher in
Lingsrichtung orientierte Kraftkomponenten iiber die Prothoracalrippen auf die Wirbel-
sdule und durch seine Myosepten auf die cranialen Segmente des Paravertebralschildes.
Sowoh! der M. serratus als auch der M. iliocostalis fiberspannen den Hals-Prothoracal-
Ubergangsbereich und stellen so eine enge muskulire Verbindung zwischen den beiden
Wirbelsdulenregionen her.

C' CVciv ciit Ax
(2 A G ,'

Abb. 11, Alligator mississippiensis: experimentell herbeigefiihrte maximale Dorsalflexion des
anterioren Teiles der Halswirbelsiule in Lateralansicht, von einer Rontgenauf-
nahme durchgezeichnet; Ansicht von rechts, Man beachte die deutlich vonemander
Fetrennten Halsrippen, was eine Dehnung der intercostalen Ligamente vermuten
4Bt (Pfeile). Abkiirzungen siche Kapitel 2.4..

Die Halsrippen kénnen, mit Ausnahme der beiden caudalen Rippenpaare, groBe Krifte
in der Lingsrichtung der Halswirbels4ule aufnehmen. Sie bilden mit ihren ligamentds gesi-
cherten Gleitgelenken (Articulationes intercostales) ventrolateral der Corpora vertebrales
ein paariges, nach caudal leicht divergierendes Stiitzsystem (Abb. 11-13). Die Wirkung die-
ses StiitzsI\_'Itbms wurde von VIRCHOW (1914) beobachtet und sehr anschaulich beschrie-
ben: Die Halsrippen blockieren eine Ventralflexion der Halswirbelsdule tiber die Horizon-
talebene hinaus. %abei gleiten die Processus craniales iiber die Gelenkflichen der Corpora
costales und spannen den intercostalen Bandapparat (vergleiche Abb. 11). Die kndchernen
horizontalen Rippenteile nehmen Druckkrifte auf, wihrend die Ligamente durch Zug-
krifte gespannt werden. Da die horizontalen Halsrippen-Elemente eine Kette bilden, er-
hilt jedes Glied dieser Kette sowohl von cranial als auch von caudal Druckkrifte. Das dar-
aus resultierende Biegemoment wird in eine Kraftkomponente kanalisiert, die iiber die
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Rippenképfe gleichmiBig auf Corpus vertebralis und Arcus neuralis iibertragen wird.
Durch das Uberschieben der leicht schriig gestellten Halsrippen treten Drehmomente auf,
die die Rippen nach caudal rotieren. Diese Drehmomente werden durch die Spannung der
Ligamenta intercostalia aufgehoben, da durch die Ligamente ein Drehmoment in der ent-
gegengesetzten Richtung aufgebaut wird.

Cranial ist die Kette der Halsrippen durch die Costa atlantis und die Costa axialis abge-
schlossen (Abb. 11, 12). Beide Rippen iiberlagern die Costa des dritten Halswirbels und
bilden so einen in sich fast unbeweglichen Komplex, bestehend aus den drei cranialen
Halswirbeln und deren Rippen. Caudal fehlt ein solcher AbschluB, denn die Rippen des
achten und neunten Halswn;l))els bilden untereinander kein Intercostalgelenk. Hier entsteht
durch die Unterbrechung der Halsriﬁgenkette eine Zone groBer lateraler Beweglichkeit.
Ansonsten ist die laterale Beweglichkeit der Halswirbelsidule gering (vergleiche FREY
1982), da in der horizontalen Beweiungsebene die beiden contralateralen Intercostalli-
ﬁamente dges annt werden miissen (Abb. 12). Zusitzlich blockiert wird die laterale Beweg-

chkeit der Halswirbelsiule durch die gewaltigen Fettlager, die die Riume zwischen den
tiefen und den duferen Halsmuskeln fiillen %vergleichc FREY 1988: Kapitel 6.3.). Der
Fettkorper ist kaum komprimierbar, und der M. sphincter colli verhindert zusammen mit
der Haut, an der er inseriert, ein laterales Ausweichen des Fettkorpers. Der Hals wird also
als Ganzes in seiner Basis gegen den Rumpf hin- und herbewegt. Zum Schidel hin besteht

Abb. 12. Alligator mississippiensis: experimentell erzeugte maximale Lateralflexion des ante-
rioren Halswirbelsiiulenbereiches von ventral l%esehen, von einer Rontgenauf-
nahme durchgezeichnet. Die Halsrippen der rechten Korperseite sind bis zu ihren
Anschligen tibereinandergeschoben, die der linken Seite dagegen auseinanderge-
zogen S, eine Pfeile). Auch bei lateralen Bewegungen scheint eine elastische
Dehnfihigkeit der intercostalen Ligamente vorzuliegen. Der Anschlag der Hals-
rippen ist schon bei geringen Kriimmungsradien erreicht. Der grofie Pfeil weist
nach cranial. Abkiirzungen siche Kapitel 2.4..

nach VIRCHOVI¥£914) eine starke Beweglichkeit im Hinterhauptgelenk. Wie eigene Bie-

eversuche am toter Krokodile zeigen, sind elastische Eigenschaften der intercostalen
h igami;xtf wahrscheinlich, da die Riicksteflung des gebogenen Halses weitgehend von al-
eine erfolgt.

Die Beweglichkeit der gefleischten Halswirbelsiule nach dorsal ist, wie die Versuche
VIRCHOWSs (1914) zeigen, nur durch die Anschlige der Processus spinosi limitiert (Abb.
llzl.1 Eine derart starke Dorsalflexion wird am lebenden Tier cinerseits durch den M. longus
colli verhindert, andererseits durch die groBen Dorsalschilder, die liber mehrere Wirbel-
segmente reichen.

Die Sicherung gegen Torsion geschieht ebenfalls durch die Halsrippen. Auch hier wer-
den die Krifte iiber die Intercostalgelenke und die Rippenkdpfe transversal auf die Wirbel
upertra%:n. Da diese Aufgabe auch von den Z; gapopﬁysen— elenken erfiillt wird, besitzen
die Krokodile eine doppelt gegen Torsion stabilisierte Halswirbelsiule. Die Eigenart der
Tiere, groBe Beutetiere durch rasche Rotationen um die Korperlingsachse zu zerteilen,
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wobei mit Sicherheit enorme Torsionskrifte auf die Halswirbelsiule wirken, machen eine
solch aufwendige Stabilisierung der Halswirbelsaule erforderlich.

Das fiir die Halswirbelsiule der Krokodile vorgestelite biomechanische Modell kann
vorléiufig nur fiir die Gattungen gelten, bei denen der Bau von Atlas und Axis nebst der da-
zugehorigen Halsrippen demjenigen von Alligator entspricht (Caiman, Palacosuchus, Mela-
nosuchus, veigleiche WERM'bTH 1952). Bei den itbrigen Gattungen ist der Dens keilfor-
mig und die Halsrippen von Atlas und Axis divergieren nach caudal. Die Stellung der Hals-
xl;l;{apen beeinfluBt den Zugwinkel und damit die Wirkungsrichtung der darauf angehefteten

uskeln und Sehnen. Leider stand mir kein Material zur Verfiigung, um die Frage nach
der Mechanik dieser "crocodylinen Halsrippenstellung" kliren zu kénnen.

3.4. Das Konstruktionsprinzip

Die Eigenschaften der durch Osteoderme versteiften Dorsathaut und ihre Einbindung in
das axiale Sehnen-Muskel-Wirbelsdulensystem deutet darauf hin, daf die Dorsathaut mit
ihrem Paravertebralschild ein wichtiger Bestandteil des Tragsystems der Krokodile ist.
Daraus ergibt sich bei jenen terrestrischen Lokomotionsweisen, bei denen der Rumpf frei
getragen wird, das folgende allgemeine biomechanische Modell fiir das Konstruktionsprin-
zip "Krokodil". Es ist auf Abbildung 13 dargestellt:

Die tragende Achse des Rumpfes besteht aus dem frei zwischen den Giirteln getragenen
kyphotischen Wirbelsiulenbogen. Der Bogen wird durch die intervertebral angeordneten
Osteodermen-Wirte] des Paravertebralschildes und durch die angespannten epaxialen
Muskelsysteme des M. multifidus, des M. spinalis und des M. articulospinalis aktiv stabili-
siert. Die Osteoderme limitieren die Beweglichkeit der Wirbelsiule und bilden zusammen
mit den Processus spinosi, den Processus transversi und der epaxialen Muskulatur ein
selbsttragendes System, das aus einzelnen Doppel-T-Trigerelementen besteht. Die hori-
zontalen Bestandteile dieses Triagers werden durch die Processus spinosi auf konstantem
Abstand gehalten. Damit konnen auch die Zugwinkel der epaxialen Sehnen- Muskelsy-
steme nur in einem kleinen Bereich variieren. Rumpfwand- und Bauchmuskulatur, sowie
der Rippenkorb sind am lateralen Rand des Paravertebralschildes aufgehidngt und tragen
die Eingeweide. Die Thoracalrippen sind zusitzlich an den Processus transversi abgestitzt,
Der Schwerpunkt des Tieres liegt unter dem Scheitel des Bogens zwischen Schulter- und
Beckengiirtel in der Lendenregion. Dies konnte in einem einfachen Balance-Versuch besti-
tigt werden (Kapitel 2.1.).

Die Vorderextremititen und der Schultergiirtel bilden die Stiitze fiir die Halswirbelsaule,
zu deren Tragfihigkeit der Paravertebralschild nicht beitrigt. Seine Funktion wird von der
Reihe der Halsrippen iibernommen, welche die Wirbelsiule unterspannen. Besonders fest
ist die Verbindung zwischen Atlas, Axis und dem dritten Halswirbel. Die Wirbelsaule wird
im Halsansatz durch den breiten, stark geteilten M. serratus- Komplex, den M. rhomboidei
und dem M. iliocostalis cervicis zwischen den Schulterblittern getragen, was fiir einen Am-
nioten, der nicht zu den Siugetieren gehort, einmalig ist.

Der Schwanz ist in seinem basalen Bereich nur mit den epaxialen Muskeln, vermutlich
besonders vom M. multifidus, dem M. spinalis und dem M. articulospinalis an der Rumpf-
wiggels)ﬁule aufgehiingt. Die caudale Hilfte des Schwanzes liegt dem Boden auf (vergleiche
Abb. 1).

Das Tragsystem des Krokodilrumpfes erinnert damit formal an eine -bogenférmig ge-
wolbte elastische Fachwerkbriicke (gitder bridge) mit kreuzverspanntem Ober- und Unter-
zug (Paravertebralschild und Wirbelsiule). Die Lasten (Eingeweide) sind vom Oberzug ab-

e a{IJgt {Rumpfwand-Muskulatur und Fascia lumbodorsalis% und zum Teil zusitzlich gegen

en Unterzug abgestiitzt (Rippen). Dem%egenﬁber gleicht die Halswirbelsiiule einem un-
terspannten Ausleger (beamg), der iiber lange Zugelemente (Halsmuskeln}{am cranialen
Ende der Fachwerkbriicke aufgehingt ist. Die Kette der liingﬁa orientierten alsriﬁ)pen bil-
den im Halsbereich einen druckbelastbaren Unterzug. Auch der Schwanz gleicht einem
Ausleger. Er ist - zumindest bei Alligator mississippiensis - nur Gber Zugelemente (M. multi-
fidus, M. spinalis und M. articulospinalis) verspannt. Im Bereich des Rumpfes sind Oberzug
und Unterzug druckbelastet, da die durch das Korpergewicht belastete Bogenkonstruktion
zwischen den Extremititen ein(EesIgannt ist. Das Konstruktionsprinzip des Krokodilrumpfes
bezeichne ich als "selbsttragende Doppel-T- Konstruktion®. )

Die hier aufgestelite Hypothese iiber die Funktion des Tragsystems der Krokodile kann
die Existenz des aufwendigen und kompliziert gebauten Paravertebralschildes funktionell
erkliren. Die superfizielle Position des Paravertebralschildes bringt den Nachteil der Ver-
letzlichkeit durch duBere Gewalteinfliisse mit sich. Kleinere Verletzungen, wie sie z.B. bei
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innerartlichen BeiBereien vorkommen, werden sicherlich durch die Vielgliedrigkeit des Sy-
stems in Lings- und Querrichtung weitgehend ausgeglichen. GréBere Verletzungen, die
mehrere Wirtel betreffen, diirften da%?gen schon einen Einfluf auf die Tragfz'ihigieit des
Systems zumindest unter Belastung haben. Eine schnelle Reparatur solcher Schiden in tra-
genden Teilen ist immer zweckmiiBig und findet wegen der hohen Vaskularisation der
Osteoderme auch tatséchlich statt (SE%DEL 1979, WEBB & MANOLLIS 1983).

Die Tatsache, daB die knichernen Elemente des Paravertebralschildes bel stark aquati-
schen Krokodilen - gleichgiiltig ob fossil oder rezent - meist reduziert sind, spricht dafiir,
daB diese Struktur im Zusammenhang mit der terrestrischen Lokomotion steht. Bei rezen-
ten Krokodilen geschieht die Reduktion eines Osteoderms vom Rande her, d.h, der zen-
trale knécherne Kiel kann die Schuppe weiterhin gegen Druck und Biegung stabilisieren,
auch wenn der Rest des Osteoderms verschwunden ist. Tiere mit reduzierten Paraverte-
bralschild-Osteodermen wie Crocodylus porosus sind im Vergleich zu anderen Arten keine
ausdauernden Liufer und verlieren die Fahigkeiten zum Galopp nach den Angaben von
COTT (1961) schon bei vergleichsweise gerinien KérpergroBen: Der grofite beobachtete
C. porosus war etwa 60cm lang (zum Vergleich: C. johnstoni galoppieren noch mit 120cm
Korperlinge und mehr}.

Wie sehr sich die selbsttragende Doppel-T-Konstruktion des Krokodilrumpfes von dem
anderer terrestrischer Grofitetrapoden mit frei getragener Rumpfwirbelsiule unterschei-
dt&:t,glwi.rii1 deutlich, wenn man deren Konstruktionsprinzipien mit demjenigen der Krokodile
vergleicht.

terrestrischer Groftetrapoden

3.5.1. Die Bogen-Sehnen-Konstruktion

Unter den rezenten Wirbeltieren, die in GroBe und Gewicht mit den Krokodilen unge-
fihr iibereinstimmen ist dieses Prinzip nur bei den Mammalia verwirklicht, z.B. bei einigen
riuberischen Marsupialia wie Sarcgp ilus, den Carnivora, den kleinen Arten der Ruminan-
tia und den l%'o.[ien Arten der Rodentia, die bei der Lokomotion ihre Wirbelsiule bogen-
formig gewdlbt tragen und-beim Galopp die Biegsamkeit ihrer Wicbelsiule zum Verlidngern
der Schrittweite nutzen. Auch beim Indischen Elefanten (Elephas), findet sich diese "Bo-
gen-Sehnen-Konstruktion". Im Gegensatz zu den Krokodilen bilden bei den Sidugetieren
Thorax und Becken auch beim Stehen und bei langsamer Fortbewe_gu%& feste Widerlager,
die die Zugkraft des M. rectus abdominis ohne grofie Verluste auf die Wirbelsiule iibertra-
gen. Auch der M. latissimus dorsi, der vom Humerus an die Lumbalwirbelsiule zieht, ist an
der ventralen Bogenverspannung beteiligt (SLITPER 1946, KUMMER 1959, 1975, 1975a,
I-IILDEBRAND'Ig 1960, GUTMANN 1975). Diese verpannenden Muskelziige sind aktiv,
sobald die Rumpfwirbelsdule der Tiere frei triicft.

Bei den Kursoren unter den Siugetieren, die ihre Rumpfwirbelsiule in einer Kyphose
tragen, erreicht der Bogen sein Maximum im anterioren Lumbalbereich (Abb. 14A, %E Ge-
rade hier sind die Processus spinosi sehr kurz, um die zum Rennen notwendige Flexibilitit
der Wirbelsiule zuzulassen. Indische Elefanten, bei denen eigenen Beobachtungen zufolge
das Maximum der Lordose weiter cranial liegt, sind trotz dhnlicher Konstruktion (Abb.
14B) noch nicht einmal zu einem kleinen Sprung fihig. Bei den Equiden und den groBen
Ruminantiern, die die Schrittweite mit ihren langen und schlanken Beinen verlingern und
den Afrikanischen Elefanten (Loxodonta), ist die Wirbelsiule nach dem "Geigenbogen-
Prinzip” verspannt (KUMMER 1959, 1975, 1975a; Abb. 14C). Abgesehen davon, daB die
Corpora vertebralia der Lendenwirbel bei den genannten Mammalia sehr groBe Quer-
schnitte und damit entsprechend groBe Gelenkflichen besitzen, finden sich eine Fiille von
zum Telil sehr starken Ligamenten, die die einzelnen Wirbel miteinander verbinden, aber
auch mehrere Wirbel iibergreifen.
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Abb. 14. Die ventral verspannte Bogenkonstruktion des Siugetierrumpfes ‘Sveriindert nach

KUMMER 1959).- A: Das verallgemeinerte biomechanische Modell; die Skelett-
Teile sind als schwarze Balken dargestelit. Man beachte die Aufhingung von Kopf
SGZ) und Hals iiber die Nuchalligamente (5) an den verlangerten Dornfortsitzen

es anterioren Thoracalbereiches (1) und die elastische Aufhiingung der Schulter
iiber dem M. serratus (4). Die Bingeweide (G1) werden iiber die Bauchmuskel-
gurte getragen (2). Der relativ stark verknocherte Costosternalapparat (f3) und
das fest mit der Wirbelsiule verbundene Becken bilden Widerlager fiir die
Bauchmuskulatur.- B: Die Sehnen-Bogen-Konstruktion am Beispiel eines Indi-
schen Elefanten. Die Spannung der Bauchmuskulatur (2) bedingt einen Zug ent-
lang der Dorsalseite der Wirbelsiule (gerastert .- C: Die Geigenbogen-Konstruk-
tion am Beispiel eines Esels. Hier wird durch die Spannung der Bauchmuskulatur
(2) die ventrale Seite der Wirbelsiule zugbelastet. Bei den Saugetieren ist
entscheidend, daB die Wirbelsiulenspannung durch die Aktivitit der Abdomi-
nalmuskulatur aufrecht erhalten wird (KUMMER 1975, 1975a). Abkiirzung siehe
Kapitel 2.4.; die Pfeile geben die Richtung der Schwerkraft an.
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3.5.2. Die Schalenkonstruktion

Dieses Konstruktionsgrmzip ist unter den rezenten Landtetrapoden z.B. bei den Land-
ae) verwirklicht (Abb. 15). Die eigentliche Tragfunktion wird von

schildkrdten (Testudini

Abb. 15, Die Kuppel- oder Schalenkonstruktion der Schildkréten (A) am Beispiel von Te-
studo (B). Die Eingeweide (G1) sind von einer knéchernen Kapsel (1) umschlos-
sen. Der Hals (3) wird tiber die epaxialen Halsmuskeln (4) gehalten und ist mit
einem dorsalverspannten Ausleger zu vergleichen; der Schwanz (22‘ ist relativ kurz.
Abkiirzung siehe Kapitel 2.4.; die Pfeile geben die Richtung der Schwerkraft an.

dem kuppelartig gewdlbten, meist unbeweglichen Carapax ilbernommen, mit dem die Wir-
belsiule, die Rxpﬁ)en und das Becken verschmolzen sind. Der Schultergiirtel befindet sich
innerhalb der Schale (Abb. 15A). Die Schale selbst besteht ans Knochen mit einer Horn-
anflage. Die Hornﬂl]nlatten decken dabei die Suturen zwischen den Knochenplatten ab und
kénnen so durch ihre Elastizitit die Knickung der Knochenniihte verhindern, Das Gewicht
des geschlossenen Panzers erlaubt keine hohen Fortbewegungsgeschwindigkeiten, bietet
dafiir aber einen effektiven Schutz gegen Beutegreifer.

3.5.3. Versteifung der Wirbelsiule durch die Modifikation der intervertebralen Gelenke

Bei diesem Konstruktionsprinzip ist - wie beim vorigen - weder die lokale Erhéhung der
Processus spinosi noch die Verstirkung von Ligament- und/oder Muskelsystemen nétig,
um auch bei relativ groBen Tieren eine ausreichende Steifigkeit der Rumpiwirbelsdule zu
erreichen. Die GrofSsquamaten stabilisieren ihr Tragsystem auf diese Weise.

Warane (Varanus; Abb. 16B) erreichen eine Linge von maximal 4,5m (MERTENS
1963), wobet allerdings fast 2/3 auf den Schwanz entfallen. Die Tiere bewegen sich im ab-
gestemmten Spreizgang fort, d.h. die Wirbelsiule wird frei getragen, und die Processus spi-
nosi der Tiere sind im gesamten Rumpfbereich gleich hoch. Bei der Lokomotion hiingt die
Waran-Wirbelsiule im Gegensatz zur Krokodilwirbelsiule f'cdoch zwischen den Giirteln
durch oder wird horizontal getragen (GRAY 1968; Abb. 16A, B). VIRCHOW (1914a)
stellte fest, daB das allzu starke Durchsacken der Waran-Wirbelsiule durch die
Konstruktion der Wirbelgelenke verhindert wird. Waranwirbel sind wie Krokodilwirbel
procoel, doch bei Varanus ist der Condylus vertebralis stark dorsoventral
zusammengedriickt und leicht nach caudoventral gerichtet. Die Gelenkflichen der
Processus articulares stehen fast horizontal (Abb. 16C). Bandscheiben fehlen bei dieser
Konstruktion.

Wird die Waran-Wirbelsidule durch das Kérpergewicht belastet, biegt sie sich nach ven-
tral durch und die Processus articulares werden zusammenﬁeschoben. Gleichzeitig aber
verkeilt sich der flache Condylus vertebralis in seiner Gelenkfacette und blockiert dadurch
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eine weitere Kippung der Wirbel lfegeneinander. Dieses "Stecksystem” arbeitet so perfekt,
daB VIRCHOW (1914a) aus zwolf zusammengesteckten, véllig mazerierten Waranwirbeln
eine stabile Briicke bauen konnte. (VIRCHOWSs Versuch 148t sich jederzeit wiederholen!)

C i

v

Abb. 16. Die Héngebriickenkonstruktion der GroBlacertiden %&) am Beispiel von Varanus
(B). Die Wirbelsiiule 51) ist mit einem elastischen Sta verFIeichbar, der jederseits
der Auflagepunkte der Schwerkraft (Pfeil bei G1} folgt. Entsprechend tritt
zwischen ﬁ,n Giirteln der Zug entlang der Ventralseite der Wirbelsiule auf, Gber
den Giirteln entlang der Dorsalseite (helle Bereiche auf der Wirbelsiule). Hals
und Kopf (G2) werden iiber die egaxiale Muskulatur getragen und bildet zusam-
men mit dem Schwanz (G3) ein Gegengewicht zur Rumpfwirbelsdule. Die Kon-
struktion der Wirbel von Varanus (C); sorgt dafiir, daB8 sich die Wirbelgelenke bei
einer Biegebelastung der Wirbelsiule, wie sie beim abgestemmten Spreizgan%zu
beobachten ist, ineinander verkeilen (VIRCHOW 1914a; dreieckige Pfeile). Der
Pfeil in (C) weist nach cranial; Abkiirzung siche Kapitel 2.4..

Eine zweite Gruppe grofwiichsiger Squamaten, die bis ca. 2,5m langen Arten der Igua-
nidae (Abb. 17A), stabilisieren ihre mit gleichméBig kurzen Processus spinosi ausgestattete
Wirbelsaule durch Zygosphen-Zyganthrum-Gelenke (Abb. 17B-D; VIRCHOW 1914a). Da-
durch kénnen die Tiere Beim abgestemmten SK;l)_reizsang die Wirbelsiule ihrer relativ kur-
zen Riimpfe (etwa 1/3 der Gesamtlinge) wie Krokodile in dorsal gewélbtem Bogen tragen.
Die Wirbelsiulenmechanik ist jedoch meines Wissens bisher nicht untersucht.

3.5.4. Die selbsttragende Doppel-T-Konstruktion

Die morphologischen Voraussetzungen fiir dieses Konstruktionsprinzip der Krokodile
sind auch bei zwei Gruppen rezenter Mammalia erfiillt, den Schuppentieren (Manidae)
und den Giirteltieren (Dasypodidac): Ein segmentierter Riickenpanzer im Zusammenhang
mit einer Wirbelsiule, bei der alle Dornfortsitze im Rumpfbereich gleichhoch sind. Inwie-
fern die gegliederten und daher beweglichen Panzer dieser Tiere zu diesem Konstruktions-
prinzip gehdren, ist noch unbekannt, da die Verbindung zwischen Panzer und Muskulatur
meines Wissens hoch nicht untersucht wurde.
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Proc spin

Proc art

Cond vert

Abb. 17. Zusiitzliche Wirbelgelenke zur Versteifung der Wirbelsiule bei Iguana (A).- B:
Rumpfwirbel von lateral (Ansicht von rechts).- C: Rumpfwirbel von cranial.- D:
Rumpfwirbel von caudal; leicht schematisiert gezeichnet nach Originalen. Man
beachte das Zygosphen (Zgos; C) und das Zyganthrum (Zyga; D). Abkiirzungen
siehe Kapitel 2.4..

3.6. Offene Frapen

Zum Konstruktionsprinzip der Krokodile sind noch viele Fragen ungeklért, die zum Teil
durch weitere anatomische Untersuchungen beantwortet werden konnen:

- Wie sind die Materialeigenschaften der Bauteile der tragenden Achse, insbesondere die-
jenigen der Bandapparate?

- Welche Bestandteile lassen sich in den Bandapparaten der tragenden Achse histologisch
nachweisen?

- Wie wird in den interosteodermalen Ligamenten der Schub aufgefangen? Schubbelastete
Gewebe sind bislang unbekannt.

- Gibt es Unterschiede in der Halswirbelsdulenmechanik zwischen den Gattungen Gavialis,
Tomistoma, Crocodylus und Osteolaermus mit divergierenden Altas-Axis-Rippen einerseits
und Alligator, Caiman, Melanosuchus und Palaeosuchus mit parallelen Atlas-Axis-Rippen
andererseits?

- Gibt es Korrelationen zwischen dem Bau der Halsmuskulatur und dem Arrangement der
Nuchalosteoderme?

- Hat das Persistieren der neurozentalen Sutur Vorteile? Liegt hier méglicherweise eine
Zone im Wirbel vor, die ein sehr rasches Wachstum bei voller Leistungsfahigkeit der
Tiere erlaubt? Krokodile jagen bekanntlich schon kurz nach dem Schliipfen aus dem Ei
nach Beute. Bis zum Erreichen einer GroBe von etwa zwei bis drei Metern werden sie
von vielen Beutegreifern gejagt und miissen sich schnell in Sicherheit bringen kénnen.

- Welche Bedeutung hatten Bau und Funktion des Paravertebralschildes in der Stammesge-
schichte der Krokodile? . .

Dieser letzten Frage des sicher nicht volistindigen Fragenkataloges, die gleichzeitig die

Frage nach dem Ursprung der rezenten Krokodile ist, méchte ich im folgenden Abschnitt

dieser Arbeit nachgehen.
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4. Das Tragsystem der Krokodile unter stammesgeschichtlichen Aspekten

Die Vielzahl der methodischen Ansétze, die heute zur phylogenetischen Analyse
verwendet werden, macht es notwendig, die benutzte Methode zu erldutern. Dies
gilt besonders dann, wenn es wie im vorliegenden Fall notwendig ist, den Fossilbe-
richt in die Betrachtung mit einzubeziehen, Wegen ihres klaren Aufbaunes und ihrer
inneren Logik wurde dazu die HENNIG’sche Methode der phylogenetischen Syste-
matik gewihlt. Ich werde mit dieser Methode auch den Fossilbericht aufarbeiten,
obwoh! die Erkenntnisméglichkeiten bei der Untersuchung fossilen Materials stark
eingeschrinkt sind. Die Anwendung der HENNIG’schen Methode (HENNIG 1950)
auf den Fossilbericht ist ein Arbeitsschwerpunkt der Tiibinger Arbeitsgrugge "Kon-
struktionsmorphologie der Wirbeltiere". Sie wurde bereits von RIESS (1985, 1986,
Ichth%osauriag und SCHMIDT (1987, Sauropterygia) erfolgreich verwendet. Beson-
ders BOY (1981), REIF 31984) und RIESS (1986) beschaftigten sich ausfiihrlich mit
den theoretischen Grundlagen der konsequent phylogenetischen Analyse bei ausge-
storbenen Tiergruppen und der Behandlung des Fossilberichts.

"Eine genealogische Analyse unter den einzelnen Morphgapecies {Species sensn
HENNIG sind im Fossilbericht hichstens im Analogieschlu8 erkennbar; Anm. d.
Verf,) ist nur selten sinnvoll, inbesondere, wenn die Abgrenzungkriterien unsicher
und die Funde fragmentarisch sind. Leichter 148t sich jedoch eine Abgrenzung auf
der Ebene héherer Kategorien vornehmen. Das hat zur Folge, dafl phylogenetische
Systematik mit Fossilien vorwiegend auf der Ebene von Gruppen hoherer Ordnung
betrieben werden mufl. Ein solches Vorgehen steht vollig im Einklang mit der
HENNIG'schen Methode, selbst wenn es unmdglich ist, die genealogischen Bezie-
hungen innerhalb der Gruppe zu kliren .." (RIESS 1986, S. 111).

Die Crocodilia bilden nach HENNIG (1983) diejenige rezente, monophyletische
Grupge, die zu den Vigeln im Schwestergruppenverhiltnis steht, Da sich HENNIG
ausschliefllich mit den rezenten Krokodilen befaft, ist fiir ihn eine Unterscheidung
zwischen den "Crocodilia” und den "Eusuchia” nicht notwendig, Diese Gleichsetzung
14t sich aber mit der Einbeziehung des Fossilberichtes in die phylogenetische Ana-
lyse nicht mehr aufrechterhalten. Der Begriff "Eusuchia” wurde von HUXLEY

1875) geschaffen. Er umfait die rezenten Krokodilarten und eine grofle Zahl fos-
siler Formen, die mit zum Teil zweifelhaften Kriterien den rezenten Krokodilen -
beigeordnet werden, Da es mir im Rahmen dieser Arbeit unmdoglich ist, diese Krite-
rien nach der Methode der phylogenetischen Systematik zu priifen, beschrinke ich
mich darauf, das Taxon "Eusuchia” so zu fassen wie BUFFETAUT (1982), ohne je-
doch zunichst die Validitit dieses Taxon zu implizieren.

Die ausschlieBlich fossilen "nicht-eusuchen" Krokodile werden in die Protosuchia
(HECHT & TARSITANO 1983) und die Mesosuchia unterteilt (MOOK 1934,
COLBERT 1946, KALIN 1955, ROMER 1976, STEEL 1973, BUFFETAUT 1982).
Wiihrend die Protosuchia im Sinne von HECHT & TARSITANO (1983) und TAR-
SITANO (1985) aufgrund apomorpher Schiidelmerkmale eine monophyletische
Gruppe darstellen (Protosuchus, Orthosuchus, Gobiosuchus, die Notosuchidae und
wahrscheinlich auch die Baurusuchidae), ist die Monophylie der "Mesosuchia” in
Zweifel zu ziehen, da das Taxon bisher nur auf Symplesiomorphien basiert. Protosu-
chia, "Mesosuchia” und Eusuchia werden unter dem Begriff "Crocodilia” zusammen-
gefalBt (WALKER 1970, 1972).

Im folgenden versuche ich anhand der besterhaltenen und geologisch iltesten fos-
silen Krokodile, die Evolution des Tragsystems der Crocodilia (Protosuchia + "Me-
sosuchia” + Eusuchia) und der Eusuchia zu rekonstruieren und unter phylogeneti-
schen Aspekten zu diskutieren. Eine der Grundlagen fiir die phylogenetische Ana-
lyse ist die im zweiten Teil der Arbeit entwickelte Hypothese zum Konstruktions-
prinzip der rezenten Krokodile.
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4.1. Das Tragsystem fossiler Krokodile unter funktionsmorphologischen
und phylogenetischen Aspekten

4.1.1. Die Beurteilung der Merkmale des Tragsystems der Eusuchia
beziiglich ihirer Bedeutung fiir den Grundplan der Crocodilia
(Protosuchia + "Mesosuchia" + Eusuchiag und der Eusuchia

Da die Konstruktion der rezenten Krokodile beim jetzigen Kenntnisstand unter
den rezenten Landtetrapoden einzigartig ist, kann die Beurteilung der einzelnen
Merkmale bzw. Merkmalskomplexe hinsichtlich ihres Ableitungszustandes im
Grundplan der Crocodilia (Protosuchia + "Mesosuchja" + Eusuchiz% und Eusuchia
treffender unter Hinzuziehung des Fossilberichtes erfolgen. Wie aus der biomecha-
nischen Analyse hervorgeht, setzt sich der axiale Trage- und Lokomotionsapparat
der Eusuchia aus sechzehn Elementen zusammen. Neun davon sind Hartteilmerk-
n.'na(lle, die bei der Beurteilung des Fossilberichtes von entscheidender Bedeutung
sind:

A) Wirbel procoel - mit Ausnahme des Caudalwirbels 1 und der posterioren Cau-
dalwirbel (STANNIUS 1856, LYDEKKER 1888, WIEDERSHEIM 1909, MOOK
1934, STEEL 1973, ROMER 1976, HENNIG 1983):

Procoele Wirbel treten innerhalb der Crocodilia (Protosuchia + "Mesosuchia” +
Eusuchia) nur bei den Eusuchia und dem Atoposauriden Terrestrisuchus auf (STEEL
1973). Alle anderen Crocodilia besitzen amphicoele bis platycoele Wirbel, die den
plesiomorphen Zustand représentieren. Nach VIRCHOW (1914) und TROXELL
(1925) deutet die Procoelie auf eine starke mechanische Belastbarkeit der Wirbel-
kérper hin, da Druckkrifte, die in der Lingsachse der Wirbelkdrper wirken, iiber
die groBe Kalottenoberfliche verteilt werden.

B) Wirbelkonstanz im Praesacralbereich (23 oder 24 Praesacralwirbel, davon
lll{eun Hla;s)wirbel; WETTSTEIN 1937-1954, STEEL 1973, ROMER 1976; FREY 1988:

apitel 3.).

C) Posteriore Rumpfwirbel rippenfrei: Lumbalregion (STEEL 1973, ROMER
1976, CRUSH 1984; FREY 1988: Kapitel 3.2.):

Diese beiden Merkmale sind im Fossilbericht schwer zu beurteilen. Zu selten lie-
gen die Funde so vollstindig und artikuliert vor, daB die Wirbelzahl und die GroBe
der Lumbalregion sicher angegeben werden kann. Fiir alle fossilen Crocodilia, deren
Hals- und Rumpfwirbelsdule vollstindig iiberliefert ist, treffen jedoch beide Merk-
male zu. Sie sind aber auBerdem noch von den urspriinglicheren Paracrocodilia be-
kannt (vgl. WALKER 1970, CRUSH 1984). Es handelt sich also héchstwahrschein-
lich um Plesiomorphien im Grundplan der Crocodilia.

D) Processus transversi im Rumpf schwertformig und nach lateral gerichtet
(HOFFMANN 1879-1882, WETTSTEIN 1937-1954, STEEL 1973, GASC 1981;
FREY 1988: Kapitel 3.2.).

E) Zusammenfassung der ersten drei Halswirbel durch die erste Halsrippe zu
gilllt;l‘ funktionellen Einheit (VIRCHOW 1914, REMANE 1936; FREY 1988: Kapitel

F) Halsrippen iiberlagern sich gegenseitiz und bilden akzessorische
Wirbelgelenke (STANNIUS 1856, VIRCHOW 1914, WETTSTEIN 1937-1954,
DEVILLERS 1954; vgl. FREY 1988: Kapitel 3.1.),

G) Thoracalrippen artikulieren ausschlieBlich auf Processus transversi (WETT-
STEIN 1937-1954, ROMER 1976; FREY 1988: Kapitel 3.2.):

Fast alle hier aufgefithrten Merkmale hingen mit der Artikulation bzw. dem Bau
der Hals- und Rumpfrippen zusammen, die nach bisherigen Befunden allen Croco-
dilia eigen sind. Mit Ausnahme der Verkniipfung der ersten drei Halswirbel durch
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die Verldngerung der ersten Halsrippe tritt die gesamte Merkmalskombination auch ..

schon bei urspriinglicheren Paracrocodilia, den Prestosuchia und den Phytosauriz
auf und gehort somit ebenfalls zu den Plesiomorphien im Grundplan der Crocodilia,
Diese Aussage ist jedoch nur eingeschrinkt gitltig, da die Rippenartikulation der
fossilen Archosaurier bisher noch nicht nach der HENNIG’schen Methode gewertet
wurde. Die Verlingerung der ersten Halsrippe zum caudalen Ende der dritten da-
gegen ist mir bisher nur von den Eusuchia bekannt, doch fehlen auch hier noch Un-
tersuchungen am Fossilmaterial. Bei den Eusuchia scheint das Merkmal mit der Re-
duktion des Cervicalschildes verbunden zu sein. Funktionell steht die Verstirkung
des Halsrippenapparates sehr wahrscheinlich ebenfalls mit Reduktionen des Cervi-
calschildes im Zusammenhang.

H) Erstes Sacralrippenpaar am Gelenk zuom Rumpfwirbel XV beteiligt; Becken
funktionell dreiteilig (FREY 1988: Kapitel 3.4.):

Wenn man den anatomischen Angaben von STEEL (1973), ROMER (1976) und
anderen Autoren Glauben schenkt, so beschrinkt sich dieses Merkmal auf die Eu-
suchia. Ich werte es daher vorldufig als Autagomorphie der Gruppe. Das Merkmal
wurde zwar bereits von BRUHL. (1862) abgebildet, doch liegt bis heute keine funk-
tionelle Erklirung vor.

I) Paravertebralschild besteht aus intervertebralen Osteodermen-Querreihen
(Wirtel) und bildet zusammen mit der Rumpfwirbelsiunle und der epaxialen
Muskulatur eine funktionelle Einheit (selbsttragende Doppel-T-Konstruktion; vgl,
FREY 1988: Kapitel 5.; vorliegende Arbeit: Kapitel 3.):

Hautossifikationen sind bei den Archosauriern sensu ROMER (1966) weit ver-
breitet. Selbst bei hinsichtlich des Schidelbaues so urspriinglichen Archosauriern
wie Euparkeria sind sie iiberliefert. Die Gestalt der Osteoderme, ebenso die Form
der aus ihnen zusammengesetzten Panzer ist jedoch duBerst variabel. Unter der An-
nahme, dafl die Panzerung von Euparkeria ebenso urspriinglich gebaut ist wie der
Schédel des Tieres, besteht ein urspriinglicher Archosaurier-Riickenpanzer aus zwei
schmalen parasagittalen Osteodermen-Lingsreihen, deren Osteoderme in einer in-
tervertebralen Position stehen (vgl. CAMP 1930, HOFFSTETTER 1955, WALKER
1968, KREBS 1976, WESTPHAL 1970, 1976).

Bei drei eindeutig monophyletischen Archosauriergrup%en wurde dieser ur-
spriingliche schmale zweireihige Panzer verindert: Bei den
sauria und den Crocodilia. Bei allen drei Gruppen sind die parasagittalen dorsalen
Osteodermen-Reihen deutlich verbreitert. Die Vermutung liegt nahe, daB die selbst-
tragende Doppel-T-Konstruktion als Stiitzeinrichtung fiir den Rumpf zumindest bei
diesen Gruppen vorhanden war, und vieles spricht dafiir, daB der biseriale Riicken-
panzer der urspriinglichen Archosaurier als zusétzliche Stabilisierungseinrichtung
der Wirbelsdule im Zusammenhang mit einer immer stirker kursorischen Lebens-
weise entstanden ist. Schon bei den Pseudosuchiern, einer vierten Archosaurier-
gruppe, deren Monophylie noch nicht eindeutig geklirt ist, entwickelte sich jedoch
unter Beibehaltung der Biserialitit des Paravertebralschildes eine eigentiimliche
Modifikation der Osteodermen-Gelenkung: ein Zapfengelenk (Abb. 18; KREBS
1976). Auch bei den geologisch éltesten Crocodilia, den Protosuchia, und den juras-
sischen "Mesosuchia", ist ein solches Zeg)fen elenk deutlich ausgepragt (COLBERT
& MOOK 1951, NASH 1968, STEEL 1973). Der Gelenkzapfen der Protosuchia und
der "Mesosuchia" ist ein. nach cranial gerichteter Processus nahe der anterolateralen
Ecke der Paravertebralschild-Osteoderme, der in eine entsprechende Grube des
niichst anterior gelegenen Osteoderms greift (vgl. Abb. 20B, 25B). Der Gelenkzap-
fen ist morphologisch gesehen die craniale Verldngerung eines Kiels auf der Osteo-
derm- Oberfliche. Dafl diese Verzahnung der Osteoderme schon bei einigen Pseu-
dosuchia vorhanden ist (Abb. 18), deutet darauf hin, daB diese Modifikation ein ple-
siomorphes Merkmal im Grundplan der Crocodilia ist. Wie jedoch die Osteoderme
der geologisch iltesten Crocodilia, Protosuchus (Abb. 20) und Steneosaurus (Abb.
25), vermuten lassen, besaB der Grundplanvertreter der Crocodilia Osteoderme, de-
ren Fliche medial des Kiels und des Gelenkzapfens im Vergleich zu den Verhltnis-

hytosauria, den Aeto-
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sen bei den Pseudosuchiern stark verbreitert war. Der Paravertebralschild der Eusu-

chia hingegen besteht ans vier Lingsreihen, d.h. er ist tetraserial und besitzt keine

Spur von Gelenkzapfen. Der Paravertebralschild von Protosuchus und Steneosaurus

und seine Funktion im Tragsystem dieser beiden fossilen Krokodile wird im Kapitel

glﬁ niher untersucht. Daher unterbleibt die Wertung der. Merkmale an dieser
telle.

2

Abb. 18. Ticinosuchus ferox Krebs 1976 (Pseudosuchia); Osteoderm aus dem
Rumpfbereich, linke Seite (schematisch nach KREBS 1976 rekonstruiert). Man
beacl?te den nach cranial gerichteten Gelenkzapfen (1) in Verlingerung des Kiels
(2). Die Osteodermflichen medial (3) und lateral (4) des Kiels sind fast gleich
groB. Der Pfeil weist nach cranial.

Die folgenden Merkmale des Tragsystems sind Weichteilmerkmale. Da diese
Merkmale fossil nicht oder nur selten tiberliefert sind, haben sie fiir eine genealogi-
sche Analyse, die Fossilien beriicksichtigt, normalerweise keine Bedeutung, Wenn
sie jedoch zu einem erkennbaren Funktionskomplex gehoren, kénnen sie mit Hilfe
der Hartteile rekonstruiert werden, allerdings stets unter der Annahme, daB sich be-
stimmte Konstruktionsprinzipien innerhalb einer Tiergruppe nicht grundsitzlich und
nicht sprunghaft &ndern.

J) Aufhiingung der Thorakalrippen iiber die Myosepta des M. iliocostalis am
Paravertebralschild (vgl. FREY 1988: Kapitel 6.7.3.).

K) Aufhingung der Rumpfwandmuskulatur {iher die Fascia lumbodorsalis am
Paravertebralschild (vgl. FREY 1988: Kapitel 6.8.).

L) Insertion der epaxialen Muskulatur an den Giirtelligamenten des
Paravertebralschildes (vgl. FREY 1988: Kapitel 6.7.):

Wenn ein Paravertebralschild vorhanden ist und die Thoracalrippen ausschlie8-
lich auf den Transversalfortséitzen gelenken, ist unter der Annahme einer selbsttra-
genden Doppel-T-Konstruktion die Aufhiingung der Ri}()Fen iiber die M%osepten am
Paravertebralschild sehr wahrscheinlich, insbesondere dann, wenn die Tiere kurso-
risch sind. Ist gleichzeitig ein ausgeprégter Bauchrippenkorb vorhanden oder gar ein
dermaler Bauchpanzer, so ist auch die Aufhdngung des Gastralapparates {iber Mus-
kulatur der Rumpfwand und die Fascia lumbodorsalis am Paravertebralschild anzu-
nehmen. Da beide Merkmalskombination fiir mehrere Archosauriergruppen auBer-
halb der Crocodilia zutreffen, gehort die Rip enauﬂlﬁngung vermutlich zu den Ple-
siomporphien im Grundplan der Crocodilia (vgl. Abb. 22, 26). Die Beurteilung des
Merkmals (L) filr Archosaurier auflerhalb der Crocodilia ist problematisch, da die
Funktion der Riickenpanzer bei vielen Gruppen noch nicht geklirt ist. Fiir die Cro-
codilia jedoch nehme ich die Insertion der epaxialen Muskulatur zumindest des
Rumpfes am Paravertebralschild an, da dies fiir die Stabilitit der Gesamtkonstruk-
tion eine notwendige Bedingung ist. Da breite Riickenpanzer auch bei anderen fos-
silen Archosauriern vorkommen, die moglicherweise ebenfalls iiber eine Verspan-
nung durch die epaxiale Muskulatur in das Tragsystem des Rumpfes integriert wa-
ren, diirfte es sich daher bei diesem Merkmal ebenfalls um eine Plesiomorphie im
Grundplan der Crocodilia handeln.
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Uber die folgenden Merkmale lassen sich momentan noch keine Aussagen ma-
chen: o

M) Vorhandensein des M. tendinoarticularis (VALLOIS 1922, GASC 1981;
FREY 1988: Kapitel 6.7.1.4.).

N) Disci intervertebrales, bestehend aus Meniscus und Faserring (VIRCHOW
1914, WETTSTEIN 1937-1954). .

0) M. serratus-Komplex gefiedert (FURBRINGER 1876, 1900, HOFFMANN
1890; FREY 1988: Kapitel 6.6.2.).

P) Ursprung des M. dorsohumeralis am Paravertebralschild (FREY 1988:
Kapitel 6.5.).

4.1.2. Die Tragsysteme von Protosuchus und Steneosaurus

Die Tragsysteme von Protosuchus richardsoni Brown 1934 (er ist der am besten
erhaltene Protosuchier) und Steneosaurus bollensis Jager 1828 (er ist einer der am
besten erhaltenen Teleosauriden) vereinigen alle fiir Eusuchier gefundene Hart-
teilmerkmale einer selbsttragenden Doppel-T-Konstruktion in sich (siehe oben):
Die Processus spinosi sind im gesamten Rumpfbereich gleichhoch, die Thoracalrip-
pen artikulieren mit Capitulum und Tuberculum an den horizontal stehenden Pro-
cessus transversi und die Osteoderme befinden sich in intervertebraler Position. Da
bei beiden fossilen Morphospecies die neurozentrale Sutur erhalten ist, kénnen fiir
das Achsenskelett der Tiere grundsitzlich dieselben Kraftiibertragungsmechanismen
- auch beziiglich der Rippenaufhingung und der Anheftung der Rumpfwandmusku-
latur am Paravertebralschild - angenommen werden, wie sie fiir die rezenten Kroko-
dile vermutet werden (vgl. Abb, 7, 22, 23). Sowohl bei Protosuchus als auch bei
Steneosaurus war demnach dasselbe Konstruktionsprinzip realisiert wie bei den En-
suchia (Kapitel 3.5.). Es liegen bei den beiden fossilen Formen jedoch andere Spe-
zialisierungen vor, die ich im folgenden erdrtern méchte.

4.1.2.1. Das Tragsystem von Protosuchus

Protosuchus richardsoni Brown 1934 stammt aus dem Trias-Jura-Ubergangsbe-
reich von Arizona (Nordamerika). Das Tier war ein terrestrisches Krokodil (KER-
MACK 1956, WALKER 1970; Abb. 23). Dies geht nicht nur aus dem ariden Klima
hervor, in dem die Tiere fossilisiert wurden, sondern auch ans dem Kérperbau: Im
Gegensatz zu den Eusuchia ist die Schnauze von Protosuchus lateral zusammenge-
driickt; Orbitae und Nares befinden sich lateral am Schidel. Im Verhiltnis zum
Rumff sind die Extremitidten linger und schlanker gebaut als bei den Eusuchia
(COLBERT & MOQOK 1951). Fiir eine ausschlieBlich terrestrische, ja kursorische
Lebensweise, wie sie fiir Profosuchus angenommen werden kann, ist eine andere
Eonstrh?ktion des Korperstammes zu erwarten, als bei den semiaquatisch lebenden

usuchia.

Wiihrend - wie oben bereits angesprochen - die Charakteristika der Doppel-T-
Konstruktion an Wirbelséule und Rippenartikulation sich nicht grundsitzlich von
denen der EBusuchia unterscheiden, erscheint der Paravertebralschild stark verin-
dert. Er beginnt mit einem sehr schmalen Osteodermenpaar unmittelbar am Hin-
terhaupt. Die Breite des Paravertebralschildes nimmt bis zum vierten Osteoder-
men;l)aar rasch zu. In der Lumbalregion erreicht der Paravertebralschild seine ma-
ximale Breite. Zur Schwanzspitze hin verschmilert sich der Paravertebralschild
gleichmiBig. Der Paravertebralschild von Profosuchus ist also in allen Korperberei-
chen - bis auf die unterschiedliche Breite der Osteodermenwirtel - vollig gleichfor-
mJﬁgebgmt (Abb. 19; COLBERT & MOOK 1951).

ie einzelnen Osteoderme des Paravertebralschildes sind im Rumpfbereich etwa
doppelt so breit wie lang (Abb. 20A, B). Dieses Streckungsverhdltnis dndert sich im
Hals- und Schwanzbereich zugunsten der Linge. Die einzelnen Paare liegen nicht
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wie bei den Eusuchia in der Horizontalebene, sondern sind dachférmig gegeneinan-
der geneigt. Die beiden Osteoderme eines Wirtels bilden so einen Winkel von etwa
150°-160° gegeneinander (Abb. 20C).

et
}

maada iR

IS EAANEAERAN

Abb. 19, Protosuchus richardsoni; Rekonstruktion des laufenden Tieres in Dorsalansicht um
die Form des Paravertebralschildes zu zeigen (schematisch nach COLBERT &
MOOK 1951); man beachte die Ausdehnung des Paravertebralschildes (2) vom
Hinterhaupt bis zur Schwanzspitze, die gleichméiflige Segmentierung, die mit der
Wirbelzah! im Verhiltnis 1:1 korreliert ist und die weit lateral liegenden Kiele der
einzelnen Osteoderme. Wie aus der Verschmélerung des Paravertebralschildes (1)
von der Halsmitte zum Hinterhaupt hin zu schlieBen ist, liegt hier eine Zone er-
hohter Beweglichkeit. Bis zur Schwanzbasis ist der Paravertebralschild ansonsten
]f(ast parallelseitig. Nur iiber Lende und Becken ist eine leichte Verbreiterung zu er-

ennen.

Die Oberfliche der Osteoderme erscheint fein ziseliert mit kleinen Griibchen und
Rinnen. Auf der Gelenkfliche fehit die Skulptor (Abb. 20A). Nahe dem lateralen
Rand weist jedes Osteoderm, mit Ausnahme derjenigen der cranialen Wirtel, einen
deutlichen 1%1
men endet (Abb. 20A, 21A; COLBERT & MOOK 1951). In Verlangerung des Kie-
les befindet sich am cranialen Rand der Osteoderme der Gelenkzapfen, der in eine
entsprechende Grube auf der Innenfliche des iiberlappenden Osteoderms greift
(Abb. 20C). Lateral des Kieles und des Gelenkzalpfens biegen die Osteoderme steil
rzlg;:h ventral um und bilden so eine kleine vertikal stehende Flache (Abb. 20C, 21A,

el auf, der an der Kante des von cranial her iiberlappenden Osteoder-
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Die Morﬁhologie des Paravertebralschild-Typs von Protosuchus limitiert die late-
rale Beweglichkeit des Rumpfes betrdchtlich: Nicht nur die Kiele, sondern auch die
Gelenkzapfen verhindern eine Uberschiebung der lateralen Osteoderm-Areale.

Fac art 1 1

F
Proc trans ac art

Corp vert

C

Abb. 20. Protosuchus richardsoni; Osteoderme aus dem thoracalen Abschnitt des Pa-
ravertebralschildes; rechtes Osteoderm von dorsal S"}i; Pfeil weist nach cranial),
zwei artikulierte linke Osteoderme von ventral (B; Pfeil weist nach cranial) und
rechtes Osteoderm von caudal mit Bezug zur Wirbelsdule (C). Man beachte den
nach cranial weisenden Gelenkfortsatz 'l% und den Kiel (2), der das Osteoderm in
zwei sehr ungleich afrol}e. Teile teilt (A, C); der mediale Teil (3) ist wesentlich
grofer als der laterale (4), der stark nach ventral abgewinkelt ist (C). Die Ausdeh-
nunc% der epaxialen Muskelmasse im Querschnitt (5) ist in (C) rekonstruiert. In (B)
ist die interosteodermale Gelenkung dargestellt. Der Gelenkzapfen liegt genau in

der Knickung und blockiert daher laterale Bewegungen der Wirtel gegeneinander

weitgehend. Abkiirzungen siehe Kapitel 2.4..

Durch die Abwinkelung des lateralen Osteodermen-Areals ist ein seitliches Her-
ausgleiten des Gelenkzapfens, wie es bei lateralen Rumpfbewegungen zu postulie-
ren wire, nicht moglich. Sehr viel mehr Bewegungsfreiheit besa der Rumpf von
Protosuchus in der Vertikalebene, Das Auseinanderweichen der medialen Osteo-
dermen-Bereiche bei Ventralflexionen der Rumpfwirbelsiule (wie sic z.B. beim
Galopp zu erwarten ist) ist nicht behindert (Abb. 21A, B). Infolge der Neigung der
Osteoderme eines Wirtels gegeneinander sind die interosteodermalen Zapfenge-
lenke auf die Ebene der Zygapophysen-Gelenke verlagert (Abb. 20C, 21, 22). Sie
wirken daher bei solchen Bewegungen der Wirbelséule als Drehpunkte (Abb. 21B).
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Die Kiele haben vermutlich die Aufgabe, ein Zusammenschieben der Osteoderme
bei starken Ventralflexionen zu verhindern (Abb. 21B).

L
2

Fac art

Fac art 3

B 1

Abb. 21. Protosuchus richardsoni.- A: Drei artikulierte Osteoderme aus der linken Seite des
Paravertebralschildes in Lateralansicht (das am weitesten caudal gelegene ist nur
halb gezeichnet); die beiden posterioren sind zum Teil lingsgeschnitten (gerasterte
Flache), um die Position des Gelenkzapfens (1) im interosteodermalen Gelenk
darzustellen. Der Schnitt verlduft in Lingsrichtung durch den Kiel (2).- B: Zwei ar-
tikulierte Osteoderme in Lateralansicht und durch den Kiel léingjs)geschnitten
(schematisch). Das interosteodermale Ligament ist eingezeichnet (3). Der Gelenk-
za[l)fen (1) wirkt als Drehpunkt. Man beachte, wie bei einer Flexion in der Verti-
kalen die proximalen Ligamentbereiche stirker gesi)annt werden als die distalen.
Das interosteodermale Ligament diente bei vertikalen Rumpfbeugungen vermut-
lich als elastischer Energiespeicher. Abkiirzungen siehe Kapitel 2.4..

Die ventral der Zapfengelenke liegenden vertikalen Osteodermen- Areale kon-
nen sich bei vertikalen Rumpfbewegungen ohne weiteres iiberschieben und blockie-
ren dabei gleichzeitig laterale Verschiebungen der Osteodermenwirtel gegeneinan-
der. Dies sorgt fiir eine zusétzliche Stabilisierung gegen Torsion und laterale Bie-

ngemn.
guIn Analogie zu den rezenten Krokodilen wird angenommen, da8 die Osteoderme
des Paravertebralschildes durch einen elastischen interosteodermalen Bandapparat
miteinander verbunden waren. Das dermale Stiitzsystem des Rumpfes diente daher
hdéchstwahrscheinlich auch bei Protosuchus als Ener%ies eicher: Bel maximaler Ven-
tralflexion wurde das interosteodermale Bindegewebe besonders in den proximalen
Abschnitten des Paravertebralschildes gespannt und konnte dann die Streckung des
Rumpfes elastisch induzieren (Abb. 21B). Der Gastralpanzer, der aus kleinen,
rechteckigen Osteodermen zusammengesetzt ist, wurde bei den vertikalen Rumpf-
bewegungen ebenfalls verformt und steflte moglicherweise ein zusatzliches energie-
speicherndes Element im Rumpf von Profosuchus dar.

Der Schwanz von Protosuchus war wie derjenige vieler Aetosaurier volistindig ge-
panzert a§COLBERT & MOOK 1951; Abb. 23). Die Osteoderme des caudalen Para-
vertebralschildes unterscheiden sich auBer in der Breite in nichts von denen des
Rumpfes, d.h. sie blockieren ebenfalls die laterale Beweglichkeit der Wirbelsaule.
Die rechteckigen Osteoderme der lateralen und ventralen Hautareale im Schwanz
erreichen den lateralen Rand des Paravertebralschildes (COLBERT & MOOK
1951) und bilden so ein kndchernes Futteral, das die Beweglichkeit des Schwanzes
auf ein Minimum reduziert haben muB. Der Schwanz diente daher hochstwahr-
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scheinlich als Balancestange bei schneller Lokomotion (Abb. 23) und als Gegenge-
wicht zum Rumpf bei der langsamen. Modifikationen im Bau der epaxialen Musku-
latur des Schwanzwurzelbereiches, wie sie bei den meisten rezenten Eusuchia vor-
kommen, sind wegen des homogenen Baues des Paravertebralschildes bei Protosu-

Proc spin
Lig cing

Paraost
M epax

Proc trans

Ms ilcost

Fasc lumbdors

Gast

Abb. 22. Protosuchus richardsoni, schematischer Querschnitt durch die Lumbalregion (Re-
konstruktion in Analogie zu den Verhiltnissen bei den Eusuchia, Abb. 7), um die
Doppel-T-Konstruktion zu erjiutern. Die knichernen Bauteile sind schwarz ge-
zeichnet, die Eingeweide sind mit (1) bezeichnet. Durch die dachférmige Stellung
der contralateralen Osteoderme gegeneinander und deren Abknickung nach ven-
tral wird die Biegebelastu:% auf die Paravertebralschild-Elemente verringert und
die Fliche des M. iliocostalis-Myoseptum wird sehr klein. Der Kiel verstirkt den
biegebelasteten Winkel des Osteoderms. Abkiirzungen siche Kapitel 2.4..

chus nicht anzunehmen. Dieser homogene Bau des caudalen Paravertebralschildes
zusammen mit den gleich hohen Dornfortsétzen legt die Vermutung nahe, daB bei
Protosuchus auch der Schwanz nach dem Prinzip der selbsttragenden Doppel-T-
Konstruktion versteift wurde (Abb. 22), d.h. alle epaxialen Muskelsysteme konnten
als Schwanz-Elevatoren fungieren. Darum nehme ich an, daB Protosuchus den
Schwanz véllig frei iiber dem Boden trug. Es ist wahrscheinlich, daB Protosuchus zu
einer schnellen bipeden Fortbewegungsweise fihig war, weil besonders dann eine
gut kontrollierbare Balancestange von Vorteil ist (Abb. 23).
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Auch im Hals von Protosuchus sind die Charakteristika der selbsttragenden Dop-
Eel-T—Konstruktion an den Hartteilen erkennbar: Alle Dornfortsitze sind gleich
och, und der Paravertebralschild besteht ans segmentalen intervertebralen Wirteln
(vgl Abb. 19). Es ist demnach sehr wahrscheinlich, da8 bei Protosuchus der Halsbe-
reich dhnlich dem Rumpf nach dem Prinzip der selbsttragenden Donel-T-Kon-
struktion stabilisiert war, Damit ist eine Unterspannung der Halswirbelsdule durch
stark iiberlappende Halsrippen wen‘ifer wichtig als bei der Halskonstruktion der Eu-
suchia. Zwar wird bei Profosuchus die neurozentrale Sutur durch die Capitula und
Tubercula der Halsrippen iiberbriickt, wie dies auch bei den Eusuchia der Fall ist
(siche Kapitel 3.3. und 3.4.), doch sind die Halsrippen von Profosuchus insgesamt
schwiicher gebaut als die der Eusuchia. Der Processus cranialis ist kurz. Die interco-
stalen Gelenkfléichen sind klein; sie muflten wenig Kraft iibertragen. Nur im Bereich
der ersten drei Halswirbel, wo der Paravertebralschild wegen der Beweglichkeit der
Wirbelsdule an dieser Stelle reduziert ist, bilden die Halsrippen deutlich griBere in-
tercostale Gelenke als im iibrigen Halsbereich, wenn auch nicht in dem MaBe wie
bei den Eusuchia: Die Rippe des Atlas erreicht nicht das caudale Ende der dritten
Halsrippe, sondern nur das craniale (COLBERT & MOOK 1951). Bereits ab Hals-
wirbel VII sind die Processus craniales reduziert und damit auch die Intercostalge-
lenke. Auch dies macht wahrscheinlich, da8 die dorsale Verspannung mit Paraver-
tebralschild und epaxialer Muskulatur im Hals von Protosuchus dominierte.

Die gleichformige Verlingerung des thoracalen Paravertebralschildes zum Hin-
terhaupt legt einen segmentalen Bau des M. transversospinalis capitis nahe (vgl.
hierzu FREY 1988: Kapitel 6.1.1.). Gleichzeitig ist eine feste Verbindung des Mus-
kels zu den cervicalen Osteodermen und die cervicale Fortsetzung der medialen
Sehnen-Muskel-Systeme vom Rumpf aus anzunehmen, da sonst das von den Hart-
teilen her zu postulierende Doppel-T-Triger-System nicht funktionsfihig wire. Der
kontinuierliche Ube;gang vom thoracalen in den cervicalen Teil des Paravertebral-
schildes bedeutet, daB der Hals in seinem Ansatz nicht nach lateral gebogen werden
konnte, Die bewegliche Zone des Halses befand sich im Bereich der ersten drei
Osteodermen-Wirtel. Sie sind erstens schmaler als die anderen und zweitens fehlen
il{lr)lgnlg;e Kiele, was die Uberschiebung der einzelnen Osteoderme erlaubt (vgl.

Abb. 23. Profosuchus richardsoni; Rekonstruktion des Tieres in vollem Galoip. Der rundum
gepanzerte Schwanz wird als Balancestange frei nach hinten gestreckt.

Aus der Konstruktion des Tragsystems 148t sich ableiten, da8 Profosuchus schnelle
Lokomotionsweisen wie den Galopp oder das bipede Rennen nicht nur im Notfall
zur Flucht einsetzte, sondern auch zur Jagd (Abb. 23). Die Gesamtkonstruktion des
Tieres macht eine ausdauernde Hetzjagd unwahrscheinlich; ich nehme an, daB die
Beutetiere vielmehr beschlichen und nach kurzem Sprint angesprungen und iiber-
wiltigt wurden. Der Sprint muBte jedoch relativ geradlinig gewesen sein, weil die
Biegesteifigkeit von Hals, Rumpf und Schwanz in der Horizontalebene schnelle
Kurven- und Wendemandéver nicht zulieB. Dieser systembedingte Mangel an Mané-
vrierfahigkeit fithrte jedoch dazu, da beim Stemmgang wie beim Galopp die mus-
kuldre Kontrolle des Kérperstammes zugunsten einer passiven elastischen auf ein
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Minimum reduziert werden konnte. Das geologisch #lteste bekannte Krokodil besa
also aufgrund seiner spezialisierten kursorischen Lebensweise ein Tragsystem, das
bereits gegeniiber dem Grundplan der Crocodilia (Protosuchia + "Mesosuchia” +
Eusuchia) verdndert war.

4.1.2.2. Das Tragsystem von Steneosaurus

Steneosaurus bollensis Jager 1828 hielt sich die meiste Zeit seines Lebens im offe-
nen Meer auf. Die Tiere sind von volistindigen Skeletten bekannt, bei denen der
Paravertebralschild - wie bei Profosuchus - in situ iiberliefert ist. Die etwa 3-5m mes-
senden Tiere lebten wihrend des gesamten Jura, Die schonsten und vollstindigsten
Stiicke stammen aus dem deutschen und englischen Lias.

Das im Verhéltnis zur Gesamtlinge des Schidels extrem lange Rostrum (Abb. 24)
mit den vielen gleichférmigen Zihnen zeigt auf den ersten Blick den Fisch- bzw.
Tintenfischjidger. Die Vorderextremitéten sind im Vergleich zu anderen Krokodilen
deutlich verkiirzt, wihrend bei den Hinterextremititen nur das Crus in der Linge
relativ zom Femur etwas reduziert ist, auch das ein Zeichen der hochgradig 1gc:alagi—
schen Lebensweise. Aus der Annahme heraus, daB die Steneosaurier ihre Eier an
Land ablegen muBten, taugten die Extremititen der Tiere mindestens auf kurzen
Strecken zur terrestrischen Lokomotion. Vermutlich suchten die Tiere das Land nur
zur Eiablage auf. Dér eigentliche Lebensraum der Tiere war das Schelfmeer der Te-
thys. Steneosaurus gehort damit zu den geologisch &ltesten bekannten aquatischen
Krokodilen.

Analog zu den Eusuchia ist auch fiir Steneosaurus eine schwimmende Fortbewe-
gungsweise durch laterale Undulationsbewegungen des Korpers anzunehmen, d.h.
der Paravertebralschild muSte diese bei Protosuchus unterdriickte Bewegung zulas-
sen (Abb. 24). Entsprechend anders sind die Anforderungen an das Tragsystem der
Kdrperachse, Der Bau der Wirbelséule und der Rippenartikulationen unterscheidet
sich nur geringfiigig von Protosuchus: Die Wirbelkorper sind amphicoel bzw, biplan.
Der biseriale Paravertebralschild von Steneosaurus bollensis hingegen ist im I:/er-

leich zu demjenisgen von Protosuchus reduziert: Er beginnt ganz schmal am Hinter-

aupt (Abb. 24). Seine Breite nimmt dann rasch und kontinuierlich zu, bis der Schild
im Bereich der ersten beiden Thoracalwirbel seine maximale Breite erreicht hat
(Abb. 24), Im weiteren Verlauf nach candal verschmilert sich der Paravertebral-
schild gleichmﬁ)B{ii erreicht jedoch nicht die Schwanzspitze, sondern endet etwa bei
Schwanzwirbel

Die ‘grubig skulpturierten Osteoderme des Paravertebralschildes in der Hals- und
Rumpfregion sind schwach gewdlbt, und die contralateralen Platten sind in ihrer sa-
%ijttalen Sutur nicht dachformig gegeneinander abgewinkelt (Abb. 25C, 26). Die

iele im Rumpfbereich sind niedrig und flachen in Richtung auf die Gelenkfliche
der Osteoderme aus. Sie teilen die Osteoderme im Prothoracalbereich - &hnlich wie
bei Protosuchus - der Linge nach in einen groBeren medialen und einen kleineren
lateralen Teil. Der Osteodermenbereich medial des Kieles liegt jedoch horizontal,
und das laterale Osteodermen-Areal ist nur ganz schwach nach ventrolateral umge-
bogen (Abb. 25C, 26). Bei der Breitenreduktion der Osteodermenwirtel wird der la-
terale Osteodermen-Teil schneller reduziert als der mediale. Da der Gelenkzapfen
auch bei Steneosaurus die craniale Verlingerung des Kieles darstellt, lie%en die Zﬁ];z-
fen%elenke deutlich dorsal der Zygapopysen-Gelenke (Abb. 25C, 26). Die Gelenk-
zaplen der Rumpf-Osteoderme sind flach und relativ breit und greifen in eine sehr
weite, wenig distinkte Aussparung auf der Ventralfliche des niichst anterior gelege-
nen Osteoderms (Abb. 25B). Wegen der auch bei Steneosaurus vorhandenen Kor-
relation von Kiel und Gelenkzapfen nehme ich an, daB diese Strukturen jenen von
Protosuchus homolog sind. Die intervertebrale Anordnung des Paravertebralschil-
des, die Hohenkonstanz der Dornfortsitze, die Gestalt der Transversalfortsitze so-
wie die Art der Rippengelenkung belegen, daB auch bei Steneosaurus eine Doppel-
T-Konstruktion vorliegt (Abb. 26), dessen dermales Element jedoch anders gestaltet

st als das von Protosuchus
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Abb. 24. Steneosaurus bollensis. Die Rekonstruktion zeigt das schlingelschwimmende Tier
von dorsal, um die Morphologie des Paravertebralschildes zu zeigen (schematisch).
Der seitliche Beutehieb wurde ebenfalls durgestellt, um die Beweglichkeitsverhiilt-
nisse des Rumpfes zu zeigen, die nach der Breite des Paravertebralschildes gefol-
gert wurden. Demnach ist die Halswirbelsiule besonders in ihrem anterioren Be-
reich beweglich, Zum Thorax hin nimmt die Beweglichkeit des Rumpfes rasch ab,
um nach caudal graduell wieder zuzunehmen. Vermutlich war die Lumbalregion in
die Antriebsbewegungen mit einbezogen.
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(Abb. 22) und dadurch eine pelagische Lebensweise ermdglicht. Das Tragsystem von
Steneosaurus ist aber auch anders gebaut als das der ebenfalls stark aquatischen
Eusuchia (vgl. Abb. 7, 26).

Fac art

Proc spin 2

B Fac art

Proc trans

Corp vert

C

Abb. 25. Steneosaurus bollensis; Paravertebralschild-Osteoderme aus der posterioren Tho-
racalregion.- A; Osteoderm der rechten Kérperseite in Dorsalansicht (gezeichnet
nach einem Original GPIT ohne Nummer; Pfeil weist nach cranial).- B: Zwei arti-
kulierte Osteoderme der linken Korperseite in Ventralansicht (Pfeil weist nach
cranial.- C: Osteoderm der rechten Kérperseite in Caudalansicht mit Bezug zur
Wirbelsidule. Man beachte den breiten und flachen Gelenkzapfen (1) und die
seichte Gelenkfliche auf der Osteodermen-Unterseite (B), die die Beweglichkeit
der Osteoderme kaum einschriinkt. Hinzu kommt, daB die Osteoderme fast nicht
gewinkelt sind (C). Auch der Kiel (2) ist so kurz und flach, daB eine Uberschiebung
der Osteoderme méglich ist. Abkiirzungen siehe Kapitel 2.4..

Aus der lateralen Auslage der Paravertebral-Osteoderme 148t sich die laterale
Biegefahigkeit des Steneosaurus-Korpers ableiten. Je breiter die Osteodermen-Wir-
tel, desto mehr verhindert die Wolbung der Osteoderme die Verschiebbarkeit der
Wirtel \;egeneinandet. Auch der Abstand der Kiele von der Sagittallinie beeinfluBt
diese Verschiebbarkeit. Sie ist umso geringer, je weiter distal die Kiele stehen
g‘bb.24). Aus diesem Grund ist die anteriore Thoracalregion des Steneosaurus-

umpfes die biegesteifste Region. Sie wird zusétzlich durch einen massiven
Bauchpanzer aus polygonalen, fest miteinander verzahnten Osteodermen versteift.
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Nach cranial und nach caudal nimmt die laterale Biegefdhigkeit mit der
Verschmiillerung des Paravertebralschildes graduell zu (Abb. 24). Es ist also
anzunehmen, dafl sich das Wellenzentrum eines schlingelschwimmenden
Steneosaurus im anterioren Thoracalbereich befand, weil hier an den groBflichigen
Osteodermen vermutlich  kréftige und moglicherweise auch modifizierte epaxiale

Proc spin Paraost

Ms ilcost

Fasc lumbdors

Derm

Gast M rect

Abb. 26. Steneosaurus bollensis; schematischer Querschnitt durch die Lumbalregion, um die
Doppel-T-Konstruktion darzustellen (Rekonstruktion in Analogie zu den Eusu-
chia, Abb. 7). Man beachte den relativ schmalen Paravertebralschild, der horizon-
tal steht. Die Biegebelastung der Osteoderme ist durch deren geringe Breite ver-
ringert. Gleichzeitig weist die Konstruktion eine starke Verbreiterung der M. ilio-
costalis-Myosepten auf, die auf einen groBen Querschnitt des Muskels hindeutet.
Die knéchernen Bauteile sind schwarz dargestellt, die Eingeweide sind mit (1) ge-
kennzeichnet. Abkiirzungen siehe Kapitel 2.4..

Muskelsysteme entsprangen. Wie aus Abbildung 26 abgeleitet werden kann, wird die
Fliche der M., iliocostalis-Myosepten umso grofer, je schmaler der
Paravertebralschild im Rumpf ist. In der Lumbalregion ist demnach eine
VergroBerung des M. iliocostalis zu vermuten. Bei Steneosaurus war daher, im
Gegensatz zu den rezenten Formen, die Lumbalregion in das Antriebssystem des
Korpers beim Schwimmen einbezogen (Abb. 24),
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In der Lumbalregion ist der Gastralpanzer reduziert; die Hohe der Kiele auf dem
Paravertebralschild nimmt zu und erreicht im basalen Schwanzbereich ibr Maximum
(STEEL 1973). Die Ausbildung eines Doppelkammes beginnt also weiter cranial als
bei den Eusuchia, bei denen der Doppelkamm auf der Schwanzwurzel seinen An-
fang nimmt. Auch dies ist ein Indiz fiir die Integration der Lumbalregion in die
Schwimmbewegungen. Gleichzeitig mit der Erhohung der Kiele nimmt die Uber-
lappungsfliche der Osteodermen-Wirtel in caudaler Richtung ab, bis sie im
Schwanzbereich schlieBlich nur noch auf die dort sehr schlanken Gelenkzapfen be-
schrankt ist, d.h, daB die Beweglichkeit der Wirtel gegeneinander immer mehr zu-
nimmt (vgl. Abb. 24). Die Osteoderme der ventralen Schwanzhaut limitierten die
Beweglichkeit des Schwimmorgans vermutlich nicht, weil sie keine Gelenkflichen
haben und sich daher auch nicht iiberlappten. Die Schwanzflanken weisen im Ge-

_gensatz zu Protosuchus keine Panzerung auf (STEEL 1973). Die Hinterextremititen
wurden sehr wahrscheinlich wie bei den rezenten Krokodilen und Lacertiden beim
Schléingelschwimmen an die Schwanzbasis angelegt und machten deren seitliche
Bewegungen mit (Abb. 24; vgl. KUHNKE 1982, FREY 1982).

Die breiten Osteoderme in der anterioren Thoracalregion von Steneosaurus dien-
ten vermutlich nicht nur als Ursprungsareal fiir eine verstirkte epaxiale Schwimm-
Muskulatur, sondern auch fiir die Halsmuskulatur, Wie bei Protosuchus deutet die
segmentale Gliederung des cervicalen Paravertebralschildes von Steneosaurus auf
eine segmentale Gliederung des M. transversospinalis capitis und den Ursprung sei-
ner Fascikel an den Osteodermen hin (vgl. hierzu FREY 1988: Kapitel 6.1.1.). Mit
der abnehmenden Breite des cervicalen Paravertebralschildes nach cranial nimmt,
wie oben bereits angedeutet, die fiir den seitlichen Beutehieb notwendige laterale
Beweglichkeit des Halses zu (Abb. 27). Die maximale laterale Beweglichkeit ist je-
doch zwischen Schidel und Halswirbelsdule anzunehmen, weil hier die Breite des
Paravertebralschildes am geringsten ist.

Abb. 27. Steneosaurus bollensis; Schema zweier Paravertebralschild-Wirtel bei einer Rumpf-
flexion nach rechts in Ventralansicht. Der interosteodermale Bandapparat (1) ist
auf der Extensionsseite eingezeichnet. Die interosteodermale Gelenkfliche ist mit
(2) gekennzeichnet. Im interosteodermalen Bandapparat konnte wie bei den re-
zenten Krokoditen mdéglicherweise elastische Energie gespeichert werden.

Das Doppel-T-Tréger-System von Steneosaurus ist fiir eine iiberwiegend laterale
Beweglichkeit des Korpers anders spezialisiert als bei vorwiegend terrestrischen
Krokodilen, Die Speicherung von elastischer Energie in den interosteodermalen
Gelenkmembranen funktioniert auch in der horizontalen Bewegungsebene (vgl.
FREY 1982; Abb. 27). Die Morphologie des Paravertebralschilds von Steneosaurus
macht jedoch deutlich, wie stark pelagisch diese Tiere waren. Die Reduktion der
Breite des Paravertebralschildes der Steneosaurier erhoht die laterale Beweglichkeit
der Wirbelsdule auf Kosten der Fihigkeit zu ausdauernden Landlokomotionsfor-
‘men. Die Tiere waren vermutlich nicht einmal mehr zum Stemmgang f3hig.
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4.2. Das Tragsystem der Eusuchia - eine Autapomorphie?

Die Anordnung der Paravertebralschild-Osteoderme in vier Lingsreihen bei den
Eusuchia 148t breite Wirtel zu, die, wie oben gezeigt wurde, hinreichend Muskelur-
sprungsareale fiir eine kraftvolle und - wenn es sein muf} - auch sehr schnelle Land-
fortbewegux:f bieten. Gleichzeitig jedoch ist der Rumpf der Eusuchia wegen der
Schmalheit der einzelnen Wirtel-Osteoderme und deren Beweglichkeit Eegeneinan-
der, trotz der versteifenden Wirkung des Paravertebralschildes, bei Schwimm-Ma-
noévern und beim Beutefang im Wasser sehr biegsam (FREY 1982). Die restlose
Reduktion der Zapfengelenke (FREY 1988: Kapitel 5.) erhoht die Beweglichkeit
des Paravertebralschildes und damit des gesamten Rumpfes. Der tetraseriale Para-
vertebralschild der Eusuchia ist fiir eine sehr vielseitige Eebcnsweise gebaut. Er er-
laubt Bewegungen sowohl in der horizontalen als auch in der vertikalen Ebene, wo-
bei in beiden Bewegungsebenen bei Korperkriimmungen elastische Energie in den
ix;tsc;;)steodennalen andapparaten gespeichert werden kann (vgl. Kapitel 3.; FREY
1

Der Reduktionsmodus des Nuchalschildes ist bei den Eusuchia anders als bei
Steneosaurus und Protosuchus: Es ist vom Hinterhaupt abgesetzt und zeigt minde-
stens eine Einschniirung, wenn nicht eine Liicke im Ubergangsbereich zum Dorsal-
schild (ROSS & MAYER 1983). Durch die vergroBerten segmentiibergreifenden
Nuchalosteoderme (vgl. FREY 1988: Kapitel 5.1.) wird der Hals - auBler bei Gavialis
gangeticus - als Ganzes in einem hohen Grade versteift. Er besitzt eine Biegezone in
seinem Ansatz und eine weitere zum Schidel hin. Darum ist bei den Eusuchia
(auBer Gavialis), im Gegensatz zu den Stencosauriern und den Protosuchiern, der
%Sggg Hals als relativ steifes Element am seitlichen Beutehieb beteiligt (FREY

Caudal des ersten Schwanzwirbels ist der Paravertebralschild bei allen rezenten
Arten, mit Ausnahme von Gavialis gangeticus, deutlich verbreitert. Diese Verbreite-
rung steht im Zusammenhang mit einer abgeleiteten Schwimmweise (FREY 1982;
siehe Kapitel 4.2.2.). Trotz der bei Caiman, Osteolaemus und Palaeosuchus sehr
stark gekielten Osteoderme des Doppelkammes sind auch im Schwanz nie Zapfen-
gelenke zwischen den Osteodermen ausgebildet (VFI. FREY 1988: Kapitel 4.1.).

Das Fehlen der interosteodermalen Zapfengelenke im Paravertebralschild der
Eusuchia reduziert die Querstabilitidt der Wirtelgelenke. Die Wirbelgelenke der Eu-
suchia sind dadurch Scherbelastungen in der Transversalrichtung ansgesetzt, obwohl
die Paravertebralschild-Wirtel bei allen rezenten Arten - auBer Gavialis - durch ak-
zessorische Osteodermen-m§sreihen verbreitert sind (vgl. FREY 1988: Kapitel
5.1.), die jedoch nur die laterale Beweglichkeit des Paravertebralschildes im Rumpf
limitieren. Dies ist wahrscheinlich der Grund fiir die zusétzliche Stabilisierung der
Wirbelsiule durch procoele Wirbelgelenke (vgl. FREY 1988: Kapitel 3.).

Der Bau des Paravertebralschildes von Gavialis gangeticus stellt innerhalb der re-
zenten Eusuchia eine Besonderheit dar (ROSS & MAYER 1983). Er weicht in den
folgenden Merkmalen von dem aller anderen rezenten Eusuchia ab:

1.) Der Nuchalschild ist nicht durch eine Liicke vom Paravertebralschild des
Rumpfes abgesetzt, sondern geht ohne eine Einschniirung direkt in diesen iiber.
Zwischen dem cranialen Rand des cervicalen Paravertebralschildes und dem
Hinterhaupt klafft eine weite Liicke.

2.) Die Segmentierung des Nuchalschildes korrespondiert mit den Wirbelsegmenten
im 1:1-Verhiiltnis, was bei den anderen rezenten Arten nicht der Fall ist. Inwie-
fern die Gliederung und die Insertion des M. transversospinalis capitis davon be-
troffen sind, ist mir nicht bekannt.

3.) Der Paravertebralschild zeigt caudal des ersten Schwanzwirbels keine Verbreite-
rung. Damit korreliert ist das Fehlen von Muskelmodifikationen in dieser
Schwanzregion (eigene Untersuchungen am Gavial AMNH 81802).

4.) Sowohl im Rumpf als auch im Schwanz fehlen die bei allen anderen rezenten Ar-
ten vorhandenen akzessorischen Osteodermen-Lingsreihen.
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Aunfgrund der Parvertebralschild-Konstruktion von Protosuchus und Steneosaurus

sind die Merkmale 1 bis 3 als Plesiomorphien von Gavialis zu werten, Diese Merk-

male belegen, daB} Gavialis bezizflich des Paravertebralschildes dem Grundplan der .

Eusuchia niher steht als alle anderen rezenten Krokodile (ROSS & MAYER 1983).
Um das vierte Merkmal werten zu konnen, ist es notwendig, sich mit der Ontogenie
des Paravertebralschildes der Eusuchia zu befassen.

RATHKE (1866) und VOELTZKOW (1892, 1902) beschrieben die Ontogenie
der Hautbedeckung von Crocodylus niloticus: Als erstes entstehen auf dem Riicken
und dem Schwanz zwei parasagittale Lingsreihen von relativ breiten Schuppen "...als
eine Reihe hintereinander angeordneter, reifenartiger Verdickungen, die in der Mit-
tellinie des Riickens durch eine Furche getrennt sind und sich gegen die Bauchpartie
durch tiefe Furchen abgrenzen. Etwas spiter treten seichte schmale Furchen auf, die
die einzelnen Schuppenwiilste in jederseits drei Reihen abgrenzen, indem gleichzei-
tig auf ihnen leistenartige Verdickungen erscheinen als erste Andeutung der Kiele."
(VOELTZKOW 1902: 68).

Die biserial angelegten friihembryonalen Wirtel spalten sich also in jederseits drei
Schuppenanlagen, von denen nur die medianen vier mit dem Paravertebralschild
homolog sind. Diese vier Lingsreihen ossifizieren als erste in der Ontogenie. Die
Ossifikation der akzessorischen Reihen erfolgt spéter. Bei Gavialis hingegen ossifi-
zieren nur die SchugFenarﬂagen des Paravertebralschildes (also die medianen vier
Liingsreihen), obwohl wie bet Crocodylus sechs Lingsreihen von Schuppen angelegt
wergen (RATHKE 1866, VOELTZKOW 1892, 1902). Die Schuppen der beiden ak-
zessorischen Lingsreihen ossifizieren niemals (ROSS & MAYER 1983). Das Fehlen
der Osteoderme in den akzessorischen Schuppenreihen von Gavialis ist also nach
den embryologischen Befunden eine Autapomorphie der Gaviale, und daher ist fiir
den Grundplan der Eusuchia jederseits des Paravertebralschildes zumindest im
Rumpf eine zusitzliche Osteodermen-Lingsreihe anzunehmen (vgl. ROSS &
MAYER 1983, FREY 1988: Kapitel 5.1., Abb. 21).

Abb. 28. Bernissartia fagesii; Rekonstruktion der rechten Hilfte eines thoracalen Riicken-
panzer-Wirtels (nach DOLLO 1883 und STEEL 1973)." Das dopgelt gekielte
Osteoderm Sl) ist sehr wahrscheinlich den beiden parasagittalen Parvertebral-
schild-Osteodermen der Eusuchia homolog. Auch das Fehlen eines Gelenkzapfens
und das Vorhandensein eines akzessorischen Osteoderms (2) deutet auf eine enge
verwandtschaftliche Bezichung von Bemissartia zu den Eusuchia hin. Pfeil weist
nach cranial; Abkiirzung siehe Kapitel 2.4..

Diese Annahme wird durch den Bau des Paravertebralschildes von Bemnissartia fa-
gesii Dollo 1883 aus der belgischen Kreide bestitigt (Abb. 28). Die systematische
Stellung von Bernissartia ist bis heute nicht eindeutig geklirt: DOLLO (1883), RO-
MER (1976) und BUFFETAUT (1982) stellen Bernissartia zu den "Mesosuchia”,
-KALIN (1955), STEEL (1973) und ROSS & MAYER (1983) zu den Eusuchia.

e
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Wihrend KALIN und STEEL sich hauptsichlich auf Schidelmerkmale beziehen,
fithren ROSS und MAYER die Vierreihigkeit des Riickenpanzers und das Fehlen
von Zapfeg]gélenken als Argument fiir die Position von Bernissartia bei den Eusuchia
an. Nach STEEL (1973) sind die Osteoderme der beiden Farasagittalen Lingsreihen
sehr breit und tragen je zwei lingsgerichtete Kiele. Die lateralen Osteoderme sind
schmaler als die parasagittalen und tragen jeweils nur einen Kiel (Abb. 28). Da dop-
pelt gekielte Paravertebralschﬂd-Schugpen sonst bei keinem Krokodil bekannt sind,
ist es aufgrund der embryologischen Befunde an rezenten Krokodilen wahrschein-
lich, daB die parasagittalen Osteodermen-Lingsreihen des Bernissartia-Panzers dem
vierreihigen Paravertebralschild der Eusuchia homolog sind. Die jederseits des Pa-
ravertebralschildes befindlichen Osteoderme sind als akzessorische Lingsreihen an-
zusprechen. Demnach besall Bernissartia einen biserialen Paravertebralschild aus
doppelt gekielten Osteodermen, die keinerlei Zapfengelenke zeigen (Abb. 28).

Die laterale Biegesteifigkeit dieses Paravertebralschildes wurde wie bei den nicht-
gavialiden Busuchiern durch jederseits eine akzessorische Osteodermen-Lingsreihe
erreicht. Bernissartia diirfte damit beziiglich der Konstruktion des Paravertebral-
schildes dem Grundplan der Eusuchia niher stehen als Gavialis.

Aufgrund der vorangegangenen Diskussion kénnen nur die Reduktion der intero-
steodermalen Zapfengelenke, die damit im Zusammenhang stehende Ansbildung
einer akzessorischen Osteodermen-Lingsreihe beiderseits des Paravertebralschildes
und die tetraseriale Anordnung der Paravertebralschild-Osteoderme als Autapo-
morphien der Eusuchia benannt werden.

Innerhalb der Eusuchia ist jedoch eine sebr frilhe Aufspaltung in die stark aquati-
schen Gaviale und die restlichen, eber terrestrischen Eusuchia anzunehmen. Bei den
Gavialen ist die laterale Flexibilitdt des Rumpfes durch die Reduktion der Osteo-
derme in den akzéssorischen Lingsreihen erhoht. Die Fahigkeit zu schneller terre-
strischer Lokomotion wurde aufgegeben zugunsten einer Lebensweise als ausdau-
ernd schwimmender Fischfresser. Die Gaviale entfernen sich nie weit vom Wasser.
Ihre terrestrische Fortbewegungsweise wirkt im Vergleich zu anderen Krokodilen
unbeholfen, was an der relativen Kiirze der Vorderextremitiit sowie an der geringen
Brejte und der damit verbundenen héheren Flexibilitit des Riickenpanzers liegt
(BASU 1979). Die iibrigen rezenten Eusuchia sind im Vergleich zu Gavialis an Land
sehr ausdauernd. Selbst spezialisierte Fischjdger wie z.B. Crocodylus johnstoni sind
zu Spriingen und zu Lokomotionsweisen fahig wie sie von Gavialis bisher nicht do-
kumentiert wurden, Auffillig ist,-daf die ausdauvernden Schwimmer dieser Eusu-
chier-Gruppe, wie Crocodylus porosus und Crocodylus acutus, ebenfalls Reduktions-
erscheinungen im Dorsalpanzer zeigen, die seine laterale Beweglichkeit zumindest
erleichtern: Anders als bei Gavialis sind bei Crocodylus porosus und Crocodylus acu-
tus die einzelnen Osteoderme in den Schuppen zu ovalen Knochenplatten im Be-
reich der Kiele reduziert.

Was die Konstruktion des Tragsystems anbelangt sind die Gaviale die Schwester-
gruppe aller anderen rezenten Eusuchia. Dies bestitigen sowohl die auf die Mor-
phologie des Riickenpanzers begriindete Annahme von ROSS & MAYER (1983)
als auch die Resultate der schidelmorphologischen Untersuchungen von TARSI-
TANO (1985). Es widerspricht aber eindeutig der biochemisch begriindeten Auffas-
sung von DENSMORE (1983) und DENSMORE & DESSAUER (1984), die ein
Schwestergrujppenverhiiltnis von Gavialis und Tomistoma annehmen, Der Riicken-
panzer von Tomistoma unterscheidet sich jedoch morphologisch und damit hichst-
wlix.hrscheinlich auch funktionell nicht von dem der anderen nicht-gavialinen Eusn-
chia.

4.3, Parav. il ensweise d rundplanvertreters der Crocodili
Protosuchia + "Mesosuchia”" + FifSuchia

Die Protosuchia und die "Mesosuchia" besaBen biseriale -Paravertebralschilde.
Der tetraseriale Paravertebralschild der Eusuchia wird biserial angelegt. Dies und
die Tatsache, daB die Paracrocodilia, die nach WALKER (1970, 1972) und TARSI-
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TANO (1985) die den Crocodilia nichstverwandte und beziiglich des Schidelbanes
urspriinglichere Gruppe sind, ebenfalls einen biserialen Paravertebralschild be-
saBBen, belegt, daB fiir den Grundplan der Crocodilia ebenfalls ein solcher ange-.
nommen werden muf3, Das anteriore Ende dieses biserialen Paravertebralschildes
beriihrte mit einem schmalen Osteodermenwirtel das Hinterhaupt oder reichte sehr
nahe an das Hinterhaupt heran und erstreckte sich, aller Wahrscheinlichkeit nach in
intervertebrale Segmente gegliedert, bis zur Spitze des Schwanzes. Der pricaudale
Teil des Paravertebralschildes enthielt 23 oder 24 Wirtel, die mit Ausnahme der an-
terioren Nuchalwirtel im posterioren Hals-, im Rumpf-, im Sacral- und im Schwanz-
wurzelbereich etwa gleich breit waren (ROSS & YER 1983). Die Griinde fiir
diese Annahmen singz

1.) Form und Ausdehnung des cervicalen Paravertebralschildes bei Protosuchus und
bei Steneosaurus.

2.) Die Parallelseitigkeit des Panzers von Profosuchus und den Paracrocodilia in den
oben genannten Kérperregionen.

3.) Die Wirbelkonstanz in Hals, Rumpf und Becken bei allen fossil und rezent be-
kannten Crocodilia (WETTSTEIN 1937-1954, STEEL 1973, ROMER 1976).

4.) Die vollige Bedeckung des Schwanzes bei Profosuchus und den Paracrocodilia
mit einem caudalen Paravertebralschild (WALKER 1970, ROSS & MAYER
1983, CRUSH 1984),

Da sowohl bei Protosuchus als auch bei Steneosaurus die einzelnen Osteoderme
Gelenkzapfen aufweisen, obwohl die rekonstruierbaren mechanischen Anspriiche an
den Paravertebralschild aufgrund der Lebensweise der beiden Tiere so verschieden
sind, sind solche Zapfengelenke auch fiir den Grundplan der Crocodilia anzuneh-
men. Die Tatsache, dafl solche Gelenkzapfen in der Verlingerung von mit Kielen
auch bei den Paracrocodilia (CRUSH 1984) und einigen Psendosuchia (CHARIG et
al. 1976) vorkommen deutet auf den plesiomorphen Charakter dieses Merkmals im
Grundplan der Crocodilia hin (siehe oben). Die Verbreiterung der Osteoderme me-
dial des Kiel/Gelenkzapfenkomplexes scheint jedoch eine Apomorphie im Grund-
plan der Crocodilia zu sein, weil sie bei Protosuchus und Steneosaurus vorhanden ist,
nicht aber bei den Paracrocodilia (WALKER 1970, CRUSH 1984).

Damit ist fiir den Grundplan der Crocodilia das Vorhandensein einer selbsttra-
genden Doppel-T-Konstruktion vom Hinterhaupt bis zur Schwanzspitze iiber den
gesamten Korper hinweg anzunehmen. Dazu gehort im Rumpfbereich auch die
Aufhéngung der Rigpen iiber die Myos?ten des M. iliocostalis-Systems und des
Bingeweidesackes iiber die Fascia lumbodorsalis am lateralen Rand des Paraverte-
braischildes (vgl. Abb. 7, 22, 26). Die einzelnen Ségmente der epaxialen Muskelsy-
steme diirften aufgrund der gleichmiBigen Gliederung des Paravertebralschildes
entlang der gesamten Wirbelsiiule relativ gleichformig gebaut gewesen sein, wie dies
auch fiir Protosuchus angenommen werden mufl. Welche Anteile die einzelnen
Muskelsysteme an der epaxialen Muskelmasse hatten, 148t sich bisher nicht rekon-
struieren. Der Schwerpunkt des Kérpers lag sehr wahrscheinlich wie bei den Eusu-
chia im Lendenbereich. Die laterale Beweglichkeit des Rumpfes war wegen der an-
zunehmenden leicht dachférmigen Stellung der Paravertebralschild-Osteoderme zu-
einander und einer leichten Abwinkelung in der Langsrichtung etwas eingeschrénkt.
Zwar sind Protosuchus und Steneosaurus hinsichtlich der Abwinkelung der Paraver-
tebralschild-Osteoderme bereits abgeleitet. Da jedoch die Paracrocodilia ebenfalls
eine Lingsbiegung in den Paravertebralschild-Osteodermen zeigen, kénnen die ge-
bogenen Osteoderme als Plesiomorphie im Grundplan der Crocodilia angesehen
werden. Die Knickung der Osteoderme des Grundplanvertreters der Crocodilia war
jedoch wahrscheinlich nicht so stark wie bei den Osteodermen von Profosuchus. Dies

ann aus dem verhéltnismifBig flachen Profil der Paracrocodilia-Osteoderme ge-
schlossen werden.

Die Fihigkeit des Grundplanvertreters der Crocodilia zur terrestrischen Fortbe-
wegung im Stemmgan war mit Sicherheit vorhanden. Wahrscheinlich sind auch
schnelle terrestrische Lokomotionsweisen anzunehmen, zumal die Paracrocodilia
und Protosuchus offenbar Lauftiere waren, wobei die Paracrocodilia sehr viel lan-
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gere und schlankere Extremitéiten im Verhiltnis zum Rumpf besaen als Proto-
suchus (WALKER 1970, 1972, CRUSH 19849.

Selbst die Eusuchia sind an Land gut zu Full. Das in Vergleich zu Protosuchus
relativ flache ' Profil des Paravertebralschildes der Eusuchia und die
Vielgliedrigkeit der einzelnen Wirtel 148t jedoch auch laterale Undulationen der
Lumbalregion und des Schwanzes zu, da die bei Profosuchus vorhandenen
Blockiersysteme (siehe oben) abgeleitet sind. Sie fehlen anch den Osteodermen
der Paracrocodilia (WALKER 1970, CRUSH 1984). Daher ist anzunehmen, daB
der Grundplanvertreter der Crocodilia im Gegensatz zu Protosuchus mit lateralen
Undulationen von Lende und Schwanz schwimmen konnte. Eine pelagischen
Lebensweise, wie sie fiir Steneosaurus angenommen werden mufl, ist fiir den
Grundplanvertreter der Crocodilia auszuschliefen, da das Tragsystem von
Steneosaurus in Richtung auf die aquatische Dauerlokomotion abgeleitet ist.
Auch die Schwimmfihigkeit der Eusuchia diirfte der Grundplanvertreter der
Crocodilia nicht besessen haben, weil das Tragsystem der Eusuchia ebenfalls
stark abgeleitet ist und eine effektive Lokomotion zu Lande und zu Wasser
erlaubt (semiaquatische Lebensweise). Der Grundplanvertreter der Crocodilia
war kursorisch, wenn auch nicht so stark wie Profosuchus (wegen des weniger
spezialisierten Paravertebralschildes) und die Paracrocodilia (wegen der relativ
weniger  spezialisierten = Extremitiiten). Die  Laufeigenschaften  des
Grundplanvertreters der Crocodilia waren jedoch besser als die der Eusuchia,
weil der Paravertebralschild wegen der Zapfengelenke sehr wahrscheinlich in sich
stabiler war. Dafiir konnte das Tier vermutlich nicht besonders ausdauernd
schwimmen. Die Fihigkeit zum Schwimmen wurde in der Linie, die zu
Protosuchus und seinen Verwandten filhrte, zugunsten einer kursorischen
Lebensweise anfgegeben, wiihrend sie in der Linie, die zu den Steneosauriern
fiihrte, durch andersartige Umgestaltung des Paravertebralschildes verbessert
wurde. FURBRINGER (1900) lieferte eine ausgezeichnete Beschreibung fiir den
Grundplanvertreter der Crocodilia: "Die Crocodilier reprisentieren eine
Abteilung terrestrer, aber wasserliebender oder in miBigem Grade an das
Wasserleien angepalter Reptilien ..." (FURBRINGER 1900, Seite 649). Diese
Aussage bezog FURBRINGER allerdings auf die rezenten Krokodile, deren
erstgunliche terrestrische Fortbewegungsweisen erst sehr viel spiter analysiert
wurden.

5. Zusammenfassung

Krokodile zeigen eine erstaunliche Vielfalt an terrestrischen Lokomotionsfor-
men, darunter einige wie den Stemmgang und den Galopp, bei denen die freige-
tra%ene Korperachse der Tiere hohen Belastungen ausgesetzt ist.

as Zentrum des Tragsystems bildet die zwischen den Giirteln bogenfoérmig
%{ewﬁlbte Wirbelsidule des Rumpfes, die durch die vier medianen, in die flexible
iickenhaut eingebetteten Osteodermen-Lingsreihen des Riickenpanzers, den
Paravertebralschild, stabilisiert ist. Die Osteoderme des Paravertebralschildes
werden wegen ihrer Position dorsal der Wirbelsénle durch die Wirkung des Kor-
pergewichtes auf Druck belastet. Die einzelnen Osteodermenwirtel dieses Para-
vertebralschildes sind jeweils iiber ein Ligament mit der Spitze je eines Dornfort-
satzes naheza unbeweglich verbunden, Der Paravertebralschild ist also segmental
egliedert, wobei sich die einzelnen Wirtel in einer intervertebralen Position be-
inden. Die konstante Hohe der Dornfortsitze im Rumpf bewirkt einen gleich-
maBigen Abstand zwischen dem Paravertebralschild und der Reihe der Transver-
salfortséitze. Die Segmente der fiinf Muskelsysteme entspringen mit Sehnen oder
Myosepten auf querverlaufenden Ligamenten, die den internen Teil des intero-
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steodermalen Bandaﬁrparates darstellen und hier als Giirtelligamente bezeichnet

werden. Die Fascikel der einzelnen Muskelsysteme alternieren in der Richtung

(drei ziehen nach caudal und zwei nach cranial) und verbinden jedes Paraverte-

bralschild-Segment mit je einem Wirbelsegment im Sinne einer Kreuzverspan-

nung. Die epaxialen Muskelmassen unterstiitzen auBlerdem die distalen Teile des

Paravertebralschildes, die durch den Zug der an seinem lateralen Rande befestig-

ten Rippen (iiber die Myosepten des M. iliocostalis) und des Eingeweidesackes

(iiber die Rumpfwandmuskeln und die Fascia lombodorsalis) auf Biegung in der

Querrichtung beansprucht werden. Das Tragsystem des Krokodilrumpfes ist also

mit einer gegliederten, kreuzverspannten und selbsttragenden Doppel-T-Kon-

struktion vergleichbar, an deren Oberzug Rippen und Eingweide anfgehingt sind.

Da der Rumpfwirbelsidulenbogen zwischen den Giirteln eingesgannt ist, werden

sowohl Oberzug (Paravertebralschild) als auch Unterzug (Wirbelkorper) druck-

belastet. Paraveriebralschild, epaxiale Muskulatur und Rumpfwirbelsinle bilden
eine funktionelle Einheit. Wenn die Rumpfwirbelsiule frei getragen wird, werden

Oberzug und Unterzug aktiv durch die drei medialen epaxialen Muskeln ver-

spannt.

Durch die selbsttragenden Doppel-T-Konstruktion ist gewahrleistet, dafl die
auf das Achsenskelett wirkenden Krifte iiber den Paravertebralschild und die
Rippen nur von dorsal her auf die Neuralbégen der Rumpfwirbel iibertragen
werden. Gegen diese Kraft bilden die Wirbelkorper ein Widerlager, so daB die
bei Krokodilen sebr lange persistierende neurozentrale Sutur bei Belastung des
Tragsystems zusammengepreft wird.

er Paravertebralschild hat im Tragsystem der Krokodile folgende Aufgaben:

1.) Er dient als Anheftstelle fiir die epaxialen Muskelsysteme.

2.) Er limitiert die Beweglichkeit der Wirbe}\fcgeneinander durch die interverte-
brale Position seiner Segmente und die Materialeigenschaften des interosteo-
dermalen Bandapparates.

3.) Er bildet akzessorische Wirbelgelenke.

4.) Br iibertrigt Krifte auf die Neuralbdgen und die Riickenmuskelsysteme.

5.) Er speichert elastische Energie in den interosteodermalen Bandaﬁgaraten.

Hals und Schwanz sind Auslegern oder Hebebdumen vergleichbar, die am
Rumpf anfgehiingt sind. Der Schwanz wird nur beim Galopp angehoben, beim
Stemmgang jedoch liegt er mit seiner distalen Hilfte dem Boden, und wird nur in
seiner Basis durch die Riickenmuskeln éehalten. Da die Schwanzrippen der ba-
salen Schwanzwirbel die neurozentrale Sutur zusammenhalten, kénnen die Wir-
bel als funktionell einteilig betrachtet werden. Die distalen Schwanzwirbel beste-
hen ohnehin aus einem Stiick, so da der einseitige Zug der Riickenmuskulatur
von den Schwanzwirbeln ohne weiteres anfgenommen werden kann.

Die Halswirbelsule, die den Schidel tragt, ist durch die sich gegenseitig
iiberlappenden Halsrippen auf ihrer Ventralseite verstrebt. Die Halsn]ppen neh-
men dabei Druck auf, wihrend die intercostalen Ligamente auf Zug belastet wer-
den. Die neurozentrale Sutur der Halswirbel ist durch die zweikopfigen Halsrip-
pen gesichert: Das Capitulum artikuliert am Wirbelkérper und das Tuberculum
am Neuralbogen. Die neurozentrale Sutur verlduft also zwischen den beiden Rip-
penartikulationen.

Die Hals- und Prothoraxregion ist iiber den M. thomboideus und den gefieder-
ten M. serratus-Komplex am Schultergiirtel aufgehéingt. Die biegsame Suprasca-
pula, von der die beiden Muskein entspringen, ist gegen ein Bindegewebskissen
und die epaxiale Muskulatur gegen die Achse abgestiitzt.

Weﬁen der Biegsamkeit des knorpeligen Costosternalapparates und der be-
weglichen Aufhingung der Ossa pubis am Becken sind starke Ventralflexionen
des Rumpfes durch die Kontraktion des M. rectus abdominis, wie sie z.B. beim
Galopp vorkommen, nur moglich, wenn durch den M. capiti-sternalis auf das
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Sternum und iiber dem M., ilioischiocandalis auf die Ossa ﬁubis ein Gegenzu,
ausgeiibt wird. Die Spannung der beiden letztgenannten Muskeln geschieht durc
Dorsalflexionen von Hals und Schwanz.

Die Funktionsanalyse beruht auf den anatomischen Daten von FREY (1988)
und Beobachtungen an lebenden Krokodilen.

Mit der HENNIG’schen Methode (HENNIG 1950) der phylogenetischen Sy-
stematik wird gepriift, inwiefern das Tragsystem der rezenten Izro odile apomor-
phe Ziige anfweist. Hierzu werden die Tragsysteme der geologisch dltesten be-
kannten Krokodile funktionsmorphologisch untersucht. Sowohl das Tragsystem
des triassischen Landkrokodils Protosuchus richardsoni als auch dasjenige des ju-
rassischen Meereskrokodils Steneosaurus bollensis weist gegeniiber dem Grund-
plan der Crocodilia bereits Apomorphien auf, die mit der spezialisierten Loko-
motionsweise der beiden Morphospecies im Zusammenhang stehen. Das Tragsy-
stem der Eusnchia kann nicht aus den Tragsystemen von Protosuchus und Steneo-
saurus abgeleitet werden.

Im Grundplan der Crocodilia ist ein biserialer Paravertebralschild anzuneh-
men, dessen Osteoderme jeweils ein cranial gerichtetes Zapfengelenk in Verldn-
gerung eines Kiels anfwiesen. Das einzige Merkmal, das am Paravertebralschild
des Grundplanvertreters der Crocodilia abgeleitet erscheint, ist die Verbreiterung
der Osteodermenfliche medial des Zapfen/Kiel-Komplexes.

Die vollstindige Reduktion der interosteodermalen Gelenkzapfen und der
tetraseriale Paravertebralschild mit jederseits einer akzessorischen Osteodermen-
Lingsreihe sind Autapomorphien im Grundplan der Eusuchia. Embryologische
Untersuchungen bestatigen die Anlage eines sechsreihigen Riickenpanzers bei
den Eusuchia. Bernissartia gagesii aus der Oberkreide besitzt einen vierreihigen
Riickenpanzer. Die Tatsache, dal die Osteoderme der parasagittalen Lingsrei-
hen zwei Kiele aufweisen, spricht fiir die Homologie dieser Osteodermen-Reihen
mit dem Paravertebralschild der Eusuchia. Die phylogenetischen Beziehungen
von Bemissartia zu den Eusuchia werden auBerdem durch die vollstindige Reduk-
tion der interosteodermalen Zapfengelenke und das Vorhandensein von akzesso-
rischen Lﬁngsreihen jederseits des Paravertebralschildes belegt. Bernissartia steht
in bezug auf die Morphologie des Paravertebralschildes dem Grundplan der Eu-
suchia ndher als Gavialis gangeticus, bei dem die akzessorischen Osteoderme der
Paravert:e.bra.lschild-\?\lirte:‘i7 reduziert sind. Gavialis steht im Schwestergrug;xenver—
héltnis zu allen anderen (rezenten) Krokodilarten. Dieser Feststellung widerspre-
ﬁlg& ;:.llerdings die biochemischen Analysen von DENSMORE & DESSAUER
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