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1 Einleitung

,,Rodentology ““ is a natural research field for exclusive specialists,
and other scientists enter this field only very cautiously!
(HARTENBERGER 1985)

1.1 Zielsetzung

Die Rodentia bilden zusammen mit ihrer Schwestergruppe, den Lagomorpha, sowie den
Scandentia, Dermoptera und Primates das Monophylum Euarchontoglires, eine sehr frithe
und eigenstdndige Entwicklungslinie innerhalb der Eutheria (DEBRY & SAGEL 2001,
MURPHY et al. 2001a/b, HUCHON et al. 2002, SPRINGER et al. 2003). Die Rodentia stellen
mit ca. 33 Familien, 400 Gattungen und 1800 Arten fast 50% aller rezenten Sdugerarten
und sind damit die erfolgreichste rezente Sdugetierordnung (WOOD 1965, ELLERMANN
1940, ANDERSON & JONES 1967, HARTENBERGER 1985). Der élteste bekannte Nager ist
Acritoparamys aus dem O-Paleozdn Nordamerikas, der vor 57 Mio. Jahren lebte und
damit wesentlich jiinger ist, wie von manchen Autoren basierend auf ,,Molecular-time-
scaling“-Methoden vermutet wird (DAWSON & BEARD 1996, KUMAR & HEDGES 1998,
HUCHON et al. 2002, SPRINGER et al. 2003, ADKINS et al. 2003). Paldontologische Daten
belegen eine explosive Radiation der Rodentia vor ca. 55 Mio. Jahren an der Paldozin-
Eozin-Grenze (DAWSON et al. 1984, JAEGER 1988, MCKENNA & BELL 1997).

Gegenstand der vorliegenden Arbeit sind die Myomorpha (Maus- und
Springmausverwandte), genauer gesagt deren rezente Infraordnung Myodonta (SCHAUB,
in GRASSE & DEKEYSER 1955). Die Myodonta lassen sich in zwei Uberfamilien auf-
gliedern, die auf eine gemeinsame eozdne Stammlinie (Simimys, Sciuravidae) aus
Nordamerika zuriickzufiihren sind: die Dipodoidea (Hiipf- und Springmausartige) und die
Muroidea (Hamster- und Miuseartige) (ANDERSON & JONES 1984, FLYNN et al. 1985,
LAVOCAT & PARENT 1985, LUCKETT 1985, VIANEY-LIAUD 1985, MCKENNA & BELL
1997). Das Schwestergruppenverhiltnis der Dipodoidea und Muroidea gilt durch
Merkmale aus dem Bereich der Myologie (KLINGENER 1964), der Kopfarterien (BUGGE
1971), der Fetalmembranen (LUCKETT 1985) und der Molarenmorphologie (LUCKETT &
HARTENBERGER 1993) als gut abgesichert. Zahlreiche molekularbiologische Arbeiten
bestitigen ebenfalls die Monophylie der Myodonta (NEDBAL et al. 1996, HUCHON et al.
1999, 2002, MICHEAUX & CATZEFLIES 2000, DEBRY & SAGEL 2001, ADKINS et al.
2003).

Die Kliarung stammesgeschichtlicher Zusammenhinge innerhalb der Rodentia und die
taxonomische Gliederung basieren in erster Linie auf morphologischen Merkmalen
fossiler und rezenter Taxa: Da der Nage- und Kauapparat der Rodentia weitreichenden
evolutiven Verdnderungen unterlag, spielt das Cranium einschlieBlich der Zahn-
morphologie eine zentrale Rolle in der Nagetiersystematik (BRANDT 1855, TULLBERG



1899, STEHLIN & SCHAUB 1951, HERSHKOVITZ 1962, 1966, CARLETON & MUSSER 1984,
THENIUS 1989). In neuerer Zeit wird vermehrt versucht, mit Hilfe molekularbiologischer
Daten Verwandtschaftbeziehungen innerhalb der Rodentia zu kliren (u.a. KUMAR &
HEDGES 1998, CONROY & COOK 1999, HUCHON et al. 2002, ADKINS et al. 2003). Die
Interpretation der Befunde wird jedoch aufgrund der sehr groflen Artenzahl sowie
zahlreicher Parallelentwicklungen und Konvergenzen, die innerhalb der Rodentia zu
dominanten evolutiven Trends wurden, erheblich erschwert (WoOD 1937, 1947, 1965).
Eine Grofigruppensystematik, die sowohl morphologische als auch molekulare Daten in
Einklang bringt, fehlt bis heute. Diese Problematik betrifft insbesondere die noch
unzureichend untersuchten Muroidea (THENIUS 1979, FLYNN et al. 1985, LUCKETT &
HARTENBERGER 1985b, STARCK 1995).

In den letzten 15 Jahren wurde vermehrt versucht, mit Hilfe detaillierter,
craniogenetischer Studien Licht in das Dunkel der Nagetiersystematik zu bringen (u.a.
SCHRENK 1989, DA SILVA NETO 1996, MESS 1997, FRAHNERT 1998). Wihrend
Adultschddeln myomorpher Nager in der Vergangenheit groBere Aufmerksamkeit gezollt
wurde (u.a. PAULLI 1900, FRAHNERT 1998, LANDRY 1999), blieb die Craniogenese der
Myodonta bisher jedoch fast unberiicksichtigt. So sind bis heute gerade acht Taxa der
Muroidea craniogenetisch untersucht worden, wobei die Deskriptionen leider meist sehr
kursorisch und oberfldchlich bleiben und selten gehobenen Anspriichen geniigen. Des
Weiteren wurden hédufig nur sehr junge Fetalstadien sowie Adultstadien beriicksichtigt;
die Entwicklungszustinde spitfetaler, neonater bzw. juveniler Stadien, also der Ubergang
zum Adultus, sind kaum untersucht. Demnach besteht noch ein groBer Bedarf an
Aufklirung der ontogenetischen Entwicklung der Ethmoidalregion dieser Teilgruppe der
Nagetiere. In der vorliegenden Studie sollen daher die von MESS (1997) und FRAHNERT
(1998) erarbeiteten Grundplanrekonstruktionen zum Chondrocranium und damit
assoziierten Weichteilstrukturen der Ethmoidalregion der Rodentia durch eine
umfangreiche Untersuchung an 25 Vertretern der Myodonta iiberpriift und erginzt
werden. Dabei stehen neben der bisher fehlenden Grundplanrekonstruktion der
Ethmoidalregion fiir die Myodonta sowohl die verwandtschaftlichen Beziehungen
bedeutender Teilgruppen der Muroidea als auch die Frage nach deren Schwestergruppe
im Vordergrund.

1.2 Systematische Stellung der Myodonta

Die traditionelle Unterteilung der Rodentia in GroBlgruppen geht insbesondere auf
BRANDT (1855) und TULLBERG (1899) zuriick. Mittlerweile herrscht jedoch einhellige
Meinung dariiber, dass sowohl die Anordnung der Kaumuskulatur wie auch die Aus-
gestaltung des Unterkiefers nicht zu einer umfassend befriedigenden Grof3gruppen-
systematik der Rodentia ausreichen.

TULLBERG (1899) unterteilte die Rodentia anhand der Lage des Processus angularis am
Dentale in Sciurognathi und Hystricognathi. Die Hystricognathie stellt einen vom
Grundplan der Rodentia abgeleiteten Zustand dar. Mittlerweile sprechen sowohl
paldontologische (HARTENBERGER 1985, WooOD 1985) als auch zahlreiche molekular-
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biologische Daten (NEDBAL et al. 1996) gegen eine Monophylie der Sciurognathi, zu
denen auch die Myodonta gehoren. HARTENBERGER (1985) bezeichnet die Sciurognathi
daher auch als ,,wastebasket group®. Die Hystricognathi stellen hingegen sehr wahr-
scheinlich ein Monophylum dar (LUCKETT 1985, WOODS 1993).

Bereits 1855 unterteilte BRANDT die Simplicidentata (Rodentia s. str.) aufgrund der
Ausgestaltung des Musculus masseter und des Foramen infraorbitale in drei grof3e
Gruppen: die Sciuromorpha, Myomorpha und Hystricomorpha. Nachdem GIDLEY (1912)
die Lagomorpha von den Rodentia ausschloB, reklassifizierte WOOD (1955, 1965) die
Nager und definierte anhand der Auspridgung des Musculus masseter eine weitere
Unterordnung, die Protrogomorpha; einige kleinereTeilgruppen der Rodentia lieen sich
jedoch keiner dieser vier Unterordnungen eindeutig anschlieBen und erhielten deshalb
zeitweise den Status separater Unterordnungen (Glirimorpha, Geomyomorpha,
Anomaluromorpha, Pedetomorpha, Ctenodactylomorpha).

Der Ordnung Myomorpha werden heute zwei, in der Vergangenheit drei verschiedene
Merkmalsauspragungen der Kaumuskulatur zugeordnet. So gehorten die Gliroidea mit
,pseudomyomorpher® Massetergestaltung ebenfalls zu den Myomorpha (aber nicht zu
den Myodonta) oder wurden als deren Schwestergruppe angesehen (WOOD 1965,
WAHLERT 1978, FLYNN et al. 1985, SARICH 1985, ROBINSON et al. 1997). Zu dieser
Ansicht fiihrte insbesondere die fehlerhafte Interpretation der ,,pseudomyomorphen
Kaumuskulatur der Gliroidea (VIANEY-LIAUD 1985, MAIER et al. 2002) wie auch
molekularbiologische Daten. Heute werden die Schlidfer und Bilche als Schwestergruppe
der Myodonta bzw. Myomorpha aufgrund morphologischer Merkmale (TULLBERG 1899,
STEHLIN & SCHAUB 1951, WAHLERT 1978, PARENT 1980, BUGGE 1971, 1985, LAVOCAT
& PARENT 1985, VIANEY-LIAUD 1985, MAIER et al. 2002) und molekularbiologischen
Daten (u.a. CATZEFLIS et al. 1993, NEDBAL et al. 1996, BENTZ & MONTGELARD 1999,
DEBRY & SAGEL 2001) ausgeschlossen und in die nidhere Verwandtschaft der Sciuridae
gestellt. Die Fossilgeschichte der Gliroidea mit dem frithen palaeontologischen Nachweis
der Stammform Gliravus (M-Eozéin, Europa) und einer Formenradiation im Oligozéin
spricht ebenfalls fiir eine gesonderte Stellung. Damit sind die Gliroidea élter als die
Cricetiden und diirften sich unabhingig aus der Paramys-Gruppe entwickelt haben
(THENIUS 1969, STARCK 1995). Die Geomyoidea wurden ebenfalls wiederholt als
Schwestergruppe der Myomorpha wie auch der Myodonta in Betracht gezogen. Dafiir
sprechen sowohl morphologische als auch molekularbiologische Daten (WILSON 1949,
WoO0D 1965, WAHLERT 1978, 1985, BUGGE 1985, FLYNN et al. 1985, MATTHEE &
ROBINSON 1997). Ein Anschlu3 an die Myodonta iiber die spezifische sciuromorphe
Kaumuskulastur ist ohne weiteres nicht moglich, ebensowenig iiber Fossilfunde, da die
Geomyoidea im U-Oligozdn Nordamerikas erst sehr spidt und isoliert auftreten
(FAHLBUSCH 1985, HARTENBERGER 1985). Eine Verwandtschaft zu den fossilen
Eomyidae und damit zu den Sciuravidae, von denen die Myomorpha abstammen, wird
allerdings in Betracht gezogen (FAHLBUSCH 1985, FAHLBUSCH & BOLLIGER 1996).
SIMPSON (1945) gliederte die Geomyoidea den Sciuromorpha an; FAHLBUSCH (1985)
und VIANEY-LIAUD (1985) postulierten eine eigene Unterordnung Geomyomorpha;
DEBRY & SAGEL (2001) sehen in thnen die Schwestergruppe der Hystricognathi. Nach
NEDBAL et al. (1996) sind die Geomyoidea zusammen mit den Pedetidae die Schwester-
gruppe der Myodonta; diese gesamte Gruppe soll eine basale Abzweigung innerhalb der



Rodentia darstellen. Heutzutage umfassen die rezenten Myomorpha nur die Dipodoidea,
die sich durch Hystricomorphie auszeichnen, und die Muroidea, deren Kaumuskulatur
eine myomorphe Anordnung aufweist. Diese echte Myomorphie 148t sich, wie besonders
der Fossilbericht zeigt, aus einem hystricomorphen Zustand ableiten (WILSON 1949,
VIANEY-LIAUD 1985). Daher wird eine ndhere Verwandtschaft zu den Ctenodactyloidea
und Hystricognathi aufgrund der Hystricomorphie im Grundplan der Myomorpha sowie
Fossilfunden aus Pakistan und Indien angenommen (FLYNN et al. 1985, VIANEY-LIAUD
1985).

LANDRY (1999) hat anhand von Merkmalen am Adultcranium versucht, eine neue jedoch
bisher wenig akzeptierte Taxonomie fiir die NagergroBgruppen einzufiihren und fasst die
Myomorpha, Geomyoidea und die ausschlieBlich fossilen Theridomyidae als
Phaneraulata zusammen. Diese Taxonomie konnte sich bisher jedoch nicht durchsetzen.

In den letzten Jahren kristallisierte sich vornehmlich auf molekularen Daten basierend
eine teilweise vollig neuartige Groflgruppen-Systematik der Rodentia heraus. Die
Rodentia werden danach in drei groBe Gruppen unterteilt (MURPHY et al. 2001a,
HUCHON et al. 2002, ADKINS et al. 2003). Die Sciuroidea (Aplodontidae und Sciuridae)
stehen in einem Schwestergruppenverhiltnis zu den Gliridae. Des Weiteren stellen diese
beiden Teilgruppen die Schwestergruppe zu allen {ibrigen Rodentia dar und nehmen
somit eine basale Stellung innerhalb der Nager ein. Eine weitere Nagergrof3gruppe sind
die Ctenohystrica (Ctenodactylidaec und Hystricognathi), die die Schwestergruppe zu
allen verbleibenden Nagern sind. Auf eine detaillierte Beschreibung der Systematik der
Ctenohystrica (HUCHON et al. 2002, ADKINS et al. 2003) wird an dieser Stelle verzichtet;
es sei auf die ausfiihrlichen Darstellungen bei MESS (1997) verwiesen. Die iibrigen
Nagergruppen bilden zusammen den sogenannten ,,mouse-related clade®, der aus den
Myodonta, Anomaluridae, Pedetidae einerseits und den Geomyoidea und Castoridae
andererseits besteht. Eine solche Gruppierung ist bisher weder durch morphologische
noch durch paldontologische Daten gut abgesichert, wurde jedoch in mehreren
molekularbiologischen Studien unabhédngig voneinander bestdtigt (NEDBAL et al. 1996,
MURPHY et al. 2001a, HUCHON et al. 2002, ADKINS et al. 2003). Interessanterweise
werden die Geomyoidea durch diese Hypothese wieder enger an die Myodonta
angeschlossen.

Dieser kurze Abriss der Nagetiersystematik zeigt bereits, dass sich im System der
rezenten Nager bis heute den Myodonta keine eindeutige Schwestergruppe zuordnen 146t.
Da in den oben vorgestellten Hypothesen sowohl die Geomyoidea als auch die
Ctenodactylidae und Hystricognathi in enger Beziehung zu den Myodonta stehen, sollen
diese phylogenetischen Beziehungen der vorliegenden Arbeit als Argumentationsschema
zu Grunde liegen (Abb. 1).
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1.3 Kurze Fossilgeschichte der Muroidea

Die umfangreiche Gruppe der myomorphen Nager soll sich aus den Sciuravidae
entwickelt haben, die sich ihrerseits im frithen Eozédn Nordamerikas am Beginn der
Ischyromyiden-Radiation abspalteten (WOOD 1959, JAEGER 1988, contra: WAHLERT
1978). Nach der ,,molecular clock von ADKINS et al. (2003) ist der Ursprung der
Myodonta bereits vor 85 Mio. Jahren in der Kreide zu suchen. Im Fossilbericht treten die
Dipodoidea mit Plesiosminthus (Zapodidae) und die Muroidea mit Eucricetodon schaubi
(Cricetidae) jedoch erst vor etwa 35 Mio. Jahren im O-Eozdn Chinas auf
(HARTENBERGER 1985, DE BRUIN et al. 1996). Die Zapodidae wandern in mehreren
Migrationswellen aus ihrem Ursprungsgebiet nach N-Amerika und insbesondere im
Neogen nach W-Eurasien aus (FAHLBUSCH & BOLLIGER 1996).

Erste aus Asien eingewanderte Vertreter der Cricetidae (Eucricetodon,
Pseudocricetodon) treten in Europa bereits im U-Oligozédn auf (HUGUENEY 1999).
Moderne Cricetiden wandern aus Asien in mehreren Wellen nach Europa ein; das erste
Mal treten sie im spaten U-Miozédn auf und bilden in Europa eine fiir mehr als acht Mio.
Jahre stabile Fauna (FAHLBUSCH 1996, KALIN 1999). Besonders im Miozén und
Oligozin sind die modernen Cricetiden sehr erfolgreich, weit verbreitet und dominieren
die europiische Nagerfauna (DE BRUIIN & UNAY 1996, FREUDENTHAL & SUAREZ 1999,
KALIN 1999). Von den urspriinglichen Cricetiden Europas sind diese modernen Formen
im Fossilbericht durch ein zwei Mio. Jahre andauerndes ,.cricetid vacuum® getrennt
(HUGUENEY 1999, KALIN 1999). Die frithen Cricetiden breiten sich aus Asien auch nach
N-Amerika aus und treten dort erstmals im M-Oligozdn auf (WooD 1947). Die
neotropischen Sigmodontinae sollen ihren Ursprung in der nordamerikanischen Form
Copemys aus dem O-Miozdn haben (BASKIN 1989, zit. aus ENGEL et al. 1998). Eine
grofle und diverse Teilgruppe der Cricetidae stellen die Cricetini dar, die von der
Oligozin-Miozin-Grenze an bis heute existieren (DE BRUIN & UNAY 1996, KALIN
1999). Einige europdische Formen dieser Gruppe haben weite Verbreitungsgebiete wie
z.B. Kowalskia (Spanien bis China); die meisten bisher bekannten Taxa findet man
jedoch in Europa (KALIN 1999). Bis heute sind ca. 100 Arten aus dem U- und M-Miozéin
bekannt (KALIN 1999). Die groflte Diversitit findet man im M-Miozin Zentraleuropas
mit bis zu neun Spezies in einer einzigen Fauna (KALIN 1999). Eumyarion (C- und W-
Europa, Miozédn) besitzt eine archaische Zahnmorphologie und dhnelt darin eher den
Cricetiden des Oligozidns als Formen aus dem Miozidn (FAHLBUSCH 1996).
Moglicherweise stammt FEumyarion von oligozdnen Formen der Cricetidae ab
(FAHLBUSCH 1996). Zeitgleich mit Eumyarion treten im Miozidn Europas
Megacricetodon und Democricetodon auf, die eine nidhere Verwandtschaft zu rezenten
Formen als zu denen aus dem Oligozéan aufweisen (FAHLBUSCH 1996, KALIN 1999). An
der Plio-Pleistozidn-Grenze erfolgt die Einwanderung der einzigen rezenten europdischen
Cricetini: Cricetus, in SO-Europa Mesocricetus und Cricetulus. Diese Formen zeichnet
eine sekunddr vereinfachter Molarenmorphologie mit zwei Hockerldngsreihen aus
(FAHLBUSCH 1996, KALIN 1999). Im M-Miozén Europas erfolgte die Radiation der
Cricetodontini, einer weiteren aus Vorderasien eingewanderten Teilgruppe der
Cricetiden, die in Kleinasien im frithesten U-Miozédn erstmals auftreten (DE BRUIN &
UNAY 1996, RUMMEL 1999). Diese artenarme Gruppe verschwindet jedoch aus dem



Fossilbericht etwa zeitgleich mit dem Auftreten von Cricetus und der Muriden im O-
Miozdn und Pliozén in Europa (RUMMEL 1999). Die erste dramatische Reduktion der
modernen Cricetiden Europas erfolgte durch das Auftreten der Muriden zu Beginn des O-
Miozéns; spiter wurde dieser Einbruch der Cricetiden-Fauna durch das Auftauchen der
ersten echten Arvicoliden verstirkt (KALIN 1999). Am Ende des Miozins erfolgte
nochmals eine Radiation der Cricetiden, die zu den ,,microtoide Cricetiden fiihrte; die
meisten dieser Entwicklungslinien &hnelten morphologisch stark den Arvicolinae,
verschwanden jedoch nach dem Erscheinen echter Arvicolinae (KALIN 1999). Bereits im
O-Miozin treten innerhalb der Muroidea in Asien und Nordamerika simultane, dentale
Adaptationen auf, die als Anpassungen an grashaltige Nahrung zu zahlreichen Ent-
wicklungslinien fiihrte (FEJFAR 1999). Einer dieser ,,offshots“ der Cricetiden-
stammgruppe sind die im Pliozdn auftretenden und plotzlich sehr formenreichen
Arvicolinae, die die Bedeutung der zeitgleich in Europa vorherrschenden Muridae
herabsetzte (FREUDENTHAL & SUAREZ 1999). Baranomys, Microtodon und Bjornkurtenia
dhneln morphologisch sehr stark den Arvicolinae und sind moglicherweise mit
Stammgruppenvertretern dieser Nagergruppe sehr nah verwandt; ihre Zahnmorphologie
dhnelt aber eher der von miozinen Cricetiden als der von Arvicolinae (FAHLBUSCH
1996).

Nur wenige Arten der Gerbilliden sind aus dem Miozén Europas bisher bekannt
(WESSELS 1999): Myocricetodontinae (Myocricetodon) und Gerbillinae (Pseudo-
meriones) wandern im U- bzw. O-Miozén in die Tiirkei ein und breiten sich von dort in
ganz Stideuropa aus. Pseudomeriones gilt als Vorfahre der Gattung Meriones, die ab dem
Pleistozédn in Afrika auftritt. Die Taterillinae (Protatera) wandern am Ende des Miozdns
von N-Afrika nach Spanien ein. Die Zahnmorphologie von Pseudomeriones und
Epimeriones (beide mit asiatischem Ursprung) korrespondiert mit der Zahnmorphologie
rezenter Gerbilliden und 146t sich von einem cricetiden Merkmalsmuster ableiten
(FAHLBUSCH 1996).

Der dlteste bekannte Muridae ist Antemus chinjensis aus dem M-Miozédn Pakistans
(FREUDENTHAL & SUAREZ 1999). Die Muridae haben demnach ihren Ursprung in Asien
und sollen von Cricetinae oder Cricetodontinae abstammen; der Stammgruppenvertreter
ist womdglich sehr nah mit Megacricetodon verwandt (FREUDENTHAL & SUAREZ 1999).
KUMAR & HEDGES (1998) nehmen fiir die Trennung der Muridae und Cricetidae
basierend auf der von ihnen berechneten ,,molecular clock® einen Zeitpunkt vor 65,8
Mio. Jahren an der Kreide-Tertidr-Grenze an, was jedoch im Widerspruch zu den
bisherigen Fossilfunden steht. Ahnlich verhilt es sich mit den auf ,,molecular clocks*
beruhenden Zeitfenstern fiir die Trennung der der Muridae und Gerbillidae: vor 44,6
Mio. Jahren (ADKINS et al. 2003) oder an der Kreide-Tertidr-Grenze vor 66,2 Mio. Jahren
(KUMAR & HEDGES 1998). Nur die Berechnungen von DUBOIS et al. (1999) mit einem
Zeitpunkt von vor 15,5 bis 18,1 Mio. Jahren entsprechen in etwa den Fossilfunden aus
dem Miozén. Die Molarenmorphologie der Muridae ist komplizierter als die moderner
Cricetidae: Die oberen Molaren besitzen drei Hockerreihen, wobei die linguale Reihe
eine Neubildung darstellt (FREUDENTHAL & SUAREZ 1999). Anhand der bisherigen
Fossilfunde konnten hypothetische Transformationsstufen von einem ,,(myo)cricetid
pattern® zu einem ,,murid pattern‘ der Molaren herausgearbeitet werden (BUTLER 1985,
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DE BRUDN et al. 1996). Der erste europdische Muridae ist Progonomys, der ab dem
unteren O-Miozdn in S-Europa und Anatolien auftritt (DE BRUIN et al. 1996,
FREUDENTHAL & SUAREZ 1999). Im O-Miozdn und groen Teilen des Pliozins sind die
Muridae die dominanten Nager in Europa: Bis zu 15 Gattungen und 40 ausgestorbene
Arten treten in Europa und Anatolien im O-Miozédn und U-Pliozén auf (DE BRUIN et al.
1996, FREUDENTHAL & SUAREZ 1999). Rezent sind die Muridae mit {iber 100 Gattungen
und 500 Arten die am weitesten verbreitete und diverseste Sdugerfamilie (u.a. ANDERSON
& JONES 1984). Nach paldontologischen Daten erfolgte die Trennung von Rattus und
Mus vor 12 bis 14 Mio. Jahren im oberen M-Miozén (SPRINGER et al. 2003). ,,Molecular
clocks* geben diesbeziiglich wiederum sehr variable Werte an: 14-24 Mio. Jahre
(SPRINGER et al. 2003), 27,2 Mio. Jahre (ADKINS et al. 2003), 41-46 Mio. Jahre (KUMAR
& HEDGES 1998).

1.4 Systematische und taxonomische Anmerkungen zu den Muroidea

Die Monophylie der Muroidea ist durch echte Myomorphie, die Reduktion des P4
(Zahnformel 1-0-0-3), Molaren mit ,cricetid pattern®, eine abgeleitete Form der
hiamochorialen Plazenta (u.a. SCHAUB 1925, LUCKETT & HARTENBERGER 1993) sowie
durch molekulare Daten (NEDBAL et al. 1996, CONROY & COOK 1999, MICHEAUX &
CATZEFLIS 2000) abgesichert. Die Schwestergruppenverhéltnisse und phylogenetischen
Probleme innerhalb der Muroidea sind bis heute nicht eindeutig gekldrt. Es existieren z.T.
widerspriichliche Annahmen (u.a. CARLETON & MUSSER 1984, BONHOMME et al. 1985,
FLYNN et al. 1985, HANNI et al. 1995, LOPEZ-MARTINEZ et al. 1998, CONROY & COOK
1999, SMITH & PATTON 1999). Unklarheit besteht iiber die Zugehdrigkeit und den
Familienstatus der Teilgruppen (FLYNN et al. 1985). Einige Autoren bevorzugen die
Unterteilung in mehrere Familien (Cricetidae, Muridae, Arvicolidae (Microtidae),
Gerbillidae), wiahrend andere alle Teilgruppen als Unterfamilien den Muridae
unterstellen (u.a. ELLERMANN 1940/41, STEHLIN & SCHAUB 1951, SIMPSON 1945,
CARLETON & MUSSER 1984, NOWAK 1991, MCKENNA & BELL 1997). Da MCKENNA &
BELL (1997) durch ihre derzeit giiltige Klassifizierung den eigentlichen phylogenetisch-
systematischen Problemen der Muroidea entgehen, wird auf Familienniveau die
Klassifizierung von CARLETON & MUSSER 1984 beibehalten und durch aktuelle
Hypothesen modifiziert. Demnach bestehen die hier untersuchten Muroidea aus
folgenden Familien und Unterfamilien: Cricetidae (Cricetinae, Sigmodontinae,
Arvicolinae), Gerbillidae, Muridae (Acomyinae, Dendromurinae, Otomyinae, Murinae).

Im Mittelpunkt zahlreicher morphologischer und v.a. molekularbiologischer
Untersuchungen stehen die neuweltlichen Sigmodontinae (u.a. HERSHKOVITZ 1966,
BASKIN 1978, VOsS 1988, BRAUN & MARES 1995, STEPPAN 1995, 1998, ENGEL et al.
1998, SMITH & PATTON 1999, D‘ELIA et al. 2003). Die systematische Einteilung und
Monophylie bzw. Paraphylie einzelner Teilgruppen der Sigmodontinae sowie die
Gruppenzugehorigkeit einzelner Gattungen wird kontrovers diskutiert. Die Abgliederung
der Sigmodontinae Nordamerikas als Neotominae, die den Peromyscini von
HERSHKOVITZ (1966) entsprechen, wird von einigen Autoren, aufgrund der Penis-



10

morphologie und molekularbiologischen Daten in Betracht gezogen (REIG 1980, ENGEL
et al. 1998, CATZEFLIS et al. 1993, STEPPAN 1995, D’ELIiA et al. 2003). Die Auflosung
dieser Daten ist jedoch meist sehr gering und wird durch neuere molekularbiologische
Arbeiten nicht bestitigt (SMITH & PATTON 1999, MICHEAUX & CATZEFLIS 2000). In der
vorliegenden Arbeit soll daher von einer monophyletischen Gruppe Sigmodontinae, die
nord- und siidamerikanische Vertreter umfasst, ausgegangen werden, was auch durch den
Fossilfund unterstiitzt wird (s.0.). Es wurde mit molekularbiologischen Methoden
versucht, auf Tribus- und Gattungsebene Ordnung in die enorme Artenfiille dieser
Gruppe zu bringen und dabei je nach Methode auch eine molekulare Uhr
herauszuarbeiten. Diese soll, wenn moglich, zusammen mit Fossilfunden Aufschluf3 tiber
die Besiedlung Siidamerikas und die damit verbundenen paldobiogeographischen
Gegebenheiten sowie liber den genaueren Zeitpunkt der Radiation der Sigmodontinae
geben (u.a. CATZEFLIS et al. 1993, ENGEL et al. 1998, SMITH & PATTON 1999). Es gibt
jedoch unterschiedliche Ansichten iiber die Konstanz der evolutiven Geschwindigkeit des
Genoms und der damit verbundenen Aussagefahigkeit (CATZEFLIS et al. 1993, SMITH &
PATTON 1999). Peromyscus tritt sowohl laut Fossilbericht als auch nach der ,,molecular
clock*“~-Methode vor etwa 7,3 Mio. Jahren auf und ist innerhalb der nordamerikanischen
Sigmodontinae basal einzuordnen (STEPPAN 1995, CATZEFLIS et al. 1993). Die
Monophylie der siidamerikanischen Sigmodontinae ist heute allgemein anerkannt;
Sigmodon ist ein basaler Vertreter dieser Gruppe (ENGEL et al. 1998, SMITH & PATTON
1999, D°ELIA et al. 2003). Ergebnisse der DNA/DNA-Hybridisierung lassen vermuten,
dass die Sigmodontinae zusammen mit den Arvicolinae die Schwestergruppe der
Cricetinae sind (BROWNELL 1983).

Die Arvicolinae, heute als monophyletische Gruppe anerkannt, sind nicht zuletzt wegen
threr bedeutenden Radiation seit jeher ein taxonomisches und phylogenetisches Problem
innerhalb der Muroidea (SIMPSON 1945, BROWNELL 1983, CARROLL 1993, MARTIN et al.
2000). Molekularbiologische Daten sprechen, jedoch mit z.T. schlechter Auflésung, fiir
ein Schwestergruppenverhiltnis zu den nordamerikanischen Sigmodontinae und eine
basalere Stellung innerhalb der Muroidea als sie die Cricetinae aufgrund des
Fossilberichtes und morphologischer Merkmale einnehmen sollen (BUGGE 1970,
BROWNELL 1983, ADKINS et al. 2003). Basierend auf biochemischen und paldonto-
logischen Daten ist Lemmus basaler als Microtus und Arvicola einzuordnen (CHALIN &
GRAF 1988).

In der Vergangenheit wurde den Otomyinae v.a. aufgrund ihres spezifischen
Molarenmusters der Rang einer eigenen Unterfamilie mit engen Beziehungen zu den
Cricetidae zugestanden (SIMPSON 1945, ELLERMANN 1941, DIETERLEN 1969, MUSSER &
CARLTON 1993, MCKENNA & BELL 1997). Neuere morphologische und molekular-
biologische Untersuchungen befiirworten jedoch einhellig, die Otomyinae als Teilgruppe
den Muridae anzuschlieBen (CHEVRET et al. 1993b, LOPEZ-MARTINEZ et al. 1998,
MICHEAUX & CATZEFLIES 2000, DUCROZ et al. 2001). Fiir die vorliegende Arbeit wird
letztere Annahme {ibernommen.

Schien die Position von Acomys innerhalb der Muridae anhand von Zahnmorphologie
und Schiddelmerkmalen fossiler und rezenter Arten lange als gerechtfertigt (JACOBS 1978,
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CARLETON & MUSSER 1984, LOPEZ-MARTINEZ et al. 1998), so wird die Stellung von
Acomys und nah verwandter Gattungen innerhalb der Muridae seit einiger Zeit an-
gezweifelt. Makromolekulare Untersuchungen von SARICH (1985) zeigen, dass Acomys
von Mus (Murinae) verwandtschaftlich genauso weit entfernt ist wie von anderen
Unterfamilien wie z.B. den Cricetinae. Die gesonderte Stellung von Acomys innerhalb
der Muridae wird durch zahlreiche molekularbiologische Analysen bestétigt, was zu der
Abspaltung in eine eigene Unterfamilie Acomyinae fithrte (BONHOMME et al. 1985,
SARICH 1985, CHEVRET et al. 1993a, CATZEFLIS ET AL. 1995, HANNI et al. 1995, MARTIN
et al. 2000, MICHEAUX & CATZEFLIS 2000, contra: ENGEL et al. 1998, LOPEZ-MARTINEZ
et al. 1998, CONROY & COOK 1999). Mit Hilfe der DNA/DNA-Hybridisierung wiesen
CHEVRET et al. (1993a) nach, dass Acomys ndher mit den Gerbillidae, deren
systematische Stellung ebenfalls umstritten ist, verwandt sein soll. Eine néhere
Verwandtschaft von 4Acomys und den Gerbillidae konnten z.B. HANNI et al. (1995)
jedoch nicht bestitigen. Neuere Arbeiten postulieren, dass die Acomyinae die
Schwestergruppe zu den Murinae plus Gerbillidae sind (DUBOIS et al. 1999, MICHEAUX
& CATZEFLIES 2000, DUCROZ et al. 2001). Acomys wird demnach in dieser Arbeit
innerhalb der Muridae in die Unterfamilie Acomyinae gestellt.

Die systematische Stellung der Gerbillidae wird ebenfalls nach wie vor heftig diskutiert
(CATZEFLIS et al. 1993). Der Ursprung der Gerbilliden ist bis heute nicht eindeutig
geklart. Er soll sich sowohl in Asien als auch in Afrika befinden (LAVOCAT 1978).
JAEGER (1975a, in LAVOCAT 1978) vermutet, dass einige Gerbillinae von nord-
afrikanischen Myocricetodontinae abstammen, die ihrerseits im Miozdn aus Asien nach
Afrika eingewandert sind. Sie sollen aufgrund des Fossilberichtes und basierend auf
DNA/DNA-Hybridisierung und Aminosduresequenzierung mit den Muridae néher
verwandt sein als mit den Cricetidae (BROWNELL 1983, FLYNN et al. 1985, KUMAR &
HEDGES 1998). In jiingster Zeit wird ein Schwestergruppenverhéltnis der Gerbillidae mit
den Muridae angenommen (ROBINSON et al. 1997, DUBOIS et al. 1999, MARTIN et al.
2000, MICHEAUX & CATZEFLIES 2000, DUCROZ et al. 2001, ADKINS et al. 2002).

1.5 Methodologische Vorbemerkung

Phylogenese kann als eine Sequenz von Ontogenesen definiert werden (GARSTANG 1922,
KRYZANOWSKY 1939). ,,Unter Ontogenese ist die ganze Gesamtheit der Verdnderungen
des lebenden Organismus, angefangen von der Eizelle und endend mit dem Alter und
dem Tode aufzufassen” und beinhaltet somit auch den Zustand des Adultus
(KRYZANOWSKY 1939: S. 28). Merkmale des Adultschddels konnen also nur dann
hinreichend verstanden werden, wenn auch deren Ontogenese beriicksichtigt wird
(GAuUPP 1906a, DEBEER 1937, STARCK 1967, NOVACEK 1993, MAIER 1993b). Obwohl
das Verstindnis der Struktur und der meisten Homologien des Chondrocranium bereits
weit fortgeschritten ist, fehlt fiir die meisten Ordnungen der Mammalia ein
befriedigendes Verstindnis der craniogenetischen Prozesse (ZELLER 1987). Die Unter-
scheidung zwischen plesiomorphen und apomorphen Merkmalszustinden, die im Sinne
HENNIGs (1982) fiir die Rekonstruktion phylogenetischer Beziechungen unerlidBlich ist, ist
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ebenfalls oft nur unter Beriicksichtigung der Ontogenese mdglich (ZELLER 1987). Die
Ontogenese stellt einen funktionalen Prozef3 mit eigenen GesetzméaBigkeiten dar (MAIER
1986). Daher kann der embryonale Schidel nicht mehr als starres Geflige in Form eines
"Stadium optimum" angesehen werden, sondern als sich stindig im Umbau befindliches
Gebilde, das sowohl Anpassungen an spezifische Umweltbedingungen wéhrend der
praenatalen Entwicklungsphasen, als auch phylogenetische Transformationen aufweisen
kann (GAUPP 1906a, DE BEER 1937, REINBACH 1952, FRICK 1954, STARCK 1941, 1962,
1967).

Die Craniogenese der Ethmoidalregion ist bei Myodonta bislang kaum untersucht.
Innerhalb der iibrigen Rodentia ist die Regio ethmoidalis jedoch die am besten
untersuchte Schadelregion; Grundplanrekonstruktionen fiir die Sciuroidea, Castoridae
(FRAHNERT 1998), Gliridae (KLINGLER 2003) und Hystricognathi (v.a. MESS 1997)
sowie die Rodentia, Lagomorpha und Glires (MESS 1997, FRAHNERT 1998) liegen bereits
vor. Damit ergeben sich beziiglich der Merkmalsauspragungen sehr gute Vergleichs-
moglichkeiten fiir die Grundplanrekonstruktionen der vorliegenden Arbeit. Ausgehend
von einer detaillierten Deskription der Ontogenese perinataler Stadien von Peromyscus
maniculatus sowie Befunden an weiteren Muroidea und Jaculus sollen die ontogenetisch-
morphologischen Grundpldne des Chondrocranium der Ethmoidalregion der Myodonta
und der hier untersuchten Teilgruppen erarbeitet werden. Da bis heute keine einhellige
Meinung iiber die Schwestergruppe der Myodonta existiert, sollen flir deren
Grundplanrekonstruktionen alle bisher untersuchten Nager im Vergleich herangezogen
werden. Das Hauptaugenmerk soll aufgrund der oben erwihnten Verwandtschafts-
hypothese auf den Geomyoidea, Casfor und den Ctenohystrica liegen. Nicht immer
konnten ontogenetische Reihen einer Art untersucht werden, so dass oft nur einzelne
Entwicklungsstadien beschrieben wurden, was auch fiir die Ergebnisse dieser Studie gilt.
Da es sich aber um prae- und perinatale Stadien handelt, deren Strukturen und
Transformationen durchaus vergleichbar sind, kann von einer Vergleichbarkeit der
Merkmale ausgegangen werden. Innerhalb der Muroidea ist der Nesthockertyp als Regel
zu bezeichnen, die lediglich von wenigen Arten wie z.B. Sigmodon (Cricetidae), Acomys
und Otomys (Muridae) durchbrochen wird (DIETERLEN 1961, 1963, 1968, 1969). Diese
vom Grundplan der Muroidea abgeleitete precoccialen Reproduktionsmodi stellen
konvergente Entwicklungen dar. Die Jungtiere von Otomys sind im Vergleich zu Acomys
als fortgeschrittene Nestfliichter zu bezeichnen (DIETERLEN 1961, 1963, 1968, 1969).
Zum Zeitpunkt der Geburt ist der Entwicklungsgrad der Kleinhirnrinde, der ein MaB fiir
den Reifegrad des Neonatus darstellt, bei A4comys deutlich groBer als bei Sigmodon
(SANCHEZ-VILLAGRA & SULTAN 2002). Bei der Auswertung der Befunde miissen die
durch diese Reproduktionsstrategien hervorgerufenen Heterochronien berticksichtigt
werden. Das gilt auch beim Vergleich mit anderen precoccialen Nagern wie Castor,
Ctenodactylus und den Hystricognathi. Die Auswertung der hier erarbeiteten morpho-
genetischen Befunde erfolgt zum einen in einem umfangreichen, nach Merkmalen
gestaffelten Vergleich innerhalb der Myodonta und Geomyoidea, zum anderen als
phylogenetisch-systematische Diskussion im Sinne HENNIGs (1982) innerhalb aller
bisher untersuchter Rodentia, Lagomorpha und ausgewéhlter AuBlengruppenvertreter.
Kann aufgrund der Merkmalsverteilung in den AuBengruppen keine Lesrichtung an-
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gegeben werden, so wird im Rahmen des ,,principle of commonality* (ELDREDGE 1979)
argumentiert.

Anfang der 90er Jahre des letzten Jahrhunderts wurde die Monophylie der Rodentia
durch molekulare Untersuchungen angezweifelt (GRAUR et al. 1991, D'ERCHIA et al.
1996, REYES et al. 1998, ASHER et al. 2003). Aufgrund der beschrinkten Anzahl von
Nagertaxa in diesen Untersuchungen sowie aus methodologischen Gesichtspunkten
wurden diese Ergebnisse jedoch stark angezweifelt. Nur wenige, jedoch gut abgesicherte,
morphologische Synapomorphien belegen die Monophylie der Rodentia: Der dI2 ist
einziger dauerwachsende Schneidezahn, Zahnschmelz nur auf Buccalseite der Incisiven,
langes Diastema und Reduktion der Canini, je ein Praemolar pro Kieferhélfte, untere
Molaren ohne Paraconid, Orbita liegt dorsal der Backenzihne, Ramus des Jochbogens
liegt rostral der vorderen Backenzédhne, Fossa glenoidalis mit rostrocaudaler Ausdehnung
(HARTENBERGER 1985). Molekulare Daten unterstiitzen diese Annahme (u.a. DEBRY &
SAGEL 2001, HUCHON et al. 2002, SPRINGER et al. 2003, ADKINS et al. 2003). Daher soll
im Folgenden von einer Monophylie der Rodentia ausgegangen werden.

Als AuBengruppe fiir die Grundplanrekonstruktion der Rodentia dienen im Rahmen des
Glires-Konzeptes die Lagomorpha, deren Monophylie iiber morphologische (Stiftzéhne,
Reduktion des M*: LI & TING 1985, Fenestrierung im facialen Teil des Maxillare, Jugale
mit Processus posterior: NOVACEK 1985) und molekulare Merkmale (u.a. HUCHON et al.
2002, ADKINS et al. 2003) gut abgesichert ist. Sowohl morphologische Daten fossiler und
rezenter Taxa der Glires (TULLBERG 1899, GREGORY 1910, WEBER 1928, LI & TING
1985, LUCKETT 1985, LUCKETT & HARTENBERGER 1985b, 1993, LAVOCAT & PARENT
1985, SHOSHANI et al. 1985, SZALAY 1985, NOVACEK 1985, ADE 1997, 1999, FRAHNERT
1999, MARTIN 1999) als auch zahlreiche molekularbiologische Untersuchungen
(MURPHY et al. 2001a,b, SPRINGER et al. 2003, contra: SARICH 1985, SHOSHANI 1986,
HUCHON et al. 1999, ASHER et al. 2003) befiirworten das Schwestergruppenverhiltnis
zwischen Lagomorpha und Rodentia, das derzeit eines der am besten abgesicherten
Verwandtschaftsverhéltnisse innerhalb der Eutheria darstellt (NOVACEK & WYSS 1986,
FRAHNERT 1999). Als zweite AuBlengruppe, v.a. fiir die Grundplanrekonstruktion der
Glires, dienen weitere Vertreter der Euarchontoglires. Die Monophylie der Euarchonto-
glires wird v.a. durch molekulare Daten belegt (DEBRY & SAGEL 2001, MURPHY et al.
2001a,b, HUCHON et al. 2002, SPRINGER et al. 2003, contra: HUCHON et al. 1999, ASHER
et al. 2003). Tupaia spielt bei diesem AuBlengruppenvergleich eine wesentliche Rolle, da
diese Gattung in der Vergangenheit eingehend craniogenetisch untersucht und
beschrieben wurde, wobei umfangreiche, eng gestaffelte ontogenetische Serien zur
Verfiigung standen (SPATZ 1964, ZELLER 1983, 1987). Bei der Auswertung von
Merkmalen, die sich bei Tupaia in einem abgeleiteten Zustand manifestieren, sollen
Vertreter der Primaten (Prosimiae) und Dermoptera fiir die Merkmalsdiskussionen
herangezogen werden: Daubentonia (MAIER 1991, 1993), Galago (WARICH 1986),
Lemur (MUHLENKAMP 1993), Cynocephalus (MIELENZ 1994).
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2 Material und Methode

2.1 Histologisches Material

Anhand histologischer Schnittserien wurde das Chondrocranium und damit assoziierte
Weichteilstrukturen der Ethmoidalregion von 24 Myomorpha und 2 Geomyoidea
eingehend untersucht. Die Schnittserien dieser Arten wurden, sofern nicht anders
angegeben, vom Zoologischen Institut der Universitit Tiibingen zur Verfligung gestellt.
Dabei liegt der Untersuchungsschwerpunkt auf Peromyscus maniculatus, einem nord-
amerikanischen Vertreter der Sigmodontinae. Die taxonomische Klassifizierung der in
der vorliegenden Arbeit untersuchten Rodentia erfolgt in Anlehnung an ELLERMAN
(1940/41) und MCKENNA & BELL (1997).

Spezies KL SSL KRL Schnittdicke Alter
Muroidea
Cricetidae

Sigmodontinae
Peromyscus maniculatus 1 |7,5 mm 12,5mm |k. A. 10 pm fetal
Peromyscus maniculatus 2 | 11,5 mm |21 mm k. A. 10 um spatfetal
Peromyscus maniculatus 3 | 14,5 mm |25 mm k. A. 10 um neonat
Peromyscus maniculatus 4 |25 mm 65 mm k. A. 20/30 pm juvenil
Peromyscus maniculatus * |11 mm 19 mm k. A. 10 pm spatfetal
(WAGNER, 1845)
Sigmodon hispidus 1 10 mm 16,5mm |k. A. 10 um fetal
Sigmodon hispidus 2 14 mm 31 mm k. A. 10 um fetal
Sigmodon hispidus 3 19 mm 36 mm k. A. 12 um fetal
Sigmodon hispidus 4 21 mm 42 mm k. A. 12 um k. A.
SAY & ORD, 1825
Akodon longipilis 10,5mm |18,5mm |k. A. 10 um fetal
Akodon longipilis 16,5 mm |25 mm k. A. 10/15 pm fetal
(WATERHOUSE, 1837)
Phyllotis spec. 16 mm 26 mm k. A. 10 pm fetal
WATERHOUSE, 1837
Auliscomys micropus 17 mm 26 mm k. A. 15 um fetal
(WATERHOUSE, 1837)
Geoxus valdivianus 15,5mm |22 mm k. A. 10 um fetal
(PHILIPPI, 1858)
Rhipidomys spec. 16,5 mm |29 mm k. A. 10pm fetal
TSCHUDI, 1844
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Spezies KL SSL KRL Schnittdicke | Alter

Cricetinae
Cricetus cricetus 20 mm 42 mm k. A. 10 um fetal
(LINNAEUS, 1758)
Mesocricetus auratus 1 12 mm 22 mm k. A. 10 um spatfetal
Mesocricetus auratus 2 15 mm 29 mm 35 mm 10 um neonat
Mesocricetus auratus 3 17,5 mm |34 mm 42 mm 15 pm 4 Tage
Mesocricetus auratus 4 19 mm 42 mm 48 mm 10/15 pm 7 Tage
Mesocricetus auratus 5 23 mm 50 mm 60 mm 20 pm 11 Tage
Mesocricetus auratus 6 28 mm k. A. 72 mm 20 pm 14 Tage
(WATERHOUSE, 1839)
Phodopus sungorus 11,5 mm |25 mm k. A. 10 um 1 Tag
(PALLAS, 1773)

Arvicolinae
Lemmus lemmus 14 mm 30 mm k. A. 10 um fetal
(LINNAEUS, 1758)
Microtus californicus 10,5 mm’ |20 mm k. A. 10 pum fetal
(PEALE, 1848)
Gerbillidae
Meriones unguiculatus 14,5mm |28 mm k. A. 10 um fetal
Meriones unguiculatus ** |15 mm 30 mm k. A. 10 pm fetal
(MILNE-EDWARDS, 1867)
Gerbillus perpallidus 10 mm 16 mm k. A. 10 pum fetal
SETZER, 1958
Muridae

Acomyinae
Acomys spec. 1 20 mm 36 mm 41 mm 10 pm fetal
Acomys spec. 2 22 mm k. A. 45 mm 10 pm neonat
I. GEOFFROY, 1838

Murinae
Rhabdomys pumilio 11 mm 20 mm k. A. 10 um fetal
(SPARRMAN, 1784)
Lophuromys sikapusi 10,9 mm’ |k. A. k. A. 10 pm fetal
(TEMMINCK, 1853)
Apodemus flavicollis 7,8 mm | 12,8 mm |k. A. 10 pm fetal
(Melchior, 1834)
Apodemus sylvaticus 12 mm 20 mm k. A. 10 pm fetal

(LINNAEUS, 1758)
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Spezies KL SSL KRL Schnittdicke | Alter
Micromys minutus 7 mm 10,5 mm |k. A. 10 um fetal
(PALLAS, 1771)
Mus musculus 1%° k. A. 18.5mm |k. A. k. A. fetal
Mus musculus 2"° k. A. 22 mm k. A. k. A. fetal
Mus musculus 3 k. A. 25 mm k. A. 10 um k. A.
Mus musculus 4"° k. A. 29 mm k. A. k. A. k. A.
Mus musculus 5 k. A. k. A. k. A. 10 pm 6 Tage
Mus musculus 6 172 mm’ |k. A. k. A. 15 pm 10 Tage
LINNAEUS, 1758
Rattus norvegicus 1° 14,5 mm |28 mm k. A. 10 um fetal
Rattus norvegicus 2° 15,5mm |32 mm k. A. 10 um spatfetal
Rattus norvegicus 3" 19 mm 39 mm k. A. 10 um neonat
Rattus norvegicus 3a" k. A. k. A. k. A. 14 um neonat
Rattus norvegicus 4" 26 mm 59 mm k. A. 15 um 7 Tage
Rattus norvegicus 5° 34 mm k. A. 74 mm 20 pm 14 Tage
BERKENHOUT, 1769

Dendromurinae
Dendromus kivu*> 19 mm 35 mm k. A. 15 pm postnatal
THOMAS, 1916
Dipodoidea
Dipodidae
Jaculus jaculus 14 mm 29 mm k. A. 10 pm fetal
(LINNAEUS, 1758)
Geomyoidea
Heteromyidae
Dipodomys heermanni 15 mm 32 mm k. A. k. A. fetal
LE CONTE, 1853
Geomyidae
Thomomys spec. 13,2 mm’ |36 mm k. A. 10 pm fetal
WIED-NEUWIED, 1839

'=Coll. F rick, Anatomisches Institut, Miinchen

* = Coll. Mus. Naturk. Berlin

3= Nach WILSON & REEDER (1993) sollte die systematische Zugehérigkeit von Dendromus kivu
zu D. mesomelas (BRANTS 1827) diskutiert werden.

* = Diese ontogenetische Serie von Rattus norvegicus ist Gegenstand einer vorangegangenen
craniogenetischen Arbeit (RUF 1999).

> = Da Angaben zur KL fehlen, wurde diese soweit méglich iiber die Schnittserie ermittelt.

® = Diese Stadien wurden anhand ihres Entwicklungsgrades der morphologischen Strukturen in
Relation zu den anderen Mus-Stadien in die ontogenetische Serie eingeordnet.
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Die formalinfixierten Kopfe wurden in Paraffin eingebettet und nach Erstellen der
Schnittserien mit Azan nach HEIDENHAIN oder DOMAGK eingeféarbt. Von allen Stadien
wurden Frontalschnittserien erstellt. Die mit einem Sternchen (*) gekennzeichneten
Schnittserien wurden sagittal geschnitten, die mit zwei Sternchen (**) gekennzeichneten
horizontal. Stadium 3a von Rattus norvegicus wurde nur bei der Deskription des rostralen
Nasenbereichs beriicksichtigt, da die Schnittserie von Stadium 3 in diesem Abschnitt
schlecht erhalten ist.

Um gezielte Entwicklungsstadien von Mesocricetus auratus zu erhalten wurde am
Zoologischen Institut der Universitdt Tiibingen eine Zucht angelegt. Bei Stadium 2 bis 6
von Mesocricetus handelt es sich um Wurfgeschwister.

2.2 Vergleich und craniogenetische Literatur

Die an der Nasenregion von Peromyscus maniculatus erhobenen Befunde werden
ausfiihrlich dargestellt und mit den Merkmalen aller iibrigen hier untersuchten Vertretern
der Myodonta und Geomyoidea verglichen. Zur Identifizierung und Benennung der
Merkmale wird die Nomenklatur fiir Chondrocranien der Mammalia iibernommen (z.B.
GAUPP 1900, DE BEER 1937, STARCK 1967, KUHN 1971, MAIER 1980, ZELLER 1983,
MESS 1997, 1999a, FRAHNERT 1998, RUF 1999). Um in diesem vergleichenden Teil einen
zusammenhédngenden und vollstindigen Abriss iiber die Ontogenese der Ethmoidalregion
aller untersuchten Myomorpha zu erhalten, wird bewufit auf eine rdumliche Trennung
eigener Daten von solchen aus der craniologischen Literatur verzichtet. Die Quellen der
Zitate werden durch Literaturangaben eindeutig hervorgehoben. Diese Daten stammen
insbesondere aus den im Folgenden aufgelisteten craniologischen Arbeiten {iber
myomorphe Nagetieren. Dabei wird der derzeit nach WILSON & REEDER (1993) giiltige
Artname angegeben und Artbezeichnungen der Autoren in Klammern diesen
nachgestellt.

Mesocricetus auratus (Waterhouse, 1839) = ADAMS & MCFARLAND 1972, RAJITOVA
1972b, KADAM 1976

Phodopus sungorus (PALLAS, 1773) = HAUCK 1987

Arvicola terrestris (Linnaeus, 1748) = FAWCETT 1917 (Microtus amphibius)

Tatera indica (HARDWICKE, 1807) = KADAM 1972/73 (Tatera indica cuvieri
(WATERHOUSE))

Otomys tropicalis THOMAS, 1902 = ELOFF 1948

Rhabdomys pumilio (SPARRMAN, 1784) = ELOFF 1951b

Mus musculus LINNAEUS, 1758 = KADAM 1976, FRICK 1986

Rattus norvegicus (BERKENHOUT, 1769) = YOUSSEF 1966 (Rattus decumanus), KADAM
1976, RUF 1999

Wie aus der obigen Tabelle hervorgeht, gibt es fiir einige dieser Arten sowohl eigene
Befunde als auch Daten aus der Literatur. Die beiden Quellen dieser doppelt untersuchten
Arten sollen sich dabei ergidnzen, da die Literaturdaten meist von jilingeren
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Entwicklungsstadien stammen und hédufig nur oberflichliche Beobachtungen beinhalten.
Die hier geziichteten und untersuchten Entwicklungsstadien von Mesocricetus reihen sich
ergianzend in die bisherigen Arbeiten von ADAMS & MCFARLAND 1972, RAJTOVA 1972b
und KADAM 1976 ein. Bei Phodopus und Mus war es moglich, Einblick in die
Originalserien der Autoren zu erhalten.

Fiir eine moglichst vollstindige Analyse der Merkmalsverteilung nach der Methode der
phylogenetischen Systematik (HENNIG 1982) innerhalb der Rodentia und Glires wurde
auch die craniogenetische Literatur aller bisher untersuchten nichtmyomorphen Nager
sowie der Lagomorpha berticksichtigt: Aplodontia, Sciurus, Castor (FRAHNERT 1997),
Xerus (FAWCETT 1923), Muscardinus, Glis, Eliomys, Graphiurus (KLINGLER 2003),
Ctenodactylus (SCHRENK 1989), weitere Hystricognathi bzw. Hytricomorpha
(STRUTHERS 1927, RAJTOVA 1972a, ZIMMERMANN 1976, DIERBACH 1985, MAIER &
SCHRENK 1987, MESS 1994, 1995, 1997, 1999a, 1999b, DA SILVA NETO 1996, 2000,
BECK 1997, STROBEL 1997), Oryctolagus (VOIT 1909, DE BEER & WOODGER 1930,
FRICK & HECKMANN 1955), Lepus (ELOFF 1950), Ochotona (INSOM et al. 1990,
FRAHNERT 1998). Eine detaillierte Auflistung aller bisher untersuchten Hystricognathi
findet sich bei MESS (1997, 1999a,b).

2.3 Grafische Darstellung der Befunde

Zum besseren Verstindnis der morphologischen Befunde dienen Plattenrekonstruktions-
modelle des Nasenskeletts und computergestiitzte Rekonstruktionen ausgewéhlter
Details. Querschnittszeichnungen sollen die einzelnen Sachverhalte zusitzlich veran-
schaulichen.

Die histologische Schnittserie von Stadium 2 von Peromyscus maniculatus diente als
Vorlage fiir ein nach MAIER (pers. Mitt.) modifiziertes BORNsches Platten-
rekonstruktionsmodell (BORN 1883) der Ethmoidal- und Orbitotemporalregion. Dabei
wurde mit Hilfe eines Mikroskop-Zeichenspiegels jeder dritte Schnitt bei 40-facher
Vergroferung auf 2 mm dicke Styroporplatten projiziert. Die Umrisse wurden aus-
geschnitten und mit einem Wasser-Holzleim-Gemisch zu einem dreidimensionalen
Modell des Schidels zusammengefiigt. Die Deckknochen wurden nur auf der rechten
Seite dargestellt. Mit einem Acrylfarben-Holzleim-Gemisch wurden die verschiedenen
Strukturen farblich gekennzeichnet. AnschlieBend wurde die Nasenkapsel linksseitig
durch einen vertikalen Schnitt parallel zum Septum nasi erdffnet. Ein zweiter Schnitt
erfolgte schrdg horizontal und parallel zur Lamina cribrosa. Auf diese Weise entstanden
drei Teilmodelle, die eine bessere Einsicht in den linken Nasenbinnenraum gewéhren
sollen. Das Modell diente als Vorlage fiir die Halbtonzeichnungen in Abb. 2 bis 6, die
mit Hilfe der Airbrush-Technik angefertigt wurden. Die histologische Schnittserie von
Jaculus jaculus diente als Vorlage fiir ein weiteres Plattenrekonstruktionsmodell mit 38-
facher VergroBerung, das nach dem selben Prinzip wie eben beschrieben entstand (Abb.
7 bis 10). Hier wurde zusitzlich der Musculus masseter medialis im Bereich der
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Infraorbitalregion modelliert. Das Modell wurde ebenfalls linksseitig parallel zum Nasen-
septum aufgeschnitten.

Fiir die computergestiitzte 3D-Rekonstruktion der rostralen Nasenregion von Meriones
unguiculatus wurden digitale Fotos einzelner Schnitte mit einer Pixera Professional®
Kamera (Auflosung 1024 x 960 pixel) angefertigt. Dabei wurde jeder zweite Schnitt bis
etwas caudal der Lamina transversalis anterior fotografiert. Mit Hilfe der
Computerprogramme SURFdriver 3.5.3® und CINEMA 4D XL 3.5 DE® wurde mit
diesen Fotos ein dreidimensionales Detailmodell der rostralen Nasenregion rekonstruiert
(Abb. 11).

Von ausgewéhlten Schnitten einzelner Spezies wurden mittels eines Mikroskop-
Zeichenspiegels Tuschezeichnungen (Abb. 12 bis 96) erstellt. Dabei wurde versucht, die
GroBenverhiltnisse der Strukturen von rostral nach caudal weitgehend beizubehalten.
Abkiirzungen und Legende zu den Abbildungen werden im Anhang erklért.

Die grafische Bearbeitung und Beschriftung aller Abbildungen erfolgte mit Hilfe der
Programme Adobe Photoshop® 5.5 und Adobe Pagemaker” 6.5.
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3 Deskription und Vergleich der morphogenetischen Befunde an der Regio

ethmoidalis

Im Folgenden werden die Ergebnisse der morphologischen Untersuchung des
Chondrocranium der Regio ethmoidalis von Peromyscus maniculatus prasentiert. Im
vergleichenden Teil dieses Abschnitts werden auffdllige Gemeinsamkeiten und
Unterschiede der Merkmalsauspriagungen weiterer untersuchter Vertreter der Myodonta
und der Geomyoidea im Vergleich zu Peromyscus angesprochen. Diese Befunde werden
durch Daten aus der vergleichend-craniologischen Literatur iiber Myodonta ergidnzt. Auf
eine ausfiihrliche Deskription des Vergleichsmaterials muss hier aufgrund der
Materialfiille verzichtet werden.

Um einen besseren Uberblick zu ermdglichen, wurde die Regio ethmoidalis in drei groB3e
morphologische Abschnitte (dullere Nasenkapsel, Solum nasi, Cavum nasi) unterteilt.
Innerhalb dieser Abschnitte wurden aus dem selben Grund jeder Struktur bzw. jedem
Strukturkomplex ein Kapitel zugewiesen. Jedes Kapitel wird mit einer topographischen
Einfiihrung und Definition der behandelten Strukturen eingeleitet. Zur besseren Ubersicht
werden die im vergleichenden Teil besprochenen Strukturen gesperrt geschrieben.

3.1 AuBere Nasenkapsel

Die knorpelige Nasenkapsel ist birnenféormig gestaltet und findet {iber den ,.central stem™ bzw. die
Lamina perpendicularis und in jiingeren Stadien {iber die Commissura orbitonasalis Anschluf} an die
Regio orbitotemporalis. Der Paries nasi, die Seitenwand der knorpeligen Nasenkapsel (bestehend aus Pars
anterior, Pars lateralis, Pars posterior) entsteht nach REINBACH (1952) bei Theria aus drei paarigen
Knorpelzentren. Die Cartilagines parietotectales beteiligen sich jederseits am Aufbau der Pars anterior.
Sie fusionieren mit dem Septum nasi und bilden auch das Tectum nasi (NOORDENBOS 1905, TERRY 1917,
DE BEER 1937, contra: FRICK 1954, KUHN 1971, ZELLER 1983). Die Cartilagines paranasales bilden
jederseits den caudalen Abschnitt der Pars anterior und zu einem Teil die Pars lateralis. Aus den
Cartilagines antorbitales entstehen jederseits der Rest der Pars lateralis und die Pars posterior. Im Laufe
der Ontogenese v.a. aber postnatal werden Paries nasi und Tectum nasi bis auf die rostralsten Anteile
groBtenteils abgebaut und funktionell durch die Deckknochen Nasale, Frontale, Praemaxillare und
Maxillare ersetzt. Der Grad der Knorpelresorption hiangt dabei vom Alter ab (ZELLER 1983). Die Lamina
cribrosa und Teile der Cupula nasi posterior ossifizieren hingegen. Die Resorptionszonen im Knorpel vor
der knochernen Nasendffnung sorgen fiir eine hohere Beweglichkeit der vorderen Schnauzenregion.

3.1.1 Cupula nasi anterior

Aus der Apertura piriformis des Osteocranium ragen die vorderen Nasenknorpel als Cupula nasi anterior
heraus (GAUPP 1905, DE BEER 1937, MESS 1999). Die Cupula nasi anterior soll bei den Rodentia keine
Verbindung zum aufliegenden Rhinarium besitzen (ADE 1997). Zur Cupula nasi anterior gehdren
folgende Strukturen:



Deskription und Vergleich 21

- Mediale und laterale Lamelle der Cartilago cupularis, die den rostralen Abschluss der Nasenhdhle
bilden. Zwischen den Cartilagines cupulares beider Seiten befindet sich die Area internarica (STURM
1936, STARCK 1967, KUHN 1971).

- Processus cupularis (ROUX 1947, SPATZ 1964, ZELLER 1983) (= Processus alaris inferior GAUPP 1908,
FRICK 1954), der sich caudad an die Cartilago cupularis anschlief3t.

- Processus lateralis ventralis (= Processus lateralis inferior, FISCHER 1901, Processus lateralis anterior,
MEAD 1909), der ventrolateral am Septum nasi entspringt

Processus cupularis und Processus lateralis ventralis bilden die ventrale Begrenzung der Fenestra narina.
Zwischen den Cartilagines cupulares beginnen Sulcus supraseptalis und Sulcus ventralis Letzterer
verlduft zwischen den Processus laterales ventrales caudad (GAUPP 1908, FRICK 1954). Des Weiteren
bilden die mediale und laterale Lamelle der Cartilago cupularis eine wichtige Ansatzstelle mimischer
Muskulatur, die der dynamischen Verspannung des beweglichen Rostrum und dem elastischen Schutz bei
mechanischer Stofbelastung der vorderen Nasenpartie dient (MAIER 1980).

Peromyscus:
Mit zunehmendem Alter wolbt sich die Cupula nasi anterior rostrad vor und bildet auf

diese Weise einen kuppelformigen rostralen Abschluss. Ein Processus cupularis fehlt in
allen untersuchten Entwicklungsstadien (Abb. 3).

In Stadium 1 besteht die Cupula nasi anterior noch aus Vorknorpel. Die Fenestra narina
1st weit nach ventrolateral und etwas nach rostral gedffnet. Die Cartilago cupularis geht
homokontinuierlich in den Processus lateralis ventralis iiber, der seinerseits mit dem
Septum nasi vollstindig verwachsen, distal jedoch noch blastematds ist. Der Sulcus
ventralis ist zwischen den beiden Processus laterales ventrales eine breite, abgerundete
Furche (Abb. 12a). Etwas rostral der Lamina transversalis anterior nehmen die Processus
laterales ventrales im Querschnitt betrachtet ellipsoide Form an und gehen in die Lamina
transversalis iiber. Die Verschmelzung der Processus laterales ventrales mit dem Septum
nasi ist in diesem Bereich noch unvollstindig. Hinter der Nasenoffnung erhebt medial
unter dem Tectum nasi eine kleine Schleimhautfalte, die caudolaterad zieht. Sie begrenzt
die Miindung des Ductus glandulae nasi lateralis von lateral und verstreicht in diesem
Bereich.

In Stadium 2 ist die Cupula nasi anterior vollstindig verknorpelt. Die Cartilagines
cupulares bilden eine méBig nach rostral gewolbte Kuppel, so dass die Fenestrae narinae
von nun an rostrad teilweise geschlossen sind (Abb. 3, 16a-c). Am Vorderrand der
Cartilago cupularis, etwa in der Mitte, entspringt ein kurzer, nach caudal ragender
Fortsatz (Abb. 16a-b). Zwischen Tectum nasi und der vorderen Nasenkuppel erscheint
nun eine von rostrodorsal nach caudoventral ziehende Abgliederungsfurche (Abb. 2, 4,
16¢-d). Die Area internarica ist tief und breit, der Sulcus ventralis ist zunédchst sehr tief,
wird dann aber eine breite, runde Rinne (Abb. 3, 16a-d). Der Processus lateralis ventralis
ist dem Processus alaris superior stark gendhert und besitzt rostral einen dorsad
gerichteten, schwachen Knick (Abb. 3, 16d, 17a-b). Ab diesem Stadium werden die
Processus laterales ventrales kurz vor dem Ubergang zur Lamina transversalis anterior
zunehmend dicker, um schlieBlich im Querschnitt betrachtet anndhernd dreieckig zu
werden (Abb. 18a). Ihre distalen Enden sind auf der Lamina transversalis anterior noch
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einige Schnitte als ventrale Grate sichtbar. Der Sulcus ventralis wird vor der Zona
annularis sehr flach. Rostral der Schleimhautfalte existiert ab diesem
Entwicklungsstadium noch eine weitere Falte, die medial liegt und parallel zur hinteren
verlauft. Diese vordere Falte entspricht der vorderen Abgliederungsfurche auf der
AuBenseite (Abb. 16c-d).

Die Cupula nasi anterior bildet in Stadium 3 nun eine deutlich rostrad gewolbte Kuppel
(Abb. 32a). Sie ist dorsal abgeflacht, wodurch der Sulcus supraseptalis anfangs sehr
undeutlich ist. Auch in diesem Entwicklungsstadium tritt ein Fortsatz an der Cartilago
cupularis auf. Der Sulcus ventralis ist — wie auch die Area internarica — hier sehr tief
(Abb. 32a-b). Auf Hohe des Processus lateralis ventralis ist der Sulcus ventralis wieder
sehr breit und flach (Abb. 32, 33a). Der dorsad gerichtete Knick des Processus cupularis
ist hingegen fast verschwunden. Im Zentrum der starken Verdickung der beiden
Processus laterales ventrales vor der Lamina transversalis anterior ist der Knorpel in
Auflosung begriffen. Die vordere Abgliederungsfurche bildet auf der Innenseite des
Paries nasi eine kurze Leiste aus (Abb. 33b). Die hintere Schleimhautfalte beginnt in
diesem Stadium bereits im Bereich der Nasen6ffnung (Abb. 32¢).

In Stadium 4 bilden die Cartilagines cupulares eine noch deutlicher nach rostral gewolbte
Kuppel, so dass die Fenestra narina sich ausschlieBlich nach ventrolateral 6ffnet (Abb.
42a-b). Die vordere Abgliederungsfurche hat sich rostrad ausgedehnt, beginnt noch vor
dem Septum nasi und ist wesentlich prominenter als in den Stadien zuvor (Abb. 42a). Der
Knorpel im lateralen Bereich der Cupula nasi anterior ist sehr diinn. Auch die distalen
Bereiche des Processus lateralis ventralis sind rostral graziler als in den Stadien zuvor
(Abb. 42a-b, 43). Der distale Rand des Processus lateralis ventralis ragt als Grat auf der
Lamina transversalis anterior weit nach caudal. Die vordere Schleimhautfalte, die unter
der vorderen Abgliederungsfurche verlduft, wird in diesem Stadium von zahlreichen
Blutgefdfen unterlagert.

Vergleich:
Bei Apodemus flavicollis besteht die Cupula nasi anterior noch vollstindig,

bei Gerbillus und Micromys nur rostral aus Vorknorpel. Im 7,5 mm KL-Stadium von
Mesocricetus ist der Processus lateralis ventralis noch blastematds und geht in die bereits
verknorpelte Lamina transversalis anterior liber (KADAM 1976). Bei Tatera verknorpelt
die Cupula nasi anterior spiter als andere Strukturen (KADAM 1972/73). Bei Acomys sind
die rostralen Anteile der Cupulae sowie der Processus laterales ventrales aufgrund des
fortgeschrittenen Alters wie bei Peromyscus sehr filigran geworden.

Eine rostral deutlich geschlossene Nasenkuppel wie bei
Peromyscus beobachtet man nur bei Sigmodon 2 und Geoxus, tendenziell bei Akodon 2
und Cricetus (Abb. 63a). Bei den hier untersuchten Geomyoidea ist die Cupula nasi
anterior sehr deutlich geschlossen. Bei all diesen Arten ist die Area internarica sehr
ausgepragt und die Apertura nasi externa daher auch eher ventrolateral bis lateral
orientiert. Die zundchst rostral geschlossenen Cupula nasi anterior von Mesocricetus
weist postnatal eine Tendenz zur Auflosung auf. Bei allen iibrigen Stadien und Arten der
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Myodonta 6ffnet sich das Cavum nasi v.a. nach rostral und ventrolateral; die Area
internarica bleibt dadurch relativ schmal aber gut entwickelt (eig. Beob., FAWCETT 1917,
ELOFF 1948, 1951b, YOUSSEF 1966, KADAM 1972/73, RAJTOVA 1972b, FRICK 1986)
(Abb. 11, 75a-b). Die Cartilagines cupulares von Phodopus (HAUCK 1987, eig. Beob.),
Tatera (KADAM 1972/73) und Jaculus sind stark reduziert. Daher fehlt diesen drei Arten
ein rostraler Abschluss der Nasenkapsel, wodurch die Area internarica extrem schmal
erscheint und die Nares rostrad orientiert sind (Abb. 8, 9, 10, 82a-b). Bei Auliscomys,
Rhipidomys und Apodemus sylvaticus ist der Vorderrand der Cartilago cupularis konkav
eingeschnitten (Abb. 61a-b, 62a).

Rhabdomys (eig. Beob., contra: ELOFF 1951b) ist der einzige bisher untersuchte Muroide
mit einem deutlichen caudad isolierten Processus cupularis (Abb. 74). Alle
anderen untersuchten Myodonta und die Geomyoidea besitzen nur einen méaBig
abgrenzbaren oder gar keinen Processus cupularis (eig. Beob. FAWCETT 1917, ELOFF
1948, YOUSSEF 1966, KADAM 1972/73, 1976, RAJITOVA 1972b, FRICK 1986, HAUCK
1987, RUF 1999). Letzteres ist eindeutig bei Gerbillus, Meriones und Jaculus der Fall
(Abb. 8, 11). Bei einigen Arten, z.B. Phodopus und Rattus (RUF 1999), ziehen in die
Region des Processus cupularis Fasern mimischer Muskulatur.

Bei allen weiteren untersuchten Sigmodontinae besitzt die mediale Lamelle der Cartilago
cupularis wie bei Peromyscus in der Mitte einen kurzen nach lateral ragenden
Fortsatz (Abb. 6la-b, 62a-b). Bei Jaculus entspringt dorsolateral an der reduzierten
lateralen Lamelle der Cartilago cupularis ein kurzer Processus (Abb. 82a-b). FRICK
(1986, Abb. 6) benennt bei Mus (11 mm SSL) einen dorsalen Processus iliber der
Nasenoffnung als Processus cupularis und einen ventralen Fortsatz unkorrekt als
Processus alaris superior. Diese beiden Processus der Cartilago cupularis, die durchaus
denen der Sigmodontinae dhneln, wurden bei den iibrigen untersuchten Stadien von Mus
jedoch nicht beobachtet (eig. Beob., KADAM 1976).

Bei allen hier untersuchten Spezies mit Ausnahme der sehr jungen Entwicklungsstadien
von Gerbillus und  Micromys tritt wie bei Peromyscus eine
Abgliederungsfurche auf (eig. Beob., HAUCK 1987, RUF 1999, contra:
YOUSSEF 1966) (Abb. 78, 87a). Bei Otomys soll sie fehlen (ELOFF 1948). Bei Jaculus
verlauft die Abgliederungsfurche sehr senkrecht (Abb. 7, 9). Thomomys besitzt wie
Peromyscus 3 auf der Innenseite der Abgliederungsfurche eine Crista.

Bei allen untersuchten Arten bis auf die Vertreter der Gerbillidae und Jaculus sind die
Processus laterales ventrales als ventrale Aufspaltung des Septum nasi
gut entwickelt und gehen caudal in die Lamina transversalis anterior iiber (eig. Beob.,
FAWCETT 1917, ELOFF 1948, 1951b, YOUSSEF 1966, KADAM 1972/73, RAJITOVA 1972b,
FRICK 1986, HAUCK 1987, RUF 1999) (Abb. 61c, 62b-c, 65, 66, 67a-b, 76, 78, 87a-b,
91a-b). Form und Orientierung des Processus lateralis ventralis ist allerdings innerhalb
der untersuchten Arten sehr unterschiedlich. Akodon 2 besitzt auf Oberseite des
Processus lateralis ventralis eine kleine Crista. Bei Gerbillus und Meriones hingegen
ragen die Processus laterales ventrales senkrecht herab und fusionieren miteinander, so
dass eine prominente ventrale Verlingerung des Septum nasi entsteht (Abb. 11, 70a-b,
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71a-b). Inwieweit das Septum nasi ebenfalls hieran beteiligt ist, bleibt unklar. Bei
Gerbillus ist das ventrale Ende der Nasenscheidewand zusétzlich verdickt. Bei Jaculus
sind die Processus laterales ventrales ebenfalls stark reduziert (Abb. 8, 9, 82c). Der
Sulcus ventralis ist bei diesen drei Arten reduziert bzw. fehlt ganz. Bei Sigmodon ist das
Septum nasi in Stadium 1 zwischen den Processus laterales ventrales noch deutlich, in
Stadium 2 nur noch angedeutet ventrad verlangert. Das Septum nasi von Lemmus steht
ventrad zwischen den Processus laterales ventrales vor (Abb. 67a). Bei Rattus zichen
vereinzelt Muskelfasern an den Processus lateralis ventralis (eig. Beob., KADAM 1976);
bei Thomomys inseriert hier mimische Muskulatur (Abb. 91Db).

Vor der Lamina transversalis anterior verdicken sich die Processus laterales ventrales,
fusionieren und nehmen bei den einzelnen Arten unterschiedliche Formen an: Bei
Sigmodon 1, Mus 2-4, Micromys, Lophuromys und Dipodomys sind die Processus
laterales ventrales nur einfach verdickt (Abb. 88a). In den &lteren Stadien von Sigmodon,
bei Akodon 2, Phyllotis, Geoxus, Lemmus, Acomys, Thomomys sind die Processus
laterales ventrales, bei Meriones, Jaculus deren Reste rostral der Zona annularis
stempelformig, d.h. der Sulcus ventralis endet hier lange vor der Lamina transversalis
anterior (Abb. 60, 67, 82c, 83a). Stempelformig, aber mit einem breiten und flachen
Sulcus ventralis und somit ventral konkav, sind auch die Processus laterales ventrales bei
Auliscomys, Phodopus (eig. Beob., HAUCK 1987: Abb. 10), Microtus, Dendromus und
Mus 5 u. 6 (Abb. 69). Umgedreht herzformig, d.h. mit einem tiefen engen Sulcus
ventralis, sind die Processus laterales ventrales bei Akodon 1, Mus 1, Mus 10 mm KL
(KADAM 1976), Rhipidomys, Cricetus, Mesocricetus, Gerbillus (caudale Reste der
Processus laterales ventrales), Tatera (KADAM 1972/73: Figg. 12, 16), Apodemus,
Rhabdomys und Rattus (KADAM 1976, RUF 1999) (Abb. 63b). Ab Stadium 4 von
Mesocricetus besitzt diese Verdickung wie bei Peromyscus eine zentrale
Resorptionstelle, die sich mit zunehmendem Alter vergroBert.

Bei allen hier untersuchten Arten auBer Mus, Micromys, Gerbillus, Jaculus und
Dipodomys befindet sich im Bereich der Nasenoffnung eine caudolaterad am Tectum nasi
und Paries nasi entlanglaufende vordere Schleimhautfalte, die wie bei
Peromyscus auf der Aullenseite der vorderen Abgliederungsfalte entspricht (eig. Beob.,
RUF 1999) (Abb. 61, 62b, 67a, 78). Bei Jaculus und Dipodomys tritt ventral an der
Cartilago cupularis zusétzlich eine prominente Epithelfalte auf (Abb. 82a-b). Medial
dieser ersten Falte und etwas hinter der Nasenoffnung findet man bei allen
Sigmodontinae, bei Cricetus, Lemmus, Microtus, bei allen Muriden auller Apodemus
sylvaticus und Acomys, bei Meriones, Gerbillus, Jaculus und den Geomyoidea eine
zweite, kleinere Falte, die wie bei Peromyscus den Miindungsbereich des Ductus
glandulae nasi lateralis lateral begrenzt (eig. Beob., RUF 1999). Bei Rhipidomys,
Dendromus, Apodemus flavicollis, A. sylvaticus und Mus tritt noch eine dritte sehr kleine,
mediale Falte auf. Bei Rhabdomys befindet sich vor der Lamina transversalis anterior in
der Seitenwand eine von Venen unterlagerte, prominente Schleimhautfalte.
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3.1.2 Processus alaris superior

Relativ spdt in der Ontogenese tritt der Processus alaris superior als zapfenférmiger Fortsatz etwa auf
Hohe des Marginoturbinale rostrolateral an der Parieswand auf (REINBACH 1952, SPATZ 1964, KUHN
1971). In GroBe und Form kann er stark variieren (SCHRENK 1989). Der Processus alaris superior trennt
die unvollstindige primire Fenestra narina des Knorpelschiddels in einen rostralen und einen caudalen
Abschnitt. Rostral entsteht so die Apertura nasi externa, die ventrocaudal vom Processus alaris superior
gestiitzt wird, caudal die Fenestra narina accessoria, die mit dem Ductus nasolacrimalis und dem Ductus
glandulae nasi infraseptalis in enger Beziehung steht (GAUPP 1905, 1906, FUCHS 1911, DE BEER 1937,
SPATZ 1964, KUHN 1971, MAIER 1980).

Peromyscus:
In Stadium 1 besteht der Processus alaris superior noch aus Vorknorpel. Der Processus

alaris superior entspringt am Paries nasi mit einem mehr oder weniger breiten Stiel, der
als Radix processus alaris superior bezeichnet werden soll. Die Radix geht in einen freien
Teil liber, die Ala processus alaris superior. Die Ala ragt als Processus anterior, der eine
einfache massive Platte darstellt, bis an die Apertura nasi externa heran (Abb. 12a).
Weiter caudal wird die Ala zunehmend steiler. Der Paries nasi ist im Bereich der Radix
leicht verdickt. Der Processus alaris superior besitzt einen Processus posterior ventralis,
der als Bindegewebsverdichtung bis unter die Lamina transversalis anterior ragt (Abb.
12b).

In Stadium 2 ist der Processus alaris superior vollstindig verknorpelt (Abb. 3, 4, 5). Der
Processus anterior bildet rostral eine massive Knorpelplatte, die sich caudad zunehmend
aushohlt, so dass ein Sulcus auf der Ala entsteht (Abb. 16d). Dieser Sulcus wird medial
von einer Lamelle, die caudad verstreicht, tiberdacht. Etwas rostral der Radix wird die
Ala wieder zu einer massiven Knorpelplatte, die ventral deutlich konvex ist. Dem
Processus lateralis ventralis ist die Ala stark gendhert; nur eine ventrad ragende Falte der
Nasenschleimhaut trennt die beiden Strukturen (Abb. 17a-b). Auf Hohe der Radix
verbreitert sich der Processus alaris superior laterad und bildet einen Processus lateralis
aus, der caudad orientiert ist (Abb. 17a-b). Die Dicke der Radix nimmt nach hinten rasch
ab, so dass nur der ventromediale Anteil als Ursprung iibrig bleibt (Abb. 17b).
Dorsorostral der Radix befindet sich eine kleine Resorptionszone im Paries nasi (Abb.
17a). Die mimische Muskulatur nimmt am Paries nasi etwas dorsal der Radix ihren
Ursprung (Abb. 17a-b). Der Processus alaris superior endet mit einem sehr kurzen
Processus posterior dorsalis, der in die Bindegewebsplatte zwischen Paries nasi und
Processus alaris superior eingebettet ist, und einem weit unter die Lamina transversalis
anterior ragenden Processus posterior ventralis, der ventrolateral dieser
Bindegewebsplatte liegt (Abb 5, 18a-b).

In Stadium 3 ist der dorsale Sulcus auf dem Processus anterior der Ala sehr tief (Abb.
33a). Auch in diesem Entwicklungsstadium ist der ventrale Processus posterior
wesentlich langer als der dorsale (Abb 33b).
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In Stadium 4 bildet die Radix einen rostrodorsal ragenden Fortsatz aus, der auf den
Processus alaris superior zuwéchst (Abb. 43). Der dorsale Processus posterior ist
wahrscheinlich durch unterschiedlich starkes Wachstum der Ala maskiert und scheint
daher zu fehlen. Der Processus posterior ventralis ist in Fettgewebe eingebettet und endet
unter der Lamina transversalis anterior (Abb. 44). Am Paries nasi bleibt als Rest der
Radix eine den Ductus nasolacrimalis von lateral umfassende Leiste stehen, die neben der
Lamina transversalis anterior endet (Abb. 44).

Vergleich:
Der Processus alaris superior erreicht bei allen untersuchten Arten mit

Ausnahme von Phodopus, Micromys und Thomomys die Apertura nasi externa und ist bei
allen Myodonta und Geomyoidea prominent entwickelt (eig. Beob., FAWCETT 1917,
ELOFF 1948, 1951b, YOUSSEF 1966, RAITOVA 1972b, KADAM 1972/73, 1976, FRICK
1986: in Abb. nicht beschriftet, HAUCK 1987, RUF 1999) (Abb. 8, 9, 10, 11, 66, 87a). Im
7,5 mm KL-Stadium von Mesocricetus (KADAM 1976) und 7 mm KL-Stadium von
Tatera, wo er recht spdt verknorpeln soll (KADAM 1972/73), ist der Processus alaris
superior noch blastematds. Insbesondere postnatal wird der Processus alaris superior
durch Resorptionen im Bereich des Paries nasi wie z.B. bei Mesocricetus, Mus und
Rattus (RUF 1999) zunehmend vom Nasenskelett isoliert, wodurch eine bessere
Beweglichkeit ermdglicht wird. Bei allen Sigmodontinae auBler Phyllotis und Geoxus
sowie bei den Muridae mit Ausnahme von Dendromus, Apodemus flavicollis und
Micromys sind Ala und Processus lateralis ventralis einander sehr stark genéhert (eig.
Beob., ELOFF 1951b, KADAM 1976) (Abb. 74). Bei Auliscomys berlihren sich beide
Strukturen sogar. Der Processus alaris superior soll bei Tatera dem Processus lateralis
ventralis ebenfalls deutlich gendhert sein, was jedoch im Widerspruch zu der breiten
Fissur steht, die in Fig. 12 und 16 dargestellt ist (KADAM 1972/73).

Bei allen untersuchten Muroidea und bei Dipodomys ist der Processus anterior
der Ala auf der dorsalen Seite durch einen mehr oder weniger tiefen und breiten
Sulcus ausgehohlt (eig. Beob., KADAM 1972/73, HAUCK 1987: rostrale Spange, RUF
1999) (Abb. 6l1c, 62b, 67a, 87b). Ausnahmen hiervon stellen die sehr jungen
Entwicklungsstadien Sigmodon 1, Mesocricetus 1 und Micromys dar. Bei Muriden ist der
Sulcus im allgemeinen schwicher ausgeprigt. Er dehnt sich im Laufe der Ontogenese
rostrad aus wie Beobachtungen bei Sigmodon, Akodon und Mesocricetus zeigen. Bei
Rhipidomys endet der Sulcus rostral in einem Recessus (Abb. 61c). Bei fast allen hier
untersuchten Myodonta und bei den Geomyoidea iiberdacht vom medialen Rand der Ala
auswachsend eine mehr oder weniger lange Knorpellamelle den Sulcus (Abb. 61c, 62).
Bei Lemmus, Acomys, Rhabdomys und Lophuromys tritt eine sehr schmale und kurze
Lamelle auf (Abb. 67a). Den jiingsten Stadien von Sigmodon und Mesocricetus sowie
Phodopus fehlt diese Lamelle (eig. Beob., HAUCK 1987: Abb. 7). Abweichend gestaltet
ist diese den Sulcus iiberdachende Lamelle bei den Gerbilliden: Bei Gerbillus und
Meriones ist sie streckenweise durch eine mediale Fissur isoliert (Abb. 70b, 71a). Des
Weiteren geht bei den Gerbilliden der Sulcus auf dem Processus anterior caudal in ein
Foramen iiber, das auf die Unterseite der Ala fiihrt. Der mediale Rand der Ala rollt sich
hier hakenformig dorsolaterad ein (Abb. 71a). Bei Acomys und Mus 3 ist der Vorderrand
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der Ala konkav geformt. Lophuromys und Mus 5 besitzen am Processus anterior der Ala
einen prominenten ventralen Kiel.

Fast alle hier untersuchten Muroidea besitzen eine ventrale schwache Leiste am
Pariesumschlag, die sich von der Radix nach vorne erstreckt. Besonders deutlich
ist diese bei Meriones (Abb. 70b).

Bis auf Micromys, Mus 5 und die Gerbillidae besitzen alle untersuchten Myodonta und
die Geomyoidea eine Crista lateralis, die sich bei Sigmodon 2, Mesocricetus 3
und Lemmus wie bei Peromyscus zu einem Processus lateralis verlingert
(Abb. 69, 74, 78). Bei Jaculus isoliert sich die sehr prominente Crista lateralis caudal von
der Radix (Abb. 82c, 83a). In Stadium 6 von Mesocricetus entsteht am Ubergang von Ala
und Radix durch Resorptionsprozesse ein Hohlraum (Abb. 65).

Dorsal auf der Crista bzw. dem Processus lateralis und am Paries nasi oberhalb der Radix
entspringt bei allen untersuchten Arten mimische Muskulatur (eig. Beob.,
HAucCk 1987, RUF 1999) (Abb. 62, 67b, 83a, 91a). Rostral des ventralen Hakens am
Processus anterior entspringt bei Gerbillus mimische Muskulatur, die caudoventrad zieht.
In Stadium 2 von Sigmodon ziehen auch von caudal einige Fasern mimischer Muskulatur
an den Processus alaris superior heran.

Mit Ausnahme von Akodon und Geoxus besitzen alle untersuchten Sigmodontinae,
Cricetinae und Lemmus am Processus alaris superior einen dorsalen und
ventralen Processus posterior (Abb. 60, 62, 63, 67b). HAUCK (1987)
beschreibt bei Phodopus zwar nur einen ventralen Processus posterior, nach eigenen
Beobachtungen existiert jedoch zusétzlich ein dorsaler Processus posterior. Innerhalb der
Sigmodontinae und bei Phodopus (eig. Beob., HAUCK 1987) ist der ventrale Processus
posterior wesentlich lianger als der dorsale und reicht mehr oder weniger weit unter die
Zona annularis. Bei Cricetus sind beide etwa gleichlang und enden kurz vor der Zona
annularis. Bei Mesocricetus 1-4 ist der dorsale Processus hingegen ldnger als der
ventrale. Lemmus besitzt einen dorsalen und einen ventralen Processus posterior, die
beide recht kurz sind. Die Gerbillidae besitzen nur einen Processus posterior ventralis,
der eine riickwértige Verldngerung des ventralen Hakens am Processus anterior darstellt
(eig. Beob., KADAM 1972/73) (Abb. 11, 71b). Innerhalb der {ibrigen hier untersuchten
Nagergruppen ist die Merkmalsverteilung recht variabel: Acomys, éltere Stadien von
Rattus (RUF 1999: Processus caudalis), Lophuromys, Jaculus und Dipodomys besitzen
nur einen kurzen Processus posterior dorsalis (Abb. 76, 83a, 88a). Microtus, Dendromus,
Apodemus sylvaticus, Mus und Rhabdomys besitzen nur einen Processus posterior
ventralis. Die einzige Ausnahme bildet Stadium 5 von Mus: hier sind beide Processus
vorhanden, allerdings sehr kurz. Dem von KADAM (1976) untersuchten 10 mm KL-
Stadium von Mus fehlt ein Processus posterior. Bei Dendromus und Rhabdomys ist der
Processus posterior ventralis sehr lang und reicht bis unter die Lamina transversalis
anterior. FAWCETT (1917) erwéhnt fiir Arvicola nur einen Processus posterior, der
Abbildungen nach einem ventralen entsprechen konnte. Keine Processus posteriores
findet man bei Apodemus flavicollis und Micromys, was vermutlich mit dem geringen
Entwicklungsgrad dieser beiden Stadien zusammenhidngt. Sigmodon 1, Meriones,
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Apodemus sylvaticus, Mus und Thomomys besitzen als Verlingerung der Radix am
Pariesumschlag eine Crista (Abb. 71b, 91b).

3.1.3 Tectum nasi und Spina mesethmoidalis

Der praecerebrale Anteil des Tectum nasi wird rostral von der Fenestra narina und caudal von der
Fenestra olfactoria begrenzt, der subcerebrale Teil des Nasendaches setzt sich aus Lamina cribrosa und
Lamina infracribrosa der Cupula nasi posterior zusammen. Der Limbus praecribrosus ist die Grenze
zwischen praecerebralem und subcerebralem Anteil. Die Umgrenzung des Tectum nasi ist in dlteren
Entwicklungsstadien nicht eindeutig. So ist der Sulcus horizontalis die einzige deutliche Grenze zwischen
Tectum nasi und Paries nasi. Das Foramen epiphaniale markiert die Grenze zur Cartilago paranasalis des
Paries nasi, der Sulcus supraseptalis entspricht der medianen Verbindungsstelle der beiden Cartilagines
parietotectales (VOIT 1909, GAUPP 1906, TERRY 1917, DE BEER 1937, FRICK 1954, KUHN 1971, ZELLER
1983). Die Spina mesethmoidalis = Protuberantia ethmoidalis posterior (HENKEL 1928, STARCK 1941,
SPATZ 1964, ZIMMERMANN 1976) ist ein vom Oberrand des Limbus praecribrosus nach caudodorsal
gerichteter Knorpeldorn (STARCK 1962, ZELLER 1983). MATTHES (1921) und STARCK (1941) halten die
Spina mesethmoidalis fiir einen Rest des primdren Schideldaches. Nach ZELLER (1983) handelt es sich
dabei jedoch um eine sekundire Neubildung und damit eine Autapomorphie der Mammalia. Nach
SCHRENK (1989) soll es sich bei der Spina mesethmoidalis um eine gemeinsame Bildung von Septum
nasi und Tectum nasi handeln. Die Spina mesethmoidalis dient der Befestigung der Falx cerebri und
stiitzt die aufliegenden Frontalia (MESS 1994). Im Folgenden werden zunéchst der praecerebrale Anteil
des Tectum nasi sowie der Limbus praecribrosus beschrieben und diskutiert. Der zum Limbus
praecribrosus gehorende Canalis cribroethmoidalis und Arterienkanal wird im Zusammenhang mit dem
Nervus ethmoidalis anterior in Kapitel 3.1.5 besprochen.

Peromyscus:
In den Stadien 1 bis 3 ist das Tectum nasi in seinem rostralsten Abschnitt medial

verdickt. Rostral ist der Sulcus supraseptalis deutlich, verstreicht beinahe vor der Lamina
transversalis anterior, um dann caudal an Tiefe zuzunehmen (Abb. 16¢-d, 17, 21). Damit
verbunden ist auch eine starke Aufwolbung des Tectum nasi nach dorsal. Der Sulcus
supraseptalis ist direkt vor dem Limbus praecribrosus am tiefsten (Abb. 21, 36). Er flacht
hier abrupt ab und bleibt in Stadium 2 schwach auf dem Limbus praecribrosus erhalten
(Abb. 23, 24). Die Verbindung zum Septum nasi ist in diesem hinteren Bereich relativ
diinn (Abb. 13b, 21, 35, 36). Der Limbus praecribrosus stellt die hochste Erhebung des
Tectum nasi dar. Das Nasendach fillt in Stadium 2 rostral und caudal von diesem in
einem Winkel von etwa 130° stark ab (Abb. 5). Der Limbus selber erscheint im
Querschnitt stark verdickt und fast waagerecht (Abb. 23, 37).

Das Tectum nasi ist in Stadium 1 bis auf Hohe des Processus alaris superior noch
vorknorpelig. Der Paries nasi verknorpelt demnach zeitlich vor dem Tectum. Dadurch
wird die Grenze zwischen diesen beiden Strukturen deutlich (Abb. 12a-b).
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In Stadium 2 beginnen die Nasalia im Bereich der Lamina transversalis anterior in den
Sulcus supraseptalis einzuwachsen und fiillen ihn fast bis zum Limbus praecribrosus aus
(Abb. 19b, 20, 21). Im Laufe der Entwicklung wird der Sulcus aufgrund der
zunehmenden Ausdehnung der Nasalia breiter und tiefer.

Der Sulcus supraseptalis ist in Stadium 3 vor dem Limbus praecribrosus mit Ausnahme
des caudalsten Abschnitts vollstdndig von den Nasalia angefiillt (Abb. 36). Direkt rostral
des Limbus praecribrosus wird der Sulcus supraseptalis von den Frontalia iiberdacht.
Bereits in diesem Entwicklungsstadium kann man erste Resorptionserscheinungen
beobachten: etwas rostral der Pars lateralis ist das Tectum nasi auf der linken Seite
medial im Ubergangsbereich zum Nasenseptum perforiert. Im Bereich des Limbus
praecribrosus treten lateral der Crista semicircularis verdiinnter Knorpel und
Resorptionen auf (Abb. 37). Diese Zone zieht caudolaterad zum Frontoturbinale 1.
Median auf dem Limbus praecribrosus erhebt sich eine cristaférmige Spina
mesethmoidalis, die die Frontalia stiitzt und caudad in die Crista galli iibergeht (Abb. 37).

In Stadium 4 ist die Resorption des Tectum nasi bereits so weit fortgeschritten, dass noch
vor der Radix des Processus alaris superior sich das Tectum nasi aufzuldsen beginnt. Es
bleiben jedoch Knorpelspangen erhalten, die sich caudomediad im Bereich der dorsalen
Septumossifikation wieder zum vollstindigen Tectum nasi vereinigen (Abb. 43). Zum
Septum nasi besteht auch wieder Kontakt, jedoch nicht zum Paries nasi, da dieser hier
bereits resorbiert ist. Dabei entsteht in dieser mit Venen angefiillten Liicke des Tectum
nasi ein Hohenunterschied, so dass das Tectum dahinter deutlicher hoher liegt als vor der
Resorptionszone (Abb. 43). Uber der Lamina transversalis anterior beginnt von laterad
erneut eine Resorptionzone bis nur noch das mediale Drittel des Tectum nasi erhalten
bleibt (Abb. 44, 45, 46). Dieser Rest verschwindet dann ganz, so dass iiber der Cartilago
paraseptalis sich die Nasalia direkt auf dem Septum nasi abstiitzen (Abb. 47, 48). Bis hier
existiert noch ein Sulcus supraseptalis, der caudad sehr tief wird. Dieser ist auch noch
rostral auf dem vollstdndig ossifizierten Limbus praecribrosus erhalten (Abb. 49, 50). Die
Spina mesethmoidalis stiitzt die Frontalia und ist ebenfalls ossifiziert.

Vergleich:
Tectum nasi und Sulcus supraseptalis der untersuchten Myodonta

und Geomyoidea gleichen zunichst in ihrer Form den Verhéltnissen bei Peromyscus: Das
Tectum nasi ist rostral sehr massiv, mit breiter Verbindung zum Septum nasi und flachem
Sulcus supraseptalis. Letzterer wird etwa auf Hohe der Lamina transversalis anterior
zunehmend tiefer mit seiner tiefsten Stelle kurz vor dem Limbus praecribrosus. Das
Tectum nasi ist prominent dorsad aufgewdlbt (eig. Beob., FAWCETT 1917, ELOFF 1948,
1951b, YOUSSEF 1966, KADAM 1972/73, 1976, RAITOVA 1972b, FRICK 1986, RUF 1999)
(Abb. 7,9, 58, 60, 61c, 62b-c, 63, 64, 65, 66, 69, 71a-b, 74, 76, 78, 82c, 83a, 87a-b).

Bei einem 6 mm KL-Stadium von Mesocricetus (KADAM 1976), bei Micromys,
Gerbillus, einem 4,5 mm KL-Stadium von Tatera (KADAM 1972) und Apodemus
flavicollis befindet sich das Tectum nasi noch in einem blastematosen bis vorknorpeligen
Stadium; in Stadium 1 von Sigmodon ist das Tectum nasi im Gegensatz zum jlingsten
Stadium von Peromyscus bereits weiter verknorpelt als der Paries nasi. Unter den Nasalia
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16st sich das Nasendach allméhlich auf, wobei die Deckknochen die angelegte
Kuppelform beibehalten. Das Tectum nasi besitzt eine kurze Resorptionszone iiber der
Lamina transversalis anterior (Sigmodon 3, Cricetus, Mesocricetus ab Stadium 4, Acomys
1, Mus 5 u. 6). Eine weitere Resorptionszone tritt etwas weiter caudal von lateral her auf
wie bei Sigmodon 4, Cricetus, Acomys 2, Mus 5 u. 6. Das gleiche Phinomen der
Hohenverschiebung iiber der Lamina transversalis anterior wie im éltesten Stadium von
Peromyscus tritt auch bei Sigmodon 4, Mesocricetus 5 u. 6 (hier sogar Uberlappung der
beiden Tectumschichten), Acomys und Mus 5 auf. Ossifizierte Reste des praecerebralen
Tectum nasi sind die Ansatzfliche des Nasoturbinale, Limbus praecribrosus und Spina
mesethmoidalis. Der Limbus praecribrosus verknochert von der Mitte ausgehend, wie bei
Sigmodon 3 u. 4, Mesocricetus 6 und Acomys zu beobachten ist. Bei Lemmus und Mus 5
geht die Verkndcherung von der Spitze der Spina mesethmoidalis aus und greift dann auf
den Limbus praecribrosus iiber. Bei Cricetus und Acomys 2 finden sich caudal in der Pars
anterior auch verknocherte Tectum-Fragmente.

Bei den jlingeren Entwicklungsstadien ist das Tectum nasi generell deutlich dicker als der
Paries nasi. Bei Sigmodon 1 u. 2, Mesocricetus 1, Acomys, Apodemus sylvaticus und
Rhabdomys tritt eine Art lateraler Absatz zwischen diesen beiden Strukturen auf (Abb.
76). Bei Cricetus ist der laterale Rand des Tectum nasi hakenfoérmig nach auflen
gekrimmt und stiitzt ein kurzes Stiick das Nasale. Caudal davon ist der Rand durch
Blasenknorpel verdickt. Apodemus flavicollis und Lophuromys, Meriones und
Dipodomys besitzen innen einen deutlichen Absatz, der sich bei Dipodomys vor der
Lamina transversalis anterior nach auflen verlagert (Abb. 70b, 87b, 88a).

Die Nasalia wachsen mit zunehmendem Alter in den Sulcus supraseptalis hinein, wie bei
Sigmodon, Mesocricetus und Mus beobachtet werden kann. Sie vergroBern sich
zunehmend und bedecken schlieBlich das ganze Tectum nasi rostral bis vor die Lamina
transversalis anterior (eig. Beob., KADAM 1972/73) (Abb. 7, 58, 60, 64, 65, 68, 72, 77,
80a-b, 81a-b, 83b, 84a-b, 85, 88a-b, 89a-b, 91a-b, 92a-b, 93).

Bei einigen Arten setzt sich der Sulcus supraseptalis auf dem Limbus
praecribrosus mehr oder weniger deutlich fort, so dass dieser einen medianen
Sulcus aufweist: Sigmodon 1, Akodon 1, Phyllotis, Geoxus, Stadium 1, 3 und 4 von
Mesocricetus, Dendromus, Apodemus sylvaticus, Acomys, Mus 1-3, Rhabdomys,
Lophuromys, Gerbillus, Jaculus. Bei den restlichen Arten bildet der Limbus
praecribrosus einen dicken waagerechten Wulst (Abb. 59). Bei Sigmodon und
Rhabdomys ist der Limbus praecribrosus iiber dem Canalis cribroethmoidalis vorgewdlbt.
Der Limbus praecribrosus aller untersuchter Myodonta und Geomyoidea wird mit
zunehmendem Alter von den Frontalia bedeckt (eig. Beob., RUF 1999) (Abb. 59).

Vom Limbus praecribrosus erhebt sich mittig bei Sigmodon 1, Auliscomys, Cricetus,
Mesocricetus 5 u. 6, Phodopus, Apodemus flavicollis, Acomys 2, Meriones und
Dipodomys eine cristaférmige Spina mesethmoidalis, die caudad
homokontinuierlich in die Crista galli tibergeht. Bei allen diesen Arten auller
Mesocricetus und Apodemus flavicollis stitzt diese Crista die Frontalia. Eine
spornformige Spina mesethmoidalis tritt bei Sigmodon 2-4, Mesocricetus, Lemmus (eig.
Beob., SCHRENK 1989), Micromys und Mus 5 u. 6 auf. Diese Spina stiitzt bei Sigmodon
und Lemmus die Frontalia. Bei Acomys 1 findet man zwei isolierte Knorpelstibe an
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betreffender Stelle; bei Mesocricetus 3 (hier nur rostral), Mus 5 u. 6 (hier verkndchert auf
knorpeligem Limbus) und Lophuromys liegt iiber einer Crista auf dem Limbus
praecribrosus ein isolierten Knorpelstab, der bei Lophuromys rostral mit der medianen
Crista zu fusionieren scheint und auch eine stiitzende Funktion fiir die Frontalia andeutet.
Bei Sigmodon ist dies im dltesten Stadium nicht der Fall, da sich hier die Bulbi olfactorii
stark vergrofert und rostrad ausgedehnt haben. Ofomys soll an betreffender Stelle
ebenfalls ein isoliertes Knorpelfragment besitzen (ELOFF 1948). In Stadium 2 von
Sigmodon, bei Cricetus und Mesocricetus wird die Spina mesethmoidalis von
BlutgefaBen mehr oder weniger stark perforiert. Akodon, Phyllotis, Geoxus, Rhipidomys,
Mesocricetus 1, Microtus, Gerbillus, Apodemus sylvaticus, A. flavicollis, Mus 1-4,
Dendromus und Jaculus fehlt eine Spina mesethmoidalis (Abb. 7). Bei den in der
Literatur untersuchten Stadien von Mesocricetus, Arvicola, Mus, Rattus und Rhabdomys
tritt ebenfalls keine Spina mesethmoidalis auf (FAWCETT 1917, KADAM 1976, RAJTOVA
1972b, FrRICK 1986, RUF 1999). KADAM (1972/73) erwidhnt bei Tatera keine Spina
mesethmoidalis, Fig. 35 vom 15 mm KL-Stadium weist jedoch auf eine Spina hin, die
aber noch keinen Bezug zu den Frontalia hat.

3.1.4 Lamina cribrosa und Crista galli

Die Lamina cribrosa iiberdacht Teile des Recessus lateralis und der Pars posterior und bildet den
subcerebralen Anteil des Tectum nasi (GAUPP 1900, VOIT 1909, STARCK 1967, 1979, ZELLER 1983,
1989, MAIER 1993a). Die gemeinsame rostrale Begrenzung der Foramina olfactoria bildet der Limbus
praecribrosus; das Foramen olfactorium advehens wird zusétzlich durch Limbus paracribrosus, Lamina
infracribrosa und Septum nasi begrenzt, das Foramen olfactorium evehens durch Commissura
orbitonasalis, Ala orbitalis, Radix pilae pracopticac und Septum interorbitale (ZELLER 1983, SCHRENK
1989, STROBEL 1997). Diese Grenzstrukturen werden in den Kapiteln 3.1.3, 3.1.6 und 3.3.1
angesprochen. Bei basalen Amnioten verlassen die Fila olfactoria die Capsula nasalis durch das Foramen
olfactorium advehens und treten durch das Foramen olfactorium evehens in das Cavum cranii ein; der
Raum zwischen diesen beiden Offnungen ist das Cavum orbitonasale (GAUPP 1900, FISCHER 1901,
STARCK 1967, 1979). Ventral des Foramen olfactorium advehens ensteht bei Mammalia ein sekundérer
Boden des Cavum cranii in Form der Lamina cribrosa (KUHN 1971). Das extradurale Cavum orbitonasale
und der bindegewebige Raum zwischen Foramen olfactorium advehens und Lamina cribrosa werden auf
diese Weise als Recessus supracribrosus in das Cavum cranii integriert (STARCK 1967, KUHN 1971,
ZELLER 1983, 1989). Die Foramina olfactoria der Lamina cribrosa entsprechen daher
Nervenaustrittsstellen zweiter Ordnung (DE BEER 1937, KUHN 1971, ZELLER 1983). Die Crista galli, die
der Verankerung der Falx cerebri dient, entsteht aufgrund der urspriinglich ventralen Lage der Lamina
cribrosa in bezug auf das Foramen olfactorium advehens (KUHN 1971). Moéglicherweise wéchst sie auch
aktiv vom Septum nasi aus (STROBEL 1997). Das Foramen cribroethmoidale, Foramen epiphaniale und
der Verlauf der rostralen medialen Arterien werden in Kapitel 3.1.5 besprochen.

Peromyscus:
In Stadium 1 ist die Lamina cribrosa groftenteils noch nicht verknorpelt und enthélt nur

wenige, grofle Foramina (Abb. 14). Rostral ist sie ventrad eingesenkt; caudal des
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Ethmoturbinale 1 wird sie zunehmend waagerecht. Der Recessus des Ethmoturbinale 1
ist noch nicht liberdacht. Die Lamina cribrosa verknorpelt von rostral und medial her.
Caudal des Ethmoturbinale 1 findet man nur isolierte Knorpelfragmente und caudal des
Recessus maxillaris besteht die Lamina cribrosa nur aus Blastem, d.h. die Fila olfactoria
ziehen durch eine einzige groBe Offnung zum Bulbus olfactorius (Abb. 14). Den hinteren
Abschluss dieser Offnung bildet die Lamina infracribrosa, die dem Septum nasi nur
anliegt (Abb. 15a).

Bis Stadium 2 ist die Lamina cribrosa vollstindig verknorpelt (Abb. 2). Caudal des
Recessus maxillaris handelt es sich um noch sehr jungen Knorpel. Eine systematische
Anordnung der Foramina ist nur schwer erkennbar (Abb. 2). Die vorderste laterale
Offnung ist das Foramen cribroethmoidale, das sich rostrad tief einsenkt und durch das
der Nervus ethmoidalis und die Fila olfactoria ziehen; etwas caudal davon liegt medial
das Foramen vomeronasale fiir den Nervus vomeronasalis und zusétzliche Fila olfactoria.
Ein weiteres paariges Foramen liegt direkt vor der Lamina infracribrosa. Lateral am Rand
der Lamina cribrosa befindet sich ein grofles Foramen, durch das Fila olfactoria von
caudal in den Recessus frontoturbinalis ziehen. Der Ansatz des Ethmoturbinale 1 an der
Lamina cribrosa bildet eine relativ schwache Crista intercribrosa, die die Fila olfactoria,
die in den Recessus frontoturbinalis ziehen von denen, die caudomediad in den Recessus
ethmoturbinalis ziehen, trennt. Mediocaudal ist der Ansatz des Ethmoturbinale 1
zusdtzlich aufgrund starker Perforation durch Fila olfactoria trichterférmig eingesenkt
(Abb. 2, 26). Eine schwache Crista galli bzw. ein Uberragen der Lamina cribrosa durch
das Septum nasi tritt im rostralen Abschnitt der Lamina cribrosa und caudal des
Ethmoturbinale 2 auf (Abb. 26, 27, 30). Dazwischen ist die dorsale Spitze des Septum
nasi streckenweise eingesenkt und langs gespalten, um ein Blutgefa3 aufzunehmen (Abb.
28, 29). Rostral ist die Lamina cribrosa doppelt konkav. Caudal des Ethmoturbinale 1
wird diese waagerecht (Abb. 28, 29).

In Stadium 3 beginnen zwischen Ethmoturbinale 1 und 2 das Septum nasi bzw. die Crista
galli und die angrenzende Lamina cribrosa zu verkndchern (Abb. 39).

Bis Stadium 4 ist der Limbus praecribrosus medial der Crista semicircularis vollstindig
verknochert (Abb. 49, 50). Die Lamina cribrosa selber ist ebenfalls vollstindig zum Os
ethmoidale ossifiziert und stark eingesenkt. Die Crista galli tritt als knocherner Grat
hervor (Abb. 51, 52). Der Trichter am Ansatz des Ethmoturbinale 1 ist sehr prominent
geworden (Abb. 51). Im caudalen Bereich ist das Septum nasi zwischen den beiden
Hiélften der Lamina cribrosa eingesenkt (Abb. 53).

Vergleich:
Alle untersuchten Arten der Muroidea besitzen eine wohlentwickelte Lamina

cribrosa (eig. Beob., FAWCETT 1917, ELOFF 1948, 1951b, YOUSSEF 1966, KADAM
1972/73, 1976, RAITOVA 1972b, FRICK 1986, RUF 1999) (Abb. 57, 79). Nur bei Jaculus
ist sie aufgrund der reduzierten Pars posterior verkiirzt und daher breiter als lang (Abb.
7). Auch bei Gerbillus und Lophuromys scheint die Lamina cribrosa verkiirzt zu sein.
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Die Lamina cribrosa von Sigmodon, Akodon, Mus, Micromys und Rattus (RUF 1999)
verknorpelt wie bei Peromyscus von rostral nach caudal und von medial nach lateral. Bei
Mus (FRICK 1986), Mesocricetus (RAJTOVA 1972b) und Tatera (KADAM 1972/73) wird
eine spdtontogenetische Anlage der Lamina cribrosa in der Fenestra olfactoria
beschrieben. Bei einem 10 mm KL-Stadium von Mesocricetus ist die Lamina cribrosa
vollstandig verknorpelt (KADAM 1976). Gerbillus besitzt noch eine vollstindig
blastematdse Lamina cribrosa. Bei Apodemus flavicollis ist sie rostral blastematos, in der
caudalen Halfte existieren nur blastematdse Ansatzstellen der Ethmoturbinalia.
Ossifikationen treten innerhalb der hier untersuchten Spezies bei Sigmodon 3 u. 4,
Cricetus, Mesocricetus 4-6, Mus 4-6, Dendromus und Acomys auf. Der
Verknocherungsmodus ist bei diesen Arten sehr unterschiedlich. Ein rostromediales
Ossifikationszentrum schliefft sich dem Limbus praecribrosus an und dehnt sich caudad
und laterad aus. Sowohl bei Sigmodon als auch bei Cricetus ist hinter diesem Bereich die
Lamina cribrosa bereits mit Ausnahme des Hinterendes total ossifiziert, was auf ein
weiteres Verknocherungszentrum schlieBen ldsst. In Stadium 4 von Mesocricetus tritt
zuerst ein caudomediales VerknOcherungszentrum iiber der Lamina transversalis
posterior auf, erst in Stadium 5 auch das rostromediale. Wéhrend bei Acomys die rostrale
Ossifikation in vollem Gange ist, tritt iiber der Lamina transversalis posterior
Blasenknorpel auf. Dendromus besitzt in der Mitte der Lamina cribrosa ein
Verknocherungszentrum. Bei Rattus (RUF 1999) ossifiziert die Lamina cribrosa von
rostral nach caudal und medial nach lateral.

Bei allen untersuchten Arten ist in Abhéngigkeit vom Alter die Verteilung und Gestalt
der grofften Foramina sehr dhnlich wie bei Peromyscus (eig. Beob., FAWCETT 1917,
ELOFF 1948, 1951b, KADAM 1972/73, 1976, HAUCK 1987, RUF 1999) (Abb. 7). Dabei ist
die Lamina cribrosa der Myodonta und Geomyoidea in dem fiir Sduger typischen Muster
(KUuHN 1971) in drei Gruppen von Foramina unterteilt (REINBACH 1952). Die
Beschreibungen und Abbildungen bei bei Peromyscus, Mus (FRICK 1986), Otomys
(ELOFF 1948), Tatera (KADAM 1972/73) und Rattus (RUF 1999) zeigen, dass eine
Unterteilung der Foramina olfactoria in &dlteren Entwicklungsstadien erschwert wird, da
es zu einer erheblichen Verkomplizierung des Lochmusters kommit.

Die Tiefe des Trichters am Ethmoturbinale-1-Ansatz nimmt mit
zunehmendem Alter auch bei Sigmodon, Mesocricetus, Mus und Rattus (RUF 1999) stark
zu. Bei Geoxus, den Gerbillidae, bei Apodemus flavicollis, Micromys, Jaculus und den
hier untersuchten Geomyoidea ist der Trichter am Ansatz des Ethmoturbinale 1 nicht sehr
prominent.

Die Crista intercribrosa ldsst sich am besten mit Hilfe einer 3D-
Rekonstruktion nachweisen. Bei Jaculus ist sie quasi nicht vorhanden (Abb. 7). Arvicola
(FAWCETT 1917), Tatera (KADAM 1972/73) und Phodopus (HAUCK 1987) sollen eine
deutliche Crista intercribrosa besitzen. Bei Rattus ist sie zundchst nur schwach
ausgebildet und wird im Lauf der postnatalen Entwicklung deutlicher (YOUSSEF 1966,
RUF 1999).
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Eine verhiltnismédBig prominente Crista galli findet man nur bei Mesocricetus,
Microtus, Lemmus (eig. Beob., contra: SCHRENK 1989), Tatera (KADAM 1972/73) und
Acomys 2. Bei Mesocricetus 4, Microtus und Acomys 2 endet diese mit einem Processus
posterior. RAJTOVA (1972b) beschreibt bei den von ihr untersuchten Stadien von
Mesocricetus hingegen nur eine schwach entwickelte Crista galli. Rhipidomys, Akodon 2,
Geoxus, Dendromus, Apodemus flavicollis und sylvaticus und Mus (eig. Beob., FRICK
1986) fehlt eine Crista galli. Alle librigen hier untersuchten Arten besitzen nur eine sehr
niedrige Crista bzw. einen schwachen medianen Grat (eig. Beob., FAWCETT 1917,
HAuck 1987, RUF 1999) (Abb. 86). In der caudalen Hilfte ist die Lamina cribrosa
median mit einem Sulcus fiir eine Arterie versehen. Dieser Sulcus ist meist mit den
dorsalen Foramina des Septum nasi assoziiert. Bei den Gerbillidae liegt der mediane
Sulcus rostral. Bei Dipodomys fehlt er.

DieForm der Lamina cribrosa istbei den untersuchten Spezies nur bedingt
vergleichbar. Fast immer ist sie rostral konkav oder, je nachdem ob eine Crista galli oder
eine mediane Erhebung vorhanden ist, auch bikonkav (eig. Beob., HAUCK 1987, RUF
1999) (Abb. 86, 79). Im Bereich des Ansatzes des Ethmoturbinale 1 wird die Lamina
cribrosa waagerecht und am Ende vor der Cupula nasi posterior meist nochmal konkav
(Abb. 57, 79). Selten ist die Lamina cribrosa auch konvex (caudal bei Microtus und
Micromys, Dendromus, Lophuromys (bikonvex)). In Stadium 3 und 4 von Sigmodon tritt
eine V-formige Lamina cribrosa auf. Nur Rhabdomys besitzt caudal eine laterad schrig
abfallende Lamina cribrosa wie Peromyscus.

3.1.5 Foramen cribroethmoidale, Foramen epiphaniale und Nervus
ethmoidalis anterior

Der Nervus ethmoidalis anterior, ein Ramus des Nervus nasociliaris, zieht zusammen mit der Arteria
ethmoidalis und Vene(n) aus der Orbita durch die Fissura orbitonasalis in die Schidelh6hle und verlauft
anschliefend extradural iiber dem lateralen Rand der Lamina cribrosa rostralwirts. In &lteren
Entwicklungsstadien tritt der Nervus ethmoidalis anterior durch das Foramen ethmoidale anterior in der
Pars orbitalis des Frontale. Zwischen Foramen cribroethmoidale und Foramen epiphaniale teilt er sich in
einen Ramus internus, der in die Nasenkapsel zieht, und einen Ramus externus, der durch das Foramen
epiphaniale auf die AuBenseite der Nasenkapsel austritt; dieses liegt zwischen den
Verknorpelungszentren der Cartilago parietotectalis und der Cartilago paranasalis und damit auch
zwischen Pars anterior und Pars lateralis des Paries nasi und im Ubergangsbereich zum Tectum nasi. Der
Ramus externus des Nervus ethmoidalis anterior liegt nach seinem Austritt aus der Nasenkapsel im
Sulcus horizontalis, der die einzige deutliche Grenze zwischen Tectum nasi und Paries nasi darstellt.
Beide Rami des Nervus ethmoidalis anterior innervieren die vordere Nasenregion (GAUPP 1906, TERRY
1917, DE BEER 1937, ZELLER 1983, FENEIS 1993).

Peromyscus:
In Stadium 1 ist die Fissura orbitonasalis schlitzformig und noch nicht vom Frontale

bedeckt. Die Fissura orbitonasalis ist rostral erweitert fiir den Durchtritt des Nervus
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ethmoidalis anterior (Abb. 14b). Zwischen Foramen cribroethmoidale und Foramen
epiphaniale liegt im Limbus praecribrosus medial der Crista semicircularis ein ventral
offener Sulcus, der im Folgenden als Sulcus cribroethmoidalis bezeichnet werden soll.
Der Nervus ethmoidalis anterior verlduft durch diesen Kanal lateral einiger Fila olfactoria
und Blutgefialen etwas abgegrenzt in einem flachen Sulcus. Der austretende Ramus
externus zieht durch den kurzen und schwachen Sulcus horizontalis nach rostrolateral.
Der Sulcus horizontalis stellt eine breite Vertiefung dar, die lateral von der Prominentia
anterior superior begrenzt wird. Der weitere Verlauf der beiden Rami nach rostral ist in
diesem Entwicklungsstadium kaum zu identifizieren.

In Stadium 2 hat sich das Frontale ventrad bis zur Fissura orbitonasalis ausgedehnt. Der
Nervus ethmoidalis anterior zieht am Unterrand des Frontale durch die Fissur. Nach dem
Eintritt des Nerven in das Cavum cranii verlduft er in einem kurzen Sulcus auf dem
Frontale und verlauft dann medial des Limbus paracribrosus nach vorne (Abb. 29, 28, 27,
26, 25). Das Foramen cribroethmoidale beginnt auf der Lamina cribrosa mit einem
Sulcus und 6ffnet sich in einen Kanal, der dem Sulcus cribroethmoidalis entspricht und
als Canalis cribroethmoidalis bezeichnet werden soll. Ventral besitzt dieser Kanal
Perforationen fiir den Durchtritt einzelner Fila olfactoria und geht weiter rostral in den
Sulcus cribroethmoidalis iiber (Abb. 24, 23). In diesem Abschnitt miindet in ihn von
medial her ein Kanal, der am Septumoberrand verlduft und in dem ein Ast der Arteria
cerebri anterior liegt. Dieser Kanal hat einen komplizierten Verlauf: Die Arterie zieht
durch das Foramen vomeronasale aus dem Cavum cranii unter das Tectum nasi in die
Nasenschleimhaut (Abb. 26, 25). Auf Hohe des Foramen cribroethmoidale wird die
Arterie in einen knorpeligen Kanal eingeschlossen, der nach rostrolateral zieht. Dieser
miindet von medial in den Canalis cribroethmoidalis (Abb. 24). Der Ast der Arteria
cerebri anterior teilt sich in ein inneres Gefall und in ein dufleres, das den Ramus externus
durch das Foramen epiphaniale auf die Auflenseite der Nasenkapsel begleitet (Abb. 23,
22). Das Foramen epiphaniale liegt etwa am dorsalen Ende des Sulcus lateralis anterior
und der Sulcus horizontalis ist in diesem Entwicklungsstadium deutlich aber sehr kurz
(Abb. 2, 4, 22). Der weitere Verlauf des Ramus externus nach rostral erfolgt anfangs
zwischen Nasale und Tectum bzw. Paries nasi, dann weiter rostroventrad zwischen
Seitenwand der Nasenkapsel und Praemaxillare.

Bis Stadium 3 wird die Commissura orbitonasalis bis auf einen rostralen Stumpf
vollstandig vom Frontale ersetzt. Der Nervus ethmoidalis anterior zieht nun durch ein
Foramen ethmoidale anterior durch das Frontale in das Schiadelcavum (Abb. 40). Dieses
Foramen ist ein schrdg von caudolateral nach rostromedial verlaufender Kanal. Im
Schéddelcavum zieht der Nerv anfangs in einem Sulcus zwischen Frontale und Limbus
paracribrosus. Der mediane Arterienkanal ist deutlicher entwickelt als in den Stadien
zuvor (Abb. 38). Da die Nasenkapsel im Bereich des Limbus praecribrosus vollstindig
von Deckknochen bedeckt ist, tritt der Ramus externus nicht mehr an die Oberfldche
sondern liegt in der Liicke zwischen Nasale, Praemaxillare und Nasenseitenwand etwa
auf Hohe des Nasoturbinale (Abb. 36, 35). Der Verlauf des Ramus externus ldsst sich in
diesem Stadium sehr gut dokumentieren (Abb. 34, 33b). Auf Hohe der Lamina
transversalis anterior verlduft der Nerv am Unterrand des Nasale, liegt also lateral und
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ventral frei. Rostral der Lamina transversalis anterior zieht er rostrodorsal auf das Tectum
nasi zur Nasenspitze.

In Stadium 4 wird der Nervus ethmoidalis anterior sowohl im Sulcus des Frontale als
auch in seinem spiteren Verlauf unter dem Bulbus olfactorius durch das stark
ausgedehnte Gehirn eingeengt (Abb. 53). Er liegt der vollstindig verkndcherten Lamina
cribrosa auf; sowohl Canalis cribrosethmoidalis, Arterienkanal als auch der Sulcus
horizontalis iiber der Crista semicircularis sind ossifiziert (Abb. 52, 51, 50). Der Canalis
cribroethmoidalis hat sich rostrad soweit ausgedehnt, dass er sich bis in die dorsale
Lamelle der Crista semicircularis fortsetzt. Der Ramus externus verliduft in der Tiefe
zwischen den Deckknochen und der Nasenschleimhaut (Abb. 47, 44).

Vergleich:
Das Foramen ethmoidale anterior wird relativ friih in der Ontogenese

angelegt (KADAM 1972/73, 1976, RUF 1999), fehlt aber noch Sigmodon 1, Akodon 1,
Microtus, Arvicola (FAWCETT 1917), Apodemus flavicollis, Mus 1 u. 2, Micromys,
Lophuromys, Gerbillus und Dipodomys. Bei Gerbillus, Mus 2 und Dipodomys findet man
bereits einen Schlitz im Frontale bzw. ventral des Durchtritts Frontaleblastem. Bei
Gerbillus wird diese Offnung demnach sehr friih in der Ontogenese angelegt. Phodopus
besitzt hinter dem Foramen eine Fissur fiir den Durchtritt einer kleineren Arterie.

Der Verlauf des Nervus ethmoidalis anterior entspricht bei allen
untersuchten Muroidea weitgehend dem von Peromyscus (eig. Beob., FAWCETT 1917,
ELOFF 1948, 1951b, YOUSSEF 1966, KADAM 1972/73, 1976, RAJTOVA 1972b, FRICK
1986, RUF 1999). Signifikante Unterschiede treten jedoch v.a. bei Jaculus und den
Geomyoidea auf. Rostral seines FEintritts in das Schidelcavum verlduft der Nervus
ethmoidalis anterior mit den begleitenden BlutgefdB3en bei allen hier untersuchten Arten
(eig. Beob., RUF 1999) mit Ausnahme von Jaculus in einem flachen Sulcus auf dem
Frontale oder der Commissura orbitonasalis bzw. dem Limbus paracribrosus (Abb. 79).
Meriones besitzt neben dem Vorderrand der Commissura orbitonasalis einen deutlichen
Sulcus, der eine mediale Begrenzungsstruktur aufweist. Des Weiteren wird der Nervus
ethmoidalis anterior hier am Vorderrand der Lamina cribrosa in einen separaten Kanal
eingeschlossen, der sich weiter vorne dorsal wieder zu einem Sulcus oOffnet. Bei
Apodemus sylvaticus wird der Sulcus rostral durch ein isoliertes Knorpelfragment gefiillt.
Bei allen hier untersuchten Arten, sowie Arvicola (FAWCETT 1917) und Rattus (RUF
1999) ziehen in das Foramen cribroethmoidale auch Fila olfactoria (Abb.
59). Der Nervus ethmoidalis anterior liegt lateral von diesen meist in einem flachen
Sulcus oder einer Nische. Eine Bindegewebsscheide um Nerv und Arterie ist bei Cricetus
und Phodopus eindeutig auszumachen. Bei Stadium 1, 3 und 5 (nur rechts) von
Mesocricetus und bei Lophuromys wird der Nervus ethmoidalis anterior, bei Mus 4 u. 6
der Ramus externus ein kurzes Stiick in einen separaten lateralen Kanal eingeschlossen.
Der Ramus externus von Sigmodon 4 verldsst ohne Begleitarterie das Foramen
epiphaniale. Etwas rostral davon tritt ein Ast der Arteria cerebri anterior aus einem
separaten Foramen und gesellt sich zu einem Ramulus des Ramus externus. Geoxus
besitzt einige weitere Rami am Nervus ethmoidalis anterior und medial des Canalis
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cribroethmoidalis einen ventromediad verlaufenden Kanal fiir den Ramus internus. Bei
Dipodomys tritt der Nervus ethmoidalis anterior, bei Jaculus nur dessen Ramus externus
in einen schrég rostrolateral fiihrenden Kanal im Limbus praecribrosus bzw. direkt unter
dem Limbus paracribrosus ein (Abb. 86). Eventuell handelt es sich hierbei um das
eigentliche Foramen cribroethmoidale. Weiter vorne ziehen die Fila olfactoria in ein
separates Foramen, das sich mit dem anderen Kanal auf dem Tectum nasi zum Foramen
epiphaniale vereinigt. Bei Micromys und Gerbillus sind Foramen cribroethmoidale und
Foramen vomeronasale noch nicht voneinander abgrenzbar. Bei Dipodomys tritt der
Ramus internus mit den Fila olfactoria zusammen durch das mediale ,,Foramen
cribroethmoidale“. Bei Thomomys befindet sich nur ein einfaches Foramen
cribroethmoidale im Limbus praecribrosus, eine Abspaltung des Ramus externus ist nicht
erkennbar.

Wie bei Peromyscus erstreckt sich zwischen den Foramina cribroethmoidale und
epiphaniale bei allen hier untersuchten Arten, bei Arvicola (FAWCETT 1917) und Rattus
(RUF 1999) caudal ein Canalis cribroethmoidalis mit Perforationen im
Boden fiir Durchtritte der Fila olfactoria, der rostral in einen Sulcus
cribroethmoidalis iibergeht (Abb. 59). Ausnahmen hiervon stellen natiirlich die
Formen mit zwei getrennten Durchtritten dar (Jaculus, Dipodomys), bei denen die Fila
olfactoria in einem Sulcus verlaufen, wihrend der Nervus ethmoidalis anterior lateral in
einem geschlossenen Kanal liegt (Abb. 86). Nur ein Sulcus tritt bei Akodon 1, Apodemus
flavicollis und Thomomys auf, keine nennenswerte Struktur bei Gerbillus und Micromys.
Verknocherungen im Bereich des Canalis cribroethmoidalis treten bei den éltesten beiden
Stadien von Sigmodon, Mesocricetus und Mus, bei Cricetus und Acomys 2 auf. Die
Verknocherung beginnt caudoventral und medial.

Bei allen hier untersuchten Arten und bei Rattus tritt unter dem Limbus praecribrosus
zwischen Canalis bzw. Sulcus cribroethmoidalis und einem dorsal neben dem Septum
nasi verlaufenden Arteriensulcus eine Verbindung auf, in der sich ein laterad
abzweigender Ast der Arteria cerebri anterior zum Nervus ethmoidalis
anterior gesellt (RUF 1999) (Abb. 59). Ein Ast dieser Arterie begleitet den Ramus
externus rostrad. Die paarigen medialen Aste der Arteria cerebri anterior kommen aus
dem Cavum cranii durch das Foramen vomeronasale bzw. ein Foramen, das mit diesem
fusioniert ist, und liegen rostral in einem medialen Sulcus unter dem Tectum nasi. Bei
Auliscomys, Geoxus, Mesocricetus 1 u. 2 und Lophuromys tritt diese Arterie aus einem
separaten Foramen rostral des Foramen vomeronasale aus.

Das Foramen epiphaniale liegt bei Mesocricetus (RAITOVA 1972b), Otomys
(ELOFF 1948), Tatera (KADAM 1972/73) und Mus (FRICK 1986) wie bei Peromyscus auf
Hohe des Sulcus lateralis anterior. Bei Rattus soll es in jiingeren Stadien in der Pars
lateralis liegen (YOUSSEF 1966), spéter befindet es sich ebenfalls im Bereich des Sulcus
lateralis anterior (RUF 1999). Bei Phodopus (HAUCK 1987) liegt es in der Pars anterior,
bei Arvicola (FAWCETT 1917), Rhabdomys (ELOFF 1951b) und Jaculus in der Pars
lateralis (Abb. 7, 9). Bei Micromys ist es sehr klein, bei Jaculus sehr grof3 (Abb. 7, 9).
Mesocricetus besitzt in frithen Ontogenesestadien (6 mm und 7,5 mm KL) zwei Foramina
in dem entsprechenden Bereich, wobei das vordere sich nach kurzer Zeit schlief3t
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(KADAM 1976). Bei Otomys und Rhabdomys hingegen soll nur ein Blutgefa3 durch das
Foramen epiphaniale ziehen (ELOFF 1948, 1951b). Eigene Beobachtungen an Rhabdomys
konnten dies nicht bestdtigen. Thomomys fehlt ein Foramen epiphaniale.

Der Sulcus horizontalis der meisten hier untersuchten Arten ist maBig tief,
kurz und geht direkt in den Sulcus lateralis anterior {iber. Deutlich ausgeprégt ist er nur
bei Cricetus, Mesocricetus, Dendromus und Mus (Abb. 58). Ein Sulcus horizontalis fehlt
Micromys und Jaculus. Bei Thomomys liegt in ihm nur die Arterie.

3.1.6 Paries nasi

Der Paries nasi, die Seitenwand der embryonalen Nasenkapsel, wird bei Mammalia in drei Abschnitte
untergliedert (NOORDENBOS 1905, VOIT 1909, TERRY 1917, STADTMULLER 1936, DE BEER 1937,
REINBACH 1952, STARCK 1967, ZELLER 1983, contra: FRICK 1954, 1986, KUHN 1971):
Die Pars anterior umfasst das vordere Drittel des Paries nasi und reicht von der Fenestra narina bis
zum Sulcus lateralis anterior, dem im Innern die Crista semicircularis entspricht. Die Prominentia
supraconchalis wolbt sich in diesem Teil nach lateral und setzt sich nach ventral in die Lamina
infraconchalis fort.
Die Pars lateralis wolbt sich stark nach lateral und erstreckt sich im mittleren Drittel der Nasenkapsel
zwischen dem Sulcus lateralis anterior und dem Sulcus lateralis posterior. Die Prominentiae anterior,
superior und inferior bestimmen das Oberflachenrelief und werden im Innern durch die Recessus
frontoturbinalis und maxillaris représentiert.
Die Pars posterior erstreckt sich caudal des Sulcus lateralis posterior, dem innen der Ansatz des
Ethmoturbinale 1 an der Seitenwand entspricht, und umfasst auch die Cupula nasi posterior. Eine
weitere Unterteilung erfolgt in einen ventralen horizontalen Abschnitt, die Lamina transversalis
posterior und in einen vertikalen lateralen, das Planum antorbitale (FAWCETT 1918a). Das Planum
antorbitale wird durch caudales Auswachsen des Recessus ethmoidalis laterad verlagert (MEAD 1909,
STADTMULLER 1936, REINBACH 1952, STARCK 1967, MAIER 1986).
Zwischen dem Limbus paracribrosus (Oberrand des Planum antorbitale) und der Commissura
orbitonasalis kann eine Verbindung, die Ala minima auftreten. Sie teilt die Fissura orbitonasalis in ein
rostrales Foramen fiir den Durchtritt des Nervus ethmoidalis anterior und ein caudal gelegenes Foramen
infracribrosum (DE BEER 1937) = Foramen praechiasmaticum (MACKLIN 1914).

Peromyscus:
Der rostrale Abschnitt des Paries nasi ist in Stadium 1 bis zur Lamina transversalis

anterior noch vorknorpelig (Abb. 12a-b). Die rostrale Pars anterior dient als Ursprung
mimischer Muskulatur. Dahinter wolbt sich der Paries sanft nach lateral (Abb. 13a). Die
Prominentiae anteriores superior und inferior sind prominent, die Sulci laterales anterior
und posterior recht tief (Abb. 13b, 14a). Die Pars lateralis stiitzt sich auf dem Maxillare
ab (Abb. 14a). Direkt im Anschluss an den Recessus maxillaris ist der Unterrand des
Paries nasi verdickt (Abb. 14b). Der Paries nasi erhebt sich zu einer vollstindigen
Commissura orbitonasalis und geht mit dieser eine Ala minima ein (Abb. 14a-b). Am
Ubergang zur Pars posterior tritt eine Art Schwichezone im Pariesknorpel auf. Dieser ist
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in diesem hinteren Abschnitt deutlich diinner. Auf dem Planum antorbitale im Bereich
der Cupula nasi posterior entspringt breitflichig der Musculus obliquus superior.

Stadium 2 besitzt einen vollstandig verknorpelten Paries nasi. Die Lédnge der Pars anterior
entspricht in etwa der Linge der Pars lateralis und Pars posterior zusammen (Abb. 5).
Rostral in der Pars anterior lassen sich zwei von rostrodorsal nach caudoventral ziehende
Abgliederungsfurchen erkennen: Eine verlduft direkt caudal der Cupula nasi anterior, die
andere parallel etwas weiter hinten (Abb. 2, 4, 16¢c-d, 17a-b, 18a-b, 19a). Diese hintere
Abgliederungsfurche erstreckt sich bis zur Fenestra superior nasi und entspricht dem
Ansatz des Nasoturbinale auf der Innenseite der Nasenkapsel. Das Marginoturbinale wird
vom Paries nasi durch eine kurze Fissur getrennt (Abb. 16d). Der Pariesknorpel am
dorsalen Rand der Fenestra superior nasi ist in diesem Entwicklungsstadium nach lateral
ausgestellt und bildet die Verldngerung der hinteren Abgliederungsfurche (Abb. 19a).
Der ventrale Rand der Pars anterior ist von lateral betrachtet zwischen Lamina
transversalis anterior und Lamina infraconchalis stark nach dorsal, die Seitenwand selber
nach lateral gewdlbt (Abb. 4, 5, 19b, 20a-b). Die Prominentia supraconchalis fehlt (Abb.
21a-b). Direkt iiber der Lamina infraconchalis greift der Paries nasi mit einer
ventrolateralen Crista in das Praemaxillare (Abb. 21a-b). Mittlerweile hat sich das
Praemaxillare soweit ausgedehnt, dass die Nasenkapsel ithm direkt aufliegt. Der Sulcus
lateralis anterior ist deutlich aber nicht sehr tief; die Prominentiae der Pars lateralis sind
kaum voneinander unterscheidbar (Abb. 2, 4, 22, 23, 24). Commisura orbitonasalis und
Limbus paracribrosus sind einander nur stark gendhert; eine Ala minima tritt nicht mehr
auf. (Abb. 2, 5). Der Limbus paracribrosus ragt caudal iiber das Niveau der Lamina
cribrosa hinaus (Abb. 29, 30). Der Knorpel des Planum antorbitale wird caudad
zunehmend massiver. Die Pars posterior ist grof3tenteils noch nicht von Deckknochen
bedeckt (Abb. 30). Der Musculus obliquus superior entspringt nun von einem kleinen
Fortsatz des Planum antorbitale im Bereich der Cupula nasi posterior (Abb. 31).

Bis Stadium 3 hat sich die Fissur zwischen Marginoturbinale und Paries nasi caudad
ausgedehnt. Sie zieht caudolaterad und trennt damit einen ventromedialen Pariesanteil
von der restlichen Seitenwand ab (Abb. 33a). Auf Hohe des Processus alaris superior
findet ein Verschlul3 der Fissur statt, um sich dann eine kurze Strecke zwischen
Atrioturbinale und Paries nasi fortzusetzen (Abb. 33b). Der Knorpel der Pars anterior ist
stellenweise bereits sehr diinn und caudal zwischen Maxillo- und Nasoturbinale auch
resorbiert, wobei der Knochen sich an diesen Stellen in die Nasenkapsel vorwdlbt (Abb.
35). Das caudale Ende der Incisivenalveolen ragt deutlich in die Nasenkapsel hinein, so
dass der verdiinnte Paries nasi zwischen Recessus frontoturbinalis und Recessus
maxillaris sich stark nach medial vorwdlbt. Im Ubergangsbereich von Lamina
infraconchalis zu Recessus maxillaris wird der ventrale Rand des Paries nasi stark vom
Maxillare umwachsen (Abb. 36, 37). Der Limbus paracribrosus iiberragt die Lamina
cribrosa sehr deutlich (Abb. 38, 39). Die Commissura orbitonasalis hat sich stark verkiirzt
und ist zu einem Processus orbitonasalis geworden. Zwischen Interturbinale und
Ethmoturbinale 2 tritt auf der rechten Seite ein durchgehender Kanal im Paries nasi auf.
Dieser verlduft von rostrodorsal nach caudoventral in das Innere der Nasenkapsel. Das
Frontale wichst von caudal sehr tief in diesen bindegewebig gefiillten Kanal ein. Dies
gilt auch fiir die linke Seite, nur dass der Kanal hier noch nicht nach innen
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durchgebrochen ist. Der Unterrand der Pars posterior, der sich auf dem Maxillare
abstlitzt, ist verdickt (Abb. 40). Mittlerweile haben sich die umliegenden Deckknochen
soweit ausgedehnt, dass die Nasenkapsel fast komplett von diesen umschlossen ist. Der
Ursprung des Musculus obliquus superior ist auf das Frontale {ibergegangen.

In Stadium 4 hast sich die vordere Fissur rostrad bis auf Hohe der Nasendffnung
ausgebreitet, etwas weiter hinten tritt lateral eine weitere Fissur auf (Abb. 42a-b). Der auf
Hohe des Atrioturbinale abgetrennte Pariesteil ist verdickt und gegeniiber der
Nasenkapselseitenwand dorsolateral verschoben. Uber dieser Uberlappungszone setzt am
Paries nasi mimische Muskulatur an. Der ventrale Pariesanteil entspricht der Crista
lateralis des Processus alaris superior, die nun durch eine laterale Fissur vom iibrigen
Paries nasi getrennt wird. Der Paries nasi besteht insbesondere rostral aus sehr diinnem
Knorpel (Abb. 42a-b, 43). Zum Nasoturbinale besteht keine Verbindung mehr und die
Nasenkapselseitenwénde werden allméhlich von dorsal her resorbiert bis der Paries nasi
vor der Cartilago paraseptalis endet (Abb. 43, 44, 45, 46). Ein Rest der Radix des
Processus alaris superior bleibt am Paries nasi als ventromedial orientierter Grat erhalten
und begrenzt von lateral her den Sulcus ductus nasolacrimalis (Abb. 44). Er verstreicht zu
Beginn der Lamina transversalis anterior. Die Nasenkapsel wird nun vollstindig von den
umliegenden Deckknochen gebildet. Verkndcherte Reste des Paries nasi sind die Lamina
infraconchalis und die ehemaligen Ansatzstellen der Turbinalia (Abb. 47, 48, 49, 50, 51,
52, 53). Der Processus orbitonasalis ist ebenfalls verkndchert und sehr kurz.

Fenestra superior nasi, Lamina infraconchalis und Processus paranasalis werden in den
Kapiteln 3.1.7 bis 3.1.9 eingehend besprochen.

Vergleich:
Eine separate Chondrifikation der Pariesanteile wurde bisher bei Mesocricetus

(KADAM 1976), Tatera (KADAM 1972/73) und Otomys (ELOFF 1948) beobachtet.
RAJTOVA (1972b) beschreibt fiir die von ihr untersuchten Stadien von Mesocricetus
hingegen eine von rostral nach caudal fortschreitende Verknorpelung. Bei Mus tritt eine
einheitliche Knorpelanlage des Paries nasi auf (FRICK 1986). Wie bei Peromyscus
verknorpelt die Pars anterior rostral der Lamina transversalis anterior zuletzt von caudal
und dorsal her, wie bei Sigmodon 1 u. 2, Gerbillus, Lophuromys, Apodemus flavicollis,
Mus 1 u. 2 und Micromys zu beobachten ist. Bei Apodemus flavicollis ist die Pars anterior
weiter caudal schon verknorpelt, die Pars lateralis und posterior besteht noch aus sehr
jungem Knorpel. Rostral um die Nasenoffnung herum wird der Knorpel mit
zunehmendem Alter wesentlich diinner, was besonders bei Akodon und Acomys
beobachtet werden kann (Abb. 76, 77, 78). Die Resorption des Paries nasi erfolgt
bei den Muroidea erst sehr spit in der praenatalen Ontogenese und nahezu gleichzeitig an
mehreren Stellen (eig. Beob., FAWCETT 1917, ELOFF 1948, 1951b, YOUSSEF 1966,
RAITOVA 1972b, KADAM 1972/73, 1976, FRICK 1986, HAUCK 1987, RUF 1999). Ein
Resorptionszentrum liegt in der Pars anterior und beginnt iiber der Pars posterior der
Lamina transversalis anterior (Abb. 77, 78). Ein weiteres Zentrum befindet sich rostral in
der Pars lateralis und betrifft die untere Seitenwand der Prominentia anterior (Abb. 58,
59). Eine weitere Resorptionszone liegt weiter caudal unterhalb der Lamina horizontalis.
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Zuletzt beginnt die Resorption in der Pars posterior vor der Cupula nasi posterior. Der
ventrale Umschlag des Paries nasi bleibt fast vollstindig erhalten und verknochert zum
grofiten Teil in élteren Stadien. Bei allen Sigmodontinae mit Ausnahme von Akodon ist
die Resorption des Paries nasi zumindest in der Pars anterior bereits praenatal in vollem
Gange. Auch Cricetus, Mesocricetus (ab Neonatus), Dendromus, Acomys und Mus 3-6
weisen ab der Lamina transversalis anterior Resorptionen des Paries nasi auf (Abb. 77).
Phodopus hingegen besitzt iiber der Lamina infraconchalis zwei direkt hintereinander
liegende Resorptionszonen, sowie eine weitere in der Vorderwand des Recessus
maxillaris in der Pars lateralis (eig. Beob., HAUCK 1987). Bei Rattus 3 beginnt die
Resorption ebenfalls {iber der Lamina infraconchalis (RUF 1999). Bei Tatera (15 mm
KL) beginnt die Resorption des Paries nasi an mehreren Stellen der Cartilago paranasalis,
wobei KADAM (1976) jedoch nicht genauer auf die Lokalisation dieser Stellen eingeht.
Bei den hier untersuchten Geomyoidea beginnt die Resorption in der Pars lateralis. Bei
Acomys und Cricetus beginnt die Reorption des Paries schon sehr lange vor der Geburt.
Die éltesten Stadien von Mesocricetus, Tatera (KADAM 1972/73), Mus und Rattus (RUF
1999) besitzen einen fast total aufgelosten Paries nasi. Nur am Anfang und am Ende
eines Turbinale verbinden Pariesreste in der Pars lateralis und posterior mit der darunter
bzw. dariiber liegenden Strukturen (eig. Beob., RUF 1999). Pariesreste, die schlieBlich
auch ossifizieren, treten an den Ansatzstellen der Turbinalia an der Seitenwand auf (Abb.
57). Die Resorption wird von den aufliegenden Deckknochen induziert (STARCK 1967),
die sich zT. massiv in das Cavum nasi vorwdlben (Abb. 9la-b).
Verkndcherungen der Pariesreste treten bei Sigmodon 3-4, Cricetus,
Mesocricetus 4-6, Mus 4-6, Dendromus und Rattus 5 (RUF 1999) auf.

Der Paries nasi aller bisher untersuchten Myodonta und Geomyoidea ist mit dem
von Peromyscus vergleichbar (eig. Beob., FAWCETT 1917, ELOFF 1948, 1951b, YOUSSEF
1966, RAITOVA 1972b, KADAM 1972/73, 1976, FRICK 1986: in Abb. nicht beschriftet,
HAuUcCk 1987, RUF 1999) (Abb. 9). Bei einigen Arten ist der Paries nasi rostral der
Lamina transversalis anterior deutlich diinner als das Tectum nasi und durch einen
medialen Absatz von diesem getrennt: Sigmodon 1, Acomys 1, Lophuromys, Apodemus
sylvaticus, Mus, Dipodomys (Abb. 88a). Bei Acomys, Lophuromys und Mus bildet der
Absatz des Paries nasi, bei Meriones an vergleichbarer Stelle eine Einbuchtung, eine
prominente Crista auf der Innenseite, die bis iiber die Lamina transversalis anterior ragt
(Abb. 70b, 71a). In den élteren Stadien von Mus scheint diese Crista jedoch mitten im
Paries nasi zu liegen. Bei Phodopus (eig. Beob., HAUCK 1987) ist der Sulcus lateralis
anterior recht undeutlich. Das 10 mm KL-Stadium von Mesocricetus soll keinen Sulcus
lateralis posterior besitzen (KADAM 1976).

Eine prominente Trennung von Prominentia anterior superior und inferior kann man nur
bei Arvicola (FAWCETT 1917) und Jaculus beobachten (Abb. 9). Bei den iibrigen Arten
sind beide Abschnitte der Pars lateralis aber durchaus unterscheidbar. Bei Rhabdomys
(ELOFF 1951b) ragt die Prominentia anterior superior zapfenartig nach vorne. Phyllotis
besitzt in der hinteren Seitenwand des Recessus maxillaris einen starken lateralen Knick,
der das Frontale stiitzt und als caudal freier Processus endet. Bei Dipodomys ist der Paries
nasi dorsal am Recessus maxillaris ebenfalls stark laterad vorgewolbt und stiitzt
zusammen mit dem Processus paranasalis das Lacrimale (Abb. 90). Die Oberfliche des
Paries nasi ist am Hinterende des Recessus maxillaris sehr unregelméfBig geformt (Abb.
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94b). Bei Rhabdomys tritt an der Innenseite des Recessus maxillaris auf Hohe des
Foramen infraorbitale im Bereich des Processus paranasalis eine Crista auf. Die
Geomyoidea besitzen in der Seitenwand des Recessus maxillaris und auch dahinter
schrige Kanidle von rostromedial nach caudolateral im sehr dicken Paries nasi fiir
Blutgefdale und Nerven; bei Rhipidomys erreicht ein vergleichbarer Kanal nicht das
Innere der Nasenkapsel.

Ein bis zwei Fissuren unterschiedlicher Ausdehnung zum Margino- und
Atrioturbinale und zur Radix des Processus alaris superior kommen bei allen
untersuchten Arten und Stadien mit Ausnahme von Sigmodon 1, Micromys, Apodemus
flavicollis, Rhabdomys, Mus und Dipodomys vor (Abb. 63b, 65, 67, 76, 78, 91a). Uber
der Radix und der Fissur liegt ein mit zunehmendem Alter sich ausdehnender Ursprung
mimischer Muskulatur, meist in einem Sulcus (Abb. 60, 62c, 65, 66, 67, 71b, 74, 76, 83a,
88a). Uberlappungen des Paries nasi im Bereich der Fissuren treten bei einigen Arten,
insbesondere in dlteren Entwicklungsstadien, auf: Sigmodon 2-4, Akodon, Geoxus,
Mesocricetus.

Eine sehr prominente Margo lateralis zwischen Lamina transversalis anterior
und Lamina infraconchalis tritt bei Mesocricetus, Lemmus, Lophuromys, Mus 1 u. 2 und
Rattus (RUF 1999) auf (Abb. 64, 65, 68, 80a-b). Bei den Sigmodontinae, Apodemus
flavicollis, A. sylvaticus, Jaculus und den Geomyoidea ist die Margo lateralis abgerundet
(Abb. 85, 88b, 89a-b, 91b, 92a-b). Den Gerbillidae und Micromys fehlt eine Margo
lateralis, der Paries nasi ist hier nur rund nach auBlen gewdlbt (Abb. 72). In den élteren
Stadien von Sigmodon, Mesocricetus und Mus, bei Cricetus, Dendromus und Acomys ist
der Paries nasi in diesem Bereich bereits aufgeldst. Bei Akodon 1 tritt eine prominente
Margo lateralis auch in der Pars posterior auf. Eine gewellter Paries nasi tiber der Lamina
infraconchalis tritt bei Rattus (RUF 1999) auf. Bei den tibrigen untersuchten Arten ist
dieser Abschnitt des Paries nasi gerade (Abb. 80a-b, 81a-b).

Bei allen hier untersuchten Arten und Rattus (RUF 1999) ist der ventrale Rand
des Paries nasi, der Umschlag, stellenweise verdickt und stiitzt sich dann meist
auch mit einer Crista auf dem darunterliegenden Deckknochen ab: rostral in der Pars
anterior auf dem Praemaxillare, caudal in der Pars lateralis und v.a. vor und unter der
Cupula nasi posterior auf dem Maxillare, bei Lophuromys und Mus auch auf dem
Palatinum (Abb. 55, 85, 89b, 92b). Die Cricetinae, Phyllotis, Gerbillinae, Apodemus
flavicollis, Micromys und Rhabdomys besitzen nur caudal eine mehr oder weniger
ausgeprigte Crista, Sigmodon 1 u. 2, Akodon, Auliscomys und Geoxus nur rostral. Alle
ibrigen Arten haben sowohl rostral als auch caudal zumindest einen auffillig verdickten
Pariesumschlag (eig. Beob., RUF 1999) (Abb. 89b). Bei Mus 3-6 endet die caudale Crista
unter der Cupula nasi posterior mit einem Processus posterior, der in Stadium 3 in den
ventralen Processus posterior der Cupula nasi posterior iibergeht. Bei Microtus ist die
prominente Crista in der Pars posterior zapfenartig mit dem Maxillare verzahnt.

DerLimbus paracribrosus steht rostral der Commissura orbitonasalis bzw. des
Processus orbitonasalis bei allen Arten deutlich vor (eig. Beob., FAWCETT 1917, ELOFF
1948, 1951b, YOUSSEF 1966, RAJITOVA 1972b, KADAM 1972/73, 1976, FRICK 1986,
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HAuUcCK 1987, RUF 1999) (Abb. 57, 79, 86). Bis auf Thomomys erhebt er sich auch
zumindest vor der Cupula nasi posterior deutlich iiber die Lamina cribrosa. Der Limbus

paracribrosus wird zunehmend vom Frontale iiberwachsen und verkndchert in den dlteren
Stadien (eig. Beob., RUF 1999).

Bei fast allen Myodonta und allen Geomyoidea tritt praenatal eine durchgehende
Commissura orbitonasalis auf (eig. Beob., FAWCETT 1917, ELOFF 1948,
1951b, YOUSSEF 1966, RAITOVA 1972b, KADAM 1972/73, 1976, FRICK 1986, HAUCK
1987, RUF 1999). Einen Processus orbitonasalis beobachtet man bereits praenatal bei
Sigmodon 3 u. 4, Phyllotis, Auliscomys, Cricetus, Acomys und postnatal bei Phodopus
(HAuck 1987), Dendromus, Mus (eig. Beob., FRICK 1986) und Rattus (RUF 1999). Bei
Mesocricetus wichst die Commissura orbitonasalis von der Cartilago sphenethmoidalis
aus (KADAM 1976). Im Gegensatz dazu bildet die Cartilago paranasalis bei Arvicola
(FAWCETT 1917) zur Hélfte, bei Tatera (KADAM 1972/73) vollstindig die Commissura
orbitonasalis. Eine Ala minima existiert bet Sigmodon 1, Otomys (ELOFF 1948),
Rhabdomys (eig. Beob., ELOFF 1951b), Apodemus sylvaticus, A. flavicollis, einem 10 mm
KL-Stadium von Mus (KADAM 1976) und bei zwei Neonati von Rattus (RUF 1999).

Der Musculus obliquus superior entspringt bei Apodemus flavicollis
grofiflichig vom Planum antorbitale. Bei Apodemus sylvaticus entsteht an der
Ursprungsflache eine lange Crista, die sehr prominent zwischen Frontale und Palatinum
vorsteht und bis auf die Cupula nasi posterior reicht. Bei Micromys entspringt der
Augenmuskel an einer niedrigen Crista auf der Seitenwand der hinteren Nasenkapsel.
Rattus (RUF 1999) besitzt zunichst ebenfalls einen Processus am Planum antorbitale, der
als Muskelursprung dient; in postnatalen Stadien iibernimmt das Frontale diese Aufgabe.
Bei Mus liegt der Ursprung ventral am Planum antorbitale und geht ab Stadium 2 auf den
Unterrand des Frontale {iber. Bei Dipodomys entspringt der Musculus obliquus superior
an einem Processus auf der Cupula nasi posterior und am Frontale. Bei allen iibrigen hier
untersuchten Arten entspringt der Augenmuskel an der Pila pracoptica, meist jedoch am
Frontale neben der hinteren Nasenkapsel.

3.1.7 Fenestra superior nasi

In der rostralen Nasenseitenwand, im Grenzbereich von Tectum nasi und Paries nasi, tritt bei vielen
Sdugern eine persistierende Knorpelliicke auf: die Fenestra superior nasi. Sie bleibt bindegewebig
verschlossen; medial von ihr verlduft der Ductus glandulae nasi lateralis (VOIT 1909).

Peromyscus:
In Stadium 1 ist die Fenestra superior nasi eine lange, bindegewebig bzw. mit

Perichondrium verschlossene Liicke im noch vorknorpeligen Paries nasi dorsal der
Lamina transversalis anterior (Abb. 12). Caudal wird die Fenestra superior nasi bereits
von Knorpel begrenzt. Sie endet unterhalb des Nasoturbinale. Medial der Fenestra
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verlduft der Ductus glandulae nasi lateralis. Durch die Fenestra treten kleine Blutgefal3e
in bzw. aus der Nasenkapsel.

In den folgenden Stadien ist die Fenestra superior nasi im Verhiltnis zur Nasenkapsel
deutlich kleiner als im jlingsten Stadium. Die Lage verschiebt sich im Laufe der
Entwicklung rostrad. In Stadium 2 liegt die Fenestra superior nasi groftenteils auf Hohe
der Pars posterior der Lamina transversalis anterior (Abb. 4, 5), in Stadium 3 {iber deren
Pars anterior und in Stadium 4 vor der Lamina transversalis anterior. Zusétzlich zu
Arterien und Venen gelangt in diesen Stadien nun auch ein Ramus des Nervus
ethmoidalis lateralis von caudolateral nach rostromedial durch die Fenestra superior nasi
in die Nasenkapsel (Abb. 19a). In Stadium 2 tritt der Nervenast sehr weit rostral
hindurch, noch bevor die Fenestra ihre volle Hohe erreicht hat. Der dorsale Rand ist hier
verdickt und nach lateral ausgestellt (Abb. 19a). In Stadium 4 geht die Fenestra superior
nasi caudal in eine Resorptionszone des Paries nasi tiber (Abb. 44).

Vergleich:
Bei fast allen anderen Vetretern der Muroidea tritt eine Fenestra superior

nasi auf, die iiber der Lamina transversalis anterior im Paries nasi lokalisiert ist (eig.
Beob., ELOFF 1948, eig. Beob contra: ELOFF 1951b, FRICK 1986: hier als Fenestra
lateralis bezeichnet, eig. Beob. contra: HAUCK 1987, RUF 1999). Bei Cricetus ist sie
etwas caudad hinter die Zona annularis verschoben. Lemmus und v.a. Microtis besitzen
eine sehr kleine Fenestra. Bei Apodemus flavicollis sind Paries nasi und Tectum nasi
grof3flichig noch nicht miteinander verwachsen, weshalb die Fenestra superior nasi sehr
grol} erscheint. Die Verhiltnisse bei Micromys sind aufgrund der noch nicht weit
fortgeschrittenen Verknorpelung der Seitenwand unklar. Gerbillus, Jaculus und
Dipodomys fehlt eine Fenestra superior nasi in typischer Lage {iiber der Lamina
transversalis anterior (Abb. 9). Bei allen Arten mit einer Fenestra liegt der Ductus
glandulae nasi lateralis medial von dieser in der Nasenschleimhaut. Nur bei Meriones und
Microtus verlauft der Ausfiihrgang weit unterhalb der Fenestra superior nasi, bei Lemmus
deutlich dariiber. Bei Acomys verlagert sich der Ductus glandulae nasi lateralis zu Beginn
der Fenestra superior nasi in dieser nach lateral.

In alteren Entwicklungsstadien geht die Fenestra superior nasi caudal in eine
Resorptionszone des Paries nasi iiber: Sigmodon 3 u. 4, Rhipidomys, Cricetus, Acomys,
Mus 5 u. 6, Lophuromys und Rattus (RUF 1999) (Abb. 77). Bei Mesocricetus 4-6 dehnt
sich die Fenestra zusitzlich auch rostrad als Resorptionszone aus. Wahrend bei Sigmodon
die Fenestra superior nasi mit zunehmendem Alter bis zum Ubergang in die
Resorptionszone zundchst kleiner wird, nimmt die GroBe der Fenestra bei Akodon,
Mesocricetus und Mus zu.

Bei Akodon beginnt die Fenestra superior nasi in Stadium 1 als Sulcus, der als Ursprung
mimischer Muskulatus dient. In Stadium 2 entspringt der Muskel jedoch am Unterrand
der Fenestra. Auch bei Mus entspringt in Stadium 1 mimische Muskulatur vom Oberrand,
ab Stadium 2 vom Unterrand und auf der Membran der Fenestra superior nasi. In
Stadium 5 ist die Fenestra mit ihrem Oberrand laterad geneigt, so dass der Muskel in
diese hineinziehen muss, um deren Unterrand zu erreichen.
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Bei allen hier untersuchten Spezies mit Ausnahme von Sigmodon 1, Akodon 1, Lemmus
und Apodemus sylvaticus ziehen durch die Fenestra superior nasi Blutgefdafe und
bzw. oder ein bis drei Nerven, die Ramuli des Nervus ethmoidalis anterior sind (eig.
Beob., KADAM 1972/73, 1976).

Bei einigen Arten treten im Bereich der Fenestra superior nasi weitere Liicken
in der Seitenwand auf: So besitzt Rhipidomys caudal der Fenestra superior nasi
noch weitere kleinere Foramina. Bei Cricetus beginnt rostroventral der eigentlichen
Fenestra superior nasi ein weiteres Foramen tiber der Pars posterior der Lamina
transversalis anterior, das deutlich unterhalb des Ductus glandulae nasi lateralis und
neben einem anderen Gang dieser Driise liegt; es ist bindegewebig verschlossen. Arvicola
besitzt dorsal {iber der Lamina transversalis anterior mehrere kleine Foramina, die jedoch
nicht mit dem Ductus glandulae nasi lateralis korrespondieren (FAWCETT 1917). Uber
eine Fenestra superior nasi s. str. werden keine genauen Angaben gemacht. Bei Arvicola
(FAWCETT 1917: als Fenestra dorsalis bezeichnet), Gerbillus und Mus 2-6 tritt wie bei
Peromyscus ein weiteres Foramen {iber der Radix des Processus alaris superior auf, das
keinen Bezug zum Ductus glandulae nasi lateralis hat. Bei Gerbillus ist es sehr klein; bei
Mus reicht es caudal bis an die Lamina transversalis anterior heran. In den Stadien 3 und
4 von Mus dehnt sich dieses Foramen rostrodorsad aus, wohingegen es in den Stadien 5
und 6 bis auf eine schmale Fissur geschlossen ist. Bei einem 10 mm KL-Stadium von
Mus liegt nur ein groBes Foramen vor, durch dessen hinteren Teil ein Ramulus des
Ramus externus nervi ethmoidalis anterior in die Nasenkapsel eintritt (KADAM 1976).
Rattus besitzt im 13 mm KL-Stadium bis zum Hinterende der Zona annularis eine grof3e
Fenestra, die in der Mitte fast geteilt ist und durch deren hinterer Abschnitt ebenfalls der
Ramulus zieht (KADAM 1976). Bis zum 14,5 mm KL-Stadium hat sich der caudale
Abschnitt als separates Fenster isoliert (RUF 1999). Rhabdomys besitzt rostral der
Fenestra superior nasi und der Lamina transversalis anterior eine kurze Fissur (Abb. 74).
Bei Thomomys tritt auf Hohe des Processus anterior des Processus alaris superior ein sehr
grofles Foramen auf, das als Sulcus auf der Innenseite der Seitenwand beginnt. Medial
davon liegt der Ductus glandulae nasi lateralis. Das Nasale wichst in diese Fenestra
hinein und bedeckt sie von lateral (Abb. 91a-b). Daher ist anzunehmen, dass es sich
hierbei um eine Resorptionszone handelt.

3.1.8 Lamina infraconchalis

Die Lamina infraconchalis ist eine anndhernd vertikale Verlingerung der Parieswand ventral des
Maxilloturbinale (VOIT 1909). Sie bildet die laterale Begrenzung des unteren Nasenganges (= untere
Legal'sche Furche = Sulcus infraconchalis) und liegt bei Rodentia dem Praemaxillare auf (VOIT 1909,
KUHN 1971, ZELLER 1983, SCHRENK 1989). Auf der AuBenseite der Lamina infraconchalis befindet sich
ein Sulcus ductus nasolacrimalis, der vom Praemaxillare zum den Trénennasengang beherbergenden
Canalis nasolacrimalis geschlossen wird (SCHRENK 1989, FENEIS 1993).
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Peromyscus:
In Stadium 1 besteht die Lamina infraconchalis rostral noch aus Vorknorpel. In diesem

Bereich scheint sie eher vom Paries nasi als vom Maxilloturbinale gebildet zu werden, da
letzteres noch blastematds ist bzw. caudal fehlt (Abb. 13b). Die Lamina infraconchalis
steht rostral senkrecht und orientiert sich caudad nach ventromedial (Abb. 13b). Zum
Praemaxillare besteht noch kein Kontakt. Der Sulcus ductus nasolacrimalis ist in diesem
Stadium kaum ausgeprégt (Abb. 13b).

Bis Stadium 2 ist die Lamina infraconchalis vollstandig verknorpelt. Sie beginnt ventral
am Maxilloturbinale mit einer Crista und verstreicht in der Pars lateralis; ventral besitzt
sie einen Processus anterior, der unter dem Ductus nasolacrimalis liegt und in das
Praemaxillare eingesenkt ist (Abb. 3, 4, 5, 21a-b). Der Sulcus ductus nasolacrimalis ist
deutlich ausgepréagt (Abb. 21b). Caudal bilden Lamina infraconchalis, Maxilloturbinale,
Paries nasi und Praemaxillare einen Kanal, durch den der Ductus nasolacrimalis verlauft,
den Canalis nasolacrimalis (Abb. 21b). Im Gegensatz zu Stadium 1 steht die Lamina
infraconchalis rostral ventrolaterad ab, caudal hingegen nach medial (Abb. 21b, 22). Sie
stiitzt sich auf dem Praemaxillare ab.

In Stadium 3 ist der Processus anterior hauptsiachlich blastematds und nur noch sehr kurz
(10 um), da die Lamina infraconchalis sich insgesamt nach rostral verldngert hat (Abb.
35). Sie ist nun hoher, an ihrem ventralen Ende verdickt und nach medial orientiert,
wodurch sie im Querschnitt S-formig geschwungen erscheint. Kurz vor der Pars lateralis
ist die Lamina infraconchalis hingegen schaufelférmig nach lateral gebogen (Abb. 36).
Das ventrale, nach innen orientierte Ende der Lamina infraconchalis wird zunehmend
vom Praemaxillare umwachsen (Abb. 36). Zu Beginn der Pars lateralis wird die Lamina
infraconchalis niedriger und zeigt fast waagerecht nach medial.

In Stadium 4 ist die Lamina infraconchalis eine vollstindig ossifizierte und sehr diinne
Knochenlamelle, die rostrad iiber den ebenfalls verknocherten Processus anterior hinaus
verldngert ist (Abb. 47). Weiter caudal bleibt ein kndcherner Pariesrest als
Querverbindung zum Praemaxillare erhalten (Abb. 48). Medial an der Lamina
infraconchalis entspringt weiter caudal ein kurzes Epiturbinale. Die Lamina
infraconchalis ist auch hier schaufelartig nach lateral gebogen und in das Maxillare
eingesenkt (Abb. 48).

Vergleich:
Alle bisher untersuchten Vertreter der Myodonta sowie der Geomyoidea besitzen eine

Lamina infraconchalis (eig. Beob., FAWCETT 1917, ELOFF 1948, 1951b, YOUSSEF 1966,
RAITOVA 1972b, KADAM 1972/73, 1976, FRICK 1986, HAUCK 1987, RUF 1999). Die
Verknorpelung der Lamina infraconchalis erfolgt deutlich spiter als die der
umliegenden Pariesanteile (KADAM 1972/73, 1976). Die Lamina infraconchalis besteht
bei Sigmodon 1 noch aus jungem Knorpel, bei Apodemus flavicollis ist sie blastematos,
bei Micromys rostral noch vorknorpelig. KADAM (1976) beschreibt bei Mesocricetus (7,5
mm KL) die Lamina infraconchalis als separates Verknorpelungszentrum. Diese soll
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jedoch mit der Cartilago paranasalis blastematds verbunden sein und auch gemeinsam
angelegt werden.

Die Verknocherung erfolgt bereits praenatal bei Sigmodon 3 u. 4 (mit zwei Ver-
kndcherungszentren von rostral und distal), Cricetus (von rostral und proximal) und
Acomys 2 (rostral, von distal), postnatal bei Dendromus (rostral und proximal), Meso-
cricetus 5 u. 6 (zwei Zentren rostral und proximal) und Mus (von rostral) (Abb. 56a-b).

Rostral entspringt die Lamina infraconchalis bei allen bisher untersuchten
Myodonta und Geomyoidea wie bei Peromyscus hauptsichlich unter dem
Maxilloturbinale (eig. Beob., FAWCETT 1917, ELOFF 1948, 1951b, YOUSSEF 1966,
RAJTOVA 1972b, KADAM 1972/73, 1976, FRICK 1986, HAUCK 1987, RUF 1999) (Abb. 8,
9, 10). Bei Cricetus, Mesocricetus 3-6, Acomys 2 und Mus 4-6 verldngert sich wie bei
Peromyscus der proximale Teil der Lamina infraconchalis rostrad unter dem
Maxilloturbinale. Die Lamina infraconchalis erfdhrt bei allen hier untersuchten Arten
eine Kippung: Rostral ist sie laterad geneigt, caudal mediad (Abb. 81a,b, 85). Caudal
nimmt die Hohe der Lamina infraconchalis ab, widhrend ihre Dicke zunimmt. Sie
verstreicht 16ffelformig mediad orientiert etwa zu Beginn der Pars lateralis (Abb. 81a-b).
Die Lamina infraconchalis ist mit Ausnahme von Peromyscus und Geoxus bei allen
Sigmodontinae und Cricetinae, aullerdem bei Acomys, Rhabdomys und Lophuromys
distal im Querschnitt stempelformig verbreitert (Abb. 81a). Der hintere Bereich ist bei
einigen wenigen Arten extrem verbreitert, so dass die Lamina infracribrosa hier fast die
ganze Breite des Pariesumschlages einnimmt: Phyllotis, Auliscomys, Mesocricetus 2,
Mus 3; bei Lophuromys ist dieser Bereich im Querschnitt zweizipfelig (Abb. 81b). Die
Lamina infraconchalis stiitzt sich bei allen hier untersuchten Arten wie bei Peromyscus
mit zunehmendem Alter auf Praemaxillare und Maxillare ab und wird distal von diesen
Deckknochen umwachsen (Abb. 56a, 80a-b, 8la-b, 85). Sie beteiligt sich wie bei
Peromyscus am Aufbau des Canalis nasolacrimalis. Bei Gerbillus besteht nur Kontakt
zum Maxillare. Die Lamina infraconchalis liegt zumeist in einem Sulcus des
Praemaxillare (Abb. 85). In Stadium 2 von Acomys ist die Lamina infraconchalis weiter
caudal mit einer hohen Crista des Praemaxillare verhakt. Fast immer bilden
Praemaxillare und Maxillare stellenweise auch einen sockelformigen Sims aus, auf dem
sich die Lamina infraconchalis abstiitzt (Abb. 56b).

Ein ventraler Processus anterior tritt bei allen untersuchten Arten mit
Ausnahme von Lemmus, Arvicola (FAWCETT 1917), Gerbillus, Meriones, Apodemus
flavicollis, Mus 5, Micromys und Thomomys auf (eig. Beob., contra FRICK 1986 und
HAUCK 1987; RUF 1999) (Abb. 8, 9, 10, 85). In Stadium 4 von Mesocricetus existiert auf
der rechten Seite weiter caudoventral ein zweiter Processus anterior. Bei Lophuromys
wichst etwa auf Hohe des ,,outer bar* ventral am Pariesumschlag und lateral des Ductus
nasolacrimalis eine Lamelle aus (Abb. 81a). Diese wird dorsal allméhlich dicker und
wolbt sich laterad vor; dann trennt sie sich vom Paries nasi und nimmt als Knorpelspange
die Lage eines Processus anterior ein (Abb. 81b). Sie beginnt sich unter dem
Tranennasengang mediodorsad auszudehnen und erhilt Verbindung zum ventralen Rand
des Maxilloturbinale, von dem gleichzeitig ein Fortsatz auf die Knorpelspange zuwichst.
Nach der Fusion dieser beiden Strukturen liegt eine typische Lamina infraconchalis vor
(Abb. 81a-b).
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Der Sulcus ductus nasolacrimalis ist bei allen untersuchten Arten
vorhanden, jedoch in unterschiedlich starker Ausprigung (eig. Beob., FAWCETT 1917,
ELOFF 1948, 1951b, YOUSSEF 1966, RAITOVA 1972b, KADAM 1972/73, 1976, FRICK
1986, HAUCK 1987, SCHRENK 1989, RUF 1999).

Bei Mesocricetus tritt im altesten Stadium medial an der Lamina infraconchalis wie bei
Peromyscusein Epiturbinale auf.

3.1.9 Processus paranasalis

Der Processus paranasalis, ein Knorpelzapfen am caudalen Pariesabschnitt, tritt bei vielen Mammalia auf
(u.a. TERRY 1917, REINBACH 1952, STARCK 1960, KUHN 1971, ZELLER 1983, MULLER 1986, KLUTZNY
1994). Er steht zumeist in engem Bezug zum Ductus nasolacrimalis, Musculus obliquus inferior,
Maxillare, Frontale und Lacrimale. Ob es sich bei den hier beschriebenen Fortsdtzen um homologe
Strukturen handelt, ist nicht eindeutig zu kldren. Der Processus paranasalis konnte mit dem Processus
maxillaris anterior rezenter Amphibien und Sauropsiden homolog sein (TERRY 1917, MATTHES 1921, DE
BEER 1937, REINBACH 1952, STARCK 1960, JOLLIE 1962, zit. aus KUHN 1971). Nach MEAD (1909)
handelt es sich bei dem Processus paranasalis um die caudale Begrenzung der Nasenkapselseitenwand der
Sauropsiden. STADTMULLER (1936) diskutiert ihn als Rest einer ehemaligen lateralen Bedeckung des
Ductus nasolacrimalis.

Peromyscus:
In den Stadien 1 bis 3 entspringt caudal in der Pars lateralis von der Seitenwand des

Recessus maxillaris der Processus paranasalis, der jedoch nur als Crista vorliegt (Abb. 2,
3, 4, 6). Er beginnt im Bereich des Foramen infraorbitale und reicht bis in die
Orbitalregion. Dorsal des Processus befindet sich eine schwichere und kiirzere
Knorpelleiste (Abb. 14a, 38). Der Ductus nasolacrimalis liegt direkt lateral des Sulcus,
der zwischen diesen beiden Cristae entsteht. Der Processus paranasalis ragt in den
Stadien 2 und 3 rostral weit in das Foramen infraorbitale hinein, wodurch der Musculus
masseter medialis an dieser Stelle eine tiefe Einbuchtung erhélt (Abb. 25, 38). Zwischen
dem dorsalen Rand des Processus paranasalis und dem Processus zygomaticus des
Maxillare spannt sich eine Bindegewebsplatte iiber den Musculus masseter medialis
hinweg. In allen Stadien enspringt caudal am Processus paranasalis der Musculus
obliquus inferior (Abb. 14a, 26). Der Processus paranasalis stiitzt ab Stadium 2
zunehmend das Lacrimale und caudal des Augenmuskels auch das Frontale (Abb. 25, 26,
38).

Bis Stadium 4 haben die umliegenden Deckknochen den Paries nasi ersetzt. Der
Musculus obliquus inferior entspringt nun vom Unterrand des Lacrimale und Oberrand
des Maxillare.
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Vergleich:
Die meisten untersuchten Arten besitzen an betreffender Stelle keinen frei endenden

Processus paranasalis sondern eine Crista (eig. Beob., KADAM 1972/73,
HAuck 1987: nicht erwédhnt, s. Abb. 17). Ein richtiger Processus paranasalis tritt bei
Apodemus flavicollis, Mus 2, Rattus (RUF 1999), Lophuromys und Dipodomys auf. FRICK
(1986) erwihnt bei den von ihm untersuchten Mus-Stadien keinen Processus paranasalis;
Abb. 7 und 10 zeigen jedoch bei einem 7,5, 11, 16 und 28 mm SSL-Stadium einen
prominenten Fortsatz am Recessus maxillaris. Phyllotis, Auliscomys, Microtus und
Meriones besitzen an betreffender Stelle nur einen Knick in der Seitenwand. Arvicola
fehlt ebenfalls ein Processus paranasalis, obwohl die Pars lateralis noch nicht vollstindig
von Deckknochen bedeckt ist (FAWCETT 1917). Bei Jaculus ist der Processus paranasalis
aufgrund der rostralen Lage der Augen, deren Grofe und der Verkiirzung der Pars
posterior der Nasenregion caudad verschoben, so dass die typischen Lagebeziehungen zu
den umliegenden Strukturen verloren gehen (Abb. 8). Bei Sigmodon, Akodon, Geoxus,
Lemmus, allen Muriden auBler Apodemus flavicollis und bei Dipodomys reicht der
Processus paranasalis rostral weit in das Foramen infraorbitale hinein (Abb. 90). Der
Processus paranasalis von Lemmus, Lophuromys und Mus 1-3 ist hakenformig nach
dorsal gekriimmt. Bei Thomomys wird er caudad ein extrem massiver, dreieckiger
Vorsprung an der Seitenwand, der die Nasenkapsel grofflichig auf dem Maxillare
abstiitzt (Abb. 94b). Bei Cricetus, Mesocricetus 2 und Mus 6 haben die umliegenden
Deckknochen den Paries nasi bereits ersetzt. Das Uberwachsen des Processus paranasalis
durch das Maxillare ist bei Sigmodon zu beobachten; bei Akodon geschieht dies durch
durch das Lacrimale.

Bei allen Arten, die einen Processus paranasalis besitzen, mit Ausnahme von Apodemus
flavicollis, Micromys und Thomomys, stiitzt der rostrale Abschnitt des Processus das
Lacrimale (eig. Beob.; HAUCK 1987: nicht erwdhnt, s. Abb. 17; RUF 1999) (Abb.
90). Sowie bei Peromyscus stiitzt der Processus paranasalis auch bei Auliscomys,
Phodopus (eig. Beob.; HAUCK 1987: nicht erwéhnt, s. Abb. 17), Acomys und Dipodomys
zusitzlichdas Frontale.

Caudal am Processus paranasalis entspringt der Musculus obliquus
inferior bei den jiingeren Stadien von Sigmodon, bet Akodon 1, Geoxus, Phodopus,
den Arvicolidae, Tatera (KADAM 1972/73), Dendromus, Apodemus flavicollis und
sylvaticus, Mus 1-4, Micromys und Lophuromys. Bei allen anderen Arten enstpringt der
Muskel am Unterrand des Lacrimale und teilweise auch am Oberrand des Maxillare. Bei
Acomys und Jaculus dehnt sich der Ursprung auch bzw. ausschlielich auf das Frontale
aus. Nur bei Auliscomys enspringt der Musculus obliquus inferior einfach auf dem Paries
nasi, bei Thomomys oberhalb des Processus paranasalis.

Bei einigen Arten verlduft der Ductus nasolacrimalis sehr dicht lateral am
Processus paranasalis vorbei: Sigmodon, Rhipidomys, Akodon, Lemmus, Micromys,
Rhabdomys, Lophuromys, Jaculus und Dipodomys (Abb. 8, 9). Bei den von FRICK (1986)
untersuchten Mus-Stadien tritt eine deutliche Variabilitit in Bezug auf die Lage des
Processus paranasalis auf: bei einem 7,5 und 11 mm SSL-Stadium liegt ein prominenter
Fortsatz am Recessus maxillaris vor, der jedoch weit caudal des vorderen Augenwinkels
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liegt und damit keinen Bezug zum Ductus nasolacrimalis aufweist (FRICK 1986: Abb. 7
und 10); aus Abb. 10 geht ebenfalls hervor, dass in einem 16 und 28 mm SSL-Stadium
von Mus der Processus paranasalis in typischer Lagebeziehung zum Ductus
nasolacrimalis steht.

3.1.10 Ductus nasolacrimalis

Ein Grundplanmerkmal der Tetrapoden ist der Ductus nasolacrimalis, der im vorderen Augenwinkel mit
Hilfe zweier Canaliculi lacrimales die Tranenfliissigkeit sammelt. Er verlduft im Sulcus ductus
nasolacrimalis auf dem Paries nasi und durch den Canalis nasolacrimalis der Deckknochen rostrad (BORN
1876, 1879, FENEIS 1993). Bei Eutheria miindet der Ductus nasolacrimalis rostral in die Fenestra narina
accessoria = Pars lacrimalis der Fenestra narina (ZELLER 1983).

Peromyscus:
Der Verlauf des Ductus nasolacrimalis in den Stadien 1 bis 3 ldsst sich sehr gut am

Modell von Stadium 2 nachvollziehen (Abb. 3, 4, 5). Im vorderen Augenwinkel
vereinigen sich ein langerer dorsaler und ein kiirzerer ventraler Canaliculus lacrimalis mit
dem Sacculus zum Ductus nasolacrimals (Abb. 14a, 26). Ein Foramen lacrimale fehlt, so
dass der Ductus nasolacrimalis ab Stadium 2 nun lateral auf dem Lacrimale liegt (Abb.
25, 37). In Stadium 3 wird er von einem kugelférmigen, dorsolateralen Processus des
Lacrimale iiberdacht (Abb. 38). Zum Processus paranasalis besteht kein engerer Bezug.
Zwischen Lacrimale und Processus zygomaticus des Maxillare zieht der
Trinennasengang in das Foramen infraorbitale und liegt so dorsomedial bis medial des
Musculus masseter (Abb. 25, 38). Am Ubergang von der Pars lateralis zur Pars anterior
weicht der Ductus nasolacrimalis deutlich ventrad aus (Abb. 4). Dem Paries nasi im
Bereich des Recessus maxillaris aufliegend verldauft der Ductus nasolacrimalis in einer
Liicke des Maxillare und tritt dann rostral des Foramen infraorbitale in ein Foramen im
Maxillare ein (Abb. 13b, 24, 23, 22, 37). Dieses Foramen geht rostrad in den Canalis
nasolacrimalis tiiber, der lateral und ventral von den umliegenden Deckknochen
(Maxillare, Praemaxillare), dorsal vom Paries nasi und medial vom Paries nasi bzw. der
Lamina infraconchalis gebildet wird (Abb. 22, 21b, 36, 35). Der Sulcus ductus
nasolacrimalis beginnt schon auf dem Paries nasi als relativ flache Rinne und wird auf
der Lamina infraconchalis mit zunehmendem Alter deutlicher (Abb. 13b, 21b). Beim
Neonatus ist der Sulcus jedoch relativ flach (Abb. 35). Ab Stadium 2 wird der
Trinennasengang vom Processus anterior der Lamina infraconchalis gestiitzt (Abb. 21b,
35, 47). Der Ductus nasolacrimalis liegt in den drei jiingeren Stadien nach dem Durchtritt
durch den Canalis nasolacrimalis immer medial der Incisivenalveole, die ab Stadium 3
auch einen deutlichen Sulcus besitzt (Abb. 35). Der Tranennasengang folgt zwischen
Lamina infraconchalis und Lamina transversalis anterior dem Pariesunterrand und fiihrt
damit einen sanften Bogen nach oben aus (Abb. 3, 4, 21a, 20, 34b). Sobald das
Praemaxillare vorne endet, liegt der Ductus nasolacrimalis nach ventral frei unter der
Nasenkapsel, wobei sich die Knochengrenze mit zunehmendem Alter rostrad verschiebt
(Abb. 13a, 20a, 34a, 46). Auf der Lamina transversalis anterior verlduft der Tridnen-
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nasengang ebenfalls in einem Sulcus ductus nasolacrimalis (Abb. 12b, 19, 18a, 34a). Der
Sulcus wird rostrad tiefer und der Ductus nasolacrimalis zieht rostrodorsad durch die
Fenestra narina accessoria in die Nasenkapsel hinein und liegt nun unter dem Atrio- und
Marginoturbinale (Abb. 4, 5, 12a, 18a, 17, 33b). Er miindet iiber der Pars anterior des
Processus alaris superior und caudal der Nasen6ffnung in das Vestibulum nasi (Abb. 3, 5,
33a).

In Stadium 4 wird der Ductus nasolacrimalis im Foramen infraorbitale durch einen
diinnen Muskel vom Musculus masseter medialis abgeschirmt (Abb. 50). Da sich die
Incisivenalveolen mittlerweile weit nach caudal ausgedehnt haben, muss der Ductus
nasolacrimalis diese nun unterkreuzen (Abb. 49, 48). Dabei macht der Ductus noch auf
der lateralen Seite der Alveole im Foramen des Maxillare eine S-formige Schleife (Abb.
48). Der Canalis nasolacrimalis wird nun ausschlieflich von kndchernen Strukturen
gebildet, da die Lamina infraconchalis und der Paries nasi mittlerweile ossifiziert sind.
Dabei wird der Kanal rostrad durch die Lamina infraconchalis erheblich verlangert (Abb.
47). Da weiter vorne der proximale Teil des Maxilloturbinale fehlt, kann sich der Ductus
nasolacrimalis zwischen dessen distalen Teil und das Praemaxillare nach dorsal
vorschieben (Abb. 46). Obwohl rostral in der Pars anterior weite Bereiche der
knorpeligen Nasenkapsel von Resorption betroffen sind, behilt der Ductus nasolacrimalis
seine typische Lage und seinen Verlauf weitgehend bei (Abb. 45, 44, 43). Er miindet
caudal der Nasenoffnung, aber rostral des Processus alaris superior (Abb. 42b).

Ist das Lumen des Ductus nasolacrimalis in Stadium 1 noch kaum ausgebildet, so
erweitert es sich v.a. ab dem neonaten Stadium gravierend, da spétestens ab der Geburt
die TranenfliiBigkeit abgefiihrt werden muss (Abb. 45). Da sich die Deckknochen im
Laufe der Entwicklung weiter ausdehnen, ist der Ductus nasolacrimalis zunehmend vom
Maxillare und Praemaxillare von lateral her verdeckt. Im Foramen infraorbitale und
rostral bis zum Foramen im Maxillare liegt der Trinennasengang im Juvenilstadium dem
Lacrimale bzw. Maxillare auf (Abb. 50, 49). Ab Stadium 3 kann man im Foramen
infraorbitale und Canalis nasolacrimalis den Ductus nasolacrimalis begleitende Venen
und Arterien ausmachen (Abb. 50, 49, 48, 47).

Vergleich:
In Bezug aufden Verlauf des Ductus nasolacrimalis, das Fehlen eines

Foramen lacrimale im Lacrimale, den Sulcus ductus nasolacrimalis sowie den Aufbau
des Canalis nasolacrimalis stimmen die tiibrigen Myodonta weitgehend mit den
Verhiltnissen bei Peromyscus lberein (eig. Beob., FAWCETT 1917, ELOFF 1948,
YOUSSEF 1966, ADAMS & MCFARLAND 1972, KADAM 1972/73, FRICK 1986, HAUCK
1987, RUF 1999) (Abb. 8, 9, 10, 11, 58, 59, 60, 62c, 63b, 64, 65, 67b, 68, 69, 71b, 72, 74,
76, 77, 8la-b, 82, 83, 84, 85, 86, 88a-b, 89a-b, 91b, 92a-b, 93). Mit Ausnahme der
Infraorbitalregion gilt dies auch fiir die Geomyoidea. Bei diesen tritt der Ductus
nasolacrimalis zwischen Lacrimale und Maxillare direkt in ein Foramen lacrimale, das
weit dorsolateral des Foramen infraorbitale liegt, ein und verlduft dann zwischen
Maxillare und Paries nasi rostrad (Abb. 90, 94a).
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Microtus besitzt im Gegensatz zu allen anderen hier untersuchten Arten keine Canaliculi
lacrimales; der vordere Augenwinkel miindet direkt in den caudal blind endenden
Sacculus bzw. Ductus nasolacrimalis. Bei Meriones und Dipodomys wird der Ductus
nasolacrimalis wie bei Peromyscus stark vom Lacrimale iiberdacht (Abb. 90). Bei
Cricetus, Acomys, Mus 5 u. 6 und Rattus (RUF 1999) sind die Suturen der die Nasenwand
bildenden Deckknochen im Bereich des Foramen infraorbitale noch nicht geschlossen,
wobei der Paries nasi hier jedoch schon soweit resorbiert ist, dass der Ductus
nasolacrimalis stellenweise direkt der Nasenschleimhaut anliegt. Bei Lophuromys
verlduft der Ductus nasolacrimalis im Infraorbitalkanal in einer separaten, vom Processus
paranasalis abgeschirmten Nische. Bei Sigmodon, Akodon, Mus und den Gerbilliden kann
man deutlich eine bindegewebige Trennschicht zwischen dem Ductus nasolacrimalis und
den restlichen Strukturen des Foramen infraorbitale erkennen. Bei Sigmodon, Akodon,
Mesocricetus, Mus und Rattus (RUF 1999) ist die Ausbreitung der Deckknochen und die
damit zusammenhéngenden Lageverhéltnisse sowie die VergroBerung des Ductus-
Lumens wie bei Peromyscus zu beobachten. Rhabdomys besitzt wie Peromyscus den
caudalen Abschnitt des Tridnennasengangs dorsolateral und ventromedial begleitende
Blutgefdfle. Der Canalis nasolacrimalis von Thomomys ist im Gegensatz zu allen anderen
Arten sehr flach und breit. Eine rostromediale Verldngerung des Canalis nasolacrimalis
in Form einer Verlingerung der Lamina infraconchalis beobachtet man auch bei
Cricetus, Mesocricetus 3-6, Acomys 2 und Mus 4-6.

Eine Schlingenbildung des Ductus nasolacrimalis tritt auch bei Sigmodon 2-4
und bei Mus 5 u. 6 auf. Bei Sigmodon macht der Tridnennasengang im Foramen
infraorbitale eine Biegung nach rostrodorsal; in Stadium 3 u.4 wird diese Schlinge nach
auBBen auf das Maxillare abgeschniirt (Abb. 56b). Bei Mus 5 u. 6 erstreckt sich der
Sacculus mit einer rostralen Austiilpung auf das Maxillare; in Stadium 5 besitzt der
Ductus nasolacrimalis im Foramen infraorbitale eine rostrodorsale Schlinge, die auf der
linken Seite aus dem Maxillare herausragt. Jaculus besitzt neben dem Recessus
maxillaris ein kurzes Stiick einen doppelten Ductus nasolacrimalis, wobei sich der
vordere Anteil des Ductus medial befindet, der hintere lateral; beide Anteile sind durch
einen kleinen Gang miteinander verbunden. Bei Acomys 2 und Mus 6 ragt der Ductus
nasolacrimalis rostral in die Sutur zwischen Maxilloturbinale und Praemaxillare.

Bei einigen Arten treten den Trdnennasengang stiitzende Strukturen auf:
Lophuromys besitzt auf dem Paries nasi ventral des Sulcus ductus nasolacrimalis eine
Crista, die sehr prominent wird. Die Besonderheiten des Processus anterior der Lamina
infraconchalis werden im vorhergehenden Kapitel besprochen. In Stadium 5 und 6 von
Mus entspringt ventral am Lacrimale ein kleiner lateraler Processus, der den Ductus
nasolacrimalis stiitzt und von dem sich ein Bindegewebszug zum Processus zygomaticus
des Maxillare erstreckt. Bei Dendromus ist das Lacrimale rostral am Unterrand nach
lateral gekriimmt und bildet so einen Sulcus fiir den Ductus nasolacrimalis aus. Dieser
vordere Abschnitt ragt mit einem Processus weit in das Foramen infraorbitale hinein. In
der Pars anterior wird der Ductus nasolacrimalis von einem ventralen Fortsatz des
Maxilloturbinale umfasst und die Lamina transversalis anterior besitzt ebenfalls ventral
des Sulcus ductus nasolacrimalis stiitzende Auswiichse.
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EineUnterkreuzung der Incisivenalveole durch den Trinennasengang
findet auch in dlteren Entwicklungsstadien statt, so bei Cricetus, Mesocricetus 3-6 (eig.
Beob., ADAMS & MCFARLAND 1972), Dendromus, Acomys 2, Mus 4 u. 5 und Rattus
(RUF 1999). Bei Stadium 6 von Mus ist die Incisivenalveole sehr kurz, so dass eine
Unterkreuzung fehlt.

Bei allen Myodonta liegt die Miindung des Ductus nasolacrimalis
rostral iiber dem Processus alaris superior, d.h. nicht im Bereich der Pars lacrimalis der
Fenestra narina und fast immer etwas caudal der Nasen6ffnung (Abb. 10, 67a, 71a, 78).
Nur bei den Geomyoidea miindet der Ductus nasolacrimalis deutlich caudal der Radix
und damit in der Fenestra narina accessoria.

Zur detaillierten Histolo gie des Ductus nasolacrimalis von Mesocricetus sei auf die
Arbeit von ADAMS & MCFARLAND (1972) verwiesen.

3.1.11 Cupula nasi posterior

Die Cupula nasi posterior ensteht nach TERRY (1917) aus einem Knorpelzentrum der Cartilago
antorbitalis und bildet als caudad gewolbte Hinterwand der knorpeligen Nasenkapsel den Abschluss des
Cavum nasi. Bei Mammalia setzt sie sich aus folgenden Teilen zusammen:
Das Planum antorbitale bildet mit seinem caudalen Anteil die Seitenwand (FAWCETT 1918a). Hier
befindet sich bei vielen Nagern der Ursprung des Musculus obliquus superior (SCHRENK 1989).
Die Lamina transversalis posterior und der Vomer bilden den hinteren Bodenabschnitt der
Nasenkapsel und trennen so das Cavum nasi vom Ductus nasopharyngeus (MAIER 1986).
Die Lamina infracribrosa (TERRY 1917) = Tectum nasi posterior (FAWCETT 1918a) bildet das Dach
der Cupula nasi posterior.

Peromyscus:
Die Cupula nasi posterior endet in allen untersuchten Stadien von Peromyscus kurz vor

der Pila praeoptica (Abb. 2, 3, 15a).

In Stadium 1 gibt es noch keine Verbindung zwischen Lamina infracribrosa und Septum
nasi (Abb. 15a). Das Planum antorbitale ist hier ventral am Ubergang in die Lamina
transversalis posterior bereits deutlich verdickt und stiitzt sich auf dem rostral noch
blastematdsen Palatinum ab (Abb. 15a). Das Septum nasi ragt dorsal {iber die Cupula nasi
posterior hinaus und fungiert dahinter als Septum interorbitale (Abb. 15a-b). Die Cupula
nasi posterior endet jederseits des Septum nasi als isolierter Knorpelzapfen (Abb. 15b).

Bis Stadium 2 ist die Lamina infracribrosa dorsal mit dem Septum nasi verwachsen und
bildet so das Dach der hinteren Nasenkuppel (Abb. 2, 31). An der Seitenwand befindet
sich eine lange Crista, die dem Musculus obliquus superior als Ursprung dient. Die
Lamina infracribrosa fallt lateral steil ab, wobei das Septum nasi nach wie vor dorsad
vorsteht (Abb. 31). Zwischen dem Hinterende der Lamina transversalis posterior und
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dem Septum nasi entsteht eine tiefe Fissur, da erstere medial mit der Lamina
infracribrosa verwichst (Abb. 3, 31).

Bis Stadium 3 hat sich das Frontale soweit nach ventral ausgedehnt, dass es das Planum
antorbitale zu einem groflen Teil lateral bedeckt. Der Musculus obliquus superior hat
daher seinen Ursprung auf das Frontale verlagert (Abb. 41). Das Palatinum ist nun
vollstandig verkndchert und trigt die ganze hintere Nasenkapsel. Das Septum nasi steht
immmer noch leicht nach dorsal vor. Der hintere Teil der Nasenkuppel fallt nicht mehr so
steil nach lateral ab wie im Stadium zuvor und ist dorsal abgerundet (Abb. 41). Die
ventrale Verdickung des Planum antorbitale im Bereich der Cupula nasi posterior ist nun
wesentlich prominenter (Abb. 41)

In Stadium 4 sind Lamina transversalis posterior, Lamina infracribrosa und die oberen
zwei Drittel des Septum nasi vollstindig verknochert. Letzteres behilt bis zum Ende der
Nasenkapsel ein knorpeliges Zentrum (Abb. 54). Die ventrale Verdickung am Planum
antorbitale hat sich rostrad vor das Palatinum ausgedehnt; caudal bildet sie eine
prominente Crista (Abb. 54). Das Septum nasi ist im Gegensatz zu den jlingeren Stadien
tief zwischen den beiden Hélften der Cupula nasi posterior eingesenkt. In diesem Sulcus
verlaufen epidurale Venen (Abb. 54).

Vergleich:
Bei allen Muroidea und Geomyoidea ist die Cupula nasi posterior prominent

entwickelt (eig. Beob., FAWCETT 1917, ELOFF 1948, 1951b, YOUSSEF 1966, RAJTOVA
1972b, KADAM 1972/73, 1976, FRICK 1986, HAUCK 1987, RUF 1999). Bei Jaculus ist die
Cupula nasi posterior aufgrund der caudalen Verkiirzung der Nase nicht ganz so gut
entwickelt wie bei den Muroidea (Abb. 7, 8, 9, 10). Die Cupula nasi posterior ist bei allen
hier untersuchten Arten (eig. Beob., RUF 1999) lateral verdickt. Akodon 2, Phyllotis,
Mesocricetus 4-6, Acomys, Mus 5 u. 6 und Thomomys besitzen in diesem verdickten
Bereich eine Crista. Jaculus und die Geomyoidea besitzen eine im Querschnitt
rechteckige, auffillig breite und v.a. lateral massive Cupula nasi posterior. Bei Jaculus
tritt zusitzlich ein prominenter lateraler Fortsatz auf (Abb. 7, 8). Bei Phodopus,
Apodemus sylvaticus, Mus, Rhabdomys und Lophuromys ist der ventrolaterale Rand der
Cupula nasi posterior als deutliche Crista verdickt und stiitzt sich auf dem Maxillare bzw.
Palatinum ab. Bei Phodopus endet diese Crista mit einem caudalen Fortsatz, der weit
unter die Pila praeoptica ragt, bei Apodemus sylvaticus als ventrolateraler Zipfel.

Bei Phyllotis und Gerbillus istdieLamina infracribrosa wie in Stadium 1 von
Peromyscus noch nicht mit dem Septum nasi fusioniert; bei Apodemus flavicollis ist sie
sehr kurz und gerade erst mit dem Septum nasi verwachsen. Im jlingsten Stadium von
Mus bestehen Paries nasi und Lamina infracribrosa caudal noch aus sehr jungem
Knorpel, der unreifer als das Septum nasi erscheint. Bei Sigmodon 1 u. 2, Auliscomys,
Geoxus, Mesocricetus (eig. Beob., RAITOVA 1972b), Arvicola (FAWCETT 1917), Tatera
(KADAM 1972/73), Gerbillus, Acomys, Rhabdomys, Lophuromys, Micromys, Mus 5 und
bei den Geomyoidea erhebt sich das Septum nasi mehr oder weniger deutlich iiber die
hintere Nasenkapsel. Bei den {ibrigen untersuchten Stadien und Spezies sowie Rattus
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(RUF 1999) ist die Lamina infracribrosa entweder gerade oder leicht eingesenkt, bei
Sigmodon auffillig V-formig (Abb. 55b, 73). Bei Lophuromys fallt die Lamina
infracribrosa dhnlich wie bei Peromyscus laterad schrig ab.

Die Lamina transversalis posterior aller hier untersuchten Arten zieht dorsad am Septum
nasi hoch und fusioniert entweder mit diesem oder medial mit der Lamina infracribrosa
(eig. Beob., RUF 1999). Auf diese Weise entstehen ventral auf der Cupula nasi posterior
tiefe Sulc1, in die der Vomer und das Palatinum einwachsen (Abb. 55b, 73).

Die Cupula nasi posterior endet bei allen Sigmodontinae, Cricetinae, sowie Lemmus,
Microtus, Acomys, Mus 3 u. 4, Gerbillus und Jaculus jederseits mit einem Processus
posterior, der vom Palatinum gestiitzt wird (Abb. 9). Bei fast allen hier untersuchten
Arten endet die Cupula nasi posterior vor der Radix pilae praeopticae (Abb. 7, 8), bei
Akodon 1, Phyllotis, Mesocricetus, Lemmus, Microtus unter derselben bzw. der Pila
praeoptica. Bei Micromys liegt dieser dorsal der Pila praeoptica. Bei Gerbillus befindet
sich der Processus posterior im Bereich des Foramen opticum und endet dorsal des
,central stem“. Auch in einem 10 mm KL-Stadium von Mus soll die Cupula nasi
posterior dem vorderem Teil der Pila praeoptica aufsitzen (KADAM 1976). Bei Arvicola
wird zwar kein Processus posterior erwihnt, jedoch ragt die Cupula nasi posterior weit
nach hinten und schmiegt sich eng der Pila praeoptica an (FAWCETT 1917). Diese
Beschreibung erinnert stark an den Zustand bei den meisten Cricetiden. In Stadium 2 von
Mesocricetus ragt die dorsolaterale Crista am Septum nasi iiber die Pila praeoptica hinaus
und endet liber derselben; in Stadium 5 taucht auf der rechten Seite dorsolateral iber dem
Septum nasi ein kurzer isolierter Knorpelstab auf, der sich mit dem Processus posterior
verbindet. Phyllotis besitzt zusitzlich noch einen kiirzeren dorsalen Processus; der linke
ventrale Processus zieht als diinner Knorpelstab weit caudad und fusioniert auf Hoéhes des
Foramen opticum mit dem ,,central stem*. Der Processus posterior von Mesocricetus 1 u.
2, Phodopus (eig. Beob.; HAUCK 1987, hier als Processus caudalis bezeichnet), Lemmus
(eig. Beob., HAUCK 1987) und Microtus ist sehr lang und endet erst unter dem Foramen
opticum. Bei Lemmus liegt dieser Fortsatz medial des Palatinum, bei Phodopus lateral
davon und erreicht das Orbitosphenoid (eig. Beob., HAUCK 1987). Mesocricetus 2-6 und
Microtus besitzen an der Ventralseite der Pila pracoptica einen Sulcus fiir den Processus
posterior. Bei Rattus (RUF 1999) geht die Cupula nasi posterior gleichférmig in die Pila
praeoptica iiber. Bei den Geomyoidea treten ein kiirzerer ventraler und ein lidngerer
dorsaler Processus posterior auf; bei beiden untersuchten Arten endet die Cupula nasi
posterior lange vor der Pila praeoptica. Bei allen iibrigen hier untersuchten Myodonta
endet die hintere Nasenkapsel einfach als dorsolaterale Crista am ,,central stem*. Bei Mus
ist sie deutlich mit dem Palatinum verzahnt. Diese Crista tritt auch bei fast allen Arten
mit einem Processus posterior auf. Je nach Linge der Nasenkapsel endet diese vor
(Sigmodon, Rhipidomys, Akodon 2, Dendromus, Apodemus flavicollis, Lophuromys,
Meriones, Jaculus) oder unter (Akodon 1, Mesocricetus, Phodopus, Arvicolidae,
Gerbillus) der Pila pracoptica (Abb. 7, 8). Bei einigen Arten (Mesocricetus, Phodopus,
Arvicolidae, Apodemus sylvaticus, Mus, Rhabdomys, Rattus) geht die dorsolaterale Crista
in die Radix tiber.
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Mit zunehmendem Alter treten an der Cupula nasi posterior Resorptionen und
Verkndcherungen auf Die hintere Nasenkapsel wird bei den hier untersuchten
Spezies (eig. Beob., RUF 1999) wie bei Peromyscus vom Frontale, Palatinum und Vomer,
v.a. bei den Cricetinae, Microtus und Dendromus auch vom Maxillare umwachsen und
teilweise ersetzt. Daher steckt der Processus posterior bei Sigmodon 3, Mesocricetus 4-6
und Acomys 2 wie ein Zapfen im Frontale, bei Geoxus im Palatinum, bei Phodopus (eig.
Beob., HAUCK 1987) im Palatinum (Processus ascendens) und Frontale. In Stadium 5
von Mus beginnt sich das Planum antorbitale im Bereich der Cupula nasi posterior von
ventral her aufzulGsen. Im dltesten Stadium von Sigmodon ist die dorsolaterale Crista
verknOchert, im &ltesten Stadium von Mesocricetus, Acomys und Mus die Lamina
infracribrosa und der dorsale Anteil des Planum antorbitale. Bei Mesocricetus erreicht die
Ossifikationszone das Ende der Nasenkapsel nicht, wobei diese aber durch eine Fissur
vom Nasenseptum getrennt bleibt. Die allmihliche Resorption mit Ablosung vom
Septum nasi und Einwachsen des Frontale in diese Fissur kann man bei Acomys
beobachten. Bei Rattus ersetzt das Frontale postnatal die Cupula nasi posterior bis auf die
verknocherte Lamina transversalis posterior vollstindig (RUF 1999).

3.2 Solum nasi (Nasenbodenelemente)

Das Solum nasi, der Nasenboden, besteht von rostral nach caudal aus Lamina transversalis anterior,
Cartilago paraseptalis und Lamina transversalis posterior. Zwischen diesen drei Strukturen und dem
Paries nasi befindet sich im Chondrocranium eine Aussparung, die Fenestra basalis (FAWCETT 1917).
Durch Verschmelzung der rostralen Trabeculae entsteht die Lamina transversalis anterior, ein
stammesgeschichtlich sehr altes Element (GAUPP 1900, DE BEER 1937, KUHN 1971, SCHLIEMANN 1987,
ZELLER 1989, NOVACEK 1993). Als Grundplanmerkmal der Tetrapoden verbindet die Cartilago
paraseptalis communis die Laminae transversales anterior und posterior miteinander und wird vom
Septum nasi durch die Fissura septoparaseptalis getrennt (KUHN 1971, ZELLER 1983). Die Cartilago
paraseptalis, ein Rudiment der urspriinglichen medialen Nasenkapselwand, dient als Stiitze der priméren
Gaumenregion und beherbergt das Jacobsonsche Organ (GAUPP 1906, DE BEER 1937, STARCK 1967,
KUHN 1971, ZELLER 1983, 1989). Das Jacobsonsche Organ (= Vomeronasalorgan) dient den meisten
Mammalia als autonomes Geruchsorgan. Durch das bei Séugern weitverbreitete ,,Flehmen* werden
Pheromone in das Jacobsonsche Organ geschleust. Fremdgeriiche werden iiber den Mundraum
eingesogen und gelangen durch die Ductus nasopalatini mit Hilfe eines als vasomotorische Pumpe
funktionierenden Gefdflplexus in das Lumen des Jacobsonschen Organs. Dabei ist die Pumpbewegung
vom Fiillungszustand der umliegenden Blutgefde abhéngig. (BROMAN 1920, KNAPPE 1964, ESTES 1972,
ENGEL 1975, BAILEY 1978, MAIER 1980, STARCK 1982b, 1995, WOHRMANN-REPENNING 1984, 1991).
Die Lamina transversalis posterior bildet bei Sdugern den ventralen Abschluss der Cupula nasi posterior
und trennt damit den Recessus ethmoidalis vom Ductus nasopharyngeus (VOIT 1909, KUHN 1971,
STARCK 1979, MAIER 1986). Nach ZELLER (1987) gehort die Lamina transversalis posterior nicht zum
priméren Solum nasi.
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3.2.1 Lamina transversalis anterior

Die Lamina transversalis anterior ist urspriinglich ein reiner Nasenbodenknorpel der Amnioten (GAUPP
1900, KUHN 1971, SCHLIEMANN 1987, ZELLER 1989), der sich bei Theria seitlich aufrichtet, so dass der
horizontal-mediale Anteil (Pars horizontalis) weiterhin einen Teil des Nasenbodens bildet, wiahrend der
vertikal-laterale Abschnitt (Pars verticalis) mit dem Paries nasi zur Zona annularis verwéchst (GAUPP
1908, STURM 1936, KUHN 1971). Bei Marsupialia besitzt die Lamina transversalis anterior eine
prominente Pars horizontalis und ist breiter als bei Eutheria, was mit der groBen mechanischen
Beanspruchung des Rostrum in der frithen Ontogenese zusammenhéingen soll (KUHN 1971, SANCHEZ-
VILLAGRA 2001). Bei Soricidae zeichnet sich die Lamina transversalis anterior durch eine rostrocaudale
Verldngerung aus, die ebenfalls in Zusammenhang mit einer mechanisch stabilisierenden Wirkung steht
(DE BEER 1929, SCHRENK 1989, MAIER 2002). Die Grofle der Lamina transversalis anterior und ihre
Verbindung zu umliegenden Strukturen soll innerhalb der Séuger auch bei nahe verwandten Arten
variabel sein (ROUX 1947, SCHRENK 1989). Die dorsale Grenze der Zona annularis wird durch den
Verlauf des Ductus nasolacrimalis markiert (REINBACH 1952, FRICK 1954, KUHN 1971).

Peromyscus:
Es lassen sich in allen untersuchten Entwicklungsstadien an der Lamina transversalis

anterior zwei Abschnitte unterscheiden, die im Folgenden eine eigene Bezeichnung
erhalten sollen: der rostrale Abschnitt, der als Pars anterior bezeichnet werden soll, ist
relativ dick, der caudale im Bereich der Incisura atriomaxilloturbinalis gelegene
Abschnitt, der als Pars posterior bezeichnet werden soll, hingegen sehr diinn und im
Querschnitt betrachtet V-formig (Abb. 5, 19b, 34b). Beide Abschnitten sind durch einen
deutlichen Absatz, der auf der Unterseite der Zona annularis sichtbar wird, voneinander
getrennt (Abb. 5).

In Stadium 1 ist die Lamina transversalis anterior weiter verknorpelt als der sich
anschlieende Paries nasi, weist jedoch stellenweise noch Vorknorpel auf. Zwischen
beiden Hélften der Lamina transversalis anterior und dem Septum nasi existieren gut
ausgeprigte Fissuren (Abb. 12b). Am Ubergang von Pars anterior zu Pars posterior
befindet sich auf der Unterseite der Lamina transversalis anterior ein Absatz. Ist der
Sulcus ventralis auf der Pars anterior noch deutlich, so verstreicht er auf der Pars
posterior. Die Verbindung zwischen Lamina transversalis anterior und Cartilago
paraseptalis ist noch vorknorpelig und vollstindig vom Septum nasi isoliert (Abb. 13a).

In Stadium 2 verwachsen die verdickten Processus laterales ventrales als Pars
horizontalis mit ventralen Auswiichsen der Atrioturbinalia, die der Pars verticalis
entsprechen, zur Lamina transversalis anterior (Abb. 18a). Es liegt nun eine Zona
annularis vor (Abb. 3, 5). Der distale Rand des Processus lateralis ventralis bleibt als
schwacher Grat auf der Lamina transversalis anterior erhalten (Abb. 18b). Zwischen
Lamina transversalis anterior und Paries nasi verlduft ein besonders auf der Pars anterior
prominenter Sulcus ductus nasolacrimalis (Abb. 18a, 19b). Auftillig ist eine schon sehr
frith auftretende zentrale Resorptionszone in der Lamina transversalis anterior (Abb. 18b,
19a).
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Lamina transversalis anterior und Cartilago paraseptalis verbindet nun eine durchgehende
Knorpelspange, die ventrolateral am Septum nasi verlduft. Diese ist in Stadium 2 und 3
direkt hinter der Lamina transversalis anterior als relativ diinner Processus mit dem
Septum nasi ein Stiick weit verwachsen (Abb. 3, 20a, 34b).

Der distale Rand des Processus lateralis ventralis bildet lateral auf der Lamina
transversalis anterior bis Stadium 4 einen deutlichen Grat (Abb. 44). Die Lamina
transversalis anterior wird noch in der Pars anterior aufgelost und von Fettgewebe ersetzt,
so dass das Septum nasi ventral frei endet (Abb. 45). Nur ventral am Atrioturbinale bleibt
ein Rest der Lamina transversalis anterior erhalten. Dieser Rest 16st sich weiter hinten,
zieht als schmale Knorpelspange zum ventralen Rand des Septum nasi und fusioniert dort
mit diesem zum Processus posterior (Abb. 46). Dieser erstreckt sich im Gegensatz zu den
jiingeren Stadien bis fast an die Cartilago paraseptalis, d.h. die Fissura septoparaseptalis
ist rostral extrem verkiirzt.

Vergleich:
Die Lamina transversalis anterior aller Muroidea und der Geomyoidea

ist relativ lang und besitzt eine gut entwickelte Pars horizontalis (eig. Beob., FAWCETT
1917, ELOFF 1948, 1951b, YOUSSEF 1966, KADAM 1972/73, 1976, RAITOVA 1972b,
Frick 1986, HAUCK 1987, RUF 1999). Jaculus besitzt eine vergleichsweise kurze
Lamina transversalis anterior (Abb. 8, 10). Bei allen bisher untersuchten Vertretern der
Myodonta und Geomyoidea tritt voriibergehend in der Ontogenese eine Zona
annularis auf (eig. Beob.,, FAWCETT 1917, ELOFF 1948, 1951b, YOUSSEF 1966,
KADAM 1972/73, 1976, RAJTOVA 1972b, FRICK 1986, HAUCK 1987, RUF 1999). KADAM
(1976) beobachtet bei einem 6 mm KL-Stadium von Mesocricetus, dass die noch
blastematdse Lamina transversalis anterior mit der Cartilago parietotectalis verbunden,
von Septum nasi und Cartilago paraseptalis allerdings durch Fissuren getrennt ist. Diese
Fissuren schlieen sich bis zum 7,5 mm KL-Stadium. Bei Otomys (ELOFF 1948) und
Rattus (YOUSSEF 1966) wichst die Lamina transversalis anterior vom Paries nasi aus. Im
Gegensatz dazu entwickelt sich bei Tatera (KADAM 1972/73) die Lamina transversalis
anterior frithontogenetisch als selbstindige Anlage unabhingig vom Paries nasi und
Septum nasi in Form einer rostralen Blastemverlangerung der Cartilago paraseptalis.
Dann fusioniert das Blastem der Lamina transversalis anterior mit dem der Cartilago
parietotectalis und bildet im 9 mm KL-Stadium eine Zona annularis, die im 13 mm KL-
Stadium verknorpelt.

Bei allen Myodonta und Geomyoidea verwéchst der Processus lateralis ventralis wie bei
Peromyscus mit einem ventralen Auswuchs des Atrioturbinale (eig. Beob., KADAM 1976,
Frick 1986, HAUCK 1987, RUF 1999). Nur bei Lemmus verbindet sich der Processus
lateralis ventralis untypischerweise durch einen lateralen Fortsatz mit dem Paries nasi.
Der laterale Rand des Processus lateralis ventralis bildet hier eine kurze dorsolaterale
Crista auf der Zona annularis. Dorsal auf der Lamina transversalis anterior beobachtet
man bei Lemmus, Dipodomys und Thomomys eine Crista, die das Atrioturbinale mit dem
lateralen Rand des Processus posterior verbindet (Abb. 88b, 92a).
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Bei allen Muroidea und bei Dipodomys kann man eine Pars anterior und eine
Pars posterior an der Lamina transversalis anterior unterscheiden (Abb. 10) (eig.
Beob., KADAM 1972/73: Fig. 19, FRICK 1986: Abb. 8, HAUCK 1987: Abb. 10 u. 11, RUF
1999). Dabei bildet die Pars anterior durch starke Verbreiterung des Sulcus ventralis
laterale Cristae aus, die auf der Pars posterior verstreichen. Innerhalb der
stidamerikanischen Sigmodontinae und bei Tatera (KADAM 1972/73: Fig. 12 u. 16) sind
die Cristae besonders prominent. Bei Microtus und bei Dipodomys sind die Cristae nicht
sehr ausgeprigt, der Ubergang ist eher flieBend. Bei Lemmus gehen beide Teile ohne
jeglichen Hohenunterschied ineinander iiber. Bei Meriones und Lophuromys enden die
lateralen Cristae der Pars anterior mit einem caudal orientierten Processus unter der
Lamina transversalis anterior. Die rechte Crista von Dendromus wichst ventrad aus und
umgreift den Ductus nasolacrimalis. Phyllotis und Geoxus besitzen eine sehr kurze Pars
posterior. Die distalen Rinder der Processus laterales ventrales von Geoxus und Microtus
bleiben auf der Unterseite der Pars anterior als laterale Cristae erhalten. Die Pars
posterior ist wie bei Peromyscus bei einigen Arten im Querschnitt V-formig: bei
Auliscomys nur schwach, deutlich bei Cricetus, Mesocricetus, Microtus, Acomys,
Thomomys und Tatera (KADAM 1972/73: Fig. 13 u. 20) (Abb. 92a), bei Geoxus und
Microtus besonders im Bereich des Processus posterior.

Die Ausprigung des Sulcus ventralis auf der Pars anterior vor den lateralen
Cristac ist bei den hier untersuchten Arten recht unterschiedlich. Bei Cricetus,
Mesocricetus, Sigmodon, Tatera (KADAM 1972/73: Fig. 12 u. 16), Micromys und
Rhabdomys ist er sehr tief; bei den untersuchten Arvicolidae und Acomys ist er sehr
schwach ausgeprégt. Er fehlt Thomomys und Jaculus. Alle anderen Spezies haben einen
maBig tiefen Sulcus ventralis (eig. Beob., RUF 1999). Auf der Pars posterior ist bei allen
hier untersuchten Myodonta auler Sigmodon 1 u. 2 und Phyllotis und bei den Geomyoi-
dea kein Sulcus ventralis mehr vorhanden.

Die Pars posterior endet bei fast allen untersuchten Muroidea (eig. Beob., ELOFF 1951b,
RUF 1999) und den Geomyoidea (FRAHNERT, pers. Mitt.) mit einem Processus
posterior (Abb. 64, 68, 72, 77, 89a-b, 92b). Bei Sigmodon, Gerbillus, Dendromus,
den vier jiingeren Stadien von Mus, Micromys, Lophuromys und Jaculus beginnt
hingegen die Fissura septoparaseptalis noch innerhalb der Pars posterior oder direkt
dahinter, so dass eine solche Verbindung fehlt (Abb. 84a-b). KADAM (1976) nennt den
rostral des Jacobsonschen Organs gelegenen Abschnitt der Cartilago paraseptalis bei
Tatera Processus paraseptalis anterior. Dieser ist nicht mit dem Septum nasi fusioniert.
Bei Micromys besteht der Processus posterior noch aus Vorknorpel. Bei Mesocricetus
und Mus kann man wie bei Peromyscus eine Verldngerung der Fusionsstrecke im Laufe
der Entwicklung beobachten, bei Acomys hingegen eine Verkiirzung. Auch bei Akodon,
Cricetus und Microtus ist dieser fusionierte Abschnitt sehr kurz. Bei den beiden éltesten
Entwicklungsstadien von Mesocricetus, bei Phodopus und Thomomys ist die Ver-
wachsungszone von Processus posterior und Lamina transversalis anterior hingegen sehr
lang. Der Processus posterior ist bei allen untersuchten Arten flach bis rinnenforrmig.
Nur bei Lophuromys ist er ein runder Knorpelstab. Das gilt auch fiir die rostrale Cartilago
paraseptalis von Jaculus (Abb. 84b). Bei Meriones ist er im Querschnitt zunéchst
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hakenformig und gliedert sich noch vor dem caudalen Ende der Zona annularis auf
tieferem Niveau unter der Pars posterior ab (Abb. 72).

Die Verbindung zwischen Septum nasi und Lamina
transversalis anterior 1ist bei Cricetus, Mus 1 und Meriones in der Pars
anterior sehr diinn. Bei Mus besteht hier in Stadium 1 und 2 auch noch eine Fissur. Die
Fissura septoparaseptalis setzt sich als Sulcus bei Dipodomys bis auf die Pars anterior, bei
Jaculus sogar bis zum Vorderrand der Zona annularis fort, wodurch die Verbindung zum
Septum nasi ebenfalls relativ diinn erscheint (Abb. 83a, 88b, 89a). Am Ubergang zur Pars
posterior tritt bei Mesocricetus 6, Mus 6, Dendromus und Rattus 5 (RUF 1999) eine
Fissur zwischen Lamina transversalis anterior und Septum nasi auf, die das Hinterende
der Lamina nicht erreicht. Diese Fissur erstreckt sich bei Mus und Rattus (RUF 1999)
caudolaterad und gliedert wie bei Peromyscus einen spangenformigen Rest der Lamina
transversalis anterior ab. Bei Acomys zeichnet sich diese Fissur in Stadium 1 durch eine
sehr diinne Verbindung zum Septum nasi ab. Zwischen Pars posterior und Septum nasi
beobachtet man bei Microtus, Mesocricetus 2-6 und Apodemus flavicollis eine sehr diinne
Verbindung. Bei Micromys und Lophuromys tritt an dieser Stelle eine Fissur auf. Bei
einigen Spezies steht das Septum nasi im Bereich der Lamina transversalis anterior
ventrad vor: bei Meriones in der Pars anterior, bei Cricetus im Ubergangsbereich
zwischen Pars anterior und Pars posterior, bei Microtus und den Geomyoidea in der Pars
posterior bzw. im hinteren Abschnitt.

3.2.2 Cartilago paraseptalis

Bei vielen Mammalia wird die Cartilago paraseptalis communis in eine Cartilago paraseptalis anterior,
die das Jacobsonschem Organ beherbergt, und in eine Cartilago paraseptalis posterior, die mit der Lamina
transversalis posterior in Verbindung steht, unterteilt (GAUPP 1906, TOEPLITZ 1920, DE BEER 1937,
STARCK 1967, KUHN 1971, ZELLER 1983, 1989). In verschiedenen Sdugergruppen wird die Cartilago
paraseptalis communis v.a. durch die Ausbreitung des Vomer unterbrochen, weshalb die Cartilago
paraseptalis posterior meist nur als Processus paraseptalis posterior erhalten bleibt oder vollstandig fehlt
(ZUCKERKANDL 1908, FAWCETT 1919, TOEPLITZ 1920, KUHN 1971). Als plesiomorphes Merkmal der
Mammalia gilt eine rohrenformig geschlossene Cartilago paraseptalis anterior (KUHN 1971, ZELLER
1989). Rostral tritt {iber dem Ductus vomeronasalis als Uberrest der Seitenwand des Paraseptalknorpels
ein ringformiger Abschluss auf, der ,,outer bar® (BROOM 1896) = Fibula reuniens (REINBACH 1952)
(MATTHES 1922, STURM 1936, STARCK 1941).

Peromyscus:
Der Processus posterior der Lamina transversalis anterior 10st sich vom Septum nasi und

geht in allen hier untersuchten Entwicklungsstadien homokontinuierlich in die Cartilago
paraseptalis anterior iiber (Abb. 3, 4). Diese bleibt durchgehend durch die Fissura
septoparaseptalis vom Septum nasi getrennt. Da Peromyscus eine Cartilago paraseptalis
posterior fehlt, soll im Folgenden der Einfachheit halber nur von einer Cartilago
paraseptalis die Rede sein.
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In Stadium 1 ist die Cartilago paraseptalis rostral noch vorknorpelig. Ein ,,outer bar* ist
noch nicht erkennbar. Die Cartilago paraseptalis verknorpelt unvollstindig von der
dorsalen Lamelle ausgehend und stellt eine dorsolateral weit offene Knorpelrinne dar, in
der das Jacobsonsche Organ ruht. Im Querschnitt erscheint sie daher hakenférmig (Abb.
13b). Rostral liegt die Cartilago paraseptalis dem Septum nasi von ventrolateral eng an,
auf Hohe der Ductus nasopalatini und des Vomer liegt sie jedoch deutlich ventral von
diesem (Abb. 13b). Ab hier besteht die Cartilago paraseptalis noch fast vollstindig aus
Knorpelblastem. Im Bereich der Communicatio internasalis umgreift sie nur noch ventral
das Jacobsonsche Organ. Die Cartilago paraseptalis ist rostral und caudal ldnger als das
Jacobsonsche Organ.

In Stadium 2 geht der vom Septum nasi abgeloste Processus posterior in eine flache
Rinne tiber (Abb. 20). Laterad verbreitert sich diese zur lateralen Lamelle, medial
verdickt und erhoht sie sich zur medialen Lamelle der nun vollstindig verknorpelten
Cartilago paraseptalis. Der mittlerweile wohl entwickelte ,,outer bar* ist ein schrag nach
caudolateral verlaufender Knorpelsteg, der den Oberrand der medialen Lamelle mit dem
der lateralen verbindet und damit den Eingang in das Jacobsonsche Organ iiberdacht
(Abb. 4, 96a). Am caudalen Ende der Cartilago paraseptalis sind beide Lamellen etwa
gleich hoch bzw. die laterale iiberragt die mediale stellenweise; die Cartilago paraseptalis
bildet so im Querschnitt betrachtet einen Halbring (Abb. 23, 24). Beide Cartilagines
paraseptales schmiegen sich von ventrolateral dem Septum nasi an. Weiter caudal liegen
sie weit unterhalb von diesem. Die medialen Lamellen erhohen sich bis etwa zur Mitte
der Cartilago paraseptalis, wobei sie immer noch dem Septum nasi anliegen (Abb. 21a-
b). Von lateral betrachtet erscheint die Cartilago paraseptalis daher wie ein sehr flaches
Dreieck, dessen Unterkante nach oben eingerollt ist. Etwas {liber die Hélfte der Cartilago
paraseptalis liegt in diesem Entwicklungsstadium rostral der Cartilago papillae palatinae
(Abb. 3). Die laterale Lamelle stiitzt sich auf dem Processus palatinus medialis des
Praemaxillare ab (Abb. 21a-b, 22, 23, 24). Der Processus palatinus medialis hat sich
zwischen die Cartilagines paraseptales geschoben. Ganz hinten schiebt sich von dorsal
der Vomer zwischen die beiden Paraseptalknorpel und verdrangt das Praemaxillare (Abb.
23, 24, 25). Die Cartilago paraseptalis endet caudal des Jacobsonschen Organs als dem
Vomer anliegende, flache Rinne (Abb. 25).

In Stadium 3 liegt die Cartilago paraseptalis auf ganzer Linge dem Praemaxillare auf.
Der Knorpel ist stellenweise ungleichmiBig dick und zeigt v.a. in der lateralen Lamelle
erste Resorptionserscheinungen (Abb. 35, 36). Noch vor dem ,,outer bar* weist die
Cartilago paraseptalis medial eine starke Verdickung auf. Es kommt zu einer
Abschniirung eines Processus anterior an der medialen Lamelle, die wesentlich dicker als
die laterale Lamelle ist. Der lateral des Paraseptalknorpels gelegene Teil des Processus
palatinus medialis des Praemaxillare beginnt direkt hinter dem ,,outer bar* mit einem
Processus anterior (Abb. 35). Der Processus palatinus medialis hat sich medial bis zum
Septum nasi ausgedehnt (Abb. 35). Zusétzlich umfasst dieser mit einer lateralen Lamelle
die Cartilago paraseptalis zu Beginn der Foramina incisiva. Diese Knochenlamelle liegt
weiter caudal im Bereich der verkiirzten lateralen Lamelle dem Jacobsonschen Organ an
(Abb. 36, 37). Das Praemaxillare wird nun caudal neben dem Vomer von lateral her auch
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vom Maxillare verdringt (Abb. 37, 38). Caudal erhoht sich die laterale Lamelle der
Cartilago paraseptalis iliber das Praemaxillare und die mediale Lamelle, wobei letztere
gleichzeitig niedriger wird (Abb. 37). Das caudale Ende der Cartilago paraseptalis ist als
flacher Stab in den hier im Querschnitt stempelformigen Vomer eingelassen (Abb. 38).

In Stadium 4 ist die Cartilago paraseptalis bis auf einen rostralen und dorsomedialen Rest
vollstandig resorbiert (Abb. 47, 48, 49). Rostral ist der Knorpel sehr diinn. Der dorsal an
der medialen Lamelle der Cartilago paraseptalis entspringende Processus anterior ragt
prominent nach rostral. Die laterale Lamelle ist vorne sehr breit und ausladend. Der
rostrale Ursprung des ,,outer bar* bildet einen kurzen Recessus in der medialen Lamelle.
Der ,,outer bar* ist nur noch ein diinner Knorpelstab, der keinen Anschlu3 mehr an die
laterale Lamelle erfahrt, da diese und die ventrale Hilfte der medialen Lamelle in diesem
Bereich bereits resorbiert sind. Der obere Teil der medialen Lamelle stellt also nun den
einzigen Rest der Cartilago paraseptalis dar; er liegt in der Liicke zwischen den beiden
Lamellen des Processus palatinus medialis und dem Septum nasi (Abb. 47). Der rostrale
Fortsatz der lateralen Lamelle des Processus palatinus medialis hat sich bis zum
Vorderende des ,,outer bar® vorgeschoben. Das Praemaxillare hiillt das Jacobsonsche
Organ allmédhlich vollstindig ein (Abb. 47, 48). Diese Knochenrohre schlief8t sich jedoch
nicht ganz; der dorsomediale Rest der Cartilago paraseptalis verhindert dies (Abb. 47).
Sowohl dorsal wie auch lateral treten am Praemaxillare Perforationen fiir den Durchtritt
der Fila des Nervus vomeronasalis, fiir Blutgefdle und Driisengéinge auf (Abb. 47, 48).
Diese Strukturen fiillen auch die Knochenrohre caudal des Jacobsonschen Organs bis zu
deren Ende im Bereich der Foramina incisiva.

Vergleich:
DerUbergang von der Lamina transversalis anterior in die

Cartilago paraseptalis ist bei den hier untersuchten Arten rostral im
Querschnitt meist bohnenformig, zu Beginn der Cartilago paraseptalis rinnenformig (eig.
Beob., HAUCK 1987, RUF 1999) (Abb. 89b, 93).

DieCartilago paraseptalis ist bei allen Myodonta von sehr dhnlicher Gestalt
wie bei Peromyscus (eig. Beob., FAWCETT 1917, ELOFF 1948, 1951b, YOUSSEF 1966,
KADAM 19972/73, 1966, FRICK 1966, HAUCK 1987, RUF 1999) (Abb. 8, 58, 59, 80a-b,
8la-b, 86). Dipodomys und Thomomys besitzen zum groBiten Teil eine im Querschnitt
ringférmige Cartilago paraseptalis, die nur dorsal eine schmale Fissur aufweist. Dieser
Zustand tritt caudal auch bei Rhabdomys und Mus auf. Bei Otomys (ELOFF 1948, Fig. 8),
einem Adultus von Rattus (WOHRMANN-REPENNING 1984: Abb. 20) und Dipodomys
beriihren sich beide Knorpelrinnen in der Mitte unter dem Septum nasi. Bei allen anderen
hier untersuchten Spezies besteht rostral in keinem der Entwicklungsstadien Kontakt
zwischen den beiden Paraseptalknorpeln.

Bei Lemmus 16st sich dorsal an der medialen Lamelle hinter dem Ductus nasopalatinus
ein runder Knorpelstab ab, der frei endet und dem Vomer aufliegt. Das caudale Ende der
Cartilago paraseptalis wird bei einigen Arten (Phyllotis, Auliscomys, Cricetus,
Rhabdomys, Apodemus sylvaticus) vom Nervus palatinus medialis auf seinem Weg von
der Fossa pterygoidea unter der Lamina transversalis posterior entlang in die Papilla
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palatina und den sekunddren Gaumen perforiert. Bei Phodopus wird die Cartilago
paraseptalis caudal sehr massiv und bildet ventrolateral eine Crista aus, die sich auf
Vomer und Praemaxillare abstiitzt. Mit zunehmendem Alter wird die Cartilago
paraseptalis caudal lidnger als das Jacobsonsche Organ. Das Hinterende der Cartilago
paraseptalis ist bei den untersuchten Arten auch innerhalb einer Spezies sehr variabel
geformt (eig. Beob., RUF 1999).

Die Anlage der Cartilago paraseptalis erfolgt bei Mesocricetus (10
mm und 13 mm KL-Stadium) getrennt von Septum nasi und Lamina transversalis
anterior (RAJTOVA 1972b). KADAM (1972/73) beobachtet bei Tatera eine sehr frithe und
gemeinsame Anlage von Cartilago paraseptalis, Lamina transversalis anterior und
Septum nasi, was er als Hinweis auf die phylogenetische Verwandtschaft von Cartilago
paraseptalis und Septum nasi deutet.

In sehr jungen Stadien wie Sigmodon 1, Akodon 1, Gerbillus, Apodemus flavicollis,
Micromys und Mus 1 ist zu beobachten, dass die Verknorpelung der
Cartilago paraseptalis von der Mitte aus rostrad und caudad erfolgt, wobei
sie caudal schneller voranschreitet. Bei Mesocricetus beobachtet KADAM (1976) eine von
medial nach lateral fortschreitende Verknorpelung. Bei Tatera verknorpelt der
Verbindungsknorpel zur Lamina transversalis anterior spater als die Cartilago
paraseptalis (KADAM 1972/73).

Der Modus der Resorption und des Ersatzes durch das Praemaxillare und den
Vomer entspricht bei allen Muroidea dem von Peromyscus (eig. Beob., KADAM 1972/73,
HAuck 1987, RUF 1999). Das Praemaxillare ersetzt bereits in den spéatfetalen Stadien
(sehr ausgeprigt bei Cricetus und Acomys) den Paraseptalknorpel und bildet zusammen
mit Vomer und Maxillare eine geschlossene Knochenrohre mit zunichst dorsaler Fissur,
spater dorsalen Foramina fiir Nerven- und Driisengangdurchtritte (Abb. 55a, 56a-b). Die
Resorption der Cartilago paraseptalis beginnt etwa in deren Mitte und dehnt sich rostrad
bis zum ,,outer bar* und caudad aus. Die Beobachtungen von WOHRMANN-REPENNING
(1982) an Rattus, dass die Cartilago paraseptalis durch chondrale Ossifikation
verknochert, kann demnach weder an Rattus (RUF 1999) noch an anderen hier
untersuchten Nagerarten bestitigt werden. Das distale Ende der medialen Lamelle
verdickt sich, bleibt noch lange in der Ontogenese erhalten und reicht dann bis zum
Vomer (eig. Beob., WOHRMANN-REPENNING 1982, RUF 1999) (Abb. 58). Bei Cricetus
ossifiziert dieser Knorpelrest; die restliche Cartilago paraseptalis wird jedoch wie bei
allen anderen Myodonta resorbiert.

Bei allen untersuchten Myodonta und Geomyoidea dehnt sich wie bei Peromyscus die
mediale Lamelle zu Beginn der Cartilago paraseptalis dorsad stark aus und bildet etwa in
threr Mitte lateral einen Fortsatz aus, der den Ursprung des ,,outer bar“ darstellt
(eig. Beob., HAUCK 1987, RUF 1999). Bei Acomys entspringt der ,,outer bar jedoch sehr
weit ventral. Alle Sigmodontinae, Arvicolinae, Cricetus, Apodemus sylvaticus, Mus 2-5,
Rhabdomys (eig. Beob., ELOFF 1951b) und Rattus 3 u. 4 (RUF 1999, contra: YOUSSEF
1966) besitzen einen vollstindig durchgehenden ,,outer bar“, der eine relativ grazile
Knorpelspange ist. Der ,,outer bar* von Mesocricetus 1, Meriones, Acomys 1, Rattus 1 u.
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2 (RUF 1999), Lophuromys und Jaculus ist zweigeteilt, d.h. in der Mitte tritt eine
blastematdse Zone auf (Abb. 95¢). Des Weiteren besitzen Lophuromys und Mesocricetus
2-6 eine Uberlappung der beiden ,,outer bar*“-Hilften (Abb. 80a). Bei einem 26 mm SSL-
Stadium von Mesocricetus ist angeblich noch kein ,,outer bar* ausgebildet (RAJTOVA
1972b). Dagegen sprechen jedoch Befunde von KADAM (1976) an Mesocricetus, bei dem
ein ,outer bar“ in einem 10 mm KL-Stadium zu verknorpeln beginnt. Apodemus
flavicollis, Micromys, Gerbillus, Akodon 1, Mus 1 und Rattus 1 u. 2 (RUF 1999) weisen
im rostralen Bereich des ,,outer bar* noch Blastem oder Vorknorpel auf. Der ,,outer bar*
wichst scheinbar von der lateralen Lamelle nach rostromedial aus. Bei Tatera wichst der
,outer bar® auf die laterale Lamelle zu und bildet in dlteren Stadien eine durchgehende
Knorpelbriicke (KADAM 1972/73). Bei Acomys 1 endet der ,,outer bar caudal frei, da die
laterale Lamelle bereits in Auflésung begriffen ist. Bei Mesocricetus 4-6 wird der ,,outer
bar seinerseits von caudal her zunehmend blastematds, bei Acomys 2 und Rattus 5 (RUF
1999) reduziert. Bei Phodopus existiert nur die rostrale Hilfte des ,,outer bar*, der caudad
durch den Processus anterior des Processus palatinus medialis des Praemaxillare
vervollstindigt wird (eig. Beob., HAUCK 1987). Dendromus besitzt offensichtlich nur
einen blastematdsen ,,outer bar”. WOHRMANN-REPENNING (1985) beschreibt bei einem
20 Tage alten Embryo von Rattus einen relativ spiten Ringschluf3 des ,,outer bar*. Bei
den untersuchten Geomyoidea stellt der ,,outer bar* eine breite und lange Knorpelplatte
dar, so dass eine kurze geschlossene Rohre entsteht (Abb. 95a-b). Bei allen Muroidea mit
Ausnahme von Meriones, Gerbillus und Lophuromys, die einen vollstandigen ,,outer bar*
besitzen, sowie bei den Geomyoidea ergédnzt dieser distal die verkiirzte laterale Lamelle
(Abb. 95a-b). Die Besonderheiten dieser Region bei Meriones, Gerbillus, Lophuromys
und Jaculus werden in Kapitel 3.2.4 besprochen.

Nur bei Arvicola (FAWCETT 1917) und Dipodomys tritt eine in den Vomer eingebettete,
knorpelige Cartilago paraseptalis communis auf. Bei Dipodomys ist die
Cartilago paraseptalis communis caudal im Querschnitt hochoval und liegt zusdtzlich
dem Septum nasi an.

Einen Processus paraseptalis posterior, der medial von der Lamina
transversalis posterior rostrad entspringt und dem Vomer aufliegt, findet man innerhalb
der Muroidea nur bei Rattus bis zum neonaten Stadium (RUF 1999). Bei einem 13 mm
KL-Stadium von Rattus gibt es keinen Hinweis auf einen Processus paraseptalis posterior
(KADAM 1976). Bei Jaculus und Thomomys ist der Processus paraseptalis posterior in
den Vomer eingebettet.

Die laterale Lamelle des Processus palatinus medialis des
Praemaxillare bildet schon praenatal bei allen untersuchten Arten, au3er den noch
sehr jungen Stadien von Apodemus flavicollis, Micromys und Gerbillus zunehmend eine
rostralen Fortsatz aus, der etwa dorsolateral des ,,outer bar* zu liegen kommt und schlief3t
somit mehr oder weniger die dorsale Liicke im Paraseptalknorpel (eig. Beob., HAUCK
1987: Abb. 5, RUF 1999). Bei Sigmodon 4, Acomys, Mus 6 und Dendromus verldngert
sich der dorsolaterale Rand des Processus palatinus medialis des Praemaxillare neben
dem dorsomedialen Rest des Paraseptalknorpels weit nach oben und erscheint im
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Querschnitt stempelformig (Abb. 56a-b). Bei Mus 3-6, Rattus 5 (RUF 1999) und bei
Thomomys rollt sich dieser stark ein.

3.2.3 Jacobsonsches Organ

Das Jacobsonsche Organ (= Vomeronasalorgan) ist ein Derivat der Nasenhohle und liegt umgeben von
der Cartilago paraseptalis anterior bzw. dem Praemaxillare am Nasenboden (STARCK 1982b). Es
entwickelt sich aus einer frithontogenetischen Epithelverdickung, aus der eine Furche hervorgeht, die sich
ihrerseits durch Verwachsen der Rinder zu einer Rohre schlieBt (GLAS 1904, zit. aus WOHRMANN-
REPENNING 1981). Der Ductus vomeronasalis bildet vom ,,outer bar* iiberbriickt den Eingang in das
Jacobsonsche Organ. Bei den meisten Sdugern miindet der Ductus vomeronasalis direkt in den Ductus
nasopalatinus; bei den Glires ist der Eingang in den Ductus nasopalatinus aufgrund der starken
Ausdehnung des Praemaxillare durch die Incisivenalveole sekundidr caudad verschoben (BROOM 1897,
STARCK 1982b, WOHRMANN-REPENNING 1984). Die mediale Fldche des Jacobsonschen Organs ist mit
sdulenartigem Sinnesepithel ausgekleidet, die laterale Fliche mit nonsensorischem Flimmerepithel
(STARCK 1982b). Paraseptale Driisen miinden von dorsal und caudal in das Jacobsonsche Organ
(BROMAN 1921). Das Sekret dieser Driisen unterstiitzt zusammen mit den gefiillten GeféBplexus die
Entleerung des Jacobsonschen Organs (MAIER 1980).

Peromyscus:
Der Ductus vomeronasalis Offnet sich in allen hier untersuchten Stadien nach

ventrolateral in die ventrale Schleimhautrinne (Abb. 13a, 20b, 34b, 46, 96a). Erst caudal
des ,,outer bar* besitzt das Jacobsonsche Organ die typische Verteilung von Sinnes- und
Flimmerepithel, die thm im Querschnitt ein bohnenformiges Aussehen verleit (Abb. 13b).
Das Jacobsonsche Organ wird lateral von einem grof3en Blutgefdl3 begleitet. Der ganze
Epithelschlauch unterliegt einer Torsion. In der Mitte besitzt das Jacobsonsche Organ den
grofften Durchmesser. Mit zunehmendem Alter, v.a. postnatal, findet eine
GroBenzunahme des Lumens statt. Fasern des Nervus vomeronasalis treten dorsomedial
an das Jacobsonsche Organ heran (Abb. 21a-b, 22, 23, 24).

Das Jacobsonsche Organ wird in Stadium 1 rostral nur von Blastem umgeben. Dorsal und
lateral ist es unbedeckt und wolbt sich daher aus der Cartilago paraseptalis hervor. Das
begleitende Blutgefd3 liegt vorne lateral; dann findet eine leichte Torsion des
Jacobsonschen Organs einschlieBlich des BlutgefiBBes um etwa 45° nach ventral statt
(Abb. 13b). Caudal wird es im Querschnitt wieder kleiner und endet vor dem Ende der
Cartilago paraseptalis. In diesem Stadium sind noch keine paraseptalen Driisen
entwickelt, die in das Jacobsonsche Organ miinden.

In Stadium 2 miinden vor allem in der vorderen Hélfte zahlreiche Driisengéinge von
dorsal in das Jacobsonsche Organ (Abb. 22). Weiter caudal unterliegt das Jacobsonsche
Organ einer deutlicheren Torsion: es dreht sich zusammen mit dem mit seiner lateralen,
dem Blutgefdl zugewandten Seite, zundchst aus einer dorsolateralen Position nach
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medial und dann nach dorsal (Abb. 21a-b, 22, 23, 24). Das Jacobsonsche Organ endet als
Driisengang (Abb. 25).

In Stadium 3 ist die Torsion stidrker geworden: am caudalen Ende dreht es sich noch
weiter zum Septum nasi ein, so dass seine laterale Wand nun nach dorsomedial zeigt
(Abb. 37). Der Driisengang, in den das Jacobsonschen Organ caudal {ibergeht, hat sich zu
einer Driise differenziert, die von der Cartilago paraseptalis gestiitzt wird; die von dorsal
einmiindenden Driisenanteile sind groBBer geworden (Abb. 35, 36, 37).

Da in Stadium 4 die Cartilago paraseptalis nun fast vollstindig vom Praemaxillare ersetzt
wurde, miissen nun sdmtliche Nerven, Blutgefdle und Driisengénge den Deckknochen
durch zahlreiche Foramina passieren (Abb. 47, 48). Das Jacobsonsche Organ endet
bereits auf Hohe der Cartilago papillae palatinae (Abb. 49). Die dorsal einmiindenden
Driisen sind nicht mehr von den iibrigen Anteilen der Glandula nasi medialis
unterscheidbar (Abb. 47, 48). Die sich caudal anschlieBende Driise ist nun noch grofer
geworden und liegt zwischen Vomer und Praemaxillare.

Vergleich:
Alle Myodonta und Geomyoidea stimmen in der Ausgestaltung des

Jacobsonschen Organs weitgehend mit Peromyscus iiberein (eig. Beob.,
ADDISON & RADEMAKER 1928, ELOFF 1984, 1951b, YOUSSEF 1966, VIDIC et al. 1972,
ADAMS & MC FARLAND 1972, KADAM 1972/73, 1976, VACCAREZZA et al. 1981,
WOHRMANN-REPENNING 1982, HAUCK 1987, RUF 1999) (Abb. 85). FAWCETT (1917)
macht zum Jacobsonschen Organ von Arvicola keine Angaben. Bei fast allen hier
untersuchten Spezies 6ffnet sich der Ductus vomeronasalis unter dem ,,outer bar* nach
ventrolateral in die ventrale Schleimhautrinne am Nasenboden (eig. Beob., WOHRMANN-
REPENNING 1982, HAUCK 1987, RUF 1999) (Abb. 80a, 95a-c, 96b). Bei Akodon und
Jaculus 6ffnet sich der Ductus vomeronasalis hingegen nach dorsolateral. Direkt vor dem
Ductus vomeronasalis von Thomomys entsteht auf der linken Seite ein blinder kurzer
Gang als Abschniirung der basalen sSchleimhautrinne. Bei allen bisher untersuchten
Stadien der Myodonta und Geomyoidea sind Ductus vomeronasalis und Ductus
nasopalatinus weit voneinander getrennt, d.h. das Jacobsonsche Organ miindet ventral in
das vordere Cavum nasi, wihrend der Ductus nasopalatinus sekundédr aufgrund der
starken Ausdehnung der Incisivenalveole nach hinten verlagert ist (eig. Beob., ELOFF
1951b, YOUSSEF 1966, RAJITOVA 1972b, KADAM 1976, WOHRMANN-REPENNING 1982,
Frick 1986, HAUCK 1987, RUF 1999). Solange die Cartilago paraseptalis bzw. das
Praemaxillare das Jacobsonsche Organ und die mit diesem assoziierten Driisenginge und
Nervenfasern noch nicht vollstindig umschlieBen, ragt das Jacobsonsche Organ v.a. in
den jiingeren Entwicklungsstadien (u.a. Apodemus flavicollis, Micromys, Gerbillus,
Sigmodon 1, Mesocricetus, Rattus 1 u. 2 (RUF 1999)) weit nach dorsolateral aus dem
Processus palatinus medialis des Praemaxillare heraus (Abb. 55a, 56a-b, 58, 59, 81a-b).

Das Jacobsonsche Organ unterliegt zusammen mit dem lateralen Blutgefda3 bei allen hier
untersuchten Arten wie bei Peromyscus einer Torsion (eig. Beob., ELOFF 1948,
VACCAREZZA et al. 1981, HAUCK 1987, Abb. 15-17, RUF 1999) (Abb. 58, 59, 80a-b, 81a-
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b). Das Flimmerepithel liegt bei Jaculus und den Geomyoidea rostral zunichst
dorsolateral, dreht sich im weiteren Verlauf nach dorsal und wieder nach dorsolateral
zuriick. Bei den Muroidea ist die Torsion etwas komplizierter und nicht einheitlich.
Tendenziell findet aber eine Drehung des Jacobsonschen Organs gemessen am Flimmer-
epithel um 90° bis 180° nach medial statt. Rostral tritt zunichst hdufig eine Riickdrehung
ventralwirts auf. Die Verhéltnisse bei Sigmodon, Mesocricetus, Acomys und Mus zeigen,
dass die Torsion sich wie bei Peromyscus mit zunehmendem Alter verstarkt.

In das Jacobsonsche Organ miinden bei allen Myodonta und Geomyoidea wie bei
Peromyscus von dorsal mehrere paraseptale Driisen und von caudal eine
Spildrise (eig. Beob., BROMAN 1921, ADDISON & RADEMAKER 1928, ELOFF 1948,
YOUSSEF 1966, VIDIC et al. 1972, ADAMS & MC FARLAND 1972, VACCAREZZA et al.
1981, HAUCK 1987, Abb. 15-17, RUF 1999) (Abb. 58, 59). Mit zunehmendem Alter
werden diese grof3er, die paraseptalen Driisen kommen teilweise auch wie bei Sigmodon,
Acomys und Rattus 4 u. 5 innerhalb der Cartilago paraseptalis bzw. der Knochenrohre zu
liegen (eig. Beob., ADDISON & RADEMAKER 1928, RUF 1999) (Abb. 56a-b). Der
Entwicklungsgrad und die GroBe der Driisenkorper, v.a. der caudalen Spiildriise, die sich
innerhalb der Cartilago paraseptalis bzw. der Knochenrdhre befindet, unterscheiden sich
jedoch bei vergleichbaren Entwicklungsstadien, der hier untersuchten Arten. So besteht
diese caudale Driise nicht nur bei sehr jungen Stadien wie z.B. Micromys oder Gerbillus
sondern auch bei Rhipidomys, Phyllotis, Auliscomys, den Arvicoliden, Meriones,
Dendromus, Apodemus sylvaticus, Rhabdomys, Jaculus und Thomomys noch aus einem
einfachen Driisengang. Bei Gerbillus, Apodemus flavicollis und Micromys fehlen die
paraseptalen Driisen noch. Bei Rhipidomys und einem 12,5 mm KL-Stadium von Rattus
(YOUSSEF 1966: Fig. 16) miinden paraseptale Driisenginge auch in den Ductus
vomeronasalis. BROMAN (1921) beschreibt die Morphologie der in das Jacobsonschen
Organ miindenden Driisen u.a. bei verschiedenen myomorphen Nagern. Die von ihm
postulierte Unterteilung der Driiseneinheiten in obere und untere Driisengruppen konnte
an dem hier vorliegenden Material nicht nachvollzogen werden.

Zur Histologie des Jacobsonschen Organs von Mesocricetus sei auf ADAMS & MC
FARLAND (1972) verwiesen. ADDISON & RADEMAKER (1928), VIDIC et al. (1972) und
VACCAREZZA et al. (1981) présentieren fiir Rattus norvegicus detaillierte Beschreibungen
der Histologie des Jacobsonschen Organs, dessen friither Ontogenese und postnatalen
Wachstums.

3.2.4 Ductus nasopalatinus und Knorpel des Munddaches

Die Ductus nasopalatini stellen als primdre Choanen eine rostrale Verbindung von Mund- und
Nasenhohle dar. Sie ziehen durch die vom Praemaxillare und Maxillare gebildeten Foramina incisiva. Die
Cartilago ductus nasopalatini ist ein Stiitzknorpel des Ductus nasopalatinus und stellt eine Autapomorphie
der Eutheria dar; sie umgreift den Ductus nasopalatinus von rostral (TERRY 1917, STURM 1936, STARCK
1962, SCHLIEMANN 1966, ZELLER 1983, 1989). Die Cartilago palatina liegt caudal der Cartilago ductus
nasopalatini im Foramen incisivum und stellt ein plesiomorphes Merkmal der Eutheria dar (STURM 1936,
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STARCK 1941, 1967, KUHN 1971). Die Cartilago papillae palatinae — eine Autapomorphie der Theria — ist
ein isolierter Sekundérknorpel in der Papilla palatina, der den Verschlul der Ductus nasopalatini am
Gaumendach bei Zungendruck unterstiitzen soll (STARCK 1967, KUHN 1971, ESTES 1972, MAIER 1980).
Die Cartilago papillae palatinae tritt erst spdt in der Ontogenese auf und liegt bei Rodentia aufgrund der
besonderen Ausdehnung des Praemaxillare sehr weit caudal (WOHRMANN-REPENNING 1984, MESS
1997).

Peromyscus:
Der Ductus nasopalatinus durchbricht in allen hier untersuchten Entwicklungsstadien im

Bereich der Pars lateralis schrdg von rostrodorsal nach caudoventral das Munddach und
zieht relativ weit rostral durch das Foramen incisivum. Durch differenzielles Wachstum
der einzelnen Strukturen verlagert sich diese Stelle im Laufe der Ontogenese nach caudal.

In Stadium 1 sind die beiden Ductus nasopalatinae und die dazwischen liegende Papilla
palatina breite Strukturen (Abb. 13b). Die Papilla palatina wird caudal schmaler und zieht
sich nach dorsal zuriick. Auf diese Weise gehen die beiden Ductus nasopalatini caudal
direkt in die Communicatio internasalis iiber. Caudal davon ist der Verschlul des
sekunddren Gaumens noch als epitheliale Naht erkennbar (Abb. 14a-b, 15a-b). Die
Papilla palatina wird von zwei Arterien flankiert (Abb. 13b, 14a). Das Foramen
incisivum ist noch nicht vollstdndig von Praemaxillare und Maxillare umgrenzt und
entspricht damit einer weit offenen Knochenliicke.

Ab Stadium 2 schiebt sich die untere Legal sche Furche caudad zunehmend unter die
Cartilago paraseptalis und geht in den Ductus nasopalatinus iiber (Abb. 21a-b, 22). Die
Papilla palatina ist nun im Querschnitt stempelféormig und beherbergt zusétzlich einen
Venenkomplex, der sich weit nach rostral erstreckt. In der Gingiva verlaufen gleichzeitig
in rostrocaudaler Richtung zwei deutliche Sulci. Diese werden im Bereich der Ductus
nasopalatini tiefer und befinden sich schlieBlich lateral von diesen. Auf diese Weise
bildet die medial davon gelegene Mundschleimhaut laterale VerschluBfalten fiir die
Ductus nasopalatini (Abb. 22). In der Papilla palatina liegt eine tellerformige Cartilago
papillae palatinae (Abb. 3, 4). Rostral ist sie im Querschnitt betrachtet queroval und noch
bindegewebig, caudad wird sie keulenférmig und besteht aus Vorknorpel (Abb. 22). Die
Cartilago papillae palatinae beginnt am Vorderrand der Ductus nasopalatini und erstreckt
sich iiber deren Hinterende hinaus (Abb. 22). Die Communicatio internasalis liegt in
diesem Stadium relativ weiter caudal (Abb. 26).

Bis Stadium 3 ist die Cartilago papillae palatinae vollstdndig verknorpelt und hat sich
weiter nach vorne ausgedehnt. Sie wird an mehreren Stellen von kleinen Blutgefdaf3en und
Nerven perforiert (Abb. 36). Thre Oberfldchenstruktur ist im mittleren, keulenférmigen
Abschnitt relativ unregelméfig; dorsal entsteht ein medianer Grat. Caudad wird die
Cartilago papillae palatinae sehr massiv, queroval und endet als diinner Knorpelstab.

In Stadium 4 sind die subseptal gelegenen unteren Legal schen Furchen am Nasenboden
sehr tief und weit unter den Vomeronasalkomplex geriickt (Abb. 47). Am Gaumen
verlaufen die Sulci besonders weit lateral und sind auffallend tief (Abb. 48). Sie befinden
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sich oberhalb der Inflexa pellita. Die Papilla palatina ist rostral der Cartilago papillae
palatinae stark vaskularisiert (Abb. 48). Die Cartilago papillae palatinae liegt groBtenteils
caudal der Ductus nasopalatini und weicht in ihrer Form voéllig von der in den jlingeren
Stadien ab. Sie beginnt rostral mit einem dorsalen und einem etwas langeren ventralen
Fortsatz. Diese beiden Fortsédtze fusionieren zu einer vertikalen Knorpelplatte, die caudal
im Querschnitt rundlich wird und fast die ganze Papilla palatina einnimmt. In diesem
Bereich bildet die Cartilago papillae palatinae einen réhrenférmigen Hohlraum, durch
den Nerven und Blutgefiale verlaufen (Abb. 49). Caudal 16st sich die ventrale Hailfte
dieser Knorpelrohre auf; der verbleibende dorsale Teil endet in zwei lateralen Processus.
Direkt hinter den Ductus nasopalatini erstrecken sich caudolaterale Knorpelspangen, die
diese stiitzen (Abb. 49). Auf der rechten Seite ist diese Struktur besonders gut ausgepragt.
Es handelt sich hierbei um kleine Cartilagines palatinae.

Vergleich:
WOHRMANN-REPENNING (1981) konnte an Rattus die Entwicklung der Papilla

palatina beobachten: Das embryonale subseptale Bindegewebe schiebt sich zwischen
die sekunddren Gaumenleisten und schniirt sich zur Papilla palatinae ab. Bei Sigmodon,
Mesocricetus (eig. Beob., RAITOVA 1972), Mus und Rattus (RUF 1999) wird die Papilla
palatina mit zunehmendem Alter wie bei Peromyscus hoher und schmaler, so dass sich
die beiden Ductus nasopalatini einander anndhern. Des Weiteren verlagern sich die
Schleimhautfalten am Nasenboden aller hier untersuchter Myodonta und Geomyoidea
(eig. Beob., RUF 1999) wie bei Peromycus mit zunehmendem Alter unter den
Vomeronasal-Komplex (Abb. 55a, 56a, 80b, 8la-b). Die Verschiebung der Papilla
palatinae bei Rattus nach caudal beschreibt WOHRMANN-REPENNING (1984) bei einem
sieben Tage alten Jungtier im Vergleich zu einem Adultus. Die Papilla palatina besitzt
bei Rattus (hier v.a. lateral) und bei Mus Geschmacksknospen, die sich erst postnatal
entwickeln (WOHRMANN-REPENNING 1980/81/82). Bei allen hier untersuchten Arten
findet man die typischen VerschluBlfalten lateral der Papilla palatina (eig. Beob., RUF
1999) (Abb. 56b). Bei Mesocricetus entwickelt sich in Stadium 4 eine zweite Falte lateral
der VerschluBfalte. Bei Acomys und Mus tritt jederseits eine zusétzliche VerschluBfalte
lateral an der Papilla palatina auf.

Eine Cartilago papillae palatinae tritt bei fast allen Myodonta und
Geomyoidea auf, wobei sie erst recht spét in der Ontogenese entsteht (eig. Beob., ELOFF
1948, KADAM 1972/73, WOHRMANN-REPENNING 1982, 1984); bei Peromyscus,
Mesocricetus (eig. Beob., KADAM 1976), Phodopus (eig. Beob., HAUCK 1987), Rattus
(RUF 1999) tritt sie erst perinatal auf. Arvicola (FAWCETT 1917), Microtus, Apodemus
flavicollis, Gerbillus und Thomomys besitzen in den hier untersuchten Stadien noch keine
Cartilago papillae palatinae, Lophuromys und Rhabdomys (ELOFF 1951b, als ,,prenasal
cartilage® bezeichnet) nur eine Mesenchymverdichtung an entsprechender Stelle. Die
Cartilago papillae palatinae beginnt meist noch etwas rostral der Papilla palatina und
endet bei fast allen Cricetiden, Lemmus, Mus 3 u. 4 und Rhabdomys caudal des Ductus
nasopalatinus. Bei Phyllotis und den {iibrigen Spezies endet sie innerhalb der Papilla
palatina (eig. Beob., RUF 1999). Bei Phodopus (eig. Beob., HAUCK 1987) liegt sie mitten
in der Papilla palatina. Die Form der Cartilago papillae palatinae ist variabel innerhalb
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der untersuchten Arten: Von stabformig tiber trapezoid oder pilzformig bis zum Auftreten
von mehreren Processus ist jede erdenkliche Form vertreten (eig. Beob., ELOFF 1951b,
WOHRMANN-REPENNING 1982, HAUCK 1987, RUF 1999) (Abb. 8, 9, 56b). Es ist anzu-
nehmen, dass die Cartilago papillae palatinae wie bei Peromyscus, Mesocricetus, Rattus
(WOHRMANN-REPENNING 1982, RUF 1999) und Mus peri- und postnatal komplizierter
wird. In den beiden éltesten Stadien von Sigmodon zieht ein Bindegewebsstrang von der
Cartilago papillae palatinae caudad an die Schleimhautrinne am Nasenboden.

Der Ductus nasopalatinus zieht in der Regel bei allen untersuchten Myodonta
und Geomyoidea schridg von dorsorostral nach caudoventral durch den Gaumen, wobei
der Vorderrand wesentlich flacher ist als der Hinterrand (WOHRMANN-REPENNING 1981,
RUF 1999). Mit zunehmendem Alter verlagert er sich etwas caudad. Sehr junge Stadien
wie Sigmodon 1 u. 2, Micromys, Gerbillus, aber auch Rattus 1 u. 2 (RUF 1999),
Lophuromys, Meriones und Jaculus besitzen einen gerade durch den Gaumen tretenden
Ductus nasopalatinus. Bei Apodemus flavicollis und Dipodomys zieht er schrig nach
rostral durch den Gaumen. Bei den Gerbillidae und bei Lophuromys ist der Ductus
nasopalatinus zusdtzlich stark nach rostral vorgewolbt. Mus 4, Rattus (RUF 1999) und
Dipodomys weisen am Ductus nasopalatinus einen kleinen rostroventralen, Mus 2 und
Dendromus einen kleinen caudalen Recessus auf. Wie im jiingsten Stadium von
Peromyscus besitzen auch Apodemus flavicollis, Micromys und Gerbillus caudal der
Ductus nasopalatini noch Reste der epithelialen Verwachsungsnaht des sekundiren
Gaumens.

Bei Meriones, Gerbillus und Jaculus ist die laterale Lamelle der Cartilago paraseptalis
rostral nicht verkiirzt, so dass der ,,outer bar* caudal etwa in deren Mitte entspringt und
dabei eine laterale Knorpelrinne abtrennt (Abb. 8, 9, 85, 95b, 96b). Diese kann als Rest
derCartilago ductus nasopalatinus gedeutet werden, da sie direkt rostral
an der Cartilago paraseptalis entspringt. Zum Ductus nasopalatinus besteht aufgrund der
Caudalverschiebung der Papilla palatina kein Kontakt mehr. Unterhalb der caudalen
»outer bar“-Hilfte, und damit an gleicher Stelle wie bei den Gerbilliden und Jaculus,
bildet sich am lateralen Rand der Cartilago paraseptalis von Lophuromys eine ventrale
Crista aus, die caudad dicker und breiter wird, und recht prominent hinter dem Ductus
nasopalatinus endet (Abb. 80a-b). Hierbei konnte es sich demnach um eine stark
reduzierte Cartilago ductus nasopalatinus handeln. Bei Sigmodon 3 u. 4 befinden sich
sowohl am Nasenboden rostral des Ductus nasopalatinus als auch lateral des Ductus zwei
Knorpelstrukturen, die aufgrund ihrer Lage ebenfalls als Derivate der Cartilago ductus
nasopalatini interpretiert werden konnen (Abb. 55a-b, 56a-b).

EineCartilago palatina tritt neben Peromyscus nur bei Mesocricetus 6 auf. Am
Hinterrand des Ductus nasopalatinus finden sich bei Mesocricetus stellenweise noch
unvollstindig verknorpelte Strukturen. Dendromus weist caudal und ventromedial des
Ductus nasopalatinus eine blastematdse Verdichtungszone auf, die sich moglicherweise
zu einer Cartilago palatina ausdifferenziert.
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3.2.5 Lamina transversalis posterior

Relativ spdt in der Ontogenese schldgt in der Pars posterior der Unterrand des hinteren Paries nasi
(Planum antorbitale) nach medioventral um und bildet so die Lamina transversalis posterior (FAWCETT
1917, DE BEER 1937, STARCK 1941, 1967, KUHN 1971). Gleichzeitig dehnt sich der Recessus
ethmoidalis caudad aus (KUHN 1971). Reste einer durchgehenden Verbindung zur Cartilago paraseptalis
finden sich oft in Form eines Processus paraseptalis posterior, der der Lamina transversalis posterior
anliegt (KUHN 1971). Bei vielen Mammalia schiebt sich der Vomer zwischen Lamina transversalis
posterior und Septum nasi; durch Synostose mit der Lamina transversalis posterior beteiligt er sich
erheblich am Aufbau des hinteren Nasenbodens (FUCHS 1909, ELOFF 1951a).

Peromyscus:
Rostral der Lamina transversalis posterior besteht zundchst eine Schleimhautbriicke

zwischen Paries nasi und Septum nasi, in die die Lamina bis Stadium 4 hineinwéchst. Die
Lamina transversalis posterior ist bis auf ihr caudales Ende medial in keinem der hier
untersuchten Stadien mit dem Septum nasi verwachsen.

In Stadium 1 beginnt die Lamina transversalis posterior am Hinterende des Recessus
maxillaris als medialer Auswuchs des Paries nasi. Schon vor der Lamina transversalis
posterior besitzt der Vomer seitlich fliigelartige Strukturen, die Alae. Diese gehen in den
medialen Vorderrand der Lamina transversalis posterior iiber. Die Lamina transversalis
posterior besteht groBtenteils noch aus Vorknorpel (Abb. 14b). Sie liegt von ventrolateral
dem Septum nasi an und bildet so eine laterad schrig abfallende Platte (Abb. 14b, 15a).
Im Ubergangsbereich in die Cupula nasi posterior wird sie sehr dick, zunehmend steiler
und rollt sich medial nach oben ein (Abb. 15a). Der freie Rand fusioniert dabei medial
mit der Lamina infracribrosa.

In Stadium 2 beginnt die Lamina transversalis posterior noch neben dem Recessus
maxillaris (Abb. 28). Der Vorderrand der Lamina transversalis posterior ist konkav (Abb.
3, 5). Sie beginnt nun rostromedial mit dem Vomer zu verschmelzen, dessen Alae rostral
prominenter geworden sind (Abb. 3, 27, 29, 30). Der Vomer beteiligt sich vor allem
rostral zu einem erheblichen Anteil am Aufbau der Lamina transversalis posterior. Seine
caudalen Knochenspangen schlieBen die Liicke zwischen Septum nasi und Lamina
transversalis posterior (Abb. 3). Der Vomer bildet nur in diesem Entwicklungsstadium
ventromedial an seinen Spangen eine breite Crista aus, so dass sich der Abstand zwischen
Septum nasi und Ductus nasopharyngeus vergroBert (Abb. 29).

Bis in Stadium 3 hat sich die Lamina transversalis posterior noch weiter nach vorne und
der Recessus maxillaris nach hinten verlidngert, so dass die Lamina bereits vor dem
Hinterende des Recessus und noch im unpaaren Abschnitt des Vomer beginnt (Abb. 39).
Die Lamina transversalis anterior ist rostromedial nicht vom Vomer zu unterscheiden.
Der laterale Bereich des Vorderrands der Lamina transversalis posterior wichst
ventromedial von der Lamina horizontalis aus. Die Lamina transversalis posterior ist
rostral relativ gerade und nur leicht nach dorsal gewélbt, weiter caudal jedoch wie in den
beiden jlingeren Stadien laterad schrig abfallend (Abb. 39, 40, 41). Der mediale Rand der
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Lamina transversalis posterior einschlieBlich des Vomer hat sich medial verbreitert und
umgreift das Septum nasi von ventrolateral (Abb. 40). Der Vomer endet deutlich weiter
hinten zu Beginn der interorbitalen Basalplatte.

Bis Stadium 4 haben sich die Alae des Vomer und die Lamina transversalis posterior
noch weiter rostrad bis an den Vorderrand der Schleimhautbriicke ausgedehnt (Abb. 51).
Die Lamina transversalis posterior ist nun vollstindig ossifiziert und bildet eine sehr
diinne Knochenlamelle, die rostral etwas schridg nach lateral abfillt, weiter caudal
kuppelformig und zum Hinterende der Nasenkapsel hin erneut sehr schrig ist (Abb. 52,
53, 54). Lateral stiitzt sich die Lamina transversalis posterior auf dem Maxillare ab; vom
verknocherten Paries nasi bleibt sie durch eine Fissur getrennt (Abb. 52, 53).

Vergleich:
Der Lamina transversalis posterior ist bei fast allen anderen Muroidea

und bei den Geomyoidea wie bei Peromyscus gut entwickelt (eig. Beob., ELOFF 1951b,
YOUSSEF 1966, RAJTOVA 1972b, KADAM 1976, WOHRMANN-REPENNING 1982, FRICK
1986, HAUCK 1987, RUF 1999). Bei Tatera (KADAM 1972/73), Rhabdomys (ELOFF
1951b) und Mus (FRICK 1986) schldgt der Unterrand des Planum antorbitale mediad um
und wéchst zur Lamina transversalis posterior aus. Apodemus flavicollis besitzt eine
grofitenteils noch vorknorpelige Lamina transversalis posterior. Bei Arvicola ist sie
auffallend lang und reicht bis in die Pars lateralis (FAWCETT 1917); bei Tatera (KADAM
1972/73), Otomys (ELOFF 1948) und Jaculus ist sie hingegen stark verkiirzt (Abb. 8, 10).
KADAM (1976) beschreibt bei einem 10 mm KL-Stadium von Mesocricetus und bei
einem 10 mm KL-Stadium von Mus eine auffillig kurze Lamina transversalis posterior.
In alteren Entwicklungsstadien untersuchten Stadien dieser beiden Arten liegt eine
wohlentwickelte und lange Lamina transversalis posterior vor (eig. Beob., FRICK 1986).
Diese Beobachtungen weisen darauf hin, dass sich die Lamina transversalis posterior im
Laufe der Ontogenese nach vorne ausdehnt. Bei allen Cricetiden auler Sigmodon und
Phyllotis sowie bei den Arvicoliden, einigen Muriden (Dendromus, Apodemus sylvaticus,
Mus, Lophuromys) und Dipodomys ist die Lamina transversalis posterior rostral laterad
schrag abfallend. Bei allen anderen hier untersuchten Arten bleibt sie in diesem Bereich
eher waagerecht (Abb. 57) (eig. Beob., RUF 1999). Nur bei Sigmodon 4 und Acomys ist
die Lamina transversalis posterior caudal wie bei Peromyscus aufgrund des Ductus
nasopharyngeus stark dorsad gewolbt. Bei allen anderen Arten ist die Lamina hier
ebenfalls waagerecht und im Bereich der Cupula nasi posterior ventrad vorgewolbt (eig.
Beob., RUF 1999). Die Lamina transversalis posterior von Sigmodon 3 besitzt lateral eine
ventrale Crista und weiter caudal am medialen Rand einen Processus anterior. Bei
Rhipidomys besitzt der Vorderrand der Lamina transversalis posterior lateral einen
Processus anterior. Auch bei Rhabdomys tritt caudal eine ventrolaterale Crista auf. Bei
Mus 4 ragt ein Processus ventrolateral an der Lamina transversalis posterior nach caudal.
Bei Rattus (RUF 1999) tritt rostroventral am Umschlagspunkt in die Lamina transversalis
posterior eine deutliche Crista auf, die ventral als Processus maxillaris posterior auf dem
Maxillare ruht. Weiter caudal existiert zusitzlich ein ventraler Fortsatz, der sobald er
verknOchert ist, sich stark mit dem Palatinum verzahnt (RUF 1999).
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Bei allen hier untersuchten Arten befindet sich rostral der Lamina transversalis posterior
eine relativlange Schleimhautbriicke zwischen Septum nasi und Paries nasi, die
mit zunehmendem Alter durch die rostrale Ausdehnung der Skelettstrukturen, wie bei
Mesocricetus, Mus und Rattus (RUF 1999) zu beobachten, ausgefiillt wird. Bei Meriones
schniirt sich von dorsal her ein caudal blind endender Recessus in diese
Schleimhautbriicke ab.

Bei Rattus 1-3 (RUF 1999), Jaculus und Thomomys entspringt rostromedial an der
Lamina transversalis posterior ein Processus paraseptalis posterior. Die
Cartilago paraseptalis communis von Dipodomys liegt zundchst zwischen Septum nasi
und einem medialen Processus anterior der Lamina transversalis posterior, mit dem sie
weiter caudal fusioniert. Bei Arvicola geht die Lamina transversalis posterior
rostromedial in die Cartilago paraseptalis communis iiber (FAWCETT 1917).

Bei allen Cricetiden, mit Ausnahme von Sigmodon und den jiingeren Stadien von Akodon
und Mesocricetus, bei Arvicola (FAWCETT 1917), den Gerbillidae, bei Dendromus,
Apodemus sylvaticus, A. flavescens, Rattus 4 u. 5 (RUF 1999) und Dipodomys erstreckt
sich die Lamina transversalis posterior vorne bis neben den Recessus
maxillaris. Bei allen anderen hier untersuchten Arten und Stadien liegt sie caudal
des Recessus maxillaris.

Wie bei Peromyscus ist die Lamina transversalis posterior auch bei den iibrigen
Myodonta und bei den Geomyoidea zu keinem Zeitpunkt (abgesehen vom &uflersten
Hinterende an der Cupula nasi posterior) mit dem Septum nasi verwachsen (eig.
Beob., FAWCETT 1917, ELOFF 1948, 1951b, YOUSSEF 1966, RAITOVA 1972b, KADAM
1972/73, 1976, WOHRMANN-REPENNING 1982, FRICK 1986, HAUCK 1987, RUF 1999). In
einem 15 mm KL-Stadium von Tatera soll die Lamina transversalis posterior mit dem
Septum nasi fusionieren (KADAM 1972/73). Je nachdem ob das Hinterende der Lamina
transversalis posterior mit dem Septum nasi oder mit der Lamina infracribrosa verwichst,
sind die ventralen Sulci eng und tief oder breit und sehr tief (Abb. 55b).

Die Lagebeziehungen des Vo mer, seiner Alae und die von ihm induzierte Ossifikation
der Lamina transversalis posterior bei den Myodonta und Geomyoidea ist mit den
Verhiltnissen bei Peromyscus vergleichbar (Abb. 8, 57) (eig. Beob., FAWCETT 1917,
ELOFF 1948, 1951a,b, YOUSSEF 1966, RAJTOVA 1972b, KADAM 1972/73, 1976, HAUCK
1987, RUF 1999). Die sehr jungen Stadien von Apodemus flavicollis und Gerbillus
besitzen rostral der Lamina transversalis posterior an ihrem Vomer keine laterale
fligelformige Verlingerung der Ala. Bei Dendromus und den Geomyoidea fehlt diese
Struktur ebenfalls. In Stadium 2 von Sigmodon ist der Vomer im Bereich der Lamina
transversalis posterior rostral stark verbreitert und schiebt sich iiber den knorpeligen
Anteil der Lamina. Bei Akodon 2 und Mus 1 sind die Lagebeziehungen genau umgedreht:
hier liegt der Knorpel auf dem Vomer. In Stadium 3 von Sigmodon tritt caudal eine
auffallend breite Fissur zwischen Vomer und Lamina transversalis posterior auf.

Die Ossifikation geht offensichtlich vom Vomer aus, der rostral demnach einen
Mischknochen darstellt. Die Verknocherung dehnt sich mit zunehmendem Alter laterad
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und caudad aus. Caudal ossifizieren Vomer und Lamina transversalis posterior getrennt
voneinander. Auffillig ist, dass die Ossifikation der Lamina transversalis posterior bei
den Muroidea wesentlich frither einsetzt als bei Jaculus und den Geomyoidea. Bei
ersteren findet man in fast allen Fetalstadien bereits eine groftenteils verknocherte
Lamina transversalis posterior (eig. Beob., FAWCETT 1917, ELOFF 1948, 1951a,b,
HAUCK 1987, SCHRENK 1989, RUF 1999).

3.3 Cavum nasi (Nasenbinnenraum)

Das Septum nasi teilt den Innenraum der Nasenkapsel in zwei symmetrische Hélften. Das Cavum nasi (=

Nasenbinnenraum) wird nach VOIT (1909) und REINBACH (1952) in vier Abschnitte unterteilt:

Die Pars anterior (REINBACH) = Pars maxillonasoturbinalis (VOIT) erstreckt sich von der Cupula nasi
anterior bis zur Crista semicircularis und wird durch Margino-, Atrio-, Maxillo-, Naso- und ein evtl.
vorhandenes Rostroturbinale gegliedert.

Die Pars lateralis (REINBACH) = Recessus lateralis oder Pars intermedia (VOIT) liegt lateral der Pars
anterior und Pars posterior und entspricht der lateralen Prominentia des Paries nasi. Sie enthilt den
Recessus maxillaris (REINBACH) = Recessus laterales inferiores anterior und posterior (VOIT) und die
dorsal gelegenen Recessus frontalis und frontoturbinalis (REINBACH) = Recessus lateralis superior
(VorITt). Der Recessus frontoturbinalis wird durch die Frontoturbinalia untergliedert und vom
Recessus maxillaris durch die Lamina horizontalis und das Septum frontomaxillare getrennt.

Die Pars posterior (VOIT) = Pars ethmoturbinalis (REINBACH) umfasst den Recessus ethmoturbinalis,
der die Ethmoturbinalia beherbergt und bei Sdugern durch die caudale Ausdehnung des
Antorbitalraumes bis in eine subcerebrale Lage entsteht (GAUPP 1906, STARCK 1982b). Die
Abgrenzung zum Pharynx erfolgt durch die Lamina transversalis posterior.

Zwischen dem Septum nasi, den medialen Réandern der Ethmoturbinalia, der Lamina cribrosa und der
Fenestra basalis erstreckt sich der paraseptale Raum (REINBACH). Er steht mit dem Recessus
ethmoturbinalis direkt, mit dem Recessus lateralis {iber den Hiatus semilunaris in Verbindung.

Die Ursprungsorte der Fronto- und Ethmoturbinalia werden nach REINBACH (1952) als Paries conchalis

zusammengefalit und in folgende Elemente unterteilt:

- Unter der Pars libera versteht man den Pariesabschnitt, der die AuBlenwand des Recessus
ethmoturbinalis und des Recessus frontoturbinalis bildet. Sie entspricht ungefidhr dem Planum
antorbitale (TERRY 1917).

- Die Pars obtecta ist eine Knorpelplatte, die im Innern der Nasenkapsel nach caudoventrad schrig
abfillt. Sie besteht aus der Lamina horizontalis, die das Dach des Recessus maxillaris bzw. den
Boden des Recessus frontoturbinalis bildet, und der Lamina verticalis, dem Ansatzort des
Ethmoturbinale 1 (SCHLIEMANN 1966). Die Lamina horizontalis verstreicht caudolateral im Paries
nasi. Die Lamina verticalis begrenzt den Recessus frontoturbinalis von medial, sitzt der Lamina
horizontalis dorsal auf und geht in die Pars libera tiber.

Nach REINBACH (1952) sollen zuerst die Fronto-, Ethmo- und Interturbinalia, zuletzt dann durch aktives

Auswachsen die Epiturbinalia (= ,,sekundére Blitter* im Sinne PAULLIs 1900) entstehen.
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3.3.1 Septum nasi und Glandula nasi medialis

Das Septum nasi bildet mit dem sich caudal anschlieBenden Septum interorbitale (Lamina trabecularis)
als Pars interorbitonasalis den rostralen Anteil des ”central stem” (FAWCETT 1917). Durch
Verschmelzung der rostralen Trabeculae cranii und der medialen Nasenkapselwédnden entsteht das
Septum nasi frith in der Ontogenese (NOORDENBOS 1905, TERRY 1917, MATTHES 1921, DE BEER 1937,
SLABY 1960, STARCK 1967, 1979, NOVACEK 1993). Es ist jedoch noch nicht geklért, ob es sich beim
Septum nasi nicht doch um eine Neubildung handelt (ZELLER 1989). STRUTHERS (1927), SLABY (1960)
und SPATZ (1963, 1964) halten den typischerweise verdickten Ventralrand des Septum nasi fiir
eingeschmolzenes Trabekelmaterial. Septoturbinalia und vergleichbare Schleimhautleisten am Septum
nasi kommen in variabler Lage und Anzahl bei vielen Theria vor (MESS 1994). Durchbrechungen im
rostralen Nasenseptum (Fenestra internasalis), die jedoch nur die skelettalen Elemente betreffen, wurden
ebenfalls bei vielen Eutheria beobachtet (SPURGAT 1896, STARCK 1941, KUHN 1971). Die Glandula nasi
medialis flankiert das Septum nasi und besteht bei Rodentia aus mehreren Untereinheiten, die rostral am
Septum nasi miinden (BROMAN 1921). Caudal gelegene, paraseptale Driiseneinheiten miinden direkt in
das Jacobsonsche Organ und werden in Kapitel 3.2.3 besprochen.

Peromyscus:
In Stadium 1 ist das Septum nasi ganz vorne sowie im oberen Drittel in der Pars posterior

noch vorknorpelig. Im hinteren Abschnitt der Pars anterior wird es zunehmend dicker
und ventral tropfenformig (Abb. 13a-b, 14a-b). Auf Hohe des Processus alaris superior
befindet sich in der Mitte des Septum nasi ein kleines Foramen, das durch eine Lamina
membranacea (STARCK 1941) verschlossen bleibt und im Folgenden als Fenestra
internasalis anterior bezeichnet werden soll (Abb. 12a). Die Nasenschleimhaut ist von
dieser Fenestra jedoch nicht betroffen. Die Fusion von Septum nasi und Lamina
transversalis anterior zu einer Zona annularis ist noch nicht vollstindig abgeschlossen:
Zwischen beiden Strukturen bestehen noch deutliche Fissuren (Abb. 12b). Auch
zwischen der noch vorknorpeligen Lamina cribrosa, der Lamina infracribrosa und dem
Nasenseptum existieren noch lange Liicken (Abb. 15a). Das Septum nasi erhebt sich
deutlich tiber die Cupula nasi anterior (Abb. 15b). Dieses verstreicht caudal der Cupula
nasi posterior als Grat auf der im Querschnitt rautenformig bis querovalen interorbitalen
Basalplatte. Die dorsalen und mittleren Anteile der Glandula nasi medialis bestehen in
diesem Entwicklungsstadium nur aus kurzen Driisengidngen, die bereits iiber der Lamina
transversalis anterior enden.

Bis Stadium 2 ist das Septum nasi vollstindig verknorpelt. Die Fenestra internasalis
anterior hat sich geschlossen; das Septum nasi ist mit der Lamina transversalis anterior
und der Lamina infracribrosa vollstindig verwachsen. Auf Hohe des Processus alaris
superior befindet sich dorsal und ventral am Septum eine Schleimhautfalte; die
Schleimhaut dazwischen liegt dem Nasenseptum eng an. Diese verdiinnte Zone verjiingt
sich bis zur Lamina transversalis anterior (Abb. 17b, 18a-b, 19a). In die ventrale
Schleimhautleiste ragt vom Processus lateralis ventralis bzw. vom Septum nasi und der
Lamina transversalis anterior ausgehend eine dorsad gerichtete Knorpelleiste hinein;
diese verwéchst caudal mit dem Nasenseptum und bildet so ein Septoturbinale (Abb. 18a-
b, 19a). Das Septoturbinale ist weiter caudal nicht mehr sehr prominent und verstreicht zu
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Beginn der Cartilago paraseptalis in der ventralen Septumverdickung (Abb. 19b). Uber
dem Septoturbinale ist die Nasenschleimhaut bis auf Hohe des ,,outer bar“ deutlich
verjingt (Abb. 19b, 20a-b). Unter der Lamina cribrosa besitzt das Septum nasi im
Querschnitt betrachtet eine mehr oder weniger ausgepragte Sanduhrform, die durch eine
leichte, dorsale Vorwolbung hervorgerufen wird (Abb. 27, 28). Dorsal treten hier
wiederholt Perforationen durch Blutgefdf3e auf, so dass Septum nasi und Lamina cribrosa
nur liickenhaft verbunden sind (Abb. 29). Im Bereich der Pars posterior besteht nun
ventral Kontakt zum Vomer, der das Septum nasi umgreift (Abb. 22, 23, 24, 25, 26, 27).
Caudal der Nasenkapsel wird der ,,central stem* rasch queroval; dessen dorsaler Grat aus
Stadium 1 ist verschwunden. Die Glandula nasi medialis hat sich mittlerweile deutlich
ausdifferenziert. Im Bereich der Radix des Processus alaris superior treten am Septum
nasi dorsal und in der Mitte zwei Driisengdnge auf (Abb. 17b). Der untere ist sehr kurz,
zum oberen gesellen sich weitere Ginge, die allméhlich caudoventrad verlaufen (Abb.
18a-b, 19a-b). Neben dem Septoturbinale miindet liber der Pars posterior der Lamina
transversalis anterior ein dritter, ventraler Driisengang, der kurz vor dem ,,outer bar*
endet. Die dorsale Driise erstreckt sich weit caudad und liegt den paraseptalen
Driiseneinheiten an, die in das Jacobsonsche Organ miinden (Abb. 19b, 20a-b, 21a-b, 22).

In Stadium 3 ist das Septum nasi dorsal des Septoturbinale verjiingt (Abb. 34a-b).
Septoturbinale und verjlingtes Septum nasi erstrecken sich bis zur Cartilago paraseptalis.
Hinter dem Limbus praecribrosus verkndchert das Septum nasi von der Lamina cribrosa
ausgehend nach ventral. Der Bereich dieser Ersatzverknocherung reicht bis zu Beginn
des Ethmoturbinale 3 (Abb. 39). Die Anzahl der Driisengénge der Glandula nasi medialis
hat stark zugenommen (Abb. 34a-b, 35, 36).

Das Septum nasi ist in Stadium 4 rostral des Processus alaris superior sehr diinn
geworden (Abb. 42a-b, 43). Die Nasenschleimhaut legt sich dem Septum nasi eng an. Da
das Tectum nasi hier stellenweise bereits resorbiert ist, besteht die Verbindung zu diesem
nicht mehr durchgehend; weiter caudal stiitzt das Septum nasi die Nasalia (Abb. 43, 47,
48, 49). Das Septoturbinale hat sich im Vergleich zu den jlingeren Stadien rostrad etwas
verldngert und ist iiber der Pars anterior der Lamina transversalis anterior sehr prominent
(Abb. 44, 45, 46). Hier befindet sich auch zwischen Septoturbinale und Lamina
transversalis anterior ein Ossifikationszentrum im Septum nasi (Abb. 44). Etwas weiter
caudal liegt das Septum nasi ventral frei in einem Fettkorper, da die Pars posterior der
Zona annularis groBtenteils resorbiert wurde (Abb. 45). Ein dorsales
Verknocherungszentrum befindet sich caudal des Processus alaris superior, ein weiteres
beginnt rostral des Limbus praecribrosus und breitet sich ventrad bis fast zum Unterrand
des Septum nasi aus (Abb. 48, 49, 50, 51, 52, 53). Caudal ist das verknocherte Septum
nasi sehr diinn, wéihrend der knorpelige Ventralrand prominent verdickt bleibt (Abb. 53).
Im Bereich der Cupula nasi posterior ist das nun sehr breite Septum nasi noch knorpelig
und wird von der bereits verknocherten Cupula nasi posterior vollstindig umschlossen
(Abb. 54). Am Ubergang zum ,.central stem* ossifiziert das im Querschnitt hochovale
Septum nasi. Der dorsale Anteil der Glandula nasi medialis ist sehr gro3 und endet erst
iiber der Lamina transversalis posterior (Abb. 44, 45, 46, 47, 49, 50, 51).
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Vergleich:
Das Septum nasi der hier untersuchten Arten stimmt in Form und Ausdehnung mit

dem von Peromyscus liberein (eig. Beob., FAWCETT 1917, ELOFF 1948, 1951b, YOUSSEF
1966, RAITOVA 1972b, KADAM 1972/73, 1976, HAUCK 1987, RUF 1999). Bei Rattus
(VIDIC et al. 1972) und Mus (FRICK 1986) wurde eine unpaarige Anlage des Septum nasi
beobachtet. Bei Mesocricetus ist in einem 6 mm KL-Stadium das Septum nasi rostral z.T.
noch blastematos, wihrend der Rest bereits aus Vorknorpel besteht (KADAM 1976). Die
Verknorpelung des Septum nasi ist bei Mus 1 und bei Micromys dorsal direkt unter der
Lamina cribrosa noch nicht abgeschlossen. Die Ossifikation der Nasenscheidewand
beginnt ebenfalls dorsal unter der Lamina cribrosa und schreitet zunidchst von rostral
nach caudal sowie ventrad voran; ist der subcerebrale Bereich verknochert, dehnt sich
diese Zona rostrad aus. Praenatal beginnt die Verknocherung bei Sigmodon, Cricetus und
Acomys, postnatal bei Mesocricetus, Mus und Rattus (RUF 1999). Beim iltesten Stadium
von Mus beginnt das diinne Septumstiick wie bei Peromyscus 4 unter dem caudalen
Septoturbinale zum Ethmoid zu verkndchern.

Bei allen hier untersuchten Arten tritt in der hinteren Hélfte des Septum nasi wie bei
Peromyscus ein im Querschnitt sanduhrformiger Wulst auf (RUF 1999). Des Weiteren
treten dorsocaudal am Septum nasi bei Apodemus sylvaticus, Apodemus flavicollis und
Thomomys an unterschiedlichen Stellen weitere Schleimhautwiilste und knorpelige
Leisten auf. Bei Thomomys handelt es sich wie beim rostralen Septoturbinale um
aufgelagertes Knorpelmaterial. Bei allen Arten ist das Septum nasi im Bereich der
Lamina cribrosa fiir den Durchtritt von Arterien perforiert (Abb. 79). Das Septum nasi
der Gerbillidae ist rostral der Lamina transversalis anterior ventrad verldngert und endet
frei, da die Processus laterales ventrales reduziert sind (Abb. 70b, 71a-b).

Eine Fenestra internasalis anterior tritt auch bei Phodopus (eig. Beob.,
contra: HAUCK 1987), Lemmus, Arvicola (FAWCETT 1917: hier als Foramen internasale
bezeichnet), Acomys, einem 10 mm KL-Stadium von Mus (KADAM 1976) und Jaculus
(eig. Beob., SCHRENK 1989) auf (Abb. 66, 67a, 78, 82¢). Bei Dendromus und Micromys
ist die Nasenscheidewand an betreffender Stelle stark ausgediinnt. Lemmus scheint in der
Fenestra internasalis anterior keine Lamina membranacea zu besitzen; weiter caudal
befindet sich am Septum nasi ein weiteres auffdllig ausgediinntes Areal.

Ein caudal iiber der Lamina transversalis anterior gelegenes, verdiinntes Areal des
Septum nasi, das sich bis zur Cartilago paraseptalis erstrecken kann, existiert bei den
Sigmodontinae mit Ausnahme von Rhipidomys und Geoxus, bei den Cricetinae, bei
Lemmus, allen Gerbillidae, Muridae und bei Dipodomys (eig. Beob., FRICK 1986,
SCHRENK 1989, RUF 1999) (Abb. 72, 77, 89b). Im Laufe der postnatalen Entwicklung
wird das Septum nasi an dieser Stelle sehr diinn wie man bei Mesocricetus, Rattus (RUF
1999) und Mus (eig. Beob., FRICK 1986) beobachten kann. Rattus 5 und Mus 5 u. 6
besitzen hier schlieBlich eine sehr grofe Aussparung im Septum nasi, die als
Fenestra internasalis posterior bezeichnet werden soll und die durch
hauchdiinne Schleimhaut bedeckt bleibt. Bei Sigmodon, Akodon und Acomys (eig. Beob.,
RUF 1999) wird das Septum nasi bereits praenatal sehr diinn.
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Einige Arten besitzen rostral der Lamina transversalis anterior ein rostrales
Septoturbinale, das bei Jaculus unter der Fenestra internasalis anterior liegt (Abb.
63b, 65, 83a, 89a). In den élteren Stadien von Sigmodon, bei den Cricetinae (eig. Beob.,
RUF 1999), Apodemus sylvaticus, Acomys, Jaculus und Thomomys ist dieses Septo-
turbinale sehr deutlich ausgepragt. Akodon, Phyllotis, die Gerbilliden und Dipodomys
besitzen ein nicht sehr deutliches Septoturbinale an dieser Stelle; bei den Arvicolinae und
bei Phyllotis ist ein zusdtzlich ventral des Septoturbinale gelegener Schleimhautwulst
vorhanden (Abb. 69).

Zwischen Lamina transversalis anterior und verdiinntem Septumareal bzw. Fenestra
internasalis posterior tritt bei allen hier untersuchten Arten und Stadien ein mehr oder
weniger prominentes caudales Septoturbinale auf, das wie bei Peromyscus
in der ventralen Septumverdickung vor der Cartilago paraseptalis verstreicht (eig. Beob.,
FAWCETT 1917, SCHRENK 1989, RUF 1999) (Abb. 64, 68, 77, 83b, 84a, 88b, 89a-b). Bei
Lemmus, Jaculus und Dipodomys ist es sehr prominent. Rhipidomys, Apodemus
flavicollis (eig. Beob., RUF 1999) und Micromys besitzen an betreffender Stelle,
moglicherweise aufgrund des noch nicht weit fortgeschrittenen Differenzierungs-
stadiums, einen Schleimhautwulst. Bei Gerbillus endet das Septoturbinale als Blastem-
leiste. Bei Thomomys liegt dem nur schwach entwickelten Septoturbinale hinter der
Lamina transversalis jederseits eine isolierte Knorpelleiste auf (Abb. 92b, 93). Das
Septoturbinale von Dipodomys endet ebenfalls als aufgelagerter Knorpel. Bei Akodon,
Dendromus, Mus, Acomys (RUF 1999) und Jaculus handelt es sich um zwei
konvergierende Turbinalia, die sich caudal zu einem ventralen vereinigen, wobei das
dorsale nicht sehr prominent ist. Bei Geoxus, Phodopus und Microtus beginnt das
caudale Septoturbinale dorsal am Septum nasi und wandert caudoventrad (eig. Beob.,
RUF 1999). Das caudale Septoturbinale erhebt sich bei allen Sigmodontinae aufler
Rhipidomys und Geoxus, bei Lemmus, Gerbillus, Dendromus, Mus, Rhabdomys und
Lophuromys aus einem basalem Absatz iiber der Lamina transversalis anterior. Das
Septum nasi ist unterhalb des caudalen Septoturbinale bei Akodon, Phyllotis, Auliscomys,
Lemmus, Lophuromys und ganz extrem bei Mus (RUF 1999) verjiingt. Bei Rattus
entwickelt sich das caudale Septoturbinale erst relativ spdt in der Ontogenese (RUF
1999).

EinSeptum interorbitale tritt bei Sigmodon 3 u. 4, Phyllotis, Mesocricetus 5
u. 6, Acomys 1, Mus 5, Micromys, Rhabdomys, Gerbillus und den Geomyoidea auf. Bei
diesen Arten ist das Septum nasi am Ende der Nasenkapsel zundchst hoher als breit. Bei
Micromys endet es mit einem dorsalen Processus und befindet sich wie auch bei
Thomomys grofitenteils hinter den Augen. Allen iibrigen hier untersuchten Stadien und
Arten der Myodonta fehlt ein Septum interorbitale (eig. Beob., RUF 1999).

Die drei Einheiten der Glandula nasi medialis sind bei den hier untersuchten
Arten durchaus mit denen von Peromyscus vergleichbar (eig. Beob., BROMAN 1921,
ADAMS & MC FARLAND 1972, VIDIC et al. 1972, RUF 1999) (Abb. u.a. 59, 61, 78, 81a-b,
82a-b). Es wird deutlich, dass die dorsalen und v.a. mittleren Driisengdnge mit dem
rostralen Septoturbinale (sofern vorhanden) assoziiert sind (Abb. 63b). Beide
Driiseneinheiten vereinigen sich mit zunehmendem Alter caudad bis sie sich iiber den
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zum Jacobsonschen Organ gehorenden Driisenanteil schieben. Der ventrale Driisengang
liegt auf dem caudalen Septoturbinale (Abb. 64, 68, 88b, 89a, 92b, 93). Nur bei Jaculus
handelt es sich hierbei um den mittleren Gang (Abb. 83b, 84a). Der dazu gehorende
Driisenkorper entwickelt sich in der Ontogenese erst spéter als die anderen. Bei
Mesocricetus, Dendromus und Lophuromys trennt die Fenestra internasalis posterior bzw.
das an dieser Stelle verjiingte Septum nasi die dorsale von der mittleren Driiseneinheit.

3.3.2 Glandula nasi infraseptalis

Ventral des Septum nasi liegt auf Hohe der Nagezahnalveolen in einer Knochenliicke zwischen den
Praemaxillaria bei allen bisher untersuchten Vertretern der Glires eine groB3e Nasendriise, die Glandula
nasi infraseptalis (BROMAN 1916, 1921). Der Driisenkdrper erscheint unpaar, besitzt jedoch mindestens
einen paarigen Ausfiihrgang, der sich etwas caudal des Ductus nasolacrimalis in der lateralen Nasenwand
in das Cavum nasi 6ffnet (BROMAN 1916, 1921, SCHRENK 1989).

Peromyscus:
In Stadium 1 besteht zwar bereits die Aussparung zwischen den Praemaxillaria, eine

Glandula nasi infraseptalis bzw. deren Ausfithrgdnge sind jedoch noch nicht ausgebildet.
Von caudoventral zieht ein Ast der Arteria palatina in die Knochenliicke.

In Stadium 2 fiillt die Glandula nasi infraseptalis die Knochenliicke bereits fast
vollstandig aus (Abb. 20b). Obwohl streckenweise nur einzelne Driisengédnge vorliegen,
sind beide Driisenkérper nicht mehr voneinander unterscheidbar. Die Aussparung
zwischen den Praemaxillaria liegt nach hinten etwas schrig abfallend im Gaumen. Sie
wird bis auf den vordersten Abschnitt von mediad ragenden Lamellen der Praemaxillaria
tiberdacht, caudal ist sie nach unten gedffnet (Abb. 3, 4, 20b). Der Ast der Arteria
palatina scheint die Glandula nasi infraseptalis zu versorgen. Zwischen Cartilago
paraseptalis und Lamina transversalis anterior spalten sich nun auf jeder Seite zwei
Ausfiihrginge ab, die ventral der Praemaxillaria dorsolaterad und rostrad verlaufen.
Rostral des Praemaxillare liegen die beiden etwa zwischen Processus posterior der
Lamina transversalis anterior und Ductus nasolacrimalis, den sie rostrad begleiten (Abb.
20a). Weiter vorne verlaufen die Ausfithrginge zwischen Ductus nasolacrimalis und der
Lamina transversalis anterior (Abb. 19a-b, 18a-b). Der zunichst dorsolateral liegende
Driisengang schiebt sich dabei in seinem weiteren Verlauf dorsal iiber den anderen.
Rostral der Lamina transversalis anterior weichen beide Ausfiihrgédnge auseinander. Der
dorsale zieht medial vom Ductus nasolacrimalis rostrodorsad und miindet medial der
Radix des Processus alaris superior in der Fenestra narina accessoria in das Cavum nasi
(Abb. 17a-b). Der ventrale Gang miindet weiter rostral davon etwa zugleich mit dem
Ductus nasolacrimalis in eine laterale Schleimhautfalte.

Bis Stadium 3 fiillt der unpaare Driisenkdrper die Knochenliicke im Praemaxillare
vollstindig aus. Die Glandula nasi infraseptalis beginnt in diesem Entwicklungsstadium
erst hinter dem Bereich des ,,outer bar“. Die Knochenliicke ist wie in Stadium 2 geformt,
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aber ventral nun vollstindig geschlossen und sehr groB3. Der Driisenkorper ragt sehr weit
nach vorne iiber die Abspaltung der Ausfiihrgiange hinaus. Das Praemaxillare besitzt hier
ein Foramen fiir den Durchtritt der Ausflihrginge (Abb. 34b). Neben den paarigen
Ausflihrgéingen sind weitere Driisengéinge sichtbar, die sich von diesen abspalten, jedoch
noch keinen Bezug zum eigentlichen Driisenkorper aufweisen (Abb. 34a, 33a-b).

Auf Hohe des ,,outer bar* ragen in Stadium 4 von dorsal die Knochenlamellen und von
ventral her Cristae in den Zwischenraum und damit auch in den Driisenkorper, der rostral
dadurch vollstindig geteilt wird. Die beiden Ausfiihrginge und weitere davon
abzweigende Drilisenginge verlaufen zunichst in einer ventral offenen Rinne des
Praemaxillare nach vorne. Auch rostral der Praemaxillaria findet man in Fettkorper
eingebettet neben den Ausfiihrgdngen weitere Driisenginge. Der weitere Verlauf der
beiden Ausfiihrgidnge pro Seite entspricht trotz caudal aufgeloster Lamina transversalis
anterior dem in den jiingeren Stadien (Abb. 46, 45, 44, 43).

Vergleich:
BROMAN (1921) unterscheidet eine Glandula nasi infraseptalis anterior s, minor und

posterior s. major und ordnete diesen Driisenteilen die Ausfiihrginge zu. Das vorliegende
Material gibt iiber diese Unterteilung wenig Aufschlul weswegen von einer solchen
Bezeichnung in dieser Arbeit abgesehen wird.

Die Glandula nasi infraseptalis samt Ductus fehlt Cricetus, Jaculus und
Dipus (eig. Beob., BROMAN 1921) (Abb. 63, 82, 83a-b, 84a-b). Bei den iibrigen bisher
untersuchten Muroidea und bei den Geomyoidea tritt eine Glandula nasi infraseptalis auf,
wobei die Lage in den Praemaxillaria, das Umwachsen durch diese und die Abspaltung
der Ausfiihrginge mit den Verhiltnissen bei Peromyscus vergleichbar sind (eig. Beob.,
BROMAN 1916, 1921, FAWCETT 1917, HAUCK 1987, RUF 1999) (Abb. 72, 92a-b, 93).
Nur Akodon 1 und Dipodomys besitzen keine Knochenliicke fiir die Aufnahme der
Glandula nasi infraseptalis. Beide Driisenkorper liegen weit voneinander getrennt in Sulci
der Praemaxillaria direkt unter dem Septum nasi; caudal enden sie noch vor der Cartilago
paraseptalis. Bei Sigmodon 1, Mesocricetus 1, Apodemus flavicollis und Micromys
existiert noch kein Driisenkorper sondern nur ein Driisengang auf jeder Seite, der
maximal bis unter die Lamina transversalis anterior ragt und hier blind endet. Bei
Microtus enden die Driisenkorper direkt hinter der Lamina transversalis anterior. In
Stadium 2 von Mesocricetus fehlt rechts ein Ausfiihrgang und die Driise ist auf dieser
Seite unterentwickelt (Abb. 64). Durch das Einwachsen der Praemaxillaria von dorsal
und manchmal auch ventral wird die Glandula nasi infraseptalis bei Akodon, Geoxus,
Mesocricetus, Meriones, Acomys und Mus sekundédr zumindest rostral und caudal geteilt.
Bei Thomomys treten zwei getrennte DriisenkOrper auf (Abb. 92b). In den élteren
perinatalen Stadien der hier untersuchten Arten dehnt sich die Glandula nasi infraseptalis
rostrad paarig aus. Bei Acomys und Dipodomys treten unter der Lamina transversalis
anterior zusétzliche Driisenlappen auf (Abb. 88b, 89a-b).

Nach BROMAN (1921) soll zwischen einer Glandula nasalis extracapsularis und einer
unter dem Septum nasi gelegenen Glandula nasi infraseptalis unterschieden werden. Die
Glandula nasalis extracapsularis erreicht die Liicke zwischen den Praemaxillaria nicht
und endet paarig im Bereich der Lamina transversalis anterior. Wie die eben
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beschriebenen Befunde zeigen, scheint die Glandula nasi infraseptalis im Laufe der
Ontogenese caudad auszuwachsen, so dass sie in dlteren Stadien immer infraseptal liegt.
Eine unterschiedliche Benennung erscheint mir daher nicht sinnvoll.

Die Anzahl der Ausfiihrgédnge ist recht variabel. So besitzen die Sigmodontinae,
Phodopus, Dendromus, Acomys, Mus, Rhabdomys, Lophuromys und Thomomys zwei
Ausfiihrgénge pro Seite (eig. Beob., BROMAN 1916, HAUCK 1987, RUF 1999) (Abb. 60,
62, 71, 74, 76, 77, 78, 92a). Bei Akodon, Sigmodon und Mus (BROMAN 1916) wird der
zweite Gang deutlich spiter in der Ontogenese angelegt und wichst zu einer zweiten
Glandula nasi infraseptalis aus, die mit der ersten eine mehr oder weniger einheitliche
Driisenmasse bildet. Mesocricetus, Microtus, Lemmus, Arvicola, Meriones und Gerbillus
besitzen nur einen Ausfiihrgang (eig. Beob., BROMAN 1916, 1921, FAWCETT 1917,
ADAMS & MCFARLAND 1972, RUF 1999) (Abb. 65, 69). Apodemus sylvaticus besitzt
rechts zwei und links drei (RUF 1999), Dipodomys beidseitig drei Ausfiihrgidnge (Abb.
88a-b). Bei Rattus variiert die Anzahl (1-2) der Ausfiihrginge sowohl zwischen den
Ontogenesestadien als auch den Korperseiten (BROMAN 1921, RUF 1999). Anhand des
Miindungsortes kann man die Ausfiihrgdnge der hier untersuchten Arten eindeutig wie
bei Peromyscus mit einem dorsalen oder ventralen Ausfiihrgang homologisieren. Danach
besitzen alle hier untersuchten Arten mit nur einem Ductus glandulae nasi infraseptalis
einen dorsalen Ausfiithrgang. Allerdings tritt bei Dendromus, Acomys 1 und Lophuromys
weiter hinten auf einer Seite eine Verdrillung der Ausfiihrgéinge auf. In Stadium 4 von
Sigmodon miindet links der ventrale Ausfiihrgang rostral der Lamina transversalis
anterior in den dorsalen, rechts endet der ventrale Gang blind. Bei Apodemus sylvaticus
miindet der zusétzliche mittlere Gang gleichzeitig mit dem ventralen; bei Dipodomys
miindet der mittlere mit dem Tranennasengang, der ventrale etwas weiter rostral (Abb.
87b). Die Ausfiihrginge von Thomomys miinden umgekehrt: der ventrale Gang miindet
zuerst, der dorsale weiter rostral zusammen mit dem Trdnennasengang (Abb. 91b).

Bei Phyllotis knickt der linke ventrale Gang noch vor der Lamina transversalis anterior
laterad ab, zieht durch die mimische Muskulatur bis in die Subcutis der Oberlippe hinein
und bildet hier auf Hohe der Incisura atriomaxilloturbinalis einen Driisenkdrper aus. Der
Driisengang von Lemmus, der einem dorsalen entspricht, liegt auf der rechten Seite und
zeigt das gleiche Verhalten; die Knochenliicke zwischen den Praemaxillaria bleibt leer
(Abb. 67b, 68). Bei Gerbillus miindet der einzige Ausfiihrgang weit caudal des Ductus
nasolacrimalis und endet als Driisenkorper zu Beginn der Lamina transversalis anterior
auf einem hoheren Niveau als diese.

3.3.3 Margino-, Atrio- und Maxilloturbinale

Der ventrale, nach medial umgeschlagene Pariesrand der Pars anterior diffferenziert sich in ein Margino-,
Atrio- und Maxilloturbinale (VOIT 1909, FAWCETT 1923, REINBACH 1952). Da diese Turbinalia bei
Rodentia hiufig zusammenhéngend auftreten (SCHRENK 1989), werden sie im Folgenden gemeinsam
besprochen. Das Marginoturbinale begrenzt im Naseneingang die Fenestra narina von dorsolateral
(FAWCETT 1923, REINBACH 1952, SCHRENK 1989). Caudal schliefit sich vor und iiber der Lamina
transversalis anterior das Atrioturbinale an (VOIT 1909, REINBACH 1952). Bei Lagomorpha und fast allen
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Rodentia tritt ein Atriomarginoturbinale auf (SCHRENK 1989). Das Maxilloturbinale der Mammalia wird
als Homologon der Concha inferior der Sauropsiden gedeutet (BEEKER 1903, GAUPP 1908, VOIT 1909,
WEBER 1927, STADTMULLER 1936, KUHN 1971, ZELLER 1983, 1989). Es beginnt etwa iiber dem
Hinterende der Lamina transversalis anterior, kann sich bis in den Recessus lateralis erstrecken und
begrenzt die obere Legalsche Furche (= Sulcus supraconchalis) von medial (VOIT 1909). Beim Adultus
konnen zur OberfldchenvergrofBerung Epiturbinalia auftreten (PAULLI 1900, REINBACH 1952). Zwischen
Margino- und Atrioturbinale tritt selten eine deutliche Incisura marginoatrioturbinalis auf. Eine Incisura
atriomaxilloturbinalis zwischen Atrio- und Maxilloturbinale ist hingegen recht haufig. Die
Nasenschleimhaut iiberbriickt meist die Incisuren zwischen den Turbinalia, so dass letztere zu einer
funktionellen Einheit werden. Margino- und Atrioturbinale dienen der Regulation des Luftstroms; an
beiden Turbinalia setzt dazu mimische Muskulatur an (MATER 1980).

Peromyscus:
In Stadium 1 sind Margino-, Atrio- und Maxilloturbinale groftenteils noch blastematos

(Abb. 12a-b). Das Marginoturbinale beginnt caudal der Nasendffnung zundchst als
Schleimhautwulst. Zwischen Margino- und Atrioturbinale befindet sich auf Hohe der
Radix processus alaris superior eine Stufe, d.h. das Atrioturbinale ragt weiter nach medial
in das Cavum nasi hinein als das Marginoturbinale. Dieser Einschnitt stellt die Incisura
marginoatrioturbinalis dar. Der Unterrand des Atrioturbinale wichst mit dem Paries nasi
zur Lamina transversalis anterior aus (Abb. 12b). Die Schleimhaut der Incisura
atriomaxilloturbinalis neigt sich in ihrem weiteren Verlauf nach hinten zur Seite und
fusioniert mit der Nasenschleimhaut der Seitenwand. Das Maxilloturbinale erhebt sich
hinter der Lamina transversalis anterior vom ebenfalls noch blastematésen, nach innen
umgeschlagenen Rand des Paries nasi. Es stellt eine niedrige Struktur dar, die caudal in
der Pars anterior fast nicht mehr auszumachen ist.

Bis Stadium 2 sind die drei Turbinalia fast vollstindig verknorpelt. Nur das
Maxilloturbinale weist distal noch sehr jungen Knorpel auf. Das Marginoturbinale
beginnt mit einem kurzen Processus anterior. Der rostrale Schleimhautfortsatz ist deutlich
kiirzer als im Stadium zuvor. Weiter caudal wird das Marginoturbinale zusammen mit
einem Stiick Paries nasi vom Rest der Seitenwand durch eine Fissur getrennt (Abb. 16d).
Die Incisura marginoatrioturbinalis ist nun eine deutliche Stufe (Abb. 5, 17a). Die Fissur
endet hier. Das Atrioturbinale bildet eine senkrechte Knorpelplatte, die dem nach
dorsomedial umgeschlagenen Pariesrand aufsitzt, neigt sich distal etwas laterad und ist
ventral verdickt (Abb. 17b, 18a). Uber der Pars anterior der Lamina transversalis anterior
wird das distale Ende des Atrioturbinale diinner und endet mit einem Processus posterior
(Abb. 5, 19a). Der proximale Rest bildet eine Crista auf der Lamina transversalis anterior.
Diese Crista wird im Bereich der Incisura atriomaxilloturbinalis schwicher und wéchst
dann zu einem niedrigen Maxilloturbinale aus, das iiber dem Hinterrand der Lamina
transversalis anterior mit einem sehr kurzen Processus anterior beginnt (Abb. 19a-b, 20a-
b, 21a). Uber der Lamina infraconchalis wird es sehr undeutlich und verstreicht an der
medialen Wand des Recessus maxillaris (Abb. 5, 21b).

Bis Stadium 3 hat sich das Marginoturbinale als Schleimhautwulst deutlich rostrad bis in
den Bereich der duBleren Nasenoffnung ausgedehnt. Das Knorpelskelett beginnt am
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Hinterrand der Nasenoffnung mit einem Processus anterior (Abb. 32c). Die Incisura
marginoatrioturbinalis hat sich etwas nach vorne verschoben. Das Atrioturbinale ist an
seinem Ubergang zum Paries nasi stark eingeschniirt und mediad abgeknickt. Es ist sehr
prominent, besitzt medial zwei flache Sulci fiir Génge der Glandula nasi lateralis (Abb.
33b). Zwischen der Fissur zum Paries nasi und der Lamina transversalis anterior tritt eine
weitere Liicke im Knorpel auf. Im Bereich der Incisura atriomaxilloturbinalis wolbt sich
die Schleimhaut medial vor. In diesen Auswuchs ragt noch iiber der Lamina transversalis
anterior der Processus anterior des Maxilloturbinale (Abb. 34a). Das Maxilloturbinale ist
nun wesentlich prominenter und hoher als in den Stadien zuvor und nimmt durch einen
ventralen Auswuchs die Form eines liegenden T an (Abb. 34b). Caudal wird es sehr
niedrig, bleibt jedoch bis in die Pars lateralis durchgehend erhalten (Abb. 35, 36).

Bis Stadium 4 hat sich der rostrale Processus des Marginoturbinale soweit nach vorne
verldngert, dass er noch im Bereich der Nasenoffnung beginnt und den Schleimhautwulst
ganz ausfiillt. Margino-, Atrio- und das rostrale Maxilloturbinale bestehen nun aus einem
deutlich zierlicheren Knorpelskelett als in den Stadien zuvor (Abb. 42a-b, 43, 44, 45).
Das Atrioturbinale hat sich medial am Marginoturbinale etwas rostrad vorbeigeschoben.
Von Margino- und Atrioturbinale wichst ventral eine Lamelle aus (Abb. 42a-b). Das
Atrioturbinale ist deutlich hoher als im Stadium zuvor und endet noch vor der Lamina
transversalis anterior mit einem Processus posterior (Abb. 43). Der Processus anterior des
Maxilloturbinale schiebt sich als rostral freies Element medial an der Schleimhaut der
Incisura atriomaxilloturbinalis vorbei (Abb. 44). Die das Atrioturbinale umgebende
Nasenschleimhaut bleibt im Bereich der Lamina transversalis anterior lateral als Wulst
erhalten und fusioniert erst hinter der Lamina mit der Schleimhaut der Seitenwand (Abb.
44, 45, 46). Zwischen Atrio- und Maxilloturbinale erstreckt sich auf der Lamina
transversalis anterior eine deutliche Crista (Abb. 45). Das Maxilloturbinale beginnt noch
tiber der Pars posterior der Lamina transversalis anterior und ist distal bereits verknochert
(Abb. 45). Knochen und Knorpel sind jedoch stets durch Bindegewebe getrennt. Das
verknocherte Maxilloturbinale wichst nun nach ventrolateral aus und ersetzt nach hinten
zunehmend den knorpeligen Anteil. Nach dorsolateral wichst ein Epiturbinale aus, das
sich distal mediad einrollt (Abb. 46, 47). Auf der linken Seite entsteht unter diesem ein
zweites, sehr kurzes Epiturbinale. Das vollstindig ossifizierte Maxilloturbinale wird
durch eine sehr breite Liicke vom Praemaxillare getrennt und sitzt diesem weiter caudal
mit einem ossifizierten, verbreiterten Pariesrest auf (Abb. 46, 47, 48). Das
Maxilloturbinale zeichnet sich durch eine ventrale Verlingerung aus, die in die Lamina
infraconchalis iibergeht (Abb. 47). Das Epiturbinale verldangert sich und neigt sich zur
Seite, weiter caudal wird es wieder niedriger und verstreicht; medial davon entsteht auf
der linken Seite ein neues Epiturbinale, rechts bleibt das erste erhalten. Caudal in der Pars
anterior wird das Maxilloturbinale niedriger und bildet eine gerade Knochenlamelle, die
in der Pars lateralis dem Maxillare aufsitzt und so die mediale Begrenzung des Recessus
maxillaris bildet (Abb. 48, 49).

Vergleich:
Bei allen bisher untersuchten Myodonta und Geomyoidea kann man in etwa die gleichen

Verhiltnisse wie bei Peromyscus beobachten: Margino- und Atrioturbinale sind durch



84

eine meist deutliche Incisura marginoatrioturbinalis getrennt; das Atrioturbinale beginnt
rostral der Lamina transversalis anterior und erhebt sich iiber deren Pars anterior; die
Incisura atriomaxilloturbinalis ist meist relativ lang; das Maxilloturbinale ist vor allem in
seinem hinteren Abschnitt schwach ausgebildet und endet meist in der Pars lateralis; die
Nasenschleimhaut iiberbriickt alle drei Turbinalia ohne deutliche Einschnitte (eig. Beob.,
ELOFF 1948, KADAM 1972/73, FRICK 1986, HAUCK 1987, RUF 1999, contra: SCHRENK
1989) (Abb. 10, 60, 61, 62a-b, 63, 65, 66, 67a, 69, 70a-b, 71a-b, 74, 87a, 88a, 91a-b). In
der Literatur treten im Bereich der vorderen Turbinalia hdufig unterschiedliche
Benennungen auf. So bezeichnen einige Autoren in Anlehnung an VOIT (1909) das
Marginoturbinale als Atrioturbinale oder Teil desselben, obwohl eine Incisura
marginoatrioturbinalis bzw. eine deutliche Stufe vorliegt (FAWCETT 1917, ELOFF 1948,
1951b, YOUSSEF 1966, KADAM 1972/73, RAITOVA 1972b). FRICK (1986: Abb. 8)
benennt das Atrioturbinale bei Mus félschlicherweise als Marginoturbinale und den
rostralen Abschnitt des Maxilloturbinale als Atrioturbinale. Zwischen den beiden
vorderen Turbinalia aber v.a. zwischen Atrioturbinale und Paries nasi treten bei allen hier
untersuchten Spezies mit zunehmendem Alter Fissuren auf (eig. Beob., RUF 1999) (Abb.
63, 65, 67a, 76, 78, 83a, 91a).

Die jiingeren untersuchten Stadien geben Aufschlul} iiber die Verknorpelung der
Turbinalia. So verknorpeln alle drei Turbinalia von proximal nach distal und jeweils von
caudal nach rostral (eig. Beob., RUF 1999). In Stadium 2 von Akodon befindet sich auf
dem Pariesrand im Bereich des Maxilloturbinale eine Blastemhaube. Nach diesem Modus
entwickelt sich bei Akodon und Phyllotis auch der rostrale Abschnitt des Maxillo-
turbinale. KADAM (1972/73) beobachtet bei Tatera, dass das Atrioturbinale (ein-
schlieBlich Marginoturbinale) zeitlich vor dem Maxilloturbinale angelegt wird. RAJITOVA
(1972b) beschreibt fiir Mesocricetus die umgekehrte Reihenfolge.

Eine Ossifikation betrifft nur das Maxilloturbinale und erfolgt hingegen von distal
nach proximal, wobei der rostrale Teil wie bei Peromyscus durch eine Fissur getrennt
knorpelig erhalten bleibt (eig. Beob., HAUCK 1987, RUF 1999) (Abb. 57). Praenatale
Ossifikation tritt bei Sigmodon, Cricetus und Acomys auf, peri- bzw. postnatal bei
Mesocricetus, Phodopus (eig. Beob., HAUCK 1987), Dendromus und Mus. In Stadium 2
von Acomys endet das verknocherte Maxilloturbinale als freier Processus in der Pars
lateralis. Bei Mesocricetus, Rattus (RUF 1999) und Mus sitzt es als Knochenlamelle dem
Praemaxillare bzw. Maxillare auf.

Bei allen hier untersuchten Arten beginnt das Marginoturbinale mit einem nach
vorne gerichteten Schleimhautfortsatz, in den bei Sigmodon, Rhipidomys, Apodemus
sylvaticus und Rhabdomys auch ein knorpeliger Processus anterior hineinragt (Abb. 75a).
In den beiden altesten Stadien von Sigmodon, den beiden jlingsten Stadien von
Mesocricetus und bei Micromys fehlt ein Processus anterior. Bei Phyllotis, Cricetus,
Mesocricetus, Dendromus, Acomys, Jaculus und Thomomys tritt eine deutliche ventrale
Crista am Marginoturbinale auf (Abb. 75b); im jiingsten Stadium von Mesocricetus dient
diese Crista als Usprung mimischer Muskulatur, im dltesten endet sie als Processus
posterior.
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Zwischen Margino- und Atrioturbinale tritt fast immer eine mediad vortretende Stufe, die
Incisura marginoatrioturbinalis, auf (eig. Beob., FRICK 1986, HAUCK
1987, RUF 1999) (Abb. 82c¢). Es kann hier auch eine Fissur zwischen beiden Turbinalia
bestehen, wobei sich das Atrioturbinale mit einem nach vorne ragenden Processus
dorsomedial iiber das Marginoturbinale schiebt. Dies ist v.a. in jiingeren Entwicklungs-
stadien der Fall: Sigmodon 1 u. 2, Rhipidomys, Akodon 1, Mesocricetus 1, Phyllotis,
Lemmus, Meriones, Acomys, Rhabdomys, Dipodomys, Thomomys (Abb. 71a, 87b).

Das Atrioturbinale endet bei allen hier untersuchten Myodonta auller Micromys
und bei Tatera mit einem dorsalen Processus posterior (eig. Beob., KADAM 1972/73, RUF
1999) (Abb. 10, 83b, 84a). Fiir Arvicola (FAWCETT 1917) und Otomys (ELOFF 1948)
fehlen entsprechende Angaben. Bei den Geomyoidea geht das Atrioturbinale stattdessen
in eine caudomediad verlaufende Crista iiber, die 1im lateralen Rand des Processus
posterior der Lamina transversalis anterior verstreicht (Abb. 88b, 92a). Der ventrale Rest
des Atrioturbinale bleibt auch bei Cricetus, Microtus und Apodemus sylvaticus als Crista
erhalten. Mesocricetus 6, Acomys 2 und Mus 6 besitzen jeweils auf der linken Seite noch
einen zweiten sehr kurzen Processus posterior.

Die Incisura atriomaxilloturbinalis 1ist bei allen Myodonta und
Geomyoidea eine deutliche und relativ lange Aussparung im Knorpelskelett (eig. Beob.,
FAWCETT 1917, ELOFF 1948, KADAM 1976, HAUCK 1987, RUF 1999). Bei Mesocricetus
6, Mus 6, Tatera (KADAM 1972/73) und besonders bei Meriones ist sie extrem verkiirzt,
da sich hier das Maxilloturbinale von caudomediad stark dem Processus posterior des
Atrioturbinale ndhert bzw. diesen mit einem Processus anterior iiberlagert. Der
Schleimhautwulst im Bereich der Incisura atriomaxilloturbinalis neigt sich zur Seite und
erhilt bei allen Muroidea auller Cricetus einen medialen Auswuchs, in den etwa tiber
dem Hinterende der Lamina transversalis anterior das Maxilloturbinale einwéchst (eig.
Beob., KADAM 1976) (Abb. 64, 68). Diese beiden Turbinalia liegen in dieser Gruppe
immer hintereinander auf einer Linie. Bei den Arvicolidae erhebt sich das Maxillo-
turbinale zunéchst lateral vom Atrioturbinale, wéichst aber dann medial von diesem aus.
Bei den Geomyoidea beginnt das Maxilloturbinale ebenfalls lateral vom Atrioturbinale
als parallele Crista (Abb. 88b, 92a).

Bei allen Sigmodontinae auller Akodon und Sigmodon 1, bei Mesocricetus 1,4 u. 6,
Meriones, Tatera, Dendromus, Apodemus sylvaticus, Acomys, Mus 2-6, Rattus, Jaculus
und Dipodomys beginnt das Maxilloturbinale mit einem Processus anterior (eig.
Beob., KADAM 1972/73: Fig. 20, RUF 1999) (Abb. 10, 77, 84b, 89b). FAWCETT (1917)
macht dazu bei Arvicola keine Angaben. Wie die Verhéltnisse bei Peromyscus, Rattus
und Mus zeigen, tritt dieser rostrale Processus des Maxilloturbinale relativ spdt in der
Ontogenese auf, weshalb ein spéteres Auftreten bei den iibrigen Arten ohne Processus
anterior nicht auszuschlieBen ist. Das Maxilloturbinale ist bei allen hier untersuchten
Arten hauptsichlich in den éltesten postnatalen Stadien eine prominente Verldngerung
des Pariesrandes (eig. Beob., FAWCETT 1917, FRICK 1986, HAUCK 1987, RUF 1999)
(Abb. 72, 80a-b, 81a-b, 85, 89b, 92b, 93). Mit zunehmendem Alter rollt es sich laterad
ein. Es scheint zunichst iiber der Lamina infraconchalis zu verstreichen und erhebt sich
dann erneut und reicht meist bis in die Pars lateralis (eig. Beob., KADAM 1976, HAUCK



86

1987, RUF 1999) (Abb. 10). Das Maxilloturbinale entwickelt bei allen Sigmodontinae,
bei Mesocricetus (eig. Beob., ADAMS & MCFARLAND 1972), Rattus (RUF 1999),
Apodemus sylvaticus, Mus und Thomomys weiter hinten eine ventrale Crista bzw.
Lamina, die in die Lamina infraconchalis iibergeht. Mesocricetus 6 (eig. Beob., ADAMS
& MCFARLAND 1972) und Mus 6 besitzen medial, Rattus 6 (RUF 1999) lateral auf dem
Maxilloturbinale ein kurzes und niedriges Epiturbinale.

Eine Unterteilung des Maxilloturbinale in drei Lagetypen wie SCHRENK (1989) sie
beschreibt, halte ich innerhalb der hier untersuchten Spezies nicht fiir sinnvoll, da
Abwinkelung und Hohe der Schleimhaut und des knorpeligen Turbinale vom
Entwicklungsstadium abhéngig sind.

3.3.4 Nasoturbinale

Das Nasoturbinale hingt an der Grenze von Tectum nasi und Paries nasi in das Cavum nasi. Es beginnt
als Schleimhautfalte im Bereich der Fenestra narina und endet kurz vor der Crista semicircularis (VOIT
1909, SCHRENK 1989). Das Nasoturbinale soll eine dorsale Ausstiilpung des Paries nasi und das
Homologon der Concha posterior der Sauropsida sein (BEEKER 1903, VOIT 1909, KUHN 1971, ZELLER
1983, 1989). Bei manchen Sdugern ist das Nasoturbinale rostral iiber Nasenschleimhaut mit einem
Rostroturbinale assoziiert (SCHRENK 1989).

Peromyscus:
In Stadium 1 beginnt liber der Pars anterior der Lamina transversalis anterior das

Nasoturbinale als Crista im Grenzbereich von Tectum nasi zu Paries nasi. Aullen auf der
Nasenkapsel entspricht dieser Crista ein Sulcus auf der Seitenwand. Zusitzlich sitzt der
Crista eine Bindegewebsverdichtung auf (Abb. 12b, 13a). Das Nasoturbinale hingt
ventromediad herab (Abb. 13a). Weiter Caudal wird es kiirzer, dicker und zieht am Paries
nasi ventrad. Auch in diesem noch unverknorpelten Stadium tritt bereits ein Foramen fiir
den Durchtritt eines BlutgefdBBes auf. Kurz vor der Crista semicircularis wird das
Nasoturbinale zu einer hohen Bindegewebsplatte und verstreicht.

Bis Stadium 2 ist das Nasoturbinale vollstandig verknorpelt sowie rostral und caudal mit
der Nasenseitenwand fusioniert. Das Nasoturbinale beginnt kurz vor der Lamina
transversalis anterior (Abb. 18a). Es ist zundchst eine ventromedial herabhdngende
Lamelle, steht dann fast waagerecht ab und zeigt caudal nach dorsomedial (Abb. 19a,
21b). Distal und proximal ist das Nasoturbinale verdickt, so dass es im Querschnitt
hantelformig erscheint (Abb. 20a-b). Uber dem Processus anterior der Lamina
infraconchalis befindet sich ein von rostroventral nach dorsocaudal schrig verlaufendes
Foramen, durch das eine Arterie zieht (Abb. 21a). Uber der Fenestra superior nasi
beginnt eine Fissur zur Crista der Nasenseitenwand, die sich hinter dem Arterien-
Foramen wieder schlieBBt (Abb. 5, 20a-b, 21a). Dieser Verschluf erfolgt jedoch zunéchst
nur dorsal; ventral persistiert an dieser Stelle ein Sulcus (Abb. 21b). Kurz vor dem
Hinterende befindet sich eine weitere kurze Fissur, die sich nur ventral schlieB3t, so dass
dorsal ein Sulcus bestehen bleibt.



Deskription und Vergleich 87

Bis Stadium 3 hat sich das Nasoturbinale deutlich rostrad ausgedehnt (Abb. 33b). Die
Fissur beginnt erst weit hinter der Fenestra superior nasi und ist caudal recht undeutlich

(Abb. 34b). Das Nasoturbinale endet als isolierter Processus posterior auf einer Crista des
Paries nasi (Abb. 36).

Das rostral noch knorpelige Nasoturbinale beginnt in Stadium 4 bereits direkt hinter der
Nasenoffnung (Abb. 42). Rostral hingt das Nasoturbinale am Rand des Tectum nasi
herab. Weiter caudal wird das Tectum von lateral her resorbiert, so dass das
Nasoturbinale isoliert in der Nasenschleimhaut liegt (Abb. 43). Es ist ldanger und diinner
geworden. Kurz vor der Lamina transversalis anterior beginnt sich das Nasoturbinale von
proximal nach distal aufzulésen und dann von proximal her zu ossifizieren (Abb. 44). Ab
hier sitzt es dem Nasale mit einer verbreiterten Basis auf. Im Bereich der Lamina
transversalis anterior befindet sich distal immer noch ein Knorpelrest; dem verkndcherten
Teil entspringt lateral in der Mitte ein Epiturbinale (Abb. 44). Wihrend das distale Ende
nun nach lateral weist, zeigt das Epiturbinale nach ventral. Distal sitzt dem Nasoturbinale
auf der Aullenseite ein weiteres Epiturbinale auf, das seinerseits mit einem verknocherten
Processus anterior beginnt (Abb. 45). Das Nasoturbinale fusioniert mit der Mitte dieses
Processus anterior. Das distale Epiturbinale dehnt sich vor allem ventrad aus und liegt
lateral des Maxilloturbinale. Am medialen Unterrand verlidngert sich das Nasoturbinale
als weiteres Epiturbinale ventrad (Abb. 46). Das Nasoturbinale néhert sich dem
Maxilloturbinale nun stark und umfasst es mit seinen beiden unteren Epiturbinalia lateral
und medial. Das freie Ende des Nasoturbinale verldngert sich nach oben und rollt sich
nach medial ein, wobei eine Knochenrohre entsteht, die sich nach hinten verjiingt (Abb.
46). Das untere laterale Epiturbinale verkiirzt sich allmihlich. Das dorsale Epiturbinale
wird kiirzer und steht dabei waagerecht ab; es verstreicht zu Beginn des Jacobsonschen
Organs. Das dorsale und das medioventrale Epiturbinale verstreichen, so dass das
Nasoturbinale nun eine laterad eingerollte Lamelle ist (Abb. 47). Durch das Foramen fiir
die Arterie zieht in diesem Stadium zusitzlich ein Ast des Ramus internus nervi
ethmoidalis anterior. Mittlerweile ist das Nasoturbinale bis an den ventralen Rand des
Nasale herabgewandert (Abb. 47). Es nédhert sich nun erneut stark dem Maxilloturbinale
und wird zunehmend kirzer. Auf Hohe der Crista semicircularis ist es eine kurze,
waagerecht abstehende Lamelle, die dem Praemaxillare aufsitzt und einen Teil der
Glandula nasi lateralis abstiitzt (Abb. 48). Das Nasoturbinale endet als freier
verkndcherter Processus posterior.

Vergleich:
Das Nasoturbinale der hier untersuchten Arten dhnelt sehr dem von Peromyscus

(eig. Beob., FAWCETT 1917, ELOFF 1948, 1951b, YOUSSEF 1966, RAJTOVA 1972b,
KADAM 1972/73, 1976, HAUCK 1987, RUF 1999). Das knorpelige Nasoturbinale dehnt
sich mit zunehmendem Alter rostrad und caudad noch etwas in der umliegenden
Nasenschleimhaut aus. Es beginnt bei den Myodonta und Geomyoidea meist rostral der
Lamina transversalis anterior und endet bei Rhipidomys, Cricetus, Mesocricetus,
Arvicola, Meriones, Gerbillus, Apodemus sylvaticus, A. flavicollis, Rattus, Acomys,
Micromys, Jaculus und Dipodomys in der Pars anterior, bei den {ibrigen hier untersuchten
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Arten in der Pars lateralis medial der Crista semicircularis (eig. Beob., FAWCETT 1917,
KAapAaM 1976, HAUCK 1987, RUF 1999) (Abb. 60, 65, 69, 83a, 91b). Bei allen
untersuchten Spezies liegt das Nasoturbinale dorsal oder lateral des Atrio- und
Maxilloturbinale (eig. Beob., RUF 1999) (Abb. 60, 64, 65, 68, 69, 72, 77, 80a-b, 81a-b,
83b, 84a-b, 85, 89a-b, 92a-b). Bei Jaculus beginnt es rostral allerdings deutlich medial
des Atrioturbinale (Abb. 82c¢, 83a). Das knorpelige Nasoturbinale der hier untersuchten
Spezies besteht aus einer mehr oder weniger stark distal verdickten und nach lateral
eingerollten Lamelle (eig. Beob., ADAMS & MCFARLAND 1972, HAUCK 1987, RUF 1999)
(Abb. 72, 77, 80b, 81a, 83b, 84a-b, 88, 89a-b, 92a-b, 93). Dies gilt auch fiir Arvicola
(FAWCETT 1917). Bei den Geomyoidea beginnt das Nasoturbinale innerhalb der
umliegenden Schleimhaut mit einem Processus anterior.

Rostral in der Pars anterior tritt bei allen hier untersuchten Muroidea und den
Geomyoidea zumindest in der frithen Ontogenese auf der AuBlenseite der Nasenkapsel ein
flacher bis méaBig tiefer Sulcus auf, der dem Ansatz des Nasoturbinale auf der
Innenseite entspricht (Abb. 9, 60, 80b, 88, 89a-b, 92a-b). Bei Jaculus fehlt ein solcher
Sulcus (Abb. 9).

Bei Phyllotis, Mesocricetus, Lemmus, den Gerbillidae, bei Apodemus, Acomys und Rattus
(RUF 1999) sitzt das Nasoturbinale - rostral und caudal sehr deutlich - einer Crista an
der Grenze zwischen Tectum nasi und Paries nasi auf (Abb. 60, 64, 65). Bei allen
Myodonta auBBer Sigmodon, Rhipidomys, Akodon, Geoxus ist das Nasoturbinale mit dieser
Crista bzw. der Seitenwand stellenweise fusioniert, wobei in der Mitte, manchmal auch
am caudalen Ende, eine Fissur erhalten bleibt (eig. Beob., FAWCETT 1917, ELOFF
1948, 1951b, KADAM 1976, RUF 1999) (Abb. 68, 80a, 85). Nur eine solche caudale
Fissur, die das Nasoturbinale mit einem isolierten Processus posterior enden lésst, findet
man bei Akodon, Geoxus, Mesocricetus 1-3, Acomys 1, Lophuromys, Apodemus
sylvaticus, Mus 3, Rhabdomys, Dendromus und den Geomyoidea. Die in der Mitte des
Nasoturbinale gelegene Fissur von Rattus verkiirzt sich im Laufe der Ontogenese (RUF
1999). Bei Cricetus, Sigmodon 4, Mesocricetus 4 u. 5, Acomys 2, Rattus 5 (RUF 1999)
und Mus 5 u. 6 ist das Nasoturbinale aufgrund der Verknocherung von der Seitenwand
isoliert.

Alle hier untersuchten Myodonta, Arvicola und Thomomys besitzen ein wie bei
Peromyscus beschriebenes Foramen im Nasoturbinale, durch das ein Nerv
und Blutgefiale ziehen (eig. Beob., FAWCETT 1917, HAUCK 1987, SCHRENK 1989, RUF
1999) (Abb. 81b). Zu Tatera (KADAM 1972/73) und Otomys (ELOFF 1948) fehlen
entsprechende Angaben. Da die Qualitit des Materials nicht immer eine genaue
Bestimmung der Nerven und Gefidfle zulésst, sehe ich hier von der Beschreibung einer
detaillierten Merkmalsverteilung dieser Strukturen ab. In Stadium 1 von Mus erfolgt der
Nerven- und GefaBdurchtritt umgekehrt wie bei allen anderen Arten: schrig von
rostrodorsal nach caudoventral. In Stadium 4 von Sigmodon finden sich im ossifizierten
Nasoturbinale zusétzliche Foramina fiir kleinere Arterien. Die drei dlteren Stadien von
Mus besitzen medial des Foramen weitere Arteriendurchtritte und rostrolateral davon
Venedurchtritte. Bei einem 10 mm KL-Stadium von Mesocricetus treten an mehreren
Stellen Nerven und Blutgefdf3e durch die Fissur (KADAM 1976).
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Das Nasoturbinale erhoht sich bei den meisten hier untersuchten Arten im Bereich des
Foramen am Ansatz sehr deutlich und verlagert sich dahinter stark ventrad. Bei
Mesocricetus, den Arvicolidae (eig. Beob., FAWCETT 1917), Acomys, Mus, Rattus 5 (RUF
1999: Processus posterior) und Lophuromys hingegen ist das Nasoturbinale ab
dieser Stelle zweigeteilt: Der dorsale Teil des erhohten Ansatzes bildet einen
kurzen Schenkel, der dorsocaudad zieht (Abb. 81b). Dieser besteht bei Microtus nur aus
Schleimhaut und erstreckt sich bis auf die Crista semicircularis.

Mesocricetus 6 und Mus 5 u. 6 besitzen wie Peromyscus ventral bzw. ventromedial zwei
Epiturbinalia. Bei Auliscomys deutet sich medial, bei Geoxus lateral ein
Epiturbinale an. Rattus 5 und ein subadultes Stadium von Mesocricetus besitzen lateral in
der Mitte des Nasoturbinale ein prominentes Epiturbinale (eig. Beob., ADAMS &
MCFARLAND 1972, RUF 1999).

Bei Mesocricetus erfolgt die Anlage des Nasoturbinale =zeitlich nach dem
Maxilloturbinale und Ethmoturbinale 1 und gleichzeitig mit dem Atrioturbinale
(RAITOVA 1972b). Bei Apodemus flavicollis ist das Nasoturbinale noch blastematds. Die
Verknorpelung des Nasoturbinale schreitet, wie bei Sigmodon, Akodon,
Mesocricetus, Gerbillus, Micromys, Rattus (RUF 1999), Mus (eig. Beob., KADAM 1976)
und Jaculus zu beobachten ist, distad voran. Von der Mitte ausgehend dehnt sich der
verknorpelte Bereich nach rostral und zeitlich verzégert nach caudal aus. In Stadium 1
von Sigmodon ist der Knorpel des Nasoturbinale deutlich jiinger als der des Paries nasi
und Tectum nasi. Bei Mesocricetus und Mus verknorpelt das Nasoturbinale unabhingig
von der Seitenwand (KADAM 1976).

Bei Sigmodon 3 u. 4, Cricetus, Mesocricetus 3-6, Phodopus, Dendromus, Acomys, Rattus
4 u. 5 und Mus 5 u. 6 treten am Nasoturbinale erste Ossifikationserscheinungen bis hin
zur vollstindigen Verkndcherung auf. Die Verknocherung erfolgt in den hier
untersuchten Stadien sehr &hnlich wie bei Peromyscus mit einem rostralen
Verknocherungszentrum, das iiber einer distalen Knorpelspange liegt (eig. Beob., RUF
1999). Bei den Cricetinae und Rattus erfolgt die Verkndcherung von distal nach proximal
(eig. Beob., HAUCK 1987, RUF 1999), bei den iibrigen Arten wie bei Peromyscus von
proximal nach distal.

3.3.5 Crista semicircularis

Die Crista semicircularis ist eine sichelfosrmige Lamelle, die am Ubergang zur Pars lateralis den rostralen
Abschnitt der Recessus frontoturbinalis und maxillaris von medial begrenzt. Auf der Auflenseite der
Nasenkapsel entspricht ihr der Sulcus lateralis anterior (VOIT 1909). An die Crista semicircularis schlief3t
sich caudal der Hiatus semilunaris an. Bei einigen Spezies tritt caudoventral an der Crista semicircularis
ein Processus uncinatus auf, der zwischen Recessus glandularis und Recessus maxillaris eine freie
Knorpelspange bildet. Die Crista semicircularis ist ein autapomorphes Merkmal der Theria und stellt die
caudale Verldngerung der Seitenwand der Pars anterior dar (KUHN 1971, ZELLER 1989). Wahrend der
Ontogenese verschmelzen Cartilago parietotectalis und Cartilago paranasalis versetzt zueinander, so dass
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das caudale Ende der Cartilago parietotectalis als Crista semicircularis frei in den Nasenbinnenraum
hinein ragt (VOIT 1909, TERRY 1917, DE BEER 1937, REINBACH 1952). Nach JOLLIE (1968) soll die
Crista semicircularis jedoch eine sekundére Einfaltung der Nasenkapsel sein.

Peromyscus:
In Stadium 1 16st sich die Crista ventral nach kurzer Strecke vom Paries nasi und besteht

dahinter nur aus einer dorsalen, dicken Knorpellamelle (Abb. 13a). Bis zum Hiatus
semilunaris bleibt eine recht lange Schleimhautwand erhalten.

In Stadium 2 existiert ein kurzes Septum horizontale, das von lateral mit der Crista
semicircularis fusioniert. Auch in diesem Entwicklungsstadium 1st die Crista
semicircularis asymmetrisch, d.h. sie besteht caudal der vollstindigen Wand nur aus einer
dorsalen Lamelle (Abb. 5, 22). Die dorsale Lamelle erstreckt sie sich am Unterrand des
Tectum nasi und als laterale Begrenzung des Sulcus bzw. Canalis cribroethmoidalis weit
nach hinten bis hinter den Limbus praecribrosus.

In Stadium 3 verstreicht das Septum horizontale als kurze Crista lateral auf der Crista
semicircularis. In diesem Bereich treten auch erste Ossifikationen auf. Zusétzlich beginnt
die Crista semicircularis, von ventral her bis etwa zur Mitte zu verknOochern. Caudal
besteht sie jedoch noch aus Knorpel. Die Crista semicircularis reicht nun bis an den
Hiatus semilunaris heran.

Bis Stadium 4 ist die Crista semicircularis vollstindig ossifiziert und erstreckt sich in der
Schleimhautduplikatur bis zum Hiatus semilunaris (Abb. 48, 49, 50). Die Crista
semicircularis ragt als ventrale Verlangerung der lateralen Lamelle des Nasale nach
rostral und bildet somit die mediale Wand des Recessus frontomaxillaris. Parallel zum
sich nach oben ausdehnenden Recessus maxillaris, erhoht sich auch die Crista
semicircularis und verdringt so das Nasale. Die Crista semicircularis stiitzt sich ventral
auf der Incisivenalveole ab, dorsal liegt sie dem Praemaxillare an (Abb. 48). Ventral wird
sie von Driisengéngen der Glandula nasi lateralis perforiert und knickt nach lateral um.
An diesem Knick entsteht medioventral ein niedriges Epiturbinale (Abb. 48). Nachdem
sich die Crista semicircularis unten 10st, bleibt ventral ein kleiner Rest zuriick, der
Processus uncinatus. Lateral entstehen an der Crista zwei Epiturbinalia, kurz dahinter
ventral von diesen ein drittes. Das dorsale Epiturbinale ist das lidngste und nach
dorsolateral orientiert, das ventrale stellt nur eine verdickte Crista dar. Zwischen dem
mittlerem und dem unteren Epiturbinale entsteht eine Resorptionszone, so dass sich ein
weiterer kurzer Fortsatz abgliedert (Abb. 49). Das mittlere Epiturbinale verstreicht; das
dorsale ist dem Frontoturbinale 1 stark genédhert (Abb. 49). Die Crista semicircularis zieht
sich dorsad bis zu diesem Epiturbinale zuriick und endet als lateral offene Rinne (Abb.
50).

Vergleich:
Bei allen Muroidea und Geomyoidea tritt eine Crista semicircularis auf,

deren dorsale Lamelle sich am Aufbau des Canalis cribroethmoidalis beteiligt (eig.
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Beob., FAWCETT 1917, ELOFF 1948, 1951B, YOUSSEF 1966, KADAM 1972/73, 1976,
FRrRICK 1986, HAUCK 1987, RUF 1999) (Abb. 10, 58, 59). Bei allen Sigmodontinae aufller
Auliscomys, bei Mesocricetus 1 u. 2, den Arvicolidae, Meriones, Tatera, Dendromus und
Rattus tritt zusdtzlich zur dorsalen auch eine ventrale Lamelle auf (eig. Beob., FAWCETT
1917, KADAM 1972/73: Fig. 19, RUF 1999). Die ventrale Lamelle ist bei Sigmodon 2,
Akodon 2, Phyllotis, Mesocricetus 1 u. 2 und Rattus (RUF 1999) gleich groB3 wie die
dorsale Lamelle; bei den iibrigen Arten ist die ventrale Lamelle niedriger und kiirzer. Bei
Lemmus, Apodemus flavicollis und Micromys ist der vollstindige Teil der Crista
semicircularis noch sehr kurz (eig. Beob., SCHRENK 1989, RUF 1999). Gerbillus besitzt
noch keine vollstindige Crista, da diese ventral noch vorknorpelig ist. Bei Apodemus
flavicollis verstreicht das Epithel erst auf Hohe der Crista intercribrosa. Bei Microtus
reicht das Nasoturbinale als Schleimhautfalte bis auf die Crista semicircularis. Bei
Jaculus ist die Crista semicircularis bis auf eine extrem kurze dorsale Lamelle und eine
etwas lidngere dorsale Schleimhautfalte reduziert (Abb. 10). Wie bei Peromyscus,
Sigmodon, Rattus und Mus (eig. Beob., KADAM 1976, RUF 1999) beobachtet werden
kann, dehnt sich die knorpelige bzw. kndcherne Crista semicircularis mit zunehmendem
Alter bis zum Hiatus semilunaris im umliegenden Epithel aus. In Stadium 2 von Acomys
beteiligt sich die Crista semicircularis rostral an der Uberdachung des Recessus
frontoturbinalis. Hat die Crista semicircularis in den jiingeren Entwicklungsstadien
ventral und dorsal noch Kontakt zu Paries nasi und Tectum nasi, so liegt sie spéter in der
Ontogenese den Deckknochen auf, bzw. hiangt vom Nasale oder Praemaxillare herab (eig.
Beob., RUF 1999). In Stadium 6 von Mus wird die Crista semicircularis rostroventral
durch einen dorsalen Grat des Maxillare erginzt.

Bei allen hier untersuchten Spezies und Stadien mit Ausnahme von Sigmodon 4,
Mesocricetus 2 u. 3, Apodemus flavicollis, Acomys, Rattus 1-4, Mus 4, Gerbillus und
Jaculus weist die Crista semicircularis eine dorsolaterale Crista auf, die v.a.
bei den Sigmodontinae und Cricetinae eine mediocaudale Verlangerung des Septum
frontomaxillare darstellt (eig. Beob., RUF 1999). Dieser dorsolateralen Crista schlief3t
sich bei Akodon 2, Geoxus, Mesocricetus 5 u. 6, Acomys, Rattus 5 (RUF 1999) und
Dendromus caudal ein Epiturbinale an (Abb. 58, 59). Das Epiturbinale dieser
Arten entspricht dem dorsolateralen Epiturbinale von Peromyscus. Bei Acomys, Rattus 5
und Mus 6 ist es sehr prominent, nach dorsolateral orientiert und reicht bis an das
Hinterende der dorsalen Lamelle; bei Mus beginnt es mit einem Processus anterior.
Apodemus sylvaticus besitzt sehr weit caudal und ventrolateral an der dorsalen Lamelle
einen Schleimhautwulst.

Bei Akodon, Phyllotis, Auliscomys, Rattus 2,4 u. 5 (RUF 1999), Dendromus und
Thomomys endet die ventrale Lamelle als Processus uncinatus. Der Processus
uncinatus liegt entweder dem Paries nasi oder dem Praemaxillare auf, kann aber auch frei
in der Glandula nasi lateralis enden. In Stadium 5 von Rattus ist der Processus uncinatus
verknochert und sitzt einer dorsalen Crista der Pars alveolaris des Praemaxillare auf (eig.
Beob., RUF 1999). Bei einigen Arten (Akodon, Geoxus, Auliscomys, Phyllotis,
Dendromus) bildet der Paries nasi zusitzlich unter der ventralen Lamelle eine Crista aus,
die bei Akodon 2 und Dendromus mit einem freien Fortsatz endet.
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Phyllotis besitzt dhnlich wie Peromyscus an der dorsalen Lamelle zwei bzw. drei kurze
Fortsdtze. Auch bei Meriones, Acomys und einseitig bei Mus 2 u. 4 endet der Unterrand
der dorsalen Lamelle mit einem Processus posterior. Bei Dipodomys 16st sich
ein Fortsatz medial vom Septum frontomaxillare. Den iibrigen hier untersuchten Spezies
bzw. Stadien, Arvicola und Tatera fehlen jegliche Processus an der Crista semicircularis
(eig. Beob., FAWCETT 1917, KADAM 1972/73, HAUCK 1987). Zu Otomys (ELOFF 1948)
liegen keine Daten vor.

Erste Ossifikationserscheinungen in Form von Blasenknorpel treten bei Sigmodon 3,
Geoxus und Akodon 2 an der dorsolateralen Crista auf; bei Dendromus geht die
Verkndcherung eindeutig von der dorsolateralen Crista aus. Die Verkndcherung
der Crista semicircularis schreitet bei Sigmodon 4, Cricetus, Mesocricetus 3-6, Mus 4 und
Rattus 4 u. 5 (RUF 1999) dann von rostral nach caudal und distal nach proximal fort. In
Stadium 5 von Mus scheint die Verknocherung jedoch eher von dorsal und von der Mitte
der Crista semicircularis auszugehen. Bei Acomys ist die Crista semicircularis rostral
vollstindig verknochert, weiter hinten jedoch von mehreren Verknocherungszentren
durchsetzt.

3.3.6 Recessus frontoturbinalis und Frontoturbinalia

Den durch die Frontoturbinalia untergliederten caudalen Bereich des Recessus lateralis superior von VOIT
(1909) bezeichnet REINBACH (1952) als Recessus frontoturbinalis, den sich rostral anschlieBende Raum
als Recessus frontalis. Die nach VOIT (1909) und REINBACH (1952) verwendeten Begriffe umfassen nicht
immer homologe Radume (ZELLER 1983, SCHRENK 1989, MESS 1994). Zwischen Recessus
frontoturbinalis und Recessus frontalis kann ein Septum frontoturbinale auftreten (REINBACH 1952). Ein
wesentliches Unterscheidungskriterium dieser beiden Recessus soll die Verteilung der Epitheltypen sein:
der Recessus frontalis ist mit respiratorischem, der Recessus frontoturbinalis mit olfaktorischem Epithel
ausgekleidet (REINBACH 1952, ZELLER 1983). Bei den bisher untersuchten Rodentia sollen die Grenzen
der Epitheldifferenzierung jedoch flieBend sein (SCHRENK 1989). Das Septum frontomaxillare
(REINBACH 1952), das Teilen der "horizontale Lamelle" von VOIT (1909) entspricht, verldngert bei
Theria die Lamina horizontalis nach rostral (ZELLER 1983, 1989). Es reicht bis an die Vorderwand der
Pars lateralis heran und entsteht ontogenetisch aus Wandteilen der Cartilago antorbitalis, die sich rostrad
tiber die Kontaktstelle mit der Cartilago paranasalis hinaus ausdehnt (TERRY 1917, REINBACH 1952). Die
Frontoturbinalia verzweigen sich durch Epiturbinalia (sekundire Blatter) in dlteren Entwicklungsstadien
(PAULLI 1900, REINBACH 1952).

Peromyscus:
In Stadium 1 beginnt der Recessus frontoturbinalis rostral auf gleicher Hohe mit dem

Recessus maxillaris (Abb. 13b). Auf der AuBlenseite der knorpeligen Nasenkapsel wolbt
er sich als Prominentia anterior superior deutlich tiber dem Sulcus lateralis posterior
hervor (Abb. 13b, 14a). Die Lamina horizontalis ist noch ein vorknorpeliges, vom Paries
nasi isoliertes Element, das diesem aufliegt. Sie beginnt rostral mit einem lateralen
Schleimhautwulst, der von einer schwachen Crista der Seitenwand unterlagert wird.
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Diese Crista verknorpelt weiter hinten von proximal nach distal. Das Frontoturbinale 1 ist
ebenfalls noch vorknorpelig und beginnt als nach dorsomedial ragende Vorwdolbung
etwas lber der Lamina horizontalis. Das Frontoturbinale 2 fehlt noch. Da die Lamina
cribrosa noch nicht vollstindig entwickelt ist, ist v.a. der caudale Abschnitt des Recessus
frontoturbinalis dorsal weit offen.

In Stadium 2 sind die den Recessus frontoturbinalis begrenzenden Strukturen und die
beiden Frontoturbinalia vollstindig entwickelt (Abb. 5, 6): Der Recessus frontoturbinalis
wird lateral von der Pars libera des Paries nasi, dorsal vom Tectum nasi und der Lamina
cribrosa, rostromedial von der Crista semicircularis, caudomedial vom Ethmoturbinale 1
und caudoventral von der Lamina horizontalis begrenzt. Rostral geht der Recessus
frontoturbinalis weit in den darunterliegenden Recessus maxillaris iiber, erreicht jedoch
nicht dessen den Vorderrand (Abb. 22). Nach caudal fillt der Recessus frontoturbinalis
gemdll dem Verlauf der Lamina horizontalis schrdg ab. Durch den Hiatus semilunaris
besteht ein gemeinsamer Eingang in beide Recessus (Abb. 5, 6, 23). Nur ein sehr kurzes
Septum frontomaxillare trennt diese beiden Rdume (Abb. 22). Das Septum
frontomaxillare geht in eine breite der Seitenwand anliegenden Crista iiber, die zum
gemeinsamen rostralen Ursprung von Lamina horizontalis und Frontoturbinale 1 wird
(Abb. 23). Das Frontoturbinale 1 beginnt auf dem Vorderrand der Lamina horizontalis
und bildet zunichst einen breiten Vorsprung. Uber der Lamina horizontalis wird es
langer, hingt ventromediad in den Recessus hinein und zieht auf der Pars libera nach
caudodorsal (Abb. 5, 6, 24, 25). Der Vorderrand der Lamina horizontalis ist nach dorsal
aufgeschlagen und bildet so eine Crista, die sich mit dem Ethmoturbinale 1 verbindet
(Abb. 6, 24). Das Frontoturbinale 1 verstreicht im hinteren Drittel des Recessus dorsal
zwischen Paries nasi und Lamina cribrosa. Das Frontoturbinale 2 beginnt etwas weiter
hinten zwischen Frontoturbinale 1 und Lamina horizontalis ventrolateral im Recessus
und bildet zundchst eine breite Crista (Abb. 25). Weiter caudal ist es anndhernd
waagerecht orientiert und zieht ebenfalls caudodorsad (Abb. 6, 26). Es bleibt immer
schwicher entwickelt als das Frontoturbinale 1. Die Schleimhaut des Frontoturbinale 2
teilt das caudale Ende des Recessus frontoturbinalis in zwei Kompartimente (Abb. 26).
Das dorsolaterale Kompartiment ist sehr kurz, so dass das Hinterende des Frontoturbinale
2 in der Schleimhaut der Seitenwand eingebettet ist. Das Frontoturbinale 2 verstreicht
dorsocaudal am Hinterende des Recessus frontoturbinalis unter der Lamina cribrosa.

In Stadium 3 zeigt der laterale Abschnitt des Septum frontomaxillare in Form von
Blasenknorpel erste Anzeichen von Ossifikation. Auf der Lamina horizontalis existiert
medial ebenfalls eine diinne Knochenschicht. Das Frontoturbinale 1 ist prominenter und
steht waagerechter als in den Stadien zuvor in den Recessus hinein (Abb. 37, 38). Rostral
ist es distal durch den beginnenden Ossifikationsproze3 (Blasenknorpel) kugelig
aufgetrieben (Abb. 37); daher erscheint es im vorderen Bereich nun diinn gestielt. Das
Frontoturbinale 2 hat sich auf der Lamina horizontalis rostrad weit vorgeschoben (Abb.
38). Die Crista am Vorderrand der Lamina horizontalis ist nun wesentlich kiirzer als in
den beiden jlingeren Stadien.

Bis Stadium 4 hat sich der Recessus frontoturbinalis weit nach rostral vorgeschoben; er
beginnt weit vor der Lamina cribrosa (Abb. 48, 49, 50). Alle Strukturen sind vollstindig
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ossifiziert und der Paries nasi ist fast vollstandig resorbiert, so dass Praemaxillare und
Frontale Dach und Seitenwand des Recessus frontoturbinalis bilden. Die Frontoturbinalia
haben sich durch Epiturbinalia verzweigt (Abb. 48, 49, 50, 51). Das Septum
frontomaxillare scheint reduziert zu sein, wodurch sich der Recessus maxillaris einfach
nach oben in den Recessus frontoturbinalis erweitert. Das Lumen des Recessus
frontoturbinalis wird rostral zusétzlich durch Epiturbinalia der Crista semicircularis
unterteilt (Abb. 49, 50). Frontoturbinale 1 und Lamina horizontalis haben rostral keinen
gemeinsamen Ursprung mehr: Beide Strukturen beginnen nun weit voneinander getrennt
(Abb. 48). Sie sind aber noch durch einen verkndcherten Pariesanteil verbunden. Beide
hingen nun deutlich nach ventromedial herunter. Das Frontoturbinale 1 besitzt ein nach
dorsomedial abstehendes Epiturbinale. Weiter caudal wird das Frontoturbinale 1 im
Querschnitt T-formig und nédhert sich mit seinem Epiturbinale stark dem der Crista
semicircularis (Abb. 49). Das Frontoturbinale 2 hat sich noch weiter nach vorne
vorgeschoben und beginnt bereits auf Hohe der Crista semicircularis und damit weit vor
der Lamina cribrosa (Abb. 49). Es entspringt aus dem verknocherten Paries zwischen
Frontoturbinale 1 und Lamina horizontalis. Caudal besteht keine Verbindung mehr
zwischen den Frontoturbinalia; beide sitzen separaten Cristae des Frontale auf (Abb. 49,
50). Die Lamina horizontalis besitzt nun eine stark geschwungene Form und ist distal
deutlich nach unten abgeknickt (Abb. 49, 50). Der Rand der Lamina horizontalis ist im
Bereich von Interturbinale und Ethmoturbinale 2 nach dorsomedial umgebogen, wichst
weiter hinten der Ala des Vomer entgegen und beteiligt sich am hinteren Nasenboden
(Abb. 51). Das Frontoturbinale 2 steht rostral waagerecht in den Recessus hinein (Abb.
49); weiter caudal bildet es eine nach ventromedial abfallende Lamelle, die sich
zunehmend laterad einrollt (Abb. 50, 51). Am Frontoturbinale 1 entsteht lateral nun ein
zweites Epiturbinale, das nach dorsolateral ragt und sich caudad nach oben verlagert
(Abb. 50). An seinem Hinterende ist das Frontoturbinale 1 eine gerade Knochenlamelle
und trennt ein kurzes dorsolaterales Kompartiment vom Recessus frontoturbinalis ab
(Abb. 51). Weiter caudal trennt das Frontoturbinale 2 ebenfalls ein Kompartiment ab.
Rechts erfolgt die Fusion mit der Lamina cribrosa mit dem mittleren Abschnitt des
Frontoturbinale 2, so dass dessen distales Ende als ventrale Lamelle absteht. Auf der
linken Seite ensteht nur eine Schleimhautbriicke, da hier das Frontoturbinale 2 distal stark
der Seitenwand des Recessus gendhert ist.

Vergleich:
Lamina horizontalis, Recessus frontoturbinalis und die Frontoturbinalia der bisher

untersuchten Myodonta und Geomyoidea dhneln in Gestalt, Lage und ontogenetischer
Entwicklung den Verhiltnissen bei Peromyscus (eig. Beob., FAWCETT 1917, ELOFF 1948,
YOUSSEF 1966, RAJTOVA 1972b, KADAM 1972/73, 1976, FRICK 1986, HAUCK 1987, RUF
1999).

DerRecessus frontoturbinalis beginnt bei fast allen hier untersuchten Arten
immer etwas caudal des Recessus maxillaris (eig. Beob., RUF 1999). Nur bei Apodemus
sylvaticus, A. flavicollis, Micromys, Lophuromys und Thomomys beginnen beide
Recessus auf gleicher Hohe; bei Gerbillus beginnt er rostral des Recessus maxillaris.
Jaculus besitzt in der Pars posterior einen sehr massiven Paries nasi, in dem der Recessus
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frontoturbinalis als langer, schrig nach ventromedial abfallender Schlitz endet. In den
dlteren untersuchten Stadien wird der Recessus frontoturbinalis aufgrund der Paries-
resorption zunehmend vom Nasale und v.a. vom Frontale umfasst. Der Recessus fronto-
turbinalis von Lophuromys, Apodemus sylvaticus, Mus 4 und Jaculus beherbergt rostral
Teile der Glandula sinus maxillaris, bei Apodemus sylvaticus auch Teile der Glandula
nasi lateralis (Abb. 86).

Der Vorderrand der Lamina horizontalis ist bei Sigmodon 1-3, Cricetus,
Mesocricetus, Rhabdomys, Lophuromys, Mus, Dendromus und den Geomyoidea konkav,
bei Sigmodon 4 konvex und bei den iibrigen hier untersuchten Arten gerade bis schrig
nach caudomediad verlaufend. Am Vorderrand der Lamina horizontalis befindet sich bei
allen Sigmodontinae auBer Sigmodon und Geoxus, bei Mesocricetus 3-6, Lemmus,
Acomys, Lophuromys und Jaculus eine Crista, die caudomediad verlduft und bei allen
diesen Arten abgesehen von Jaculus in das Ethmoturbinale 1 iibergeht. Mit fort-
schreitendem Alter ist die Lamina horizontalis bei allen Arten zunehmend ventromediad
geneigt. Die Lamina horizontalis von Rhabdomys ist stark verkiirzt. Bei Akodon 2,
Auliscomys und Geoxus befindet sich rostromedial in der Lamina ein Foramen bzw. eine
Fissur fiir den Durchtritt von BlutgefaB3en.

Bei Apodemus flavicollis und Micromys ist die Lamina horizontalis noch blastematds bis
vorknorpelig; bei Micromys verknorpelt sie von caudal nach rostral. Mus 1 besitzt distal
an der Lamina horizontalis noch jlingeren Knorpel. Bei Rhipidomys besteht neben dem
Ethmoturbinale 2 die mediale Hilfte der Lamina horizontalis aus Bindegewebe. Die
Verknocherung der Lamina horizontalis beginnt wie bei Peromyscus im Bereich des
Septum frontomaxillare und distal an der Lamina selbst und kann bei Sigmodon 3 u. 4,
Phyllotis, Auliscomys, Rhipidomys, Cricetus, Mesocricetus 3-6 sowie Acomys 2 be-
obachtet werden. Sie schreitet von rostral nach caudal fort. Bei Mus 3 beginnt die
Ossifikation in der Mitte der Lamina horizontalis.

Bei allen Myodonta bis auf Lophuromys und bei den Geomyoidea ist die Lamina
horizontalis an der Seitenwand als Septum frontomaxillare rostrad verlingert
(eig. Beob., FAWCETT 1917: Radix anterior des Ethmoturbinale 1, ELOFF 1948: Radix
anterior des Ethmoturbinale 1, YOUSSEF 1966, FRICK 1986, HAUCK 1987, SCHRENK
1989, RUF 1999) (Abb. 58). Jaculus besitzt an betreffender Stelle nur eine
Schleimhautfalte. Bei allen Sigmodontinae auler Geoxus, bei Cricetus, Mesocricetus,
Lemmus, Meriones, Dendromus, Rhabdomys, Rattus (RUF 1999) und den Geomyoidea
erstreckt sich das Septum frontomaxillare auch entlang des Vorderrandes des Recessus
frontalis bis zur Crista semicircularis. In Stadium 6 von Mus hingt das Septum
frontomaxillare als lange Lamellen herab und trennt so den Recessus frontoturbinalis
vom Recessus maxillaris. Bei Thomomys isoliert sich das Septum frontomaxillare lateral
vom Paries nasi und medial von der Crista semicircularis.

Alle bisher untersuchten Cricetidae, Gerbillidae, fast alle Muridae und beide Geomyoidea
besitzen zwei Frontoturbinalia (eig. Beob.,, FAWCETT 1917, RAJTOVA 1972b,
KADAM 1972/73, 1976, HAUCK 1987, SCHRENK 1989, RUF 1999) (Abb. 59, 94a). Im
altesten Stadium von Sigmodon ist das Frontoturbinale 2 rechts stark reduziert, links fehlt
es vollig. Bei Akodon tritt in Stadium 2 rostral des Frontoturbinale 1 ein drittes
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Frontoturbinale auf (Abb. 58). Mus besitzt in den drei jlingeren Stadien ebenfalls vor dem
Frontoturbinale 1 eine dorsocaudad verlaufende Schleimhautfalte. Bei Gerbillus und auf
der linken Seite von Meriones besteht das Frontoturbinale 2 ausschlieSlich aus
Nasenschleimhaut. Innerhalb der Muridae tritt bei Otomys, Apodemus flavicollis, A.
sylvaticus, Rattus, Mus und Micromys nur das Frontoturbinale 1 auf (eig. Beob., ELOFF
1948, YOUSSEF 1966, FRICK 1986, HAUCK 1987, SCHRENK 1989, RUF 1999). KADAM
(1976) beschreibt bei einem 10 mm KL-Stadium von Mesocricetus auch nur ein
Frontoturbinale, was wahrscheinlich mit dem noch nicht weit fortgeschrittenen
Entwicklungszustand dieses Stadiums zusammenhéngt. Bei Jaculus sind die Fronto-
turbinalia extrem reduziert: das Frontoturbinale 1 ist nur eine sehr kurze Schleimhaut-
leiste, das Frontoturbinale 2 fehlt (eig. Beob., HAUCK 1987, SCHRENK 1989) (Abb. 86).
Bei allen Arten mit zwei Turbinalia ist das Frontoturbinale 1 wesentlich gréBer und
prominenter als das Frontoturbinale 2 (Abb. 59). Das Frontoturbinale 1 hat bei allen
Myodonta und Geomyoidea mit der Lamina horizontalis rostral einen gemeinsamen
Ursprung; das Frontoturbinale 2 entspringt hingegen von der Pars libera (eig. Beob.,
FAWCETT 1917, KADAM 1972/73, HAUCK 1987, SCHRENK 1989, RUF 1999). Bei Lemmus
beginnt das Frontoturbinale 1 jedoch als separate Crista. Beide Frontoturbinalia von
Lophuromys erheben sich nicht von der Lamina horizontalis, sondern etwas dorsal davon
am Paries nasi. Dorsocaudal wird das Frontoturbinale 1 von Auliscomys, Acomys und
Mus von Fila olfactoria perforiert. Das Frontoturbinale 1 geht nur bei Sigmodon 3,
Rhipidomys, Akodon 2, Mesocricetus, Dendromus, Acomys, Rattus (RUF 1999) und
Lophuromys caudal in die Lamina cribrosa iiber. Bei den tibrigen hier untersuchten Arten
und Stadien verstreicht es am Paries nasi wie das Frontoturbinale 2 (eig. Beob., ELOFF
1951b, Hauck 1987). Bei Sigmodon und Phyllotis tritt vorne zwischen Frontoturbinale 1
und Septum frontomaxillare ein gerdumiger Recessus auf.

Die Verknorpelung der Frontoturbinalia ldsst sich in den jiingsten hier untersuchten
Entwicklungsstadien der Muroidea beobachten. Sie beginnt in der Mitte der
Frontoturbinalia und setzt sich distad sowie rostrad und caudad fort. Die Verknorpelung
der Frontoturbinalia ist spéter als beim Paries nasi abgeschlossen. Das Frontoturbinale 1
ist meist weiter entwickelt als das Frontoturbinale 2. Die Ossifikation der Fronto-
turbinalia erfolgt hingegen von distal nach proximal und von rostral nach caudal. Sie tritt
bereits praenatal bei Cricetus und allen Sigmodontinae aufler Geoxus, sowie neonat bzw.
postnatal bei Mesocricetus, Dendromus, Acomys, Mus und Rattus (RUF 1999) auf.

Bei allen hier untersuchten Arten beginnen sich Frontoturbinale 1 und 2 mit
zunehmendem Alter dorsad und ventrad einzurollen. Bereits praenatal tritt bei allen
Sigmodontinae, bei Cricetus, Lemmus, Dendromus, Apodemus sylvaticus, Acomys, Mus,
Rattus (RUF 1999) und Rhabdomys dorsal und ventral am Frontoturbinale 1 ein
Epiturbinale auf; bei Mesocricetus enstechen diese Epiturbinalia erst postnatal
(Abb. 59). Diese beiden Epiturbinalia rollen sich im Laufe der weiteren Ontogenese, wie
Mus 6 und Rattus 4 u. 5 (RUF 1999) zeigen, laterad ein. Bei Akodon 2, Mesocricetus,
Acomys und Mus erhebt sich auch am Frontoturbinale 2 dorsal und ventral ein
Epiturbinale.
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3.3.7 Recessus maxillaris, Glandula nasi lateralis und Glandula sinus
maxillaris

VoIt (1909) unterteilt den Recessus lateralis ventral der Lamina horizontalis in die beiden Recessus
laterales inferiores anterior und posterior s. maxillaris. Von REINBACH (1952) werden sie als Recessus
maxillaris zusammengefalit, da eine eindeutige Trennung der beiden Raume meist nicht moglich ist. Der
Recessus glandularis der Pars anterior geht caudal homokontinuierlich in den Recessus maxillaris iiber,
der bei allen bisher untersuchten Rodentia den caudalen Teil der Glandula nasi lateralis und die Glandula
sinus maxillaris beherbergt (BROMAN 1921, SCHRENK 1989). Die Glandula nasi lateralis (STENO) wird
ontogenetisch frith angelegt und besteht bei Rodentia aus mehreren Einheiten (BROMAN 1921). Der
Ausfiihrgang verlduft im Sulcus supraconchalis und miindet im Vestibulum nasi, wo das serdse Sekret
dieser Driise der Befeuchtung der Nasenschleimhaut und des Rhinarium dient (BROMAN 1921, SCHRENK
1989).

Peromyscus:
In Stadium 1 erstreckt sich der Recessus maxillaris bis unter den Vorderrand des

Recessus frontoturbinalis. Die Lamina horizontalis ist medial noch blastematds, so dass
noch keine vollstindige Uberdachung des Recessus maxillaris existiert (Abb. 14). Da die
Crista semicircularis noch recht kurz ist, besteht die vordere mediale Wand des Recessus
maxillaris bis zum Hiatus semilunaris groBtenteils aus Schleimhaut. Der Recessus
maxillaris endet caudal neben dem Vorderrand der Lamina transversalis posterior. Die
Glandula sinus maxillaris ist noch nicht vorhanden (Abb. 14). Der Ductus glandulae nasi
lateralis teilt sich auf Hohe des Hiatus semilunaris in wenige Driisenginge auf, die hier
blind enden. Der Ausfiihrgang zieht am Boden des Recessus glandularis in den Sulcus
supraconchalis und unter dem Nasoturbinale nach rostral (Abb. 12, 13a-b). Er miindet
caudal des Ductus nasolacrimalis unter dem Tectum nasi und setzt sich noch ein Stiick
als ventral offene Rinne nach rostral fort. Sowohl medial am Atrioturbinale als auch
rostral in der Seitenwand treten einzelne kurze Driisengdnge der rostralen Anteile der
Glandula nasi lateralis auf (Abb. 12a-b, 13a).

In Stadium 2 wolbt der Recessus maxillaris die Pars lateralis als Prominentia anterior
inferior hervor (Abb. 4, 5). In diesem Entwicklungsstadium beginnt der Recessus
maxillaris rostral deutlich vor dem Recessus frontoturbinalis. Hier treten als Grenz-
strukturen zwischen beiden Recessus ein kurzes Septum frontomaxillare und die
rostrolaterale Crista der Lamina horizontalis auf (Abb. 22, 23). Den Boden und die
Seitenwand des Recessus bildet der umgeschlagene Paries nasi, das Dach des hinteren
Abschnitts die Lamina horizontalis (Abb. 5, 22, 23, 24, 25, 26, 27, 28). Medial wird der
Recessus maxillaris vorne von der Crista semicircularis begrenzt, hinten von der Lamina
horizontalis, die mit dem nach medial umgeschlagenen Paries nasi fusioniert,
ventromedial vom Paries nasi (Abb. 5, 22, 23, 24, 28). Caudad wird der Recessus immer
niedriger und schmaler, da die Lamina horizontalis ventrad abfillt und die Pars lateralis
sich verengt (Abb. 5, 27, 28). Im caudalen Abschnitt des Recessus schiebt sich das
Maxillare medial am Pariesumschlag vorbei und bildet so seine ventromediale
Begrenzung (Abb. 25, 26, 27). Der Recessus maxillaris endet neben der Lamina
transversalis posterior (Abb. 28). Unter dem Recessus maxillaris verlauft im Maxillare
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und Praemaxillare der Nervus alveolaris superior anterior, ein Ast des Nervus
infraorbitalis (Abb. 22, 23, 24, 25, 26, 27). Im Recessus maxillaris befinden sich zwei
Driisenkorper. Die Glandula sinus maxillaris beginnt rostrolateral im Recessus maxillaris
und erstreckt sich lateral unter der Lamina horizontalis und auch medial bis zum Ende
des Recessus (Abb. 22, 23, 24, 25, 26, 27). Sie miindet mit zahlreichen Driisengingen
direkt in das Lumen des Recessus maxillaris (Abb. 24, 27). Die Glandula nasi lateralis
liegt ventral und ventromedial im Recessus maxillaris und erreicht dessen Hinterende
nicht (Abb. 22, 23, 24, 25, 26). Sie ist nun eine gut entwickelte Driise und ragt rostral bis
in den Recessus glandularis der Pars anterior (Abb. 22, 21a-b, 20a-b, 19a-b, 18b). Sie
schiebt sich caudal liber das Nasoturbinale und lateral an der Crista semicircularis vorbei
nach vorne in den Recessus maxillaris (Abb. 22). Am Atrioturbinale treten nun ebenfalls
vermehrt Driisengdnge auf, die sich hinter der Lamina transversalis anterior dem
Driisenkomplex der Seitenwand angliedert (Abb. 17a-b, 18a-b, 19a-b, 20a). Auch distal
am Nasoturbinale treten kurze Génge auf (Abb. 20a). Der Ductus glandulae nasi lateralis
zieht unter das Tectum nasi und miindet etwas weiter vorne als im Stadium zuvor im
Bereich des Processus anterior des Processus alaris superior (Abb. 18a-b, 17a-b, 16d).
Der Miindungsbereich bildet eine Rinne in der Schleimhaut.

In Stadium 3 hat sich der Recessus maxillaris caudad ausgedehnt, so dass die hintere
mediale Wand deutlich langer ist (Abb. 39). Der Nervus alveolaris superior anterior liegt
direkt unter dem Recessus maxillaris in einem Sulcus des Maxillare (Abb. 37, 38). Die
Glandula nasi lateralis und die Glandula sinus maxillaris haben sich stark ausgedehnt,
liegen dicht beieinander und fiillen die Schleimhaut des Recessus maxillaris bis auf die
mediale Wand vollstindig aus (Abb. 37, 38, 39). Die Glandula nasi lateralis erreicht
dennoch nicht das Hinterende des Recessus; hier nimmt die Glandula sinus maxillaris
thren Platz ein und dehnt sich auch in die mediale Wand hinein aus. Die Glandula nasi
lateralis hat sich weit iiber dem Nasoturbinale rostrad ausgedehnt (Abb. 36). Auch die
Driisenanteile in der Pars anterior sind grof3er geworden (Abb. 35, 34a-b, 33b).

In Stadium 4 ist die Lamina horizontalis ossifiziert und der Paries nasi ist groftenteils
resorbiert (Abb. 48, 49, 50, 51, 52). Der Recessus maxillaris beginnt weit rostral und
wird medioventral, ventral und lateral vom Maxillare begrenzt. Im Bereich des Foramen
infraorbitale ist die knocherne Seitenwand unvollstindig, so dass Musculus masseter
medialis und Nervus infraorbitalis direkt der Nasenschleimhaut des Recessus maxillaris
anliegen (Abb. 50, 51). Weiter caudal bildet das Maxillare die Seitenwand. Die
Incisivenalveole hat sich stark nach hinten ausgedehnt, so dass sie den Recessus
maxillaris nach dorsal abdringt (Abb. 48, 49); sie endet caudal frei in der
Nasenschleimhaut (Abb. 50). Die Lamina horizontalis hingt sehr steil ventromediad
herab, wodurch der Recessus maxillaris einen sehr schmalen und fast senkrechten Raum
bildet (Abb. 50, 51). Die verknocherte Lamina horizontalis bildet nun alleine den
medialen Abschluss, indem sie sich mit dem Maxillare verzahnt (Abb. 52). Der Recessus
maxillaris endet noch weiter caudal neben der Lamina transversalis posterior als in den
Stadien zuvor. Der Nervus alveolaris superior anterior verlduft aufgrund der Resorption
des Paries nasi nun scheinbar auf dem Boden des Recessus maxillaris (Abb. 50, 51). Die
beiden Driisen sind noch groBer geworden und fiillen auch die mediale Wand zum
grofften Teil aus (Abb. 48, 49, 50, 51). Ein Teil der Glandula nasi lateralis befindet sich
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tiber dem Hiatus semilunaris am distalen Ende der Crista semicircularis. Der Ductus
glandulae nasi lateralis miindet weiter rostral als in den Stadien zuvor, ndmlich im
Bereich der Nasenoffnung.

Vergleich:
Lage und Form des Recessus maxillaris, der Glandulae nasi lateralis und sinus maxillaris

sowie Verlauf des Ductus glandulae nasi lateralis stimmen bei den Myodonta und
Geomyoidea weitgehend mit den Verhiltnissen bei Peromyscus iiberein (eig. Beob.,
FAWCETT 1917, BROMAN 1921, ELOFF 1948, YOUSSEF 1966: Rec. maxillaris als Rec.
supraconchalis bezeichnet, KADAM 1972/73, FRICK 1986, HAUCK 1987, RUF 1999) (Abb.
58, 59, 60, 62c, 63b, 64, 65, 68, 69, 71b, 72, 76, 77, 80a-b, 81a-b, 83a-b, 84a-b, 85, 87,
88a, 91b, 92a-b, 93).

Der Recessus maxillaris erstreckt sich bei fast allen hier untersuchten Arten
weiter nach vorne als der Recessus frontoturbinalis (eig. Beob., RUF 1999). Bei
Apodemus sylvaticus, A. flavicollis, Micromys, Lophuromys und Thomomys hingegen
sind beide Recessus vorne gleich lang; bei Gerbillus ist der Recessus frontoturbinalis
rostral ldnger. Mit zunehmendem Alter stellt der Recessus maxillaris bei allen
untersuchten Arten v.a. caudal einen steil zum Nasenseptum hin abfallenden Raum dar
(Abb. 90). Der Recessus maxillaris endet bei einigen Arten lateral der Lamina
transversalis posterior: Rhipidomys, Phyllotis, Auliscomys, Cricetus, Mesocricetus 3-6,
Gerbillus, Meriones, Apodemus sylvaticus und flavicollis, Rattus 4 u. 5 (eig. Beob., RUF
1999), Dipodomys. Der Recessus maxillaris von Microtus und Rhabdomys endet mit
einem langen zapfenformigen Processus im Maxillare; bei Cricetus und Mesocricetus ist
er caudal durch ein kurzes Septum zweigeteilt. Die Seitenwand des Recessus entwickelt
bei Rhabdomys auf der Innenseite eine deutliche Crista. Bei den beiden untersuchten
Geomyoidea treten von lateral durch den verdickten Paries nasi im Bereich des Recessus
maxillaris Blutgefafle und Nerven ein.

Die mediale Wand des Recessus maxillaris besteht bei allen hier untersuchten
Arten caudal des Hiatus semilunaris iiberwiegend aus Schleimhaut (Abb. 59, 94a). Bei
Jaculus und den Geomyoidea liegt darin durch die Fusion von Lamina horizontalis und
Pariesumschlag eine sehr lange, knorpelige Wand (Abb. 10, 86). Nahezu alle hier
untersuchten Muroidea besitzen eine wesentlich kiirzere, mediale Knorpel- bzw.
Knochenwand (Abb. 79). Bei Gerbillus ist sie ebenfalls sehr lang, jedoch besteht eine
durchgehende Fissur zwischen Lamina horizontalis und Paries nasi. Bei Sigmodon,
Akodon, Mesocricetus und Mus wird sie mit zunehmendem Alter ldnger, bei Acomys 2,
Rhipidomys, den Arvicolinae, Dendromus und Apodemus flavicollis fehlt sie hingegen.
Bei Micromys ist sie noch blastematds.

Die durch die Resorption des Paries nasi sowie die Ossifikation der Lamina
horizontalis bedingten Verhiltnisse der hier untersuchten Arten lassen sich mit denen von
Peromyscus vergleichen: Bei allen Sigmodontinae, bei Cricetus, Acomys und Mus
beginnt die Resorption des Paries nasi bereits vor der Geburt. Bei Mesocricetus, Tatera
(KADAM 1972/73), Dendromus und Rattus (RUF 1999) treten Resorptionen erst postnatal
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auf. Die rostrale Wand des Recessus maxillaris verkndchert mit zunehmendem Alter.
Ansonsten wird der Paries nasi von rostral nach caudal fortschreitend durch das
Maxillare ersetzt wobei im Bereich des Foramen infraorbitale eine Liicke in der
Seitenwand persistiert (eig. Beob., ADAMS & MCFARLAND 1972, RUF 1999).

Die Alveolen des Incisivus und des ersten Molaren verdringen den Recessus
maxillaris mit zunehmendem Alter nach dorsal. Die Incisivenalveole endet bei
Mesocricetus 4-6 und Rattus 5 (RUF 1999) frei in der Schleimhaut des Recessus
maxillaris. Ist der Paries nasi am Boden vollstindig resorbiert, kann wie bei Mesocricetus
5 u. 6, Acomys und Rattus 3-5 (RUF 1999) der Nervus alveolaris superior anterior
scheinbar am Boden des Recessus maxillaris liegen.

Die Glandula sinus maxillaris fehlt Sigmodon 1 und Micromys; bei
Apodemus flavicollis differenzieren sich erste Driisenginge. HAUCK (1986) beschreibt
bei Phodopus nur eine Glandula nasi lateralis; eigene Beobachtungen
bestdtigen jedoch das Vorhandensein einer Glandula sinus maxillaris mit typischer
Verteilung. Bei Rhipidomys, Phyllotis, Cricetus, Mesocricetus, Lemmus, Microtus,
Dendromus, Apodemus flavicollis, Acomys, Mus 6 und Meriones wird am Hinterende des
Recessus maxillaris ein Teil der Glandula sinus maxillaris mediad verlagert. Beide
Driisen werden mit zunehmendem Alter groBer und fiillen, wie bei Peromyscus
beschrieben, den ganzen Recessus maxillaris bis in den Sulcus supraconchalis hinein aus
(eig. Beob., RUF 1999) (Abb. 56a-b, 58, 88b, 89a-b). Fiir Arvicola (FAWCETT 1917) und
Otomys (ELOFF 1948) werden keine Glandula sinus maxillaris erwéhnt.

Bei einigen Arten expandieren die Driisen in andere Bereiche: So dringt die Glandula
sinus maxillaris von Lophuromys, Apodemus sylvaticus, Mus 4 und Jaculus in den
Recessus frontalis vor, bei Jaculus bis iiber die Lamina horizontalis (Abb. 86). Bei
Apodemus sylvaticus schieben sich zusitzlich Driisenginge der Glandula nasi lateralis
dorsad vor und die Glandula sinus maxillaris liegt rostrolateral iiber dem Septum
frontomaxillare. In Stadium 6 von Mus liegen Driisenginge der Glandula nasi lateralis
auch distal an der dorsalen Lamelle der Crista semicircularis. Einen detaillierten
Uberblick iiber die Histologie der Glandulae nasi lateralis und sinus maxillaris von
Mesocricetus geben ADAMS & MCFARLAND (1972). BROMAN (1921) beschreibt
eingehend alle Untereinheiten der Glandula nasi lateralis in der Pars anterior bei
Vertretern der Glires ( u.a. Mus).

Wie bei Peromyscus miindet der Ductus glandulae nasi lateralis der
hier untersuchten Arten fast immer medial unter dem Tectum nasi am Hinterrand der
Nasenoffnung, bei Gerbillus ausnahmsweise bereits iiber der Lamina transversalis
anterior (eig. Beob., RUF 1999) (Abb. 66, 67, 74, 78). Bei Thomomys und Mus 6 hat sich
die Miindung rostrad in die Nasenoffnung vorverlagert und befindet sich lateral unter
dem Tectum nasi. Bei allen Arten und Stadien mit Ausnahme von Lophuromys miindet
der Ductus glandulae nasi lateralis in einem Epithelschlitz (Abb. 67, 70b, 71a, 82c).
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3.3.8 Recessus ethmoturbinalis und Ethmoturbinalia

Der Recessus ethmoidalis (REINBACH 1952) bzw. die Pars posterior (VOIT 1909) beherbergt die
Ethmoturbinalia, die als Autapomorphie der Mammalia angesehen werden (KUHN 1971, STARCK 1979,
ZELLER 1983, 1989). ZELLER (1989) postuliert fiir den Grundplan der Sduger drei Ethmoturbinalia. Bei
Eutheria treten meist drei bis fiinf Ethmoturbinalia in variabler Anordnung auf. In Abhéngigkeit von
Makro- und Mikrosmatie ist die Anzahl der Ethmoturbinalia sekundir vermehrt oder reduziert (STARCK
1979). Zwischen den Ethmoturbinalia kdnnen Interturbinalia auftreten, in dlteren Ontogenesestadien auch
Epiturbinalia (sekundére Blitter) (PAULLI 1900, REINBACH 1952). Das Ethmoturbinale 1 ist bei fast allen
Saugern rostral auf charakteristische Weise in zwei Lamellen, die Pars anterior und Pars posterior,
aufgespalten (ZUCKERKANDL 1887, REINBACH 1952, 1955, KUHN 1971). Zur Definition der Pars libera
und Pars obtecta sei auf die theoretische Einfiihrung zum Cavum nasi verwiesen.

Peromyscus:
In Stadium 1 beginnt die noch blastematdse Pars anterior des Ethmoturbinale 1 rostral

des Hiatus semilunaris. Auch die Pars posterior ist noch blastematds und erscheint als
isoliertes Element (Abb. 14a). Das Ethmoturbinale 2 ist rostral noch blastematos, caudal
aber bereits verknorpelt und nur hier mit dem Paries nasi fusioniert (Abb. 14b). Der
Kontakt zur Lamina cribrosa erfolgt nur epithelial. Interturbinale und Ethmoturbinale 3
erheben sich als Schleimhautfalten.

Bis Stadium 2 sind alle Turbinalia verknorpelt. Den Boden des Recessus ethmoturbinalis
bildet in der Pars lateralis die Lamina horizontalis, in der Pars posterior die Lamina
transversalis posterior; das Dach bildet die Lamina cribrosa, die Seitenwand die Pars
libera (Abb. 4, 5, 6, 25, 26, 27, 28, 29, 30). Der Recessus ethmoturbinalis liegt somit {iber
dem Recessus maxillaris und schliet sich von medial und caudal an den Recessus
frontoturbinalis an. Der Recessus ethmoidalis wird von drei Ethmoturbinalia und einem
Interturbinale zwischen Ethmoturbinale 1 und 2 in kleinere Kompartimente unterteilt
(Abb. 5, 6, 28, 29, 30). Zwischen Pars anterior und Pars posterior des Ethmoturbinale 1
befindet sich ein weiterer Recessus. Nur das Ethmoturbinalia 1 erreicht rostromedial den
freien Rand der Lamina horizontalis (Abb. 5, 6, 25). Die Grof3e der Ethmoturbinalia, die
schrig nach rostromedial in den Recessus hineinragen, nimmt von rostral nach caudal ab
(Abb. 5, 6). Das Interturbinale ist am wenigsten weit entwickelt. Die Pars anterior des
Ethmoturbinale 1 hat sich bis vor den Hiatus semilunaris ausgedehnt und schirmt diesen
von medial ab (Abb. 22, 23, 24). Die Pars posterior ist nun vollstdndig mit dem restlichen
Ethmoturbinale 1 fusioniert (Abb. 25, 26). Am Vorderrand der Lamina horizontalis
befindet sich eine schrig verlaufende Crista, die in das Ethmoturbinale 1 {ibergeht (Abb.
5, 6, 24). Der Ansatzbereich des Ethmoturbinale 1 an der Lamina cribrosa ist trichter-
formig eingesenkt, verdickt und von zahlreichen Fila olfactoria perforiert (Abb. 26).
Interturbinale und Ethmoturbinale 2 sind als Schleimhautfalten rostrad verldngert. Der
caudale Anteil des Interturbinale ist in der Schleimhaut der Seitenwand eingebettet (Abb.
28). Es erreicht die Lamina cribrosa nicht, sondern verstreicht direkt darunter am Planum
antorbitale. Uber der Lamina transversalis posterior tritt ventrolateral am Ethmoturbinale
2 ein niedriges, kurzes Epiturbinale auf, das caudodorsad zieht (Abb. 28, 29). Das
Ethmoturbinale 3 geht iiber der Lamina transversalis posterior aus einer ventromedialen
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Crista am Ethmoturbinale 2 hervor und sitzt dann dem Planum antorbitale auf (Abb. 5, 6,
28, 29, 30). Es knickt proximal nach dorsal ab (Abb. 30).

In Stadium 3 erkennt man deutlich differenzielle Wachstumsprozesse: der Processus
anterior des Ethmoturbinale 1 beginnt weiter caudal erst auf Hohe des Hiatus semilunaris
(Abb. 37). Rostral im Querschnitt noch rund, wird der Processus anterior caudad
zunehmend hochoval bis ldnglich. Der mediale Rand der Lamina horizontalis reicht nun
deutlich weiter nach ventral herunter (Abb. 38). Interturbinale und Ethmoturbinale 2 sind
bis ganz nach vorne verknorpelt (Abb. 39). Das Ethmoturbinale 3 beginnt weit caudal des
Recessus maxillaris und erst auf Hohe des Ansatzes des Ethmoturbinale 2 an der Lamina
cribrosa (Abb. 40). Das Ethmoturbinale 3 ist distal keulenartig verdickt (Abb. 40).

Bis Stadium 4 sind alle Ethmoturbinalia und das Interturbinale verknochert. Aufgrund
differenzieller Wachstumsprozesse beginnt die Pars anterior des Ethmoturbinale 1 nun
weit rostral in der Pars anterior medial des Nasoturbinale. Ihr Processus anterior ist eine
vertikale Knochenlamelle (Abb. 48, 49). Kurz vor der Lamina horizontalis entsteht
ventromedial am Processus anterior eine Crista, die die rostrale Verlingerung des
medialen Randes der Lamina horizontalis darstellt. Die Crista am Vorderrand der Lamina
horizontalis ist nun sehr prominent. Die Pars posterior des Ethmoturbinale 1 beginnt mit
einem Processus anterior, der sich medial an der Lamina horizontalis vorbeischiebt und
dorsal dicker als ventral ist (Abb. 50). Er wird rasch hoher und hohlt sich hakenformig
aus. Es entsteht nach Fusion mit der Lamina horizontalis, deren medialen Rand die Pars
posterior aber nicht erreicht, ein caudal blind endender prominenter Recessus zwischen
beiden Teilen des Ethmoturbinale 1. Die trichterformige Vertiefung am Ansatz des
Ethmoturbinale 1 an der Lamina cribrosa ist sehr ausgepragt (Abb. 51). Unter dem
Ethmoturbinale 1 beginnt das Ethmoturbinale 2 mit einem Processus anterior. Weiter
caudal besitzt es lateral etwa in der Mitte ein Epiturbinale, das dorsocaudad am distalen
Rand verdickt ist. Das Interturbinale beginnt etwas hinter dem Processus anterior des
Ethmoturbinale 2, ist nach dorsal abgeknickt und distal laterad eingerollt (Abb. 51).
Beide Turbinalia liegen hier noch unter dem Ethmoturbinale 1, d.h. die Turbinalia sind
spitztiitenartig ineinander geschachtelt und stark in die Lange gezogen. Medial am Knick
des Interturbinale erhebt sich ein Epiturbinale, das nach ventral auswichst und schnell
wieder verstreicht. Vom Ethmoturbinale 2 wiéchst in diesem Bereich ein zweites
Epiturbinale aus, das auf der lateralen Seite in der Mitte liegt und caudodorsad verlauft
(Abb. 52). Gleichzeitig knickt das Ethmoturbinale 2 distal nach dorsal um bevor es in die
Lamina cribrosa iibergeht (Abb. 52). Das Interturbinale erreicht ebenfalls die Lamina
cribrosa. Das Ethmoturbinale 3 hat sich unter dem Ethmoturbinale 2 nach vorne
ausgedehnt und ist nun deutlich von diesem mit einem Processus anterior separiert.
Dieser Fortsatz bleibt jedoch durch die umliegende Schleimhaut mit der Lamina
transversalis posterior verbunden. Das Ethmoturbinale 3 sitzt der Lamina transversalis
posterior zundchst nur auf und besitzt dorsolateral ein Epiturbinale, das hakenformig
laterad auswéchst (Abb. 52). Weiter caudal erscheint das Ethmoturbinale 3 nur einfach
zur Seite eingerollt zu sein (Abb. 53). Aus dem relativ schwachen ventromedialen Knick
geht ein weiteres Epiturbinale hervor, das sich nach hinten deutlich verldngert und eine
vertikale Lamelle bildet (Abb. 52, 53). Das Ethmoturbinale 3 verwéchst am dorsalen
Umschlagspunkt mit der Lamina cribrosa, weswegen man den lateralen Anteil wohl
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weiterhin als Epiturbinale ansprechen kann. Letzteres verstreicht zuerst, bleibt aber
epithelial noch eine gewisse Strecke erhalten. Das mediale Epiturbinale ragt caudal {iber
das Ethmoturbinale 3 als Processus posterior hinaus.

Vergleich:
DerRecessus ethmoturbinalis sowie Lage und Anzahl der Turbinalia

der Myodonta und Geomyoidea ist mit den fiir Peromyscus beschriebenen Verhéltnissen
vergleichbar (eig. Beob., FAWCETT 1917, YOUSSEF 1966, RAJITOVA 1972b, KADAM
1972/73, 1976, FRICK 1986, HAUCK 1987, RUF 1999). Untersuchungen an Adultschideln
von Mesocricetus (ADAMS & MCFARLAND 1972), Microtus, Clethrionomys, Rattus und
Mus (PAULLI 1900) bestitigen die Anzahl der Turbinalia im Recessus ethmoturbinalis
der hier untersuchten Myodonta. Das Ethmoturbinale 1 wird sehr frith in der Ontogense
vor allen anderen Ethmoturbinalia und als eins der ersten Turbinalia {iberhaupt angelegt,
was bisher bei Mesocricetus (RAJITOVA 1972b) und Tatera (KADAM 1972/73) beobachtet
wurde. Bei Tatera entspricht die Reihenfolge der Entwicklung der Ethmoturbinalia ihrer
Nummerierung (KADAM 1972/73). Bei einem 10 mm KL-Stadium von Mesocricetus
(KADAM 1976) und den von ELOFF untersuchten Stadien von Rhabdomys (1951b) und
Otomys (1948) treten nur zwei Ethmoturbinalia (Ethmoturbinale 1 und vermutlich 2) auf;
dieser Umstand hangt wahrscheinlich mit dem geringen Alter dieser Stadien zusammen.
Das Interturbinale fehlt altersbedingt den von RAJTOVA (1972b) und YOUSSEF (1966)
untersuchten Stadien von Mesocricetus und Rattus. Bei Micromys ist es bereits als
Schleimhautfalte angelegt. Jaculus fehlt das Interturbinale ebenfalls, was mit der
Reduktion der Pars posterior der Nasenkapsel zusammenhidngen konnte (Abb. 10). Die
Turbinalia des Recessus ethmoturbinalis dehnen sich mit zunehmendem Alter in der sie
umgebenden Schleimhaut aus und beginnen sich auch laterad einzurollen wie man z. B.
bei Sigmodon, Mesocricetus und Rattus beobachten kann (eig. Beob., ADAMS &
MCFARLAND 1972, RUF 1999). Die Ethmoturbinalia 2 und 3 und das Interturbinale sind
meist distal kugelig verdickt bis kolbenformig. In Spatstadien schieben sich die
Turbinalia wie bei Peromyscus spitztiitenformig ineinander (eig. Beob., RUF 1999).

Die Verknorpelung der Turbinalia im Recessus ethmoturbinalis beginnt
beim Ethmoturbinale 1, wobei dessen Processus anterior der Pars anterior wie bei
Sigmodon, Akodon, Apodemus flavicollis, Mus, Micromys, Gerbillus zu beobachten
zuletzt verknorpelt. Die hinteren Turbinalia verknorpeln in ihrer Reihenfolge spiter,
wobei sich das Interturbinale meist als letztes entwickelt, jedoch schneller verknorpeln
kann, wie man bei Mesocricetus, Gerbillus, Apodemus flavicollis, Micromys, Rattus (RUF
1999) und Thomomys beobachtet. Die Turbinalia verknorpeln von proximal nach distal.
Bei Mesocricetus 1-5 treten basal am Ethmoturbinale 2 und 3 und Interturbinale zur
Lamina horizontalis bzw. Paries nasi Knorpelgrenzen auf, die caudad in Fissuren
tibergehen, sich jedoch mit zunehmendem Alter schlie3en.

Die Verkndcherung erfolgt generell von rostral nach caudal, am Processus
anterior der Pars anterior des Ethmoturbinale 1 von ventral nach dorsal, sonst
tiberwiegend von distal nach proximal, so beobachtet bei Sigmodon 3 u. 4, Cricetus,
Mesocricetus 3-6, Dendromus, Acomys 2, Rattus 4 u. 5 (RUF 1999) und Mus 4-6 (Abb.
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57, 79). Bei Rhipidomys und Phyllotis tritt am Processus anterior der Pars anterior des
Ethmoturbinale 1, bei Auliscomys zusitzlich auch distal an den iibrigen Turbinalia bereits
Blasenknorpel auf. In den ilteren Entwicklungsstadien greift die Verkndcherung auch
von der Lamina cribrosa auf die Ethmoturbinalia von dorsal her iiber wie z.B. bei
Acomys.

Der Processus anterior der Pars anterior des Ethmoturbinale 1 erstreckt sich bei
fast allen hier untersuchten Arten nicht liber die Pars lateralis hinaus (Abb. 58). Bei
wenigen Arten (Spétstadien von Sigmodon, Acomys, Mus, bet Auliscomys, Microtus,
Apodemus und Dipodomys) schiebt er sich bis in die Pars anterior vor. Er schirmt den
Hiatus semilunaris von medial her ab und bewirkt dadurch vermutlich eine Zweiteilung
des Atemluftstroms in die lateral gelegenen Recessus (Abb. 58). Mit zunehmendem Alter
wird der Processus anterior eine hohe S-formig geschwungene Lamelle. Bei einigen
Arten beginnt die Pars posterior des Ethmoturbinale 1 ebenfalls mit einem Processus
anterior: Sigmodon 1 u. 2, Akodon, Geoxus, Cricetus, Mesocricetus 4-6 und alle Muridae
mit Ausnahme von Micromys, Rattus 1-3 (RUF 1999) und Lophuromys; bei Apodemus
flavicollis und Thomomys besteht dieser Fortsatz nur aus Schleimhaut. Stadium 1 von
Acomys weist caudal an der Pars posterior des Ethmoturbinale 1 eine ventromediale
Vorwolbung auf, die als sehr kurzer Processus posterior endet. Zwischen Pars anterior,
Pars posterior und Lamina horizontalis der Myodonta und Geomyoidea befindet sich
medial eine z.T. sehr tiefe Aushohlung (eig. Beob., FAWCETT 1917, HAUCK 1987) (Abb.
10, 59, 94a). Zusitzlich entwickelt sich bei Sigmodon, Phyllotis, Auliscomys,
Mesocricetus, Microtus und allen Muridae bis auf Micromys ein Recessus zwischen Pars
posterior und Lamina horizontalis. Unter dem Ansatz des Ethmoturbinale 1 an der
Lamina cribrosa entsteht ventromedial eine deutliche Kante; v.a. in dlteren Entwicklungs-
stadien kann diese als ventrale Lamelle verldngert sein (eig. Beob., Hauck 1987). Die
trichterformige Einstiilpung am Ansatz des Ethmoturbinale 1 an der Lamina cribrosa
fehlt Gerbillus, Jaculus und Thomomys; bei Apodemus flavicollis und Dipodomys ist sie
nur angedeutet.

Das Ethmoturbinale 2 beginnt bei Sigmodon, Auliscomys, Microtus, allen
Muridae bis auf Micromys, Rattus 1 u. 3 (RUF 1999) und Lophuromys sowie bei Jaculus
mit einem Processus anterior. In Stadium 6 von Mus ist der Processus anterior
zweizipfelig.

Bei Sigmodon 2, Acomysund Mus 5 u. 6 beginnt das Interturbinale mit einem
Processus anterior, wobei der von Sigmodon nur aus Schleimhaut besteht. Be1 Mus 6 tritt
nach der Fusion des Processus anterior mit der Lamina horizontalis dorsal ein zweiter
Processus anterior auf. Im Gegensatz zu allen anderen hier untersuchten Arten beginnt
das Interturbinale bei Rhabdomys rostral des Ethmoturbinale 2. Meist neigt sich das
Interturbinale in &lteren Stadien wie z.B. bei Mesocricetus aus Platzgriinden nach lateral.
Das Interturbinale fusioniert mit der Lamina cribrosa nur bei Sigmodon 2 u. 3, Akodon 2,
Mesocricetus 5 u. 6, Microtus, Mus 4-6 und Lophuromys. Bei allen anderen hier
untersuchten Arten und Stadien liegt es groftenteils in der Schleimhaut der Seitenwand
eingebettet und verstreicht auch in dieser, so dass zwischen Interturbinale und
Seitenwand ein Kompartument fehlt.
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Das Ethmoturbinale 3 beginnt kurz vor oder neben der Lamina transversalis
posterior und besitzt nur bei Auliscomys, Mus 5 u. 6 und Jaculus einen Processus
anterior; bei Thomomys beginnt das Ethmoturbinale 3 mit einem Schleimhautfortsatz
(Abb. 10). In Stadium 4 von Sigmodon ist der Vorderrand des stark nach medial
vorgewoOlbten Ethmoturbinale 3 auffallend konkav. Sein rostrodorsaler Anteil wird durch
den Durchtritt eines Nerven isoliert, wobei ein nach vorne ragender Fortsatz abgegliedert
wird (Abb. 57).

Alle hier untersuchten Arten mit Ausnahme von Micromys und Gerbillus besitzen
Epiturbinalia an den Ethmoturbinalia. Bei Mesocricetus entwickeln sich die
Epiturbinalia erst sehr spdt ab Stadium 4. Mit zunechmendem Alter werden die
Epiturbinalia prominenter und zahlreicher. Ethmoturbinale 2 und 3 ragen mediad in das
Cavum nasi vor und knicken dorsad um. An diesem Knick entsteht ventromedial eine
Crista, die spiter zu einem Epiturbinale auswéchst (eig. Beob., HAUCK 1987, RUF 1999)
(Abb. 79). Das ventromediale Epiturbinale des Ethmoturbinale 3 erstreckt sich oft als
herabhidngende Schleimhautfalte caudad. Zusitzlich entwickelt sich lateral an diesen
Turbinalia und dem Interturbinale ein Epiturbinale. Die schrdg nach caudodorsal
ziehenden Epiturbinalia treten meist zuerst am Ethmoturbinale 2 und meist erst
ventromedial auf. Am Ethmoturbinale 1 findet man innerhalb der untersuchten Gruppen
nur selten Epiturbinalia: ventrolateral an der Pars anterior bei Acomys, lateral an der Pars
posterior bei Rhipidomys und Akodon, dorsomedial bei Jaculus sowie ventromedial an
der Kante unterhalb des trichterformigen Ansatzes bei Cricetus, Mesocricetus,
Dendromus, Apodemus sylvaticus und Mus 6.

3.3.9 Nasenepithel

Die Nasenschleimhaut besteht aus verhorntem, respiratorischem und olfaktorischem Epithel. Letzteres ist
deutlich dicker und mit Bowmanschen Driisen durchsetzt (BROMAN 1921).

Peromyscus:
In Stadium 1 I&sst sich noch keine Verhornung im Bereich des Vestibulum nasi oder am

Nasenboden erkennen. Der ganze vordere Bereich der Pars anterior, sowie der
Nasenboden sind mit respiratorischem Epithel ausgekleidet. Das olfaktorische Epithel
beginnt caudal der Lamina transversalis anterior unter dem Tectum nasi und medial auf
dem Nasoturbinale. In der Pars lateralis bildet die Crista semicircularis zunéchst die
laterale Begrenzung fiir das olfaktorische Epithel. In der caudalen Nasenhilfte bedeckt
das olfaktorische Epithel etwa die dorsalen Zweidrittel samtlicher Turbinalia und des
Septum nasi. Nur der untere Abschnitt des Septum nasi, der Nasenboden, der Recessus
maxillaris, die Lamina horizontalis zwischen den Turbinalia, die Lamina transversalis
posterior und die Unterseite des Ethmoturbinale 1 sind mit respiratorischem Epithel
ausgekleidet.
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In Stadium 2 ist das Vestibulum nasi bis zum Vorderrand der Lamina transversalis
anterior vollstindig mit verhorntem Epithel ausgekleidet. Der verhornte Bereich endet am
Nasenboden knapp hinter der Zona annularis. Uber der Lamina transversalis anterior
wird das verhornte Epithel von dorsal her sehr rasch durch respiratorisches Epithel
ersetzt. Das olfaktorische Epithel bedeckt liber der Lamina transversalis posterior das
ganze Septum nasi und erstreckt sich in der Cupula nasi posterior auch am Nasenboden.

In Stadium 3 erstreckt sich das verhornte Epithel am Nasenboden bis zum Ductus
nasopalatinus und kleidet diesen vollstindig aus. Das olfaktorische Epithel dehnt sich
zwischen den Ethmoturbinalia ventrad auf die Lamina horizontalis aus.

Bis Stadium 4 dehnt es sich das olfaktorische Epithel unter dem Nasendach bis vor die
Lamina transversalis anterior aus.

Vergleich:
Bei allen untersuchten Arten findet man grundsitzlich die gleiche Verteilung der

Epitheltypen wie bei Peromyscus (eig. Beob., FAWCETT 1917, YOUSSEF 1966,
RUF 1999). Der Grad der Verhornung im Vestibulum nasi und am Nasenboden hingt
vom Alter ab und nimmt, wie z.B. bei Akodon, Mesocricetus und Mus beobachtet werden
kann, mit fortschreitendem Alter deutlich zu. Bei Rattus (eig. Beob., YOUSSEF 1966,
WOHRMANN-REPENNING 1980, 1982), Mus (WOHRMANN-REPENNING 1982) und
Phodopus (eig. Beob., HAUCK 1987) sind der Ductus nasopalatinus wie auch der Ductus
vomeronasalis und die paraseptalen Furchen mit diinnem, keratinisiertem Plattenepithel
ausgekleidet. Bei Dipodomys ist deutlich zu erkennen, dass das Epithel der basalen
Schleimhautrinne verhornt ist. Bei Cricetus, Apodemus sylvaticus, Lophuromys und
Gerbillus sind die Grenzen zwischen respiratorischem und olfaktorischem Epithel im
Vergleich zu Peromyscus deutlich caudad verschoben, bei Thomomys hingegen rostrad.
Bei Mesocricetus, Phodopus, Lemmus, Microtus, Acomys, Mus und Lophuromys ist der
dorsale Schenkel des Nasoturbinale im Gegensatz zum Hinterende des Nasoturbinale mit
olfaktorischem Epithel bedeckt. Bei Akodon erstreckt sich das olfaktorischem Epithel im
Recessus frontoturbinalis bis auf das vor dem Frontoturbinale 1 gelegene Turbinale.
Detaillierte Angaben tiber die Epitheltypen und Histologie der Nasenschleimhaut von
Mesocricetus und Rattus finden sich bei ADAMS & MCFARLAND (1972) sowie VIDIC et
al. (1972).
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4 Diskussion der morphogenetischen Befunde an der Regio ethmoidalis

In diesem Teil der Arbeit werden die im vorhergehenden Kapitel erarbeiteten Befunde an
der Regio ethmoidalis fiir die Grundplanrekonstruktion der Myodonta und ihrer
Teilgruppen, sowie der Geomyoidea, Rodentia und Glires herangezogen. Dabei wird in
taxonomisch aufsteigender Reihenfolge vom Grundplan der Euarchontoglires, Glires und
Rodentia ausgehend diskutiert. Wie eingangs erwihnt, sollen die phylogenetischen
Hypothesen von MURPHY et al. (2001a), HUCHON et al. (2002), ADKINS et al. (2003) und
DEBRY (2003) dieser Diskussion als Argumentationsschema zu Grunde liegen (Abb. 1).
Um eine einfache Ubersicht iiber die zu diskutierenden Strukturen zu ermdglichen,
werden diese am Anfang eines Absatzes gesperrt geschrieben.

4.1 AuBere Nasenkapsel
4.1.1 Cupula nasi anterior

Als plesiomorphes Grundplanmerkmal der Euarchontoglires gilt eine wohlentwickelte
Cupula nasi anterior, mit rostrad weitgehend geschlossenen
Cupulae (BROOM 1915, TOEPLITZ 1920, STURM 1936, SPATZ 1964, STARCK 1967,
KUHN 1971, ZELLER 1983, 1987, WARICH 1986). Bei Tupaia differenzieren sich die
Cupulae erst mit zunehmendem Alter zu einer rostral geschlossenen Cupula nasi anterior
(SPATZ 1964, ZELLER 1983, 1987). Im Grundplan der Glires und Rodentia soll die
vordere Nasenkuppel ebenfalls gut entwickelt und nach rostral hin abgeschlossen sein, so
dass eine breite Area internarica existiert und die Nasenoffnungen eher nach lateral
orientiert sind (MESS 1997, FRAHNERT 1998, contra: YOUSSEF 1966). Den bisher
untersuchten Lagomorpha fehlen die ventralen Anteile der Cupula nasi anterior, d.h.
diese ist deutlich reduziert und ein rostraler Abschluss fehlt (VoIT 1909, DE BEER &
WOODGER 1930, ELOFF 1950, FRICK & HECKMANN 1955, INSOM et al. 1990, MESS
1999b), was nach FRAHNERT (1998) und MESS (1999b) als vom Grundplan der Glires
abgeleitet zu bewerten ist. MESS (1997) weist darauf hin, dass die Beschreibung von
mafig entwickelten Cartilagines cupulares innerhalb der Glires moglicherweise auf den
meist unreifen Zustand der untersuchten Entwicklungsstadien (i.d.R. Nesthocker)
zuriickzufiihren sei und dass bei den von ihr untersuchten Nagern (v.a. Caviomorpha)
eine postnatale Differenzierung der Cupula nasi anterior auftritt. Eine mit zunehmendem
Alter fortschreitende Differenzierung der vorderen Nasenkuppel beobachtet man auch bei
den Gliridae (KLINGLER 2003). Die beiden untersuchten Geomyoidea besitzen prominent
rostrad abgeschlossene Cupulae nasi anteriores und spiegeln schon in einem recht jungen
Entwicklungsstadium wie z.B. Sciurus (FRAHNERT 1998) den Grundplan der Rodentia
wider. Jaculus besitzt keinen rostralen Abschluss der Cupula nasi anterior, wobei diese
starke Reduzierung ein abgeleitetes Merkmal dieser Gattung darstellt. Weitere
Untersuchungen sind hier von Néten, um Aussagen iiber den Grundplan der Dipodoidea
treffen zu konnen. Da die meisten Cricetinen und Sigmodontinen einen mehr oder
weniger deutlichen rostralen Abschluss der Nasenkapsel mit einer breiten Area
internarica besitzen, muss fiir den Grundplan der Muroidea wie auch der Myodonta eine
gut entwickelte und rostral weitgehend geschlossene Cartilago cupularis angenommen
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werden. Phodopus und die untersuchten Stadien der iibrigen Sigmodontinae ohne
rostralen Abschluss sind entweder noch zu jung oder weisen den abgeleiteten
Merkmalszustand auf. Bei Peromyscus und Akodon dehnt sich die mediale Lamelle der
Cartilago cupularis mit zunehmendem Alter laterad aus, bei Mesocricetus tritt allerdings
der umgekehrte Fall ein: die jlingeren Stadien haben eine deutlich geschlossenere
Nasenkuppel als die élteren. Diese Reduktion stellt somit ein abgeleitetes Merkmal dar.
Alle bisher untersuchten Arvicolinae, Gerbillidae und Muridae besitzen keinen
deutlichen, rostralen Abschluss der vorderen Nasenkapsel. Die rostral geschlossene
Cupula nasi anterior von dem von FRICK (1986: Abb. 7) beschriebenen 11 mm SSL-
Stadium von Mus ist auf die abnormen Auswiichse der beiden Processus zuriickzufiihren
und sollte daher hier nicht in die Auswertung miteinbezogen werden. Moglicherweise
handelt es sich hierbei um eine individuelle Merkmalsausbildung. Bei einem Adultus von
Rattus tritt ein rostraler Abschluss jedoch auf (MESS 1997). Entweder handelt es sich
hierbei um eine Ausnahme und zum Grundplan der Murinae gehdrt kein rostraler
Abschluss oder, was aufgrund der allgemeinen Merkmalslage wahrscheinlicher ist, die
Differenzierung der Cupulae ist innerhalb dieser Gruppe zeitlich stark verzégert. Fiir die
Arvicolinae, Gerbillinae, Acomyinae und Dendromurinae kann noch keine endgiiltige
Grundplanrekonstruktion erfolgen, da die Untersuchung é&lterer Entwicklungsstadien
noch aussteht. Perinatalen Stadien dieser Unterfamilien fehlt jedenfalls ein rostraler
Abschluss der Nasenkapsel.

Die Cupula nasi anterior wird bei Monotremata friih, bei den meisten Eutheria hingegen
spat in der Ontogenese von den dahinter liegenden Bereichen des Tectum nasi und Paries
nasi abgegliedert (FRICK 1954, KUHN 1971, MAIER 1980). Auch bei Oryctolagus (MESS
1999b), Peromyscus, Sigmodon, Mus, Rattus (eig. Beob., RUF 1999) u.a. konnte eine
allmihliche Abgliederung der Cupula nasi anterior im Laufe der
Ontogenese durch Resorption des Paries nasi und Tectum nasi beobachtet werden.

Zum Grundplan der Euarchontoglires gehort ein prominenter Processus
cupularis wie er bei Tupaia (SPATZ 1964, ZELLER 1983), Daubentonia (MAIER
1991: Abb. 1), Galago (WARICH 1986) und Cynocephalus (MIELENZ 1994) auftritt.
MESS (1997) und KLINGLER (2003) nehmen fiir den Grundplan der Glires einen wenig
differenzierten, FRAHNERT (1998) hingegen einen deutlich differenzierten Processus
cupularis an. Als Autapomorphie gegeniiber dem Grundplan der Glires ist das Fehlen des
Processus cupularis bei den Lagomorpha zu bewerten (VOIT 1909, DE BEER & WOODGER
1930, FRICK & HECKMANN 1955, ELOFF 1950, INSOM et al. 1990, FRAHNERT 1998,
MESS 1999b). Bei Aplodontia und Sciurus ist der Processus cupularis vorhanden,
allerdings durch die breiten Cupulae der Nasenkapsel ,,maskiert (FRAHNERT 1998).
FAWCETT (1923) dokumentiert bei Xerus einen deutlichen Processus cupularis, benennt
ihn als ,,inferior cupular process® und beschriftet ihn félschlicherweise als Processus
lateralis ventralis. Den Gliridae fehlt der Processus cupularis génzlich, was eine
Autapomorphie dieser Nagerfamilie darstellt (KLINGLER 2003). Bei Pedetes, Anomalurus
(SCHRENK 1989) und den meisten Hystricognathi (ZIMMERMANN 1976, DIERBACH 1985,
DA SILVA NETO 1996, 2000, MESS 1997, 1999a, BECK 1997, STROBEL 1997) ist der
Processus cupularis deutlich ausgeprigt. Castor besitzt entgegen der Beschreibung nach
Abb. A-12 einen prominenten Processus cupularis (FRAHNERT 1998). Der Processus
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cupularis der bisher untersuchten Muroidea und Geomyoidea ist am ehesten mit dem der
Sciuridae vergleichbar: vorhanden, aber ,,maskiert”. Rhabdomys bildet mit deutlich
entwickelten Processus cupulares eine Ausnahme. Da Rhabdomys aber in keinem Fall die
Schwestergruppe zu allen {ibrigen Muroidea darstellt, handelt es sich dabei nicht um den
Grundplanzustand dieser Gruppe. Ob diese Merkmalsauspragung einen Atavismus oder
eine sekundire Entwicklung darstellt, kann hier nicht entschieden werden. Gerbillus,
Meriones und Jaculus sind in Bezug auf das eindeutige Fehlen des Processus cupularis in
jedem Fall vom Grundplan der Rodentia, erstere vom Grundplan der Muroidea abgeleitet.
Die ventrale Verldngerung des Septum nasi mit gleichzeitiger Reduktion der Processus
laterales ventrales kann kein Grundplanmerkmal der Myodonta bzw. Muroidea sein. In
diesem Fall miissten bei allen anderen Teilgruppen der Muroidea die Processus laterales
ventrales sekundir und konvergent entstanden sein, was nicht anzunehmen ist, oder die
Gerbillidae wiéren die Schwestergruppe aller iibrigen Muroidea, was nach neueren
Erkenntnissen ausgeschlossen werden kann (u.a. MARTIN et al. 2000). Bei den beiden
hier untersuchten Vertretern der Gerbillidae steht die Reduktion des Processus cupularis
moglicherweise in Zusammenhang mit der ventralen Verlingerung des Septum nasi bzw.
der starken Riickbildung des Processus lateralis ventralis und stellt eine Autapomorphie
dieser Familie dar. Der Grundplan der Myodonta ldsst sich mit den vorliegenden Daten
nicht rekonstruieren. Je nach Interpretation des Nagergrundplans wiirden nach MESS und
KLINGLER die Muroidea und Geomyoidea in Bezug auf dieses Merkmal einen
plesiomorphen, nach FRAHNERT einen abgeleiteten Zustand reprédsentieren. Nach dem
Parsimonie-Prinzip sind beide Zustinde im Grundplan moglich. Nach ADKINS et al.
(2002) und HUCHON et al (2002) soll jedoch der Grundplanrekonstruktion von
FRAHNERT (1998) der Vorzug gegeben werden. Im Grundplan der Rodentia findet man
die plesiomorphe Merkmalsauspragung eines prominenten Processus cupularis. Dieser
wurde innerhalb der Rodentia bei den Gliriden, Jaculus und den Gerbilliden unabhéngig
voneinander reduziert. Die ,,Maskierung® bei Aplodontia und den Sciuriden ist eine
Synapomorphie dieser beiden Taxa und konvergent zu der der Muroidea und
Geomyoidea entstanden. Innerhalb der ,,sciuromorphen® und glirimorphen Entwicklungs-
linie trat die Reduktion des Processus cupularis schon sehr friihzeitig auf. Da sowohl
Pedetes, Anomalurus, Castor als auch die Hytricognathi im Grundplan deutliche
Processus cupulares besitzen, finden in den Entwicklungslinien der myomorphen,
castorimorphen und hystricognathen Rodentia deren Reduktionen mehrfach konvergent
erst auf niedrigerem Taxonniveau statt.

Ein Bezug der Processus cupulares zu Fasern der mimischen Muskulatur wie von MESS
(1997) und FRAHNERT (1998) beschrieben, konnte in Abhidngigkeit vom Alter und der
Qualitit des Materials vereinzelt beobachtet werden. Eine systematische Auswertung ist
jedoch nur moglich, wenn ausgewachsene Tiere mit deutlich differenzierter Muskulatur
in die Studie miteinbezogen werden.

Der Processus an der Cartilago cupularis wie man ihn bei Jaculus,
den Sigmodontinae und Mus findet, ist weder von einem der AuBengruppenvertreter
(SPATZ 1964, ZELLER 1983, WARICH 1986, MAIER 1991, MUHLENKAMP 1993, MIELENZ
1994), noch — mit Ausnahme von Kerodon (DA SILVA NETO 1996, 2000) — von einem
anderen Vertreter der Glires auBlerhalb der Myodonta bekannt (u.a. VOIT 1909, MESS
1997, FRAHNERT 1998, KLINGLER 2003). Bei Kerodon tritt ein vergleichbarer Fortsatz
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dorsal an der medialen Lamelle der Cartilago cupularis wie bei den Sigmodontinae auf;
DA SILVA NETO (1996, 2000) deutet diesen Processus als Rest der urspriinglichen
Vorderwand der Cupula nasi anterior und bewertet ihn als Autapomorphie dieser
Gattung.

Als apomorphes Merkmal der Sigmodontinae gilt ein Processus, der etwa in der Mitte der
medialen Lamelle der Cartilago cupularis entspringt. Mus besitzt einen dorsalen und
einen ventralen Processus, wobei anzunehmen ist, dass es sich hierbei um eine
individuelle Fehlbildung handelt, da eine solche Merkmalsauspragung von keinem
anderen Entwicklungsstadium von Mus bekannt ist (eig. Beob., FRICK 1986). Jaculus
besitzt ebenfalls als konvergent abgeleitetes Merkmal einen Fortsatz dorsolateral an der
Cartilago cupularis. Keiner dieser Fortsidtze kann mit dem Processus cupularis
homologisiert werden, da sie wesentlich weiter rostrodorsal an der Cartilago cupularis
entspringen und damit keinen Bezug zum Nasenboden aufweisen.

Einen deutlich entwickelter Processus lateralis ventralis,der in die
Lamina transversalis anterior iibergeht, findet man bei Tupaia (SPATZ 1964, ZELLER
1983, 1987), Daubentonia (MAIER 1991) und Cynocephalus (MIELENZ 1994). Im
Grundplan der Glires und Rodentia tritt der fiir die AuBBengruppenvertreter beschriebene
Zustand demnach als plesiomorphes Merkmal auf (MESS 1997, 1999a,b, FRAHNERT
1998, KLINGLER 2003). Den Lagomorpha fehlt der Processus lateralis ventralis sekundéar
(VoIt 1909, DE BEER & WOODGER 1930, FRICK & HECKMANN 1955, ELOFF 1950,
INSOM et al. 1990, MESS 1999b). Das Fehlen des Processus lateralis ventralis bei
Ctenodactylus, Pedetes und Anomalurus (SCHRENK 1989) ist ein jeweils vom Grundplan
konvergent abgeleiteter Zustand. Die Besonderheiten des Processus lateralis ventralis,
damit assoziierte mimische Muskulatur und der Kontaktverlust zur Lamina transversalis
anterior innerhalb der Hystricognathi werden bei MESS (1997, 1999a) ausfiihrlich
diskutiert.

Sowohl die Geomyoidea als auch die Muroidea entsprechen mit einem prominenten
Processus lateralis ventralis dem Grundplan der Rodentia. Die starke ventrale
Verldangerung des Septum nasi bzw. Orientierung der Processus laterales ventrales nach
ventral bei den hier untersuchten Gerbilliden ist eine autapomorphe Merkmals-
auspragung. Tatera besitzt laut KADAM (1972/73) ventrolaterad abstehende Processus
laterales ventrales. Die Ventralansichten (Fig. 12, 16, 36) der 9 mm, 10 mm und 15 mm
KL-Stadien zeigen jedoch eine deutliche Verschmélerung dieser Region im Gegensatz zu
den jiingsten Stadien und weisen auf eine Reduktion der Processus laterales ventrales hin.
Die Merkmalsausprigung wie sie fiir Gerbillus und Meriones beschrieben wird, ist
entweder ein abgeleitetes Grundplanmerkmal oder innerhalb der Gerbillidae ein
apomorphes Merkmal, da nach DUCROZ et al. (2001) Tatera die Schwestergruppe zu den
beiden anderen hier untersuchten Genera darstellt. Der Merkmalszustand von Tatera
bleibt zu kldren; eine Entwicklungsverzogerung dieses Merkmals kann nicht ausge-
schlossen werden. Die reduzierten Processus laterales ventrales von Jaculus sind als vom
Grundplan der Myodonta abgeleitete Merkmalsausprigung aufzufassen. Obwohl Pedetes
und Anomalurus, die nach HUCHON et al. (2002) und ADKINS et al. (2003) jeweils als
Schwestergruppe der Myodonta in Betracht kommen, ebenfalls ein Processus lateralis
fehlt, muss jedoch von einer mehrfach konvergenten Reduktion ausgegangen werden, da
ansonsten die Processus laterales ventrales der Muroidea als Neuerwerb anzusehen



Diskussion 111

wiren. Untersuchungen an weiteren Vertretern der Dipodoiden konnen diesen Sach-
verhalt kliren helfen.

Vor der Lamina transversalis anterior tritt bei den Gliriden (KLINGLER 2003) konvergent
zu den Geomyoidea und Myodonta eine auffillige, in ihrer Form recht variable
Anschwellung und Verbreiterung der Processus laterales ventrales auf. Da Castor
(FRAHENERT 1998) beziiglich der Lamina transversalis anterior einen speziellen,
abgeleiteten Zustand aufweist, konnte es sich bei diesem Merkmal um eine Synapo-
morphie der Geomyoidea und Myodonta handeln, die das vorliegende Argumentations-
schema nach ADKINS et al. (2003) stiitzen wiirde.

Eine rostrale Abgliederungsfurche zwischen Cupula nasi anterior und
Tectum nasi und Paries nasi fehlt Tupaia (ZELLER 1983). Innerhalb der Glires fehlt die
Abgliederungsfurche ebenfalls den Lagomorpha (VOIT 1909, DE BEER & WOODGER
1930, ELOFF 1950, FRICK & HECKMANN 1955, INSOM et al. 1990, MESS 1999b),
Aplodontia, Sciurus und Castor (FRAHNERT 1998). FRAHNERT (1998) nimmt daher an,
dass im Grundplan der Glires und auch der Rodentia eine solche Abgliederungsfurche
nicht existiert. KLINGLER (2003) geht auf eine mogliche Abgliederungsfurche bei den
von ihr untersuchten Gliridae nicht ein, Abb. 6 ldsst bei Eliomys, Glis und Graphiurus
allerdings auf das Vorhandensein einer solchen Furche schlieBen. Ctenodactylus
(SCHRENK 1989), Octodon (MESS 1997), Ctenomys (MESS 1994) und Galea (DA SILVA
NETO 1996, 2000) besitzen hingegen eine deutlich entwickelte Abgliederungsfurche, die
daher in den Grundplan der Ctenohystrica gestellt werden sollte. Nach FRAHNERT (1998)
wire diese Merkmalsausprigung als abgeleitet anzusehen. Zum Grundplan der Myodonta
und Geomyoidea gehort ebenfalls eine rostrale Abgliederungsfurche. Nach dieser
Merkmalsverteilung ist die sparsamste Annahme, dass eine rostrale Abgliederungsfurche
als abgeleitetes Merkmal zum Grundplan der Rodentia gehort und bei Aplodontia, den
Sciuriden und konvergent bei Castor verloren gegangen ist. Die Myodonta reprisentieren
somit den Grundplan der Rodentia.

Bei allen untersuchten Gliriden tritt am Dach der rostralen Nasenkuppel ein Schleimhaut-
Turbinale auf, das caudolaterad verlduft (KLINGLER 2003). Bei Aplodontia treten im
Bereich der Apertura nasi externa ebenfalls zwei Schleimhautfalten unter dem Tectum
nasi auf, bei Sciurus eine caudoventrad an der Seitenwand entlang laufende Falte
(FRAHNERT 1998: Abb. A-30, A-39, A-40, A-63). Diese Schleimhautfalten sind
mit denen der Myodonta und Geomyoidea vergleichbar, lassen sich jedoch aufgrund der
fehlenden Deskription nicht eindeutig einer wie oben beschriebenen vorderen oder
hinteren Falte zuordnen. Innerhalb der bisher untersuchten Geomyoidea tritt bei
Dipodomys nur die hintere, bei Thomomys hingegen beide Schleimhautfalten auf. Jaculus
besitzt nur die hintere Schleimhautfalte. Bemerkenswert ist das Auftreten einer vorderen
und hinteren Schleimhautfalte mit konstanten Lageverhéltnissen innerhalb der Muroidea.
Somit kann fiir den Grundplan der Myodonta und als gemeinsames Merkmal mit den
Geomyoidea eine hintere Schleimhautfalte, die den Ductus glandulae nasi lateralis
begrenzt, angenommen werden. Zum Grundplan der Muroidea gehort noch eine zweite
vordere Falte, die unter der vorderen Abgliederungsfurche verlauft. Da bei Thomomys
eine Falte mit gleichem Verlauf existiert, ist anzunehmen, dass der Grundplan der
Muroidea und damit auch der Grundplan der Myodonta mit dem der Geomyoidea
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iibereinstimmt. Dipodomys und Jaculus wiaren beziiglich der fehlenden vorderen Falte
abgeleitet. Alle bisher untersuchten Unterfamilien der Muroidea verhalten sich beziiglich
der beiden Schleimhautfalten plesiomorph. Dies gilt auch fiir die Cricetinae; obwohl
Mesocricetus und Phodopus die hintere Schleimhautfalte fehlt, sind fiir den Grundplan
dieser Unterfamilie zwei Falten anzunehmen, da diese bei Cricetus auftreten. Innerhalb
der Murinae fehlen einigen Spezies ebenfalls die vordere oder hintere Schleimhautfalte,
fiir den Grundplan dieser Unterfamilie ist jedoch der plesiomorphe Merkmalszustand
anzunehmen. Da Acomys nur die vordere Schleimhautfalte besitzt, ist fiir den Grundplan
der Acomyinae als autapomorphes Merkmal das Fehlen derselben anzunehmen.
Entweder handelt es sich bei diesen Schleimhautfalten um ein Grundplanmerkmal der
Rodentia oder es kommt mindestens zwei Mal eine konvergente Entstehung in Frage. Da
jedoch die Beschreibung dieses Sachverhaltes innerhalb der {ibrigen bisher untersuchten
Rodentia nicht vorliegt, bleibt eine phylogenetisch-systematische Auswertung an dieser
schwierig. Die vordere und hintere Schleimhautfalte der Myodonta und Geomyoidea
konnte eine Synapomorphie dieser beiden Nagergruppen sein.

4.1.2 Processus alaris superior

Die hier vorgeschlagene Nomenklatur ergénzt die bisher verwendeten Begriffe von
FRAHNERT (1998) u.a.: Die Ala processus alaris superior einschlieBlich Processus
anterior und posterior entspricht der rostralen plus caudalen Komponente. Die
Befestigungsspange wird hier als Radix processus alaris superior bezeichnet.

Ein deutlich ausgeprigter Processus alaris superior gilt als plesiomorphes
Merkmal der Theria (DE BEER 1937, KUHN 1971). Tupaia (SPATZ 1964, ZELLER 1983,
1987), Daubentonia (MAIER 1991), Galago (WARICH 1986), Lemur (MUHLENKAMP
1993) und Cynocephalus (MIELENZ 1994) besitzen einen prominenten, schaufelformigen
und lateral konvexen Processus alaris superior, der sich von seinem Ansatz ventrolateral
am Paries nasi nur nach rostral und vor allem dorsal erstreckt. Diese
Merkmalsauspriagungen gehdren demnach zum Grundplan der Euarchontoglires. Zum
Grundplan der Glires und Rodentia gehort hingegen ein prominenter, in rostrocaudaler
Richtung ausgedehnter und nicht weit nach dorsal und caudal reichender Processus alaris
superior (MESS 1997, FRAHNERT 1998). Es scheint, als sei der Processus alaris superior
mit seiner Ala aus einer dorsoventralen Stellung in eine rostrocaudale gekippt. Bereits
KADAM (1972/73) homologisierte den Processus posterior von Tatera mit dem ,,ventral
process® von Loris (RAMASWAMI 1958). Bei Oryctolagus (VOIT 1909, DE BEER &
WOODGER 1930, FRICK & HECKMANN 1955) 1st der Processus alaris superior rudimentér,
die fortgeschrittenen Entwicklungsstadien von Ochotona (INSOM et al. 1990, FRAHNERT
1998) und Lepus (ELOFF 1950) weisen hingegen einen rostrocaudal ausgerichteten
Processus alaris superior auf. Bei Sciurus (FRAHNERT 1998), den Gliriden (KLINGLER
2003) und Anomalurus (SCHRENK 1989, MESS 1997) ist der Processus alaris superior
besonders prominent, wahrend er bei Aplodontia (FRAHNERT 1998) und vor allem bei
den Hystricognathi (RAJTOVA 1972a, ZIMMERMANN 1976, DIERBACH 1985, MESS 1994,
1997, DA SILVA NETO 1996, 2000, STROBEL 1997) ein mehr oder weniger stark
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reduzierter, schlanker Knorpelstab ist. Bei Ctenodactylus ist der Processus alaris superior
bis auf seinen Ansatz am Paries nasi stark reduziert (SCHRENK 1989). Castor besitzt
wiéhrend der perinatalen Ontogenese einen gut entwickelten Processus alaris superior; der
Adultstadien jedoch fehlt (FRAHNERT 1998). Aconaemys, Ctenomys (MESS 1994, 1997),
Myocastor (BECK 1997) und Galea musteloides (DA SILVA NETO 1996, 2000) fehlt er
ganz. Der lange Processus posterior der Gliriden mit Insertion mimischer Muskulatur
stellt ein apomorphes Merkmal dieser Familie dar (KLINGLER 2003). Die bisher
untersuchten Geomyoidea und Myodonta besitzen einen deutlich entwickelten Processus
alaris superior, der den dufleren Nasengang stiitzt. Bei den Geomyoidea und bei Jaculus
erinnern die Strukturverhéltnisse des Processus alaris superior generell an Sciurus. Somit
gehoren zum Grundplan der Geomyoidea und Myodonta die Grundplanverhéltnisse der
Rodentia. Die Muroidea sind allerdings im Bereich des Processus posterior abgeleitet.
Zum Grundplan der Rodentia gehort ein Processus posterior, da sowohl bei
Sciurus (FRAHNERT 1989) als auch bei den Gliridae (KLINGLER 2003), den Geomyoidea
und Jaculus nur ein Fortsatz auftritt. Allerdings ldsst sich nicht festlegen, ob zum
Grundplan ein dorsaler oder ein ventraler Processus gehort, da die Gliriden und
Thomomys einen ventralen, Jaculus und Dipodomys einen dorsalen besitzen und iiber
Sciurus keine genauen Angaben vorliegen. Da zu einem Processus posterior bei den
Lagomorpha ebenfalls genauen Angaben fehlen, ist nicht eindeutig zu kldren, ob es sich
bei dem Processus posterior der Rodentia um ein abgeleitetes oder ein plesiomorphes
Merkmal handelt. Vom Grundplan der Rodentia abgeleitet sind jedoch die Cricetinae und
Sigmodontinae, bei denen zwei Processus auftreten. Obwohl innerhalb der untersuchten
Arvicolinae nur Lemmus zwei Processus posteriores besitzt, sollen fiir den Grundplan
dieser Unterfamilie ebenfalls zwei Processus posteriores angenommen werden. Damit
sind in den Grundplan der Muroidea und der Cricetidae als abgeleitetes Merkmal zwei
Processus posteriores des Processus alaris superior zu stellen. Die Gerbilliden besitzen
nur einen ventralen Processus posterior, der zumindest bei Gerbillus und Meriones eine
caudale Verldngerung des ventralen Hakens am Processus anterior der Ala darstellt, was
wiederum ein apomorphes Merkmal dieser Gruppe ist. Innerhalb der Muridae tritt mit
Ausnahme eines einzelnen Stadiums von Mus nur ein Processus posterior auf. Obwohl
diese Merkmalsverteilung eigentlich ein plesiomorpher Zustand ist, handelt es sich in
diesem Fall jedoch um ein abgeleitetes Merkmal: Aufgrund der heterogenen Verteilung
von dorsalen und ventralen Fortsidtzen ist eine Grundplanrekonstruktion diesbeziiglich
schwierig. Die Acomyinae besitzen im Grundplan einen dorsalen, die Dendromurinae
einen ventralen Processus posterior. Der Grundplan der Murinae ldsst sich derzeit nicht
rekonstruieren, da beide Merkmalsverteilungen auftreten. Moglicherweise muss fiir den
Grundplan der Muridae ebenfalls zwei Processus posteriores angenommen werden, die
innerhalb der Teilgruppen unterschiedlich reduziert werden.

Die lamellenférmige Uberdachung des Processus anterior
der Ala processus alaris superior tritt nur bei den bisher untersuchten Cricetidae, bei den
Gerbillidae und Muridae auf. Damit handelt es sich bei diesem Merkmal um eine
Autapomorphie der Muroidea. Das Fehlen der Uberdachung bei Phodopus wire demnach
ein vom Grundplan der Cricetinae abgeleitetes Merkmal, wobei ein spéteres Auftreten
einer Uberdachung des Processus anterior nicht auszuschlieBen ist. Eine Besonderheit im
Bereich des Processus anterior der Ala tritt in Form des oben beschriebenen Kanals mit
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Hakenbildung bei Gerbillus und Meriones auf und soll trotz fehlender Daten tiber Tatera
(KADAM 1972/73) als autapomorphes Merkmal der Gerbilliden gewertet werden.

Bei Gliriden erstreckt sich als apomorphes Merkmal die Radix des Processus alaris
superior als Processus rostralis in Form einer ventralen Kante am Paries-
umschlag rostrad (KLINGLER 2003). Ein Processus rostralis konnte bei den Geomyoidea
und Myodonta nicht beobachtet werden, allerdings tritt in beiden Nagergruppen rostral
der Radix eine relativ schwache Leiste am Pariesumschlag auf.

Eine Crista lateralis mit Bezug zu mimischer Muskulatur ist von den hier
beriicksichtigten AuBlengruppenvertretern nicht bekannt (u.a. VOIT 1909, ZELLER 1983,
WARICH 1986). Innerhalb der bisher untersuchten Rodentia tritt eine Crista lateralis bei
Aplodontia, Sciurus (FRAHNERT 1998: Abb. A-64), den Gliriden (KLINGLER 2003),
Geomyoidea und mit Ausnahme der Gerbilliden bei den Myodonta auf. Demnach handelt
es sich dabei um ein apomorphes Grundplanmerkmal der Rodentia. Die Geomyoidea und
Myodonta reprasentieren den Nagergrundplan. Das Fehlen einer Crista lateralis am
Processus alaris superior der Gerbillidae stellt eine Autapomorphie dar.

Am Processus alaris superior inseriert mimische Muskulatur fir die
Regulation der Weite der Apertura nasi externa (MAIER 1980). Diese setzt bei den
AuBlengruppenvertretern lateral am rostralen schaufelférmigen Teil, dem Processus
anterior, an (ZELLER 1983, WARICH 1986, MUHLENKAMP 1993). Bei Aplodontia
(FRAHNERT 1998) und Octodon (MESS 1997) ist die caudale Komponente der Ala stark
verkiirzt, so dass die mimische Muskulatur ebenfalls am Processus anterior, in der fiir
Euarchontoglires plesiomorphen Lage, entspringt. Bei Sciurus, Castor (FRAHNERT 1998),
den Gliridae (KLINGLER 2003), Geomyoidea und Myodonta entspringt ebenfalls
mimische Muskulatur am Processus alaris superior, allerdings im Bereich der Radix.
Diese Merkmalsverteilung ist unter Beachtung der sparsamsten Erkldrung ein
apomorphes Grundplanmerkmal der Rodentia. Da die caudale Reduktion des Processus
alaris superior bei Aplodontia und den Hystricognathi nach MESS (1997) und FRAHNERT
(1998) einen konvergent abgeleiteten Zustand innerhalb der Rodentia darstellt, ist der
scheinbar plesiomorphe Muskelursprung ein sekundérer Zustand.

Bei den Myodonta und Geomyoidea ist die Funktion des Processus anterior in erster
Linie auf das Stiitzen des dufBleren Nasengangs beschriankt, wihrend der bzw. die
Processus posteriores im Gegensatz zu den Gliriden (KLINGLER 2003) keinen Bezug zu
Muskelfasern besitzen. Allerdings konnte zumindest der dorsale, in die zwischen
Processus lateralis ventralis und Paries nasi aufgespannte Bindegewebsplatte eingebettete
Processus posterior als passiver Antagonist zur mimischen Muskulatur fungieren. Auch
dem ventralen Processus posterior kann diese Funktion zugesprochen werden, wenn man
annimmt, dass er beim Absenken des Processus anterior der Ala und der damit
verbundenen Erweiterung der Nasenoffnung gegen die elastische Bindegewebsplatte
gedriickt wird und dann als Riickstellmechanismus zuriickschnellt.

Der Processus cupularis kann bei manchen Eutheria, meist voriibergehend in der Onto-
genese, mit dem Processus alaris superior zu einer Commissura alicupularis
fusionieren, die dann vollstindig eine Fenestra narina accessoria abtrennt (FUCHS 1911,
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STURM 1937, REINBACH 1952, KUHN 1971, GOEBBEL 1998). Allerdings tritt eine
Commissura alicupularis weder bei den hier beriicksichtigten AuBengruppenvertretern
noch bei einem Vertreter der Lagomorpha und Rodentia auf (VOIT 1909, ELOFF 1950,
ZELLER 1983, WARICH 1986, SCHRENK 1989, MAIER 1991, MUHLENKAMP 1993,
MIELENZ 1994, MESS 1997, FRAHNERT 1998, KLINGLER 2003). Das Fehlen einer
Commissura alicupularis ist demnach ein plesiomorphes Grundplanmerkmal der
Rodentia. Die Myodonta und Geomyoidea entsprechen diesbeziiglich dem
Nagergrundplan.

4.1.3 Tectum nasi und Spina mesethmoidalis

Die Verbindung des Tectum nasi mit dem Septum nasi stellt
unter funktionellen Gesichtspunkten eine T-Triagerkonstruktion dar, d.h. es bildet ein
Stiitzelement, das die mechanische Belastung des Gaumens auffingt (MAIER 1980,
SCHRENK 1989). In diesem Zusammenhang steht auch die Beobachtung an den hier
untersuchten Arten, dass der Ubergangsbereich von Tectum nasi in Septum nasi
verbreitert und die ventrale Kante kolbenformig verdickt ist.

Die Aufwdlbung des Tectum nasi ist bei Tupaia (ZELLER 1983), Daubentonia (MAIER,
pers. Mitt.) und Cynocephalus (MIELENZ 1994) maBig und steht in Zusammenhang mit
der relativ geringen Tiefe des Sulcus supraseptalis. Diese Merkmalsaus-
pragung gehort demnach zum Grundplan der Euarchontoglires. Sowohl die Lagomorpha
als auch die meisten untersuchten Rodentia weisen ebenfalls eine méiBige Aufwolbung
des Tectum nasi und einen Sulcus supraseptalis mit geringer Tiefe auf (u.a. VOIT 1909,
ELOFF 1950, DA SILVA NETO 1996, 2000, MESS 1997, FRAHNERT 1998, eig. Beob.), was
nach KLINGLER (2003) als plesiomorphes Grundplanmerkmal fiir die Glires und Rodentia
gewertet werden soll. Die Geomyoidea und Jaculus entsprechen diesem Grundplan. Der
Sulcus supraseptalis der Muroidea wird wie bei den Gliriden (KLINGLER 2003) caudad
auffillig tief und grabenformig und ist mit den medial verbreiterten Nasalia verzahnt.
Diese Merkmalskombination unterscheidet sich von allen anderen bisher untersuchten
Rodentia und Lagomorpha (SCHRENK 1989, MESS 1997, FRAHNERT 1998). Demnach ist
die Merkmalsverteilung der Muroidea und Gliridae vom Grundplan der Rodentia
abgeleitet und wird von KLINGLER (2003) als Synapomorphie der Muroidea und Gliridae
angesprochen. Nach der vorliegenden Arbeitshypothese muss es sich dabei allerdings um
eine konvergente Merkmalsauspriagung handeln.

Das praecerebrale Tectum nasi wird im Laufe der Ontogenese zum grofSten Teil auf
charakteristische Weise von den expandierenden Nasalia ersetzt. Diesen Sachverhalt
kann man auch bei Cynocephalus beobachten (MIELENZ 1994). In diesem Punkt unter-
scheiden sich die Myodonta in keiner Weise von allen anderen bisher untersuchten
Rodentia (MESS 1997, KLINGLER 2003). Das Phinomen der Hohenver-
schiebung des Tectum nasi im Zusammenhang mit Resorptionsprozessen konnte
bisher nur bei &lteren Stadien der Muroidea beobachtet werden. Da entsprechende
Angaben zu anderen Rodentia in der Literatur fehlen, kann eine weitere systematische
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Auswertung dieses Sachverhalts hier nicht erfolgen. Moglicherweise tritt dieses Merkmal
innerhalb der Rodentia haufiger auf.

ZELLER (1983) gibt eine umfangreiche Ubersicht iiber das Auftreten der Spina
mesethmoidalis innerhalb der Eutheria. Wie im Grundplan der Eutheria tritt auch
im Grundplan der Euarchontoglires eine prominente Spina mesethmoidalis auf (SPATZ
1964, ZELLER 1983, 1987, WARICH 1986, MUHLENKAMP 1993). FRAHNERT (1998) und
MESS (1997) nehmen auch fiir die Glires und die Rodentia als Grundplanmerkmal eine
gut entwickelte Spina mesethmoidalis an, wobei sie innerhalb der bisher untersuchten
Arten und Stadien der Lagomorpha fehlt (VoIT 1909, ELOFF 1950, FRICK & HECKMANN
1955, INSoM et al. 1990). Diesem Umstand stellen beide Autorinnen die Tatsache
entgegen, dass sich die Spina ethmoidalis bei Mammalia erst allmihlich im Laufe der
Ontogenese und damit in élteren Stadien ausbilden soll (s.a. ZELLER 1983). Meist wurden
aber nur recht junge Entwicklungsstadien untersucht, die keine Aussage iiber die
Merkmalsverteilung zulassen. Bei Aplodontia, Sciurus (FRAHNERT 1998) und Xerus
(FAWCETT 1923: als Crista galli beschrieben) ist die Spina mesethmoidalis nur schwach
ausgeprigt. Bei allen Gliridae, mit Ausnahme von Muscardinus (KLINGLER 2003), und
fast allen untersuchten Hystricognathi (MESS 1997), mit Ausnahme von Dasyprocta (DA
SILVA NETO 1996, 2000), Myoprocta, Bathyergus und Georychus (MESS 1997), findet
man eine deutliche Spina mesethmoidalis. Castor besitzt ebenfalls eine gut entwickelte
Spina mesethmoidalis (FRAHNERT 1998). Das Auftreten einer Spina mesethmoidalis im
Grundplan der Geomyoidea wird durch die Spina bei Dipodomys ebenfalls gestiitzt.
Wenn auch das hier untersuchte Stadium von Jaculus keine Spina mesethmoidalis
besitzt, so zeigt doch die breit gestreute Verteilung innerhalb der Muroidea, dass auch
zum Grundplan der Myodonta eine Spina mesethmoidalis gehdren muss. Wire dies nicht
der Fall, so miisste die Spina mesethmoidalis der Muroidea mehrfach konvergent zu der
aller anderen Rodentia entstanden sein. Nach dem Parsimonie-Prinzip ist diese
Argumentation aber nicht haltbar. Zum Grundplan der Dipodoidea lassen sich ohne
weitere Untersuchungen jedoch keine Aussagen treffen. Im Grundplan der Muroidea
hingegen ist die Spina mesethmoidalis eindeutig vertreten. Die Spina mesethmoidalis
scheint bei Mesocricetus nach den hier erfolgten Beobachtungen nur zeitweise in der
Ontogenese von Bedeutung und wichtiger Funktion zu sein, wie die riickldufige
Entwicklung im Gegensatz zu der progressiven von Peromyscus und Sigmodon vermuten
lasst. Die Muriden Otomys (FAWCETT 1948), Lophuromys und Mus, sowie der
Acomyinae Acomys zeigen einen auffdllig abweichenden Entwicklungsmodus:
Moglicherweise ist die vom Limbus praecribrosus isolierte Anlage der Spina
mesethmoidalis ein apomorphes Merkmal der Muridae. In jedem Fall erhélt Otomys
durch dieses Merkmal Anschluss an die Muridae.

4.1.4 Lamina cribrosa und Crista galli

Die Lamina cribrosa entsteht bei allen Theria spéit in der Ontogenese (SPATZ
1964, KUHN 1971, ZELLER 1983, 1987). Dabei werden die Fila olfactoria zunéchst in
einer Ebene quer zu ihrer Verlaufsrichtung von einer Bindegewebsplatte umwachsen, die
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zur Lamina cribrosa verknorpelt und spiter zum Os ethmoidale verknochert (SCHRENK
1989). Eine spitontogenetische Anlage der Lamina cribrosa in der Fenestra olfactoria
wurde bisher auch bei Sciurus, Castor (FRAHNERT 1998), Ctenodactylus (SCHRENK
1989), Ctenomys (MESS 1997) und innerhalb der hier untersuchten Muroidea beobachtet.
Eine relativ spéte praenatale Anlage der Lamina cribrosa ist nach dieser Merkmals-
verteilung ein plesiomorphes Grundplanmerkmal der Rodentia und auch der Muroidea.
Innerhalb der Caviomorpha verknorpelt die Lamina cribrosa deutlich frither (MESS
1997). Uber viele Nagertaxa kann jedoch aufgrund mangelnder Beobachtungen keine
Aussage getroffen werden. Bei Glis (KLINGLER 2003) und Octodon (MESS 1997, siehe
Abb. 56, 57, 70) erfolgt die Verknocherung der Lamina cribrosa wie bei den Muroidea
von medial nach lateral. Dieser Verkndcherungsmodus ist daher auch fiir den Grundplan
der Rodentia anzunehmen. Die Muroidea verhalten sich demnach diesbeziiglich
plesiomorph.

Bei Tupaia (SPATZ 1964), Lemur (MUHLENKAMP 1993) und Galago (WARICH 1986) tritt
eineCrista intercribrosa auf, die somit in den Grundplan der Euarchontoglires
zu stellen ist. Lepus fehlt eine Crista intercribrosa (ELOFF 1950). Bei Oryctolagus (VOIT
1909), Aplodontia, Sciurus, Castor (FRAHNERT 1997) und den Ctenohystrica (u.a.
SCHRENK 1989, BECK 1997, MESS 1994, 1997, STROBEL 1997) wird eine deutliche
Crista intercribrosa beschrieben. Damit tritt diese als plesiomorphes Grundplanmerkmal
der Rodentia und Lagomorpha und somit auch im Grundplan der Glires auf. Innerhalb
der Myodonta ist die Crista intercribrosa zwar auch vorhanden, jedoch bleibt die
Beurteilung der Auspragung bei den meisten Formen schwierig. Dennoch kann man von
einer Crista intercribrosa im Grundplan der Muroidea und Myodonta (trotz des Fehlens
bei Jaculus) ausgehen.

Tupaia (SPATZ 1964), Daubentonia (MAIER 1991: Abb.1) Galago (WARICH 1986) und
Lemur (MUHLENKAMP 1993) besitzen eine schwach entwickelte Crista galli, was
als Grundplanmerkmal der Euarchontoglires gedeutet werden soll. Die untersuchten
Lagomorpha besitzen ebenfalls eine niedrige Crista galli (VOIT 1909, ELOFF 1950, FRICK
& HECKMANN 1955). Zum Grundplan der Rodentia gehort nach FRAHNERT (1998) als
plesiomorphes Merkmal eine niedrige Crista galli. So ist die Crista galli bei Aplodontia
und Sciurus sehr niedrig (FRAHNERT 1998). Den untersuchten Gliriden fehlt die Crista
galli, was KLINGLER (2003) als abgeleitetes Grundplanmerkmal dieser Gruppe bewertet.
Mit Ausnahme von Ctenodactylus (SCHRENK 1989) tritt bei allen anderen untersuchten
fortgeschrittenen Ontogenesestadien der Ctenohystrica eine ebenfalls meist niedrige
Crista galli auf (MESS 1997). Bei Castor wird sie prominent angelegt und im Laufe der
Ontogenese reduziert (FRAHNERT 1998). Den Geomyoidea, Jaculus und fast allen
untersuchten Muroidea ist eine schwach entwickelte Crista galli gemeinsam. Nach dieser
Merkmalsverteilung findet man im Grundplan der Myodonta den plesiomorphen Zustand
der Rodentia wieder. Da aber bei Mesocricetus, Lemmus, Microtus, Tatera und bei
Acomys eine prominente Crista galli auftritt, muss zumindest fiir den Grundplan der
Arvicolidae und Acomyinae als konvergent abgeleitetes Merkmal eine relativ prominente
Crista galli in Betracht gezogen werden. Eine systematische Bewertung der Crista galli
bleibt jedoch generell schwierig, da oft nur einzelne Entwicklungsstadien vorliegen und
somit ein spiteres verstirktes Wachstum nicht immer ausgeschlossen werden kann.
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4.1.5 Foramen cribroethmoidale, Foramen epiphaniale und Nervus
ethmoidalis anterior

Der Verlauf des Nervus ethmoidalis anterior durch die Fissura
orbitonasalis bzw. durch eine Liicke zwischen Cupula nasi posterior und Frontale und der
Durchtritt seines Ramus externus durch ein Foramen epiphaniale auf die AuBenseite der
Nasenkapsel gelten als Grundplanmerkmale der Glires und der Rodentia (MESS 1997,
FRAHNERT 1998). Dipodomys und die Myodonta stimmen mit diesem Nagergrundplan
iiberein.

Ein spiteres Umwachsen des Nervus ethmoidalis anterior durch das Frontale und die
damit verbundene Entstehung eines Foramen ethmoidale anterior tritt bei
Tupaia (ZELLER 1983) sowie bei vielen, untersuchten Ontogenesestadien der Nager auf
und ist daher als plesiomorphes Grundplanmerkmal der Rodentia zu werten (MESS 1997,
FRAHNERT 1998). Zur Entwicklung des Foramen ethmoidale anterior fehlen auflerhalb
der Myodonta jedoch genaue Angaben. Nur fiir Castor (FRAHNERT 1998) wird ein sehr
dhnlicher Umwachsungsmodus des Frontale wie bei den Myodonta beschrieben.

Sowohl bei Galago (WARICH 1986), als auch bei Octodon (MESS 1997) ziehen wie bei
den hier untersuchten Arten der Geomyoidea und Myodonta medial des Nervus
ethmoidalis anterior auch Fila olfactoria durch das Foramen
cribroethmoidale. Zu anderen Vertretern der Aullengruppen und der Rodentia
fehlen genaue Angaben. Dennoch kann diese Merkmalsverteilung als plesiomorphes
Grundplanmerkmal der Rodentia in Betracht gezogen werden.

Bei Ochotona sowie Sciurus, Castor (FRAHNERT 1997: Abb. A-34, A-61, A-74), den
Gliriden (KLINGLER 2003: Abb. 15, 27), Ctenodactylus (SCHRENK 1989), Galea und
Kerodon (DA SILVA NETO 1996: Abb. 49, 75, 76) liegen sehr dhnliche Verhéltnisse in
Bezug auf den Verlauf der Arteria cerebri anterior und deren Verbindungs-
kanal zum Canalis cribroethmoidalis wie bei den untersuchten Geomyoidea und
Myodonta vor. Es ist daher anzunehmen, dass es sich bei dieser Merkmalsauspragung um
ein plesiomorphes Grundplanmerkmal der Rodentia handelt. Da zu den Vertretern der
Euarchontoglires diesbeziiglich Angaben fehlen, kann eine Festlegung der Lesrichtung
im Grundplan der Glires an dieser Stelle nicht erfolgen.

Bei Ochotona trittein Sulcus cribroethmoidalis auf (FRAHNERT 1998: Abb.
A-74). Sciurus besitzt laut Abbildungen ebenfalls einen Sulcus cribroethmoidalis, Castor
einen Canalis cribroethmoidalis (FRAHNERT 1998: A-44, A-55, A-61).
SCHRENK (1989) beschreibt bei Ctenodactylus ebenfalls eine Rohrenbildung zwischen
Foramen cribroethmoidale und Foramen epiphaniale, die er auf diese rostrale
Ausdehnung der Lamina cribrosa unter das Tectum nasi zuriickfiihrt. Da der Sulcus bzw.
Canalis cribroethmoidalis auch bei den Geomyoidea und Myodonta auftritt, handelt es
sich hierbei vermutlich um ein gemeinsames Grundplanmerkmal der Rodentia und
Lagomorpha. Uber die Lesrichtung im Grundplan der Glires kann mangels Daten iiber
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die tbrigen AuBlengruppenvertreter keine Aussage erfolgen. Die Geomyoidea und
Myodonta reprédsentieren jedenfalls den fiir Rodentia plesiomorphen Zustand.

Das Auftreten eines Foramen epiphaniale gilt als plesiomorphes Merkmal der
Theria und findet sich auch bei Vertretern der Euarchontoglires (GAUPP 1906, TERRY
1917, DE BEER 1937, SPATZ 1964, ZELLER 1983, 1987, WARICH 1986, MAIER 1991,
1993, MUHLENKAMP 1993). Ebenso tritt es bei den Lagomorpha (VOIT 1909, FRICK &
HECKMANN 1955, ELOFF 1950, INSOM et al. 1990, FRAHNERT 1998) und fast allen
untersuchten Nagern auf (u.a. ZIMMERMANN 1976, SCHRENK 1989, MESS 1997,
FRAHNERT 1998, DA SILVA NETO 1996, 2000, KLINGLER 2003). Das Foramen
epiphaniale ist damit ein plesiomorphes Grundplanmerkmal der Glires sowie der
Lagomorpha und Rodentia (MESS 1997, FRAHNERT 1998). Die hier untersuchten
Myodonta und Dipodomys verhalten sich diesbeziiglich plesiomorph. Das Fehlen eines
Foramen epiphaniale bei Thomomys stellt einen vom Grundplan der Geomyoidea
abgeleiteten Merkmalszustand dar.

Frithontogenetische Studien an Pedetes, Bathyergus und Ctenodactylus haben gezeigt,
dass primir nur ein caudaler Einschnitt im Tectum nasi existiert. Durch diesen zieht der
Nervus ethmoidalis anterior auf das Tectum nasi. Erst durch spiteres Umwachsen des
Spaltes durch die Pars lateralis entsteht das eigentliche Foramen epiphaniale (SCHRENK
1989, MESS 1997). Einen &dhnlichen Nervenverlauf wie in diesen Friihstadien der
Rodentia findet man auch bei anderen Eutheria, denen ein Foramen epiphaniale fehlt, wie
z.B. Sorex (DE BEER 1929). In keinem Zusammenhang mit der ontogenetischen
Entstehung des Foramen epiphaniale steht jedoch dessen Fehlen bei einigen Nagern:
neben Thomomys auch bei den Dasyproctiden Dasyprocta und Myoprocta (MESS 1997,
DA SILVA NETO 2000). Bei Thomomys ldsst sich kein Ramus externus des Nervus
ethmoidalis anterior identifizieren. Dieser Sachverhalt ldsst sich sehr gut mit
Beobachtungen von ADE (1997) in Einklang bringen, nach denen Thomomys eine starke
Reduktion der Narialkissen und der Lippenspalte aufweist. Eine Reduktion des Ramus
externus, der wu.a. das Rhinarium innerviert, ist somit nicht auszuschlief3en.
Moglicherweise liegt auch bei den Dasyproctidae die Ursache fiir das Fehlen des
Foramen epiphaniale in der Reduktion des Rhinarium. Allerdings existieren keine
Angaben iiber ein Auftreten oder Fehlen des Ramus externus. Der Verlust des Foramen
epiphaniale bei diesen beiden Gruppen muss als konvergent angesehen werden.

Aberrante Verldufe des Nervus ethmoidalis anterior durch
den Limbus praecribrosus treten bei einigen Nagern auf: So ist das Foramen epiphaniale
von Aplodontia und Sciurus sehr eng, weshalb bei Sciurus der Nervus ethmoidalis
anterior durch ein separates Foramen im Limbus paracribrosus rostral der Fissura
orbitonasalis zieht. Bei Aplodontia bleibt unklar, ob die Fissura orbitonasalis auf eine
kleine Offnung fiir den Nervendurchtritt beschrinkt ist, oder ob die Fissur verschlossen
und ein separates Foramen wie bei Sciurus angelegt wurde (FRAHNERT 1998). Bei beiden
Arten handelt es sich um vom Grundplan der Rodentia abgeleitete Zustéinde (FRAHNERT
1998). Innerhalb der Geomyoidea und Myodonta wird der Nervus ethmoidalis anterior
mehrfach im Canalis cribroethmoidalis in einen separaten Kanal eingeschlossen bis hin
zu einem vollig separaten Nervenein- oder -austritt im Tectum nasi. Da die Lage dieser
Foramina sehr unterschiedlich ist, muss es sich wohl um konvergente Nervenaustritte
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oder auch individuelle Merkmalsauspragungen handeln. Es sollte aber betont werden,
dass innerhalb der hier untersuchten Nagergruppen eine deutliche Tendenz zu vom
Grundplan der Nager (s.0.) abgewandelten Merkmalsverteilungen besteht.

Tupaia (SPATZ 1964) besitzt einen flachen Sulcus horizontalis, die zum
Vergleich herangezogenen Prosimier hingegen einen deutlichen, der bei Daubentonia
sehr tief ist (WARICH 1986, MAIER 1991, MUHLENKAMP 1993). Ein deutlicher Sulcus
horizontalis tritt nach SCHRENK (1989) immer dann auf, wenn das Foramen epiphaniale
relativ weit caudal liegt. Die Lage des Foramen epiphaniale ist innerhalb der Glires
variabel: bei Oryctolagus (VOIT 1909) liegt es in der Pars lateralis, bei Lepus (ELOFF
1950) auf Hohe des Sulcus lateralis anterior. Fiir Sciurus gibt es unterschiedliche
Angaben: in der Pars anterior (HAUCK 1987) bzw. auf Hohe des Sulcus lateralis anterior
(FRAHNERT 1998). Die Grundplanrekonstruktion fiir die Rodentia, Lagomorpha und die
Glires ist daher recht schwierig. Fast immer liegt das Foramen epiphaniale bei den
Muroidea im Bereich des Sulcus lateralis anterior oder etwas weiter caudal, so dass meist
ein sehr kurzer und flacher Sulcus horizontalis auftritt. Im Grundplan der Cricetinen ist
ein deutlicher Sulcus horizontalis anzusiedeln, da er bei Cricetus und Mesocricetus
auftritt. Das Fehlen desselben bei Jaculus ist ein abgeleitetes Merkmal dieser Spezies.
Fir den Grundplan der Myodonta ist daher der Grundplanzustand der Muroidea
anzunehmen, der wiederum dem der Cricetinen entspricht: ein deutlicher, jedoch sehr
kurzer Sulcus horizontalis. Bei den hier untersuchten Geomyoidea ist der Sulcus
horizontalis miBig tief und kurz.

4.1.6 Paries nasi

Bei Tupaia erfolgt die Chondrifikation des Paries mnasi aus drei
Knorpelzentren (s.0.), wobei die Cartilago antorbitalis relativ spiat mit den umliegenden
Strukturen fusioniert und die rostralen Anteile im Bereich der Cupula nasi anterior erst
sehr spiat verknorpeln (ZELLER 1987). Dieser Verknorpelungsmodus ist als
Grundplanmerkmal fiir die Euarchontoglires anzunehmen. Innerhalb der bisher
untersuchten Glires wurden nur sehr wenige Beobachtungen hierzu dokumentiert. Bei
Ctenodactylus erfolgt die Verknorpelung fortschreitend von rostral nach caudal
(SCHRENK 1989). Innerhalb der Muroidea (eig. Beob., ELOFF 1948, KADAM 1972/73,
1976, RAJTOVA 1972b) wurde mehrfach beobachtet, dass der Paries nasi aus drei Zentren
und fortschreitend von der Pars anterior nach caudal verknorpelt, was als plesiomorphes
Grundplanmerkmal der Muroidea, aber auch der Rodentia und Glires bewertet werden
soll. Bei Mus (FRICK 1986) hingegen verknorpelt der Paries nasi aus einer einheitlichen
Anlage. Dieser Modus ist vom Grundplan der Rodentia abgeleitet.

DieResorption des Paries nasi beginnt in spiten Fetalstadien von Tupaia
(SPATZ 1964: als Fenestra superior nasi bezeichnet), Daubentonia (MAIER 1991) und
Lemur (MUHLENKAMP 1993) mit drei Resorptionszonen: eine direkt caudal der Lamina
transversalis anterior, eine caudal in der Pars anterior und eine in der Pars lateralis. Bei
einem fast geburtsreifen Oryctolagus ist die Resorption in der Pars anterior (mit zwei
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Resorptionszonen rostral und caudal) bereits weiter fortgeschritten als in der Pars lateralis
(eine rostrale Resorptionszone) (FRICK & HECKMANN 1955). Diese Merkmalsverteilung
ist mit den Verhiltnissen bei den anderen AuBBengruppenvertretern sehr gut vergleichbar
und soll daher als plesiomorphes Grundplanmerkmal der Lagomorpha und somit auch der
Glires angenommen werden. Die Resorption der Pars anterior beginnt innerhalb
Hystricognathi (MESS 1997) wie bei den meisten Muroidea auf Hohe der Lamina
transversalis anterior. Bei den Muroidea treten weitere Resorptionszonen rostroventral
und caudoventral in der Pars lateralis auf. Die vorderen beiden Resorptionszonen
entsprechen dem Grundplan der Glires und sind damit ein plesiomorphes
Grundplanmerkmal der Rodentia. Moglicherweise stellt das Auftreten der caudalen
Resorptionszone bei den Muroidea ein abgeleitetes Merkmal dieser Nagergruppe dar.

Die bereits intrauterin beginnende Resorption des Paries nasi innerhalb der
Hystricognathi (RAJITOVA 1972a, DA SILVA NETO 1996, 2000, BECK 1997, MESS 1997,
STROBEL 1997) steht im Gegensatz zu Sciurus (FRAHNERT 1997) und den meisten
untersuchten Muroidea (Ausnahmen s.u.), bei denen auch in spdtembryonalen Stadien
nur geringe Pariesresorptionen zu beobachten sind. Es besteht demnach ein
Zusammenhang zwischen Nesthockern (Aplodontia, Sciurus, Muroidea) und einer recht
spit einsetzenden Pariesresorption sowie Nestfliichtern (Ctenohystrica) und einer
deutlich prinatalen Resorption aufgrund verliangerter Tragezeiten (RUF 1999).
Ausnahmen sind Sigmodon, Otomys und Acomys, deren Junge Nestfliichter sind
(DIETERLEN 1961, 1963, 1968, STARCK 1995), und Cricetus, bei dem schon praenatal der
Paries nasi bereits stark zuriickgebildet ist. Ein neonates Stadium von Aplodontia weist
hingegen noch einen vollstindig knorpeligen Paries nasi auf (FRAHNERT 1998).

Die Gestalt des Paries nasi der Rodentia und Lagomorpha entspricht dem fiir
Sduger angenommenen Grundplan (NOORDENBOS 1905, VoIT 1909, REINBACH 1952,
SPATZ 1964, ZELLER 1983, 1987 u.a.): Ein deutlicher und nahezu senkrechter orientierte
Sulcus lateralis anterior, der schwéchere und schrig verlaufende Sulcus lateralis posterior
und die deutlichen Prominentiae anteriores superior und inferior treten bei den meisten
Glires auf (u.a. VoIT 1909, ELOFF 1950, MESS 1997, KLINGLER 2003). Bei
Ctenodactylus (SCHRENK 1989) und Myocastor (BECK 1997) ist der Sulcus lateralis
anterior undeutlich; bei Castor (FRAHNERT 1997) vertieft sich der Sulcus lateralis
posterior mit zunehmendem Alter drastisch. Bei Aplodontia, Sciurus und Castor
(FRAHNERT 1998) kann man an der Pars lateralis nur eine einheitliche Prominentia
lateralis ausmachen. Bei Bathyergus und Georychus (SCHRENK 1989) ist die Prominentia
inferior weit nach caudal verlagert. Die Geomyoidea und Myodonta stimmen mit dem
Grundplan der Rodentia liberein. Ctenodactylus (SCHRENK 1989) besitzt konvergent zu
Jaculus eine stark reduzierte Pars posterior. Bei Ctenodactylus ist diese Reduktion auf die
extreme Ausdehnung des Maxillare zuriickzufiihren (SCHRENK 1989), wiéhrend bei
Jaculus dabei moglicherweise die vergroferten Augen eine Rolle spielen.

Die Uberlappungen des Paries nasi an den rostralen
Fissuren in der Pars anterior bei élteren Entwicklungsstadien der Muroidea sind
moglicherweise auf die Fixierung unterschiedlicher Bewegungszustinde zum Zeitpunkt
des Todes zuriickzufiihren. Am umliegenden Paries nasi befinden sich grof3e
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Ursprungsflichen mimischer Muskulatur. Daher ist anzunehmen, dass diese sekundéiren
Fissuren die Beweglichkeit des Rostrum erhdhen sollen.

Eine Margo lateralis der Prominentia supraconchalis in der
Pars anterior, wie sie bei den meisten Myodonta und Geomyoidea auftritt, kann man auch
bei Galea (DA SILVA NETO 1996, 2000) beobachten. Innerhalb der Muroidea tritt sie bei
fast allen Cricetinae, Arvicolinae, Acomyinae und Murinae auf, bei den Gerbillinae fehlt
sie. Dieser Zustand ist vom Grundplan der Muroidea abgeleitet. Da eine Margo lateralis
bisher nicht von anderen Vertretern der Rodentia bekannt ist, muss bei Galea von einer
konvergenten Entwicklung ausgegangen werden. Bei der Margo lateralis der
Geomyoidea und Myodonta konnte es sich hingegen um eine Synapomorphie handeln.

Bei Tupaia (SPATZ 1964) und Galago (WARICH 1986) ist der Limbus
paracribrosus deutlich entwickelt bis sehr prominent. Ein deutlich ausgepriagter
Limbus paracribrosus gilt nach SCHRENK (1989) wund MESS (1997) als
Grundplanmerkmal der Glires und auch der Rodentia. Innerhalb der Gliridae tritt der
Limbus paracribrosus nur bei Glis und Eliomys caudal prominent hervor (KLINGLER
2003). Bei Ctenomys ist er sekunddr stark reduziert (MESS 1994). Der deutlich
vortretende Limbus paracribrosus der Geomyoidea und meisten Myodonta ist demnach
ein plesiomorphes Grundplanmerkmal dieser beiden Gruppen.

Bei den AuBengruppenvertretern (SPATZ 1964, ZELLER 1983, 1987, WARICH 1986,
MAIER 1991, MUHLENKAMP 1993), bei Oryctolagus (VOIT 1909), Lepus (ELOFF 1950),
Aplodontia, Sciurus (FRAHNERT 1998), Xerus (FAWCETT 1923), den Gliridae (KLINGLER
2003), Ctenodactylus (SCHRENK 1989), Aconaemys, Spalacopus (MESS 1997), Castor
(FRAHNERT 1998) sowie allen Geomyoidea und fast allen Myodonta tritt prénatal sehr
lange eine durchgehende Commissura orbitonasalis und eine Fissura
orbitonasalis auf. Alle anderen untersuchten Nagerstadien besitzen einen
Processus orbitonasalis (MESS 1997). Bei Aplodontia ist die Fissura orbitonasalis auf ein
Foramen fiir den Nervus ethmoidalis anterior eingeengt, was vom Grundplan der
Rodentia abgeleitet ist (FRAHNERT 1998). Bei Graphiurus persistiert die Commissura
orbitonasalis ventral der Deckknochen als schmale Knorpelspange (KLINGLER 2003). Die
noch intrauterin beginnende, massive Reduktion der Commissura orbitonasalis bei
nestfliichtenden Nagern (wie z.B. Sigmodon, Acomys, Hystricognathi) steht im
Zusammenhang mit der bereits weit fortgeschrittenen Entwicklungsstufe des Cranium
dieser Taxa (MESS 1997). Nach KUHN (1971) soll die Commissura orbitonasalis
gleichzeitig von der Nasenkapsel und der Ala orbitalis auswachsen. Bei Bathyergus und
Georychus beriihrt die Commissura die Nasenkapsel nur von lateral und wéchst damit
ausschlieBlich von der Ala orbitalis aus (HAUCK 1987, SCHRENK 1989). Dies ist auch bei
Mesocricetus der Fall (KADAM 1976). Bei Tatera (KADAM 1972/73) wéchst die
Commissura orbitonasalis von der Cartilago paranasalis aus, bei Arvicola (FAWCETT
1917) wird sie zu gleichen Anteilen von beiden Strukturen gebildet. Nach dieser
Merkmalsverteilung ist das Auswachsen der Commissura orbitonasalis von der Ala
orbitalis ein plesiomorphes Grundplanmerkmal der Rodentia und Cricetinae. Aufgrund
der basalen Stellung der Cricetinae innerhalb der Muroidea und unter Ausschluss einer
sekundédren Entwicklung eines Grundplanzustandes gehort dieser Entwicklungsmodus
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somit auch zum Grundplan der Muroidea. Im Grundplan der Arvicolinae und Gerbillinae
treten die oben beschriebenen, abgeleiteten Merkmalszustinde auf. Diese apomorphen
Merkmalsverteilungen lassen sich nur durch weitere Untersuchungen an sehr jungen
Stadien von Vertretern dieser beiden Familien fiir deren Grundpléne verifizieren.

Eine Ala minima ist von keinem der AuBlengruppenvertreter bekannt (u.a. VOIT
1909, ZELLER 1983, WARICH 1986). Innerhalb Rodentia tritt eine Ala minima nur bei
Vertretern der Muroidea auf. Sie scheint nur kurze Zeit in der Ontogenese zu existieren,
wie die Untersuchungen an Sigmodon, Mus und Rattus bestitigen. Dabei sind die beiden
Neonati von Rattus die mit Abstand am weitesten entwickelten Stadien, in denen eine
Ala minima auftritt. Obwohl in jeweils zwei Entwicklungsstadien gleicher Gréf3e bzw.
gleichen Alters von Rattus und Rhabdomys eine Ala minima beobachtet werden konnte,
ist eine individuelle Merkmalsauspragung nicht auszuschlieBen. Zunéchst soll die Ala
minima als konvergent abgeleitetes Merkmal von Sigmodon und den Muridae gelten, da
es sich hierbei um die sparsamste Annahme handelt. Eine Ala minima als
Grundplanmerkmal der Muroidea ist jedoch nicht auszuschliessen.

Nach ZELLER (1983) und SCHRENK (1989) soll der Ursprung des Musculus
obliquus superior sowohl interspezifisch als auch im Laufe der Ontogenese
variieren. Bei Tupaia verlagert der Augenmuskel mit zunehmendem Alter seinen
Ursprung von einer Bindegewebslage lateral der Cartilago antorbitalis auf die
verknOcherte Radix anterior pilae praeopticae (SPATZ 1964, ZELLER 1983).
Unterschiedliche Urspriinge dieses Augenmuskels finden sich auch innerhalb der Glires:
bei Oryctolagus am Processus ethmoidalis der Ala hypochiasmatica (FRICK &
HECKMANN 1955), bei Sciurus und Castor am Processus ethmoidalis des
Orbitosphenoids (KARGER 1988, zit. nach MESS 1997), bei Muscardinus am Planum
antorbitale, bei Glis am Maxillare (KLINGLER 2003), bei den Hystricognathi am Planum
antorbitale, an der Radix anterior pilae praeopticaec oder Ala orbitalis (u.a. DA SILVA
NETO 1996, 2000, MESS 1997); eine detaillierte Ubersicht gibt MESS (1997). Eine
Lesrichtung der Merkmale ldsst sich nach dieser Merkmalsverteilung nicht festlegen, da
hierbei unterschiedliche Entwicklungsstadien verglichen werden miissen. Bei
Dipodomys, Jaculus und v.a. in élteren Stadien der meisten hier untersuchten Muroidea
liegt der Ursprung des Musculus obliquus superior bereits groBBtenteils oder ganz auf dem
Frontale. Im Grundplan der Muroidea liegt der Ursprung in jiingeren Entwicklungs-
stadien an der Pila praeoptica. Im abgeleiteten Zustand entspringt er auf dem Planum
antorbitale, meist an einer Crista. Der plesiomorphe Zustand findet sich im Grundplan
der Cricetinae, Sigmodontinae, Arvicolinae, Gerbillinae und Murinae. Peromyscus ist
daher trotz seiner basalen Stellung innerhalb der Sigmodontinae in Bezug auf den
Muskelursprung abgeleitet. Bei den Murinae tritt ebenfalls der abgeleitete Zustand auf.
Bei den untersuchten Geomyoidea entspringt der Musculus obliquus superior an der Pila
praeoptica (Thomomys) bzw. am Planum antorbitale und Frontale (Dipodomys). Eine
Grundplanre-konstruktion ist fiir die Geomyoidea daher nicht moglich.
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4.1.7 Fenestra superior nasi

Das Auftreten einer Fenestra superior nasi kann bei nahe verwandten Arten variieren
(MAIER 1980). Ausschlaggebend ist die Lagebeziehung zum Ductus glandulae nasi
lateralis, da auch andere Foramina oder Resorptionen vorkommen. Diese rostrale
Fensterung soll fiir Sduger plesiomorph sein, wobei sich der Driisenkdrper der Glandula
nasi lateralis groBtenteils im Recessus maxillaris befindet (VOIT 1909).

Eine Fenestra superior nasi soll bei Tupaia in dlteren Ontogenesestadien
auftreten (SPATZ 1964). Es handelt sich hierbei jedoch wahrscheinlich um eine
Resorptionszone. Bei Ochotona (INSOM et al. 1990: als Fenestra lateralis nasi
bezeichnet), Oryctolagus (VOIT 1909) und Lepus (ELOFF 1950) tritt eine Fenestra
superior nasi auf und gehort somit zum Grundplan der Lagomorpha. Aufgrund der
Merkmalsverteilung innerhalb der Rodentia muss nach dem Parsimonie-Prinzip von
einem Fehlen einer ,echten” Fenestra superior nasi im Grundplan der Rodentia
ausgegangen werden. So fehlt Aplodontia, Sciurus und Castor eine Fenestra superior nasi
(FRAHNERT 1998). Innerhalb der Gliridae besitzen nur Glis und Eliomys ein rostrales
Fenster in der Seitenwand, wobei KLINGLER (2003) diese Offnung auf Reduktions-
vorginge im Paries nasi zuriickfiihrt. Innerhalb der Hystricognathi kénnen aufgrund der
weit fortgeschrittenen Pariesresorption der untersuchten Stadien keine genaue Angaben
zum Auftreten einer Fenestra superior nasi gemacht werden (DA SILVA NETO 1996, MESS
1994, 1997). So tritt bei Hystrix und Octodon eine Fenestrierung im Laufe der
Ontogenese neben dem Ductus glandulae nasi lateralis auf, die sich jedoch nicht
eindeutig als Fenestra superior nasi identifizieren ldsst (STROBEL 1997, MESS 1997). Fiir
Ctenodactylus wird hingegen eine Fenestra superior nasi beschrieben (SCHRENK 1989).
Fir den Grundplan der Geomyoidea ist das Fehlen einer Fenestra superior nasi
anzunehmen. Ebenso fiir den Grundplan der Myodonta, da Jaculus ebenfalls keine
Fenestra superior nasi besitzt. Bei allen untersuchten Muroidea mit Ausnahme von
Gerbillus tritt eine Fenestra superior nasi auf. Allerdings bleibt unklar, ob es sich dabei
um eine Fenestra superior nasi im eigentlichen Sinne handelt, da bei allen Arten variable
Nerven- und Blutgefddurchtritte zu beobachten sind. Die frithontogenetische Ent-
wicklung der Fenestra wurde bisher bei den Muroidea nicht beobachtet. Des Weiteren
geht von der Fenestra superior nasi der Muroidea die rostrale Resorptionszone, die sich
fast immer caudad ausdehnt, aus. Auffallig ist jedoch das bereits in jungen Entwicklungs-
stadien regelméBige Auftreten eines Fensters mit konstanter Lagebeziehung zur Lamina
transversalis anterior und zum Ductus nasolacrimalis, weshalb es in den Grundplan der
Muroidea gestellt gehort. Schon KADAM (1976) homologisiert die Fenestrae von Tatera,
Mesocricetus, Mus und Rattus, durch die ein Ramulus des Nervus (Ramus) ethmoidalis
lateralis hindurchzieht. Es ist anzunehmen, dass die Fenestra superior nasi der Muroidea
einer zumindest abgeleiteten Fenestra superior nasi s. str. entspricht (contra: RUF 1999).
Somit tritt bei den Muriden und bei Ctenodactylus konvergent eine ,,Fenestra superior
nasi“ auf. Bei den Muriden soll die Fenestra superior nasi laut SCHRENK (1989) recht
klein sein, was generell nach den hier erhobenen Befunden nicht zutrifft.
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4.1.8 Lamina infraconchalis

Eine Lamina infraconchalis tritt innerhalb der Mammalia héufig auf und ist
in Form und Auspriagung sehr variabel (u.a. TERRY 1917, STARCK 1941, REINBACH 1952,
KUHN 1971, SCHRENK 1989). Die Prosimiern besitzen eine Lamina infraconchalis
(WARICH 1986, MAIER 1991, MUHLENKAMP 1993). Sie fehlt jedoch Tupaia (SPATZ
1964, ZELLER 1983). Bei allen bisher untersuchten Lagomorpha (VOIT 1909, FRICK &
HECKMANN 1955, ELOFF 1950, INSOM et al. 1990, FRAHNERT 1998: Abb. A-74) und
Rodentia (u.a. FAWCETT 1923, MESS 1997, FRAHNERT 1998, KLINGLER 2003) wird eine
sich auf dem Praemaxillare bzw. Maxillare abstiitzende Lamina infraconchalis
beschrieben, weshalb sie als plesiomorphes Merkmal in den Grundplan dieser beiden
Taxa wie auch der Glires zu stellen ist. Die Geomyoidea und Myodonta entsprechen
diesbeziiglich dem Grundplan der Rodentia.

Bei Lemur (MUHLENKAMP 1993) entspringt die Lamina infraconchalis ventrolateral am
Paries nasi. Im Grundplan der Glires entspringt die Lamina infraconchalis ventral des
Maxilloturbinale wie bei den Lagomorpha (VOIT 1909, FRICK & HECKMANN 1955: Abb.
13, FRAHNERT 1998: Abb. A-74) und den Rodentia. So wéchst die Lamina infraconchalis
bei Aplodontia, Sciurus, Castor (FRAHNERT 1998), allen bisher untersuchten Gliridae
(KLINGLER 2003), bei Petromus, Thrichomys, Hydrochaeris, Cavia aperea (MESS 1997),
Myocastor (BECK 1997), Kerodon und Cavia spixii (DA SILVA NETO 1996) groftenteils
vom ventralen Rand des Maxilloturbinale aus. Bei Ctenomys, Octodontomys, Spalacopus,
Aconaemys (MESS 1994, 1997), Galea und Cavia porcellus (DA SILVA NETO 1996)
hingegen entspringt die Lamina infraconchalis eindeutig weiter lateral am Paries nasi.
Dieser Merkmalszustand ist als vom Nagergrundplan abgeleitet zu bewerten. Die
Geomyoidea und Myodonta repriasentieren beziiglich der Lage der Lamina
infraconchalis den fiir Rodentia plesiomorphen Zustand. Die Beobachtungen
KADAMs (1976) an Mesocricetus sprechen zunichst zwar fiir ein Auswachsen des Paries
nasi, jedoch wird die genaue Lage der Lamina infraconchalis am Paries nasi nicht
beschrieben. Der rostrale Abschnitt der Lamina infraconchalis von Lophuromys ist
eindeutig dem Paries nasi zuzuordnen und stellt eine autapomorphe Merkmalsauspragung
dieser Spezies dar.

Weder von den AuBBengruppenvertretern noch den bislang untersuchten Rodentia ist ein
Processus anterior der Lamina infraconchalis bekannt (u.a. VOIT 1909, ZELLER
1983, 1987, MAIER 1991, MESS 1997, FRAHNERT 1998, KLINGLER 2003). Demnach ist
das Fehlen eines Processus anterior ein plesiomorphes Grundplanmerkmal der Rodentia.
Bei Dipodomys und den Myodonta tritt als apomorphes Merkmal ein Processus anterior
auf. Da dem untersuchten Stadium von Thomomys dieser Fortsatz fehlt, bleibt die
Grundplanrekonstruktion fiir die Geomyoidea offen. Eine konvergente Entstehung bei
Myodonta und Dipodomys wire die sparsamste Hypothese; eine Synapomorphie ist
jedoch nicht auszuschlieen, da bei Thomomys ein spdteres Auftreten des Processus
anterior nicht ausgeschlossen werden kann bzw. das Fehlen dieses Fortsatzes ein
abgeleiteter Zustand sein konnte. Ahnlich ist das Fehlen des Processus anterior bei
Lemmus und Arvicola (FAWCETT 1917) zu bewerten. Zum Grundplan der Arvicolidae



126

gehort hingegen ein Processus anterior, da er bei Microtus existiert. Da allen bisher
untersuchten Gerbilliden ein Processus anterior an der Lamina infraconchalis fehlt, soll
bei dieser Merkmalsausprigung von einer Autapomorphie ausgegangen werden.
Inwieweit sich der Processus anterior der Rodentia mit der Spina infraconchalis anterior
von Dasypus (REINBACH 1952) homologisieren lédsst, bleibt mangels Beschreibung des
Verlaufs des Ductus nasolacrimalis in diesem Bereich bei Dasypus offen.

Den Prosimiae fehlt ein Sulcus ductus nasolacrimalis auf der Lamina
infraconchalis (WARICH 1986, MAIER 1991, MUHLENKAMP 1993). Demnach gehort der
Sulcus ductus nasolacrimalis auf der AuBenseite der Lamina infraconchalis als
autapomorphes Merkmal zum Grundplan der Glires. Bei den Lagomorpha ist er nur
schwach ausgeprédgt (VOIT 1909, ELOFF 1950, FRAHNERT 1998). Die Auspriagung des
Sulcus ductus nasolacrimalis ist innerhalb der Rodentia morphologisch variabel. So
besitzen Xerus (FAWCETT 1923) und Castor (FRAHNERT 1998) einen eher seichten
Sulcus ductus nasolacrimalis, wihrend er bei Aplodontia und Sciurus (FRAHNERT 1998)
durch Winkelbildung zwischen Paries nasi und Lamina infraconchalis recht stark
ausgeprigt ist. Ctenodactylus (SCHRENK 1989) und Hystrix (STROBEL 1997) fehlt ein
Sulcus ductus nasolacrimalis vollig. Dieser Zustand ist konvergent und sekundér
innerhalb der Rodentia. Die Geomyoidea und Myodonta besitzen einen Sulcus ductus
nasolacrimalis, allerdings mit variabler Tiefe.

Bei Aplodontia, Sciurus und Castor (FRAHNERT 1998) befinden sich medial an der
Lamina infraconchalis zusitzliche Lamellen, bei denen es sich um Epiturbinalia
handelt. Beobachtungen an Adulti von Sciurus (FRAHNERT 1998) zeigen, dass sich die
Lamina infraconchalis wie das Maxilloturbinale in zahlreiche Lamellen aufspaltet, die
der OberflaichenvergroBBerung dienen. Dabei ist eine Unterscheidung von
Maxilloturbinale und Lamina infraconchalis im Adultzustand kaum noch moglich.
Epiturbinalia an der Lamina infraconchalis treten in den hier untersuchten Stadien der
Geomyoidea und Myomorpoha nicht auf.

Da das ventrale Ende der Lamina infraconchalis in einem meist flachen Winkel dem
Praemaxillare von medial anliegt, erfihrt die Nasenkapsel in diesem Bereich eine
Abstiitzung. Gleichzeitig verlangert die Lamina infraconchalis zusammen mit dem Paries
nasi und Praemaxillare den Canalis nasolacrimalis nach rostral. Ein Zustand,
der bei allen untersuchten Lagomorpha und Rodentia auftritt (u.a. VOIT 1909, MESS
1997, FRAHNERT 1998, KLINGLER 2003). Eine Ausnahme bilden die subterran lebenden
Bathyergiden Bathyergus und Georychus (SCHRENK 1989), deren Tridnennasengang
aufgrund der Spezialisierungen im Bereich der Incisiven ventrad abgedringt wurde, so
dass die Lamina infraconchalis in voller Breite dem Praemaxillare aufliegt. Die
Geomyoidea und Myodonta besitzen ebenfalls einen Canalis ductus nasolacrimalis und
reprasentieren somit den Nagergrundplan.
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4.1.9 Processus paranasalis

Von vielen Sdugerarten ist ein Processus paranasalis oder Processus maxillaris posterior
bekannt (STADTMULLER 1936, REINBACH 1952). KUHN (1971) spricht sich fiir die
einheitliche Bezeichnung Processus paranasalis aus. Eine eindeutige Definition des
Processus paranasalis ist nicht moglich, da die Angaben in Bezug auf Lage und
assoziierte Strukturen zum Teil sehr widerspriichlich sind: Der Processus paranasalis soll
beim Knochenbildungsproze3 dem Lacrimale als Stiitze dienen (FISCHER 1901). Nach
STADTMULLER (1936) tritt ein Processus paranasalis immer dort auf, wo zwei
Deckknochen (meist Frontale und Maxillare) zusammenstof3en. STARCK (1941) sieht als
Grund fiir die Entstehung eines Processus paranasalis seine stiitzende Funktion fiir den
Ductus nasolacrimalis. REINBACH (1952) betont die enge Beziehung des Processus
paranasalis (maxillaris posterior) zum Maxillare, wobei ein sekundérer Verlust dieser
Primédrfunktion nach KUHN (1971) durchaus denkbar wére. Die genaue Lage des
Processus paranasalis ist innerhalb der Sduger recht variabel: Meist befindet er sich
lateral der Prominentia lateralis inferior und ventral des Sulcus lateralis posterior
(Muroidea: eig. Beob., RUF 1999), im Bereich des Sulcus lateralis posterior (Felis:
TERRY 1917), kann sich aber auch vom Planum antorbitale oder am Ubergang von der
Pars anterior zur Pars lateralis (Tachyglossus, Ornithorhynchus: KUHN 1971) erheben.
Die Ursache hierfiir liegt insbesondere im Ursprung des Musculus obliquus inferior
begriindet, der von der Lage des Augapfels abhingt und damit zum
strukturbestimmenden Element werden kann. Nach den hier erhobenen Befunden
verbindet alle bei den Muroidea und Geomyoidea beschriebenen Processus (in
Abhidngigkeit vom Entwicklungszustand) die laterale Lage am Recessus maxillaris (meist
im Bereich des spéteren Maxillare), die Funktion als Ursprung fiir den Musculus obliquus
superior sowie die Stiitzfunktion flir das Lacrimale. Eine Homologisierbarkeit dieses
Fortsatzes mit einem Processus paranasalis bzw. maxillaris posterior ist durchaus
moglich, da die unterschiedlichen rdumlichen Gegebenheiten der Strukturen durch die
Lage der Augen und die Linge der Nasenkapsel maBgeblich an der Lage des Processus
beteiligt sind.

Tupaia Dbesitzt ventrolateral am Recessus maxillaris einen Processus
paranasalis, der als Ursprung fiir den Musculus obliquus inferior dient, und von
ZELLER (1983) als Processus maxillaris posterior bezeichnet wird. Bei Galago ist der
Processus paranasalis zweihdckrig und stiitzt den Ductus nasolacrimalis und die
Nasenkapsel auf dem Maxillare ab (WARICH 1986). Bei Lepus (ELOFF 1950: Fig.1, 4I)
deuten die Abbildungen des Autors auf einen Processus paranasalis hin, obwohl im Text
nicht ndher darauf eingegangen wird; Oryctolagus fehlt er (VoIT 1909, FRICK &
HECKMANN 1955). Pedetes, Ctenodactylus (SCHRENK 1989), Cavia (DIERBACH 1985),
die Geomyoidea und fast alle Muroidea besitzen einen Processus paranasalis, von dem
der Musculus obliquus inferior entspringt. FRAHNERT (1998: A-57, A-58) bezeichnet
einen den Abbildungen nach eindeutigen Processus paranasalis bei Castor als
»otorstelle im Pariesknorpel. Dieser ist sehr prominent, hakenférmig nach ventral
umgeschlagen und dient dem Musculus obliquus inferior als Ursprung. Ein Processus
paranasalis fehlt folgenden Vertretern der Rodentia auch in jiingeren Stadien, in denen
die Seitenwand noch nicht vollstindig vom Frontale und Maxillare bedeckt ist: Sciurus
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(FRAHNERT 1998), Xerus (FAWCETT 1923), den Gliridae (KLINGLER 2003), Ctenomys
(MESS 1994), Myocastor (BECK 1997), Octodon, Octodontomys, Spalacopus,
Aconaemys, Chinchilla (MESS 1997), Galea, Kerodon (DA SILVA NETO 1996, 2000),
Erethizon (STRUTHERS 1927). Bei den meisten Autoren erschlieB3t sich diese Merkmals-
auspragung aus den Abbildungen und dem Umstand, dass ein Processus paranasalis
unerwéhnt bleibt. Bei Aplodontia (FRAHNERT 1998) und Hystrix (STROBEL 1997) sind
die untersuchten Stadien in ihrer Ossifikation bereits zu weit fortgeschritten, um eine
Aussage iiber das Auftreten des Processus paranasalis treffen zu konnen. Da dieser
Fortsatz nur zeitweise in der Ontogenese auftritt, ist seine Verbreitung innerhalb der
bisher untersuchten Nagertaxa und -stadien nicht eindeutig belegt. Es besteht die
Moglichkeit, dass der Processus paranasalis innerhalb der Rodentia mehrmals unab-
hingig voneinander entstanden ist, wogegen allerdings die auffilligen Gemeinsamkeiten
zu umliegenden Strukturen (s.o.) sprechen, die die Homologisierbarkeit dieser Processus
nahe legen. Wahrscheinlicher ist daher, dass der Processus paranasalis zum Grundplan
der Glires und somit auch der Rodentia gehort, da er auch in dhnlicher Form bei Tupaia
auftritt, und nur in der Entwicklungslinie zum ,mouse-related-clade* und zu den
Ctenohystrica als plesiomorphes Grundplanmerkmal erhalten blieb. Der Verlust des
Processus paranasalis bei allen anderen Nagern ohne Processus paranasalis miisste
unabhingig voneinander erfolgt sein und wire demnach gegeniiber dem Nagergrundplan
abgeleitet. Die Geomyoidea und Myodonta verhalten sich beziiglich des Processus
paranasalis, wie schon RUF (1999) fiir die Muridae und eingeschrinkt fiir die Muroidea
vermutet, plesiomorph. Der reduzierte Processus paranasalis von Jaculus stellt demnach
einen vom Grundplan der Myodonta abgeleiteten Zustand dar.

4.1.10 Ductus nasolacrimalis

Der Ductus nasolacrimalis ist bei den Rodentia meist gut entwickelt,
besonders bei bodennah lebenden Formen, fiir die das regelmadBige Spiilen der
Konjuktivalfalten und der Cornea wichtig ist (SCHRENK 1989). Die Verhiltnisse bei den
Geomyoidea und Myodonta bestétigen diese Hypothese.

Bei Tupaia treten zwei Foramina lacrimales fiir die Canaliculi lacrimales auf,
bei Cynocephalus und Primates nur eines; die Lage dieser Foramina in der Orbita
unterscheidet sich jedoch von der bei Lagomorpha und Rodentia: Innerhalb der Glires
liegt das Foramen lacrimale in der knochernen Orbita (FRAHNERT 1999). Nach MESS
(1997) soll der Ductus nasolacrimalis bei fast allen fortgeschrittenen Stadien und Adulti
der Glires das Lacrimale durchbohren, was daher als urspriingliches Merkmal dieser
Gruppe gilt. Dagegen sprechen jedoch die Befunde an verschiedenen
Entwicklungsstadien von Vertretern der Glires (eig. Beob., FRAHNERT 1998), bei denen
das Lacrimale kein Foramen lacrimale besitzt und der Ductus nasolacrimalis bei den
Adulti von Aplodontia, Sciurus, Castor (FRAHNERT 1998, 1999), Gliriden (KLINGLER
2003, contra: WAHLERT 1985) und Anomalurus (SCHRENK 1989) zwischen Lacrimale
und Maxillare in die Nasenkapsel zieht. Das von MESS (1997) beschriebene Foramen
lacrimale im Lacrimale einiger Hystricognathi (Hydrochoerus, HAUCK 1987; Cavia,
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DIERBACH 1985; Ctenodactylus und Pedetes, SCHRENK 1989) muss entgegen ihrer
eigenen Annahmen daher als vom Grundplan der Rodentia abgeleitetes Merkmal
gewertet werden. Bei Bathyergus und Georychus fusioniert das winzige Lacrimale sehr
friih mit dem Maxillare, so dass spéter ein Austritt aus der Orbita zwischen Maxillare und
Frontale erfolgt (MAIER & SCHRENK 1987, SCHRENK 1989). Dieser Zustand ist ebenfalls
vom Grundplan der Rodentia abgeleitet. Nach FRAHNERT wiirden die Geomyoidea, bei
denen der Ductus nasolacrimalis zwischen Lacrimale und Maxillare hindurchtritt, dem
Grundplan der Rodentia entsprechen und diese Grundplanrekonstruktion stiitzen. Bei den
Myodonta tritt der Ductus nasolacrimalis zwischen Lacrimale und Maxillare in das
Foramen infraorbitale ein, bleibt aber zunichst lateral der Deckknochen, was eine
Autapomorphie dieser Nagergruppe darstellt (s.u.).

Der vollstandige Verlauf des Trdnennasengangs unter Praemaxillare und
Maxillare ist ein plesiomorphes Grundplanmerkmal der Rodentia, da diese
Merkmalsauspragung auch bei den Lagomorpha und den tibrigen untersuchten Auflen-
gruppenvertretern auftritt (WARICH 1986, MUHLENKAMP 1993, MESS 1997, FRAHNERT
1998, 1999). Bei allen Myodonta liegt der Ductus nasolacrimalis nach Austritt aus der
Orbita zunichst lateral der Deckknochen und zieht in das Maxillare durch eine Offnung,
die medial im Foramen infraorbitale liegt. Diesen Zustand findet man auch bei den Adulti
der Muroidea, Dipodidae und im Gegensatz zu KLINGLERs (2003) Beobachtungen bei
den Gliridae (WAHLERT 1985, FRAHNERT 1999). Damit unterscheiden sich diese
,myomorphen*“ Nager eindeutig vom Grundplan der Rodentia. FRAHNERT (1999)
homologisiert dieses Foramen im Maxillare mit dem Foramen lacrimale. Ebenfalls nur
bei Myodonta und Gliridae verlduft der Ductus nasolacrimalis medial des Musculus
masseter, bevor er in die Nasenkapsel eintritt (FRAHNERT 1999). Diese beiden Merkmale
hingen wahrscheinlich mit der Ausbildung einer myomorphen bzw. pseudomyomorphen
Infraorbitalregion zusammen und miissen derzeit als konvergente Apomorphien inter-
pretiert werden (MAIER et al. 2002). In diesem Zusammenhang steht auch die Ver-
kiirzung des Canalis nasolacrimalis zwischen Maxillare, Praemaxillare und Paries nasi
bzw. Lamina infraconchalis bei den Myodonta und den Gliriden, im Gegensatz zu den
Grundplanverhiltnissen bei den iibrigen Nagern (FRAHNERT 1999).

LANDRY (1999) benutzt u.a. den Verlauf des Ductus nasolacrimalis, um eine weitgehend
neue Nagetiersystematik zu postulieren. Da diese Befunde ohne Beriicksichtigung der
Ontogenese der betreffenden Strukturen ausgewertet wurden, sollen sie bei der hier
entwickelten Argumentation keine Rolle spielen. Es sei aber darauf hingewiesen, dass
LANDRY eine monophyletische Gruppe, die Phaneraulata, bestehend aus Myodonta,
Geomyoidea und Gliridae postuliert.

Bei Tupaia und Galago flacht der Tridnennasengang in seinem Verlauf rostrad
gleichméBig ab, ohne eine der Incisivenalveolen zu umgreifen (SPATZ 1964,
WARICH 1986, ZELLER 1983). Hierbei handelt es sich um den fiir Euarchontroglires
plesiomorphen Zustand. FRAHNERT (1998) postuliert, basierend auf den Beobachtungen
an Oryctolagus, Aplodontia, Sciurus und Castor, fiir den Grundplan der Glires und
Rodentia einen rostral der Orbita relativ steil nach ventral abknickenden Ductus
nasolacrimalis. Dieser Verlauf hingt mit der starken caudalen Ausdehnung der Incisiven
zusammen, die der Trinennasengang bei vielen Vertretern der Glires unterkreuzen muss,
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um auf deren Medialseite zu gelangen (FRAHNERT 1999). Die Incisivenausdehnung nach
caudal kann im Laufe der Ontogenese bei zahlreichen Rodentia beobachtet werden,
wobei in jiingeren Stadien der Tranennasengang noch ohne Unterkreuzung medial der
Alveole zu liegen kommt (u.a. MESS 1997, FRAHNERT 1998, 1999, KLINGLER 2003). Die
laterale Lage des Trianennasengangs zum Hinterende der Incisivenalveole sowie deren
Unterkreuzung ist bei den Glires als abgeleitetes Grundplanmerkmal zu bewerten und
tritt auch im Grundplan der Rodentia auf (FRAHNERT 1998, 1999). Die untersuchten
Stadien der Geomyoidea und Myodonta weichen von diesem Grundplan nicht ab.
Allerdings sind bei adulten Heteromyiden die Incisiven caudal relativ verkiirzt, so dass
eine Unterkreuzung der Incisivenalveole durch den Ductus nasolacrimalis nicht erfolgt
und dieser caudal bereits medioventral des Nagezahns liegt (FRAHNERT 1999). Von
Ctenomys (MESS 1994) ist ebenfalls ein konvergent entstandener, abweichender Verlauf
des Ductus nasolacrimalis medial der Incisivenalveole bekannt.

Bei den hier zum Vergleich herangezogenen Prosimiern (WARICH 1986, MAIER 1991,
MUHLENKAMP 1993) liegt die Miindung des Ductus nasolacrimalis
im Bereich des Vestibulum nasi. Beziiglich der Orientierung am Nasenskelett
unterscheiden sich die Miindungsorte jedoch voneinander. So miindet der
Trinennasengang bei Tupaia (SPATZ 1964, ZELLER 1983) und Cynocephalus (MIELENZ
1994) ventral des Marginoturbinale und rostral des Processus alaris superior im caudalen
Bereich der Fenestra narina accessoria, bei Galago (WARICH 1986: Abb. 8) und Lemur
(MUHLENKAMP 1993) jedoch weiter caudal iiber dem Vorderrand der Lamina
transversalis anterior. SCHRENK (1989), MESS (1997) und FRAHNERT (1998) werten die
Merkmalsverteilung bei Tupaia als plesiomorph fiir den Grundplan der Glires und
Rodentia. Dem wird hier zugestimmt. Bei Ctenodactylus (SCHRENK 1989), Octodon,
Ctenomys (MESS 1994, 1997) und Kerodon (DA SILVA NETO 1996, 2000) liegt die
Miindung jedoch in Bezug auf die Apertura nasi externa weiter caudal, was mit einer
Verschiebung der duBleren Nasenoffnungen nach rostral zusammenhingen soll (ADE
1997, FRAHNERT 1998). Konvergent hat sich auch bei den Gliriden die Miindung des
Tranennasengangs hinter die Apertura nasi externa verschoben, ohne dabei jedoch die
Lage zu den umliegenden Skelettstrukturen zu verandern (KLINGLER 2003). Bei den hier
untersuchten Geomyoidea und Myodonta liegt die Miindung zwar auch etwas hinter der
Apertura nasi externa, jedoch skelettal betrachtet bei den Myodonta unter dem
Marginoturbinale und liber dem Processus anterior des Processus alaris superior und
immer vor der Fenestra narina accessoria. Damit sind die Myodonta diesbeziiglich vom
Grundplan abgeleitet. Die Geomyoidea entsprechen dem Grundplan der Rodentia.

4.1.11 Cupula nasi posterior

Die Cupula nasi posterior stellt nicht nur eine knorpelige Umbhiillung des
epithelialen Nasenschlauches dar, sondern besitzt auch eine wichtige Funktion als
”mechanischer Puffer” zwischen den verschiedenen Deckknochen dieser Region und
kann demnach als hintere Gaumenkonstruktion” verstanden werden (MAIER 1983, 1986,
1993a). Bei Tupaia (SPATZ 1964), den Prosimiern (WARICH 1986, MAIER 1993a,
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MUHLENKAMP 1993) und den Lagomorpha (VOIT 1909, ELOFF 1950, INSOM et al. 1990)
ist die Cupula nasi posterior in den jiingeren Ontogenesestadien sehr prominent
entwickelt. Fast alle untersuchten Rodentia verhalten sich diesbeziiglich plesiomorph
(FAWCETT 1923, MESS 1997, FRAHNERT 1998, KLINGLER 2003). Mit zunechmendem
Alter wird die Cupula nasi posterior durch die umliegenden Deckknochen ersetzt. Die
Befunde an den bisher untersuchten Geomyoidea und Myodonta reihen sich in diese
Beobachtungen ein. Beide Nagergruppen verhalten sich demnach diesbeziiglich
plesiomorph. Der laterale Processus an der Cupula nasi posterior von Jaculus ist jedoch
ein apomorphes Merkmal dieses Taxons.

Bei Tupaia ragt die Cupula nasi posterior jederseits mit einem Processus
posterior dorsolateral des Septum interorbitale bis unter die Radix anterior pilae
praeopticae (SPATZ 1964, ZELLER 1983: Abb. 4, 5, 21), bei Galago unter das Planum
supraseptale (WARICH 1986), bei Lemur ebenfalls unter die Radix anterior pilae
praeopticac (MUHLENKAMP 1993). Bei Daubentonia endet die Cupula nasi posterior
jederseits als Processus posterior eingebettet im Orbitosphenoid (MAIER 1993a). Da bei
den Lagomorpha wie auch den meisten Nagern die Cupula nasi posterior ebenfalls
ventral der Radix anterior pilae praeopticae liegt, handelt es sich bei dieser
Merkmalsauspragung um ein plesiomorphes Grundplanmerkmal sowohl der Glires als
auch der Rodentia (MESS 1997, FRAHNERT 1998). Ctenodactylus (SCHRENK 1989) und
Ctenomys (MESS 1994) besitzen eine deutlich reduzierte Cupula nasi posterior, die im
Gegensatz zu der anderer Rodentia von der Radix pilae pracoptica durch eine breite
Fissur getrennt wird. Viele weitere Hystricognathi besitzen ebenfalls eine verkiirzte
Cupula nasi posterior mit reduzierter Lamina infracribrosa: Octodon, Octodontomys,
Spalacopus, Aconaemys Thrichomys (MESS 1997). Bei Galea (DA SILVA NETO 1996)
wird die Cupula nasi posterior bereits reduziert angelegt. Bei den Gliriden ist die hintere
Nasenkuppel wie bei Aplodontia (FRAHNERT 1998) und Rattus (RUF 1999)
homokontinuierlich mit der Radix anterior pilae praeopticae verbunden (KLINGLER
2003). Eine Synapomorphie der hier untersuchten Geomyoidea ist die Aufspaltung der
Cupula nasi posterior in einen dorsalen und einen ventralen Processus posterior, sowie
der deutliche Abstand zwischen Cupula nasi posterior und Pila praeoptica. Bei den
meisten Myodonta erreicht die hintere Nasenkapsel die Radix anterior pilae praeopticae
nicht. Der Apex der Cupula nasi posterior liegt dabei auf einem etwas tieferen Niveau als
die Radix anterior pilae praeopticae. Moglicherweise beruht das dorsal des ,,central stem*
bzw. der Radix anterior pilae pracopticae gelegene Hinterende der Cupula nasi posterior
bei Gerbillus und Micromys auf individuellen Merkmalsauspragungen. Da bei Mus sich
im Laufe der Ontogenese die Lage der Cupula nasi posterior aus einer sehr dhnlichen
Position noch dndert, kann dies auch fiir Gerbillus und Micromys angenommen werden.
Die Verhéltnisse bei den Geomyoidea und Myodonta lassen sich aber nicht mit denen der
oben erwihnten Hystricognathi vergleichen, sondern stellen einen morphologisch
intermedidren Zustand zwischen letzteren und dem Grundplan der Rodentia dar. Damit
endet im Grundplan der Myodonta und Muroidea die Cupula nasi posterior direkt vor der
Radix anterior pilae praeopticae. Als vom Grundplan der Cricetiden abgeleiteter
Merkmalszustand ragt bei den Arvicolinae die hintere Nasenkuppel mit einem deutlichen
Processus posterior weit unter die Radix anterior pilae praecopticae. Zum Grundplan der
Myodonta gehort ein Processus posterior, der sich auf dem Palatinum abstiitzt. Dieser
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existiert bei Jaculus und bei allen hier untersuchten Cricetidae. Da er auch bei Acomys
und Mus auftritt, soll er ebenfalls in den Grundplan der Muridae gestellt werden. In
dieser Gruppe mul3 jedoch eine mehrfache Verkiirzung des Processus posterior erfolgt
sein. Die Gerbilliden, denen dieser Fortsatz fehlt, sind demnach vom Grundplan der
Muroidea abgeleitet.

4.2 Solum nasi
4.2.1 Lamina transversalis anterior

ZELLER (1989) stellt in den Grundplan der Theria eine Lamina transversalis anterior mit
breiter Pars horizontalis. Die Linge der Lamina transversalis anterior bei Tupaia und
Cynocephalus ist betrachtlich (ZELLER 1983, MIELENZ 1994). Die Lamina transversalis
anterior der Lagomorpha ist hingegen sehr kurz und besitzt nur eine schwach
ausgebildete Pars horizontalis (VOIT 1909, ELOFF 1950, FRAHNERT 1998). Dieser
Zustand ist vom Grundplan der Glires abgeleitet. Eine relativ lange Lamina transversalis
anterior mit gut entwickelter Pars horizontalis dhnlich der von Tupaia und Cynocephalus
ist ein plesiomorphes Grundplanmerkmal der Rodentia, da diese Merkmalsverteilung bei
den Sciuridae (FAWCETT 1923, FRAHNERT 1998, MESS 1999a), Gliridae (KLINGLER
2003), Castor (FRAHNERT 1998), Geomyoidea und Muroidea auftritt. Im Vergleich dazu
besitzen Aplodontia, die bisher untersuchten Ctenohystrica und Jaculus eine sehr kurze
Pars horizontalis der Lamina transversalis anterior (SCHRENK 1989, STROBEL 1997,
MESS 1997, FRAHNERT 1998). Diese Verkiirzung ist nach dem vorliegenden
Argumentationsschema bei diesen drei Nagergruppen eine konvergente, apomorphe
Entwicklung. Fiir den Grundplan der Myodonta muss daher eine lange und gut
entwickelte Lamina transversalis anterior wie im Grundplan der Rodentia angenommen
werden.

Ein fiir Mammalia plesiomorphes Merkmal ist die Verbindung der Lamina transversalis
anterior zu Paries nasi und Septum nasi, wodurch eine Zona annularis (GAUPP
1908) entsteht, sowie der Kontakt zum Paraseptalknorpel (KUHN 1971). Bei Tupaia ist
nur der vorderste Abschnitt der Lamina transversalis anterior mit dem Septum nasi
verschmolzen (SPATZ 1964, ZELLER 1983, 1987). MESS (1999b) nimmt fiir die
Scandentia daher den Sdugergrundplan an. Bei Cynocephalus, Daubentonia und Lemur
ist die Lamina transversalis anterior vom Septum nasi durch die Fissura septo-
transversalis vollstindig getrennt, mit dem Processus lateralis ventralis und der Cartilago
paraseptalis jedoch verbunden (MUHLENKAMP 1993, MAIER, pers. Mitt., MIELENZ 1994).
Bei den untersuchten Lagomorpha tritt ebenfalls eine Fissura septotransversalis zwischen
Lamina transversalis anterior und Septum nasi auf, so dass medial nur eine Verbindung
zur Cartilago paraseptalis besteht; des Weiteren fehlt den Lagomorpha der Processus
lateralis ventralis (VOIT 1909, ELOFF 1950, FRICK & HECKMANN 1955, INSOM et al.
1990, FRAHNERT 1998, MESS 1999b). MESS (1997, 1999a,b) und FRAHNERT (1998)
postulieren fiir den Grundplan der Glires und Rodentia eine Verbindung der Lamina
transversalis anterior mit dem Ventralrand des Septum nasi und eine rostrale Verbindung
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zum Processus lateralis ventralis, was von beiden Autorinnen als plesiomorphes Merkmal
gedeutet wird, da diese Verbindungen auch bei Tupaia auftreten. Die Fissura
septotransversalis der Lagomorpha stellt demnach einen abgeleiteten Zustand dar
(FRAHNERT 1997). Fast alle bisher untersuchten Rodentia verhalten sich in Bezug auf
diese Merkmalsausprigung plesiomorph (u.a. SCHRENK 1989, MESS 1997, 1999a,
FRAHNERT 1998, KLINGLER 2003). Dies gilt auch fiir die hier untersuchten Geomyoidea
und Myodonta. Abweichungen vom Nagergrundplan beobachtet man bei Casfor, bei dem
die Lamina transversalis anterior medial nur mit der Cartilago paraseptalis verbunden und
leicht am Septum nasi dorsad verschoben ist (FRAHNERT 1998) und Xerus, bei dem die
Verbindung zum Septum nasi sehr kurz ist (FAWCETT 1923). Ein synapomorphes
Merkmal von Petromus, Thryonomys, Hystrix und den Caviomorpha ist die Dorsal-
verschiebung der Lamina transversalis anterior am Nasenseptum, wodurch ein ventraler
Kiel unter der Lamina transversalis anterior entsteht und der Kontaktverlust zum
Processus lateralis ventralis (BECK 1997, STROBEL 1997, MESS 1997, 1999a).

Bereits FRAHNERT (1997) erarbeitete eine alternative Grundplanrekonstruktion fiir die
Glires und Rodentia, nach der im Grundplan der Glires eine Merkmalsverteilung wie bei
den Lagomorpha auftreten konnte. Die Fusion zwischen Lamina transversalis anterior
und Septum nasi wiren demnach bei den Sciuroidea, Gliridae, Geomyoidea und
Myodonta konvergent vom Grundplan der Rodentia abgeleitete Merkmale. Es ergédben
sich fiir die Sciuroidea und Gliridae einerseits und die Geomyoidea und Myodonta
andererseits jeweils eine synapomorphe Merkmalsaus-pragung, die das phylogenetische
Argumentationsschema nach ADKINS et al. (2003) unterstiitzen wiirde. Die in dieser
Arbeit zusdtzlich zu Tupaia herangezogenen AuBlengruppenvertreter der Glires wiirden
diese Annahme ebenfalls unterstiitzen. Allerdings miisste sich bei diesen beiden Gruppen
der fir den Grundplan der Sduger angenommene Zustand sekundir entwickelt haben. In
Anlehnung an FRAHNERT (1997) wird daher dieses Szenario nicht favorisiert.

Die Lamina transversalis anterior wichst bei Ornithorhynchus (DE BEER & FELL 1936),
Didelphis, Rousettus (KUHN 1971), Tupaia (SPATZ 1964, ZELLER 1983), Oryctolagus (DE
BEER & WOODGER 1930), Sciurus (FRAHNERT 1998), Ctenodactylus (SCHRENK 1989)
und auch bei Peromyscus, Mesocricetus (KADAM 1976), Rattus (YOUSSEF 1966) und
Otomys (ELOFF 1948) vom Paries nasi aus. Dieser Entwicklungsmodus stellt
demnach ein Grundplanmerkmal der Mammalia dar. Die oben beschriebenen Be-
obachtungen bei Tatera (KADAM 1972/73) widersprechen sowohl diesen Beobachtungen
als auch den Beobachtungen von SPATZ (1964) und ZELLER (1983), nach denen die
Verbindung der Cartilago paraseptalis zur Lamina transversalis anterior ontogenetisch
recht spét erfolgen soll. Es darf jedoch nicht auBBer Acht gelassen werden, dass liber die
frithe Ontogenese der Lamina transversalis anterior innerhalb der Rodentia nur wenige
Beobachtungen vorliegen.

Weder von den AuBengruppenvertretern (u.a. VOIT 1909, ELOFF 1950, ZELLER 1983,
1997, SCHRENK 1989, MESS 1997, FRAHNERT 1998) noch von anderen Rodentia aul3er
den Muroidea, Dipodomys und den Gliridae (KLINGLER 2003) ist eine Unterteilung der
Lamina transversalis anterior in Pars anterior und Pars posterior be-
kannt. Da die Heteromyiden innerhalb der rezenten Geomyoidea eine basale Stellung zu
den Geomyiden einnehmen (FAHLBUSCH 1985), ist diese Merkmalsausprdgung auch in
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den Grundplan der Geomyoidea zu stellen. Damit ergibt sich nach dem vorliegenden
Argumentationsschema moglicherweise eine Synapomorphie der Muroidea und
Geomyoidea, die jedoch nur durch Untersuchungen an weiteren Vertretern der
Dipodoidea iiberpriift werden mufl. Das Auftreten dieser Merkmalsverteilung bei den
Gliridae muss demnach als einen konvergent abgeleiteten Zustand angesehen werden.
Bei den Gliridae (KLINGLER 2003) treten wie bei den Muroidea mit Ausnahme der
Arvicolinae auf der Pars anterior zwei prominente Protuberanzen auf. Dabei handelt es
sich um jeweils konvergent abgeleitete Grundplanmerkmale dieser beiden Gruppen. Bei
den Arvicolinae ist der mehr oder weniger homokontinuierliche Ubergang als sekundire
Vereinfachung zu interpretieren, da diese Unterfamilie nach ADKINS et al. (2003) u.a.
nicht die Schwestergruppe aller iibrigen untersuchten Muroidea darstellt.

Da bei Tupaia, Cynocephalus und den Prosimiae die Lamina transversalis anterior direkt
vor dem FEingang in das Jacobsonsche Organ endet, tritt kein bedeutender
Verbindungsknorpel zwischen Lamina transversalis
anterior und Cartilago paraseptalis auf (SPATZ 1964, ZELLER 1983,
WARICH 1986, MAIER 1991, MUHLENKAMP 1993, MIELENZ 1994). Bei allen
Lagomorpha und bisher untersuchten Rodentia erstreckt sich zwischen Lamina
transversalis anterior und dem Bereich des ,outer bar“ eine lidngere, knorpelige
Verbindung (u.a. VOIT 1909, ELOFF 1950, SCHRENK 1989, INSOM et al. 1990, MESS
1997, FRAHNERT 1998). Dieser Merkmalszustand ist demnach ein abgeleitetes
Grundplanmerkmal der Glires. Die Geomyoidea und Myodonta reprasentieren somit den
Nagergrundplan. Die Zuordnung dieses Verbindungsstiicks zur Lamina transversalis
anterior oder Cartilago paraseptalis ldsst sich jedoch nicht eindeutig kldren (FRAHNERT
1998). Diese Knorpelverbindung wird auf ganzer Lange bei den Lagomorpha, wie auch
den Sciuroidea, Ctenohystrica und bei Castor durch die Fissura septoparaseptalis vom
Septum nasi getrennt (u.a. VOIT 1909, ELOFF 1950, SCHRENK 1989, INSOM et al. 1990,
MESS 1997, FRAHNERT 1998). Dieser Merkmalszustand ist somit eine Autapomorphie
der Glires und ein Grundplanmerkmal der Lagomorpha und Rodentia.

Bei Nagern wird laut SCHRENK (1989) die knorpelige Verbindung der Lamina
transversalis anterior zur Cartilago paraseptalis communis im Zuge der Ossifikation meist
resorbiert. Dies konnte in den in dieser Arbeit untersuchten Ontogenesestadien der
Myodonta und Geomyoidea nicht beobachtet werden.

Bei den Gliriden (KLINGLER 2003), Geomyoiden und fast allen Muroiden, tritt als
abgeleitetes Grundplanmerkmal ein Processus posterior der Lamina
transversalis anterior auf, der mit dem Septum nasi fusioniert ist. RUF (1999) und
KLINGLER (2003) rechnen diesen Abschnitt zur Lamina transversalis anterior. Die in
dieser Arbeit gewdhlte Benennung unterstiitzt diese Vermutung, allerdings fehlen bisher
detaillierte Angaben {iiber die Ontogenese des Processus posterior. Nach KLINGLER
(2003) ist der Processus posterior ein gemeinsames Merkmal der Muroidea und Gliridae,
wobei die sehr lange Fusionsstrecke der Gliridae ein autapomorphes Merkmal ist. Nach
der eingangs vorgestellten Arbeitshypothese muss jedoch von einer konvergenten
Entwicklung bei diesen beiden Nagergruppen ausgegangen werden. Allerdings wird ein
Schwestergruppenverhéltnis zwischen Muroidea und Geomyoidea durch das Auftreten
des Processus posterior in beiden Uberfamilien befiirwortet. Ob es sich dabei auch um
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ein Grundplanmerkmal der Myodonta handelt kann nur durch Untersuchungen an
weiteren Vertretern der Dipodoidea herausgefunden werden. Moglicherweise ist das
Fehlen eines Processus posterior bei Jaculus ein apomorphes Merkmal, da der
Verbindungsknorpel zwischen Lamina transversalis anterior und dem Paraseptalknorpel
einen ausgesprochen auffilligen, im Querschnitt runden Knorpelstab darstellt. Das
Fehlen des Processus posterior bei Sigmodon, Dendromus und Lophuromys ist als vom
Grundplan der Muroidea abgeleiteter Zustand zu bewerten. Heterochrone Ver-
schiebungen des Merkmals sind ebenfalls nicht auszuschliefen. Von einer mehrfach
konvergenten Entstehung innerhalb der Muroidea kann aus Griinden der Parsimonie nicht
ausgegangen werden.

4.2.2 Cartilago paraseptalis

Eine Cartilago paraseptalis communis istein fiir Sduger plesiomorphes
Grundplanmerkmal (KUHN 1971, ZELLER 1987). Sie tritt zumindest frithontogenetisch
bei Oryctolagus (VOIT 1909), Aplodontia, Sciurus (SCHRENK 1989, FRAHNERT 1998),
Xerus (FAWCETT 1923), den Gliridae (KLINGLER 2003), Ctenomys (MESS 1994),
Myocastor (BECK 1997), Bathyergus, Georychus, Pedetes (Paraseptalknorpel und
Lamina transversalis posterior bindegewebig getrennt), Anomalurus (SCHRENK 1989,
MESS 1997), Castor (FRAHNERT 1998), Dipodomys und Arvicola (FAWCETT 1917) auf.
Nach dieser Merkmalsverteilung gehort eine zeitweilig in der Ontogenese auftretende
Cartilago paraseptalis communis als plesiomorphes Merkmal zum Grundplan der Glires,
sowie der Lagomorpha und Rodentia. Im Grundplan des ,,mouse-related-clade* tritt eine
Cartilago paraseptalis communis noch eindeutig auf. Ob die Cartilagines paraseptales
communes von Arvicola und Dipodomys individuelle oder artspezifische Atavismen
darstellen oder Grundplanmerkmale der Geomyoidea und Muroidea sind, kann nur durch
Untersuchungen an weiteren sehr jungen Vertretern dieser Nagergruppen geklart werden.

Bei Tupaia (SPATZ 1964, ZELLER 1983), Ctenodactylus, Bathyergus (SCHRENK 1989)
und Mesocricetus (RAITOVA 1972b) wird eine ontogenetisch getrennte Anlage der
Cartilago paraseptalis von Septum nasi und Lamina transversalis anterior
und eine spitere Verbindung zu letzterer beschrieben. Nach dieser Merkmalsverteilung
ist anzunehmen, dass dieser Entwicklungsmodus plesiomorph fiir die Rodentia ist. Da
RAJTOVA (1972b) diesen Entwicklungsmodus auch bei Mesocricetus beobachtet, handelt
es sich hierbei um ein plesiomorphes Grundplanmerkmal der Cricetinae und damit auch
der Cricetidae und Muroidea. Bei Tatera (KADAM 1972/73) erfolgt die Anlage der
Cartilago paraseptalis gemeinsam mit Lamina transversalis anterior und Septum nasi. Die
Gerbilliden weisen demnach einen vom Grundplan der Muroidea abgeleiteten Ent-
wicklungsmodus der Cartilago paraseptalis auf.

DieCartilago paraseptalis anterior istbei allen AuBengruppenvertretern
wie auch bei den Rodentia eine dorsal bis dorsolateral gedffnete Knorpelrinne (u.a. VOIT
1909, BROOM 1915, SPATZ 1964, ZELLER 1983, 1987, SCHRENK 1989, INSOM et al. 1990,
MAIER 1991, MIELENZ 1994, MESS 1997, FRAHNERT 1998, KLINGLER 2003). Demnach
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stellt diese Merkmalsauspdgung ein plesiomorphes Grundplanmerkmal der Rodentia dar.
Die hier untersuchten Geomyoidea und Myodonta repriasentieren diesbeziiglich den
Nagergrundplan.

Der ,outer bar“ (Fibula reuniens) gehort zum Grundplan der Eutheria
(ZELLER 1983). Bei Tupaia und Galago erstreckt er sich in dlteren Stadien als
Knorpelstab schrdg von rostromedial nach caudolateral {iber die Miindung des Ductus
vomeronasalis hinweg (BROOM 1915, SPATZ 1964, ZELLER 1983, 1987, WARICH 1986).
Ein ,,outer bar tritt sowohl bei Oryctolagus (VOIT 1909) und Lepus (ELOFF 1950) auf,
als auch bei Aplodontia, Sciurus, Castor (FRAHNERT 1998), den Gliridae (KLINGLER
2003) und Ctenohystrica (SCHRENK 1989, MESS 1994, 1997, DA SILVA NETO 1996). Nur
den sehr frithen Entwicklungsstadien von Sciurus (FRAHNERT 1997), Erethizon
(STRUTHERS 1927) und Galea (DA SILVA NETO 1996) fehlt ein "outer bar". Die
Lagomorpha und Rodentia besitzen demnach als plesiomorphes Grundplanmerkmal
einen ,,outer bar* (MESS 1997, FRAHNERT 1998). Als plesiomorphes Grundplanmerkmal
der Glires und Rodentia gilt nach FRAHNERT (1998) ein Verlauf des "outer bar" wie er
fir Tupaia beschrieben wird. Ein solcher Verlauf kann z.B. bei Oryctolagus
(WOHRMANN-REPENNING 1984), Sciurus (FRAHNERT 1998), den Gliridae (KLINGLER
2003), Ctenodactylus (SCHRENK 1989) und Octodon (MESS 1997) beobachtet werden.
Innerhalb der Geomyoidea und Myodonta tritt bei allen bisher untersuchten Spezies
zumindest in élteren Ontogenesestadien ein vollstindiger ,,outer bar* mit schrigem
Verlauf von rostromedial nach caudolateral auf. Beide Nagergruppen reprédsentieren
somit den Nagergrundplan.

Bei Tupaia wichst der ,,outer bar* ontogenetisch von medial nach lateral aus (BROOM
1915, SPATZ 1964, ZELLER 1983, 1987). Bei Daubentonia ragt er hingegen unvollstindig
von der lateralen Lamelle rostromediad (MAIER 1991, 1993). Da es sich hierbei um ein
dlteres Fetalstadium handelt, ist eine Resorption des ,,outer bar an dieser Stelle nicht
auszuschlieBen. innerhalb der Glires liegen nur sehr wenige Beobachtungen zum
Entwicklungsmodus des ,,outer bar*“ vor. Bei den Gliriden (KLINGLER
2003) scheint der ,,outer bar* wie bei Tupaia ontogenetisch von medial nach lateral
auszuwachsen, wohingegen er sich bei Castor (FRAHNERT 1998) wie bei Daubentonia
von lateral der medialen Lamelle ndhert. Eine Grundplanrekonstruktion fiir die Rodentia
ist aufgrund der unzureichenden Datenlage und der Merkmalsverteilung innerhalb der
AuBengruppe nicht moglich. Innerhalb der Myodonta lassen sich zwei Entwicklungsmodi
des ,,outer bar” rekonstruieren: Der ,,outer bar®“ wichst von lateral nach medial aus
(Sigmodon, Gerbillus, Mus); der ,,outer bar* wichst zu etwa gleichen Teilen jeweils von
der medialen und lateralen Lamelle aufeinander zu (Jaculus, Mesocricetus, Phodopus,
Acomys, Lophuromys, Rattus). Eine Uberlappung beider Hilften tritt dabei hiufig auf. Da
bei Jaculus und den Cricetinae die zweite Merkmalsauspragung vorliegt und diese
vergleichsweise haufiger innerhalb der Myodonta auftritt, soll sie als Grundplanmerkmal
fiir die Myodonta, wie auch fiir die Muroidea sowie der Cricetinae und Acomyinae
angenommen werden. Allerdings bedeutet diese Annahme, dass der erste Entwicklungs-
modus konvergent zu Castor entstanden wire. Die Grundplédne der {ibrigen Unterfamilien
der Muroidea lassen sich aufgrund fehlender Daten oder dem Auftreten beider
Merkmalsauspragungen nicht rekonstruieren.
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Im Laufe der Ontogenese wird die Cartilago paraseptalis communis durch die Invasion
des Vomer caudal unterbrochen (ZUCKERKANDL 1908, FAWCETT 1919, TOEPLITZ 1920,
KUHN 1971). Dabei bleiben von der vormals durchgehenden Knorpelspange eine
Cartilago paraseptalis anterior und der Processus paraseptalis posterior
ibrig. Bei einem Neonatus von Tupaia tritt rostromedial an der Lamina transversalis
posterior ein kurzer Processus paraseptalis posterior auf (SPATZ 1964). Ein Processus
paraseptalis posterior existiert ebenfalls bei Galago (WARICH 1986: dorsal auf Vomer),
Lemur (MUHLENKAMP 1993: dorsal auf Vomer und damit verknochert), den untersuchten
Lagomorpha (FRICK & HECKMANN 1955, ELOFF 1950, 1951a, FRAHNERT 1997) und
innerhalb der Rodentia u.a. bei Muscardinus, Glis, Eliomys (KLINGLER 2003), Hystrix
(STROBEL 1997), Ctenomys (MESS 1994), Castor (FRAHNERT 1997) und einigen wenigen
hier untersuchten Arten (Thomomys, Jaculus, Rattus). MESS (1997) und FRAHNERT
(1998) gehen nach dieser Merkmalsverteilung von einem Processus posterior im
Grundplanmerkmal der Glires und der Rodentia aus. Dabei kann dieser dorsal des Vomer
liegen (Lepus: ELOFF 1950), medial vom Vomer (Hystrix: STROBEL 1997) oder von
diesem umhiillt sein (Oryctolagus: FRICK & HECKMANN 1955, Thomomys, Jaculus).
Demnach gehort zum Grundplan der Geomyoidea und dem der Geomyidae als
plesiomorphes Merkmal ein Processus paraseptalis posterior. Bei Rattus tritt der
Processus paraseptalis posterior erst recht spét in der Ontogenese auf. Dieser Sachverhalt
spricht gegen eine Reduktion der Cartilago paraseptalis communis im Laufe der
Ontogenese. Es ist daher nicht eindeutig, ob es sich bei diesem Fortsatz tatsdchlich um
einen Processus paraseptalis posterior handelt oder um eine Struktur, die durch
differenzielles Wachstum der Lamina transversalis posterior entsteht. Andererseits
beobachtet MESS (1994) bei Ctenomys maulinus und C. opimus ebenfalls erst in sehr weit
differenzierten Stadien die Ausbildung einer Cartilago paraseptalis communis. Im
Grundplan der Myodonta wie auch der Dipodoidea tritt der fiir Rodentia plesiomorphe
Zustand auf.

Sowohl bei Tupaia (BROOM 1915, SPATZ 1964, ZELLER 1983) als auch bei Cynocephalus
(MIELENZ 1994) beriihren sich beide Paraseptalknorpel rostral nicht in der Mitte, da sie
durch die Processus palatinus mediales der Praemaxillaria
getrennt werden. Bei Oryctolagus treten die Cartilagines paraseptales rostral hingegen in
Kontakt (VOIT 1909: Abb. 12, FRICK & HECKMANN 1955: Abb. 14). Innerhalb der
Rodentia tritt bei Aplodontia, Sciurus, Castor (FRAHNERT 1998), den Gliriden
(KLINGLER 2003), Ctenodactylus (SCHRENK 1989: Abb. 52, 92, 93), Octodon (MESS
1997: Abb. 19, 36) und Galea (DA SILVA NETO 1996: Abb. 44) ebenfalls eine Berithrung
der Paraseptalknorpel im Bereich des ,,outer bar* auf. In der frithen Ontogenese ist dies
auch bei Ctenomys der Fall (MESS 1994: Abb. 15, 16, 30). FRAHNERT (1998) diskutiert
anhand dieser Befunde die rostrale Beriihrung beider Paraseptalknorpel ohne Trennung
durch die Praemaxillaria als Autapomorphie der Glires. Im Laufe der Ontogenese
schieben sich bei vielen Rodentia der Processus palatinus medialis des Praemaxillare und
der Vomer zwischen die Paraseptalknorpel wie u.a. bei Petromus, Octodon, Ctenomys,
Cavia (MESS 1994, 1997) und Mpyocastor (BECK 1997). Ein Kontakt der beiden
Paraseptalknorpel tritt innerhalb der Geomyoidea bei Dipodomys auf. Damit ist fiir den
Grundplan der Geomyoidea der fiir Nager plesiomorphe Zustand anzunehmen. Bei allen
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Myodonta mit Ausnahme von Otomys (ELOFF 1948) sind die beiden Paraseptalknorpel
durchgehend ohne Kontakt, auch dann, wenn die Entwicklung der Praemaxillaria noch
nicht sehr weit fortgeschritten ist. Es ist daher anzunehmen, dass im Grundplan der
Myodonta dieser abgeleitete Merkmalszustand auftritt. Inwieweit es sich bei Ofomys um
einen primdren oder sekundaren Merkmalszustand handelt, bleibt noch zu kléren.

Die Cartilago paraseptalis wird bei Oryctolagus (FRICK & HECKMANN 1955), den
Hystricognathi (WOHRMANN-REPENNING 1984, DA SILVA NETO 1996, MESS 1994, 1997,
BECK 1997) und den Muroidea spédtontogenetisch durch den Processus palatinus medialis
des Praemaxillare und caudal durch den Vomer fast vollstindig ersetzt. Ratufa besitzt
hingegen als Adultus noch einen vollstidndig erhaltenen Paraseptalknorpel (WOHRMANN-
REPENNING 1982). Bei Aplodontia und Sciurus verknochert die Cartilago paraseptalis
posterior spdter vollstindig, wobei eine Verschmelzung mit dem Vomer nicht
ausgeschlossen werden kann (FRAHNERT 1998). Im Grundplan der Rodentia wird die
Cartilago paraseptalis durch die umliegenden Deckknochen, v.a. durch das Praemaxillare
ersetzt. Die Muroidea verhalten sich diesbeziiglich plesiomorph.

4.2.3 Jacobsonsches Organ

Eine rostrale Miindung des Jacobsonschen Organs direkt in den Ductus
nasopalatinus STENO (BROOM 1897: caenorhinater Zustand) findet man bei Tupaia,
Cynocephalus, den Prosimiern und vielen anderen Eutheria und Marsupialia, was von
einigen Autoren als Grundplanmerkmal der Theria gewertet wird (BROMAN 1920,
STARCK 1982b, ZELLER 1983, WOHRMANN-REPENNING 1984, WARICH 1986,
MUHLENKAMP 1993, MAIER 1991, 1993, MIELENZ 1994, GIERE et al. 1999, SANCHEZ-
VILLAGRA 2001). BROOM (1897) hingegen bewertet diesen Zustand als abgeleitet. Die
Merkmalsauspragung im Grundplan der Eutheria ist bis heute nicht eindeutig geklart
(GIERE et al. 1999). Bei den Glires (BROOM 1897) und konvergent bei anderen Eutheria-
Ordnungen (Macroscelida, ,,Insectivora®, Xenarthra) 6ffnet sich das Jacobsonsche Organ
rostral des Ductus nasopalatinus in das Cavum nasi (BROOM 1897: archaeorhinater
Zustand). Durch den groBeren Raumanspruch der Incisivenalveolen (WOHRMANN-
REPENNING 1981) und die Entwicklung einer Inflexa pellita und der damit verbundenen
Moglichkeit einiger Arten, den Mundraum caudal der Nagezédhne zu verschlieBen (ADE
1997, FRAHNERT 1998), findet bei Lagomorpha und Rodentia eine Verschiebung der
Foramina incisiva und der Ductus nasopalatini nach caudal statt. Diese Merkmals-
verteilung stellt einen vom Grundplan der Euarchontoglires abgeleiteten Zustand dar
(MESS 1994, 1997, FRAHNERT 1998, contra: STARCK 1982b, WOHRMANN-REPENNING
1984). FEine vergleichende Gegeniiberstellung des differentiellen Wachstums des
Jacobsonschen Organs sowie des primidren Gaumenabschnittes bei Ratufa, Cavia, Rattus
und Mus diskutiert WOHRMANN-REPENNING (1982): Die Ductus nasopalatini werden aus
threr urspriinglich rostralen Lage durch die starke caudale Ausdehnung der Prae-
maxillaria wahrend der Ontogenese nach hinten verlagert. Bei Ratufa und Sciurus fehlen
die paraseptalen Furchen und der Ductus nasopalatinus liegt verhéltnisméBig weit rostral,
was als Konservierung einer primitiveren Merkmalsauspragung gedeutet werden kann
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(WOHRMANN-REPENNING 1982, FRAHNERT 1998). Die Myodonta und Geomyoidea
entsprechen dem abgeleiteten Typus mit weiter caudal gelegenen Ductus nasopalatini.

Im Grundplan der Glires und Rodentia 6ffnet sich der Ductus vomeronasalis ventrolateral
bis lateral unter dem Vorderrand des ,,outer bar* in das Cavum nasi (SCHRENK 1989,
FRAHNERT 1997, MESS 1997), wie bei Aplodontia, Sciurus, Castor (FRAHNERT 1998),
Ratufa (WOHRMANN-REPENNING 1982), den Gliridae (KLINGLER 2003), Geomyoidea
und Muroidea. Die dorsolaterale Miindung bei Jaculus und den meisten Hystricognathi
ist als abgeleitet anzusehen (SCHRENK 1989, MESS 1994, 1997, BECK 1997, STROBEL
1997). Bei Coendou, den Dasyproctidae, Caviidae, Hydrochaeris und Bathyergus miindet
der Ductus vomeronasalis sekundér ventrolateral (DA SILVA NETO 1996, MESS 1997).

Eine Torsion des Jacobsonschen Organs wie bei den hier untersuchten
Arten wurde mit anderen Lagebeziehungen auch bei Ctenodactylus (SCHRENK 1989)
beobachtet. SCHRENK (1989) begriindet diese Drehung mit der aberranten Offnung des
Jacobsonschen Organs nach dorsal. Fine Spiraldrehung fehlt den {ibrigen bisher unter-
suchten Hystricognathi (MESS 1997). Allerdings ist die Beschreibung des Jacobsonschen
Organs bei anderen Nagern sowie den Aullengruppenvertretern oft nur oberflachlich, so
dass eine Torsion bei anderen Arten nicht ausgeschlossen werden kann. Die Torsion
betrifft bei den Geomyoidea und Myodonta das Jacobsonschen Organs in seiner ganzen
Lange, was eine Synapomorphie dieser beiden Taxa sein konnte.

Dorsal des Jacobsonschen Organs gelegene Driisenreihen und eine caudal in das
Organ miindende Spiildriise (Glandula posterior) besitzen viele Mammalia. Eine
Ubersicht gibt BROMAN (1921). Auch bei Galago treten dorsal und dorsolateral
Driiseneinmiindungen auf (WARICH 1986). Eine Assoziation mit serosen Driisenanteilen
der Glandula nasi medialis vor allem caudal des Jacobsonschen Organs wird auch bei
Aplodontia, Sciurus, Castor (FRAHNERT 1998) und Ctenodactylus (SCHRENK 1989)
beschrieben. Nach BROMAN (1921) handelt es sich bei diesen Driisen jedoch um
selbstindige Gebilde, die mit der Glandula nasi medialis nur die Lage gemein haben.
Ser6se Driisen, die in das Jacobsonsche Organ miinden, stellen demnach ein
plesiomorphes Grundplanmerkmal der Glires und Rodentia dar. Die Geomyoidea und
Myodonta weichen von diesem nicht ab. Allerdings kann die Systematik der dorsal
einmiindenden Driisen anhand des vorliegenden Materials nicht diskutiert werden. Dazu
miissen zundchst noch Untersuchungen an Adulti der betreffenden Arten erfolgen.

4.2.4 Ductus nasopalatinus und Knorpel des Munddaches

Die Lagebeziehungen von Ductus vomeronasalis und
Ductus nasopalatinus wurden bereits in Kapitel 4.2.3 im Zusammenhang mit
dem Jacobsonschen Organ eingehend diskutiert.

Die Papilla palatina von Ratufa und Cavia besitzt keine Geschmacksknospen,
wie man sie bei Rattus und Mus findet (WOHRMANN-REPENNING 1980/81/82). Ob diese
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Strukturen ein autapomorphes Grundplanmerkmal der Murinae sind, kann nur durch eine
umfassende Untersuchung an anderen Taxa geklart werden.

Eine Cartilago papillae palatinae ist ein  plesiomorphes
Grundplanmerkmal der Mammalia (DE BEER 1937, KUHN 1971). Sie entwickelt sich bei
einem Neonatus von Tupaia relativ spét in der Ontogenese und ist unregelmifig geformt,
bei einem juvenilen Stadium hingegen dreigeteilt (BROOM 1915, SPATZ 1964). Innerhalb
der Lagomorpha konnte eine Cartilago papillae palatinae bisher nur bei Ochotona
beobachtet werden (FRAHNERT 1998). Bei Oryctolagus und Lepus ist ein spéteres
Auftreten der Struktur nicht auszuschlieBen. MESS (1997) und FRAHNERT (1998) nehmen
basierend auf dieser Merkmalsverteilung fiir den Grundplan der Glires und Rodentia eine
Cartilago papillae palatinae an. Diese entwickelt sich bei Rodentia ebenfalls relativ spit
in der Ontogenese (FRAHNERT 1998, RUF 1999), ein Sachverhalt, der an den hier
untersuchten, ontogenetischen Serien bestdtigt werden kann. Bei vielen bisher unter-
suchten Rodentia wurde eine in Abhingigkeit vom Entwicklungszustand mehr oder
weniger stark zerkliiftete und mit Fortsdtzen versehene Cartilago papillae palatinae
beobachtet (WOHRMANN-REPENNING 1982, 1984, SCHRENK 1989, MESS 1994, 1997, DA
SILVA NETO 1996, 2000, BECK 1997, STROBEL 1997, FRAHNERT 1998, KLINGLER 2003).
Eine Cartilago papillae palatinae fehlt u.a. Aplodontia (FRAHNERT 1998), Graphiurus
(KLINGLER 2003), Ctenodactylus (SCHRENK 1989) und Erethizon (STRUTHERS 1927),
wobei hier jeweils ein spiteres Auftreten dieses Knorpels nicht ausgeschlossen werden
kann. Die Geomyoidea und Myodonta entsprechen diesem Grundplan, da in allen
untersuchten Teilgruppen dieser beiden Taxa eine Cartilago papillae palatinae beobachtet
werden konnte.

Tupaia (SPATZ 1964, ZELLER 1983, 1987), Cynocephalus (MIELENZ 1994) und die
Prosimier (WARICH 1986, MAIER 1991: Fig.1, MUHLENKAMP 1993) besitzen eine kurze
Cartilago ductus nasopalatini, die mit der Lamina transversalis anterior
und der Cartilago paraseptalis verbunden ist und den Ductus nasopalatinus rostral, lateral
und v.a. medial umgreift. MESS (1997) und FRAHNERT (1998) nehmen eine Cartilago
ductus nasopalatini als plesiomorphes Merkmal in den Grundplan der Glires,
Lagomorpha und Rodentia auf. Diese Annahmen beruhen jedoch, wie im folgenden
Abschnitt im Zusammenhang mit der Cartilago palatina erldautert wird, auf
Fehlinterpretation der Knorpelstrukturen des Munddaches. Bei Aplodontia, Sciurus
(FRAHNERT 1998), Ratufa (WOHRMANN-REPENNING 1982: sehr prominent und lang),
Castor (FRAHNERT 1998), Ctenodactylus (SCHRENK 1989: als Processus lateralis der
Cartilago paraseptalis bezeichnet) und Hystrix (STROBEL 1997: vom Hinterrand der
Lamina transversalis anterior ausgehend) tritt wie bei Jaculus, den hier untersuchten
Gerbilliden und Lophuromys eine laterale Knorpelrinne neben dem ,,outer bar*“ auf.
FRAHNERT (1998) deutet diese bei den von ihr untersuchten Arten als Fortsatz der
Lamina transversalis anterior. Dem kann hier nicht zugestimmt werden. Aufgrund der
Lage neben dem ,,outer bar* und rostral des Ductus nasopalatinus sowie der stiitzenden
Funktion fiir die basale Schleimhautrinne sollte diese Struktur als Rest der Cartilago
ductus nasopalatini interpretiert werden. Durch die abgeleiteten Verhiltnisse am
Nasenboden ist der Bezug dieses Knorpels zum Ductus nasopalatinus teilweise verloren
gegangen. Die bei Sigmodon von der Cartilago paraseptalis isolierten Knorpelfragmente,
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liegen ebenfalls grofBtenteils rostral des Ductus nasopalatinus und konnen daher als
Derivate der Cartilago ductus nasopalatini gedeutet werden. Damit gehort eine Cartilago
ductus nasopalatini als plesiomorphes Merkmal zum Grundplan der Rodentia. Man findet
sie ebenfalls noch im Grundplan der Myodonta, der Dipodoidea und innerhalb der
Muroidea im Grundplan der Sigmodontinae, Gerbillidae und Muridae. Die Cricetinae
und Arvicolinae sind demnach durch das Fehlen einer Cartilago ductus nasopalatini vom
Grundplan der Cricetiden, die Acomyinae und Dendromurinae vom Grundplan der
Muridae abgeleitet. Bei den Geomyoidea ist die Cartilago ductus nasopalatini ebenfalls
verloren gegangen, was einen vom Nagergrundplan abgeleiteten Zustand darstellt; ihre
Funktion wird von der Cartilago palatina bzw. weiter caudal gelegenen Knorpel-
strukturen ibernommen. In diesem Zusammenhang stellt sich auch die Frage, inwieweit
es sich bei den von MESS (1994, 1997) u.a. fiir die Hystricognathi beschriebenen
Knorpelstrukturen im Bereich der Ductus nasopalatini tatsdchlich um Cartilagines ductus
nasopalatini handelt.

Die Cartilago palatina entwickelt sich erst spit in der Ontogenese (STURM
1936). Es handelt sich dabei um einen meist paarigen Knorpel, der sich lateroventral des
Ductus nasopalatinus nach caudal vorschiebt und diesen caudal umgreifen kann. STURM
(1936) erlédutert detailliert die Problematik der Identifizierung und Homologisierung der
Cartilago palatina und gibt einen Uberblick iiber synonyme Begriffe dieser Struktur. Bei
vielen Eutheria ist die Cartilago palatina mit der Cartilago ductus nasopalatini verbunden
(STURM 1936). Diesen Zustand findet man auch bei Tupaia (BROOM 1915: ,,posterior
nasal-floor cartilage®, SPATZ 1964, ZELLER 1983, 1987), Daubentonia (MAIER 1991,
Fig.1); bet Galago (WARICH 1986) und Lemur (MUHLENKAMP 1993) liegt die Cartilago
palatina isoliert vor. Bei Oryctolagus tritt ein paariger, die ventrale Schleimhautrinne
stiitzender und dem Ductus nasopalatinus anliegender Knorpel auf, den VOIT (1909),
STURM (1936) und FRICK & HECKMANN (1955) mit der Cartilago palatina
homologisieren. Lepus (ELOFF 1950) und Ochotona (FRAHNERT 1998) besitzen dhnliche
Knorpelstrukturen. FRAHNERT (1998) homologisiert diese jedoch aufgrund von
Morphologie und Lagebeziehung mit der Cartilago ductus nasopalatini. Per Definitionem
handelt es sich bei diesen Strukturen jedoch um Cartilagines palatinae. Damit gehort eine
Cartilago palatina als plesiomorphes Merkmal in den Grundplan der Glires, wie auch in
den der Lagomorpha. Knorpelstrukturen im Bereich der Ductus nasopalatini, die diese
z.T. auch caudal umgreifen, findet man innerhalb der Rodentia bei Bathyergus,
Chinchilla (MESS 1997), Ctenomys maulinus (MESS 1994), Myoprocta (MESS 1997) und
Dasyprocta (DA SILVA NETO 1996, 2000). MESS 1997 homologisiert die mit der
Cartilago papillae palatinae verwachsenen und die Ductus nasopalatini stiitzenden
Strukturen als Cartilago ductus nasopalatini. Bei der beschriebenen Struktur von Hystrix
handelt es sich vermutlich nicht um eine Cartilago ductus nasopalatini, sondern um Teile
der Cartilago papillae palatinae, da diese mit dieser fusioniert sind und medial des Ductus
nasopalatinus liegen (STROBEL 1997). Bei Glis tritt ein solcher den Ductus nasopalatinus
umgreifenden und mit der Cartilago papillae palatinae in Kontakt stehender Knorpel
ebenfalls auf (KLINGLER 2003). Damit gehort auch zum Grundplan der Rodentia eine
Cartilago palatina. Peromyscus, Mesocricetus und Dendromus sind die einzigen
Muroidea, von denen bisher eine Cartilago palatina bzw. deren Anlage bekannt ist. Somit
verhalten sich die Muroidea diesbeziiglich plesiomorph. Ob die librigen Teilgruppen der
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Myodonta, wie auch andere Nagergruppen, denen eine Cartilago palatina fehlt tatsdchlich
einen abgeleiteten Zustand repréisentieren, kann an dieser Stelle nicht eindeutig geklart
werden.

WOHRMANN-REPENNING (1984) und SCHRENK (1989) gehen davon aus, dass bei den
Rodentia sowohl die Cartilago palatina als auch die Cartilago ductus nasopalatini fehle,
so dass eine Neubildung dieser Strukturen innerhalb der Rodentia angenommen werden
misse. Dies ist ohne weiteres nicht haltbar. Es spricht nichts dagegen, dass durch die
Verschiebung der Ductus nasopalatini nach hinten auch die Cartilago palatina weit aus
threr urspriinglichen Lage verschoben wurde. Das Auftreten der hier als Cartilago ductus
nasopalatini gedeuteten lateralen Knorpelrinne bei zahlreichen untersuchten Nagern
spricht fiir die Hypothese, dass es sich bei den caudalen Knorpelstrukturen um eine
Cartilago palatina und nicht um die Cartilago ductus nasopalatini handelt. Fiir eine
Neubildung dieser Strukturen liegt kein zwingender Grund vor.

4.2.5 Lamina transversalis posterior

Als plesiomorphes Merkmal der Eutheria ist die Lamina transversalis
posterior relativ lang und bleibt vom Septum nasi durch die caudal verldngerte
Fissura septoparaseptalis getrennt (Tupaia: SPATZ 1964, ZELLER 1983, 1987, Prosimier:
WARICH 1986, MAIER, pers. Mitt., MUHLENKAMP 1993). In dieser Fissur liegt der
Vomer. Diese Merkmalsverteilung findet sich auch im Grundplan der Glires sowie der
Lagomorpha und Rodentia (MESS 1997, FRAHNERT 1998). Die Lagomorpha und fast alle
Rodentia repriasentieren in Bezug auf dieses Merkmal den Grundplan (VOIT 1909,
STRUTHERS 1923, ELOFF 1950/51a, INSOM et al. 1990, MESS 1994, 1997, DA SILVA
NETO 1996, 2000, BECK 1997, STROBEL 1997, FRAHNERT 1998, KLINGLER 2003). Als
jeweils konvergent vom Nagergrundplan abgeleiteten Zustand findet man bei Aplodontia
(FRAHNERT 1997), Glis (KLINGLER 2003), Hystrix (STROBEL 1997), Cavia (RAJTOVA
1972a, DIERBACH 1985) und Hydrochaeris (MESS 1997) eine mit der Nasenscheidewand
fusionierte Lamina transversalis posterior. Soweit bekannt, ist Ctenodactylus das einzige
Nagetier, dem die Lamina transversalis posterior aufgrund der sekundiren Reduktion der
hinteren Nasenkapsel vollstindig fehlt (SCHRENK 1989). Die Geomyoidea reprdsentieren
den Nagergrundplan. Im Grundplan der Myodonta und Muroidea treten die oben
beschriebenen plesiomorphen Verhéltnisse auf. Jaculus besitzt jedoch eine verkiirzte
Lamina transversalis posterior, was als Autapomorphie dieser Spezies anzusehen ist. Der
Grundplan der Dipodoidea bzw. Dipodidae ldsst sich aufgrund fehlender Daten fiir
andere Vertreter dieser Taxa nicht rekonstruieren. Im Rahmen der Reduktion des
Recessus ethmoidalis wird die Lamina transversalis posterior bei (tendenziell)
mikrosmatischen Sdugern eine kleine und unbedeutende Struktur (MAIER 1983). Die
Reduktion der Lamina transversalis posterior bei Tatera (KADAM 1972/73) und Otomys
(ELOFF 1948) kann jedoch nicht auf die Reduktion der hinteren Ethmoturbinalia
zuriickgefiihrt werden. Hierbei handelt es sich um konvergent abgeleitete Merkmals-
auspragungen.
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Bei vielen Nagern wie z.B. Aplodontia (FRAHNERT 1998), den Gliridae (KLINGLER
2003), Galea (DA SILVA NETO 1996) Dipodomys und den Myodonta beginnt die Lamina
transversalis posterior medial des Recessus maxillaris. Bei ontogenetischen Serien von
Galea, Peromyscus und Rattus kann man eine Anderung dieser Lagebe-
ziehungen beobachten. Beide Strukturen iiberlappen sich zunehmend. KLINGLER
(2003) geht nicht davon aus, dass eine rostrale Verldngerung der Lamina transversalis
posterior mdoglich ist, da diese durch den vorgelagerten Vomer ,.fixiert™ ist. Eigene
Beobachtungen an Myodonta zeigen jedoch, dass bereits frith in der Ontogenese eine
rostrale Verldngerung der Lamina transversalis posterior in Form einer Schleim-
hautbriicke vorliegt, die fiir die sowohl knorpelige als auch verknocherte Lamina
transversalis posterior als Platzhalter dient und zunehmend durch Skelettstrukturen
ausgefiillt wird. Gleichzeitig wachst der Recessus maxillaris caudad aus.

Die Verschmelzung der Lamina transversalis posterior mit
dem Vomer tritt sehr hiufig in édlteren Entwicklungsstadien vieler Sduger wie auch
bei den Glires auf (eig. Beob., u.a. ELOFF 1951a, FRICK & HECKMANN 1955, SPATZ
1964, ZELLER 1983, 1987, DA SILVA NETO 1996, MESS 1997, FRAHNERT 1998,
KLINGLER 2003). Dabei handelt es sich um einen plesiomorphen Zustand der
Lagomorpha und Rodentia (MESS 1997). Ctenomys maulinus und C. opimus fehlt
sekundir auch in sehr weit differenzierten Stadien der Vomer (MESS 1994). Die
Geomyoidea und Myodonta entsprechen dem Grundplan der Rodentia. Allerdings konnte
das bei Muroidea bereits zeitig praenatale Auftreten der Verknocherung der Lamina
transversalis posterior mit dem Vomer ein apomorphes Merkmal dieser Gruppe sein.

Bei Tupaia ist der Vomer rostral der Lamina transversalis posterior fliigelformig
verbreitert und an dieser Stelle von Sekundirknorpel unterlagert (ZELLER 1983: Abb.
20). Solche Alae des Vomer, die als rostrale Verlingerung der Lamina
transversalis posterior dienen, wurden bisher innerhalb der Lagomorpha nicht
beschrieben. Bei allen Gliridae (KLINGLER 2003), Geomyoidea und Myodonta treten sie
hingegen auf. Bei Castor und Sciurus fehlen diese, bei Aplodontia besitzt der Vomer
lateral eine Kante (FRAHNERT 1998). Innerhalb der Hystricognathi wurden diese lateralen
Alae am Vomer bisher nicht beschrieben (DA SILVA NETO 1996, 2000, STROBEL 1997,
MESS 1997). Aufgrund dieser Datenlage und aus Griinden der Parsimonie sollen die
rostral verlingerten Alae als Synapomorphie der Geomyoidea und Myodonta bewertet
werden. Das Auftreten dieser Strukturen bei den Gliridae wire, basierend auf dem
vorliegenden Argumentationsschema, als Konvergenz zu betrachten.

Die systematische Bedeutung des Processus paraseptalis posterior
wurde bereits in Kapitel 4.2.2 in Zusammenhang mit der Cartilago paraseptalis diskutiert.
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4.3 Cavum nasi
4.3.1 Septum nasi und Glandula nasi medialis

Sowohl bei allen bisher untersuchten AuBlengruppenvertretern (u.a. VOIT 1909, ELOFF
1959, SPATZ 1964, ZELLER 1983, MUHLENKAMP 1993), als auch den Rodentia (u.a.
MESS 1994, 1997, FRAHNERT 1998, KLINGLER 2003) bildet das Septum nasi eine
durchgehende Knorpellamelle mit der groBten dorsoventralen Ausdehnung im Bereich
des Limbus praecribrosus. Dieser Zustand gilt als plesiomorphes Grundplanmerkmal der
Glires, sowie der Lagomorpha und Rodentia. Die Geomyoidea und Myodonta verhalten
sich diesbeziiglich ebenfalls plesiomporph.

Eine paarige Anlage des Septum nasi wurde innerhalb der Rodentia bei Erethizon
(STRUTHERS 1927) und Cavia (RAJTOVA 1972a) beobachtet. Bei Mus (FRICK 1986) und
Rattus (VIDIC et al. 1972) ist die Anlage des Septum nasi hingegen unpaar. Systematische
Aussagen konnen erst getroffen werden, wenn sehr frithe Entwicklungsstadien weiterer
Nager in Bezug auf die Anlage des Septum nasi hin untersucht werden.

Bei Glis, FEliomys (KLINGLER 2003) und Octodon (MESS 1997) erfolgt die
Verkndcherung des Septum nasi zum Ethmoid zunéchst subcerebral von dorsal
nach ventral und schreitet dann rostrad fort. Dieser Verknocherungsmodus soll als
Grundplanmerkmal der Rodentia angenommen werden. Die Verknocherungszone bei
einem adulten Glis beschrankt sich auf die caudalen Zweidrittel der Nasenscheidewand
(KLINGLER 2003). Bei einigen Vertretern der Muroidea hat die Ossifikation der
Nasenscheidewand ebenfalls bereits begonnen und erfolgt wie fiir den Nagergrundplan
angenommen. Dabei féllt auf, dass bei den nestfliichtenden Sigmodon und Acomys,
allerdings auch bei Cricetus, die Verknocherung bereits pridnatal beginnt, bei den
Nesthockern Mesocricetus, Mus und Rattus jedoch erst deutlich postnatal. Bei einem
Neonatus von Octodon ist hingegen trotz einer Tragezeit von ca. drei Monaten erst die
dorsale subcerebrale Hélfte des Septum nasi verknochert (NOWAK 1991, MESS 1997).
Nestfliichtende Taxa besitzen somit praenatal und unabhingig von der Tragezeit eine
wesentlich weiter differenzierte Nasenscheidewand als Nesthocker. Sowohl bei
Peromyscus als auch bei Mus tritt ein weiteres Verknocherungszentrum zwischen Lamina
transversalis anterior und caudalem Septoturbinale auf. Da dieses Merkmal von anderen
Nagertaxa bzw. Aulengruppenvertretern bisher nicht beschrieben wurde, handelt es sich
hierbei moglicherweise um ein apomorphes Grundplanmerkmal der Muroidea.

Eine Durchbrechung der knorpeligen Nasenscheidewand, die
sog. Fenestra internasalis, wird bei einigen Mammalia beschrieben, wobei jedoch
Entstehungsmodus (primér oder sekundér) und Lage dieses Fensters unterschiedlich sind
(u.a. GAUPP 1908, STARCK 1941, KuUHN 1971). Von Tupaia (ZELLER 1983),
Cynocephalus (MIELENZ 1994) und den zum AuBengruppenvergleich herangezogenen
Prosimiern (WARICH 1986, MUHLENKAMP 1993, MAIER, pers. Mitt.) ist keine Fenestra
internasalis bekannt. Innerhalb der Lagomorpha tritt nur bei Ochotona eine Fenestra
internasalis anterior auf (FRAHNERT 1998). Aplodontia besitzt ebenfalls sehr
weit rostral auBerhalb des Bereiches der Deckknochen ein Fenster im Septum nasi
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(FRAHNERT 1998). Bei einigen bisher beschriebenen Hystricognathi befindet sich eine
Fenestra internasalis im rostralen Bereich des Septum nasi grofBtenteils vor der Lamina
transversalis anterior: Octodon, Spalacopus, Octodontomys, Aconaemys, Thrychomys,
Bathyergus, Georychus, Cryptomys (MESS 1997), Mpyocastor (BECK 1997) und
Ctenodactylus, bei dem sich eine primér angelegte Fissur distal schliefit, so dass eine
Fenestra entsteht (SCHRENK 1989); bei Erethizon schlieB3t sich die Fenestra internasalis
im Laufe der Ontogenese wieder (STRUTHERS 1927). Die Fenestra internasalis anterior
der Myodonta befindet sich an gleicher Stelle wie die Fenestra internasalis anderer
Nager. Eine Homologisierung dieser sehr friih in der Ontogenese auftretenden Fenestrae
liegt nahe. Damit gehort die Fenestra internasalis anterior als plesiomorphes Merkmal
zum Grundplan der Rodentia. Im Grundplan der Myodonta, der Dipodoidea, Muroidea
und deren Teilgruppen tritt diese ebenfalls auf. Bei Taxa, bei denen die Fenestra
internasalis anterior postnatal persistiert, liegt die Funktion dieser Fenestra, wie schon
von RUF (1999) vermutet, moglicherweise in der besseren Beweglichkeit des aus der
Apertura piriformis des kndchernen Schédels herausragenden Rostrum.

Die dorsocaudal der Lamina transversalis anterior gelegene Fenestra
internasalis posterior ist innerhalb der Glires nicht sehr weit verbreitet.
Bisher wurde eine echte Fenestrierung auBler bei Rattus und Mus nur bei Glis (KLINGLER
2003) beschrieben. Bei Muscardinus und Eliomys (KLINGLER 2003), Dipodomys und
vielen Myodonta beobachtet man aber an der gleichen Stelle ein teilweise sehr stark
verdiinntes Septum nasi. Eine spitere Fenestrierung kann also nicht ausgeschlossen
werden, da sich die Fenestra internasalis posterior erst spidt und postnatal in der
Ontogenese differenziert. Da die Fenestra internasalis posterior bisher von keinem
anderen Vertreter der Glires bekannt ist, muss diese entweder als konvergentes Merkmal
der Myodonta und Gliridae oder in Anlehnung an RUF (1999) und KLINGLER (2003) als
Synapomorphie dieser beiden Gruppen angesehen werden. Damit ist noch nicht die
Merkmalsverteilung bei Dipodomys und die moglicherweise individuellen Auspragung
einer Fenestra internasalis bei Castor (FRAHNERT 1998) geklart. Es konnte sich bei der
Fenestra internasalis posterior bzw. dem ausgediinnten Septum nasi in diesem Bereich
von Castor, Dipodomys und den Myodonta um eine Synapomorphie handeln, die den
,mouse-related-clade* stiitzen wiirde. Um dieses Problem befriedigend zu l6sen, sind
Untersuchungen an Adultschiddeln weiterer Vertreter der Glires von Noten. Die
Bedeutung dieser recht spiten Ausbildung der Fenestra internasalis posterior ldsst sich
vielleicht mit einer Anpassung an verdnderte Stromungsverhiltnisse der Atemluft
erkldiren (MAIER, pers. Mitt.). Die Fenestra internasalis posterior diirfte jedoch keine
Rolle fiir die Beweglichkeit des rostralen Nasenbereiches spielen, da deren Auftreten zu
einem Zeitpunkt erfolgt, zu dem bereits Verkndcherungen der Nasenkapsel auftreten und
die caudale Lage im Bereich der Deckknochen eine Beweglichkeit dieses Abschnitts der
Nasenscheidewand stark einschrankt (RUF 1999).

Septoturbinalia wurden bisher auBerhalb der Glires nur bei wenigen Sidugern
beschrieben: Dasypus (REINBACH 1952), Zaedus (REINBACH 1955), Solenodon (MENZEL
1979), Tarsius (STARCK 1982a) und Papio (REINHARD 1958). Ein knorpeliges
Septoturbinale fehlt Tupaia (SPATZ 1964, ZELLER 1983), Cynocephalus (MIELENZ 1994),
Daubentonia (MAIER, pers. Mitt.), Galago (WARICH 1986) und Lemur (MUHLENKAMP



146

1993). Bei den letzten beiden Taxa beobachtet man jedoch einen Schleimhautwulst in der
Pars anterior bzw. liber der Lamina transversalis anterior. Den Lagomorpha (VOIT 1909,
ELOFF 1950, FRAHNERT 1998) fehlt ein Septoturbinale vollstindig. Die bisher
beschriebenen Septoturbinalia unterscheiden sich sehr beziiglich Lage und Ausdehnung,
was eine Homologisierung der Strukturen erschwert.

Einige Caviomorpha (Ctenomys, Spalacopus, Octodontomys, Chinchilla: MESS 1994,
1995) weisen ein weit rostral gelegenes Septoturbinale auf, das sich am dorsocaudalen
Rand der Fenestra internasalis anterior oder, wenn diese fehlt, in entsprechender Lage
befindet. Bei Ocfodon tritt in den jlingeren Stadien eine Verdickung am dorsocaudalen
Rand der Fenestra internasalis anterior auf, die im Verlauf der weiteren Entwicklung bis
zum Zeitpunkt der Geburt jedoch wieder zuriickgebildet wird (MESS 1997). Thrychomys
(MESS 1997) und Myocastor (BECK 1997) besitzen nur eine leichte Anschwellung des
Septum nasi an betreffender Stelle. Das soeben beschriebene Septoturbinale befindet sich
in einer anderen Lage als das rostral der Lamina transversalis gelegene Septoturbinale
von Eliomys (KLINGLER 2003), Dipodomys und den Myodonta. Eine Homologisierung
fallt demnach schwer. Allerdings konnte zum Grundplan der Hystricomorpha ein
Septoturbinale gehdren, das sich am caudodorsalen Rand der Fenestra internasalis
anterior erstreckt und moglicherweise eine Versteifungsfunktion besitzt (RUF 1999).
Anders verhilt es sich mit dem Septoturbinale der Geomyoidea und Myodonta, das im
Bereich der Lamina transversalis anterior ventral der Fenestra internasalis posterior liegt.
Bei Muscardinus, Eliomys und Glis tritt iiber der Lamina transversalis anterior ebenfalls
ein Septoturbinale auf, das bei Eliomys und Muscardinus im Laufe der Ontogenese
reduziert wird (KLINGLER 2003). Bei allen bisher untersuchten Gliridae findet man
jedoch dorsocaudal der Lamina transversalis anterior ein mit der Glandula nasi medialis
assoziierten Schleimhautwulst, der unterhalb der Fenestra internasalis posterior bzw. dem
entsprechend verdiinnten Areal liegt und bei einem Adultus von Glis knorpelig gestiitzt
wird (KLINGLER 2003). Dieses hintere Turbinale scheint nach der Beschreibung
KLINGLERs (2003) eine Verldngerung des eigentlichen Septoturbinale zu sein. Sciurus
besitzt zwei Schleimhautwiilste am Septum nasi (FRAHNERT 1998), wobei die Lage des
ventralen Wulstes dem Septoturbinale der Myodonta, Geomyoidea und Gliridae
entsprechen konnte. Sowohl das rostrale, als auch das caudale Septoturbinale sind
Grundplanmerkmale innerhalb der Rodentia, deren Polarisierung jedoch fraglich bleibt.
Die hinteren Septoturbinalia der Myodonta, Geomyoidea und Gliridae stimmen in ihrer
Lage frappierend miteinander iiberein. Nach dem vorliegenden Argumentationsschema
konnte es sich um eine Synapomorphie der Geomyoidea und Myodonta handeln; das
Septoturbinale der Gliridae wire dann ein konvergent abgeleitetes Merkmal. RUF (1999)
und KLINGLER (2003) gehen hingegen von einer Synapomoprphie zwischen Gliridae und
Muroidea aus.

Die systematische Beurteilung des Septum interorbitale istschwierig, da unter
diesem Begriff sowohl das Septum interorbitonasale des Chondrocranium (FAWCETT),
als auch die von anderen Strukturen gebildete und zwischen den Orbitae gelegene
Knochenlamelle des Osteocranium verstanden wird (HAINES 1950). Ein Septum
interorbitale steht meist in Zusammenhang mit einer reduzierten Cupula nasi posterior,
deren Ursache wie z.B. bei den Primaten die Vergrof8erung der Augen sein kann (MAIER
1983). Tupaia (SPATZ 1964) sowie Oryctolagus (VOIT 1909) und Lepus (ELOFF 1950:
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Fig. 4J) besitzen ein Septum interorbitale. Damit ist im Grundplan der Glires als
plesiomorphes Merkmal ein Septum interorbitale anzusiedeln. Die Rodentia verhalten
sich diesbeziiglich plesiomorph: Xerus (FAWCETT 1923) und Anomalurus (SCHRENK
1989) besitzen ein niedriges Septum interorbitale. FRAHNERT (1998) beschreibt bei
Aplodontia, Sciurus und Castor ein Septum interorbitale, wobei jedoch unklar bleibt, ob
damit nicht nur der sich an die Cupula nasi posterior anschlieende Teil des "central
stem" gemeint ist. Innerhalb der Caviomorpha besitzen Erethizon (STRUTHERS 1927),
Ctenomys (MESS 1994), Petromus, Thryonomys, Octodon, Thrichomys, Chinchilla,
Myoprocta, Cavia (MESS 1997), Galea und Kerodon (DA SILVA NETO 1996) eine
hochovale Lamina trabecularis. Die Geomyoidea besitzen ebenfalls ein hochovales
Septum nasi am Hinterende der Nasenkapsel, welches als Septum interorbitale
interpretiert werden kann. Alle Teilgruppen der Muroidea mit Ausnahme der
Dendromurinae repriasentieren den Nagergrundplan. Da das Septum interorbitale
innerhalb der Rodentia oft nur kurzfristig und v.a. in der frithen Ontogenese auftritt
(SCHRENK 1989), sind Untersuchungen an jlingeren Entwicklungsstadien weiterer
Vertreter der Rodentia ndtig, um einen umfassenden Einblick in die Verteilung dieses
Merkmals zu erhalten.

In der Ausgestaltung der Glandula nasi medialis stimmen die Geomyoidea
und Myodonta weitgehend mit den Befunden an anderen Vertretern der Glires iiberein
(BROMAN 1921). BROMAN (1921) gibt eine Ubersicht iiber diesen Driisenkomplex bei
zahlreichen Sdugern.

4.3.2 Glandula nasi infraseptalis

Eine Glandula nasi infraseptalis ist bisher von Oryctolagus sowie fast
allen untersuchten Rodentia bekannt (BROMAN 1916, 1921, HAUCK 1987, SCHRENK
1989, MESS 1997, KLINGLER 2003) und ist als Autapomorphie der Glires zu bewerten
(contra: BROMAN 1921). Sie nimmt immer die bereits bei den Muroidea beschriebene
Lage ventral des Septum nasi zwischen den Praemaxillaria ein. Die Geomyoidea und
Muroidea entsprechen demnach dem Nagergrundplan. Der Grundplan der Dipodoidea
lisst sich ohne weitere Untersuchungen an Vertretern dieser Uberfamilie nicht
rekonstruieren. Bei Jaculus ist das Fehlen der Glandula nasi infraseptalis ein vom
Nagergrundplan abgeleiteter Zustand.

Bei fast allen Glires miinden die Ausfiihrgidnge auf gleicher Hohe wie der Ductus
nasolacrimalis im Bereich des Processus alaris superior (BROMAN 1921), was als
Grundplanmerkmal der Glires gewertet werden soll. Abweichende und damit abgeleitete
Verhiltnisse in Bezug auf den Miindungsort des Ductus glandulae nasi infraseptalis
findet man innerhalb der Ctenohystrica: Bei Ctenodactylus (SCHRENK 1989),
Lagostomus, Cavia (BROMAN 1921), Octodon und Spalacopus (MESS 1997) miinden die
Ausfiihrgidnge ventral am Septum nasi oder in der ventralen Nasenschleimhaut, bei
Atherurus (BROMAN 1921) entlang der ganzen dorsoventralen Ausdehnung an der
Nasenscheidewand. Die Geomyoidea und Muroidea verhalten sich in Bezug auf die
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Ausfiihrginge plesiomorph. Die Anzahl der Ausfiihrgénge (1 bis >7) der Glandula nasi
infraseptalis variiert stark innerhalb der Glires (eig. Beob., BROMAN 1916, 1921,
SCHRENK 1989, RUF 1999). Eine detaillierte Ubersicht findet man bei BROMAN (1921).
Da die Anzahl der Ausfiihrginge auch vom Entwicklungsstadium abhdngt, ist eine
systematische Bewertung der Anzahl der Ausfiihrginge der Glandula nasi infraseptalis
ohne weitere Untersuchungen an Adultstadien derzeit nicht moglich.

Einige Marsupialia besitzen eine der Glandula nasi infraseptalis sehr dhnliche Driise,
deren Ausfiihrgang wie im Grundplan der Glires verlduft. Die Driisenmasse selber liegt
jedoch jederseits lateral des Praemaxillare im Tasthaarwulst der Oberlippe (BROMAN
1921). Da man bei Diplomys (BROMAN 1921: Loncherus), Phyllotis und Lemmus
ebenfalls diese Lage der Driisenkorper beobachten kann und generell ein caudales
Auswachsen der Driise im Laufe der Entwicklung stattfindet, kann eine Homologie der
Driisen bei Marsupialia und Glires nicht ausgeschlossen werden. Bei den Phyllotis und
Lemmus handelt es sich offenbar um eine individuelle Fehlbildung, die jedoch auf die
phylogenetische Herkunft hinweisen konnte. BROMAN (1921) erkldrt die aberrante Lage
der Driise von Diplomys mit dem ventrad stark verldngerten Septum nasi, das ein
Auswachsen des Driisengangs in der Medianen mechanisch verhindert.

4.3.3 Margino-, Atrio- und Maxilloturbinale

Ein homokontinuierliches Marginoatrioturbinale und ein im Querschnitt
betrachtet gestrecktes Atrioturbinale findet man in jiingeren Entwicklungsstadien von
Tupaia (ZELLER 1983), Cynocepalus (MIELENZ 1994), Daubentonia (MAIER 1991, Fig.
2), Lemur (MUHLENKAMP 1993), Galago (WARICH 1986), den Lagomorpha (VOIT 1909,
FRICK & HECKMANN 1955, ELOFF 1950, INSOM et al. 1990: nur als Marginoturbinale
bezeichnet, FRAHNERT 1998), Aplodontia (wobei offen bleibt, ob das Atrioturbinale
reduziert oder mit dem Marginoturbinale verschmolzen ist), Sciurus, Castor (FRAHNERT
1998), Muscardinus (KLINGLER 2003), Ctenomys (MESS 1994), Thrichomys, Coendou,
Chinchilla, Myoprocta, Cavia, Hydrochaeris, Petromus, Thryonomys (MESS 1997),
Hystrix (STROBEL 1997), Dasyprocta (DA SILVA NETO 1996, 2000) und Myocastor
(BECK 1997). Nach SCHRENK (1989), MESS (1997) und FRAHNERT (1998) gilt dieser
Merkmalszustand als plesiomorph fiir die Glires, Lagomorpha und Rodentia. Die
Geomyoidea und Myodonta reprisentieren den Nagergrundplan.

Tupaia entwickelt am Marginoturbinale einen knorpeligen Processus
anterior (ZELLER 1983). Von weiteren AuBengruppenvertretern und bisher
untersuchten Rodentia ist ein solcher Fortsatz nicht bekannt (u.a. VoIt 1909, ELOFF
1950, SCHRENK 1983, MIELENZ 1994, MESS 1997, FRAHNERT 1998, KLINGLER 2003).
Alle Geomyoidea und Myodonta besitzen hingegen als rostrale Verldngerung des
Marginoturbinale einen Schleimhautfortsatz. Bei einigen Sigmodontinae (Peromyscus,
Sigmodon, Rhipidomys) und Murinae (Apodemus sylvaticus, Rhabdomys) wird dieser
durch einen Processus anterior des Marginoturbinale gestiitzt. Obwohl in einer
AulBlengruppe ein Processus anterior am Marginoturbinale auftritt, muss nach dem
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Sparsamkeitsprinzip davon ausgegangen werden, dass im Grundplan der Glires,
Lagomorpha und Rodentia ein solcher Fortsatz fehlt. Als Synapomorphie der
Geomyoidea und Myodonta ist der rostrale Schleimhautfortsatz des Marginoturbinale zu
bewerten. Im Grundplan der Sigmodontinae und Murinae tritt der knorpelige Processus
anterior als konvergent abgeleitetes Merkmal auf.

Zwischen Margino- und Atrioturbinale tritt, hiufig in &dlteren Ontogenesestadien
(KLINGLER 2003), ein sehr schmaler Einschnitt auf, die Incisura margino-
atrioturbinalis. Der durchgehende Muschelcharakter des Knorpelskeletts geht
dadurch jedoch nicht verloren. Eine Incisura marginoatrioturbinalis beobachtet man bei
einem Neonatus von Tupaia (SPATZ 1964, ZELLER 1983). Bei Daubentonia befindet sich
an betreffender Stelle nur eine schwache Eindellung (MAIER 1991: Fig. 2, pers. Mitt.);
bei Galago (WARICH 1986) und Lemur (MUHLENKAMP 1993) ist das Atrioturbinale
stufenformig vom Marginoturbinale abgesetzt. Xerus (FAWCETT 1923), Graphiurus, Glis,
Eliomys (KLINGLER 2003), Anomalurus, Pedetes (SCHRENK 1989), Cryptomys,
Georychus und  Bathyergus (MESS 1997) besitzen eine schmale Incisura
marginoatrioturbinalis. Die Geomyoidea und Myodonta besitzen ebenfalls eine
stufenformige Incisura marginoatrioturbinalis, die bei den Geomyoidea und bei einigen
jiingeren Stadien der Mpyodonta einen tieferen Einschnitt bildet. Die Incisura
marginoatrioturbinalis ist nach dieser Merkmalsverteilung ein plesiomorphes
Grundplanmerkmal der Glires wie auch der Rodentia. Die Geomyoidea und Myodonta
reprasentieren demnach in Bezug auf den Marginoatrioturbinale-Komplex den
Nagergrundplan.

REINBACH (1952) definiert das Atrioturbinale als auf eine im Bereich der
kompletten Lamina transversalis anterior beschrinkte Parieseinrollung. Die Verhiltnisse
bei Oryctolagus (VOIT 1909), Lepus (ELOFF 1950), Ochotona (FRAHNERT 1998),
Aplodontia, Sciurus, Castor (FRAHNERT 1998), Xerus (FAWCETT 1923), den Gliridae
(KLINGLER 2003), Geomyoidea und Myodonta zeigen jedoch, dass diese Definition, wie
auch schon SCHRENK (1989) erldutert, zu eng gefaBit ist, da bei diesen Vertretern der
Glires das Atrioturbinale mindestens zur Hilfte rostral der Lamina transversalis anterior
liegen kann.

Von Tupaia (ZELLER 1983) und fast allen untersuchten Vertretern der Glires (SCHRENK
1989, MESS 1997, FRAHNERT 1998) ist ein Processus posterior des
Atrioturbinale nicht bekannt. Fiir den Grundplan der Glires und Rodentia ist
demnach das Fehlen eines Processus posterior am Atrioturbinale anzunehmen. Bei
Eliomys und Glis (KLINGLER 2003), Castor (FRAHNERT 1998: Abb. A-53) und den
Myodonta endet das Atrioturbinale jedoch mit einem Processus posterior. Es liegt nahe,
dass es sich bei diesem Fortsatz um ein mehrfach abgeleitetes Merkmal innerhalb der
Rodentia handelt. Das vorliegende Argumentationsschema nach ADKINS et al. (2003)
wiirde auch eine Synapomorphie zwischen Castor und den Myodonta favorisieren.

Eine Incisura atriomaxilloturbinalis tritt bei Tupaia (erst spiter in
Ontogenese, zundchst Atriomaxilloturbinale), Cynocephalus (hier sehr kurz), den
Lagomorpha und den meisten Rodentia auf (u.a. VOIT 1909, SPATZ 1964, ZELLER 1983,
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SCHRENK 1989, MIELENZ 1994, MESS 1997, FRAHNERT 1998, KLINGLER 2003) und ist
demnach ein plesiomorphes Grundplanmerkmal der Glires, Lagomorpha und Rodentia.
Bei allen bisher untersuchten Caviomorpha, den Hystricidae, Petromus und Thryonomys
tritt hingegen ein Atriomaxilloturbinale mit einer deutlich lateral des Nasoturbinale
liegenden dorsalen Lamelle auf, die als apomorphes Merkmal bis an das kndcherne
Nasendach heranreicht (BECK 1997, MESS 1997, STROBEL 1997). Konvergent existiert
bei Ctenodactylus, Pedetes und Anomalurus ebenfalls ein Atriomaxilloturbinale
(SCHRENK 1989). Die Geomyoidea und Myodonta enstprechen aufgrund ihrer
ausgeprigten Incisura atriomaxilloturbinalis dem Nagergrundplan.

Viele Saugerordnungen (u.a. Lagomorpha) besitzen ein lateral des Nasoturbinale nach
dorsal aufsteigendes Maxilloturbinale, was FRAHNERT (1998) als Grundplan-
merkmal der Theria interpretiert. Unklarheit besteht bisher, ob im Grundplan der
Rodentia das Maxilloturbinale der Adulti wie im Theriagrundplan lateral des
Nasoturbinale nach dorsal zieht (FRAHNERT 1998) oder ob es sich, wie von MESS (1997)
postuliert, ventral des Nasoturbinale befindet. Eine ausfiihrliche Diskussion des Maxillo-
turbinale der Adulti zahlreicher Glires (einschlieBlich Geomyoidea und Muroidea)
prasentiert FRAHNERT (1998). Damit im Zusammenhang steht die Aufspaltung des
Maxilloturbinale durch zahlreiche Epiturbinalia, auf deren Diskussion wegen mangelnder
Daten von adulten Geomyoidea und Myodonta an dieser Stelle verzichtet wird. Sowohl
bei den perinatalen und juvenilen als auch bei adulten Stadien der Geomyoidea und
Myodonta bzw. Muroidea liegt das Maxilloturbinale ventral des Nasoturbinale und wird
in Adultstadien dorsal vom Nasoturbinale iiberdacht (FRAHNERT 1998). Diese letzte
Beobachtung veranlat FRAHNERT (1989) eine monophyletische Gruppe bestehend aus
“Sciuridae®, Aplodontidae, Castoridae, Geomyoidea, Muroidea, Pedetidac und
Anomaluridae zu postulieren, da alle von ihr untersuchten Vertreter dieser Teilgruppen
eine solche Merkmalsausprigung besitzen. Dieses Monophylum umfaft demnach die
Sciruoidea und den ,,mouse-related-clade* (ADKINS et al. 2003), was sich nur schwer mit
der in dieser Arbeit vorliegenden systematischen Grundannahme vereinbaren lésst (u.a.
FRAHNERT 1998, HUCHON et al. 2002, ADKINS et al. 2003, DE BRY 2003). Betrachtet
man die AuBengruppenvertreter, so mull jedoch der Grundplanrekonstruktion von
FRAHNERT (1998) der Vorzug gegeben werden: Im Grundplan der Rodentia zieht das
Maxilloturbinale der Adulti lateral des Nasoturbinale nach dorsal. Die Sciuroidea und der
,mouse-related-clade* repriasentieren zwei konvergente Zustéinde; zumindest die Mono-
phylie des ,,mouse-related-clade* wiirde durch diese Merkmalsverteilung gestiitzt.

EnProcessus anterior am Maxilloturbinale tritt bei Sciurus, Castor
(FRAHNERT 1998), Glis (KLINGLER 2003), Dipodomys und zahlreichen Vertretern der
Myodonta auf. Es handelt sich hierbei um ein Grundplanmerkmal der Rodentia; ob es
allerdings eine Autapomorphie der Rodentia darstellt, bleibt aufgrund der fehlenden
Daten innerhalb der AuBengruppen ungeklirt. Innerhalb der Muroidea gehort der
Processus posterior zum Grundplan der Cricetinae, Sigmodontinae, Gerbillidae, Murinae
und Dendromurinae. Die Arvicolinae und Acomyinae haben unabhingig voneinander
den Processus anterior des Maxilloturbinale reduziert und verloren, was einen vom
Grundplan der Muroidea abgeleiteten Zustand darstellt.
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Bei Cynocephalus (MIELENZ 1994), Sciurus (FRAHNERT 1998: Abb. A-42),
Ctenodactylus (SCHRENK 1989), Octodon (MESS 1997) und Myocastor (BECK 1997)
erfolgt die Verkndcherung das Maxilloturbinale in dhnlicher Weise
wie bei den Muroidea von distal nach proximal, wobei der rostrale Anteil knorpelig
erhalten bleibt. Obwohl fiir die meisten untersuchten Vertreter der Glires zur Ossifikation
des Maxilloturbianle keine Angaben gemacht werden, handelt es sich hierbei womdoglich
um ein plesiomorphes Grundplanmerkmal der Glires und Rodentia. Die Muroidea
reprasentieren somit den Nagergrundplan.

4.3.4 Nasoturbinale

Im Grundplan der Mammalia entwickelt sich in der Ontogenese das
Nasoturbinale zeitlich nach dem Maxilloturbinale (KUHN 1971, ZELLER 1983).
Nach SCHRENK (1989) soll dies ebenfalls bei allen bisher untersuchten Rodentia der Fall
sein. Innerhalb der hier untersuchten Arten weist Mesocricetus dieses plesiomorphe
Grundplanmerkmal auf.

Bei Tupaia (SPATZ 1964, ZELLER 1983) beginnt das Nasoturbinale mit einem Processus
anterior caudal der Lamina transversalis anterior, als Schleimhautwulst jedoch bereits
iiber dem Marginoturbinale; bei Cynocephalus (MIELENZ 1994) beginnt es hingegen iiber
der Mitte der Lamina transversalis anterior, bei Daubentonia caudal der Lamina
transversalis anterior (MAIER 1991, Fig.2). Bei Lemur ist es nur méBig entwickelt und
erstreckt sich liber der Lamina transversalis anterior (MUHLENKAMP 1993). Innerhalb der
Lagomorpha ist es recht kurz und liegt im mittleren Drittel der Pars anterior, wobei sich
jedoch die umliegende Schleimhaut weiter nach caudal erstreckt (VOIT 1909, ELOFF
1950). Das Nasoturbinale erstreckt sich bei allen untersuchten Nagern in den élteren
Stadien entlang der hinteren Dreiviertel der Pars anterior (u.a. FAWCETT 1923, SCHRENK
1989, MESS 1997, FRAHNERT 1998, KLINGLER 2003). Bei Eliomys (KLINGLER 2003) und
den meisten Hystricognathi (u.a. STROBEL 1997, MESS 1997) beginnt das Nasoturbinale
weit rostral, noch im Bereich der Cupula nasi anterior, was MESS (1997) jedoch nicht als
phylogenetisch relevantes Merkmal wertet, da die rostrale Ausdehnung zu sehr vom
Entwicklungszustand abhéngt. Dem kann hier nicht zugestimmt werden. So findet man
bei dlteren Stadien von Sciurus, Castor (FRAHNERT 1998) und Glis (KLINGLER 2003)
ebenfalls ein weit rostral beginnendes Nasoturbinale. Bei den Geomyoidea und in
jiingeren Stadien der Myodonta erstreckt sich das Nasoturbinale ebenfalls bereits bis vor
die Lamina transversalis anterior. Nach dieser Merkmalsverteilung scheinen die Rodentia
als abgeleitetes Merkmal ein rostral der Lamina transversalis anterior beginnendes
Skelett des Nasoturbinale zu besitzen. Die Geomyoidea und Myodonta reprasentieren
somit einen flir Rodentia plesiomorphen Zustand. Dipodomys und Thomomys sind die
einzigen bekannten Vertreter der Glires, deren Nasoturbinale einen Processus anterior
besitzt. Obwohl ein solcher auch bei Tupaia (SPATZ 1964, ZELLER 1983) auftritt, muss es
sich hierbei aus Griinden der Parsimonie um eine Synapomorphie dieser beiden Arten
und damit ein vom Grundplan der Rodentia abgeleitetes Merkmal der Geomyoidea
handeln.
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Ein Sulcus auf der AuBlenseite der Nasenkapsel, der dem rostralen Ansatz des
Nasoturbinale an der Seitenwand entspricht, wurde innerhalb der Glires bisher nur bei
Octodon (MESS 1997: dorsale Abgliederungsfurche), den Geomyoidea und Muroidea
beschrieben. Bei dieser Merkmalsverteilung muss zunidchst von einer mehrfach
konvergenten Enstehung des Sulcus am Ansatz des Nasoturbinale ausgegangen werden.
Bei den Geomyoidea und Muroidea konnte es sich um ein gemeinsam abgeleitetes
Merkmal handeln.

Bei Tupaia soll sich das knorpelige Nasoturbinale im Laufe der Ontogenese bis zum
Neonatus vor allem rostral vom Paries nasi abgliedern, wobei eine Fissur zwischen
diesen beiden Strukturen entsteht (SPATZ 1964). Eine solche Fissur tritt auch bei Octodon
(MESS 1997), andeutungsweise bei Graphiurus (KLINGLER 2003) und bereits sehr friih in
der Ontogenese bei den Geomyoidea und den Myodonta auf. Bei Aplodontia, Sciurus und
Castor fehlt diese Fissur im Knorpelskelett (FRAHNERT 1998). Im Zusammenhang mit
der Fissur bzw. den Fissuren an der Basis des Nasoturbinale muss bei Peromyscus und
anderen Muroidea auch die Crista der Seitenwand beachtet werden, der das
Nasoturbinale aufsitzt. Im Widerstreit zu der gidngigen Hypothese, nach der das
Nasoturbinale eine Ausstiilpung der Seitenwand sei, steht die Beobachtung, dass das
Nasoturbinale bei den Muroidea zumindest teilweise als isoliertes Element verknorpelt.
Hierfiir spricht die allméhliche Verkiirzung der mittleren Fissur zur Nasenseitenwand,
wie man sie bei Peromyscus und Rattus beobachtet. Somit handelt es sich bei den
Fissuren der Muroidea um primdre Liicken. Damit wird eine Homologisierung der
Fissuren der Muroidea mit der von Tupaia schwierig. Mdglicherweise handelt es sich
daher bei den Fissuren der Rodentia, insbesondere der Muroidea, um abgeleitete
Strukturen.

Von Tupaia ist ein schriger Kanal im caudalen Drittel des Naso-
turbinale, der dem Durchtritt einer kleinen Arterie und/oder eines Ramulus des
Nervus ethmoidalis anterior dient, nicht bekannt (ZELLER 1983). Wie bei Thomomys und
den Myodonta existiert ein solcher Kanal auch bei Eliomys, Glis (SCHRENK 1989,
KLINGLER 2003) und Xerus (FAWCETT 1923). Bei Anomalurus (SCHRENK 1989) befindet
sich die Offnung nahe dem rostralen Ende des Nasoturbinale. Bei Hystrix treten
zahlreiche Driisenginge an mehreren Stellen durch das Nasoturbinale, der anteriore Ast
des Ramus externus des Nervus ethmoidalis anterior allerdings weit caudal an dhnlicher
Stelle wie bei den Myodonta (STROBEL 1997). Liegt keine solche Offnung vor, so zicht
die Arterie laut SCHRENK (1989) medial um das Nasoturbinale herum, weshalb er das
Auftreten einer Offnung mit der stirkeren medialen Ausdehnung des Nasoturbinale der
betreffenden Arten in Verbindung setzt. Zu den meisten Vertretern der Glires fehlen in
der Literatur jedoch genaue Angaben. Moglicherweise handelt es sich bei diesem Kanal
um ein autapomorphes Merkmal der Rodentia. Die auffallend dhnliche Lage des Kanals
bei allen Myodonta und weiteren Nagern ldsst eine Homologie vermuten. Die Geomyidae
und Myodonta reprisentieren demnach den Nagergrundplan.

Im Grundplan der Glires und Rodentia liegt das Nasoturbinale medial des
Maxilloturbinale (FRAHNERT 1998, contra: MESS 1997). Nach FRAHNERT
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(1998) sollen die Muroidea als abgeleiteten Zustand ein lateroventrad ausgedehntes
Nasoturbinale aufweisen (s. Kap. 4.3.3). Die hier untersuchten Stadien der Myodonta und
Geomyoidea weisen ein dorsal oder lateral von Atrio- und Maxilloturbinale gelegenes
Nasoturbinale auf und bestitigen damit die Annahme FRAHNERTs. Nur der rostrale
Abschnitt des Nasoturbinale von Jaculus liegt medial des Atrioturbinale. Ob dieses
Merkmal eine Autapomorphie oder Plesiomorphie darstellt ldsst sich nur durch
Untersuchungen an weiteren Ontogenestadien hinreichend kldren. Als Autapomorphie
von Hystrix sind Naso- und Maxilloturbinale caudal fusioniert (STROBEL 1997).

Tupaia (ZELLER 1983) besitzt ein mehr oder weniger an der Basis durchgehend
gespaltenes Nasoturbinale. Bei den Adulti der Lagomorpha, bei Pteromys, Castor
(FRAHNERT 1998), den Caviidae und bei Hydrochaeris (DA SILVA NETO 1996, 2000)
findet man eine caudale Aufspaltung des Nasoturbinale. Bewertet DA SILVA
NETO (1996) diese Aufspaltung bei den von ithm untersuchten Nagern noch als
Synapomorphie der Cavioidea, so stellt FRAHNERT (1998) die caudale Aufspaltung des
Ursprungs des Nasoturbinale in den Grundplan der Glires und der Rodentia. Ausgehend
von dem Zustand wie er bei Tupaia auftritt, soll sich bei den Glires dann das
Nasoturbinale nach rostral verlingert und der Aufspaltungspunkt nach caudal verlagert
haben (FRAHNERT 1998). Die caudale Aufspaltung des Nasoturbinale innerhalb der
Muroidea stellt demnach ein plesiomorphes Grundplanmerkmal dar. Im Grundplan der
Sigmodontinae und Gerbillidae fehlt dieses Merkmal. Das Fehlen der caudalen
Aufspaltung des Nasoturbinale bei Jaculus und den Geomyoidea ist eine konvergente
Autapomorphie dieser beiden Gruppen. Fiir eine Homologisierung der Aufspaltung bei
Tupaia, den Muroidea und Cavioidea spricht die Tatsache, dass der dorsale Schenkel
zumindest bei beiden Nagergruppen wesentlich schwicher ausgeprigt ist, wahrend der
ventrale Schenkel das frei herabhingende Nasoturbinale bildet. Bei den von FRAHNERT
(1998) untersuchten Arten sind diese Details nicht beschrieben.

Im Grundplan der Hystricognathi ist das distale Ende des Nasoturbinale gespalten (MESS
1997). Ein solcher Zustand tritt auch bei Eliomys und Glis auf (KLINGLER 2003).
Innerhalb der Muroidea entwickeln sich Epiturbinalia am Nasoturbinale, die ein
solche Aufspaltung erahnen lassen (eig. Beob., contra: KLINGLER 2003). Diese ventrale
Aufspaltung konnte demnach ein Grundplanmerkmal der Rodentia sein. Da keine
Adultstadien der Geomyoidea und Myodonta untersucht wurden, muss auf eine weitere
Diskussion dieses Merkmals verzichtet werden.

Eine distal beginnende Verknocherung des Nasoturbinale beobachtet man bei
Sciurus (FRAHNERT 1998), wobei hingegen bei Octodon diese proximal beginnt (MESS
1997). Da auch innerhalb der Muroidea beide Verknocherungsmodi auftreten und Daten
von anderen Vertretern der Glires wie auch weiterer Aullengruppenvertreter fehlen, kann
eine Grundplanrekonstruktion an dieser Stelle noch nicht erfolgen. Im Grundplan der
Cricetinae beginnt die Verknocherung des Nasoturbinale distal.

Ein Rostroturbinale tritt innerhalb der bisher untersuchten Glires nur bei

Ctenodactylus auf, was als Autapomorphie dieser Spezies bewertet werden muss
(SCHRENK 1989).
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4.3.5 Crista semicircularis

Eine Crista semicircularis (Lamina semicircularis) findet man bei nahezu
allen Sdugern, so auch bei den AuBengruppenvertretern und den Rodentia (SCHRENK
1989, SPATZ 1964, ZELLER 1983, WARICH 1986, MAIER 1991, 1993, MUHLENKAMP
1993). So ist sie bei den Lagomorpha (VOIT 1909, ELOFF 1950, FRICK & HECKMANN
1955, FRAHNERT 1998), bei Aplodontia, Sciurus, Castor (FRAHNERT 1998), Xerus
(FAWCETT 1923), Anomalurus (SCHRENK 1989, MESS 1997), den Gliridae (KLINGLER
2003) und fast allen untersuchten Hystricognathi (DIERBACH 1985, SCHRENK 1989,
MESS 1994, 1997, DA SILVA NETO 1996, 2000, BECK 1997, STROBEL 1997) deutlich
ausgeprigt. Diese relativ prominente Ausbildung der Crista semicircularis werten MESS
(1997) und FRAHNERT (1998) als Grundplanmerkmal der Glires und der Rodentia. Die
Geomyoidea und Muroidea entsprechen somit dem Grundplan der Rodentia.

Als abgeleitet ist die starke Ausdehnung der Crista semicircularis bei Aplodontia, Castor
und Glis zu werten, da die Crista bei diesen drei Spezies caudal bis in den Bereich der
Lamina horizontalis der Pars obtecta ragt und damit eine sekundére rostrale Verkiirzung
der Lamina horizontalis bewirkt (FRAHNERT 1998, KLINGLER 2003). Innerhalb der
Rodentia ist die Crista semicircularis bei Jaculus, Ctenodactylus (SCHRENK 1989),
Octodon (postnatal, MESS 1997), Ctenomys (MESS 1994) und Galea (DA SILVA NETO
1996, 2000) stark reduziert. Nach DA SILVA NETO (1996, 2000) und MESS (1997) gilt
diese Merkmalsauspragung als abgeleitet innerhalb der Rodentia und muss mehrfach
konvergent entstanden sein. Jaculus ist demnach vom Grundplan der Myodonta
abgeleitet; im Grundplan der Myodonta tritt ebenfalls der plesiomorphe Merkmals-
zustand, eine deutlich ausgeprégte Crista semicircularis, auf.

Bei Tupaia (ZELLER 1983), Sciurus, Castor (FRAHNERT 1998), Graphiurus (KLINGLER
2003) und Octodon (nur praenatal, MESS 1997) wichst die Crista semicircularis wie bei
den Muroidea im Laufe der Ontogenese caudad aus. Dieser Entwicklungsmodus gilt
demnach als plesiomorph fiir die Rodentia und steht in Zusammenhang mit der
Ausdehnung des Recessus frontalis im Laufe der Ontogenese (FRAHNERT 1998). MESS
(1997) stellt ebenfalls einen Zusammenhang zwischen einer schwach ausgebildeten
Crista semicircularis und einem kleinen Recessus frontalis her.

Bei Tupaia (ZELLER 1983) fehlt ein Kontakt =zwischen Crista
semicircularis und Septum frontomaxillare. Dieser tritt hingegen
bei Galago auf (WARICH 1986); bei Lemur sind beide Strukturen einander stark gendhert
(MUHLENKAMP 1993). Bei Ochotona, sowie bei Octodon, Myoprocta und Castor
erstreckt sich das Septum frontomaxillare am Vorderrand der Prominentia anterior bis zur
Crista semicircularis und lateral auf dieser nach caudal (MESS 1997, FRAHNERT 1998).
FRAHNERT (1998) interpretiert dieses Merkmal als konvergente Erscheinung, da es allen
anderen Vertretern der Glires fehlt (u.a. DA SILVA NETO 1996, MESS 1997, FRAHNERT
1998). Allerdings sind viele craniogenetische Untersuchungen nicht sehr detailliert, so
dass eine weitere Verbreitung dieses Merkmals nicht auszuschlieBen ist. Wie die
Ergebnisse der vorliegenden Arbeit zeigen, ist die Hypothese FRAHNERTSs nicht haltbar,
da eine Verldngerung des Septum frontomaxillare bis auf die Crista semicircularis auch
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bei den Geomyoidea und vielen Muroidea auftritt. Dieses Merkmal tritt 1.d.R. nur bei
solchen Spezies und Stadien auf, die ein Septum frontomaxillare und einen weit rostrad
ragenden Recessus frontalis besitzen. Moglichweise handelt es sich bei der Verldngerung
des Septum frontomaxillare auf die Crista semicircularis um ein plesiomorphes Grund-
planmerkmal der Glires, das auch im Grundplan der Lagomorpha und Rodentia auftritt.
Sowohl die Geomyoidea als auch die Muroidea repriasentieren den Nagergrundplan.

Bei Tupaia (ZELLER 1983: Abb. 18, 1987: Fig. 9) existiert ein lateraler, schwacher
Knorpelwulst auf der Crista semicircularis, der als wenig differenziertes
Epiturbinale gedeutet werden kann. Ein dorsolaterales Epiturbinale an der Crista
semicircularis, das sich als laterale Einrollung am Hinterende derselben manifestieren
kann, findet man bei Daubentonia (MAIER 1993a) sowie innerhalb der Rodentia bei
alteren Stadien von Muscardinus, Eliomys, Glis (KLINGLER 2003), Kerodon, Dasyprocta
(DA SILVA NETO 1996, 2000) und Myoprocta (MESS 1997). Bei den Sigmodontinae,
Cricetinae und Muriden beobachtet man ebenfalls ein solches Epiturbinale. Da
Vergleichsdaten élterer Entwicklungsstadien von weiteren Vertretern der Glires fehlen,
st eine systematische Auswertung dieses Sachverhaltes an dieser Stelle schwierig.
KLINGLER (2003) bewertet das Auftreten des Epiturbinale bei den Gliriden und Muroiden
als Indiz fiir eine nédhere Verwandtschaft dieser beiden Gruppen. Ein Epiturbinale lateral
an der Crista semicircularis ist als plesiomorphes Grundplanmerkmal der Rodentia
jedoch nicht auszuschlieBen. Gegen eine mehrfach konvergente Entstehung bei den
Gliriden, Cavioidea und Muroidea spricht das auffallend dhnliche Erscheinungsbild von
Epiturbinale und Einrollung. Ein dorsolaterales Epiturbinale gehort demnach als plesio-
morphes Merkmal zum Grundplan der Muroidea.

Ein Processus uncinatus tritt bei Tupaia (SPATZ 1964, ZELLER 1983, 1987),
Daubentonia (MAIER 1991: Fig. 2), Lemur (MUHLENKAMP 1993), Galago (WARICH
1986), Oryctolagus (VOIT 1909, FRICK & HECKMANN 1955), Lepus (ELOFF 1950) und
Ochotona (FRAHNERT 1998, Abb. A-74) auf. Der Processus uncinatus der Lagomorpha
ist allerdings caudal wieder mit dem Paries nasi fusioniert, was ein apomorphes Merkmal
dieser Gruppe ist. Innerhalb der Rodentia besitzen Aplodontia, Sciurus, Castor
(FRAHNERT 1998), Glis (KLINGLER 2003), Hystrix (STROBEL 1997), Thomomys, einige
Sigmodontinaec und Muridae einen Processus uncinatus. Nach dieser Merkmals-
verteilungs gehort der Processus uncinatus als plesiomorphes Merkmal zum Grundplan
sowohl der Glires als auch der Rodentia (RUF 1999). Seine Reduktion erfolgte mehrfach
konvergent, vermutlich einhergehend mit einer Verkiirzung und Reduktion der ventralen
Lamelle. Der Processus uncinatus gehort als plesiomorphes Merkmal zum Grundplan der
Geomyidae und Muroidea, manifestiert sich bei letzteren aber nur im Grundplan der
Sigmodontinae und Muridae. Ob die iibrigen Teilgruppen der Myodonta einen ab-
geleiteten Zustand in ihren Grundplidnen reprisentieren, ldsst sich an dieser Stelle nicht
kldaren. Die systematische Beurteilung bleibt problematisch, da zu den meisten Spezies
genaue Angaben fehlen und ein Processus uncinatus, wie z.B. bei Rattus, offensichtlich
zu unterschiedlichen Zeitpunkten wéihrend der Ontogenese auftreten kann.

Die Processus posteriores an der dorsalen Lamelle bei einigen
Vertretern der Muroidea, sind bis jetzt von keinem anderen Nager bzw. AuBBengruppen-
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vertreter bekannt. Hierbei handelt es sich daher vermutlich um ein abgeleitetes Merkmal
innerhalb der Muroidea. Aus Griinden der Sparsamkeit und der unterschiedlichen
Morphologie sollte man zundchst von einer jeweils konvergenten Entstehung bei
Peromyscus, Meriones, Acomys und Mus ausgehen.

4.3.6 Recessus frontoturbinalis und Frontoturbinalia

Der von der Crista semicircularis mediad begrenzte Teil des Recessus
frontoturbinalis kann bei Rodentia als Recessus frontalis
angesprochen werden. MESS (1997) setzt die gute Ausbildung von Crista semicircularis
und Recessus frontalis in einen engeren Zusammenhang. Diese Behauptung kann durch
die Beobachtungen an den hier untersuchten Myodonta und Geomyoidea bestitigt
werden. So sind z.B. bei Jaculus, der eine reduzierte Crista semicircularis besitzt, beide
Strukturen stark reduziert.

Eine Lamina horizontalis tritt bei Tupaia und allen bisher untersuchten
Rodentia auf (ZELLER 1983, SCHRENK 1989, MESS 1997, FRAHNERT 1998, KLINGLER
2003). Dieser fiir Rodentia plesiomorphe Merkmalszustand findet sich auch bei allen
untersuchten Myodonta und Geomyoidea.

Ein Septum frontomaxillare existiert bei zahlreichen Sdugern u.a. auch bei
Tupaia, Lemur und Galago (u.a. REINBACH 1952, SPATZ 1964, ZELLER 1983, 1987,
WARICH 1986, MUHLENKAMP 1993). Bei vielen Lagomorpha und Rodentia tritt ebenfalls
ein Septum frontomaxillare auf (VOIT 1909: als horizontale Lamelle bezeichnet,
STRUTHERS 1927: Fig. 26, SCHRENK 1989, MESS 1997, FRAHNERT 1998, KLINGLER
2003: Abb. 13). Da die Benennung dieser Struktur nicht immer einheitlich ist und auch
die Pars obtecta an ihrem Aufbau beteiligt sein kann, wird die Homologisierbarkeit des
Septum frontomaxillare REINBACH mit der rostralen Verlingerung der Lamina
horizontalis mancher Arten in Frage gestellt (SCHLIEMANN 1966, ZELLER 1983,
SCHRENK 1989). Geht man zunéchst aufgrund der sehr dhnlichen Lage und Morphologie
davon aus, dass das Septum frontomaxillare der Glires eine homologe Struktur ist, so
gehort es als plesiomorphes Merkmal zum Grundplan der Rodentia. Die Geomyoidea und
Myodonta entsprechen demnach dem Nagergrundplan. Das Fehlen des Septum
frontomaxillare bei Lophuromys wire als abgeleitet zu bewerten, wobei ein spéteres
Auftreten des Septum nicht ausgeschlossen werden kann. Das Septum frontomaxillare
erstreckt sich bei einigen Vertretern der Glires (u.a. manchen Muroidea und den
Geomyoidea) auf der Crista semicircularis nach caudal. Dieses Merkmal wurde bereits in
Kapitel 4.3.5 im Zusammenhang mit der Crista semicircularis besprochen.

Bei einem Neonatus von Tupaia ist ein Septum frontoturbinale nur als
schwache Wandverdickung angedeutet (SPATZ 1964). SCHRENK (1989) geht davon aus,
dass ein Septum frontoturbinale allen bisher untersuchten Rodentia fehle. Ein solches ist
in der Tat von keinem Vertreter der Lagomorpha und Rodentia bekannt (u.a. VOIT 1909,
ELOFF 1950, MESS 1997, FRAHNERT 1998, KLINGLER 2003). Die Geomyoidea und
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Myodonta bestétigen diese Beobachtungen und reprisentieren somit den Nagergrund-
plan. DieCrista auf dem Vorderrand der Lamina horizontalis
zahlreicher myomorpher Nager entspricht von der Lage her zwar nicht einem Septum
frontoturbinale, befindet sich jedoch im Grenzbereich von Recessus frontalis zu Recessus
frontoturbinalis. Da iliber die Verteilung einer Crista in dieser Lage bei allen {ibrigen
untersuchten Glires keine Angaben vorliegen, muss zunichst davon ausgegangen werden,
dass es sich hierbei um ein apomorphes Merkmal der Myodonta handelt, das zum
Grundplan der Dipodidae, Cricetinae, Sigmodontinae, Arvicolinae und Muridae gehort.
Am konstantesten ist die Verbreitung innerhalb der Sigmodontinae. Des Fehlen dieser
Crista bei den Gerbillidae wire ein vom Grundplan der Muroidea abgeleitetes Merkmal.

Die Frontoturbinalia gelten als autapomorphes Merkmal der Theria (STARCK
1941, 1979, KUHN 1971, ZELLER 1983, 1989). Bei Daubentonia und Lemur findet man
wie im Grundplan der Sduger drei Frontoturbinalia (MAIER 1993a, MUHLENKAMP 1993).
Daubentonia besitzt zusitzlich noch 3 Interturbinalia: eines rostral des Frontoturbinale 1,
eines zwischen Frontoturbinale 2 und 3 und eines zwischen letzterem und Ethmo-
turbinale 1 (MAIER 1993a). Galago besitzt nur ein Frontoturbinale (WARICH 1986). Bei
Tupaia (SPATZ 1964, ZELLER 1983, 1987) und im abgeleiteten Grundplan der Glires,
Lagomorpha und Rodentia treten zwei Frontoturbinalia auf (VoIT 1909, ELOFF 1950,
FRICK & HECKMANN 1955, SCHRENK 1989, MESS 1997, FRAHNERT 1998). Oryctolagus
besitzt zusitzlich ein Interturbinale (VOIT 1909, FRICK & HECKMANN 1955). Den
plesiomorphen Zustand innerhalb der Rodentia repridsentieren Aplodontia, Sciurus
(FRAANERT 1998), die Gliriden (KLINGLER 2003) und die meisten Hystricognathi
(RAJITOVA 1972a, SCHRENK 1989, MESS 1994, 1997, DA SILVA NETO 1996, 2000). Ein
zusitzliches Interturbinale zwischen Frontoturbinale 1 und 2 tritt bei Hystrix (STROBEL
1997), Georychus (MESS 1997), Kerodon, Galea (DA SILVA NETO 1996, 2000), zwei bei
Hydrochaeris (MESS 1997, contra: DA SILVA NETO 1996, 2000), drei und mehr bei
Myoprocta (MESS 1997), Dasyprocta (DA SILVA NETO 1996, 2000) und Agouti paca
(PAULLI 1900) auf; bei Cavia befindet sich ein Interturbinale zwischen Frontoturbinale 2
und Ethmoturbinale 1. Nur ein Frontoturbinale besitzen Xerus (STRUTHERS 1923), Castor
(FRAHNERT 1998), Cryptomys und Thryonomys (MESS 1997); bei Erethizon (STRUTHERS
1927: als Ethmoturbinale 1 bezeichnet) und Pedetes, bei dem das Frontoturbinale 2 schon
als Schleimhautwulst angelegt ist (SCHRENK 1989), handelt es sich um noch sehr junge
Stadien, so dass ein Auswachsen weiterer Turbinalia nicht ausgeschlossen werden kann.
Myocastor ist das bisher einzige bekannte Nagetier, dem ein Frontoturbinale fehlt und
dessen Recessus frontoturbinalis stark verkleinert ist (PAULLI 1900, BECK 1997). Zum
Grundplan der Geomyoidae und Muroidea gehoren zwei Frontoturbinalia. Obwohl bei
Jaculus die Frontoturbinalia stark reduziert sind, findet man auch im Grundplan der
Myodonta die plesiomorphe Merkmalsausprigung. Innerhalb der Muroidea tritt der
plesiomorphe Zustand bei den Cricetiden, Gerbilliden, Acomyinae, Dendromurinae und
damit auch im Grundplan der Muridae auf. Das rostral des Frontoturbinale 1 gelegene
Turbinale von Akodon ist ein autapomorphes Merkmal dieser Art. Otomys und einige
Murinae (Apodemus flavicollis, A. sylvaticus, Rattus, Mus, Micromys), die auch als
Murini zusammengefal3t werden, besitzen nur das Frontoturbinale 1. Hierbei konnte es
sich um eine Synapomorphie handeln, die eine engere Verwandtschaft von Otomys bzw.
den Otomyinae zu diesen Murinae belegt, wie sie auch von CHEVRET et al. (1993b),
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MICHEAUX & CATZEFLIS (2000) wu.a. befiirwortet wird. Die Reduktion des
Frontoturbinale 2 bei den nicht myomorphen Nagern, bei Jaculus sowie den Murinae und
Otomys ist als jeweils konvergente Reduktion anzusehen.

Bei Tupaia liegt der Ursprung von Frontoturbinale 1 und 2 rostral
auf der Pars obtecta des Paries conchalis und verlagert sich caudad auf die Pars libera
(ZELLER 1983). Dabei handelt es sich um ein plesiomorphes Grundplanmerkmal der
Glires, das auch im Grundplan der Lagomorpha und Rodentia auftritt (SCHRENK 1989,
MESS 1997, FRAHNERT 1998). Eine solche Merkmalsausprigung beobachtet man bei
Oryctolagus (VOIT 1909, FRICK & HECKMANN 1955), Lepus (ELOFF 1950), Aplodontia,
Sciurus (FRAHNERT 1998), den Gliriden (KLINGLER 2003), Ctenodactylus (SCHRENK
1989), Octodon (MESS 1997) und Galea (DA SILVA NETO 1996). Eine detaillierte
Ubersicht iiber die Merkmalsverteilung innerhalb der Hystricognathi findet sich bei MESS
(1997). Alle Geomyoidea und Muroidea verhalten sich diesbeziiglich ebenfalls
plesiomorph. Aplodontia und éltere Stadien von Castor weisen als konvergente
Apomorphien eine rostrale Verkiirzung der Lamina horizontalis auf, wodurch in diesem
Bereich keine Verbindung mehr zum Frontoturbinale 1 besteht (FRAHNERT 1998). Fiir
den Grundplan der Rodentia ist anzunehmen, dass beide Frontoturbinalia im Laufe der
Ontogenese caudal die Lamina cribrosa erreichen und an dieser verstreichen, da diese
Merkmalsverteilung bei fast allen Nagern auftritt (SCHRENK 1989, MESS 1997,
FRAHNERT 1998, KLINGLER 2003). Die Geomyoidea und Muroidea verhalten sich
diesbeziiglich plesiomorph.

Distale Epiturbinalia an den Frontoturbinalia, die sich zunehmend zum Ansatz hin
einrollen, treten in dlteren Stadien vieler Glires (SCHRENK 1989, MESS 1997, FRAHNERT
1998, KLINGLER 2003) auf und stellen somit ein Grundplanmerkmal der Glires und wie
auch der Rodentia dar. Dabei handelt es sich um eine altersabhingige Oberflachen-
vergroBerung, wie sie auch innerhalb Muroidea in é&lteren Stadien zu finden ist. Die
Muroidea verhalten sich demnach diesbeziiglich plesiomorph.

Bei einem Neonatus von Tupaia beginnt die Verkndcherung der Nasenkapsel in den
Frontoturbinalia (SPATZ 1964). Bei Sciurus (FRAHNERT 1998) und Eliomys (KLINGLER
2003) erfolgt die Verkndcherung der Frontoturbinalia wie auch bei
den Muroidea von distal nach proximal und rostral nach caudal. Bei Ctenodactylus
(SCHRENK 1989) beginnt die Verkndcherung des Septum frontomaxillare ebenfalls wie
bei den Muroidea distal. Es handelt sich hierbei moglicherweise um bei Nagern tiibliche
Verknocherungsmodi. Da in der craniogenetischen Literatur kaum Daten iiber die Ossi-
fikation der Frontoturbinalia bei Glires existieren, bleibt die systematischen Auswertung
dieses Sachverhaltes schwierig.
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4.3.7 Recessus maxillaris, Glandula nasi lateralis und Glandula sinus
maxillaris

Ein Recessus maxillaris, der stets die caudalen Anteile der Glandula nasi
lateralis enthilt, ist bei Tupaia (SPATZ 1964, ZELLER 1983, 1987), den Lagomorpha
(VorIt 1909, ELOFF 1950) und allen bisher untersuchten Rodentia (u.a. SCHRENK 1989,
MESS 1997, FRAHNERT 1998, KLINGLER 2003) ausgebildet und stellt somit ein
plesiomorphes Grundplanmerkmal der Rodentia und Glires dar. Die Myodonta und
Geomyoidea verhalten sich diesbeziiglich ebenfalls plesiomorph. Der Recessus maxillaris
ist ebenso wie bei einigen Muroidea bei Castor (FRAHNERT 1998) und Glis (KLINGLER
2003) aufgrund der Incisivenausdehnung in &lteren Entwicklungsstadien stark nach
dorsal verschoben. Bei Hystrix ist der Recessus maxillaris sehr voluminds (STROBEL
1997). Die Pneumatisation der Nasenregion in Form eines Sinus maxillaris ist bei den
Rodentia mit Ausnahme von Hystrix nur wenig ausgepragt (STARCK 1995). In den
altesten untersuchten Entwicklungsstadien der Muroidea konnte keine Pneumatisation in
diesem Bereich beobachtet werden. Im Grundplan der Rodentia gehen Recessus
maxillaris und Recessus glandularis breit ineinander iiber (SCHRENK 1989, MESS 1997).
Dies ist auch bei den Gliridae (KLINGLER 2003) und allen Geomyoidea und Myodonta
der Fall.

Dascaudale Auswachsen des Recessus maxillaris inden Bereich
der Lamina transversalis posterior hinein beobachtet man bei Tupaia (SPATZ 1964).
Diese caudale Ausdehnung tritt bei Rodentia insbesondere in élteren Ontogenesestadien
auf: Aplodontia, Castor (FRAHNERT 1998), Glis Eliomys, Muscardinus (KLINGLER 2003),
Dipodomys und viele Muroidea. Damit konnte es sich um ein plesiomorphes
Grundplanmerkmal der Rodentia handeln. Allerdings liegen iiber die {ibrigen Vertreter
der Glires und die Aullengruppen zu wenig Daten vor, die eine eindeutige Lesrichtung
dieser Merkmalsverteilung zulassen. Bei den Gerbilliden erfolgt die caudale Ausdehnung
sehr frith in der Ontogenese, was moglicherweise als abgeleitetes Grundplanmerkmal
dieser Familie bewertet werden kann. Bei den Arvicolinae ist dieser Wachstumsprozef3
bisher nicht bekannt; moglicherweise tritt er noch spiter in der Entwicklung auf.

Einen caudomedialen Abschluss des Recessus maxillaris
durch Lamina horizontalis und Paries nasi beobachtet man bei Daubentonia (MAIER
1993a: Abb. 2, pers. Mitt.); bei Galago besteht dieser nur aus Schleimhaut (WARICH
1986). Eine relativ lange, mediale Knorpelwand am Recessus maxillaris tritt bei
Aplodontia, Sciurus, Castor (FRAHNERT 1998), Glis (KLINGLER 2003: Abb. 17),
Ctenodactylus (SCHRENK: Abb. 98) und Octodon auf, Octodontomys fehlt diese (MESS
1997: Abb. 5, 9, 23, 41, 42, 43, 85). Bei Octodon wird der beteiligte Pariesanteil durch
das Maxillare ersetzt. Bei den Geomyoidea und Jaculus ist diese Wand dhnlich wie bei
Sciurus sehr deutlich entwickelt. Innerhalb der Muroidea ist eine caudomedialer
Abschluss weit verbreitet, jedoch ist diese Wand relativ kurz. Eine lange, mediale Wand
am caudalen Ende des Recessus maxillaris konnte ein plesiomorphes Grundplanmerkmal
der Rodentia sein; leider fehlen detaillierte Angaben zu weiteren AuBengruppen-
vertretern. Die Geomyoidea und Myodonta reprasentieren den Nagergrundplan. Ob die
relative Verkiirzung dieser Wand bei den Cricetiden, Gerbilliden und Muriden ein
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abgeleitetes Merkmal ist, ldsst sich ohne weitere Untersuchungen an Juvenil- oder
Adultstadien nicht beurteilen. Bei den Arvicolinae und Dendromurinae fehlt diese
mediale Wand; dabei handelt es sich um einen vom Grundplan der Muroidea zweimal
unabhédngig abgeleitetern Zustand, da ein Schwestergruppenverhdltnis dieser beiden
Unterfamilien nicht anzunehmen ist. Die caudomediale Wand des Recessus maxillaris
steht in keinem direkten Zusammenhang mit der caudalen Ausdehnung des Recessus
maxillaris neben die Lamina transversalis posterior, da diese beiden Merkmale nicht
immer zusammen auftreten.

Eine Glandula sinus maxillaris tritt bei Tupaia (ZELLER 1983), Lemur
(MUHLENKAMP 1993) und Galago (WARICH 1986) in sehr dhnlicher Lage wie bei den
Myodonta und Geomyoidea auf. Es ist anzunehmen, dass die meisten Autoren die
Glandula sinus maxillaris aufgrund der engen Lagebeziehung zur Glandula nasi lateralis
nicht als solche erkannt haben. SCHRENK (1998) beschreibt ndmlich bei Lemmus einen
caudalen, mukdsen Anteil der Glandula nasi lateralis; eigene Untersuchungen an diesem
Taxon zeigen, dass es sich dabei um die Glandula sinus maxillaris handelt. Alle bisher
beschriebenen Glandulae nasi laterales der Nager erstrecken sich bis zum Hinterende des
Recessus maxillaris und diirften demnach die Glandula sinus maxillaris beinhalten. Fiir
den Grundplan der der Rodentia ist also als plesiomorphes Merkmal eine caudal und
dorsolateral im Recessus maxillaris gelegene Glandula sinus maxillaris anzunehmen. Die
Geomyoidea und Myodonta verhalten sich beziiglich dieser Nasendriise plesiomorph.

Die Lage der Glandula nasi lateralis sowie der Verlauf des Ausfiihrgangs
unterscheiden sich kaum bei Tupaia (ZELLER 1983, 1987), Lemur (MUHLENKAMP 1993),
Galago (WARICH 1986), den Lagomorpha und Rodentia. Die Rodentia verhalten sich
auch in Bezug auf diese Driise des Recessus maxillaris sehr konservativ und homogen
(SCHRENK 1989, MESS 1997). Bei Ctenodactylus (SCHRENK 1989) und Ctenomys (MESS
1994) wird der Ductus glandulae nasi lateralis im Nasoturbinale in einen kleinen Kanal
eingeschlossen.

Bei Tupaia (ZELLER 1983) liegt die Miindung des Ausfithrgangs medial unter dem
Tectum nasi im Bereich des Vestibulum nasi und rostral des Nasoturbinale, bei Galago
dorsolateral unter dem Nasendach (WARICH 1986). Bei Oryctolagus miindet der Ductus
glandulae nasi lateralis hingegen relativ weit lateral unter dem Nasoturbinale (BROMAN
1921). Fast alle Rodentia einschlieSlich der Geomyoidea und Myodonta weisen den fiir
Tupaia beschriebenen Miindungstypus auf (u.a. eig. Beob., BROMAN 1921, MESS 1997),
was als Grundplanmerkmal der Glires und Rodentia gewertet werden soll. Nur bei
Ctenodactylus besitzt der Miindungsbereich des Ductus glandulae nasi lateralis durch das
Rostroturbinale einen abgeleiteten Verlauf (SCHRENK 1989).

4.3.8 Recessus ethmoturbinalis und Ethmoturbinalia

Tupaia (SPATZ 1964, ZELLER 1983, 1987), Daubentonia (MAIER 1991, 1993) und die
Lagomorpha (VOIT 1909, ELOFF 1950) besitzen als Makrosmaten einen gut entwickelten
Recessus ethmoturbinalis. Die gilt auch fiir fast alle bisher untersuchten
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Rodentia einschlieBlich der Geomyoidea und Muroidea (u.a. eig. Beob., SCHRENK 1989,
MESS 1997, FRAHNERT 1998, KLINGLER 2003). Ein gut entwickelter Recessus
ethmoturbinalis und die damit verbundene makrosmate Lebensweise stellt demnach ein
plesiomorphes Grundplanmerkmal der Rodentia dar. Bei Ctenodactylus (SCHRENK 1989)
und Jaculus ist unter Annahme der Monophylie der Myodonta der Recessus
ethmoturbinalis konvergent reduziert.

Daubentonia (MAIER 1993a) besitzt vier Ethmoturbinalia wund drei
Interturbinalia, Lemur ebenfalls vier Ethmoturbinalia und ein Interturbinale
zwischen Ethmoturbinale 1 und 2 (MUHLENKAMP 1993). Da es keinen Grund zur
Annahme gibt, dass es sich dabei um eine sekundidre Vermehrung der Riechmuscheln
handelt, soll Daubentonia dem Grundplan der Eutheria sehr nahe stehen (MAIER 1993a).
Galago (WARICH 1986) und Tupaia (SPATZ 1964, ZELLER 1983, 1987) besitzen nur drei
Ethmoturbinalia und ein Interturbinale zwischen Ethmoturbinale 1 und 2. Diesen vom
Grundplan der Euarchontoglires abgeleiteten Merkmalszustand nehmen SCHRENK
(1989), MESS (1997) und FRAHNERT (1998) als Grundplanmerkmal der Glires, sowie der
Lagomorpha und Rodentia an, da er bei fast allen untersuchten Vertretern dieser beiden
Taxa auftritt: Oryctolagus (VOIT 1909), Lepus (ELOFF 1950: noch ohne Interturbinale),
Aplodontia, Sciurus, Castor (FRAHNERT 1998), Gliridae (KLINGLER 2003) und
Hystricognathi (SCHRENK 1989, DA SILVA NETO 1996, 2000, BECK 1997, MESS 1994,
1997). Befunde an Adultschddeln von Oryctolagus, Lepus, Marmota und Sciurus
entsprechen ebenfalls dem Grundplan der Rodentia bzw. der Glires (PAULLI 1900).
Manchmal sind die untersuchten Stadien noch zu jung und man beobachtet nur zwei
Ethmoturbinalia wie bei Ochotona (FRAHNERT 1998), Xerus (FAWCETT 1923:
Ethmoturbinale 3 in Abb. 2 angedeutet), Spalacopus und Octodontomys (MESS 1994).
Ctenomys (MESS 1994) scheint mit nur zwei Ethmoturbinalia jedoch tatsdchlich vom
Grundplan der Rodentia abgeleitet zu sein. Vier Ethmoturbinalia besitzen Cavia
(RAITOVA 1972a) und Hystrix, bei dem sich die Ethmoturbinalia durch zahlreiche
Epiturbinalia und weitere Interturbinalia beim Adultus stark komplizieren (PAULLI 1900,
STROBEL 1997). Auch éltere Stadien von Oryctolagus (FRICK & HECKMANN 1955),
Sciurus (FRAHNERT 1998), Coendou und Cavia (MESS 1997) entwickeln im Dienste der
Oberflichenvergroflerung eine erhohte Anzahl an Interturbinalia. Da Interturbinalia oft
erst spit in der Ontogenese auftreten, ist eine systematische Auswertung dieser
Turbinalia ohne Untersuchungen an postnatalen Stadien nur schwer moglich (FRAHNERT
1998). Im Grundplan der Geomyoidea und Myodonta tritt der fiir Nager plesiomorphe
Zustand auf: drei Ethmoturbinalia und ein Interturbinale zwischen Ethmoturbinale 1 und
2 (eig. Beob., PAULLI 1900). Otomys besitzt nur zwei Ethmoturbinalia (ELOFF 1948); ob
es sich dabei um eine altersbedingte Erscheinung oder eine Autapomorphie dieser
Spezies handelt, kann nur durch Untersuchungen an élteren Stadien geklirt werden. Mit
der Reduktion der Pars posterior der Nasenkapsel konnte jedoch das Fehlen des
Interturbinale bei Jaculus zusammenhédngen, was einen vom Grundplan der Myodonta
abgeleiteten Merkmalszustand darstellt.

In dlteren Stadien treten v.a. am Ethmoturbinale 2 und 3 durch aktives Auswachsen
Epiturbinalia auf, die der OberflichenvergroBerung dienen (REINBACH 1952).
Daubentonia besitzt hingegen an den Ethmoturbinalia 1 und 2 sehr viele Epiturbinalia
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(MAIER 1993a). Bei Tupaia (ZELLER 1983) und Galago (WARICH 1986), bei Sciurus,
Castor (FRAHNERT 1998), Glis, Eliomys und Graphiurus (KLINGLER 2003) erfolgt die
Verzweigung der Ethmoturbinalia in dhnlicher Weise wie bei den Geomyoidea und
Myodonta. Von einer phylogenetisch-systematischen Auswertung der Epiturbinalia wird
mangels Daten an adulten Stadien der hier untersuchten Arten abgesehen.

4.3.9 Nasenepithel

Die Ausdehnung des olfaktorischen Epithels steht in besonderem Zusammenhang mit
Makro- und Mikrosmatie. Durch die Turbinalia erfihrt das Nasenepithel eine
Oberflachen-vergroBerung, die sowohl die Befeuchtung und Erwéarmung der Atemluft
erleichtert als auch das Riechvermogen beeinflusst. Bei Tupaia (ZELLER 1983),
Ctenodactylus (SCHRENK 1989), Hystrix (STROBEL 1997) und Ctenomys (MESS 1994)
findet man die gleiche Epithelverteilung wie bei den Geomyoidea und Myodonta . Das
olfaktorische Epithel der Pars lateralis und Pars posterior von Ctenodactylus und Hystrix
befindet sich hingegen durchgehend dorsal der Lamina horizontalis der Pars obtecta
(SCHRENK 1989, STROBEL 1997). SCHRENK (1989) deutet die Reduktion des
olfaktorischen Epithels des Recessus ethmoturbinalis durch die Verkleinerung der Pars
posterior bei Ctenodactylus als sekundédre Entwicklung zum Mikrosmatiker, was mit der
Lebensweise im Wiistenbiotop zusammenhédngen soll. Obwohl zu den meisten unter-
suchten Taxa der Rodentia genaue Angaben zum Nasenepithel fehlen, weist die Konstanz
der Verteilung der Epitheltypen innerhalb der Myodonta, Geomyoidea und eben
erwihnten Nagerarten auf eine fiir Rodentia plesiomorphe Merkmalsauspragung hin.
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5 Zusammenfassung

In der vorliegenden Arbeit wurde die Ontogenese der Ethmoidalregion (Chondrocranium,
Nasendriisen, ausgewidhlte Nerven) myomorpher Nager zur Rekonstruktion von
Grundpldnen fiir Myodonta und deren Teilgruppen sowie zur Aufklirung von
Verwandtschaftsbeziehungen dieser Unterordnung zu anderen Grof3gruppen der Rodentia
herangezogen. Zu diesem Zweck wurde die Ethmoidalregion perinataler
Entwicklungsstadien von Peromyscus maniculatus (Sigmodontinae, Cricetidae) ein-
gehend untersucht. Die Ergebnisse wurden mit Befunden von 22 weiteren Arten der
Muroidea, einem Vertreter der Dipodoidea sowie Daten aus der craniogenetischen
Literatur tiber Rodentia verglichen und im Sinne der phylogenetischen Systematik sensu
HENNIG (1982) diskutiert. Da die Geomyoidea in der Diskussion um die Schwester-
gruppe der Myodonta eine groBBe Rolle spielen, wurden zwei Vertreter dieser
craniogenetisch bisher fast unbekannten Nagergruppe in die Untersuchung mit
einbezogen. Zum AuBengruppenvergleich wurden fiir die Myodonta craniogenetische
Daten aller bisher untersuchten NagergroBgruppen, fiir die Rodentia die Daten von
Lagomorpha sowie weiterer Vertreter der Euarchontoglires (Scandentia, Dermoptera,
Primates) berticksichtigt.

Folgende Merkmale der Ethmoidalregion kennzeichnen den Grundplan der Myodonta
(Muroidea und Dipodoidea). Autapomorphien werden durch einen Punkt (°)
gekennzeichnet, auf den Grundplan der Rodentia bezogene Plesiomorphien mit einem
Strich (-). Solchen Merkmalen, die auch bei den hier untersuchten Geomyoidea auftreten,
wird ein geklammerter Punkt [¢] vorangestellt. Diese Merkmale werden im Rahmen der

Diskussion als Synapomorphien dieser beiden Nagergruppen gedeutet. Einige der

folgenden Merkmale treten ebenfalls bei den bisher untersuchten Gliridae auf. Aufgrund

der derzeitigen Auffassung zur Nagetiersystematik werden diese Merkmale als
konvergente Entwicklungen interpretiert. Sie sind mit einem Stern (*) gekennzeichnet:

- Die Cartilagines cupulares sind gut entwickelt und bilden mit zunehmendem Alter
einen rostralen Abschluss der Cupula nasi anterior. Nur bei Mesocricetus beobachtet
man im Laufe der Ontogenese eine regressive Tendenz.

- Der Processus lateralis ventralis ist gut entwickelt und geht homokontinuierlich in die
Lamina transversalis anterior iiber.

[¢]* Die Processus laterales ventrales schwellen vor der Lamina transversalis anterior
massiv an.

- Auf der knorpeligen Nasenseitenwand tritt hinter der Cupula nasi anterior eine
rostrale Abgliederungsfurche auf.

- Der Processus alaris superior ist in rostrocaudaler Richtung deutlich ausgepriagt und
stiitzt mit dem schaufelférmigen Processus anterior den dufleren Nasengang. Im
Bereich der Radix und der Crista lateralis entspringt mimische Muskulatur. Eine
Commissura alicupularis fehlt.

[*] Im Vestibulum nasi befinden sich unter dem Tectum nasi jederseits zwei versetzt
parallel verlaufende Schleimhautfalten. Die hintere Falte begrenzt die schlitzférmige
Miindung des Ductus glandulae nasi lateralis.

- Die Spina mesethmoidalis ist deutlich entwickelt.
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Die Lamina cribrosa verknorpelt relativ spéat in der praenatalen Ontogenese und
verknochert von medial nach lateral fortschreitend. Eine Crista intercribrosa ist
vorhanden. Die Crista galli bleibt niedrig.

Der Nervus ethmoidalis anterior zicht durch die Fissura orbitonasalis, in dlteren
Stadien durch das Foramen ethmoidale anterior im Frontale in das Schidelcavum. Er
verlduft subdural und tritt in das Foramen cribroethmoidale ein. Sein Ramus externus
tritt durch das Foramen epiphaniale aus der Nasenkapsel aus und liegt in einem
deutlichen, aber kurzen Sulcus horizontalis.

Zwischen dem Foramen cribroethmoidale, in das auch Fila olfactoria ziehen, und
dem Foramen epiphaniale erstreckt sich der Sulcus bzw. Canalis cribroethmoidalis.
Ein Ast der Arteria cerebri anterior verlduft in einem Sulcus medial unter dem
Limbus praecribrosus. Durch einen Verbindungskanal zum Sulcus bzw. Canalis
cribroethmoidalis zieht ein Seitenast dieser Arterie und begleitet den Ramus externus
des Nervus ethmoidalis anterior.

Der Paries nasi zeichnet sich durch einen deutlichen Sulcus lateralis anterior und
Sulcus lateralis posterior, sowie gut entwickelte Prominentiae anteriores superior und
inferior aus. Der Limbus paracribrosus tritt deutlich hervor. Der Paries nasi
verknorpelt fortschreitend von rostral nach caudal. Der Paries nasi entsteht aus drei
Verknorpelungszentren (Bei Mus tritt nur ein Verknorpelungszentrum auf). Die
Resorption des Paries nasi beginnt im Bereich der Zona annularis und rostroventral in
der Pars lateralis.

Die Prominentia supraconchalis des Paries nasi bildet eine Margo lateralis.

Die Commissura orbitonasalis persistiert sehr lange in der praenatalen Ontogenese.
Sie wichst von der Ala orbitalis aus.

Die Lamina infraconchalis besitzt einen Processus anterior.

Der Ductus nasolacrimalis zieht aus der Orbita zwischen Lacrimale und Maxillare in
das Foramen infraorbitale und liegt zunédchst zwischen Deckknochen und Musculus
masseter medialis. Der Canalis nasolacrimalis ist caudal verkiirzt. Der Ductus
nasolacrimalis miindet unter dem Marginoturbinale und {iber dem Processus anterior
des Processus alaris superior und immer rostral der Fenestra narina accessoria.

Die Lamina infraconchalis entspringt unter dem Maxilloturbinale, ist wohl entwickelt
und beteiligt sich am Aufbau des Canalis nasolacrimalis. Der Sulcus ductus
nasolacrimalis ist deutlich ausgeprégt.

Ein Processus paranasalis ist vorhanden und dient als Ursprung fiir den Musculus
obliquus inferior sowie als Stiitze fiir das Lacrimale.

Der Ductus nasolacrimalis ist wohl entwickelt und unterkreuzt in é&lteren
Entwicklungsstadien die Incisivenalveole.

Die deutlich ausgeprédgte Cupula nasi posterior endet rostral der Radix anterior pilae
pracopticae.

Die Lamina transversalis anterior ist relativ lang und besitzt eine gut entwickelte Pars
horizontalis. Sie ist mit dem Septum nasi und dem Processus lateralis ventralis
fusioniert. Wéhrend der Ontogenese tritt eine Zona annularis auf. Die Lamina
transversalis wéchst vom Paries nasi aus (7atera bildet hier eine Ausnahme).
Zwischen Lamina transversalis anterior und Cartilago paraseptalis existiert eine
lange, knorpelige Verbindung.
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[*]*Die Lamina transversalis anterior besitzt eine dicke Pars anterior, die ventral zwei

Protuberanzen aufweist, und eine diinne Pars posterior. Innerhalb der Geomyoidea
tritt nur bei Dipodomys diese Merkmalsverteilung auf. Die Lamina transversalis
anterior geht caudal mit einem medialen Processus posterior, der mit dem Septum
nasi verbunden bleibt, in den Verbindungsknorpel iiber.

Die Cartilago paraseptalis ensteht aus einer ontogenetisch vom Septum nasi und der
Lamina transversalis anterior getrennten Anlage. Ihr vorderer Teil bildet eine
dorsolateral offene Knorpelrinne fiir das Jacobsonsche Organ. Rostral verbindet der
,souter bar“ schrdg nach caudolateral verlaufend die mediale mit der lateralen
Lamelle. Im Laufe der Ontogenese wird der Paraseptalknorpel durch den Processus
palatinus medialis des Praemaxillare ersetzt.

Beide Paraseptalknorpel beriihren sich auf ganzer Lange nicht in der Medianen. Bei
Otomys besteht jedoch wie im Grundplan der Rodentia rostral ein Kontakt zwischen
beiden Knorpelrinnen.

Das Jacobsonsche Organ erfahrt auf ganzer Lénge eine Torsion um die eigene Achse.
Der Ductus vomeronasalis des Jacobsonschen Organs 6ffnet sich nach ventrolateral
unter dem ,,outer bar* in das Cavum nasi. In das Jacobsonsche Organ miinden von
dorsal paraseptale, serdse Driisen und von caudal eine Spiildriise.

Spét in der Ontogenese entwickelt sich eine Cartilago palatina. Innerhalb der hier
untersuchten Taxa tritt sie nur bei Peromyscus, Mesocricetus und Dendromus auf.
Die Cartilago papillae palatinae entsteht ebenfalls relativ spét in der Ontogenese.
Eine Cartilago ductus nasopalatini ist vorhanden. Allerdings beschrinkt sich ihre
Funktion auf das Stiitzen der ventralen Schleimhautfalte caudal des ,,outer bar*. Sie
tritt innerhalb der hier untersuchten Myodonta nur bei Jaculus, den Gerbilliden und
rudimentér bei Lophuromys auf.

Die Lamina transversalis posterior ist gut entwickelt und nicht mit dem Septum nasi
fusioniert. Im Laufe der Ontogenese dehnt sich die Lamina transversalis posterior
rostrad in einer Schleimhautbriicke aus und synostosiert mit dem Vomer. Tatera und
Otomys besitzen eine verkiirzte Lamina transversalis posterior.

[*]* Die Alae des Vomer erstrecken sich als seitliche Fliigel rostrad.

Das Septum nasi besitzt seine grofte dorsoventrale Ausdehnung im Bereich des
Limbus praecribrosus. Rostral der Lamina transversalis anterior tritt eine Fenestra
internasalis anterior auf. Caudal der Nasenkapsel ist der ,,central stem* hochoval und
bildet auf diese Weise ein Septum interorbitale. Die Verknocherung der
Nasenscheidewand beginnt dorsal unter der Lamina cribrosa und schreitet ventrad
und rostrad voran.

[*]* Das Septum nasi besitzt ventral iiber der Lamina transversalis anterior ein caudales

Septoturbinale. Uber diesem ist das Septum nasi bis zur Cartilago paraseptalis
ausgediinnt und bildet in &lteren postnatalen Stadien eine Fenestra internasalis
posterior aus. Eine Fenestra internasalis posterior soll auch bei Castor auftreten, was
das Argumentations-schema dieser Arbeit in Bezug auf den ,,mouse-related-clade*
unterstiitzen wiirde.

Die Glandula nasi medialis ist gut entwickelt.

Die Glandula nasi infraseptalis ist vorhanden. Thre Ausfiihrgdnge miinden im Bereich
der Miindung des Ductus nasolacrimalis tiber dem Processus anterior des Processus
alaris superior.



Das Skelett des Marginoatrioturbinale bildet eine durchgehende Struktur. Die
Incisura marginoatrioturbinalis ist nur eine Stufe oder ein schmaler Einschnitt.

Das Marginoturbinale ist als Schleimhautfortsatz rostrad verlangert.

Die Incisura atriomaxilloturbinalis ist ein langer und ausgeprigter Einschnitt im
Knorpelskelett.

Das Atrioturbinale besitzt einen Processus posterior.

Das Maxilloturbinale dehnt sich lateral des Nasoturbinale dorsad aus. Dieses
Merkmal tritt bei allen bisher untersuchten Vertretern des ,,mouse-related-clade* auf
und konnte eine Synapomorphie dieser Gruppe darstellen. Allerdings findet man eine
solche Merkmalsverteilung auch bei den Sciuroidea.

Die Ossifikation des Maxilloturbinale erfolgt von distal nach proximal.

AuBlen auf der knorpeligen Nasenkapsel befindet sich rostral am Ansatz des
Nasoturbinale ein Sulcus.

Das skelettale Nasoturbinale beginnt rostral der Lamina transversalis anterior. Das
Nasoturbinale besitzt caudolateral einen von rostrodorsal nach ventrocaudal
verlaufenden Kanal fiir einen Nerv und eine Arterie. Caudal ist es am Ansatz in eine
dorsalen und einen ventralen Schenkel aufgespalten. Im Laufe der Ontogenese
erscheint das Nasoturbinale durch Epiturbinalia distal gespalten.

Die Crista semicircularis ist deutlich entwickelt und wéchst im Laufe der Ontogenese
caudad aus. Caudolateral entwickelt sie ein Epiturbinale, das sich am Hinterende der
Crista semicircularis dorsad einrollt. Ein Processus uncinatus tritt nur bei den
Sigmodontinae und Muridae auf.

Die Lamina horizontalis ist deutlich ausgebildet.

Rostral auf der Lamina horizontalis erstreckt sich von der Seitenwand bis zur Pars
anterior des Ethmoturbinale 1 eine deutliche Crista.

Das Septum frontomaxillare ist vorhanden, fehlt jedoch Lophuromys. Es erstreckt
sich bis auf die Crista semicircularis und bildet dort eine laterale Crista aus.

Ein Septum frontoturbinale fehlt.

Im Grundplan der Muroidea treten zwei Frontoturbinalia auf. Akodon besitzt
hingegen drei Frontoturbinalia, Otomys und den Murini fehlt das Frontoturbinale 2.
Der Ursprung der Frontoturbinalia befindet sich rostral auf der Pars obtecta des
Paries conchalis und verlagert sich caudad auf die Pars libera. Mit zunehmendem
Alter entwickeln die Frontoturbinalia distal Epiturbinalia, die sich zum Ansatz hin
einrollen. Die Verknocherung der Frontoturbinalia erfolgt von distal nach proximal
und rostral nach caudal.

Der Recessus maxillaris ist wohl entwickelt und enthélt dorsolateral und caudal die
Glandula sinus maxillaris; rostral geht er weit offen in den Recessus glandularis tiber.
Die caudomediale Wand des Recessus maxillaris bilden Lamina horizontalis und
Paries nasi. Im Laufe der Ontogenese dehnt sich der Recessus maxillaris caudad bis
neben die Lamina transversalis posterior aus. Er wird in fortgeschrittenen
Entwicklungsstadien durch die starke Ausdehnung der Nagezahnalveolen nach dorsal
abgedringt.

Die Glandula nasi lateralis besteht aus mehreren Einheiten in der Seitenwand der
Pars anterior. Der grofite Driisenkomplex erstreckt sich vom Recessus glandularis bis
in den Recessus maxillaris. Der Ductus glandulae nasi lateralis miindet medial unter
dem Tectum nasi im Bereich des Vestibulum nasi und rostral des Nasoturbinale.
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- Der Recessus ethmoturbinalis ist gut entwicklet und enthélt drei Ethmoturbinalia und
ein Interturbinale zwischen Ethmoturbinale 1 und 2. Nur Otomys fehlt als
abgeleitetes Merkmal das Ethmoturbinale 3.

- Im Bereich des Vestibulum nasi und am Nasenboden bis in den Ductus nasopalatinus
erstreckt sich verhorntes Epithel. Respiratorisches Epithel erstreckt sich in der Pars
anterior, im Recessus maxillaris, auf der Lamina horizontalis und am Nasenboden in
der Pars posterior. Das olfactorische Epithel beginnt etwa iiber der Lamina
transversalis anterior unter dem Nasendach medial des Nasoturbinale und dehnt sich
auf letzterem und in der Pars lateralis und posterior auf allen Fronto- und
Ethmoturbinalia bis unter die Lamina cribrosa aus. Der dorsale Schenkel des
Nasoturbinale ist mit olfaktorischem Epithel bekleidet.

Die folgenden Merkmale sind abgeleitete Grundplanmerkmale von Jaculus jaculus und
deuten eine hohe Spezialisierung dieses Vertreters der Dipodoidea an. Die gut gesicherte
Monophylie der Myodonta soll ohne weitere Untersuchungen an Vertretern der
Dipodoidea aufgrund dieser Merkmale nicht in Zweifel gezogen werden.

* Die mediale Lamelle der Cartilago cupularis ist reduziert, so dass der Cupula nasi
anterior eine rostrale Abschlusswand fehlt.

* Ein Processus cupularis fehlt.

 Dorsal an der lateralen Lamelle der Cartilago cupularis befindet sich ein kurzer
Fortsatz.

* Die Processus laterales ventrales sind bis auf die Anschwellung vor der Lamina
transversalis anterior vollstindig reduziert.

* Die vordere Schleimhautfalte unter dem Tectum nasi im Vestibulum nasi fehlt.

* Eine Spina mesethmoidalis fehlt.

» Die Crista intercribrosa fehlt.

e Das Foramen epiphaniale und der Sulcus horizontalis fehlen.

e Die Pars posterior des Paries nasi und damit verbunden der Recessus ethmoturbinalis
sind stark reduziert.

* Ein Processus paranasalis fehlt. Caudal des Lacrimale und oberhalb des Recessus
maxillaris befindet sich am Paries nasi eine Kante, die das Frontale stiitzt.

* Die Cupula nasi posterior besitzt einen breiten lateralen Fortsatz und endet rostral der
Radix anterior pilae pracopticae mit einem Processus posterior.

* Die Pars horizontalis der Lamina transversalis anterior ist verkiirzt. Eine Pars anterior
und posterior kann nicht unterschieden werden. Der Processus posterior fehlt; der
Verbindungsknorpel zur Cartilago paraseptalis ist ein drehrunder Knorpelstab und
wird rostral sekundér durch die Fissura septoparaseptalis vom Septum nasi getrennt.

*  Der Ductus vomeronasalis 6ffnet sich nach dorsolateral.

e Die Lamina transversalis posterior ist verkiirzt.

* Die Glandula nasi infraseptalis fehlt.

» Das Nasoturbinale liegt rostral medial, weiter hinten lateral des Maxilloturbinale. Die
caudale Aufspaltung des Nasoturbinale fehlt.

* Die Crista semicircularis ist stark reduziert; ein Processus uncinatus fehlt.

* Das Septum frontomaxillare erreicht die Crista semicircularis nicht.

* Der Recessus frontoturbinalis ist stark reduziert.
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e Das Frontoturbinale 1 ist bis auf einen kurzen Schleimhautwulst reduziert: das
Frontoturbinale 2 fehlt.
¢ Das Interturbinale fehlt.

Im Grundplan der Muroidea treten folgende Apomorphien auf. Beziiglich des Tectum

nasi tritt bei den Gliridae die gleiche Merkmalsverteilung wie bei den Muroidea auf (**):

e Der Processus cupularis wird durch den breiten Ubergang der Cartilago cupularis in
den Processus lateralis ventralis ,,maskiert. Nur Rhabdomys besitzt einen deutlichen
Processus cupularis.

*  Der Processus anterior des Processus alaris superior wird von einer medialen Lamelle
iiberdacht. Der Processus alaris superior besitzt einen dorsalen und einen ventralen
Processus posterior, wobei der ventrale meist recht lang ist. Innerhalb der Muridae
tritt als mehrfach abgeleiteter Zustand nur einer dieser Fortsédtze auf. Die Gerbillidae
sind diesbeziiglich ebenfalls abgeleitet (s.u.).

** Das Tectum nasi ist stark aufgewolbt, der Sulcus supraseptalis insbesondere vor dem
Limbus praecribrosus sehr tief und grabenférmig. Er ist mit den medial verbreiterten
Nasalia verzahnt. Diese Merkmalsverteilung tritt ebenfalls bei den bisher
untersuchten  Gliridae auf. Aufgrund der derzeitigen Auffassung zur
Nagetiersystematik werden diese Merkmale als konvergente Entwicklungen
interpretiert.

* Am Paries nasi tritt caudal in der Pars lateralis eine weitere Resorptionszone auf.

* Eine ,,Fenestra superior nasi“ ist vorhanden. Durch sie treten Blutgefdle und ein
Ramulus des Ramus externus nervi ethmoidalis anterior.

e Die Verknocherung der Lamina transversalis posterior erfolgt relativ zeitig in der
praenatalen Ontogenese.

Einige Merkmale gehdren in den Grundplan der Muroidea, konnen aber mangels Daten

iiber die AulBengruppen nicht polarisiert werden:

- In der spdteren Ontogenese entsteht durch Resorption median im Tectum nasi eine
Hohenverschiebung.

- Eine Ala minima fehlt mdglicherweise im Grundplan, tritt jedoch bei Sigmodon und
einigen Muridae auf.

- Der Musculus obliquus superior entspringt an der Pila praeoptica.

- FEine Cartilago paraseptalis communis tritt nur bei Arvicola auf, ein Processus
paraseptalis posterior nur bei Rattus.

- Der ,,outer bar*“ wichst bei Cricetinae und Acomyinae zu gleichen Teilen von
medialer und lateraler Lamelle aufeinander zu.

- Ventral am Septum nasi tritt zwischen hinterem Septoturbinale und Lamina
transversalis anterior eine Verkndcherungszone auf.

- Das Maxilloturbinale besitzt einen Processus anterior.

- Das Nasoturbinale ist durch Fissuren von der Seitenwand getrennt.

Da der Grundplan der Cricetinae bezogen auf den Grundplan der Muroidea fast
ausschlieBlich aus Plesiomorphien besteht, bestdtigt sich die eingangs formulierte
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Annahme, dass die Cricetinae innerhalb der Cricetiden bzw. Muroidea eine basale
Stellung einnehmen. Folgende Autapomorphien treten im Grundplan der Cricetinae auf:

* Die Verkndcherung des Nasoturbinale erfolgt von distal nach proximal.

* Ein Processus uncinatus fehlt.

Im Grundplan der Sigmodontinae treten folgende Autapomorphien auf. Es ergab sich

kein Hinweis darauf, die Monophylie dieser Unterfamilie anzuzweifeln:

* An der medialen Lamelle der Cartilago cupularis entspringt in der Mitte ein kurzer
Fortsatz.

* Das Marginoturbinale besitzt einen knorpeligen Processus anterior. Dieses Merkmal
tritt auch bei Rhabdomys und Apodemus sylvaticus auf. Moglicherweise handelt es
sich hierbei um ein Grundplanmerkmal der Muroidea.

* Die caudale Aufspaltung des Nasoturbinale fehlt.

Folgende Merkmale sind Autapomorphien der Arvicolinae:

* In perinatalen Stadien ist die rostrale Abschlusswand der Cupula nasi anterior nur
gering entwickelt.

* Die Crista galli ist prominent entwickelt.

» Die Commissura orbitonasalis wichst zu gleichen Teilen von der Cartilago
paranasalis und der Ala orbitalis aus.

* Die Cupula nasi posterior endet als langer Processus posterior weit unter der Pila
praeoptica.

e Die Pars anterior der Lamina transversalis anterior besitzt keine ventralen
Protuberanzen.

* Ein Processus uncinatus fehlt.

* Der Processus anterior des Maxillare fehlt.

* Der caudomediale Abschluss des Recessus maxillaris fehlt. Dieses Merkmal tritt
konvergent bei den Dendromurinae auf.

Im Grundplan der Gerbilliden treten zahlreiche autapomorphe Merkmale auf:

e In perinatalen Stadien ist die rostrale Abschlusswand der Cupula nasi anterior nur
gering entwickelt.

e Der Processus cupularis fehlt.

* Der Processus lateralis ventralis ist rostral stark reduziert; das Septum nasi in diesem
Bereich ventrad verlédngert.

* Der Processus anterior des Processus alaris superior wird von einem Kanal perforiert.
Auf der Unterseite des Processus anterior entspringt der Processus posterior aus dem
im Querschnitt hakenformigen Medialrand. Die Crista lateralis fehlt.

* Die Prominentia supraconchalis besitzt keine Margo lateralis.

* Die Commissura orbitonasalis wichst von der Cartilago paranasalis aus.

e Der Processus anterior der Lamina infraconchalis fehlt

» Der Processus posterior der Cupula nasi posterior fehlt.
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Die Anlage der Cartilago paraseptalis ist nicht von Septum nasi und Lamina
transversalis anterior isoliert.

Die dorsorostrale Crista der Lamina horizontalis fehlt.

Die caudale Ausdehnung des Recessus maxillaris erfolgt sehr friih in der Ontogenese.

Fiir einen Anschluss der Gerbillidae an die Muridae wurden keine Synapomorphien
gefunden; mit den Cricetidae treten folgende gemeinsame Merkmale auf, die auf eine
ndhere Verwandtschaft der Gerbillidae und Cricetidae hinweisen konnten:

Ein Processus uncinatus fehlt. Dieses Merkmal tritt bei den Cricetinae und
Arvicolinae auf und wird zunichst als konvergente Merkmalsverteilung angesehen;
moglicherweise handelt es sich hierbei um eine Synapomorphie dieser drei Gruppen.
Die caudale Aufspaltung des Nasoturbinale fehlt. Dies trifft auch auf die
Sigmodontinae zu. Es konnte sich hierbei um eine Synapomorphie dieser beiden
Gruppen handeln, was jedoch im Widerspruch zu der ersten Hypothese in Bezug auf
den Processus uncinatus stiinde.

Folgende apomorphen Merkmale treten im Grundplan der Muridae auf:

In perinatalen Stadien ist die rostrale Abschlusswand der Cupula nasi anterior nur
gering entwickelt. Die Ausdehnung der medialen Lamelle der Cartilago cupularis
erfolgt zeitlich verzogert spét in der Ontogenese.

Fine Ala minima verbindet die Commissura orbitonasalis mit dem Limbus
paracribrosus. Konvergent tritt dieses Merkmal auch bei Sigmodon auf. Eine
Zugehorikeit zum Grundplan der Muroidea ist daher nicht auszuschlieen.

Folgende Autapomorphien zeichnen Dendromus aus und werden daher in den Grundplan
der Dendromurinae gestellt:

Der Processus alaris superior endet mit einem ventralen Processus posterior.

Der Processus posterior der Cupula nasi posterior fehlt.

Der Processus posterior der Lamina transversalis anterior fehlt.

Ein Septum interorbitale fehlt.

Der caudomediale Abschluss des Recessus maxillaris fehlt. Dieses Merkmal tritt
konvergent bei den Arvicolinae auf.

Folgende vom Grundplan der Muridae abgeleiteten Merkmale zeichnen Acomys aus.
Damit erhértet sich die Hypothese, Acomys von den iibrigen Muridae als eigenstdndige
Unterfamilie Acomyinae zu separieren:

Die hintere, den Ductus glandulae nasi lateralis begrenzende Schleinhautfalte im
Vestibulum nasi fehlt.

Der Processus alaris superior besitzt nur einen dorsalen Processus posterior.

Die Spina mesethmoidalis geht aus einer vom Limbus praecribrosus isolierten
Anlage hervor.

Die Crista galli ist prominent entwickelt.

Der Processus anterior des Maxilloturbinale fehlt.
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Im Grundplan der Murinae treten folgende vom Grundplan der Muridae abgeleiteten

Merkmale auf:

* Die Cupula nasi posterior endet deutlich rostral der Radix anterior pilae praeopticae.

 Die Papilla palatina trigt Geschmacksknospen (bisher nur von Mus und Rattus
bekannt).

* Das knorpelige Marginoturbinale besitzt einen Processus anterior. Dieses Merkmal
tritt auch im Grundplan der Sigmodontinae auf.

Die Murinae Apodemus flavicollis, A. sylvaticus, Rattus, Mus und Micromys besitzen nur
das Frontoturbinale 1. Diese Merkmalsauspragung haben sie mit Otomys gemeinsam.
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7 Anhang

Von folgenden hier untersuchten Taxa wurden Abbildungen angefertigt:

Muroidea:
Cricetidae:

Akodon longipilis = Abb. 58-59
Auliscomys micropus = Abb. 62
Cricetus cricetus = Abb. 63
Lemmus lemmus = Abb. 67-68
Mesocricetus auratus = Abb. 64-65
Microtus californicus = Abb. 69
Peromyscus maniculatus = Abb. 2-6, 12-54, 96
Phodopus sungorus = Abb. 66
Phyllotis spec. = Abb. 60
Rhipidomys spec. = Abb. 61
Sigmodon hispidus = Abb. 55-57

Gerbillidae:
Meriones unguiculatus = Abb. 11, 70-73, 96

Muridae:
Acomys spec. = Abb. 75-78
Dendromus kivu = Abb. 79
Lophuromys sikapusi = Abb. 81
Rhabdomys pumilio = Abb. 74

Dipodoidea:
Jaculus jaculus = Abb. 7-10, 83-86, 95

Geomyoidea:
Dipodomys heermanni = Abb. 87-90, 95
Thomomys spec. = Abb. 91-95
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sdnl  : Sulcus ductus nasolacrimalis

sf : Septum frontomaxillare

sh : Sulcus horizontalis

sla : Sulcus lateralis anterior

slp : Sulcus lateralis posterior

sn : Septum nasi

sq : Squamosum

SS : Sulcus supraseptalis

SSL : Schadel-Steil-Lange

st : Septoturbinale

Y : Sulcus ventralis

tn : Tectum nasi

% : Vomer

Legende zu den Querschnittsabbildungen (Abb. 12-96)
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Driisengénge Fettgewebe



AulRengruppe

Lagomorpha

Aplodontia
_E Sciuroidea
Sciurus

Graphiurus [} Gliridae

— Ctenodactylus

Ctenohystrica
— — Hystricognathi

Perognathus

—E Cratogeomys || Geomyoidea

Geomys
Castor | Castoridae
Pedetes | Pedetidae
- Jaculus
[ I Dipodoidea
_ Zapus
Rattus o
[ Muridae E
L— Mus =
2
Meriones ®
[ I Gerbillidae -
L— Gerbillus ¥
[72)
e Oryzomys < 123
. y o] S
Phyllotis Sigmodontinae | °
Akodon S
Sigmodon
Phodopus
u . Cricetinae
L Mesocricetus
— Clethrionomys
Arvicolinae
L— Microtus

Abb. 1: Argumentationsschema basierend auf einem Maximum-likelihood-Stammbaum ausge-

wihlter Nagertaxa (GHR Sequenzen). Die AuBlengruppe umfalit Vertreter der Scandentia,

Dermoptera und Primates. In der vorliegenden Arbeit untersuchte Taxa sind fett gedruckt.
(verandert nach Apkins et al. 2003)
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Abb. 2: Peromyscus maniculatus, Stadium 2, 21 mm SSL, 11,5 mm KL

Dorsalansicht des Modells der Regio ethmoidalis. Die Deckknochen der linken Seite wurden

nicht modelliert.

links: Farbtafel, Farbcode: blau = Knorpel, braun = Deckknochen, rosa = Ersatzknochen, griin =

Ductus nasolacrimalis, gelb = Nervus trigeminus
rechts: Erkldrung zur Farbtafel, Schnittflichen grau unterlegt
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Abb. 3: Peromyscus maniculatus, Stadium 2, 21 mm SSL, 11,5 mm KL

Ventralansicht des Modells der Regio ethmoidalis. Die Deckknochen der linken Seite wurden
nicht modelliert.

links: Farbtafel, Farbcode: blau = Knorpel, braun = Deckknochen, rosa = Ersatzknochen, griin =
Ductus nasolacrimalis, gelb = Nervus trigeminus

rechts: Erkldrung zur Farbtafel
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Abb. 4: Peromyscus maniculatus, Stadium 2, 21 mm SSL, 11,5 mm KL

Lateralansicht des Modells der Regio ethmoidalis von links. Um 90° gegen den Uhrzeigersinn
gedreht. Die Deckknochen der linken Seite wurden nicht modelliert; das linke Alisphenoid wur-
de entfernt.

links: Farbtafel, Farbcode: blau = Knorpel, braun = Deckknochen, griin = Ductus nasolacrimalis

rechts: Erkldrung zur Farbtafel, Schnittflichen grau unterlegt
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Abb. 5: Peromyscus maniculatus, Stadium 2, 21 mm SSL, 11,5 mm KL

Medialansicht des Teilmodells der linken Regio ethmoidalis. Um 90° gegen den Uhrzeigersinn
gedreht. Die Deckknochen der linken Seite wurden nicht modelliert.

links: Farbtafel; Farbcode: blau = Knorpel, griin = Ductus nasolacrimalis

rechts: Erkldrung zur Farbtafel, Schnittflichen grau unterlegt
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Abb. 6: Peromyscus maniculatus, Stadium 2, 21 mm SSL, 11,5 mm KL

auf lh

pp (et 1)

et2

Dorsalansicht des Teilmodells der linken Regio ethmoidalis. Die Deckknochen der linken Seite
wurden nicht modelliert; die Lamina cribrosa wurde entfernt, um einen besseren Einblick in

den Nasenbinnenraum zu gewihren.

links: Farbtafel; Farbcode: blau = Knorpel, braun = Deckknochen, griin = Ductus nasolacrimalis

rechts: Erkldrung zur Farbtafel, Schnittflichen grau unterlegt
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Abb. 7: Jaculus jaculus, 29 mm SSL, 14 mm KL

Dorsalansicht des Modells der Regio ethmoidalis. Die Deckknochen der linken Seite wurden
nicht modelliert.

links: Farbtafel, Farbcode: blau = Knorpel, braun = Deckknochen, rosa = Ersatzknochen, griin =
Ductus nasolacrimalis, gelb = Ganglion trigeminale, rot = Musculus masseter medialis

rechts: Erkldrung zur Farbtafel
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Abb. 8: Jaculus jaculus, 29 mm SSL, 14 mm KL

Ventralansicht des Modells der Regio ethmoidalis. Die Deckknochen der linken Seite wurden
nicht modelliert.

links: Farbtafel, Farbcode: blau = Knorpel, braun = Deckknochen, rosa = Ersatzknochen, griin =
Ductus nasolacrimalis, gelb = Ganglion trigeminale und Nervus trigeminus, rot = Musculus
masseter medialis

rechts: Erkldrung zur Farbtafel, Schnittflichen grau unterlegt
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Abb. 9: Jaculus jaculus, 29 mm SSL, 14 mm KL

Lateralansicht des Modells der Regio ethmoidalis von links. Um 90° gegen den Uhrzeigersinn
gedreht. Die Deckknochen der linken Seite wurden nicht modelliert.

links: Farbtafel, Farbcode: blau = Knorpel, braun = Deckknochen, rosa = Ersatzknochen, griin =
Ductus nasolacrimalis, gelb = Nervus trigeminus, rot = Musculus masseter medialis

rechts: Erkldrung zur Farbtafel, Schnittflichen grau unterlegt
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Abb. 10: Jaculus jaculus, 29 mm SSL, 14 mm KL

Medialansicht des Teilmodells der linken Regio ethmoidalis. Um 90° gegen den Uhrzeigersinn
gedreht. Die Deckknochen der linken Seite wurden nicht modelliert.

links: Farbtafel; Farbcode: blau = Knorpel, griin = Ductus nasolacrimalis

rechts: Erkldrung zur Farbtafel, Schnittflichen grau unterlegt
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Abb. 11: Meriones unguiculatus, 28 mm SSL, 14,5 mm KL

Computerrekonstruktion des Rostrum bis hinter die Lamina transversalis anterior. Ventralan-
sicht. Die Deckknochen beider Seiten wurden nicht rekonstruiert.

Farbcode: blau = Knorpel, griin = Ductus nasolacrimalis
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Abb. 12 a-b: Peromyscus maniculatus, Stadium 1, 12,5 mm SSL, 7,5 mm KL

Schnitte 2-3-1, 2-6-2
Transversalschnitte durch die Pars anterior auf Hohe der Fenestra internasalis anterior bzw. der
Lamina transversalis anterior. Diese ist noch nicht mit dem Septum nasi fusioniert (@). Grof3e
Teile des Paries nasi sind noch nicht vollstdndig verknorpelt.
@® = ventraler Processus posterior des Processus alaris superior
Mafistab: 0,5 mm
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Abb. 13 a-b: Peromyscus maniculatus, Stadium 1, 12,5 mm SSL, 7,5 mm KL

Schnitte 3-2-1, 4-4-4
Transversalschnitte durch die Pars anterior direkt hinter der Lamina transversalis anterior und
im Bereich der Ductus nasopalatini (@). Zwischen Septum nasi und den hinteren Fortsétzen der
Lamina transversalis anterior besteht noch eine Fissur (@). Eine Cartilago papillae palatinae
existiert noch nicht.
Malfstab: a) 0,5 mm, b) 1 mm
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Abb. 14 a-b: Peromyscus maniculatus, Stadium 1, 12,5 mm SSL, 7,5 mm KL

Schnitte 5-5-4, 6-3-1
Transversalschnitte durch die Pars posterior der Regio ethmoidalis im Bereich der Communicatio
internasalis bzw. der noch vorknorpeligen Lamina transversalis posterior. Die mediane
Verwachsungszone des sekunddren Gaumens ist noch sichtbar (@). Commissura orbitonasalis
und Limbus paracribrosus sind durch eine Ala minima verbunden (@).
MafBstab: 1 mm
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Abb. 15 a-b: Peromyscus maniculatus, Stadium 1, 12,5 mm SSL, 7,5 mm KL

Schnitte 6-6-5, 7-2-3
Transversalschnitte durch die Pars posterior im Bereich der Cupula nasi posterior. Die mediane
Verwachsungszone des sekunddren Gaumens ist noch sichtbar (@). Zwischen Septum nasi und
Lamina infracribrosa besteht noch eine Fissur (@). Die Cupula nasi posterior endet beiderseits
mit einem Processus posterior. Das Septum nasi erhebt sich liber die Lamina infracribrosa (©)
und geht dahinter in ein Septum interorbitale iiber (@).
Malfistab: 1 mm
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Abb. 16 a-d: Peromyscus maniculatus, Stadium 2, 21 mm SSL, 11,5 mm KL

Schnitte 1-3-3, 1-3-7, 1-4-6, 2-3-6
Transversalschnitte durch verschiedene Bereiche der Cupula nasi anterior.
O = rostrale Abgliederungsfurche, ® = Fissur zwischen Marginoturbinale und Paries nasi,
© = vordere Schleimhautfalte, @ = Processus rostral an der Cupula nasi anterior
Malfistab: 1 mm
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Abb. 17 a-b: Peromyscus maniculatus, Stadium 2, 21 mm SSL, 11,5 mm KL
Schnitte 2-5-1, 2-6-2
Transversalschnitte durch die Pars anterior auf Hohe des Processus alaris superior. Dieser be-
sitzt einen Processus lateralis (©).
® = Fissur im Paries nasi
Malstab: 1 mm
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Abb. 18 a-b: Peromyscus maniculatus, Stadium 2, 21 mm SSL, 11,5 mm KL
Schnitte 3-1-6, 3-2-6
Transversalschnitte durch die Pars anterior der Regio ethmoidalis. Der Processus alaris superior
endet mit einem dorsalen (@) und einem ventralen Processus posterior ().
© = Resorptionszentrum
Malfistab: 1 mm
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Abb. 19 a-b: Peromyscus maniculatus, Stadium 2, 21 mm SSL, 11,5 mm KL
Schnitte 3-3-5, 3-5-5
Transversalschnitte durch verschiedene Bereiche der Lamina transversalis anterior. Zwischen
Nasoturbinale und Seitenwand beginnt eine Fisssur (@).
® = Resorptionszentrum in der Pars anterior der Lamina transversalis anterior
© = Crista zwischen Atrio- und Maxilloturbinale
Malstab: 1 mm
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Abb. 20 a-b: Peromyscus maniculatus, Stadium 2, 21 mm SSL, 11,5 mm KL
Schnitte 4-1-1, 4-3-3
Transversalschnitte durch die Pars anterior zwischen Lamina transversalis anterior und Beginn
des Jacobsonschen Organs.
© = Fissur zwischen Nasoturbinale und Seitenwand
MafBstab: 1 mm
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Abb. 21 a-b: Peromyscus maniculatus, Stadium 2, 21 mm SSL, 11,5 mm KL
Schnitte 5-3-3, 5-5-4

Transversalschnitte durch die Pars anterior vor bzw. auf Hohe der Lamina infraconchalis. Das

Nasoturbinale besitzt lateral ein Foramen fiir den Durchtritt einer Arterie (@). Der Paries nasi
stiitzt sich in einer Rinne des Praemaxillare ab (@).
Malstab: 1 mm
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Abb. 22: Peromyscus maniculatus, Stadium 2, 21 mm SSL, 11,5 mm KL

Schnitt 7-1-4
Transversalschnitt durch die Pars lateralis der Regio ethmoidalis am Hinterende der Ductus
nasopalatini.

© = laterale Verschlussfalte des Ductus nasopalatinus

® = Driise, die in das Jacobsonsche Organ miindet
Malfistab: 1 mm



pa

et1) © lpr f nea

rft

CS

rm

ni

jo cp ppm v nv PPl
(pm) (pm)

Abb. 23: Peromyscus maniculatus, Stadium 2, 21 mm SSL, 11,5 mm KL

Schnitt 7-3-3
Transversalschnitt durch die Pars lateralis auf Hohe des Hiatus semilunaris (@).
Frontoturbinale 1 und Lamina horizontalis haben rostral einen gemeinsamen Ursprung ().
© = Sulcus cribroethmoidalis
Malfstab: 1 mm
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Abb. 24: Peromyscus maniculatus, Stadium 2, 21 mm SSL, 11,5 mm KL
Schnitt 7-5-5
Transversalschnitt durch die Pars lateralis im Bereich des Hiatus semilunaris (@).
® = Canalis cribroethmoidalis
© = rostrale Crista auf der Lamina horizontalis
Malstab: 1 mm
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Abb. 25: Peromyscus maniculatus, Stadium 2, 21 mm SSL, 11,5 mm KL

Schnitt §-4-4
Transversalschnitt durch die die Regio ethmoidalis im Bereich des Foramen infraorbitale. Im
Limbus praecribrosus verlduft ein schriager Kanal fiir einen Ast der Arteria cerebri anterior (@).
@® = caudale Spiildriise des Jacobsonschen Organs
MafBstab: 1 mm
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Abb. 26: Peromyscus maniculatus, Stadium 2, 21 mm SSL, 11,5 mm KL

Schnitt 9-2-4
Transversalschnitt durch die Regio ethmoidalis zu Beginn der Communicatio internasalis. Im
Limbus praecribrosus verlduft ein schrager Kanal fiir einen Ast der Arteria cerebri anterior (@).
Der Recessus frontoturbinalis wird caudal durch das Frontoturbinale 2 in zwei Kompartimente
aufgeteilt (@).
MafBstab: 1 mm
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Abb. 27: Peromyscus maniculatus, Stadium 2, 21 mm SSL, 11,5 mm KL
Schnitt 9-5-3
Transversalschnitt durch die Pars posterior der Regio ethmoidalis zu Beginn der Lamina
transversalis posterior auf Hohe des vorderen Augenwinkels.
MafBstab: 1 mm
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Abb. 28: Peromyscus maniculatus, Stadium 2, 21 mm SSL, 11,5 mm KL

Schnitt 10-2-6
Transversalschnitt durch die Pars posterior auf Hohe der Lamina transversalis posterior. Diese
verkndchert vom Vomer ausgehend. Das Ethmoturbinale 2 besitzt lateral und medial eine Crista.
Malfistab: 1 mm
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Abb. 29: Peromyscus maniculatus, Stadium 2, 21 mm SSL, 11,5 mm KL
Schnitt 10-4-6
Transversalschnitt durch die Pars posterior der Regio ethmoidalis. Das Ethmoturbinale 3 (@)
beginnt ventromedial auf dem Ethmoturbinale 2.
® = Epiturbinale am Ethmoturbinale 2
Malfistab: 1 mm
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Abb. 30: Peromyscus maniculatus, Stadium 2, 21 mm SSL, 11,5 mm KL

Schnitt 12-1-1
Transversalschnitt durch die Pars posterior der Regio ethmoidalis. Das Ethmoturbinale 3 besitzt
ventromedial ein Epiturbinale (@). Der Musculus rectus inferior teilt die Glandula harderiana in
zwel Teile.
Malfstab: 1 mm
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Abb. 31: Peromyscus maniculatus, Stadium 2, 21 mm SSL, 11,5 mm KL
Schnitt 13-1-6
Transversalschnitt durch die Cupula nasi posterior. An dieser befindet sich ein Processus, der
dem Musculus obliquus superior als Ursprung dient (@).
Malfistab: 1 mm
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Abb. 32 a-c: Peromyscus maniculatus, Stadium 3, 25 mm SSL, 14,5 mm KL

Schnitte 1-4-5, 2-1-1, 2-5-2
Transversalschnitte durch verschiedene Bereiche der Cupula nasi anterior und im Bereich der
Apertura nasi externa. Die vordere Abgliederungsfurche ist deutlich erkennbar (@). Das knor-
pelige Marginoturbinale beginnt mit einem Processus anterior (@).
© = vordere Schleimhautfalte, @ = hintere Schleimhautfalte, ® = Processus am Vorderrand
der Cupula nasi anterior
Mafstab: 1 mm
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Abb. 33 a-b: Peromyscus maniculatus, Stadium 3, 25 mm SSL, 14,5 mm KL

Schnitte 3-1-6, 4-1-3
Transversalschnitte durch die Pars anterior rostral der Lamina transversalis anterior. Die vorde-
re Abgliederungsfurche ist sehr prominent (@) und bildet eine Leiste auf der Innenseite des
Paries nasi (@). Im Paries nasi befindet sich eine Fissur, die caudomediad verlduft (©).
Malstab: 1 mm
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Abb. 34 a-b: Peromyscus maniculatus, Stadium 3, 25 mm SSL, 14,5 mm KL

Schnitte 5-3-4, 5-6-3
Transversalschnitt durch die Pars anterior am hinteren Ende der Lamina transversalis anterior.
Das Maxilloturbinale beginnt mit einem Processus anterior (@). Das Atrioturbinale ist als
Schleimhautfalte riickwértig verldngert (@). Zwischen Nasoturbinale und Paries nasi tritt eine
Fissur auf (©).
Malfstab: 1 mm
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Abb. 35: Peromyscus maniculatus, Stadium 3, 25 mm SSL, 14,5 mm KL

Schnitt 8-4-4
Transversalschnitt durch die Pars anterior auf Hohe der Lamina infraconchalis. Diese besitzt
einen blastematdsen Processus anterior (@). Der Processus palatinus medialis des Praemaxillare
beginnt mit einem dorsolateralen Processus anterior (@), der die Cartilago paraseptalis um-
greift. In das Jacobsonsche Organ miinden von dorsal her septale Driisengénge (). Der Paries
nasi ist unterhalb des Nasoturbinale bereits groBtenteils resorbiert.
Malfistab: 1 mm
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Abb. 36: Peromyscus maniculatus, Stadium 3, 25 mm SSL, 14,5 mm KL

Schnitt 10-1-3
Transversalschnitt durch die Regio ethmoidalis etwas rostral des Ductus nasopalatinus. Die
Cartilago papillae palatinae wird von BlutgefdBen perforiert (@). Das Nasoturbinale endet als
isolierter Fortsatz auf einer Crista des Paries nasi ().
MafBstab: 1 mm
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Abb. 37: Peromyscus maniculatus, Stadium 3, 25 mm SSL, 14,5 mm KL
Schnitt 11-6-4
Transversalschnitt durch die Pars lateralis caudal des Ductus nasopalatinus. Ductus nasolacrimalis
und Lacrimale liegen in einem Sulcus ductusnasolacrimalis auf dem Paries nasi (@).
@® = Teil der paraseptalen Driiseneinheiten, die in das Jacobsonsche Organ miinden
© = cristaformige Spina mesethmoidalis
Malfistab: 1 mm
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Abb. 38: Peromyscus maniculatus, Stadium 3, 25 mm SSL, 14,5 mm KL

Schnitt 13-2-2
Transversalschnitt durch die Pars lateralis auf Hohe des Foramen infraorbitale. Der Limbus
praecribrosus wird von einem rostralen Kanal fiir Arterien perforiert (@). Der Processus
paranasalis dient dem Lacrimale als Stiitze.
Malfstab: 1 mm
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Abb. 39: Peromyscus maniculatus, Stadium 3, 25 mm SSL, 14,5 mm KL

Schnitt 15-5-1
Transversalschnitt durch die Pars posterior der Regio ethmoidalis. Die verkndcherte Lamina
transversalis posterior ist medial mit dem Vomer bereits deutlich verschmolzen (@). Die Lamina
cribrosa fillt laterad schrig ab und ist in der Mitte stellenweise verknochert.
MafBstab: 1 mm
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Abb. 40: Peromyscus maniculatus, Stadium 3, 25 mm SSL, 14,5 mm KL

Schnitt 17-3-5
Transversalschnitt durch die Pars posterior der Regio ethmoidalis. Die verkndcherte Lamina
transversalis posterior ist medial mit dem Vomer bereits deutlich verschmolzen (@). Die Lamina
cribrosa fallt laterad schrig ab. Der Nervus ethmoidalis anterior zieht durch ein Foramen
ethmoidale anterior im Frontale (@).
MafBstab: 1 mm
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Abb. 41: Peromyscus maniculatus, Stadium 3, 25 mm SSL, 14,5 mm KL
Schnitt 19-3-3
Transversalschnitt durch die Cupula nasi posterior. Das Septum nasi iiberragt die Lamina

infraconchalis deutlich (@). Der Musculus obliquus superior entspringt auf dem Frontale (@).
Malfistab: 1 mm
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Abb. 42 a-b: Peromyscus maniculatus, Stadium 4, 65 mm SSL, 25 mm KL
Schnitte 4-1-2, 4-2-2

Transversalschnitte durch verschiedene Bereiche der Cupula nasi anterior.

© = vordere Abgliederungsfurche @® = Fissur im Paries nasi

© = Fissur zwischen Paries nasi und Atrioturbinale

Malfistab: 1 mm
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Abb. 43: Peromyscus maniculatus, Stadium 4, 65 mm SSL, 25 mm KL

Schnitt 4-6-2
Transversalschnitt durch die Pars anterior der Regio ethmoidalis. Auf Hohe der Radix des
Processus alaris superior 19st sich das Tectum nasi in der Mitte auf, wobei ein deutlicher Hohen-
unterschied entsteht (@). Zwischen Atrioturbinale und Paries nasi tritt eine breite Fissur auf
(0).
Malfstab: 1 mm
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Abb. 44: Peromyscus maniculatus, Stadium 4, 65 mm SSL, 25 mm KL
Schnitt 5-6-2
Transversalschnitt durch die Pars anterior der Regio ethmoidalis auf Hohe der Lamina transversalis
anterior. Diese besitzt eine zentrale Resorptionszone (@). Das Septum nasi ossifiziert ventral
des Septoturbinale ().
© = Restleiste der Radix des Processus alaris superior
® = Crista, die Atrio- und Maxilloturbinale verbindet
© = riickwirtige Verldngerung des Atrioturbinale in Form einer Schleimhautfalte
Malfistab: 1 mm
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Abb. 45: Peromyscus maniculatus, Stadium 4, 65 mm SSL, 25 mm KL
Schnitt 6-2-4
Transversalschnitt durch die Pars anterior der Regio ethmoidalis. Die Pars posterior der Lamina
transversalis anterior ist zum grof3en Teil durch Fettgewebe ersetzt (©).
@® = Crista, die Atrio- und Maxilloturbinale verbindet

© = riickwirtige Verldngerung des Atrioturbinale in Form einer Schleimhautfalte
MafBstab: 1 mm



SS n tn

nt

sn

gnm

st

prp
(Ita)

Abb. 46: Peromyscus maniculatus, Stadium 4, 65 mm SSL, 25 mm KL

Schnitt 7-1-3
Transversalschnitt durch die Pars anterior der Regio ethmoidalis direkt hinter der Lamina
transversalis anterior. Das Nasoturbinale und das Maxilloturbinale vergroBern ihre Oberfldche
durch prominente Epiturbinalia und durch Einrollung. Der ventrale Anteil der Glandula nasi
lateralis liegt in einem Schleimhautwulst, der die riickwértige Verldngerung des Atrioturbinale
darstellt (©).
Malistab: 1 mm
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Abb. 47: Peromyscus maniculatus, Stadium 4, 65 mm SSL, 25 mm KL

Schnitt 11-4-5
Transversalschnitt durch die Pars anterior der Regio ethmoidalis des Processus anterior der Lamina
infraconchalis (@). Diese ist unterhalb des Maxilloturbinale deutlich verlangert (®). Zwischen
den beiden Lamellen des Processus palatinus medialis des Praemaxillare bleibt ein dorsomedialer
Rest der Cartilago paraseptalis erhalten (©).
O = paraseptale Driise, die in das Jacobsonsche Organ miindet
Malfistab: 1 mm
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Abb. 48: Peromyscus maniculatus, Stadium 4, 65 mm SSL, 25 mm KL
Schnitt 16-1-1
Transversalschnitt durch die Pars lateralis der Regio ethmoidalis etwas rostral des Ductus
nasopalatinus. Die Papilla palatina ist stark vascularisiert (@). Der Ductus nasolacrimalis bildet
beim Durchtritt durch das Maxillare eine rostrad gerichtete Schleife aus.
® = Teil der Glandula nasi medialis, der in das Jacobsonsche Organ miindet
© = Epiturbinale an der Crista semicircularis
MafBstab: 1 mm
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Abb. 49: Peromyscus maniculatus, Stadium 4, 65 mm SSL, 25 mm KL

Schnitt 17-3-2
Transversalschnitt durch die Pars lateralis der Regio ethmoidalis auf Hohe des Hiatus semilunaris
(@) und direkt caudal des Ductus nasopalatinus. Die Crista semicircularis endet ventral mit
einem Processus uncinatus (). Frontoturbinale 1 und Crista semicircularis besitzen Epiturbinalia.
© = riickwirtige Verlangerung der lateralen VerschluBfalte des Ductus nasopalatinus
Malfistab: 1 mm
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Abb. 50: Peromyscus maniculatus, Stadium 4, 65 mm SSL, 25 mm KL

Schnitt 20-1-4
Transversalschnitt durch die Pars lateralis und posterior im Bereich der Communicatio internasalis
(0) bzw. auf Hohe des Hiatus semilunaris (@). Die Pars posterior des Ethmoturbinale 1 be-
ginnt mit einem Processus anterior (©). Das Frontoturbinale 1 besitzt zwei Epiturbinalia, die
Crista semicircularis rollt sich laterad ein. Der dI* endet frei in der Glandula nasi lateralis im
Recessus maxillaris.
Malfistab: 1 mm
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Abb. 51: Peromyscus maniculatus, Stadium 4, 65 mm SSL, 25 mm KL

Schnitt 23-4-3
Transversalschnitt durch die Regio ethmoidalis auf Hohe des Recessus frontoturbinalis und
maxillaris. Die Ala des Vomer wiéchst auf die mediad verbreiterte Lamina horizontalis zu (@).
Der Ansatz des Etmoturbinale 1 an der Lamina cribrosa ist trichterféormig eingezogen ().
Malfistab: 1 mm
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Abb. 52: Peromyscus maniculatus, Stadium 4, 65 mm SSL, 25 mm KL

Schnitt 26-1-3
Transversalschnitt durch die Pars posterior der Regio ethmoidalis im Bereich der Lamina
transversalis posterior. Diese fillt steil laterad ab. Die Ethmoturbinalia 2 und 3 besitzen lateral je
ein Epiturbinale (©).
® = Sekundérknorpel an der Wachstumsfuge zwischen den Maxillaria
MafBstab: 1 mm



Ic fol nea

mrm

Abb. 53: Peromyscus maniculatus, Stadium 4, 65 mm SSL, 25 mm KL

Schnitt 29-1-1
Transversalschnitt durch die Pars posterior der Regio ethmoidalis auf Hohe der Lamina
transversalis posterior. Diese fillt steil laterad ab. Das Ethmoturbinale 3 rollt sich distal stark ein
und besitzt ventromedial ein Epiturbinale (@). Das Septum nasi ist dorsal in die Lamina cribrosa
eingesenkt und bis auf ein ventrales Drittel verkndchert. Vom Paries nasi bleibt nur eine ossifizierte
Verbindung zwischen Ethmoturbinale 3 und der Lamina transversalis posterior bestehen (@).
© = Sekundérknorpel an der Wachstumsfuge zwischen den Maxillaria
MafBstab: 1 mm
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Abb. 54: Peromyscus maniculatus, Stadium 4, 65 mm SSL, 25 mm KL

Schnitt 33-2-2
Transversalschnitt durch die Cupula nasi posterior, die teilweise ossifiziert bzw. durch das Frontale
ersetzt wird. Am Frontale entspringt der Musculus obliquus superior. Das Septum nasi ist hier
noch knorpelig. Der Musculus rectus medialis teilt die Glandula harderiana.
© = Sekundérknorpel an der Wachstumsfuge zwischen den Maxillaria
MafBstab: 1 mm
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Abb. 55 a-b: Sigmodon hispidus, Stadium 3, 36 mm SSL, 19 mm KL

Schnitte 18-4-4, 42-3-1
Detailabbildung des Nasenbodens rostral des Ductus nasopalatinus und Transversalschnitt durch
die Cupula nasi posterior. @ = Anlage eines Stiitzknorpels fiir die untere Legal sche Furche
zwischen Ductus vomeronasalis und Ductus nasopalatinus, @ = ventrale Crista an der Cupula
nasi posterior
MafBstab: 1 mm
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Abb. 56 a-b: Sigmodon hispidus, Stadium 4, 42 mm SSL, 21 mm KL
Schnitte 24-2-1, 28-2-2
Detailabbildungen. Transversalschnitte rostral sowie auf Hohe des Ductus nasopalatinus.
© = Anlage eines Stiitzknorpels fiir die untere Legal sche Furche zwischen Ductus vomeronasalis
und Ductus nasopalatinus, @ = Anlage eines Stiitzknorpels lateral des Ductus nasopalatinus

© = paraseptale Driiseneinheiten, die in das Jacobsonsche Organ miinden, @ = laterale Verschluf3-
falte

Mafstab: 1 mm
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Abb. 57: Sigmodon hispidus, Stadium 4, 42 mm SSL, 21 mm KL

Schnitt 49-2-1
Transversalschnitt durch die Pars posterior der Regio ethmoidalis auf Hohe des Ethmoturbinale
3. Dieses ist rostral bereits ossifiziert und besitzt einen dorsalen Processus anterior (@). Vomer
und verkndcherte Lamina transversalis posterior bilden zusammen einen Mischknochen ().
Malfistab: 1 mm
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Abb. 58: Akodon longipilis, Stadium 2, 25 mm SSL, 16,5 mm KL

Schnitt 19-1-1
Transversalschnitt durch die Pars lateralis im Bereich des rostralen Recessus frontoturbinalis.

Hier befindet sich ein drittes Frontoturbinale (@), das vor dem Frontoturbinale 1 liegt.
@® = distal ossifizierte rostrolaterale Verlangerung der Lamina horizontalis

© = dorsaler Rest der medialen Lamelle der Cartilago paraseptalis

O = paraseptale Driiseneinheit, die in das Jacobsonsche Organ miindet

Malistab: 1 mm
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Abb. 59: Akodon longipilis, Stadium 2, 25 mm SSL, 16,5 mm KL
Schnitt 21-2-3
Transversalschnitt durch die Pars lateralis auf Hohe von Frontoturbinale 1 und 2. Unter dem
Limbus praecribrosus verlduft ein Sulcus, in dem sich der Ast der Arteria cerebri anterior
aufzweigt (0).
® = Epiturbinalia
© = paraseptale Driiseneinheit, die in das Jacobsonsche Organ miindet
Malstab: 1 mm
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Abb. 60: Phyllotis spec., 26 mm SSL, 16 mm KL
Schnitt 4-5-5
Transversalschnitt durch die Pars anterior auf Hohe des Processus posterior ventralis des Processus
alaris superior (©).
® = Sulcus am Ansatz des Nasoturbinale
Malfstab: 1 mm
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Abb. 61 a-c: Rhipidomys spec., 29 mm SSL, 16,5 mm KL
Schnitte 1-3-1, 1-3-2, 2-6-5
Transversalschnitte durch die Cupula nasi anterior im Bereich der Cartilago cupularis und am
Hinterende der Nasenoffnung.
© = rostrale Schleimhautfalte

@® = Processus an der medialen Lamelle der Cupula nasi anterior
Malfistab: 1 mm
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Abb. 62 a-c: Auliscomys micropus, 26 mm SSL, 17 mm KL
Schnitte 3-1-1, 3-4-5, 4-5-1
Transversalschnitte durch die Pars anterior. Der Processus alaris superior besitzt einen dorsalen
(0) und einen ventralen (@) Processus posterior.
© = rostrale Schleimhautfalte
Malfistab: 1 mm
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Abb. 63 a-b: Cricetus cricetus, 42 mm SSL, 20 mm KL
Schnitte 2-1-3, 7-2-4
Transversalschnitte durch die Pars anterior der Regio ethmoidalis. Der Processus alaris superior
besitzt einen dorsalen (@) und einen ventralen (@) Processus posterior.
© = Fissur zwischen Atrioturbinale und Paries nasi
Malfistab: 1 mm
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Abb. 64: Mesocricetus auratus, Stadium 2, 29 mm SSL, 15 mm KL
Schnitt 5-2-4
Transversalschnitt durch die Pars anterior auf Hohe des Processus posterior der Lamina
transversalis anterior (@).
@® = Fissur zwischen Nasoturbinale und Paries nasi
Malfstab: 1 mm
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Abb. 65: Mesocricetus auratus, Stadium 6, 72 mm KRL, 28 mm KL

Schnitt 6-1-2
Transversalschnitt durch die Pars anterior auf Hohe des Processus lateralis anterior. Dessen
Processus anterior ist rostral prominent ausgehohlt (@). Zwischen Atrioturbinale und Paries
nasi tritt eine Fissur auf (@).
Malfstab: 1 mm
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Abb. 66: Phodopus sungorus, 25 mm SSL, 11,5 mm KL

Schnitt 2-2-6
Transversalschnitt durch die Pars anterior auf Hohe der Fenestra internasalis anterior. Die Ala
des Processus alaris superior ist sehr kurz. Die Radix des Processus alaris superior als Crista am
Paries nasi nach vorne verlangert (©).
Malstab: 1 mm



fia

mat

a) 2-3-5
dgnl tn (5)
gnl
sn
at
dgni
dnl
pas
b) 3-2-3

Abb. 67 a-b: Lemmus lemmus, 30 mm SSL, 14 mm KL

Schnitte 2-3-5, 3-2-3
Transversalschnitte durch die Pars anterior auf Hohe der Fenestra internasalis anterior und des
Processsus alaris superior. Dieser besitzt einen dorsalen (@) und einen ventralen (@) Processus
posterior.
© = Fissur im Paries nasi, @ = vordere Schleimhautfalte,® = hintere Schleimhautfalte
Mafistab: 0,5 mm
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Abb. 68: Lemmus lemmus, 30 mm SSL, 14 mm KL
Schnitt 5-4-3

Transversalschnitt durch die Pars anterior auf Hohe der Incisura atriomaxilloturbinalis. Zwi-
schen Nasoturbinale und Paries nasi existiert eine Fissur (@).
Mafstab: 1 mm
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Abb. 69: Microtus californicus, 20 mm SSL, ca. 10,5 KL
Schnitt 2-2-6
Transversalschnitt durch die Pars anterior auf Hohe des Processus alaris superior, der im Be-
reich der Radix eine prominente Crista lateralis besitzt (@).
Malfstab: 1 mm
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Abb. 70 a-b: Meriones unguiculatus, 28 mm SSL, 14,5 mm KL

Schnitte 1-3-4, 2-2-1
Transversalschnitte durch die Pars anterior im Bereich der Apertura nasi externa bzw. etwas
caudal von dieser. Der Processus lateralis ventralis fehlt. Der Processus alaris superior weist
eine eigentiimliche dorsale Lamelle auf (©).
@® = rostrale Verlangerung der Radix processus alaris superior
Malfistab: 1 mm
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Abb. 71 a-b: Meriones unguiculatus, 28 mm SSL, 14,5 mm KL

Schnitte 2-2-5, 2-4-2
Transversalschnitte durch die Pars anterior auf Hohe der Radix des Processus alaris superior.
Der Processus lateralis ventralis fehlt. Der Processus anterior des Processus alaris superior wird
medial von einem Kanal, der rostral unter der dorsalen Lamelle beginnt, perforiert (@).
® = Fissur zwischen Margino- und Atrioturbinale
Malfistab: 1 mm
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Abb. 72: Meriones unguiculatus, 28 mm SSL, 14,5 mm KL
Schnitt 4-3-4
Transversalschnitt durch die Pars anterior auf Hohe des Processus posterior der Lamina
transversalis anterior (@).
MafBstab: 1 mm
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Abb. 73: Meriones unguiculatus, 28 mm SSL, 14,5 mm KL

Schnitt 15-4-5
Transversalschnitt durch die Regio ethmoidalis im Bereich der Cupula nasi posterior .
Malfistab: 1 mm
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Abb. 74: Rhabdomys pumilio, 20 mm SSL, 11 mm KL
Schnitt 2-2-6
Transversalschnitt durch die Pars anterior auf Hohe des Processus alaris superior. Der Processus

cupularis ragt hakenférmig nach caudal (@). Im Paries nasi tritt eine kurze Fissur auf ().
Malfistab: 1 mm
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Abb. 75 a-b: Acomys spec., Stadium 1, 36 mm SSL, 20 mm KL
Schnitte 4-3-4, 4-5-5
Transversalschnitte durch die Cupula nasi anterior. Die Area internarica stellt einen tiefen Sulcus
dar. Ventral am Umschlag der Cartilago cupularis tritt eine Crista auf (@).
MafBstab: 1 mm



Abb. 76: Acomys spec., Stadium 1, 36 mm SSL, 20 mm KL

Schnitt 7-1-3
Transversalschnitt durch Pars anterior der Regio ethmoidalis. Der Processus alaris superior be-
sitzt einen Processus posterior dorsalis ([]). Atrioturbinale und Paries nasi sind durch eine Fis-
sur getrennt ([J).
Malfistab: 1 mm
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Abb. 77: Acomys spec., Stadium 1, 36 mm SSL, 20 mm KL

Schnitt 10-5-3
Transversalschnitt durch das caudale Ende der Lamina transversalis anterior. Der Paries nasi ist
grofBtenteils resorbiert.
Die Glandula nasi infraseptalis besitzt beiderseits zwei Ausfiihrgiange (LJ). Das Septum nasi ist
stark verdiinnt (L).
Malfstab: 1 mm
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Abb. 78: Acomys spec., Stadium 2, 45 mm KRL, 22 mm KL
Schnitt 4-3-5
Transversalschnitt durch die Pars anterior auf Hohe des Processus alaris superior. Der Paries
nasi ist stellenweise resorbiert und vom Atrioturbinale durch eine Fissur getrennt ([]). Der
Processus alaris superior besitzt eine prominente Crista lateralis (@).
© = rostrale Abgliederungsfurche
O = rostrale Schleimhautfalte
Malfistab: 1 mm
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Abb. 79: Dendromus kivu, 35 mm SSL, 19 mm KL

Schnitt 15-3-3
Transversalschnitt durch die Pars posterior im Bereich des Ethmoturbinale 2. An diesem ist
distal bereits ein verkndcherter Anteil erkennbar. Die Lamina transversalis ist lateral mit einem
verkndcherten Processus anterior nach vorne verlédngert (@). Am Dorsalrand des Septum nasi
befindet sich ein Foramen fiir den Durchtritt einer Arterie (@). Am Ethmoturbinale 2 entwickelt
sich eine mediale Crista, die zu einem Epiturbinale auswéchst (©).
Malfistab: 1 mm
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Abb. 80 a-b: Lophuromys sikapusi, SSL unbekannt, ca. 10,9 mm KL

Schnitte 6-4-3, 7-1-4
Transversalschnitte durch die Pars anterior im Bereich der Lamina infraconchalis. Diese weist
rostral eine laterale Lamelle auf (@). @ = Fissur zwischen Nasoturbinale und Paries nasi, © =
lateraler Sulcus am Ansatz des Nasoturbinale, @ = Uberlappung der vorderen und hinteren
Spange des ,,outer bar*
Malfistab: 1 mm
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Abb. 81 a-b: Lophuromys sikapusi, SSL unbekannt, ca. 10,9 mm KL

Schnitte 7-5-4, 8-3-5
Transversalschnitte durch die Pars anterior im Bereich der Lamina infraconchalis. Diese um-
greift den Ductus nasolacrimalis von medial. Vom Nasoturbinale trennt sich caudal ein dorsaler
Schenkel ab (@).
Malfistab: 1 mm
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Abb. 82 a-c: Jaculus jaculus, 29 mm SSL, 14 mm KL

Schnitte 1-3-3, 1-3-5, 3-3-2
Transversalschnitte durch die Cupula nasi anterior und auf Hohe der Radix processus alaris
superior. An der lateralen Lamelle der Cartilago cupularis ragt ein Fortsatz nach caudal (©).
® = ventrale Schleimhautfalte im Vestibulum nasi
MafBstab: 1 mm



dgnl nt

gnl

pn

dnl

a) 3-4-3

st

dnl

b) 5-2-2

Abb. 83 a-b: Jaculus jaculus, 29 mm SSL, 14 mm KL
Schnitte 3-4-3, 5-2-2
Transversalschnitte durch die vordere Pars anterior. Zwischen Atrioturbinale und Paries nasi
existiert eine Fissur (©).
Mafistab: 1 mm
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Abb. 84 a-b: Jaculus jaculus, 29 mm SSL, 14 mm KL
Schnitte 5-3-1, 6-1-1
Transversalschnitte durch die Pars anterior caudal der Lamina transversalis anterior.
© = Verbindungsknorpel zwischen Lamina transversalis anterior und Cartilago paraseptalis
Malstab: 1 mm
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Abb. 85: Jaculus jaculus, 29 mm SSL, 14 mm KL

Schnitt 8-3-3
Transversalschnitt durch die hintere Pars anterior im Bereich des Processus anterior der Lamina
infraconchalis (@). Die Cartilago paraseptalis besitzt lateral einen rinnenférmigen Processus
(@), der die ventrale Epithelfalte stiitzt und als Cartilago ductus nasopalatini gedeutet werden
kann. Das Nasoturbinale wird von der Nasenkapsel durch eine Fissur getrennt (©). Der
Pariesumschlag ist zu einer Crista verdickt (@).
Malfstab: 1 mm
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Abb. 86: Jaculus jaculus, 29 mm SSL, 14 mm KL
Schnitt 15-2-1
Transversalschnitt durch die hintere Regio ethmoidalis rostral des Foramen infraorbitale. Die
Pars posterior des Ethmoturbinale 1 ist stark reduziert.
MafBstab: 1 mm
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Abb. 87 a-b: Dipodomys heermanni, 32 mm SSL, 15 mm KL

Schnitte 3-2-4, 3-4-4
Transversalschnitte durch die Pars anterior auf Hohe der dulleren Nasenoffnung bzw. etwas
weiter caudal. Die vordere Abgliederungsfurche ist sehr deutlich entwickelt (@). Das
Atrioturbinale wird durch eine Fissur vom Paries nasi getrennt ().
© = Absatz zwischen Tectum und Paries nasi
Malfistab: 1 mm



at
dnl
a) 4-3-3
gnm SS

© dgnl
nt m|
gnl pn
© st

dnl

b) 6-5-4

Abb. 88 a-b: Dipodomys heermanni, 32 mm SSL, 15 mm KL
Schnitte 4-3-3, 6-5-4

Transversalschnitte durch die Regio ethmoidalis rostral der Lamina transversalis anterior und
durch die Pars posterior derselben. Am Paries nasi befindet sich eine deutliche Crista (@). Der
Processus alaris superior endet mit einem Processus posterior dorsalis (@). © = Crista, die sich
zu Maxilloturbinale erhebt, @ = Crista, die Atrioturbinale und lateralen Rand des Processus
posterior der Lamina transversalis anterior verbindet, ® = Sulcus am Ansatz des Nasoturbinale
Malistab: 1 mm
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Abb. 89 a-b: Dipodomys heermanni, 32 mm SSL, 15 mm KL

Schnitte 7-2-1, 7-4-2
Transversalschnitte caudal der Lamina transversalis anterior. Diese besitzt einen Processus
posterior, der zundchst mit dem Septum nasi verbunden ist (@). Das Maxilloturbinale beginnt
rostral mit einem Processus anterior (@). Das Septum nasi ist iber dem Septoturbinale stark
verdiinnt (©).
O = Sulcus am Ansatz des Nasoturbinale, ©® = verdickter Pariesumschlag
MafBstab: 1 mm
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Abb. 90: Dipodomys heermanni, 32 mm SSL, 15 mm KL
Schnitt 21-2-3
Transversalschnitt durch die Infraorbitalregion. Der Processus paranasalis stiitzt das Lacrimale.
Detaildarstellung.
MafBstab: 1 mm
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Abb. 91 a-b: Thomomys spec., 36 mm SSL, ca. 13,2 mm KL
Schnitte 6-2-2, 7-2-1

Transversalschnitte durch die Pars anterior rostral der Lamina transversalis anterior im Be-
reich der Radix processus alaris superior. Vor dieser liegt im Paries nasi eine Fissur (@). Die

Radix endet mit zwei Cristae am Paries nasi (@).

© = Resorptionszone, in die das Nasale einwéchst

® = mimische Muskulatur, die am Processus lateralis ventralis inseriert
Malfstab: 1 mm
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Abb. 92 a-b: Thomomys spec., 36 mm SSL, ca. 13,2 mm KL

Schnitte 9-1-3, 10-2-3
Transversalschnitte durch die Pars anterior auf Hohe der Lamina transversalis anterior und de-
ren Processus posterior (@). Dieser ist mit dem Septum nasi fusioniert. Dem Septum nasi liegt
in Form eines Septoturbinale jederseits Knorpelmaterial auf (@).

© = Sulcus am Ansatz des Nasoturbinale, @ = verdickter Pariesumschlag
MafBstab: 1 mm
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Abb. 93: Thomomys spec., 36 mm SSL, ca. 13,2 mm KL

Schnitt 11-1-2
Transversalschnitt durch die rostrale Cartilago paraseptalis. Das dem Septum nasi aufgelagerte
Knorpelmaterial beginnt sich allmdhlich vom Septum nasi zu isolieren (@). Dem Ansatz des
Nasoturbinale an der Seitenwand entspricht auf der AuBlenseite ein Sulcus (@).
MafBstab: 1 mm
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Abb. 94 a-b: Thomomys spec., 36 mm SSL, ca. 13,2 mm KL
Schnitte 23-4-4, 28-2-4
Transversalschnitte durch die Infraorbitalregion. Detailabbildungen. Die linke &ufere Backen-
tasche (@) ist angeschnitten.
MafBstab: 1 mm
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Abb. 95 a-c:Transversale Detailansichten im Bereich des ,,outer bar*“. Abbildungen um 90°
gegen den Uhrzeigersinn gedreht.

a) Dipodomys heermanni, 32 mm SSL, 15 mm KL

b) Thomomys spec., 36 mm SSL, ca. 13,2 mm KL

¢) Jaculus jaculus, 29 mm SSL, 14 mm KL

Malstab: 1 mm
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Abb. 96 a-b:Transversale Detailansichten im Bereich des ,,outer bar“. Abbildungen um 90°
gegen den Uhrzeigersinn gedreht.

a) Peromyscus maniculatus, Stadium 2, 21 mm SSL, 11,5 mm KL

b) Meriones unguiculatus, 28 mm SSL, 14,5 mm KL

Malstab: 1 mm





