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Die allgemeine biologische Bedeutung
der Cerebralisations-Studien

Yon Adolf Portmann, Basel

Wer auflirgend ¢inem biologischen Arbeitsfelde Tierformen als Objekte
seiner Forschung beniitzt, rechnet dabei mit stillschweigend angenom-
menen Voraussetzungen, sei es die systematische Einordnung einer Art,
die Kenntnis der Lebensweise oder der geographischen Verbreitung. Zu
diesen Voraussetzungen gehdrt auch das Wissen um die Differenzierungs-
hohe einer Lebensform. Der Physiologe und der Genetiker sprechen von
whéheren» und «niederen» Graden der Organisation, und sie rechnen
damit, daf} der Zoologe iiber diese Fragen der Ranghohe sicheren Be-
scheid weil}.

Die genaue Bestimmung dieser Differenzierungshohe ist cine kompli-
zierte Aufgabe und eine ihrer wichtigsten Komponenten ist die Exfassung
des Ausbildungsgrades der héchsten Nervenzentren, die Bestimmung
der Cerebralisation einer Art. Wir berichten im folgenden iiber eine
Methode quantitativer Bestimmung der Cerebralisation bei Wirbeltieren,
die in den letzten Jahren in der Basler Zoologischen Anstalt fiir Vogel
und Siduger ausgearbeitet worden ist. Sie dient der biologischen Grund-
lagenforschung und ist eine unerldBliche Bedingung jeder Erbrterung
der Evolutionsfragen.

Seit Cuvier wissen wir, daf} die einfache Proportion von Hirn- und
Koérpergewicht keinen Aufschlufl iiber die Differenzierungshhe eines
Wirbeltiers geben kann. Seither sind viele Versuche unternommen wor-
den, um die GesetzmiBigkeiten des Verhiltnisses von Korper- und Hirn-
grifle zu erfassen. Am weitesten ist wohl das Unternechmen von E. Dubois
(1897) bekannt geworden, der, auf den Arbeiten von Snell, Brandt u. a.
aufbauend, das Tlirngewicht als eine exponentielle Funktion des Kérper-
gewichts dargestellt hat.

In seicer Gleichung

=
bedeutet e das Hirngewicht, s das Korpergewicht, r den Relations-
exponenten und ¢ den Cerebralisationsfaktor, der AufschluB} iiber die
zentralnervise Differenzierungshihe geben soll. Dubois glaubte, em-
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pirisch nachgewiesen zu haben, dall der Relationsexponent, den er fir
Sauger mit 0,56 angab, fiir diese Tiergruppe eine Konstante sei. Lapicque
(1907) war der Auffassung, die Gultigkeit dieser Konstante auch fiir die
Végel nachgewiesen zu haben. Es ist mir gelungen, in ausgedehnten
Untersuchungen (seit 1942, publiziert 1946) fir Vigel nachzuweisen,
dall dieser Exponent nicht konstant ist, und dall die Annahme von
Dubois und Lapicque auf einem zu kleinen Material beruhte. Frl. Wirz
hat 1950 in unserem Laboratorium dasselbe fiir Séuger gezeigt. Unab-
hiingig von uns ist der Nachweis fiir dic Ungiiltigkeit von Dubeis® An-
nahme in London von Shell (1947) gefiihrt worden. Damit fallen auch
alle die Folgerungen dahin, die aus Dubois’ Berechnungen gezogen worden
gind, einmal die von thm selbst und von Lapicque ermittelten Cerebrali-
sations- oder Cephalisationsfaktoren. die ein Mali der Organisationshihe
zu bieten versprachen, ferner die Angaben iiber Cephalisationsspriinge,
die den Evolutlionsvergang darstellen sollten.

Wir haben seit 1942 einen neuen Weg beschritten, um zu einem Mal}
tiir die Cerebralisation zu gelangen. Wir gingen aus von der bereits von
vielen Neurologen durchgefithrten Sonderung des Gehirns in Elementar-
apparat und hdhere Integrationszentren, Diese Gliederung wurde zua
einer praktischen Sonderung der Hirnteile ausgebaut, die auf Vogel und
Sauger angewendet worden ist. Als Mal} fiir den Entwicklungsgrad der
Integrationsorte dient nicht der eigene Elementarapparat eines jeden
Gehirns. Dieser Apparat, den wir als « Stammrest» bezeichnen, ist in den
verschiedenen Gruppen einer eigenen Evolution unterworfen: er ist bei
gleicher Korpergrofie bei verschieden differenzierten Arten verschieden
grol}. Durch ausgedehnte Messungen bestimmten wir fiir Vigel wie
Sauger jeweils die Gruppe, die den niedrigsten Wert fir den Elementar-
apparat aufweist. Die Beziehung Korpergrifie-Stammrest folgt einer
einfachen Allometrieregel. Es laflt sich damit fir jede KorpergroBe der
niedrigste Wert des Stammrestes ermitteln — bei Vigeln findet er sich
in der Gruppe der Hithner, unter den Sdugern zeigen ihn die Insectivora.

Dieser niedrigste Wert — die Grundzahl — liefert fiir jedes Korper-
gewicht die Mafeinheit fur die Messung der Integrationsorte. Wir er-
halten so Indices, die bei Siugern das Neopallium, das Riechhirn, das
Kleinhirn und den Stammrest betreffen, bei Vogeln die Hemisphiiren,
die optischen Zentren (== Mittelhirn), das Kleinhirn und den Stamm-
rest. Die Tab. 1 und 2 bicten eine Ubersicht iiber die Indices, die sich fiir
die hichsten Integrationsoite ergeben: fiir das Neeopallinm bei Sdugern,
fir die Hemisphéiren bei Vigeln und einigen Reptilien. Die exakten
Werte, welche die Indexmethode liefert, kénnen durch keine morpho-
logische Untersuchung des Gehirns ersetzt werden. Weder die Gestaltung
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Tabelle 1

Indices des Neopalliums (zusammengestellt aus K, Wirz 1950)

Soricidae (.76 ‘ ‘
Erinaceidae 0,77

|
Microchiroptera 1.13 | :
Cricetidae 1,80 I |

Muridae 1,92 _
Sciuridae 5.23 : |
Hystricidae 7.25 f !
Dasypus 12,82 | i.

Mustelidae [ 138
Canidae 16,7
Felidae 18,4
Ursidae 23.3

Tragulidae 12
Suidae 14
Cervinae 28.2
Bovidae 20.1
Giraffidae ! 29.5
Procavia #.51 | |
Elephas | . |T0.0
Tapirus 12.6 | |
Equidae i _: | 32,

£3
-

Prosimia
Cercopithecidae
Ponginae

|

|

i | 38,3
' ' 49,0
‘ ‘ 170,0

omo

Tabelle 2
Hemisphiren-Indices bei Vigeln und Reptilien (bei Vigeln Mittelwerte fiir Gruppen)

1 4 8 12 16

Psittaci | | - 14,95
Striges , i 1:4.53
Corvidae [ ! 14.60
Piei | t 2.53
Paridae 8,06

Sphenisci 9,31

Steganopodes 0.71
Accipitres 84,52
Gressores
Anseres

Struthiones
(aznarii

Ralli
Larao-Limicolae
Columbae

Galli

fuia i R e )

S o L
— N e b =] OO

o

s 0o
A
&3 ro

Lacerta agilis 1.0 | l
Tropidonotus natrix Lo |
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des Vogelhirns noch die des Gehirns der Siauger liBt auch nur entfernt
die groBen Unterschiede in der Entwicklung von Hemisphiren oder
Neopallium vermuten, welche die Indices uns aufdecken.

Wir diirfen vom Index nicht mehr erwarten. als er geben kann: er
gibt uns Auskunft iiber die Masse eines Integrationsortes im Vergleich
zu der fiir ein bestimmtes Korpergewicht tvpischen Masse eines einfacher
organisierten Teiles des Hirnstammes. Auf keinen Fall diirfen wir solche
Indices als Mald fiir komplexe Qualititen. wie Intelligenz, Instinkt-
organisation, psychische Differenzierung, auffassen. Wohl bringen sie
auch diese Qualitiiten zum Ausdruck, zudem aber auch die vielen uns
noch wenig bekannten physiologischen Leistungen der einzelnen Hirn-
teile, welche gerade bet Warmblittern so wichtig sind,

Dal} wir fiir ein Gehirn mehrere Indices, und zwar fiir funktionell sehr
verschiedenwertige Teile bestimmen konnen, erlaubt die Aufstellung
von Indexgruppen., und damit einen viel intensiveren Vergleich der
Cerebralisation, als es bisher méglich gewesen ist. Durch die Index-
gruppen lassen sich besonders deutlich die Evolutionsstufen charakteri-
sieren. Wir stellen in Tab. 3 einige derartige Beispiele zusammen.

Tabelle 3
Indexgruppen fiir Viigel

Stammmrest | Mittelhirn Kleinhirn } Hemisphire
Jynx torquilla 1.21 0,82 .86 | 4,625
Dryobates medius 1.56 1.0:¢ 1.63 ‘ 11.04
Muscicapa striata 1,13 0,84 0.97 I 4,24
Parus major 1,44 | [l i 1,00 ' 8,02
Larus ridibundus i 1.42 1.25 .70 | 5.36
Fratercula artica grabae - 2.03 1.15 2,48 i 707

Ahnliches leisten die Indexgruppen fiir die Charakteristik von Typen
wie die Tag- und Nachtraubvigel, die sich beide durch hohe Augen-
organisation und -grifle auszeichnen. Die Indices sprechen deutlich von
der vollig verschiedenen zentralen Organisation:

Stamrmrest Mittelhirn Kleinhirn Hemisphiire
Accipiter nisus 1.86 1.49 1,64 340
Asio otus , 2.48 0.86 : Ll 14,22

Bei dhnlicher Kleinhirnmasse sind die Anteile des Stammrestes bei
den zwei Gruppen auffillig verschieden, auflerdem ist der Kontrast der
Mittelhirnindices und der der Hemisphiiren in seinem Antagonismus
aufschlufireich.
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Tabelle 4
Indexgruppen fiir Sauger (Mittel fiir Gruppen nach K, Wirs 1950)

Neopallium-1.| Riechhirn-1. | Cerebral-I. | Stammrest-I.

Nager Muridae 1.02 0.638 .61 1.28
Cavividea 7.00 1.28 172 2,95

Haszen Oryetolagus 1.60 0.77 1.29 2.82
Lepus 5.10 0.81 1.51 2,67
Subungulata Procavia 8.3 1.58 1,74 2.82
Flephas 70,0 1.36 30,20 09,95
Unpaarhufer Tapiridae 12,6 1.82 2.02 3.20
Equidae 32.3 1.65 3.54 6.82

Paarhufer  Suidae 14.1 1.15 2.34 3.44
Cervinae 28.2 2.30 1,00 .26

Die Beispiele fiir Siuger (Tab. 4) zeigen eindriicklich, wie verschiedenes
Niveau der Differenzierung wir vergleichen, wenn wir Ratten und Meer-
schweinchen nebeneinander verwenden; die Indices filr Kaninchen und
Hasen machen auf einen wenig beachteten Unterschied aufmerksam und
belegen die Méglichkeiten der feinerem Nuancierung von Differenzie-
rungsstufen, die sich durch Indexgruppen ergeben.

Dic Bedeutung des Riechhirnanteils der Siduger laBt sich drastisch
demonstriercn, wenn der Index des Riechhirnes in 9, des Neopallium-
indexes ausgedriickt wird ; die Tab. 5 bietet so eine erwiinschte Prizision
fiir die bei Saugern so wichtige Unterscheidung von archaischen makros-
matischen und evoluierten mikrosmatischen Typen.

Der Igel zeigt das Extrem der bisher untersuchten makrosmatischen

Tabelle 5
Riechhirnindex in 9, des Neopalliumindexes (nach K. Wirz 1950)

iiber 1010 20 15 10 3 1 unter 1

Erinaceidae 2340
Talpidae 123.0

Dasypus 135.0

Muridae 32.8
Cavioidae 18,2

Hyaenidae 14.0
Canidae 10,
Felidae 3

Procavia 18.6
Elephas 1.3

Tapirus 14,4
Equus | 5.1
Cercopithecidae | 0,59
Ponginae 0,08
Homo 0n.29
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S#uger, das andere Extrem, das vom Schimpansen (nicht vom Menschen !)
reprisentiert wird, diirfte bei einer ponderalen Analyse des Cetaceenhirns
noch ubertroffen werden.

Besonders aufschluBreich ist der Vergleich der Hemisphirenindices
bei verschiedener Korpergrofie, den wir bei Végeln durchgefithrt haben.
Wihrend in einzelnen Gruppen diese Indices bei verschiedener Kirper-
masse einander nahe bleiben (z. B. bei Enten und Raubviégeln), so stei-
gen sie bei andern in sehr verschiedenem Male an. Wiihlen wir je 2 Ver-
treter mit verschiedenem Korpergewicht, die derselben Ordnung ange-
hiren, so inden wir fiir Yogel folgende Extreme (Tab. 6):

Tabelle 6
I N Karpergewicht Index l.‘{['-l‘
B ey Hemisphiren
Entenvigel Anas erecea 300 2T
Cvgnusz olor L1 000 5,16
Raubvigel Faleo tinnuneulus 230 u,24
Aquila chrysaetos 3300 8.64
Hiihner Coturnix coturnix 85 2.36
Pavo eristatus -. 3 500 3.74
Rallen Porzana porzana ; 80 3,488
Porphyrio porphyrio ! 500 7.86
Reiher Ixobrychus minutus 136 1,52
Leptoptilus crumeniferns 6 200 14,22
Ruderfiier Phalocrocorax carbo 2 200 7,08
Pelecanus onocrotalus O 000 12,07
Papageien Melopsittacus undulatus 37 740
Ara ararauna a50 28.02

Evolution der Kérpergrille bedeutet also bei den einzelnen Gruppen
etwas sehr verschiedenes hinsichtlich der Hemisphiirenausbildung. Im
einen Fall vergréflern sich die Hemisphéren proportional dem gesteiger-
ten Gewicht (Enten, Raubvigel), in andern Gruppen (so im Extrem
bei Rallen, Ruderfiilern, Papageien) wird die Hemisphirengrofle bei
zunehmender Korpergriofle weit iiber den Wert hinaus erhdht, der bei
volliger Entsprechung gentigen miilite. Die Siuger zeigen Entsprechen-
des: das Gehirn der Marder z. B. nimmt mit steigendem Korpergewicht
sehr viel mehr zu als etwa das gleich grofier Nager, z. B. von verschie-
denen Arten der Eichhérnchen:

‘ Kﬁrpcrgcwicht‘ Hirngewicht

Hermelin 330 5.9
Europiisches Eichhirnchen As0 6.2
Fdelmarder 1600 21
Javahornchen 1400 12
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Die Bedeutung dieser Steigerung kennen wir noch nicht; doch mahnen
uns die Indexwerte eindriicklich daran. dal} die Grilenzunahme des
Gehirns noch eine Reihe ungeléster Probleme aufgibt. Die Indexmethode
erlaubt uns aber auch, diese Probleme priziser zu stellen und die fiir ihre
Beantwortung geeigneten Gruppen zu finden.

Wir haben jungst (1951) auf einen weiteren Problemkreis hingewiesen.,
der durch die exaktere Bestimmung der Cerebralisation geklirt wird:
es ist die umstrittene Zuordnung der Ontogenesetvpen zum allgemeinen
Differenzierungsgrad, eine Beziehung, die fiir unsere Vorstellungen uber
die Evolution der Gruppen bedeutungsvoll ist. Hier sei nur das allge-
meine Ergebnis kurz skizziert:

Bei Beginn unserer Cerebralisationsstudien hatten wir bereits den
Nachweis erbracht (Portmann 1939), dal} die zwei typischen Jugend-
formen der Warmbliiter, Nestfliichter und Nesthocker, in den verschie-
denen Klassen der Warmbliiter ganz verschiedene morphologische
Wertigkeit besitzen: bei Vogeln ist der reptilienartige Nestfluchter die
urspriingliche. der Nesthocker die evoluierte Jugendgestalt: bei Siugern
ist es umgekehrt. Diese Zusammenhinge sind friher ausfithrlich dar-
gestellt worden. Die Tab. 7 stellt die Verhiltnisse fur alle Ammniota
nochmals zusammen.

Siuger B Nestflichter
A Nesthocker

Vigel B Nesthocker
A Nestfliichter

Reptilien Primiirer Nestfliichter l Evolutionsrichtung

Wir vergleichen die Indices des jeweils wichtigsten Integrationsortes,
des Neopalliums bei Sdugern und der Hemisphiren bei Vogeln, mit den
typischen Ontogenesezustiinden und finden, dal} in beiden Gruppen die
Arten mit hischsten Indices den Ontogenesezustand B aufweisen: Nest-
hocker bei Vigeln, Nestfliichter bei Saugern (wir sehen vom Menschen ab),
in beiden Gruppen aber treten beiniedrigem Indexwert beide Ontogenese-
typen nebeneinander auf.

Diese Tatsachen lassen nur einen Schlufl zu: Bei Vigeln wie bei
Siugern ist auf niedrigen Cerebralisationsstufen bereits die Evolution
vom archaischen zum héoheren Ontogenesetypus vollzogen worden.
Anders gefafit: die Evolution der Ontogeneseform geht bei Warmbliitern
der hoheren Cerebralisation voraus. Diese Regel der evolutiven Prizedenz
der Ontogenese ist fiir ein gesamtes Bild der Gruppenevolution sehr
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wichtig, macht sie doch wahrscheinlich, dal} die hSheren Ontogenese-
typen eine der Voraussetzungen fiir die héchsten Stufen der cerebralen
Evolution darstellen. Diese Feststellung, die esst durch die Index-
methoden cinen gréfleren Grad der Sicherheit erlangt, geht Hand in
Hand mit der neuerdings von paldontologischer Seite hervorgehobenen
Tatsache, daB} auch die allgemeine Evolution der dulleren Korpergestalt
und der Kérpergrofle jeweils in jeder Warmbliittergruppe der hiheren
Cerebralization vorausgehen (7. Edinger, 1950).

Die Indexmethoden fir die exaktere Bestimmung der Cerebralisation
ermoglichen schon in ihrer jetzigen Form einen priziseren Vergleich von
verwandten Arten hinsichtlich der Differenzierungshihe. Sie bieten so
eine wichtige Grundlage fir die Erorterung der Ilvolutionsprobleme.
Wir sind uns dariiber klar, daB diese Methoden sich der Sonderart des
Nervensystems der cinzelnen Gruppen anpassen miissen und dal} jede
schematische Ubertragung gefihrlich wire.

Dieses Abstimmen unserer Methoden auf die Eigenart anderer Grup-
pen ist im Gange. Bereits sind erste Schritte zur Untersuchung der
Arthropoden getan. und schon seit zwei Jahren sind Arbeiten im Gange,
die dasselbe fur Mollusken leisten sollen. Erst vor wenigen Monaten sind
auch die einleitenden Vorarbeiten begonnen worden, die zur quantita-
tiven Erfassung der Hirnzentren bei Cephalopoden fihren sollen. Die
Cerebralisationsstudien bilden eine Basis fiir die vergleichende Physio-
logie und Psychologie, fiir die Evolutionsforschung wie fiir die Genetik.
Sie diirfen als ein wichtiges Glied biologischer Grundlagenforschung
aufgefaBBt werden.

Zusammenfassung

Es wird fiir Vogel und Siuger eine Bestimmung von Indices dargestellt,
welche eine giinstigere Repriasentation des Cerebralisationsgrades ergibt
als die weitverbreitete Methode von K. Dubeis. Diese neuen Indices
beruhen auf dem Massenvergleich der Integrationsorte mit einem als
Einheit dienenden Elementarapparat, der cinem Teil des Hirnstammes
entspricht. Die Indexgruppen, die so fiir jede Art gebildet werden. er-
lauben eine gute Nuancierung der Cerebralisation. Es wird der Nachweis
erbracht, dal} die Grolenzunahme der hiheren Integrationsorte bei den
verschiedenen Gruppen der Warmbliiter in verschiedenen Proportionen
vor sich geht. Der Vergleich der Ontogenesetypen mit dem Grad der
Cerebralisation zeigt fiir Vogel und Siauger die evolutive Prizedenz des
Ontogenesetypus: zuerst bildet sich die besondere Ontogenese der
héheren Gruppe, erst nachher folgt die Cerebralisation.
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Résumeé

Présentation d’une méthode de détermination de 'indice de cérébrali-
sation chez 'oiscau et le mammifére, qui donne une idée plus juste du degré
de cérébralisation que la méthode généralement employée de E. Dubois.
Ces nouveaux indices sont calculés en comparant la masse des lieux
d’intégration a celle d’un systéme élémentaire pris comme unité, ce dernier
correspondant a un fragment du tronc cérébral. Les séries d'indices, qui
peuvent étre calculés pour chaque espéce animale, permettent de nuancer
trés finement le degré de cérébralisation. On a pu prouver ainsi que
Iaugmentation volumétrique des points d’intégration supérieurs dans
les diverses espéces d’animaux 4 sang chaud se fait selon des proportions
différentes bien déterminées. En comparant les types ontogéniques avee
le degré de cérébralisation chez 'oiseau et le mammifére, on peut observer
d’abord I'évelution du type ontogénique: le type ontogénique supérieur
précede toujours le développement de la cérébralisation.

Riassunio

L autore descrive una propria determinazione di indici per gli uccelli
ed i mammiferi, la quale permette una migliore rappresentazione del
crado di cerebralizzazione che non il comune metodo di E. Dubois.
I nuovi indici sono determinati in base al confronto della massa dei
punti di integrazione con ¢uella di un’apparate clementare rappresen-
tante 1'unita, il quale corrisponde ad una parte del tronco cerebrale.

I gruppi di indici cosi determinati per ogni specie, permettono una
determinazione migliore del grado di cerebralizzazione. L’autore prova
che l'aumento volumetrico dei punti superiori di intregrazione nei
singoli gruppi di mammiferi si svolge in proporzioni diverse. Il confronto
dei tipi di ontogenesi con il grado di cerebralizzazione mostra per ghi
uccelli ed 1 mammiferi una precedenza evolutiva del tipo di ontogenesi:
in primo luogo =i sviluppa I'ontogenesi particolare dei gruppi superiori
e solo dopo ne segue la cerebralizzazione,

Summary

A method of determination of indices for birds and mammals is shown
which gives a better representation of the degree of cerebralisation than
the much used method of E. Dubois. These new indices depend on a
comparison of the mass of the integration regions with that of an elemen-
tary apparatus which serves as a unit, corresponding to a part of the
brain stem. The index groups, which are thus made for every type, make
it possible to distinguish nuances of cerebralisation. Proof is given that

1% Bull. schweiz. Aknd. med, Wiss.. 19572 261



the increase in size of the higher integration regions in the different
groups of the warmblooded animals occurs in different proportions. The
comparison of ontogenetic types with the degree of cerebralisation shows,
for birds and mammals, an evolutive precedence of the ontogenetic
types: first the particular ontogenesis of the higher groups is built up,
and only after that follows the cerebralisation.

Dubois, E.;: Bull, Soc, Anthrop, Paris 1897, 4, 8, — Edinger, T'.; Experientia 6, 7 (1950),
— Lapicque, L.: Bull, Soc, Anthrop, Paris 1907, 5, 8. - Portmann, A.;: Rev, Suisse de
Zool, 1939, 46, — Portmann, A.; Alanda 1946/47, 14 u. 15. — Portmann. A.: Rev. Suisse
de Zool. 1951, 58. — Sholl, D.: Proc. R. Soc. B. 135 (1948). - Wirz, K.: Acta Ana-
tomica 1950, 9, 172,
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