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ABSTRACT

Distribution of red enamel on the teeth of Soricidae (Mammalia, Insectovira). — The
distribution of red, iron-containing enamel n the teeth of shrews (Soricidae) was inves-
tigated by optical and scanning electron microscopy in order to determine its function.
Transverse and longitudinal sections of crania with mandibles in occlusion demonstrate
that the red enamel in molars is restricted to corresponding wear facets (lingual side
of upper molars, buccal side of lower molars). The projecting, scissor-like cutting edges
produced by wear are composed of iron-containing enamel which wears away more
slowly than adjacent white enamel. Therefore, this red enamel must be more resistant
to abrasion and serves to prolong the usefullness of cutting edges. Finally, two alternative
hypotheses are proposed to explain the secondary loss of the red, iron-bearing enamel
in members of the Soricidae which lack this material.

EINLEITUNG

Der rote Zahnschmelz, der manchen Spitzmausarten eigen ist, wirft mannigfaltige
Fragen auf: Welche chemische Substanz verursacht die Firbung, was ist seine funk-
tionelle Bedeutung und welches seine taxonomische Relevanz?

Roter Zahnschmelz wird nach ScuMmIDT (1958, 1966) durch Eisenverbindungen
erzeugt und kommt bei vielen Wirbeltieren vor, so im Durodentin mancher Knochen-
fische, in den Zahnspitzen verschiedener Urodelen, im apikalen Bereich der Giftzihne
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von Schlangen und schliesslich bei Sdugern sehr auffillig im Schmelz vieler Nagerin-
cisiven. Nach MiLes (1963) und ScHmiIDT (1969) erklirt sich das rote Zahnpigment der
Spitzmiuse auf gleiche Weise. Der Eisennachweis wurde durch LUNT & NOBLE (1975)
fiir Sorex minutus, sowie durch DO1scH & v. KoENIGswALD (1978) fiir Sorex araneus,
Neomys fodiens und Blarina brevicauda erbracht.

Die wissenschaftlich abgesicherte funktionelle Deutung des eisenhaltigen Schmelzes |
bei Spitzmiusen steht noch aus. DOTSCH & v. KOENIGSWALD (1978) vermeiden in ihrer !

Arbeit eine funktionelle Hypothese. In Anlehnung an die Situation bei Nagerincisiven

ABB. 1.

Oberkiefer (von schrig unten) und Unterkiefer (Lateralansicht) von Sorex coronatus.
a) Sehr junges Tier, b) sehr altes Tier mit fortgeschrittener Abnutzung
und abgebrochenem oberen Inzisivus.

vermutete ich eine Resistenzerh6hung gegen Abrasion (VoGeL 1980). DotscH (1982)
steht dieser Interpretation skeptisch gegeniiber und héilt, nach umfangreichen Studien
am Kauapparat der Spitzmiuse, die roten Sorex-Zihne fiir weniger resistent als die

weissen Crocidura-Ziahne. Sie weist darauf hin (p. 443), dass gerade die roten Teile sehr :

stark der Abrasion zum Opfer fallen, weshalb der Eisengehalt in abgekauten Gebissen
sehr stark abnimmt (siche auch D61scu & v. KoENiGswaLD 1978). Abb. 1 zeigt diesen
drastischen Abrasioneffekt.

Diese widerspriichlichen Hypothesen und Beobachtungen verlangen im Prinzip
eine Abkldrung durch vergleichende Messungen der Schmelzresistenz gegen Abrasion
an roten und weissen Spitzmauszdhnen. Da wegen der technologischen Probleme bei
einem so kleinen Objekt Resultate noch ausstehen, wird in der vorliegenden Arbeit
versucht, auf Grund der Bezichung zwischen Eisenverteilung und Zahnmorphologie
Riickschliisse zur Funktion des roten Zahnschmelzes zu gewinnen. Dabei beschrinken
sich die Beobachtungen im wesentlichen auf die Molarenregion.
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MATERIAL UND METHODEN

Als Material wurden ausschliesslich Schddel von Sorex araneus und Sorex coronatus
(Soricinae) verschiedenen Alters verwendet. Zum Vergleich wurden Schidel von Croci-
dura russula (Crocidurinae) aus der Gegend von Lausanne herangezogen.

Die Eisenverteilung wurde indirekt durch die Verteilung des roten Zahnschmelzes
gepriift, wobei die Farbintensitdt Aufschluss iiber die Konzentration des Eisens (HALSE
1972) und wohl auch iiber die Dicke der roten Schmelzschicht gibt. Mit Hilfe eines Raster-
elektronenmikroskopes (JEoL JSM-35) wurde eisenhaltiger Schmelz durch Anitzen
mit HC1 nach Do6rscH & v. KoenigGswaLD (1978) lokalisiert.

Zur Lokalisierung der eisenhaltigen Schmelzschicht in Scherkanten und Scherflichen
wurden prédparierte Schiddel in Okklusionsstellung in Araldit eingegossen, in diinne
Querscheiben zersdgt und nach geologischer Technik zu Diinnschliffen von 12 pm
verarbeitet.

RESULTATE

Verteilung des Eisens im Gebiss von Sorex

Aus den Abb. la und 26 geht hervor, dass der rote Schmelz im apikalen Bereich
der Zdhne liegt, wobei im Unterkiefer insbesondere labial gelegene Zahnflichen, im
Oberkiefer lingual gelegene Flichen gefirbt sind. Dies gilt besonders fiir die Molaren.
Die kegelformigen Unikuspiden sind dagegen fast allseitig rot, jedoch nicht in allen
Teilen in gleicher Intensitit.

Ein Horizontalschnitt durch in Okklusionsstellung befindliche Kiefer (Abb. 2a)
zeigt besonders anschaulich, dass im Molarenbereich die einander zugewandten Zahn-
facetten pigmentiert sind.

ABB. 2.

a) Schnitt parallel zur Schidelbasis durch die Molarenregion bei geschlossenem Kiefer (Okklusion)
von Sorex araneus. Man beachte den roten Schmelz, der im Schnitt als schwarze Linie (Ober-
kiefer, M1), schridg angeschnitten als dunkler Streifen (Unterkiefer M;) auf den korrespon-
dierenden Zahnfacetten auftritt. b) Oberkiefer als Interpretationshilfe fiir das Querschnittprédparat.
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ABB, 3.

Dannschliffe von Schidelquerschnitten auf der Hohe von M/M,. a) Sorex araneus ; auf
der linken Seite wurden zur Interpretationshilfe Zahn- und Kieferumriss
mit Tusche nachgezogen. b) Crocidura russula.

S e
4R

ABB. 4.

Rekonstruktion des Kauzyklus von Sorex araneus am Kieferquerschnitt auf der Hohe der ersten

Molaren (wie Abb. 3). Phasen 1 und 2 zeigen die Scherwirkung an den &dusseren und inneren

Kanten, Phase 3 bei zentrischer Okklusion nach Kraftschluss der Quetschphase, punktierte
Linie sowie Phase 4 hypothetische Oeffnungs- und Rickfiihrbewegung.
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Zahnschluss im Kauzyklus

Genaue Kenntnisse des Zahnschlusses im Kauzyklus sind notwendig, um die spezi-
fische Verteilung des roten Schmelzes zu verstehen. PERNETTA (1977), der sich speziell
mit der Anatomie des Kauapparates der Soriciden befasst hat, beschreibt die Molaren-
funktion wie folgt: “ ... the cusps act as pressure points arranged in two parallel rows .
Diese Interpretation trifft bestimmt fiir die initiale Phase der Bearbeitung eines Nahrungs-
brockens zu, vernachldssigt aber die fiir Siugermolaren charakteristische Feinarbeit
des intensiven Durchkauens (HIIEMAE 1976). Diese zweite Phase der Nahrungsbearbeitung
wird, wie MIiLLs (1966) fiir Blarina brevicauda gezeigt hat, durch die scherenartigen
Schneidekanten und die antagonistischen Zahnfacetten mit Quetschfunktion ermoglicht.
Sie verlangt eine sehr exakte Gebissfithrung und bedeutet, dass das Kauen in rechts-
und linksseitigen Sequenzen erfolgt, wobei eine Sequenz sich aus einer Folge gleich-
seitiger Kauzyklen zusammensetzt.

Um die auftretenden lokalen Belastungen wihrend des Kauens besser zu verstehen,
habe ich Diinnschliffpriparate (Abb. 3) von Gebissen in Okklusionsstellung (“centric
relation” nach Definition von CRoMPTON & HIIEMAE 1970) hergestellt. Mogliche Bewe-
gungsphasen von Unterkieferzihnen gegen die Zihne des Oberkiefers hat D&TscH (1982)
beschrieben, wobei die Autorin zur Anfertigung ihres Schemas Fotos meiner Diinn-
schliffe verwendet hat. Die von ihr dargestellten Positionen (DOTscH 1982: Abb. 23)
wurden aus rechts- und links- seitigen Kauzyklen herausgegriffen. Der Ablauf des
Kauzyklus wird dadurch nicht leicht verstdndlich. Es sei deshalb in Abb. 4 eine Dar-
stellungsform gewihlt, welche vier aufeinanderfolgende Positionen innerhalb eines
Kauzyklus veranschaulicht. Die Rekonstruktion verdeutlicht, wie beim Durchkauen
der Nahrung die Partikel zwischen den Schneidekanten abgeschert und in der Kompres-
sionskammer gequetscht werden, wie dies MAIER (1978) in einem generellen Molaren-
schema und MaIer (1980) fiirr das dilambdodonte Gebiss der Tupaiiformes dargestellt
hat. In Wirklichkeit ist der Bewegungsablauf natiirlich noch komplexer, da in unserem
Schema Verschiebungen in der Lingsachse nicht zum Ausdruck kommen.

Roter Schmelz, so zeigt das Schema in Abb. 4, ist auf die antagonistischen Zahn-
facetten beschriankt. Hier betrdgt der eisenhaltige Teil bis 50 um Durchmesser, was
40-65% der gesamten Schmelzdicke entspricht.

Abrasionsrelief der Schneidekanten

~ Spezielles Interesse verdient das Studium der Schneidekanten, die der Abrasion
ganz besonders unterworfen sind. Die Zahnldngsschnitte geben hierzu wiederum klar
Aufschluss, wie z.B. das Diinnschliffpriparat (Abb. 5) durch M;/M?*. Die vorstehenden
Schneidekanten dieser relativ stark abgenutzten Zihne werden durch roten Schmelz
gebildet.

Als Ergédnzung zu den Diinnschliffen wurden polierte, mit HC1 behandelte Zahn-
ldngsschnitte mit den Rasterelektronenmikroskop untersucht. Abb. 6 zeigt ein solches
Beispiel. Die im Profil erscheinende Schneidekante wird auch hier vom eisenhaltigen
Schmelz gebildet. Der darunterliegende weisse Schmelz liegt ausserhalb des Bereiches
stirkster Strapazierung. Das Spitzmausgebiss ist primdr vom schneidend-quetschenden
Typ, die maximale Belastung (= Kraft pro Fliche) findet deshalb beim Gebissschluss
von hinten nach vorn direkt auf der Schneidekante statt. Soll diese trotz Abrasion
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schneideformig erhalten bleiben, muss der Schmelz von innen nach aussen durch einen
zunehmenden Resistenzgradienten gekennzeichnet sein.

Bei Sorex werden auch die Zahnspitzen, soweit es die Totalprdparate beurteilen
lassen, von eisenhaltigem Schmelz geformt (Abb. 7a). Zum Vergleich zeigt Abb. 7b eine
aus durchgehend weissem Schmelz gebildete Zahnspitze von Crocidura russula.

ABB. 5.

Zahnldngsschnitte (Dinnschliff) von Sorex araneus durch die ersten Molaren bei Okklusion

(Ausschnitt aus Abb. 3, Position entspricht anndhernd Phase 3 in Abb. 4). Der rote Schmelz (rS)

ist auf den korrespondierenden Zahnfacetten besonders dick. Die Grenze zwischen weissem

Schmelz (wS) und Dentin (D) erscheint als feine dunkle Linie. Artefakte: Dunkle Punkte auf

Prdparat und Einschlussmittel sind Karborundumkérner (Schleifmittel). Die gewebedhnliche

Struktur zwischen den Kronen, die sich seitlich durch eine Beugungslinie vom Araldit (A) abhebt,
ist Leim (L) von der Kieferbefestigung.

ABB. 6.

a) Schidelquerschnitt von Sorex araneus auf Hohe des M; und des eingekerbten Hinterendes

des P* (Aufnahme bei 7 facher Vergrésserung); b) Langsschnitt durch M, (45 x). c) Ausschnitts-

vergrosserung (250 x ) der Kante, welche durch roten Schmelz (rS) geformt wird. Weisser Schmelz
(wS) und Dentin (D) liegen auf der von der Scherfliche abgewendeten Seite.
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ABB. 7.

Mit HC1 angeidtzte Zahnspitzen juveniler Spitzmduse, a) Sorex coronatus (150 %),
b) Crocidura russula (275 x). Abkiirzungen wie in Abb. 6. Die elektronenoptischen
Aufnahmen wurden am Centre de microscopie électronique
de I’Université de Lausanne ausgefiihrt.

DISKUSSION

Eisenhaltigen Schmelz gibt es, wie in der Einleitung erwihnt, bei vielen Wirbel-
tieren. Unter den Sdugern sind diesbeziiglich insbesondere die Rodentier untersucht
worden. Hier beschrinkt sich die eisenhaltige Schmelzschicht auf die Vorderseite der
Inzisiven, die dadurch, je nach Dicke dieser Schicht, hellgelb bis orange gefirbt sind.
Bei der Laborratte ist der rote Schmelz 10 um dick, bei Eichhérnchen und Biber 30 um
(Halse 1974). Die Nagerinzisiven sind bekanntlich durch Dauerwachstum gekennzeichnet,
das im Gleichgewicht mit der beachtlichen apikalen Abrasion steht.

Das apikale meisselformige Profil kann dank des Héirtegradienten in Schmelz und
Dentin erhalten werden. Die primédre Funktion des eisenhaltigen Schmelzes diirfte hier
die Resistenz gegeniiber sauren Pflanzensiften sein, doch scheint eine gewisse mecha-
nische Resistenz ebenfalls erwiesen. So schreiben STEIN & BoyLE (1959): “This pigment
appears to harden, toughen and make acid resistant the outermost edge of rat incisor
tooth”, was von SELVING & HALSE (1975) bestitigt wird.

Unter Beriicksichtigung des Nahrungsspektrums der Spitzmiuse ist der eisenhaltige
Zahnschmelz kaum als Schutz gegen Sduren zu deuten. Deshalb wurde er in einer
fritheren Arbeit (VoGEL 1980) spekulativ als mechanischer Schutz gegen Abrasion inter-
pretiert. Ein spezieller Schutz scheint aus folgenden Griinden sinnvoll: Die Soricinae,
die bis auf wenige Ausnahmen rote Zihne aufweisen, sind durch einen extrem hohen
Energieumsatz gekennzeichnet (VoGeL 1976). Dies fiihrt im Vergleich zu den weiss-
zdhnigen Crocidurinae zu einem weit grosseren Nahrungskonsum und folglich zu einer
kerédsten Belastung der Zdhne. Vergleichende Resistenzmessungen, welche eine Antwort
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auf die gestellte Frage bringen konnten, sind bei Spitzmiusen aus technischen Griinden
bisher gar nicht und Héartemessungen erst im weissen Schmelzbereich durchgefithrt
worden (ADAMCZEWSKA-ANDRZEJEWSKA 1966). Deshalb miissen wir eine Interpretation
vorldufig auf indirekte Indizien stiitzen.

Die hier fiir Sorex aufgezeigte Verteilung des Eisens in den gegenseitigen Scher-
flachen oberer und unterer Molaren sowie das spezielle Abrasionsrelief der Scherkanten,
welche aus diesen Fldchen hervorgehen, lassen auf eine maximale Resistenz im roten
Schmelzbereich schliessen. Durch unabhingige Untersuchungen an Blarina (Soricinae)
kommt auch W. A. Akersten (Los Angeles) (briefl.). auf die gleiche Interpretation.
Weisser Schmelz charakterisiert dagegen die mechanisch wenig beanspruchten Stellen.
Die Tatsache, dass bei sehr alten Sorex gerade die roten Flichen wegerodiert sind, darf
keineswegs als Resistenzschwidche gedeutet werden, sondern zeigt im Gegenteil, dass
entsprechend dem Oekonomieprinzip die Eiseneinlagerung sich auf die wirklich strapa-
zierten Stellen beschrinkt.

Die Interpretation, dass bei Soricinae roter Schmelz resistenter ist als weisser
Schmelz, darf nicht zu voreiligen Schliissen beziiglich der Crocidurinae fithren. Logischer-
weise miissen auch hier die Scherkanten ein schneidefihiges Profil erhalten und somit
einen Hirtegradienten im weissen Schmelz aufweisen. Solche Hértegradienten wurden
bei vielen Sdugern im einheitlich erscheinenden Schmelz nachgewiesen, so auch an der
Schmelzoberfiiche beim Menschen (LoBiolE 1965). Dieser Effekt wird hier durch differen-
zierte Anordnung der Schmelzprismen erreicht. Unterschiedliche, komplexe Schmelz-
prismenmuster sind insbesondere bei Nagern nachgewiesen (v. KOENIGSWALD 1980). Von
besonderem Interesse fiir die Diskussion ist der Einbezug der palacontologischen
Befunde. Die primitivsten Soriciden (z.B. viele Heterosoricinae) waren laut REPENNING
(1967) durch roten Schmelz gekennzeichnet. Weisszihnige Taxa unter den fossilen
Limnoecinae und die rezenten Crocidurinae haben den eisenhaltigen Schmelz sekundar
verloren. Hierzu gibt es theoretisch zwei Erkldrungsmoglichkeiten:

1) Ein Verlust des Eisens kénnte dann eintreten, wenn der rote Zahnschmelz im
Verlaufe der Evolution durch einen widerstandsfdhigeren weissen Schmelz ersetzt
worden wire, was iiber Aenderungen in der Zusammensetzung und der Struktur erreicht
werden konnte. Eine solche Interpretation der Crociduren-Situation kann a priori nicht
ausgeschlossen werden.

2) Ein Verlust des FEisens konnte als Einsparung bei fehlender Notwendigkeit
eintreten, wobei eine Verminderung der Schmelzresistenz keinen Nachteil mit sich
bringen darf. Innerhalb der Soricinae weist unterschiedlich intensive Schmelzfirbung
auf unterschiedlichen Eisengehalt. So haben Vertreter der Gattung Neomys mit ihren
hellroten Zahnspitzen offenbar weniger Eisen im Schmelz eingelagert als Vertreter der
Gattung Sorex. Als extreme Formen erweisen sich hier die praktisch weisszdhnigen
Chimarrogale und Nectogale, bei denen sich mit Hilfe von UV-Licht die Schmelzpigmen-
tierung noch nachweisen ldsst (REPENNING 1967). Diese Wasserformen erndhren sich
in weit extremerer Weise als unsere europdischen Wasserspitzmduse (Neomys) aus-
schliesslich von wasserbewohnenden Invertebraten und Vertebraten, die weniger abrasiv
sein diirften als terrestrische Beutetiere.

Von besonderem Interesse ist Notiosorex crawfordi. Das Zahnpigment ist bei ihr
nur sehr schwach ausgebildet. Weiterhin hat diese Spitzmaus nach LiNDsTEDT (1980)
einen sekundir erniedrigten Energieumsatz, der durchaus mit dem von Crocidura ver-
gleichbar ist (Vogel 1976). Damit wird Notiosorex zum Modellfall fiir eine mogliche
Interpretation der Crocidura-Situation (weisse Zidhne), -
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Wenn die hier vorgelegten Argumente eher fiir die zweite Hypothese sprechen
(Eisenverlust aus Oekonomiegriinden), so werden doch erst vergleichende Resistenz-
messungen zwischen Sorex- und Crocidura-Schmelz eine definitive Antwort geben kdnnen.

ZUSAMMENFASSUNG

Zur Deutung der Funktion des roten, eisenhaltigen Schmelzes der Soricinae wird
dessen Lokalisierung bei der Gattung Sorex untersucht. Mit HC1 behandelte Querschnitt-
priaparate sowie Diinnschliffe durch Kiefer in Okklusionsstellung zeigen, dass antago-
nistische Zahnfacetten (in Oberkieferzdhnen lingual gelegene, in Unterkieferzihnen
labial gelegene Flichen) aus rotem Schmelz gebildet sind. Dieser formt die mechanisch
am stirksten belasteten Scherkanten. Es geht daraus hervor, dass bei den Soricinae der
rote Schmelz resistenter sein muss als der weisse Schmelz. Zwei alternative Hypothesen
zum Eisenverlust der weisszdhnigen Soricidae werden diskutiert.
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