Neues vom Hohlenbaren:
Zur Morphogenetik der Backenzdhne')

Von Gernot Rabeder (Wien)

Vorwort

Es mag manchen verwunderlich erscheinen, da man vom Héhlenbiren,
den man die bestbekannte Art unter den ausgestorbenen Siugetieren des Eiszeit-
alters nennt, und iiber den eine Unzahl von Artikeln, darunter umfangreiche
Monographien, verfallt worden sind, heute noch etwas wirklich Neues heraus-
finden kann. Diese Skepsis hitte ich noch vor einem halben Jahr geteilt, als ich
begann, das Material aus der Ramesch-Knochenhohle zu sichten und fiir einen
kurzen Vorbericht zu dokumentieren. Es ging mir dabei zuniachst darum, zu
untersuchen, ob die Hohlenbiren der Ramesch-Knochenhohle der von
K.Ehrenberg so genannten ,Hochalpinen Kleinform® angehéren, wie sie
urspriinglich von der Schreiberwandhohle am Dachstein (Kat.-Nr.1543/27) und
von der Salzofenhéhle im Toten Gebirge beschrieben wurde, oder ob hier Ver-
treter der ,Normalform®, d. h. der grofwiichsigen Tieflandform, vorliegen. Als
Vergleichsmaterial diente mir dazu das reiche Material aus der Drachenhghle
bei Mixnitz, soweit es im Institut fiir Paliontologie der Universitit Wien aufbe-
wahrt wird.

Schon die ersten Vergleichsstudien zeigten, daf die Héhlenbiren-Reste
aus der Ramesch-Knochenhéhle einem wesentlich anderen Evolutionsniveau
angehdren als jene der Drachenhéhle. Daher habe ich auch andere reprisenta-
tive Hohlenbiren-Materialien in die Untersuchung einbezogen. Als besonders
aufschlufireich erwies sich das in jiingster Zeit von J. Th. Groiss und Mitarbei-
tern ausgegrabene Material der Zoolithenhdhle in der Frinkischen Schweiz
(Bundesrepublik Deutschland). Die Ergebnisse dieser ersten Vergleiche, die sich
nuraufdie Backenzihne beschrinkten, sind im folgenden zusammengefafit. Sie
zeigen, dafl der Hohlenbir einer viel stirkeren und rascher verlaufenden Evolu-
tion unterworfen war, als bisher angenommen wurde.

Zu besonderem Dank bin ich Herrn Prof. Dr. J. Th. Groiff (Institut fiir
Paliontologie der Universitit Erlangen) fiir die Erlaubnis verpflichtet, das neue,
noch unpublizierte Héhlenbiren-Material aus der Zooclithenhéhle zu unter-
suchen. Herr Dir. Dr. H. Kollmann und Herr Dr. O. Schultz erméglichten mir
freundlicherweise die Durchsicht der am Naturhistorischen Museum Wien auf-
bewahrten Héhlenbirenreste. Herr Dr. K. Mais (Naturhistorisches Museum
Wien) machte mir einen Teil des Materials aus der Salzofenhéhle zuginglich.

Der Ausgangspunkt dieser Untersuchung ist das Material aus der Ramesch-
Knochenhahle, das bei den nun seit vier Jahren laufenden Grabungen des Ober-

1) Nach einem Vortrag von der Osterreichischen Paliontologischen Gesellschaft in
Wien am 17. Mai 1983.
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dsterreichischen Landesmuseums zu Tage kam. [ch danke auch hier sehr herz-
lich dem Direktor des Museums, Herrn Hofrat Dr. Hermann Kohl, sowie Herrn
Dr. Bernhard Gruber nicht nur fiir die finanzielle und ideelle Forderung dieses
Grabungsprojektes, sondern auch fiir die tatkriftige Unterstiitzung und Mit-
arbeit bei den Grabungen selbst.

Fundstellen und Material

Ein fiir statistische Untersuchungen reprisentatives Material lag mir aus
folgenden Hohlen vor:

Ramesch-Knochenhohle (Kat.-Nr.1636/8), Warscheneck (Oberdsterreich)

Der Hohleneingang 6ftnet sich in der Nordwand des Ramesch im 6stlichen
Teil des Warscheneck in rund 2000 Meter Hohe. Seit dem Jahre 1979 werden all-
jahrlich Grabungen unter der Leitung des Verfassers sowie von Dr. Karl Mais
(Institiut fiir Hohlenforschung am Naturhistorischen Museum Wien) durch-
gefiihrt. Sie werden vom Oberdsterreichischen Landesmuseum finanziert.

Das bisher geborgene Zahn- und Kiefermaterial bildet den Ausgangspunkt
dervorliegenden Untersuchung. Dazu wurden je 100 Exemplare der Primolaren
(B PY), der Molaren MY, M2 und M3, sowie je 50 Exemplare der M; und M3 ver-
messen und morphologisch untersucht.

Ein Vorbericht iiber den Verlauf der Grabungen und die bisher erzielten
Ergebnisse wird vorbereitet.

Drachenhdhle bei Mixnitz (Kat.-Nr. 2839/1), Steiermark

Die Hohle liegt im Rotelstein (Grazer Bergland), etwa 40 Kilometer nord-
lich von Graz, ostlich des Murtales. Thr Eingang 6ffnet sich in 950 m Seehdhe (s.
Abel & Kyrle 1931).

Das fiir diese Arbeit untersuchte Material besteht aus Kiefern und isolier-
ten Zihnen, die am Institut fiir Paliontologie der Universitit Wien aufbewahrt
werden. Zum Vergleich mit dem Material aus der Ramesch-Knochenhéhle
wurden je 100 Exemplare der Primolaren P! und Py, sowie der Molaren M*, M?
und M5, sowie je 50 Molaren Mj und Mj; verwertet.

Merkensteinhdhle (Kat.-Nr. 1911/32) im Hohen Lindkogel, Niederosterreich

Die Hohle liegt im siidlichen Wienerwald, etwa 8 Kilometer westlich von
Bad Véslau. Sie 6ffnet sich am Fufle des Burgfelsens von Merkenstein in 441
Meter Seehohe.

Die Merkensteinhhle ist nicht nur wegen ihrer Héhlenbirenfunde,
sondern auch durch eine reiche Mikrovertebraten-Faune bekannt (Wettstein &
Miihlhofer 1938, Hiitter 1955). Das Fossilmaterial der Merkensteinhdhle wird
im Naturhistorischen Museum Wien aufbewahrt. Fiir die vorliegende Unter-
suchung wurde zunichst nur die Morphologie der P; ausgewertet; es lagen 44 p?
und 43 P; vor.
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Salzofenhéhle (Kat.-Nr. 1624/31) im Toten Gebirge, Steiermark

Die Birenreste dieser in 2000 m Seehdhe liegenden Hohle wurden durch
zahlreiche Publikationen von K. Ehrenberg (1941, 1942, 1969, 1973) bekannt.
Leider lag mir fiir die vorliegende Studie nur ein vergleichsweise kleines
Material vor, weil der Grofiteil der Funde aus dieser Hohle im Heimatmuseum
Bad Aussee (Steiermark) aufbewahrt wird.

Zoolithenhéhle bei Burggaillenreuth, Oberfranken
Die Zoolithenhéhle liegt in der Frinkischen Schweiz, 455 m . d. M.

Nachdem sich beim Vergleich der Birenreste vom Ramesch mit denen von
Mixnitz eklatante Unterschiede herausgestellt hatten, dringte sich die Frage auf,
wie sich andere Hohlenbiren-,Populationen® in den untersuchten Merkmalen
verhalten. Wihrend eines Studienaufenthaltes in Erlangen ergab sich die Mdg-
lichkeit, die Hohlenbirenreste aus der berithmten Zoolithenhohle zu studieren.
Dies ist fiir die untersuchte Fragestellung einerseits aus historischen Griinden
interessant, da die Zoolithenhthle der Locus typicus des Ursus spelaeus ist (vgl.
Heller 1972), andererseits aber auch deshalb, weil neue Grabungen, die in ver-
schiedenen Hohlenteilen von Groiss und Mitarbeitern durchgefiithrt wurden,
reiches Material aus ungestorten Sedimenten erbrachten (s. Groiss 1972).

Bei den neuen Fundstellen handelt es sich um Spalten- oder Schachtfiillun-
gen,die bei den fritheren Grabungen und Pliinderungen nicht angetastet worden
waren. Reprisentative Mengen an Hohlenbirenzihnen liegen bisheraus folgen-
den Fundkomplexen vor:

L. Spalte und Knochenschacht. Die knochenfiihrenden Schichten der Fund-
komplexe ,Spalte” und ,Knochenschacht“ hingen zusammen (vgl. Groiss 1972,
Abb. 3) und werden hler zusammen behandelt. Die Fundschicht ,Spalte® lleferte
bisher 93 P; und 39 P4 wihrend aus dem ,Knochenschacht® 21 P; und 57 pl
(isoliert oder im Kiefer) geborgen wurden. Zusammen ergibt das die beachthche
Menge von 114 P; und 96 P%. Die eigenartige Verteilung der Hiufigkeiten von
Ober-und Unterklefcr Molaren kénnte mit der besonderen Art der Fossilanhiu-
fung erklirt werden (vgl. Groiss 1972: 85).

2. Birenkammer. Als Birenkammer wurde ein kleiner Seitenteil der neuent-
deckten Zaunikhalle bezeichnet. Auch dort fillt die ungleiche Hiufigkeit der
oberen und unteren Primolaren auf: 32 P* stehen nur 12 Py gegeniiber; die
Unterkiefer-Primolaren wurden wegen ihrer nicht reprisentativen Menge beim
Frequenz-Vergleich (Abb. 9) nicht beriicksichtigt.

3. Guloloch. Ein schachtformiger Raum im vorderen Teil der Hohle erhielt
diesen Namen auf Grund emes fast kompletten Vielfraf-Skelettes. Auch hier
diskrepante Mengen: 80 P und nur 48 P5.

Die Unterscheidung dieser Fundkomplexe bei der morphologischen
Analyse der Primolaren war wichtig, wie die Ergebnisse zeigen. Offensichtlich
wurden diese relativ kleinen Riume zu sehr verschiedenen Zeiten und relativ
rasch gefiillt.
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Methodik

Zur Beantwortung der zentralen Frage nach der Evolutionshche des
Rameschbiren im Vergleich zu anderen Héhlenbiren wurden reprisentative
Mengen von Backenzihnen nach zwei Methoden analysiert.

Als erstes wurden die Lingen und Breiten der Zihne ermittelt und die
Mittelwerte mit den entsprechenden Werten anderer Héhlen verglichen. Dabei
erbrachte die von Schiitt (1968) eingefiihrte und von Bishop (1982) iiber-
nommene Methode des prozentualen Lingen-Vergleiches tiberraschende Er-
gebnisse (vgl. Abb. 2). Noch bessere Resultate ergaben sich durch die morpholo-
gische Untersuchung der Primolaren. Die ,Morphotypen-Analyse® benannte
Methode brachte bei Kleinsiugern gute Erfolge (vgl. Rabeder 1981); sie besteht
aus der Erstellung eines ;morphogenetischen Schemas® und aus der Ermittlung
der ,Morphotypen-Frequenzen®. Die Evolution ist als Verschiebung dieser
Frequenzen erkennbar.

Liingenvergleich der Backenzahne

Auch beim Biren der Ramesch-Knochenhéhle ist die fiir Ursus spelacns
charakteristische Variabilitit festzustellen. Nach den Mittelwerten der Kronen-
lingen liegen die Backenzihne des Ramesch-Biren zwichen den typischen
Ursus-spelacus-Vertretern und den Ursus-deningeri-Formen, wie sie in reprisenta-
tiven Mengen aus der Einhornhéhle bei Scharzfeld im Harz (Schiitt 1968) und
aus Westbury (Bishop 1982) publiziert werden.

Im Vergleich mit dem ,typischen® Ursus spelaens (Werte nach Rode 1935)
aus diversen Fundstellen sowie mit Ursus deningeri und dem Mixnitzer Héhlen-
biren ergeben sich erstaunliche Abweichungen. Nach dem prozentualen
Lingenvergleich, wobei die spelaens-Werte nach Rode (1935) mit 100% glelch-
gesetzt wurden, zeigt sich, daf der Ramesch-Bir in den Lingen des PY, M, M5,
M5 und P; um 3 bis 4% hinter den typlschen x[)c[ﬂens -Werten zuriickbleibt, daf
er hmgegen nach den Mittelwerten der M? und M? dem Ursus deningeri sehr
nahekommt.

Noch um vieles stirker sind die Differenzen zum Mixnitzer Biren. Dieser
hat sich vom Ursus spelaens-Querschnitt durch einn allgemeine Vergroferung
um 1 bis 3% in der Verlingerung des M5 jedoch um fast 10% abgesetzt, gegen-
iiber dem Ramesch -Biren gibt es jedoch Differenzen von 13% fiir den My, fast
10% fiir den M? und 4 bis 5% fiir die iibrigen Molaren (Abb.1 und 2).

Die Primolaren — und der P; mehr als der P* — liegen in den Lingenwer-
ten dichter beisammen. Das k:mn folgendermaflen zusammengefallt, bzw.
gedeutet werden: Der Mixnitzer Bir hat sich gegeniiber dem spelacus-Quer-
schnitt durch die Verlingerung der distalen Molaren — besonders des M3 —
weiterentwickelt, wihrend der Ramesch-Bir in dieser Hinsicht das deningeri-
Niveau nicht iiberschritten oder es durch Reduktionen wieder erreicht hat. Dies
driickt sich auch im Verhiltnis der M5-Linge zur M5-Linge aus; dieses betrigt
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Abb. 2: Prozentualer Vergleich der Backenzahnlingen des Ramesch-Biren und des Mixnitzer
Biiren sowie des U. deningeri ans Schwarzfeld und Westhury mit den wvon Rode (1935) angegebenen
Werten won Ursus spelaens. Nach Schiitt (1968) und Bishop (1982).

in Ramesch 0,86, in Schwarzfeld 0,87, im Ursus-spelacus-Querschnitt 0,90 und in
Mixnitz 0,94. Wenn wir von der Annahme ausgehen, dafl der Ramesch-Bir zur
gleichen Zeit wie der Mixnitzer Bir lebte (es gibt derzeit keine dagegensprechen-
den Argumente oder Daten), kénnen wir die gezeigten Diskrepanzen nur phylo-
genetisch deuten. Der Ramesch-Bir gehdrt damit einer anderen Entwicklungs-
richtung an als der Bir von Mixnitz.

Pi-Morphologie

Wihrend sich die Molaren des Ramesch-Biren morphologisch kaum an-
ders verhalten als beim typischen Ursus spelacus, sind an einem statistischen
Material der dem Hohlenbir verbliebenen Primolaren (P; und P?) signifikante
Unterschiede zu erkennen.

Die Variabilitit des P; ist, insbesondere was die Anzahl und Anordnung der
Hocker betrifft, beim Material von Ramesch ebenfalls betrichtlich, doch gibt es
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so grofle Unterschiede zum P; von Mixnitz, dafl eine morphologische Analyse
angebracht erscheint. Unterschiede von ganz dhnlicher Art hat Ehrenberg
(Ehrenberg & Sickenberg 1929: 345) bei der Bearbeitung der Birenreste aus der
Schreiberwandhéhle (Dachstein) festgestellt: ,Ein Unterschied besteht nicht
bloR insoferne, als beim Dachsteinbiren einerseits Grofle wie Gestalt der Zahn-
krone nicht in so weiten Grenzen schankt, andererseits die Zahl der primitiveren
P; eine grofere ist und die hochste Entwicklungsstufe mit mehr als drei groffen
Héckern, und aulerdem mit Sekundir-Héckern, iiberhaupt fehlt®.

Auch am Ramesch-Material fillt schon bei einer ersten Durchsicht auf, daf§
P; mit vier oder fiinf Haupthéckern fehlen, wihrend solche beim Mixnitzer
Hohlenbaren mit einer Hiufigkeit von iiber 40% auftreten. Eine Ubersicht der
auftretenden Morphotypen gibt Abb. 3.

Morphogenetik

Das Ziel von morphogenetischen Uberlegungen ist es, die auftretenden
morphologischen Einheiten (Morphotypen) nach einem Schema zu ordnen,
das méglichst der Evolution entspricht. Dazu ist es notwendig, die Evolutions-
richtung zu erkennen und eine funktionsmorphologische Deutung der evolu-
tiven Verinderungen zu versuchen.

Wenn wir von der einfachsten Form ausgehen, wie sie auch bei allen primi-
tiven Biren (z. B. Ursus etruscus, Ursus deningeri, Ursavus etc.) zu finden ist, und
dazu die immer komplizierter werdenden Morphotypen vergleichen, erkennen
wir eine progressive Entwicklung des P3, die wir als Molarisierung ansehen
kénnen. Rucklauflge Entwicklungen — z. B. Reduktionen von Héckern — wie an
den M5 und M2, sind nicht zu beobachten Daf die Evolution des P; von derein-
hocker:gen Form zum vielhtckerigen Stadium nicht geradlinig, sondern auch
auf Umwegen erfolgte, soll die folgende Beschreibung der auftretenden
Morphotypen (Abb. 3. und 4) darlegen:

Morphotyp A (Abb. 3, Fig.1): Kronen-Grundrifl eiférmig, lingual meist etwas einge-
dellt. Nur ein Haupthécker (Protoconid); dieser kann eine mehr oder weniger ausgeprigte
Metaconid-Kante haben. Am Talonid kann eine mediane Kante angedeutet sein.

Morphotyp b 1 (Abb. 3, Fig. 2): wie A, aber mit Metaconid, das als kleiner Hécker der
Metaconid-Kante entspringt.

Dieser Morphotyp tritt beim Héhlenbiren duflerst selten auf, ist aber charakteri-
stisch fiir Ursus arctos.

Morphotyp B 1(Abb. 3,Fig.3): wie A, aber mit deutlichem mesio-lingualen Hocker (=
Paraconid).

Morphotyp C 1 (Abb. 3, Fig.4): wie B1, aber zusitzlich mit einem Metaconid. Das
Grofenverhiltnis von Paraconid und Metaconid schwankt.

Morphotyp D I (Abb. 3, Fig. 5): wie C 1, aber zwischen dem Paraconid und dem Meta-
conid ist ein weiterer Hocker entstanden, meist durch Abspaltung von einem der beiden
Hoécker. Es kénnen auch zwei Héckerchen entwickelt sein. Die zusitzlichen Hécker
kénnen die Grofe von Paraconid oder Metaconid erreichen und mitihnen zu einem Wall
verschmelzen.
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Abb. 4: Morphogenetisches Schema der Ps-Hicker-Anordnung bei Ursus spelaens und Ursus

arctos. — Abkiirzungen: Ed-Entoconid, Hyd -Hypoconid, Med-Metaconid, Pad-Paraconid, Prd-

Protoconid. — Signaturen: 1= Hdcker; die unterschiedliche Grofe der Punkte entspricht der

Jeweiligen Grofe und Hobe, 2= Kante, 3= Furche, 4= Vermutliche Evolutionsrichtung (durch
Zwischenformen belegt).

Morphotyp B2 (Abb. 3, Fig. 6): wie B 1, aber mit einem deutlichen Talonidhécker=
Hypoconid. Kein Metaconid.

Morphotyp C2 (Abb.3, Fig.8): wie C1, aber mit deutlichem Hypoconid. Vom
Morphotyp B2 unterscheidet sich C2 durch den Besitz eines Metaconids.

Morphotyp D 2 (Abb. 3, Fig.10): wie D1, aber mit Hypoconid.

Morphotyp d 2 (Abb. 3, Fig.7): wie D1, aber mit einem lingualen Talonidhécker=
Entoconid. Kein Hypoconid.

Abb. 3: Die wichtigsten Morphotypen der Ps-Morphogenese bei Ursus spelacus ans der Ramesch-
Kunochenhihle und aus der Drachenhoble bei Mixnitz sowie bei Ursus arctos, rezent.
Schematisch dargestellt ist der Py dext. in Occlusal- und Lingual-Ansicht, Fig. 1: Morphotyp A,
Ramesch RK 163/1. — Fig. 2: Morphotyp b1, Ursus arctos, rezent. — Fig. 3: Morphotyp B 1,
Ramesch RK 127/1. — Fig. 4: Morphotyp C I, Ramesch RK 134/1. — Fig. 5: Morphotyp D I,
Ramesch RK 114/1 (invers). — Fig. 6: Morphotyp B 2, Mixnitz. — Fig. 7: Morphotyp d 2, Mixnitz.
— Fig. 8 Morphotyp C 2, Mixnitz. — Fig, 9: Ubergangsform zwischen den Morphotypen D 1 und
D 2. Dieser Zahn zeigt das am dentlichsten entwickelte Hypoconid unter allen 100 Py aus der
Ramesch-Knochenhihle, RK 178/1. — Fig. 10: Morphotyp D 2, Mixnitz. — Fig. I1.: Morphotyp
C3, Mixnitz. — Fig. 12: Morphotyp E 4, Mixnitz.
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Morphotyp C3 (Abb. 3, Fig.11): wie C2, aber mit einem Entoconid.

Morphotyp D 3: wie D 2, aber mit Entoconid. Dieser Morphotyp tritt im Material
bisher nicht auf, seine Existenz ist jedoch theoretisch anzunehmen.

Morphotyp E4 (Abb. 3, Fig.12): Der hochste evoluierte Morphotyp zeigt nicht nur
eine vermehrte Hockeranzahl am Trigonid, sondern auch 3 Talonidhocker: das Ento-
conid und das zweigeteilte Hypoconid.

Ubergangsformen: Die mesten der hier unterschiedenen Morphotypen sind durch
Ubergangsformen verbunden, bei welchen die entsprechenden Hécker noch nicht voll
entwickelt, sondern nur angedeutet sind.

Morphotypen-Frequenzen

P3-Morphotypen des Ramesch- und des Mixnitz-Biren

Der dreihdckerige Morphotyp C 1 herrscht in beiden Faunen vor: im Material von
Ramesch sogar mit 50%, beim Mixnitzer Biren mit 38%, Der Hauptunterschied zwischen
den beiden Biren-,Populationen® liegt nun darin, daf beim Ramesch-Biren die Morpho-
typen mit einem voll entwickelten Hypoconid wdllig fehlen; es gibt bloR die Ubergangs-
formen C1/C2 und D I/D 2, bei denen ein Hypoconid nur angedeutet ist. Das Exemplar
mit dem am stirksten entwickelten Hypoconid ist auf Abb. 3, Fig. 9 skizziert. Diese Uber-
gangsfornren machen zusammen nur 12% aus, wihrend beim Mixnitzer Biren bei 45%
der P; ein gut ausgeprigtes Hypoconid vorhanden ist. Bei vier Exemplaren ist sogar ein
Entoconid entwickelt. Der Morphotyp E4 hat sogar ein so hohes Evolutionsniveau
erreicht, daf man von eciner vollen Molarisierung sprechen kann.

Die so unterschiedlichen Frequenzen der Py-Morphotypen kéinnen nur so gedeutet
werden, daf der Bir aus der Ramesch-Knochenhéhle im Bezug auf die Molarisierung des
P; primitiver ist als der Mixnitzer Bir (Abb. 5).

RAMESCH MIXNITZ
E

/ zi‘.\l\zre

18 0/E ./

Morphotyp D

Abb. 5: Frequenzvergleich der Ps-Morphotypen des Hoblenbéiren vom Ramesch und von Mixnitz,
geordnet nach dem morphogenetischen Schema der Abb. 4.
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P;-Morphotypen der Merkensteiner Héhle

Das Evolutionsniveau des Mixnitzer Biren wird nicht ganz erreicht: Der Morphotyp
C1 dominiert noch mit fast 50%, wihrend die progressiven Typen C 2 und E 4 nur 20%
ausmachen. Vom Ramesch-Biren ist der Merkenstein-Bir morphologisch und metrisch
weit entfernt.

P3-Morphotypen der Zoolithenhghle

Fiir die grofite Uberraschung der ganzen Untersuchung sorgten die Primolaren der
Zoolithenhohle. Es zeigte sich, daf die einzelnen Fundkomplexe z. T. véllig verschiedene
Morphotypen-Frequenzen aufweisen. Wihrend die P; der Birenkammer dem Mixnitzer
Biren am nichsten stehen und sich die P; aus dem Guloloch an die Merkensteiner Biren
anschliefen, haben sich die P; aus dem Komplex Spalte und Knochenschacht nur wenig
iiber das Niveau des Ramesch Biren hinaus entwickelt.

Nun kann keine Rede davon sein, daf der Ramesch-Bir in engen Bczlchungen zum
Héhlenbiren stand, der in der Zoolithenhéhle zur Zeit der Fiillung von ,Spalte und
Knochenschacht” gelebt hat. Dieser zeigt weder die geringen Dimensionen noch die rela-
tiv stark verkiirzten M? und Ms. Die Unterschiede zwischen den Birenresten aus dem
Komplex ,Spalte und Knochenschacht® einerseits und aus dem Guloloch, bzw. der Biren-
kammerandererseits kénnen nur zeitlich gedeutet werden. Die Zoolithenhéhle war offen-
sichtlich wesentlich linger bewohnt, als man bisher annahm. Die verschiedenen Evolu-
tionsniveaus lassen keine andere Erklirung zu.

PE-Morphologie

Die Variabilitit des Oberkiefer-Primolaren ist in noch stirkerem Mafe als
beim P; vom Einbau zusitzlicher Hocker geprigt. Ehrenberg (1931) hat ausfiihr-
lich alle Méglichkeiten geschildert, wo accessorische Hocker auftreten kénnen.
Ordnet man die auftretenden Varianten der Ramesch-Knochenhéhle und jene
von Mixnitz in ein morphogenetisches Schema (Abb. 7), so lift sich erkennen,
daR die sogenannte ,spelacoide” Entwicklung — ausgehend von den Verhiltnis-
sen bei Ursus etruscus — einerseits in der Vergroferung des Paraconus und
andererseits im Aufbau einer Protocon-Metacon-Schneide besteht.

Diese Schneide wird schrittweise aufgebaut, indem zunichst ein kleiner
Hécker (Metaconulus) in der Lingualwand des Metaconus auftritt. Durch eine
fortschreitende Kantenbildung wird nun eine Schneide gebildet, die den Meta-
conus mit dem Protoconus verbindet, der dazwischen liegende Einschnitt wird
zu einer seichten Kerbe reduziert. Diese Schneide wird nach mesio-lingual ver-
lingert, indem in die vom Protoconus nach vorne abfallende Kante ein accesso-
rischer Hocker eingebaut wird. Die zwei zusitzlichen Héckerchen, welche
zwischen dem Protoconus und dem Paraconus auftreten konnen, erlangten
funktionell keine Bedeutung und werden daherbei der Aufstellung der Morpho-
typen nicht beriicksichtigt. Reduktionen sind auch hier nicht feststellbar.

Wenn wir den P! von Ursus etruscus der Morphogenese zugrunde legen, se-
hen wir, daf} die Ursus-arctos-Formen zu einer Verbreiterung der Kaufliche, die
Ursus-spelaeus-Typen jedoch auch zu einer Verlingerung neigen.
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Abb. 6: Die wichtigsten Morphotypen der *-Morphogenese bei Ursus spelacus aus der Ramesch-
Knochenhohle und aus der Drachenhible bei Mixnitz. — Dargestellt ist der P* sin. in a: Occlusal-,
b: Distal- und 2. T. ¢: in Lingual-Ansicht.

Fig. I: Morphotyp etruscas, Dentsch-Altenburg 4 B, Altpleistoziin. — Fig. 2: Morphotyp A,
Rameseh RK 19/5. — Fig. 3: Morphotyp A/B, Ubergangsform zwischen A und B, Ramesch
RK 64/4. — Fig. 4: Morphotyp B, Ramesch RK 80/11. — Fig. 5: Morphotyp C, Mixnitz. — Fig. 6:
Morphotyp D, Ramesch RK oN/2. — Fig. 7: Morphotyp E, Mixnilz.

Folgende Morphotypen seien innerhalb der Braunbirengruppe unter-
schieden:

Morphotyp etruscus (Abb. 6, Fig.1): Die Kaufliche hat einen gerundet dreieckigen
UmriR, neben den drei Haupthéckern Paraconus, Metaconus und Protoconus kann ein
kleines Metastyl entwickelt sein, das mit der Basis des Protocon durch das Distalcingulum
verbunden ist. Ein Verbindungsgrat vom Protocon zum Paracon kann durch ein kleines
Hockerchen an der Paraconbasis sowie durch eine Kante am Protocon angedeutet sein,

Morphotyp a (arctos): Gegeniiber dem etruscus-Typ ist die Kaufliche verbreitert (a1).
Zusitzliche Hécker werden am Mesial- und am Distal-Arm des Proctoconus angelegt
(Morphotyp a2), nicht aber zwischen Proto- und Metaconus (Abb. 7).

Morphotyp maritimus: Der Pdes Eisbiren ist einerseits von der Vergroferung des
Paraconus (Parallelerscheinung zum spelaens-Typ), andererseits durch die Reduktion des
Protoconus gepragt (Abb. 7).
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Morphotyp A (Abb. 6, Fig. 2): Wie etruscus®, aber der Paraconus ist vergroflert v. a.
verlingert, sodaf die Grundfliche des P* unsymmetrisch in die Linge gezogen ist und der
Protoconus distal der Zahnmitte situiert ist. Keine zusitzlichen Hocker.

Morphotyp B (Abb. 6, Fig. 4): Wie Morphotyp A, aber mit einem mehr oder weniger
deutlichen Metaconulus auf der Lingualwand des Metacon. Zwischen Protocon und
Metacon gibt es noch keine Kantenbildung.

Morphotyp C(Abb. 6, Fig. 5): Wie Morphotyp B, aber mit einem zusitzlichen Hécker
lingual am Fuf des Protoconus.

Morphotyp D (Abb. 6, Fig. 6): Wie Morphotyp B, die Hécker Metaconus, Meta-
conulus und Protoconus sind jedoch zu einer durchgehenden Kante verbunden, der
Protoconus entsendet auflerdem eine deutliche Kante nach mesio-lingual.

Morphotyp E (Abb. 6, Fig.7): Wie Morphotyp D, aber mit einem zusitzlichen
Hécker lingual am Fuff des Protoconus, der ebenfalls in die ,Metaloph-Schneide* ein-
bezogen ist. Aus dem Morphotyp C entsteht dieser Typ durch die Kantenbildung an den
vier Hockern.

maritimus

etruscus .
Abb. 7: Morphogenetisches Schema der P2-Hicker-Anordnung bei Ursus spelaens, U. arctos al
und a 2 und U. maritimus. — Abkiirzungen: alH = accessorischer lingualer Hicker, Mcl = Meta-
conulus, Me= Metaconus, Mel= Metaloph, Pa = Paracon, Pr= Parotocon. — Signaturen wie auf

Abb. 4.

79



Morphotypen-Frequenzen

P-Morphotypen des Ramesch- und des Mixnitz-Biren

Die betrichtlichen Unterschiede in den Hiufigkeiten der P2-Morphotypen sind in
Abb. 8 dargestellt. Wihrend im Material aus der Ramesch-Knochenhéhle der Morphotyp
B absolut dominiert, ist es am Mixnitzer Material der fortgeschrittene Typ D, der hier die
absolute Mehrheit innehat. Das héchstevoluierte Stadium E, das in Mixnitz immerhin
11% erreicht, istam Ramesch nur mit einer Ubergangsform (D/E) angedeutet. Zusammen-
fassend sei festgestellt: Auch das P:-Material weist darauf hin, daf der Ramesch-Bir
odontologisch primitiver war als der Bir aus der Mixnitzer Drachenhéhle.

P*-Morphotypen der Merkensteinhohle

Nach den Oberkiefer-P* schlieft der Bir von Merkenstein ganz dicht an die Mixnit-
zer Form an, sodaf von einem gleichen Evolutionsniveau gesprochen werden kann.
P:-Morphotypen der Zoolithenhghle

Das aus der prozentualen Verteilung der P; gewonnene Bild wird durch die Frequen-
zen der P*-Morphotypen noch verstirkt. Wihrend die P* aus ,Spalte und Knochen-
schacht® nicht einmal ganz das Niveau des Ramesch-Biiren erreicht haben, sind die P* aus
dem Guloloch entsprechend den Pj-Frequenzen etwas hinter den Merkensteiner
Exemplaren gereiht.

P;- und P2-Morphotypen des Salzofen-Biren

Das kleine Material von je 12 Exemplaren erlaubt keine giiltige Aussage. Die auf-
tretenden Morphotypen passen jedoch in das Bild des Ramesch-Biren.

Ramesch Mixnitz
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Abb. 8: Frequenzvergleich der PX-Morphotypen des Hoblenbiren vom Rameseh und aus Mixnitz,
geordnel nach dem morphogenetischen Schema der Abb. 7.
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Funktionsmorphologische Deutung der Py~ und P2-Evolution (Abb. 10)

Die Entwicklung emes ein- oder zweihdckerigen P;-Talonids sowie einer
Metaloph-Schneide am P? sind in dhnlicher Weise als Verstarkung des vorderen
Backenzahngebisses zu sehen. Das Hypocomd des P; hat als Gegensp:eler im
Oberkiefergebif den Paraconus des P* und die Metaloph -Schneide des P* bildet
mit den Trigonid-Hockern (Protoconid, Paraconid und Metaconid) des M5 eine
Schere.

Die beiden Stellen, an denen die Evolution am deutlichsten erkennbar ist,
stehen nicht direkt in Zusammenhang Der Entwicklung eines Hypoconids am
P; steht der Paraconus des P! gegeniiber, an dem keine Verinderung zu erkennen

MIXNITZ

MERKENSTEINHOHLE

ZOOLITHENHOHLE
Guloloch

ZOOLITHENHOHLE
Spalte u. Schacht

RAMESCH

A A/B,B B/D,D,C D/E,E p*~Morphotypen

MIXNITZ

N e ZOOLITHENH.:
B prEeres Bérenkammer

\\\Y‘R\‘\\ ﬂz MERKENSTEINHOHLE
' {]2 ZOOLITHENH.:
Guloloch
ZOOLITHENH.:

Spalte u. Schacht

RAMESCH

A, B1 c1 p1 C1/C2 B2,C2 E P, -Morphotypen
D1/D2 D2,C3

Abb. 9: Vergleich der Morphotypen-Frequenzen der P5 (in Prozent, vereinfacht) der untersuchten
Héblenbéren-Materialien. Geordnet nach der Evolutionshihe.
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ist; die Metaloph-Schneide hingegen wirkt auf eine Kerbe im Trigonid des M5
ein, die ebenfalls schon vorgegeben ist.

Der Einbau zusitzlicher Trigonis-Hocker am P; ist hingegen funktions-
morphologisch schwierig zu deuten, weil der Gegenspieler im Oberkiefer fehlt.
Tatsichlich ist eine Zunahme der D-Typen (D 1 und D 2) parallel zur Evolution
des Hypoconids nicht feststellbar.

Phylogenetische Dentung

Das niedrige Evolutionsniveau, welches der Ramesch-Bir an den Primola-
ren und an den distalen Molaren im Verhiltnis zum Mixnitzer Biren zeigt, kann
nicht auf die verschiedene chronologische Stellung zuriickgefiithrt werden;
absolute Daten verwehren dies: Es liegen sowohl Werte nach der Radiokarbon-
methode als auch nach der Uran-Serien-Methode vor. Die Knochenprobe
RK 80/11/D7/3 stammt aus der obersten knochenfiithrenden Schicht und wurde
nach der Radiokarbonmethode (Kollagenverfahren) mit 34.900 (+ 1800, —1500)
datiert (Felber 1982); die Uran-Serien-Datierung ergab iibereinstimmende

Abb. 10: Funktionsmorphologische Dentung der Pi-Evolution, schematisch dargestellt an den
Occlusalflichen der P und M* (sin., oberes Bild), der P5 und Ms (dext., mittleres Bild) und

fbercinandergezeichnet (unteres Bild).
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Werte (36.100 23000 und 42.000 5000, Hille & Wild, pers. Mitteilung), sodafl
ein Mittelwert von 37.000 Jahren fiir diese Schicht angenommen wurde
(Abb.11).

Damit bleibt aber fiir die Héhlenbiren der Mixnitzer Drachenhdhle nicht
genug Zeit, die eine so deutliche Evolution erkliren kénnte, selbst wenn die
Drachenhghle bis zum Beginn des Wiirm-Hauptstadials (bei etwa 21.000
Jahren) vom Héhlenbiren bewohnt gewesen wire. Der Mixnitzer Bir, von dem
noch keine absoluten Daten vorliegen, kann daher nicht als ,Nachfahre® des
Ramesch-Biren gedeutet werden, was auch nach den Dimensionen unwahr-
scheinlich wire.

Aus der Annahme, dafl die Ramesch-Knochenhohle und die Mixnitzer
Drachenhéhle zur gleichen Zeit bewohnt waren und aus der Tatsache, daf diese
beiden Populationen morphologisch zu weit auseinanderliegen, als dafi ein ge-
netischer Austausch zwischen den beiden Gruppen méglich erscheint, ist der
Schluf zu ziehen, daff der Ramesch-Bir einem phylogenetischen Seitenzweig
angehort.

Wurm-Stadial

Zeit =

U. deningeri Evolution derP: »-—

Abb. 11: Dentungsversuch der phylogenetischen Beziehungen zwischen dem Ramesch-Hohlen-
béiren (hochalpine Kleinform") und der Normalform des Hiblenbiren. Die Unterschiede in der
Pi-Evolution bei den Biren der Zoolithenhohle werden chronologisch gedeutet.

Der Hauptoorstoff der Wiirm-Eiszeit beendete die Besiedlung der Ramesch-Knochenhible friiher
als die der tiefer gelegenen Hiblen.
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Dieser Seitenzweig entspricht héchstwahrscheinlich der ,hochalpinen
Kleinform® (Ehrenberg 1942) aus der Salzofenhshle und aus der Schreiberwand-
héhle (Ehrenberg 1930, 1955); er bewohnte zunichst die Hochflichen des Toten
Gebirges und des Dachsteingebirges, wahrscheinlich aber auch andere Hoch-
plateaus der Nérdlichen Kalkalpen (Tennengebirge, Steinernes Meer etc.). Wir
miissen der ,hochalpinen Kleinform® den Status zumindest einer Unterart zu-
billigen; es bedarf weiterer Untersuchungen, um diese Frage zu klidren. In diesem
Zusammenhang wire die Auswertung der Hohlenbirenfunde der Schlenken-
Durchgangshéhle (Ehrenberg & Mais 1972) von Interesse, weil diese Birenhohle
(Kat.-Nr.1524/20) miteiner Hohe von 1500 Meter iiber NN zwischen den Hoch-
gebirgs- und den Mittelgebirgshdhlen vermittelt.

Die verschiedenen Evolutionsniveaus der Zoolithenhdhle kénnen jedoch
schon mit chronologischen Unterschieden erklirt werden. Die Birenreste des
Fundkomplexes ,Spalte und Knochenschacht® haben normale Dimensionen
und kénnten daher von den zeitlichen Vorliufern der ,Guloloch®- und ,Biren-
kammer“-Biren stammen (Abb. 11).

Damit sind nur einige Probleme angedeutet, fir deren Lésung umfang-
reiche Untersuchungen angestellt werden miissen.

Zusammenfassung und Ausblick

Als wesentliches Ergebnis der vorliufigen Untersuchungen des Ramesch-
Biren und der Vergleichsfaunen kann behauptet werden, daff
1. auch innerhalb der Art Ursus spelacus eine rasche Evolution belegbar ist, dafl
2. der Hohlenbir der Ramesch-Knochenhéhle einem Seitenzweig der Ursis-

spelaens-Gruppe angehort und schlieflich, daf§

3. auch beim Héhlenbiren eine graduelle — und nicht eine punktuelle — Evolu-
tion festzustellen ist.

Zur Untermauerung dieser Behauptungen sowie zur Beantwortung vieler
angeschnittener Fragen sind fiir die Zukunft folgende Untersuchungen zu
planen:

— Morphologische Analyse weiterer reprisentativer Materialien aus Hohlen
mit unterschiedlicher Héhenlage.

— Ausweitung der metrischen und morphogenetischen Analyse auf Elemente
des Vordergebisses und des postcranialen Skelettes.

— Durchfiithrung weiterer Grabungen im Hochgebirge wie im Voralpenbereich
nach strengen stratigraphischen Mafistiben. Zur Bergung von reprisentati-
ven Fossilmengen aus verschiedenen stratigraphischen Niveaus ist deshalb
eine Fortsetzung der Grabungen in der Ramesch-Knochenhshle in den
nichsten Jahren notwendig.

— Fortfithrung des Datierungsprogrammes nach der Radiokarbon- und der
Uran-Serien-Methode sowie nach neuen erst auszuarbeitenden Isotopen-
methoden. Besonders aussagekriftig wiren absolute Daten fiir die Héhlen-
birenreste aus Mixnitz, aus der Zoolithenhdhle und aus den tieferen
Schichten der Ramesch-Knochenhéhle.
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